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M40II – აღდგენილი ნიკოტინამიდადენინ-დინუკლეოტიდფოსფატი 

ს, – არაორგანული ფოსფატი 

ხი – არაორგანული პიროფოსფატი 

1668 – თიამინპიროფოსფატი 

ტM – ელექტრულ პოტენციალთა სხვაობა 

#იხII – წყალბადიონთა კონცენტრაციული სხვაობა 

#ტIIL – წყალბადიონთა ელექტროქიმიურ პოტენციალთა სხვაობა 

ტIIMმ” – ნატრიუმის იონების კონცენტრაციული სხვაობა



შესავალი 

წარმოდგენილი ნაშრომის სათაურია „ბიოენერგეტიკა და ჟანგვითი 

პროცესების რეგულაცია”. ასეთივე წარმატებით მისთვის შეიძლებოდა 

„ბიოენერგეტიკა და ენერგეტიკული ცვლის რეგულაცია” გვეწოდებინა, 
რადგან ეს ორი ფენომენი – ჟანგვა (კატაბოლიზმი) და ენერგეტიკა 

ერთმანეთის გარეშე არ არსებობს. უჯრედის მაღალენერგეტიკული სტა- 

ტუსი ყოველთვის ნივთიერებათა აქტიური ცვლითაა განპირობებული. 
მიუხედავად იმისა, რომ უჯრედული ცვლისა და მისი რეგულაციის კვლე- 

ვას თითქმის საუკუნოვანი ისტორია აქვს (წანამძლვრად შეიძლება პასტ- 

ერის მიერ გამოვლენილი კანონზომიერება, – სუნთქვის მხრიდან დუღი- 

ლის დათრგუნვა ჩაითვალოს, რასაც შემდგომ ვარბურგმა ,,პასტერის ეფექტი” 
უწოდა), ენერგეტიკული ცვლისა და მისი რეგულაციის მნიშვნელოვანი 

როლი სათანადოდ მაინც ბოლო 30-40 წლის პერიოდში იქნა შეფასებუ- 

ლი. ამის მიზეზი ისეთი ენზიმური რეაქციების გამოვლენა გახდა, რომ- 

ლებიც უჯრედში უპირატესად ენერგეტიკული ბალანსის შენარჩუნებას 

ემსახურებიან და არა გარკვეული მეტაბოლიტების სინთეზის განხორ- 

ციელებას. ადრე, თუ ნებისმიერ ბიოქიმიურ გარდაქმნასთან დაკავშირებულ 
ენერგეტიკულ პროცესს ამ გარდაქმნის თანმხლებ ეფექტად (ხშირად 

სითბური ეფექტის სახით) განიხილავდნენ, ამჟამად საკითხისადმი მიდგო- 
მის სულ სხვა კრიტერიუმი არსებობს: ამა თუ იმ ბიოქიმიური რეაქციის 

განხორციელების შესაძლებლობებზე მსჯელობისას, უპირველეს ყოვლისა, 

ყურადღება იმაზე მახვილდება, თუ ენერგეტიკულად რამდენად მომგები- 
ანია იგი უჯრედისათვის (რაშიც ნაშრომის გაცნობისას დავრწმუნდებით). 

შემთხვევითი არაა, რომ სპეცკიალურ ლიტერატურაში „ნივთიერებათა ცვლი VI 

სინონიმად სულ უფრო ხშირად გამოიყენება „უჯრედის ენერგეტიკული 

და პლასტიკური ცვლა”. 
ბიოქიმიური ორგანიზაციის კონცეფცია ერთიანობაში იხილავს ქიმიურ 

სისტემათა სტრუქტურას, ფუნქციასა და რეგულაციას. 
ბიოქიმიური პროცესების კვლევამ, რომლებიც მთავარ მეტაბოლურ 

გზებს მოიცავენ, მრავალმხრივი და მნიშვნელოვანი ფაქტობრივი მასალა 

მოგვცა. მათ საფუძველზე შექმნილია მეტაბოლური რუქები, რომელთა 

გაცნობის შემდეგ შთაბეჭდილება იქმნება, რომ ნივთიერებათა ცვლა სრუ- 

ლადაა შესწავლილი და საკვლევი ბევრი აღარაფერი დარჩა; თითქოს 

ბიოქიმია ზოგიერთი სხვა ბიოლოგიური დისციპლინების მსგავსად აღწე- 

რილობით საგნად იქცა. ეს სრულიადაც არაა ასე: საქმე იმაშია, რომ 
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ინფორმაცია, რომელსაც აღნიშნული რუქები შეიცავენ, ახალი, კიდევ უფრო 

საინტერესო კვლევების წარმართვას სახავენ, რათა სრულად ჩავწვდეთ 
ამა თუ იმ ბიოქიმიური მოვლენის მოლეკულურ მექანიზმს. ამასთან დაკავ– 

შირებით, ახალ მიმართულებად ჩამოყალიბდა ნივთიერებათა ცვლის ცალკეულ 
რეაქციათა რეგულირების კვლევა ღა იმ მეტაბოლურ გზებს შორის 

რეალურად არსებული ურთიერთკავშირების გამოვლენა, რომლებზედაც 

ენერგეტიკული ცვლაა დაშენებული. მიმდინარე საუკუნე ბიოქიმიაში პრო– 

ცესთა რეგულაციის შესწავლის საუკუნედ შეიძლება ჩაითვალოს! ნების- 

მიერ ახალ ბიოქიმიურ მიმართულებას, როგორიცაა ორგანიზმთა ადაპტა- 

ცია სხვადასხვა დაავადებების, ქიმიური ტოქსიკანტების, სტრესული სიტუა- 
ციების მიმართ, აგრეთვე ტოლერანტობა, იმუნიტეტი და სხვ., კვლევის 

საფუძვლად მათი რეგულირების მექანიზმების შესწავლა უნდა დაედოს. 

ნაშრომის მიზანს წარმოადგენს ნივთიერებათა პლასტიკური და ენერგე- 

ტიკული პროცესების რეგულაციაში დაგროვებული ფაქტების ინტერპრე- 
ტაცია. ვფიქრობთ, მის ღირებულებას ისიც განსაზღვრავს, რომ წიგნში 

გამოყენებულია საერთაშორისო კონფერენციებზე წარმოდგენილი მასალე- 

ბი, რომლებიც კრებულების სახით არ გამოცემულა. 

ავტორები თავის სასიამოვნო მოვალეობად თვლიან, დიდი მადლობა 

გადაუხადონ საქართველოს მეცნიერებათა აკადემიის ს. დურმიშიძის სახ. 

ბიოქიმიისა და ბიოტექნოლოგიის ინსტიტუტის ბიოლოგიური ჟანგვის 

ლაბორატორიის თანამშრომლებს, ბიოლოგიის მეცნიერებათა კანდიდატებს 

მ. ყურაშვილს, მ. ფრუიძეს, თ. ანანიაშვილს, თ. ვარაზაშვილს და 

გ- ზაალიშვილს წიგნის მომზადებისას გაწეული დიდი დახმარებისათვის. 

ავტორები მადლიერების გრძნობით მიიღებენ ყველა პრინციპულ და 

საქმიან შენიშვნას, რომელიც მკითხველს დაებადება წიგნის გაცნობისას. 
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ნაწილი I 

ბიოენერგეტიკა ღა რეგულაციის 

ზოგადი პრინციპები 

თავი 1 

კლასიკური თერმოდინამიკა და ბიოთერმოდინამიკა 

ბიოენერგეტიკის ფიზიკურ-ქიმიური საფუძვლების შესასწავლად აუცი- 

ლებელია კლასიკური თერმოდინამიკის ზოგიერთი ცნების ცოდნა. მასა- 

ლის აღქმა შეუძლებელია თერმოდინამიკის ძირითადი კანონებისა და 

ისეთი თერმოდინამიკური პარამეტრების შეუცნობლად, როგორებიცაა: სისტე- 

მის სრული და თავისუფალი ენერგიები, ენთალპია, ენტროპია და მდგო–- 
მარეობის სხვა ფუნქციები. ეს განსაკუთრებით უჯრედში მიმდინარე ჟანგ- 

ვით პროცესებს და მათ ენერგეტიკულ შეუღლებას ეხება. 

ბიოქიმიური პროცესების ანალიზისათვის თერმოდინამიკური პარამე- 

ტრების გამოყენება დიდი ხანია სერიოზული ყურადლების საგანს წარ- 

მოადგენს. კვლევის ადრეულ ეტაპებზე კლასიკური თერმოდინამიკის მე- 

თოდებით მიღებულ იქნა მნიშვნელოვანი შედეგი, რომელიც ცალკეული 

ბიოქიმიური რეაქციის თავისუფალი ენერგიის ცვლილებას შეეხებოდა. 

ბიოქიმიურ სამუშაოებში ეს მიდგომა დღესაც წარმატებით გამოიყენება, 

რათა გამოვლენილ იქნას სხვადასხვა მეტაბოლური რეაქციების ენერგეტი- 

კასთან შეუღლების შესაძლებლობა. 

თერმოდინამიკა ფიზიკის ნაწილია, რომელიც შეისწავლის ენერგიის, 

(კერძოდ, სითბური ენერგიის) გარდაქმნას, ერთი სისტემიდან მეორეში მის 

გადასვლას და იმ ენერგეტიკულ ეფექტებს, რომლებიც თან ახლავს ამა თუ 
იმ ფიზიკურ-ქიმიურ პროცესს. თერმოდინამიკა მაკროსისტემების მეცნიერებაა 

და ერთმანეთთან აკავშირებს ტემპერატურაზე დამოკიდებულ სიდიდეებს, 
რომლებიც ფიზიკური სისტემების დასახასიათებლად გამოიყენება. 

11 სისტემის ცნება 

ენერგეტიკული ცვლის თერმოდინამიკური ანალიზი სისტემის ცნებით 

იწყება თერმოდინამიკური სისტემა არის ურთიერთმოქმედ ნაწილაკთა 

ერთობლიობა, რომლის მოქმედება შეიძლება განხილულ იქნას, როგორც 

ერთი მთლიანი. სხვაგვარად სისტემაში იგულისხმება სხეული ან სხეულ- 

თა ჯგუფი, რომელიც სივრცობრივადაა შემოსაზღვრული და გარემოსთან 
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გარკვეულ ურთიერთკავშირშია. სისტემა შეიძლება იყოს ჰომოგენური 

(ერთგვაროვანი), ან ჰეტეროგენული (არაერთგვაროვანი), იმის მიხედვით, 

არსებობს თუ არა მის შიგნით ცალკეულ ნაწილებს შორის გამყოფი 

ზედაპირები. ჰომოგენურ სისტემაში ასეთი გამყოფი ზედაპირები არაა, 

ხოლო ჰეტეროგენულ სისტემებში მისი ნაწილები ერთმანეთისაგან გამყო- 
ფი ზედაპირებით არიან განმხოლოებული და ეს ქვესისტემები ცალკეულ 

ფაზებადაა წარმოდგენილი. 

გარემოსთან ენერგეტიკული და ნივთიერი ცვლის მიხედვით სისტემა 

შეიძლება იყოს ღია, დახურული და იზოლირებული. სისტემა ღიაა, თუ 

იგი გარემოსთან აწარმოებს ენერგეტიკულ და ნივთიერ ცვლას. დახურუ- 

ლი სისტემის შემთხვევაში გარემოსთან მხოლოდ ენერგეტიკული ცვლა 

ხორციელდება, ნივთიერი ცვლა კი გამორიცხულია. ასეთ სისტემას მოცუ- 

ლობის შეცვლა შეუძლია. იზოლირებული სისტემა გარემოსთან არავი- 

თარ ცვლას არ აწარმოებს და მას მუდმივი მოცულობა გააჩნია. დახურუ- 

ლი და იზოლირებული სისტემები ჩაკეტილი სისტემების სახელწოდები- 

თაც არიან ცნობილნი. 

სისტემების განსაზღვრიდან გამომდინარე, ცოცხალი ორგანიზმი, მისი 

ცალკეული ქსოვილები და უჯრედები თერმოდინამიკური თვალსაზრისით 

ღია, ჰეტეროგენულ სისტემას წარმოადგენს. მათში აღძრულ ცხოველმყო- 

ფელობის ნებისმიერ პროცესთა საფუძველს გარემოსთან ნივთიერი და 

ენერგეტიკული ცვლა წარმოადგენს. 

12 თერმოდინამი კური პარამეტრები 

ყოველი თერმოდინამიკური სისტემა პარამეტრებით (მდგომარეობის 

ფუნქციებით) ხასიათდება. ესენია: ტემპერატურა, წნევა, შინაგანი და თავისუ- 
ფალი ენერგია, ენტროპია, ენთალპია და სხვ. სისტემის დახასიათება შეიძ- 

ლება სხვადასხვა პარამეტრის გაზომვით, რამდენადაც ისინი სისტემის 

მდგომარეობის ცვლილების შესაბამისად იცვლებიან. ზოგიერთი პარამეტრი 

რიცხვითი მნიშვნელობის გარდა სივრცეში გარკვეული მიმართულებითაც 

ხასიათდება და ამდენად ვექტორულ პარამეტრს წარმოადგენს. 

საწყისი მდგომარეობიდან გამოსვლის შემდეგ სისტემამ თუ ცვლილე- 
ბები განიცადა და კვლავ საწყის მდგომარეობას დაუბრუნდა, ადგილი 

ექნება წრიულ ანუ ციკლურ პროცესს. ცხადია, ამ დროს მდგომარეობის 

პარამეტრთა ცვლილებები ნულის ტოლი იქნება. 
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შინაგანი ენერგია (LI) სისტემის ერთ-ერთ მნიშვნელოვან პარამეტრს 

წარმოადგენს. საერთოდ, ნებისმიერი ფიზიკური მოძრაობის ფორმა ხასიათდება 

ამა თუ იმ სახის ენერგიით. არჩევენ კინეტიკურ (მოძრაობის) და პოტენ- 

ციურ (მდგომარეობის) ენერგიას. ენერგიის შენახვის კანონის თანახმად 

ენერგია არც ჩნდება, არც ისპობა. იგი წარმოადგენს შესაძლებელ, მაგრამ 

ჯერ განუხორციელებელ მუშაობას. 

სისტემის პოტენციური ენერგია (M,. ა) საწყისი მდგომარეობიდან 

სისტემის სხვა მდგომარეობაში გადასვლაზე შესრულებული მუშაობით 

იზომება. 

კინეტიკური ენერგია (VV 5) გააჩნია ყოველ სისტემას მოლეკულათა 

გადაადგილებისა და მათი საკუთარი ბრუნვითი მოძრაობის ენერგიის, 

ატომებისა და ატომთა ჯგუფების შიდამოლეკულური რხევების ენერგიის, 

ატომებში ელექტრონების ბრუნვის ენერგიის, ატომბირთვების ენერგიის 

და სხვ. სახით. 

სისტემის კინეტიკური და პოტენციური ენერგიების ჯამი მის შინაგან 

ენერგიას წარმოადგენს: 

ს = >VV 5 + 2V-გ (1.1) 

ჯერჯერობით არაა განსაზდვრული რომელიმე სისტემის აბსოლუ- 

ტური შინაგანი ენერგია. ხშირად სისტემის შინაგანი ენერგიის ნაწილი 

სითბოს სახით იკარგება. ეს იმ შემთხვევებში ხდება, თუ სისტემა სითბურ 

წონასწორობაშია სხვა სისტემებთან და სითბოს გაცემა ამ ტემპერა- 

ტურაზე დაბლა არ ხდება. 
ენტროპია (5) მდგომარეობის ფუნქციაა (ტერმინი „ენტროპია”, რაც 

„შინაგან ცვლილებას” ნიშნავს, პირველად იხმარა რუდოლფ კლაუზიუსმა 

1851 წელს, რომელსაც ეკუთვნის თერმოდინამიკის მეორე კანონის ერთ- 

ერთი ფორმულირება). კლასიკურ თერმოდინამიკაში იგი საწყის ფუნქ- 

ციად ითვლება. ენტროპია არის სისტემის მიერ თბური ენერგიის დის- 

იპაციის (გაბნევის) ზომა. სხვაგვარად,ენტროპია სისტემის მოუწესრიგებ- 

ლობის ზომაა. რაც უფრო მაღალი წესრიგიანობით (სითბოს მინიმალური 

გაბნევით) ხასიათდება სისტემა, მით უფრო მცირე მნიშვნელობისაა მისი 

ენტროპია და პირიქით. 

სისტემის ტემპერატურა თუ I,-დან L-მდე იცვლება ამ დროს ადგი- 

ლი აქვს ძე რაოდენობის სითბოს გაცემას და ენტროპიული ცვლილება 

ტოლი იქნება: 
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MMი9 =52-–-5I (1.2) 
უძ 

ციკლური პროცესისათვის ვიღებთ: 

12 

ძ-2-8-9=0 0.3) 
3 ძI 

იზოლირებული სისტემის ენტროპია შექცევადი პროცესების მსვლე- 

ლობისას ცვლილებებს არ განიცდის, შეუქცევადი პროცესებისას კი იზრდება. 
ენტროპია რეალურ პროცესთა შეუქცევადობის საზომს წარმოადგენს. 

სითბოს სახით გაცემული ენერგიის სიდიდე ტემპერატურისა და ენტ- 

როპიის ნამრავლის (15) ტოლია. მისი გაცემის შემდეგ სისტემაში რჩება 

შინაგანი ენერგიის სრულფასოვანი ნაწილი, რომელიც იმავე პირობებში 

მუშაობად შეიძლება გარდაიქმნას. შინაგანი ენერგიის ამ სრულფასოვან 

ნაწილს სისტემის თავისუფალი ენერგია (C) ეწოდება. ისიც თერმოდი- 

ნამიკური პარამეტრია და მდგომარეობის ფუნქციას წარმოადგენს. სისტე- 

მას არ შეუძლია იმაზე მეტი მუშაობის შესრულება, რაც მისი თავისუფა- 

ლი ენერგიის მნიშვნელობას აღემატება. რეაქციებს, რომლებიც თავისუფა- 

ლი ენერგიის შემცირებით მიმდინარეობენ (0C <0), ეგზერგონული რეაქციები, 
ხოლო თავისუფალი ენერგიის ზრდით (/%C > 0) მიმდინარე რეაქციებს კი 

– ენდერგონული ეწოდებათ. 
სპონტანურად (თვითნებურად) განხორციელებადი პროცესების მსვლე–- 

ლობის კრიტერიუმად ენტროპია არ გამოიყენება, რადგან მისი ცვლილება 

ყოველთვის არ იზომება და ადვილად არ იანგარიშება. ამიტომ ენტრო- 

პიის ცვლილების რაოდენობრივი განსაზღვრა ხდება თავისუფალი ენერ- 

გიის საშუალებით, სისტემის სრული ენერგიის „ცვლილებასთან კავშირში: 

აც =48 -– #49 0.4) 

განტოლებაში I – აბსოლუტური ტემპერატურაა,#5 – ენტროპიის ცვლი- 

ლებაა. 145 ნაწილს ბმული ენერგია ეწოდება. ეს ენერგიის ის ნაწილია, 

რომელიც მუშაობად ვერ გარდაიქმნება. ტII-ს ენთალპია ანუ სითბოშემ- 

ცველობა ეწოდება და გამოიყენება რეაქციის სითბური ეფექტის შესაფა- 
სებლად; იგი ისაზღვრება განტოლებით: 

#LI = #C – #LV (1.5) 
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სადაც #C სისტემის სრული ენერგიის „ცვლილებაა, #4 – წნევის (ვვლი–- 

ლება, V – მოცულობა. 

(1.4) განტოლების თანახმად მუდმივი ტემპერატურისა და წნევის 

პირობებში თავისუფალი ენერგიის ცვლილება (#C) ენთალპიისა და ბმუ- 

ლი ენერგიის სხვაობის ტოლია. განტოლება აერთიანებს თერმოდინამიკის 

პირველ და მეორე კანონს. იგი უაღრესად მნიშვნელოვანია განზავებულ 

წყალხსნარებში რეაქციათა მიმართულებისა და იმ პირობების დასად- 

გენად, რომელთა დროსაც რეაქციები წონასწორობას აღწევენ. 

რამდენადაც ბიოლოგიურ სისტემებში ქიმიური რეაქციები განზავე- 

ბულ წყალხსნარებში მიმდინარეობენ და ამ დროს ტემპერატურა, წნევა და 

მოცულობა მუდმივია, სიდიდე 4VწV პრაქტიკულად ნულის ტოლია და 

ამდენად ენთალპია შეიძლება #წ6-ს, ე.ი. სისტემის სრული ენერგიის ცვლი- 

ლების ტოლად ჩაითვალოს. ამიტომ ვიღებთ, რომ 

#C = #6 – I#5 

აქედან 

#6, = 40 + LI ტ5 (1.6) 

მაშასადამე, მუდმივი წნევისა და ტემპერატურის პირობებში სისტემის 

სრული ენერგიის ცვლილება (4) რიცხობრივად სითბოშემცველობის, 

ანუ რეაქციის სითბური ეფექტის ტოლია. სისტემის თავისუფალი ენერ- 

გიის ცვლილება (4C) განისაზღვრება, როგორც სრული ენერგიის იმ 
ნაწილის ცვლილება, რომელიც წონასწორობისკენ სწრაფვისას სისტემის 

მიერ მუშაობის შესასრულებლად გამოიყენება. ამ უკანასკნელ მდგომარეობას 
თავისუფალი ენერგიის მინიმალური მნიშვნელობა შეესაბამება. 

13 თერმოდინამიკის პირველი და მეორე კანონი 

თერმოდინამიკის პირველი კანონის თანახმად ენერგია არც ქრება და 

არც ხელახლა წარმოიქმნება, მას მხოლოდ ერთი ფორმიდან მეორეში გა- 

დასვგლა შეუძლია. ამასთან მიღებულია, რომ ენერგიის ყველა ფორმა – 
მექანიკური, ქიმიური, ელექტრული თუ სხივური – ურთიერთგარდაქმ- 

ნადია. ამგვარად, ნებისმიერი იზოლირებული სისტემის ენერგიის საერთო 
რაოდენობა მუდმივი რჩება. მაღალი სიზუსტის კალორიმეტრული გაზომ- 

ვებით დამაჯერებლადაა ნაჩვენები, რომ ცოცხალი სისტემებისათვის ეს 
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კანონი დაცულია. 

სისტემის შინაგანი ენერგიის ცვლილება (ძს,) გაცემული სითბოსა 

(ძ0) და შესრულებული მუშაობის ალგებრული ჯამის ტოლია: 

ძძ=ძიე+ძ/ (1.7) 

განტოლება (1.77) თერმოდინამიკის პირველი კანონის მათემატიკურ 

გამოსახულებას წარმოადგენს. 

თერმოდინამიკის მეორე კანონი ფიზიკური სამვაროს ფუნდამენტური 

კანონია: ენერგიის ნებისმიერი გარდაქმნისას მისი ნაწილის სითბოდ გაბ– 

ნევა ხდება, ამიტომ პროცესი შეუქცევადი იქნება და სითბოს ეს რაოდე– 

ნობა შემდგომში მუშაობის შესრულებას აღარ მოხმარდება. კანონი თვ- 

ლის, რომ იზოლირებული სისტემები ისწრაფიან ორგანიზების დაბალი 

ხარისხის მდგომარეობისაკენ. იგი ადგენს ,,მიმართულების ცვლილებებს” 

და საშუალებას იძლევა წინასწარ განისაზღვროს შეუძლია თუ არა 

მოცემულ რეაქციას თვითნებურად წარიმართოს გარემოდან ენერგიის მი– 

წოდების გარეშე. მუშაობის ცნებიდან გამომდინარე მეორე კანონი გამო- 

ყოფს სისტემის ენერგიის იმ ნაწილს, რომელსაც მუშაობის შესრულება 

შეუძლია. · 

ჩვეულებრივ, თერმოდინამიკის მეორე კანონი პროცესის საწყის და 

საბოლოო მდგომარეობებს განიხილავს და არ ითვალისწინებს ამ ორ 

მდგომარეობას შორის არსებული გადასვლის სპეციფიკურ გზას, მაშინ 

როდესაც გარდაქმნის გზები შეიძლება ,,ბლოკირებული” იყოს ენერგეტი- 

კული ბარიერებით. გარდა ამისა, აუცილებელია მხედველობაში იყოს მიღე- 

ბული ამ კანონის ერთი ასპექტი, რომელიც „შემზლუდველ” მტკიცებას 

მოიცავს: პროცესის მსვლელობისას შესრულებული მუშაობა, როდესაც 

რC უარყოფითი მნიშვნელობისაა, მაქსიმალური მხოლოდ იმ შემთხვევაში 

იქნება, თუ პროცესი სრულად შექცევადია. ბუნებაში უმრავლესი მოვლე- 

ნები შეუქცევადნი არიან და მუშაობის რეალური მნიშვნელობა თეორიულთან 

შედარებით ყოველთვის ნაკლებია. 

14 გიბსის უარყოფითი თავისუფალი ენერგიის ცვლილება 

თერმოდინამიკაში გამოყენებული მდგომარეობის ფუნქციებიდან უშუა- 

ლოდ მხოლოდ ტემპერატურა შეიძლება გაიზომოს აბსოლუტური შკალით. 

დანარჩენებისთვის დგინდება მხოლოდ სისტემის ერთიდან მეორე მდგო- 
მარეობაში გადასვლისას მათი ცვლილებებით. წონასწორობაში მყოფი 
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სისტემისათვის მუდმივი ტემპერატურისა და წნევის პირობებში, თვითნებური 

რეაქცია თავისუფალი ენერგიის უარყოფითი მნიშვნელობით ხასიათდება. 

რაც მეტია #C-ს უარყოფითი მნიშვნელობა, მით მეტია რეაქციის ,„,მამოძრავე- 

ბელი ძალა” და შესაბამისად, სისტემის მიერ შესრულებული მუშაობის 

მნიშვნელობა. 

თავისუფალი ენერგიის ცვლილება, რომელიც თან ახლავს მოცემულ 

რეაქციას, შეიძლება სხვადასხვა გზით დადგინდეს. იმ ფაქტმა, რომ წონას- 

წორობაში #LI – 1#ჭ5 = 0, გიბსი მიიყვანა დასკვნამდე, რომ შესაძლებელია 

შემოტანილ იქნას თერმოდინამიკური ფუნქცია, რომელიც საშუალებას მოგვცემ- 
და გაგვესაზღვრა თვითნებური პროცესების კრიტერიუმი. ამჟამად იგი 

ცნობილია, როგორც გიბსის თავისუფალი ენერგიის ფუნქცია. მისი გან- 

ტოლება წონასწორული მდგომარეობის პირობებიდან გამომდინარეობს. 

წარმოვიდგინოთ მარტივი წონასწორული გარდაქმნა: 

მ#/ + ხ8 <> CC +ძხი (1.8) 

სადაც მორეაგირე #, 8, C და LX ნივთიერებათა მოლეკულების რაოდე- 

ნობაა მ, ხ, ღთ და ძ. თავისუფალი ენერგიის ცვლილება 

ICI L6I" 
(41 L8)” 

სადაც. (#), (81, ICI და (001 მორეაგირე ნივთიერებათა წონასწორული 
კონცენტრაციებია, IL – გაზის უნივერსალური მუდმივაა (1.9858 კალ. 

„ამოლ”.გრად”), 1 – აბსოლუტური ტემპერატურა, ხოლო #C9– სტანდარ- 

ტული თავისუფალი ენერგიის ცვლილებაა. 

წონასწორულ მდგომარეობაში (1.8) რეაქციისათვის მორეაგირე ნივ- 

თიერებათა საწყის კონცენტრაციებისაგან დამოუკიდებლად თავისუფალი 

ენერგია მინიმალურია და მისი შემდგომი ცვლილებები არ ხდება (#4C=0), 

ამიტომ: 

#C = #C" + LI Iი (1.9) 

6 ძ ' 

0 = #C” + IხLL მა ცნ (1.10) 

6 ძ 

ტფ! = –ი)Iი L-I LCI_ 0) 
418)” 
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რეაგენტების დაბალი კონცენტრაციებისთვის წონასწორობის კონს- 

ტანტა (LL) ტოლია 

_ ICI #0)“ „»= _ L12 
(41“ (81 012) 

(00 – ლძს!!ხუსი – წონასწორობა) 

(1.11) განტოლებაში ჩავსვათ რეაქციის წონასწორობის კონსტანტა. 

მივიღებთ, რომ 

ტლზ= – LL Iი IX 

ათობით ლოგარითმზე გადასვლით ვილებთ: 

რღ? = – 2.303 ILაI I8 M (1.13) 

აქედან 

«  = 10-409/2303%» (1.14) 

ბიოსისტემებში თავისუფალი ენერგიის ცვლილება ჩვეულებრივ გამოითვ- 
ლება სტანდარტული პირობებისათვის. ეს პირობებია: ტემპერატურა – 

25% (298%), წნევა – 1 ატმოსფერო (101.3 კპა), იII – 7.0. 1 მოლი 

საწყისი ნივთიერებებისათვის (აღინიშნება #C?" სიმბოლოთი) მისი გამოთვლა 

შეიძლება რეაქციის კონსტანტის დახმარებით. #C“ წარმოადგენს სპეცი- 

ფიკურ თერმოდინამიკურ კონსტანტას, რომელიც მოცემულ ქიმიურ რეაქ- 

ციას ახასიათებს. 

რეაქციის სტანდარტული თავისუფალი ენერგიის ცვლილება არის 

სხვაობა საწყის ნივთიერებათა სტანდარტულ თავისუფალ ენერგიასა და 
რეაქციის პროდუქტთა სტანდარტულ თავისუფალ ენერგიებს შორის (სტე- 

ქიომეტრული თანაფარდობების გათვალისწინებით) 

#C" =2C»ი – >2C. (1.15) 

ხ და L ინდექსები შესაბამისად პროდუქტებს და რეაგენტებს ნიშნავს. 

#ფ? შეიძლება იყოს უარყოფითი, დადებითი ან ნულის ტოლი. უარყო– 

ფითი მნიშვნელობა ნიშნავს, რომ რეაქციის პროდუქტები უფრო ნაკლებ 

ენერგიას შეიცავენ, ვიდრე საწყისი ნივთიერებები, რის გამოც სტანდარ– 
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ტულ პირობებში რეაქცია მიდის პირდაპირი მიმართულებით (მარცხნიდან 

მარჯვნივ), ე.ი. პროდუქტების წარმოქმნის მხარეს. ეს გარემოება გამომ- 

დინარეობს ზოგადი წესიდან, რომლის თანახმადაც ყველა რეაქცია ცდი- 

ლობს წარიმართოს ენერგიის შემცირებით. #C?ის დადებითი მნიშვნელობა 

იმას ნიშნავს, რომ რეაქციის პროდუქტები საწყის ნივთიერებებზე მეტ 

ენერგიას ფლობენ, ამიტომ რეაქცია მარჯვნიდან მარცხნივ მიმდინარეობს, 

ვიდრე არ დამყარდება წონასწორობა. #C? ნულს უტოლდება, როდესაც 

ადგილი აქვს ქიმიურ წონასწორობას. 

ამგვარად, #C9%ის (ბიოქიმიური სისტემებისათვის – #C%-ის) მნიშვ- 

ნელობებისათვის არსებობს 3 შემთხვევა: 

L.>).0 #C%<0, რეაქცია ხორციელდება მარცხნიდან მარჯვნივ; რეაქცია 

თვითნებურად მიმდინარეობს, თუმცა ეს სრულიადაც არ ნიშ- 

ნავს იმას, რომ რეაქციას აუცილებლად შესამჩნევი სიჩქარე 

ექნება; 

ML .=1.0 4C%=0, ადგილი აქვს ქიმიურ წონასწორობას და სისტემა 

ცვლილებებს არ განიცდის; 

# <10 #C“>0, რეაქციის წარმართვა საჭიროებს ენერგიას გარემო- 

დან. პროცესი წარიმართება მარჯვნიდან მარცხნივ. 

და ბოლოს, საჭიროა გვახსოვდეს, რომ #C9? და #C“ განსხვავებული 

სიდიდეებია. თვითნებურად მიმდინარე ქიმიურ და ფიზიკურ პროცესში 

#C9 აუცილებლად მცირდება (უარყოფითია). გარდა ამისა, რეაქციის ჭეშ- 
მარიტი #C9 დამოკიდებულია პირობებზე (მორეაგირე ნივთიერებათა კონ- 

ცენტრაციებზე, ჩ§II-ზე, ტემპერატურაზე, წნევაზე და სხვ.), რომლებიც 

ხშირად არ ემთხვევა სტანდარტულს. 

რაც შეეხება #C“-ს, იგი შეესაბამება ამა თუ იმ ინდივიდუალურ 

რეაქციას და შეიძლება იყოს არამარტო უარყოფითი, არამედ დადებითი ან 

ნულის ტოლიც. რეაქცია უნდა მიმდინარეობდეს აუცილებლად სტან- 

დარტულ პირობებში, ეს არის მკაცრად განსაზღვრული კონსტანტა. იგი 

ადიტიურია, რაც იმას ნიშნავს, რომ საფეხურებრივად მიმდინარე რეაქცი- 

ების #C“ სიდიდეები იკრიბება და შეჯამებული რეაქციის #C? არის მისი 

ცალკეული სტადიების სტანდარტული თავისუფალი ენერგიის ცვლილე- 
ბათა ალგებრული ჯამი: 

#ფა' = 2:46 2? (1.16) 
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L5 თერმოდინამიკა და ბიოლოგია 

ბიოობიექტები შეისწავლება მათი ორგანიზაციის სხვადასხვა დონეზე 

და განსხვავებული მეთოდებით. მოლეკულური ბიოლოგია, ინფორმაციის 

თეორია და კიბერნეტიკა სხვა მეცნიერებებთან ერთად საკმაოდ სრულ 

ინფორმაციას იძლევა ორგანიზმთა ზრდა-განვითარების, მათი სტრუქტურისა 

და ფუნქციების შესახებ. უთუოდ მნიშვნელოვანია თერმოდინამიკური მე- 

თოდი, რომელიც ცოცხალ ობიექტს გარემოსთან გამუდმებულ ენერგეტი- 

კულ ცვლაში მყოფ სისტემად განიხილავს. 

კლასიკური თერმოდინამიკა მხოლოდ წონასწორულ სისტემებს აღ- 

წერს და მისი კანონები მხოლოდ ჩაკეტილი სისტემების მიმართ გამოიყე- 

ნება. ასეთი სისტემების ანალიზი შედარებით მარტივია, რადგან მოითხოვს 

წონასწორობის დამყარების შემდეგ მხოლოდ სისტემის საწყისი და საბო– 

ლოო მდგომარეობების აღრიცხვას. ცოცხალი ორგანიზმების ენერგეტი- 

კული ცვლისათვის ამ ინფორმაციის გამოყენებას თუ შევეცდებით, უდავოდ 

დიდ სიძნელეებს წავაწყდებით. სერიოზული პრობლემა, რომელიც ბიო- 
ლოგიაში შეუქცევადი პროცესების თერმოდინამიკის გამოყენებას ზღუ- 

დავს, ისაა, რომ ამ მეცნიერებაში პარამეტრების ურთიერთდამოკიდებულე- 

ბების უმრავლესობა სამართლიანია წონასწორობასთან ახლოს მყოფი 

მდგომარეობისათვის, მაშინ როდესაც ცოცხალი უჯრედი ხშირად ამ მდგო– 

მარეობიდან ძლიერ შორსაა და მასში სრული წონასწორობა არასდროს 

მყარდება. 

ცოცხალი ორგანიზმი თავის ინდივიდუალობას ინარჩუნებს მხოლოდ 

გარემოდან მიღებული თავისუფალი ენერგიის ხარჯზე. როგორც კი ენერ- 

გიის ეს ნაკადი შეწყდება, ცოცხალ სისტემებში დეზორგანიზაციის ხარისხი 

სპონტანურად იზრდება. ასეთი ტიპის ლაბილურ სისტემებს ხშირად 

ახასიათებენ, როგორც სტაციონარული მდგომარეობის მქონე სისტემებს. 

ეს არაა წონასწორობა, რომლის დროსაც სისტემას გააჩნია მინიმალური 

თავისუფალი ენერგია დეზორგანიზაციის მაქსიმალურად შესაძლო ხარისხით. 

ესაა სისტემა, რომელიც თავის მოჩვენებით სტაბილურ მდგომარეობას 

ინარჩუნებს მხოლოდ თავისუფალი ენერგიის უწყვეტი ნაკადის არსებო- 

ბის ხარჯზე. 

თერმოდინამიკის მეორე კანონი არ შეიძლება პირდაპირ იქნას გამოყე- 

ნებული ისეთი არაწონასწორული სისტემის მიმართ, როგორიც ცოცხალი 

ორგანიზმია, ამიტომ სადღეისოდ კვლავ სადავო რჩება პასუხები კითხვებ- 

ზე: შეიძლება თუ არა თერმოდინამიკის კანონების გამოყენება ცოცხალი 
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ორგანიზმების მიმართ? შეუძლია თუ არა თერმოდინამიკას რაიმე არსებითი 
თქვას ბიოლოგიურ მოვლენათა მექანიზმზე? საჭიროა თუ არა არაწონას- 

წორული თერმოდინამიკა ბიოლოგიურ პროცესთა კვლევისას? თერმოდი- 

ნამიკის კანონები სტატიკურია და ძირითადად აღწერენ იდეალურ, შექცე- 

ვად რეაქციებს, რომელთა სიჩქარე უსასრულოდ მცირეა, ამიტომ როგორ 

შეიძლება ეს კანონები გამოვიყენოთ სწრაფი ქიმიური რეაქციების მიმართ, 

რომლებიც ორგანიზმში მიმდინარეობენ? შეიძლება თუ არა შეუქცევად 

პროცესთა თერმოდინამიკამ (იმ სახით, როგორითაც იგი დღეს არსებობს) 

რაიმე სარგებლობა მოიტანოს მრავალი ბიოლოგიური ამოცანის გადაჭრაში? 

მიუხედავად ასეთი ს კეპტიკური შეხედულებებისა, ხანგრძლივი კვლე- 

ვები საპირისპიროს ადასტურებენ. ამჟამად უკვე დაბეჯითებით შეიძლება 

ითქვას, რომ ნებისმიერ შემთხვევაში თერმოდინამიკური მიდგომა საკმაოდ 

მნიშვნელოვანია და ბიოლოგიურ მოვლენათა საფუძვლიანი შესწავლისას 

მას გვერდს ვერ ავუვლით. თერმოდინამიკა გვპასუხობს, მოცემულ პირობებში 

რეაქციის განხორციელება შესაძლებელია თუ არა. თუ ცნობილია რეა- 

გენტებისა და პროდუქტების უჯრედშიდა სტაციონარული კონცენტრა- 

ციები და თავისუფალი ენერგიის ცვლილების მნიშვნელობები, შესაძლებე- 

ლია რეაქციის მიმართულების განსაზღვრაც. 

არაწონასწორული სისტემებისათვის კლასიკური თერმოდინამიკის 

კანონების მისადაგებას მრავალი მეცნიერი ცდილობდა. თვლიდნენ, რომ 

უნდა არსებობდეს ამ კანონთა გარკვეული ზოგადი დებულებები, რომ- 

ლებიც გამოიყენება სტაციონარული მდგომარეობისათვის და ამდენად 

ასეთი სისტემები აუცილებლად უნდა ემორჩილებოდნენ თერმოდინამიკის 

მეორე კანონს. შესაბამისად, შეიქმნა კიდეც თერმოდინამიკის ახალი მიმარ- 

თულება – ბიოლოგიური არაწონასწორული თერმოდინამიკა – მეცნიერე- 

ბა იმ ყველაზე ზოგად ფიზიკურ კანონზომიერებათა შესახებ, რომლებიც 

ორგანიზმის ცხოველმყოფელობის საფუძველს შეადგენენ. ესაა თანამედ- 

როვე ფიზიკური ქიმიის განვითარებული მიმართულება და მას სტაციონა- 

რული პროცესების ანალიზისათვის იყენებენ. 

დასასრულს, ვფიქრობთ ინტერესმოკლებული არ იქნებოდა მცირე 
ისტორიული მიმოხილვა გაგვეკეთებინა ბიოლოგიისა და თერმოდინამიკის 

ურთიერთობაზე. 

ბიოლოგიაში თერმოდინამიკის ცნებათა გამოყენება თვით თერმოდი- 

ნამიკის, როგორც მეცნიერების ჩასახვისთანავე დაიწყო. ენერგიის შენახ- 

ვის კანონის აღმოჩენა (თერმოდინამიკის პირველი საწყისი) უშუალოდაა 

დაკავშირებული მაიერის ფიზიოლოგიურ დაკვირვებებთან, რომელთა საფუძ- 
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ველზე იგი ,ძალის შენახვის კანონის” ალმოჩენამდე მივიდა. მაიერი 

ამტკიცებდა, რომ ერთადერთი ძალა, რომელიც ცხოველთა და მცენარეთა 

არსებობას განაპირობებს, არის მზის ენერგია. ამგვარად იგი პირველ 

მეცნიერად გვევლინება, რომელიც ორგანიზმს და გარემოს შორის ენერგიის 

გამუდმებული ცვლის აუცილებლობას მიხვდა. 

თერმოდინამიკის თვალსაზრისით სიცოცხლის პრობლემის შედარებით 

ზოგადი აღწერა შრედინგერს ეკუთვნის. ახალი, რაც მის მიერ იყო შენიშ- 

ნული, ისაა, რომ სიცოცხლე, როგორც ბუნების ერთ-ერთი გამოვლენა 

თავისი არსით ეწინააღმდეგება თერმოდინამიკის მეორე საწყისს, რამდენა– 

დაც ცოცხალი ორგანიზმისათვის დამახასიათებელია სწრაფვა მოწესრიგე- 
ბულობისაკენ ცხოველთა და მცენარეთა სიცოცხლე არ „ჯდება” იმ 

წარმოდგენათა ჩარჩოებში, რომელთა მიხედვით თავისუფალი ენერგია 

აუცილებლად უნდა მცირდებოდეს, ხოლო ენტროპია იზრდებოდეს. ამასთან 

დაკავშირებით შრედინგერმა შემოიტანა უარყოფითი ენტროპიის ცნება, 

რომელიც მხოლოდ ცოცხალი ორგანიზმისათვის უნდა იყოს დამახასია- 

თებელი. 

თერმოდინამიკის თვალთახედვით ჩატარებულია ცოცხალი სისტემებ- 

ის ევოლუციის საკითხის კვლევაც. ჯერ კიდევ 1935 წელს ბაუერმა 

აჩვენა ბიოსისტემათა ევოლუციის მიმართულების განსასაზღვრად ლე- 

შატელიე-ბრაუნის პრინციპის გამოუყენებლობა. მიზეზი იმაში მდგომა- 

რეობს,რომ ეს პრინციპი სამართლიანია თერმოდინამიკურ წონასწორობა- 

ში მყოფი სისტემებისათვის და ადგენს იმ პირობებს, როდესაც წონას- 

წორობიდან გამოყვანილი სისტემა კვლავ საწყის წონასწორობას უბრუნდება. 

ბიოსისტემები არაწონასწორულია, ამიტომ მათ მიმართ ბაუერმა ჩამოაყა- 

ლიბა ,,მმდგრადი უწონასწორობის პრინცი პი”,რომლის მიხედვითაც ბიო- 

სისტემა თერმოდინამიკური წონასწორობის მდგომარეობიდან შორს იმყო- 

ფება. 
ორგანიზმთა ცხოველმყოფელობის თერმოდინამიკური ასპექტები ამ- 

ჟამადაც ინტენსიურად შეისწავლება თეორიული ბიოლოგიისა და თერმო- 

დინამიკის სპეციალისტების მიერ. 

16 ბიოთერმოდინამი კის ელემენტები 

არსებობს თერმოდინამიკის მეორე კანონის განსაზღვრა, რომელიც 

ენტროპიის ცნებასთანაა დაკავშირებული. მისი ფორმულირება ასეთია: 
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თერმოდინამიკურად იზოლირებულ სისტემაში ვერ წარიმართება პროცესე- 

ბი, რომლებიც სისტემის ენტროპიის შემცირებას გამოიწვევენ. გარდა იმისა, 

რომ ენტროპია მოლეკულურ-კინეტიკური თეორიის თანახმად სისტემის 

მოუწესრიგებლობის (ენერგიის გაბნევის) ზომაა, იგი ამავე დროს პროცე- 

სის შეუქცევადობის ზ%ზომაცაა. აქედან გამომდინარე, მათემატიკურად მე- 

ორე კანონი შეიძლება ასეც გამოისახოს: 

== – >0 (1.17) 

ძლ-სისტემის მიერ შთანთქმული ჯამური სითბური ენერგიაა. 

განტოლებაში ენტროპიის ცვლილება მეტია ან ტოლია ნულის. მე- 

ტობის ნიშანი განეკუთვნება შეუქცევად, ხოლო ტოლობის ნიშანი – 

შექცევად პროცესებს. 

ბუნებაში ყველა პროცესი თავისუფალი ენერგიის შემცირებისა და 

ენტროპიის ზრდის მიმართულებით მიმდინარეობს. 

სისტემისათვის, რომელიც გარემოსთან სითბოს ცვლას არ აწარმოებს 

(ძლ = 0), განტოლება (1.17) მიიღებს სახეს: 

ძა >0 (1.18) 

მინიმალური თავისუფალი ენერგიისა და მაქსიმალური ენტროპიის 

მდგომარეობაში სისტემას მუშაობის შესრულება აღარ შეუძლია. ამ მდგო- 

მარეობიდან თავისთავად გამოსვლა გარემოდან ენერგიის მიღებას საჭიროებს. 

არაცოცხალ ბუნებაში ყველა პროცესი თერმოდინამიკური წონასწორო- 

ბისაკენ მიისწრაფვის. 

სპეციალურ ლიტერატურაში ხშირად ვხვდებით მტკიცებას ორგა- 

ნიზაციის ყველა დონეზე ბიოლოგიურ სტრუქტურათა გასაოცარი მოწეს- 

რიგებულობის შესახებ. მსჯელობენ „ცოცხალის ანტიენტროპიულ ტენ- 

დენციებზე” და „ბიოლოგიური ევოლუციის ანტიენტროპიულ ხასიათზე”. 

ბიოლოგიურ სტრუქტურებზე და პროცესებზე დაკვირვებისას მართლაც 

შეიმჩნევა დროსა და სივრცეში მათი მაღალი მოწესრიგებულობა, რასაც 

ბიოლოგიაში ჰომეოსტაზს უწოდებენ. ფაქტიურად იგი ორგანიზმის სტა- 

ციონარული მდგომარეობაა. მიუხედავად ამისა, თერმოდინამიკური კრიტე- 

რიუმებით ცოცხალისა და არაცოცხალის შეფასებას იმ დასკვნამდე მივყავართ, 
რომ ბიოლოგიურ სისტემებს არავითარი „ანტიენტროპიული ტენდენ- 
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ციები” არ ახასიათებთ და რომ მათი მოწესრიგებულობა არ აღემატება 

იმავე მასის მქონე მთის ქანის მოწესრიგებულობას. 

მაშ რაღაშია საქმე? 

არაწონასწორული თერმოდინამიკის ფორმალიზმის ღრმა აზრი იმაში 

მდგომარეობს, რომ მასში სტაციონარული მდგომარეობა განიხილება ღია 

სისტემის ყველაზე მოწესრიგებულ მდგომარეობად, სადაც ენტროპიის ზრდა 
მინიმალურია. ეს გითარება შესანიშნავად შენიშნა ა. კაჩალსკიმ, რომელ- 

მაც პირველმა გამოიყენა ბიოლოგიაში არაწონასწორული თერმოდინამიკის 

კანონები: „სიცოცხლე არის ენტროპიის ზრდის ტენდენციის წინააღმდეგ 

პრძოლა. დიდი ინფორმაციის შეშცველი მაკრომოლეკულების სინთეზი, 

რთული სტრუქტურის მჟონე უჯრედების წარმოქმნა, ორგანიზმების გან- 

ვითარება, – ყოველივე ეს მძლავრი ანტიენტროპიული ფაქცორია. ცოცხალის 
უჯრედებმს აირჩიეს უმცირესი ბოროტება: ისინი სტაციონარულ მდგო- 

მარეობაში არსებობენ და მათთვის დამახასიათებელია ენტროპიის შინი–- 

მალური ზრდის სიჩქარე”. საინტერესო კონცეფციას ავითარებს მოროვი- 

ცი: „ნებისშიერ ღია სისტემსში ენერგიის ნაკადის არსებობა უკვე თავისთავად 

ახდენს სისტემის ორგანიზებას”. არ შეიძლება გვერდი ავუაროთ ამ 

მიმართებით აკადემიკოს ლ. ბლუმენფელდის საკმაოდ ხატოვნად ჩამოყა- 

ლიბებულ მოსაზრებას, რომლის თანახმადაც „ბიოსიზსტემების განსაკუთრებულ, 

თვისობრივად განსხვავებულ მოწესრიგებულობის საფუშველს ის წარ– 

მოადგენს, რომ იგი გააზრებულია. ცოცხალი მატერიის მოწესრიგებულო– 

ბა, მასში არსებული ინფორმაცია შეიცავს აზრს, ხოლო გაა ზრებულია ის, 

რასაც მიზანი გააჩნია. ახალი ინფორმაციის შექმნის უნარი, მოწესრიგებუ- 

ლობისადმი აზრის მიცემა, როგორც ჩანს, ნებისმიერი ცოცხალი ორგანიზ- 

მის აუცილებელი თვისებაა”. 

ბიოლოგიური სისტემები თავისი ცვლილებებისას მთელ რიგ არაწო– 

ნასწორულ მდგომარეობებს გადიან, რასაც თან ახლავს თერმოდინამიკურ 

პარამეტრთა შესაბამისი ცვლილებები. ამ შემთხვევაში მნიშვნელოვანია 

მხოლოდ საწყის და საბოლოო მდგომარეობათა მახასიათებლები. ამ აზრით 

ცოცხალი სისტემების მიმართ წონასწორული თერმოდინამიკის გამოყენე- 

ბა ისევე კანონზომიერია (ან არაკანონზომიერია), როგორც არაცოცხალის 

მიმართ. მხოლოდ სისტემის გარემოსთან ურთიერთქმედების განხილვისას 

საჭიროა გამოყენებულ იქნას შეუქცევადი (არაწონასწორული) პროცესე- 

ბის თერმოდინამიკა. 

ღია სისტემებში არაწონასწორული მდგომარეობის შენარჩუნება შესაძ- 

ლებელია მათში ნივთიერებებისა და ენერგიის ნაკადების შექმნით. ასეთ 
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სისტემებში ენტროპიის ცვლილება შეიძლება მოხდეს ან სისტემასა და 

გარემოს შორის ცვლის პროცესების ხარჯზე (ძ065)), ან თვით სისტემაში 

შინაგანი შეუქცევადი ცვლილებების ხარჯზე აღძრული ენტროპიით (9135). 
პოსტულირებულია, რომ ღია სისტემის საერთო ენერგიის ცვლილება 

(ძ5) ამ ორი დამოუკიდებელი ნაწილისაგან შედგება: 

ძ5 =ძ06§, + 915 (1.19) 

ესაა შეუქცევადი პროცესების თერმოდინამიკის ამოსავალი პოზიცია. 

სისტემაში შექცევადი ცვლილებების მსვლელობას ენტროპიის აღძვრა 

არ ახლავს (ძ15 = 0), ხოლო შეუქცევადი ცვლილებებისას ყველა შემთხვევაში 
ძI5 > 0. იზოლირებული წონასწორული სისტემებისთვის ძი05ე = 0, არაწო- 

ნასწორული სისტემებისთვის (1.19) განტოლება მიიღებს შემდეგ სახეს: 

ძ§ = 29ძ15 >0 (1.20) 

ეს იზოლირებული სისტემებისთვის კლასიკური თერმოდინამიკის მე- 

ორე კანონის ფორმულირებას შეესაბამება. 

ღია სისტემის ენტროპიის ცვლილების მნიშვნელობის ორ შემადგენ- 

ლად დაყოფა საშუალებას იძლევა დავინახოთ ლია და იზოლირებულ 

სისტემათა შორის თერმოდინამიკური თვისებების განსხვავება. (1.19) 

განტოლება შეიძლება ასეც ჩაიწეროს: 

ძვ ძიზე ძ!9 ძა _ყა 1.21) 
ძL ძL ძL ' 
  

მიღებული განტოლება გვიჩვენებს, რომ სისტემის საერთო ენტროპიის 

ცვლილების სიჩქარე (ძ5/ძI) სისტემასა და გარემოს შორის ენტროპიის 

ცვლილების სიჩქარისა და სისტემის შიგნით ენტროპიის აღძვრის სიჩ- 

ქარის ჯამის გოლია. 

განტოლების წევრი ძი65ე/ძს, რომელიც სისტემასა და გარემოს შორის 

ცვლის პროცესებს ითვალისწინებს, შეიძლება იყოს დადებითიც და უარყო- 

ფითიც. ამიტომ ძ15/ძL> 0 პირობისას სისტემის საერთო ენტროპია შეიძ- 

ლება იზრდებოდეს ან კლებულობდეს. 

ძ65ე/ძ(I წევრის დადებითი მნიშვნელობა დაკავშირებულია სისტემის 

გარემოსთან ნივთიერი და ენერგეტიკული ცვლით გამოწვეულ ენტროპიის 

ზრდასთან. გამოსახულების ძ65ე/ძ( უარყოფითი სიდიდე ისეთ მდგომარეობას 
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შეესაბამება, როდესაც სისტემიდან გარემოში დადებითი ენტროპიის უკუ- 

დენა აღემატება გარემოდან დადებითი ენტროპიის სისტემაში შემოსვლას, 
რის გამოც სისტემასა და გარემოს შორის ენტროპიის ცვლის საერთო 

ბალანსის მნიშვნელობა უარყოფითი ხდება. 

სტაციონარული მდგომარეობის დამყარებისას, როდესაც სისტემაში 

ენტროპიის აღძვრა (ძI5/ძი) გარემოში დადებითი ენტროპიის უკუდენი- 

თაა კომპენსირებული, ენტროპიის საერთო ცვლილება ნულის ტოლი 

იქნება: 

ძი ძიზე ძ!ზ 
–_- = +-- = 0 

ძი ძ( ძL 

(1.21) განტოლების საფუძველზე ბიოსისტემათა საერთო თვისებების 

ანალიზმა შესაძლებელი გახადა ახსნილიყო გარეგნული წინააღმდეგობა 

ორგანიზმთა ქცევასა და თერმოდინამიკის მეორე კანონს შორის. მართ–- 

ლაც, თუ არაცოცხალი სისტემის ყველა პროცესისათვის დამახასიათებე- 
ლია თერმოდინამიკურ წონასწორობასთან მიახლოება, კლასიკური თერ- 

მოდინამიკის თვალთახედვით სიცოცხლე უჩვეულო მდგომარეობაა, რადგან 

მისთვის წონასწორობასთან მიახლოება სიკვდილს ნიშნავს. ეს წინააღმ- 

დეგობა მოჩვენებითია. ისეთ რეალურ სისტემებში, როგორც ბიოსტრუქ- 

ტურებია, ზრდა-განვითარების პროცესს თან სდევს მათი ენტროპიის საერთო 

მნიშვნელობის შემცირება. 

საკვები ნივთიერებებისა და მზის ენერგიის მოხმარებისას ცოცხალი 

  (1.22) 

სისტემების ენტროპიის კლება თავისუფალი ენერგიის ზრდას იწვევს. 

გარემოდან „უარყოფითი ენტროპიის” მოდენა არ შეიძლება უშუალოდ 

ცოცხალი სტრუქტურების ორგანიზებულობის ზრდასა და შთანთქმულ 

საკვებ ნივთიერებათა „ორგანიზებულობის” კლებას უკავშირდებოდეს. 

სწორედ უკანასკნელთა დეგრადაციას ორგანიზმისათვის საჭირო თავისუ– 

ფალი ენერგიის გამოთავისუფლებასთან მივყავართ. ამგვარად, „უარყოფი- 

თი ენტროპიის” ნაკადის მოდენა უჯრედში აუცილებელია თვითნებური 

რეაქციების შედეგად შემცირებული თავისუფალი ენერგიის კომპენსაციი–- 

სათვის. ფაქტიურად ლაპარაკია ენერგიის გარდაქმნასა და წრებრუნვაზე, 

რის ხარჯზედაც ფუნქციონირებს ცოცხალი უჯრედი. აქვე აღვნიშნავთ, 

რომ „უარყოფითი ენტროპიას” პირობითი ცნებაა, რომელშიც მოწესრიგებუ- 

ლობის ნაცვლად საკვებთან ერთად მოდენილი თავისუფალი ენერგია 
იგულისხმება. 
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16.1 ონზაგერის ნაცვალგებითი დამოკიდებულება 

და პრიგოჟინის თეორემა 

ფიზიკაში ცნობილია კანონები, რომლებიც წრფივ დამოკიდებულებას 

ამყარებენ ძალებსა და ნაკადებს შორის; მაგ., ომის კანონი V = ILI, სადაც 

V – ძაბვაა, IL – წინაღობა, ხოლო I – დენის ძალა ანუ ელექტრონების 

ნაკადია; ფურიეს კანონი 0 = –7ჯ ძV/ძX, სადაც 0 – სითბოს ნაკადია, X – 

ტალღის სიგრძე, ხოლო ძVძX-ტემპერატურული გრადიენტი, ანუ სითბოს 

ნაკადის „მამოძრავებელი ძალაა”. ეს კანონები წარმოადგენენ აღწერილო- 

ბით,ე.წ. ფენომენოლოგიურ კანონებს. იგივე პრინციპი უდევს საფუძვლად 

ონზაგერის ნაცვალგებით დამოკიდებულებას: თერმოდინამიკურ ძალებსა 

და ნაკადებს შორის პირდაპირპროპორციული (წრფივი) დამოკიდებულე- 
ბაა. აქვე უნდა აღინიშნოს, რომ ეს პრინციპი სამართლიანია მხოლოდ 

წონასწორული მდგომარეობის სიახლოვეს, „წრფივი თერმოდინამიკის” 

ოლქში. სწორედ აქ მყარდება წრფივი დამოკიდებულება (ნაცვალგებითი 

დამოკიდებულება) პროცესების სიჩქარეებსა და მამოძრავებელ ძალებს 

შორის. 

შეუქცევადი პროცესების თერმოდინამიკის ძირითადი პოსტულატის 

პოზიციამ, რომელიც ღია სისტემის ენტროპიის გაზრდის ორ დამოუკიდებელ 
ნაწილად დაყოფას ეხება, შესაძლებელი გახადა ახსნილიყო ბიოლოგიურ 

სისტემებში ენტროპიის ცვლილებათა ზოგადი კანონზომიერებები. ნათე- 

ლი გახდა, რომ ღია სისტემას თერმოდინამიკურ წონასწორობაში არსებო- 

ბა არ შეუძლია. სწორედ აქედან წარმოსდგა შეხედულება ბიოობიექტზე, 

როგორც თერმოდინამიკურად არაწონასწორულ (სტაციონარულ) მდგო- 

მარებაში მყოფ სისტემაზე, რომელშიც შუალედური პროდუქტების კონ- 

ცენტრაციები დროში შესამჩნევ ცვლილებებს არ განიცდიან. ბუნებრივად 

დაისვა არაწონასწორული თერმოდინამიკის მეთოდებით სიცოცხლის მოვ- 
ლენების ანალიზის შესაძლებლობის საკითხი და ამოსავალ პოზიციად 

იქცა ე.წ. ენტროპიის მინიმალური მატების პრინციპი. იგი 1947 წელსაა 

ფორმულირებული პრიგოჟინის მიერ ონზაგერის ნაცვალგებით დამოკიდე- 

ბულებაზე დაყრდნობით. გარკვეული დონით ეს პრინციპი შეიძლება განხი- 

ლულ იქნას, როგორც წონასწორულ თერმოდინამიკაში ლე-შატელიე-ბრაუნის 

პრინციპის ანალოგი: 

მოცემულ გარემო პირობებში თერმოდინამიკურ წონასწორობასთან 

ახლოს მვოფი ლია სტაციონარული სისტემების ენტროპიის მატების (ენ- 

ერგიის დისიპაციის) სიჩქარეს, რომელიც შინაგანი შეუქცევადი პროცე- 
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სების ზარჯზხე მიიღწევა, გააჩნია ნულისაგან განსხვავებული, მუდმივად 

დადებითი მინიმალური მნიშვნელობა. 

ენტროპიის მინიმალური მატების პრინციპი, ანუ პრიგოჟინის თეო- 

რემა წარმოადგენს ღია სისტემაში თვითნებური ცვლილებების საერთო 

მიმართულების რაოდენობრივ კრიტერიუმს. ამ თეორემის თანახმად, ისეთი 

გარემო პირობების არსებობისას, რომლებიც წონასწორული მდგომარეო- 

ბის მიღწევას ეწინააღმდეგებიან, სისტემის სტაციონარული მდგომარეობა 

ენტროპიის მინიმალურ კვლავწარმოებას შეესაბამება. თუ ასეთი წინააღმ– 

დეგობა არ არსებობს, ენტროპიის კვლავწარმოება ნულის ტოლია. ღია 

სისტემის მდგომარეობის ცვლა იმგვარად ხდება, რომ წონასწორობასთან 

ყოველ მიახლოებას თან ახლავს მასში ენტროპიის კვლავწარმოების სიჩ- 

ქარის კლება. 

კვლავაც სადავოდ რჩება საკითხი იმის შესახებ, თუ რამდენად მისა- 

ღებია პრიგოჟინის თეორემა გამრავლება-განვითარების უნარის მქონე 

ცოცხალი ორგანიზმების მიმართ. მრავალი მკვლევარი ამაზე დადებით 

პასუხს იძლევა. შეუქცევადი პროცესების თერმოდინამიკაზე დაყრდნობით 

ისინი ცდილობენ ანალიზი გაუკეთონ სხვადასვა ბიოლოგიურ მოვლენას, 

(როგორებიცაა ზრდა, განვითარება და გარემო პირობებთან შეგუება), ან 

უჯრედული მეტაბოლიზმის ცალკეული პროცესის კვლევას. 
თერმოდინამიკური მიდგომით ბიოქიმიური პროცესების ენერგეტიკუ- 

ლი შეუღლების პირობებისა და საშუალებების რეგულაციის დადგენას 

წრფივი თერმოდინამიკა ზღუდავს. მიუხედავად ამისა, ბოლო წლებში 

მიღებული მთელი რიგი მნიშვნელოვანი შედეგები საშუალებას გვაძლევენ 

წონასწორობიდან შორს მყოფ ბიოქიმიურ პროცესებზე გამოვიყენოთ წრფივი 

დამოკიდებულებები. ამ გარემოებამ საშუალება შექმნა, თერმოდინამიკური 

ანალიზით აიხსნას ენერგიის მრავალი მოლეკულურ-ბიოლოგიური გარ- 

დამქმნელის თვისებები, გამოვლინდეს შინაგანი რეგულატორული კავ- 

შირების თვისებები, რომელთა მექანიზმები კვლავაც უცნობია და მომავალ 

კვლევას საჭიროებს. 
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თავი II 

ბიოენერგეტიკის ინტერესების სფერო 

უპირველეს ყოვლისა, განმარტება მივცეთ საგანს: ბიოქიმიის ნაწილს, 

რომელიც ცოცხალ უჯრედში ენერგიის წარმოქმნისა და გამოყენების სა- 

კითხებს სტრუქტურულ ასპექტებთან მთლიანობაში განიხილავს, ბიოენერ- 

გეტიკა ეწოდება. იგი მოიცავს უჯრედში მიმდინარე ენერგიის ტრანსდუქ- 

ციის (მიღება-გადატანის) რაოდენობრივ შეფასებას და იმ ქიმიური პრო- 

ცესების ბუნებისა და ფუნქციის განსაზღვრას, რომლებიც თან ახლავს ამ 

ტრანსდუქციას. 

ბიოსისტემებში ენერგიის ტრანსფორმაციის (გარდაქმნის) ქიმიური 

მექანიზმების კვლევა ყოველთვის წარმოადგენდა ბიოქიმიკოსების როგორც 

აღფრთოვანების, ასევე კამათის საგანს. ეს მექანიზმები ემორჩილებიან იმ 

ზოგად ფიზიკურ კანონებს, რომლებიც საერთოდ მართავენ ყველა სხვა 

ბუნებრივ პროცესს. დამწყები სპეციალისტისათვის ამ კანონების ცოდნა 

აუცილებელია, ამასთან დაკავშირებით წინამდებარე ნაშრომის პირველ 

თავში საჭიროდ ჩავთვალეთ წარმოგვედგინა თერმოდინამიკის კანონები 

და რაოდენობრივი დამოკიდებულებები ძირითად პარამეტრებს (მდგომა- 

რეობის ფუნქციებს) შორის. ამჯერად თანმიმდევრულად შევეხებით უჯრედის 

ენერგეტიკულ ცვლაში ჟანგვითი რეაქციების მნიშვნელობას, ელექტრონების 
გადატანით მიმდინარე პროცესების ენერგეტიკას და იმ ძირითად ფერმენ- 

ტებს, რომლებიც ამ პროცესებში მონაწილეობენ. 

2.1 მეტაბოლიზმი, კატაბოლიზმი და ანაბოლიზმი 

მეტაბოლიზმი ორგანიზმში ან უჯრედში მიმდინარე ქიმიური გარდაქმ- 

ნების ერთობლიობა ანუ ფერმენტული მექანიზმებით განხორციელებული 

სისტემაა, რომელიც სხვადასხვა მეტაბოლური გზებისგან შედგება. ენერ- 

გეტიკული თვალსაზრისით ამ გზების თითოეულ თანმიმდევრულ სტადიაზე 
ადგილი აქვს მხოლოდ უმნიშვნელო ქიმიურ ცვლილებას. უპირატესად 

ესაა ამა თუ იმ ატომის, მოლეკულის, ან ფუნქციური ჯგუფის მოცილება, 

გადატანა ან მიერთება. მეტაბოლიტებს უწოდებენ მეტაბოლურ გზაზე 
არსებულ თანმიმდევრული გარდაქმნების პროდუქტებს. 

კატაბოლიზმი მეტაბოლიზმის გზაა, რომლის დროსაც რთული ორგა- 

ნული მოლეკულების დაშლა ხორციელდება შედარებით მცირე ზომის 
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ტერმინალურ (საბოლოო) პროდუქტებად. როგორც წესი, ესენია C0,, 

MM და 10. კატაბოლურ პროცესებს თან ახლავს თავისუფალი ენერგიის 

გამოთავისუფლება, რომლის გარკვეული ნაწილი აკუმულირდება #ტI! ნ-ს, 

M4ILXI-ის (ნიკოტინამიდური კოფერმენტების) ან წ40ILL-ის (ფლავინ- 

ადენინდინუკლეოტიდის) მოლეკულებში, ენერგიის ნაწილი კი სითბოს 

სახით განიბნევა. 

ანაბოლიზმი მეტაბოლიზმის ფაზაა, რომელიც ძირითადად ბიოსინთე- 

ზებს მოიცავს და მცირე ზომის მარტივი წინამორბედებისაგან უფრო 

დიდი ზომისა და უფრო რთული აღნაგობის ნივთიერებების (ლიპიდების, 

პოლისაქარიდების, პროტეიდების, ნუკლეინმჟავების და სხვ.) მოლეკულები 

წარმოიქმნებიან. ანაბოლური პროცესები ენერგიის ხარჯვას მოითხოვენ 

და ამ ენერგიას ისინი #ILC-ს ჰიდროლიზის ან M4#4IXს)II-ის და L#40IL- 

ის ენერგიით მდიდარი კოფაქტორებიდან იღებენ. 

უჯრედებს გააჩნიათ ფერმენტები, რომლებიც აკატალიზებენ ორივე 

პროცესს – როგორც სინთეზის, ასევე დაშლის რეაქციებს. მაგ., ცხიმოვანი 

მჟავების ერთდროული სინთეზი და დეგრადაცია ენერგეტიკულად წამგე- 
ბიანი იქნებოდა, რომ არ არსებობდეს ანაბოლური და კატაბოლური რეაქცი- 

ების ე.წ. რეციპროკული (ურთიერთპასუხისმგებელი, უკუგებითი) რეგუ- 

ლაციის მექანიზმი, რომლის საფუძველზეც ანაბოლიზმის ინტენსიური 

მსვლელობისას კატაბოლიზმი შენელებულია ან სრულიად დათრგუნულია. 

ასეთი რეგულაცია ვერ განხორციელდება, თუ ანაბოლურ და კატაბოლურ 

გზებს ფერმენტთა ერთი და იგივე ანაკრები წარმართავს, რომლებიც 

ანაბოლიზმისათვის ერთი მიმართულებით, ხოლო კატაბოლიზმისათვის 

საპირისპირო მიმართულებით იმოქმედებს. კატაბოლურმა და ანაბოლურმა 

გზებმა, რომელთაც ერთი და იგივე ორი საბოლოო შეხების წერტილი 

გააჩნიათ (მაგ. გლუკოზა –> პირუვატი და პირუვატი–3> გლუკოზა), შეიძ- 

ლება მოიხმარონ ერთი ფერმენტული სისტემა, მაგრამ ყოველთვის უნდა 
არსებობდეს სულ მცირე ერთი ფერმენტი მაინც, რომლის კატალიზური 

აქტივობა პროცესის მიმართულებას განსაზღვრავს. ასეთი ფერმენტი ამ 

ორი პროცესის რეგულატორულ უბანს ქმნის. სხვაგვარად რომ ვთქვათ, 

ანაბოლური და კატაბოლური გზები შეუქცევადი პროცესებია და თი- 

თოეული მათგანი სულ მცირე ერთ ისეთ რეაქციას მაინც შეიცავს, რომელიც 

მხოლოდ თერმოდინამიკურად უფრო ხელსაყრელი პროცესისათვის ამოქ- 

მედდება. გარდა ამისა, ანაბოლური და კატაბოლური რეაქციების თანმიმ- 

დევრობის რეგულაციას ხელს უწყობს ისიც, რომ ეს პროცესები უჯრედ- 

ში ჩვეულებრივ სხვადასხვა კომპარტმენტებში (ნაკვეთურებში) რეალიზ–- 
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დება. მაგ. ცხიმოვან მჟავათა კატაბოლიზმი მიტოქონდრიებში მიმდინა- 

რეობს, მაშინ როდესაც მათი ბიოსინთეზი ციტოზოლში ხორციელდება. 

პროცესის ინტერმედიატების, ფერმენტებისა და რეგულატორების კონცენტ- 

რაციები სხვადასხვა კომპარტმენტში სხვადასხვა დონეზეა შენარჩუნებუ- 

ლი. მათი განსხვავებბული ცალკეული ფონდის არსებობა ასევე ხელს 

უწყობს მეტაბოლური რეაქციების სიჩქარეთა კონტროლს. 

2.2 უჯრედის „კონვერტირებადი ენერგეტიკული ვალუტები” 

როგორც ჟანგვის რესურსები, ასევე მათზე მოთხოვნები დიდი მრავალ- 

ფეროვნებით გამოირჩევიან. მოთხოვნები მოიცავენ სზვადასხვა ენერგო- 

ტევად პროცესებს, რომლებიც უჯრედთა სასარგებლო მუშაობისთვისაა 

აუცილებელი. 
უჯრედი ფლობს განსაკუთრებულ „ენერგეტიკულ ვალუტას”, რომე- 

ლიც შუამავლის როლს ასრულებს ენერგიის შეთვისებისა და ხარჯვის 

პროცესებს შორის. ხანგრძლივი დროის განმავლობაში ითვლებოდა, რომ 

ასეთი „ვალუტის” ერთადერთ ტიპს მაღალენერგეტიკული ნივთიერებები, 

კერძოდ კი #IC წარმოადგენს. ბოლო პერიოდში ეს დოგმა უარყოფილია. 

ამჟამად მიღებულია,რომ უჯრედი განაგებს არა ერთს,არამედ სამი ტიპის 

„კონვერტირებად ენერგეტიკულ ვალუტას”. #IC-სთან ერთად ასეთ ფუნქ- 

ციას ატარებენ ბიოლოგიურ მემბრანებზე (ე.წ. შემაუღლებელ მემბრანებზე) 

აღძრული პროტონული და ნატრიუმოვანი პოტენციალები. 

პროტონული პოტენციალი შედგება მემბრანის ორ სხვადასხვა მხა- 

რეს ელექტრული პოტენციალების სხვაობისა (#IL) და #LILI"-იონების 

ქიმიური პოტენციალის სხვაობისაგან, ანუ მჟავიანობისაგან (#იLI), ე.-ი. 

პროტონული პოტენციალია #ILIL. შესაბამისად არსებობს ნატრიუმოვანი 

პოტენციალი, რომელიც შედგება /#სLL-სგან და ნატრიუმის იონთა კონცენტ- 

რაციული სხვაობისაგან ( #ILIMმ'). შედარებით დეტალურად მათ შემდგომ 

(მერვე თაგში) განვიხილავთ. 

2.3 მაკროერგულობა. 

უჯრედის მაღალ- და დაბალენერგეტიკული ნაერთები 

უჯრედში არსებულ ფოსფორილებულ ნაერთებს მათი ჰიდროლიზის 
#C“"-ზე დამოკიდებულების მიხედვით ორ ჯგუფად, მაღალ- (მაკროერ- 

გულ) და დაბალენერგეტიკულ ნაერთებად ყოფენ. 
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ტანს და ყველა სხვა ნივთიერება, რომელთაც ჯგუფის გადამტან 

ფერმენტულ რეაქციებში #ILს-ს წარმოქმნა შეუძლიათ, გაერთიანებულია 

მაღალენერგეტიკული ნივთიერებების სახელწოდებით. მათი ჰიდროლიზის 

ენერგიის ცვლილება #ILს-ს ჰიდროლიზის ენერგიაზე (#C%=>10 კკალ/ 

მოლი) ნაკლები არაა. ფიზიოლოგიურ პირობებში ეს სიდიდე #IL-სთვის 

7 კკალ/მოლს არ აღემატება. 

უპირველეს ყოვლისა, განვიხილოთ თვით ნაერთის მაკროერგულობისა 

და მაკროერგული ბმის ცნებები. უნდა აღინიშნოს, რომ ტერმინი „მაღალენერ- 
გეტიკული ნაერთები” ბიოლოგიურ აზრს უფრო შეიცავს, ვიდრე ქიმიურს. 

შეცდომა იქნება, თუ ამ ნივთიერებებს ენერგიის რაიმე განსაკუთრებულ 

ფორმად ჩავთვლით. საერთოდ, ყველა ისინი ჩვეულებრივი ნაერთებია. 

ბიოქიმიაში გამოყენებული ფოსფატური კავშირის ენერგიის ცნება არ 

უნდა გავაიგივოთ ფიზიკურ ქიმიაში გამოყენებული კავშირის ენერგიის 

ცნებასთან, რომელშიც მოლეკულაში ორ ატომს შორის კავშირის დაშლი- 

სათვის აუცილებელი ენერგია იგულისხმება. ფოსფატური კავშირის ენერ– 

გიაში გვესმის სხვაობა იმ რეაქციის საწყის ნივთიერებათა და რეაქციის 

პროდუქტთა თავისუფალ ენერგიებს შორის, რომლის შედეგადაც 

ფოსფორილებული ნაერთი არაორგანული ფოსფატის წარმოქმნით ჰიდრო- 

ლიზდება. ქიმიური თვალსაზრისით დაბალენერგეტიკული ბიოორგანული 

ნაერთები მაღალენერგეტიკულებისაგან გაყოფილი არაა სხვა ბარიერით, 

გარდა იმისა,რომ უნარი გააჩნიათ წონასწორობაში იმყოფებოდნენ #IL- 

სთან. ჰიდროლიზის ენერგიის მიხედვით ნივთიერებები ქმნიან უწყვეტ 

რიგს. როდესაც ეს ენერგია 10 კკალ/მოლზე შესამჩნევად მცირეა, მაგ., 

როგორც ეს 2-ფოსფოგლიცერატშია, ფოსფატური ჯგუფის გადატანის 

რეაქციაში #IC არ წარმოიქმნება. ეს ნივთიერება #Iჩ-ს წინამორბედი 

რომ გახდეს, იგი ჯერ ფოსფოენოლპირუვატად უნდა გარდაიქმნას, რომელიც 
მაღალენერგეტიკულ კავშირს შეიცავს. 

2-ფოსფოგლიცერატი =-–-> ფოსფოენოლპირუვატი + LL0 

#C“"= +0.44 კკალ/მოლი 

ფოსფოენოლპირუვატიდან ფოსფატური ჯგუფი #LX-ზე გადაიტანება 

#ILC-სა და პირუვატის წარმოქმნით. რეაქცია პირუვატკინაზით კატალიზდება. 

ი- თა 
C-0-Cდ + #0 ==> C=0 + MIნ 

C00_ C00- 
ფოსფოენოლპირუვატი პირუვატი 
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#C? = –7.5 კკალ/მოლი 

(მაკროერგული ბმა – სიმბოლოთი აღინიშნება). 

ეს რეაქცია ძლიერ ეგზერგონულია და უჯრედში პრაქტიკულად შეუქ- 
ცევადია. ფოსფატურ ნაერთთა მაკროერგულობის თეორია ემყარება ე.წ. 

უარყოფითი რეზონანსის კონცეფციას (კალკარი, კორიელი, უსპერი). ამ 

თეორიის თანახმად, ენერგიით მდიდარ ფოსფატთა ჰიდროლიზის თავისუ- 

ფალი ენერგიის შეტად მაღალი მნიშვნელობა განპირობებულია ჟანგბადის 

ცენტრალური ატომის თავისუფალ ელექტრონთა წყვილზე ფოსფატთა 

ჯგუფების კონკურენციით. აქვე დავსძენთ, რომ უარყოფითი რეზონანსის 

თეორია სრულად ვერ ხსნის მაკროერგულობის არსს. ამაზე ამახვილებენ 

ყურადღებას პულმანებიც. საქმე იმაშია,რომ #I ს-სა და #LXIL-ს ჰიდროლიზის 

თავისუფალი ენერგია 4-5 კკალ/მოლი-ით მეტია დაბალ ენერგეტიკულ 

ფოსფატთა ჰიდროლიზის თავისუფალ ენერგიაზე. ამდენად უარყოფითი 

რეზონანსით შეიძლება აიხსნას ჰიდროლიზის თავისუფალი ენერგიის 

მხოლოდ 40-50%-ით ზრდა. აქედან გამომდინარე, უნდა არსებობდნენ 

ისეთი დამატებითი ფაქტორები, რომლებიც თავისუფალი ენერგიის დანარ- 

ჩენი წილის ზრდას ახსნიდნენ. ეს ვითარება შეიძლება დაკავშირდეს 

ენერგიით მდიდარ ფოსფატებში ელექტრონების განაწილების თავისებუ- 

რებებთან. ისინი #-ელექტრონთა მუხტების არაჩვეულებრივი განაწილებით 

ხასიათდებიან. მათი მოლეკულები შეიცავენ სულ მცირე სამი მეზობელი 

ატომისგან წარმოქმნილ ძეწკვს (ძეწკვი შეიძლება შეიცავდეს 4-6 ატომ- 

საც). ენერგიით ღარიბი ფოსფატები ამ თვისებას მოკლებულნი არიან. 

მუხტების ასეთი განაწილება იწვევს ელექტრონთა ძლიერ განზიდვას და 

აპირობებს სისტემის თერმოდინამიკურ არასტაბილურობას და განსაკუთრე- 

ბულ კინეტიკურ სტაბილურობას ბიოლოგიურ წყლოვან ფაზაში. 

როგორც ჩანს, მაკროერგულ ნაერთთა ეს თავისებურებები ჰქონდა 

მხედველობაში ლიპმანს, რომელიც აღნიშნავდა, რომ ენერგიით მდიდარ 

ფოსფატთა არაჩვეულებრივ თვისებას წარმოადგენს არა მათი მაღალი 

ენერგია, არამედ ენერგიის ასეთი მნიშვნელობის მიუხედავად მათი გან- 

საკუთრებული მდგრადობა. ეს უკანასკნელი ნაწილობრივ მაინც დაკავ- 

შირებული უნდა იყოს იმ მუხტების განსაკუთრებულ განაწილებასთან, 

რომლებიც ერთმანეთთან აკავშირებენ ჯამური დადებითი მუხტების მიერ 

შექმნილ ცენტრალურ ,ხერხემალს” და უარყოფით მუხტებს, რომლებიც 

ამ „ხერხემლის” გარშემო დამცველ ღრუბელს ქმნიან. მუხტების ასე 

ფენებად განაწილება და ელექტროსტატიკური განზიდვა, რომელიც ასეთი 

განაწილების შედეგია, მნიშვნელოვან როლს ასრულებს ფერმენტთა მიერ 
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ჰიდროლიზური რეაქციების წარმართვაში. 

ქვევით მოგვყავს მაღალენერგეტიკული ნაერთების ოთხი ტიპის სქემა: 

ფოსფატური ჯგუფის გადატანის 
პოტენციალი – #C? კკალ/მოლი 

) ენოლფოსფატური 

(ფოსფოენოლპირუვატში) 14.8 

CCXXI 

LM.C=C-–0 – ჩლიჯIL 

2. კარბოქსილფოსფატური 

(1,3–დიფოსფოგლიცერატში) 11.8 

"I0კ-0CI-C00+-+C-0 – ჩლვჩ12 

0 

3. ფოსფოამინური 

(კრეატინფოსფატში) 10.8 

0,ნლკ-MI-C-II-C600CLL 
CL. 

4. პიროფოსფატური 

(ადენოზინტრიფოსფატში) 7.3 

0 
II II I 

ჩძ-ნ-0- -0- წ -CIM 
CI CLI CLI 

ნივთიერებები, რომელთაც ჰიდროლიზის მაღალი უარყოფითი #0%-ის 

მნიშვნელობა გააჩნიათ, წონასწორობის პირობებში შედარებით სრულადაა 

ჰიდროლიზებული, ანუ წონასწორობის კონსტანტის მაღალი მნიშვნელო– 

ბით ხასიათდებიან. ეს ნაერთები ადვილად იძლევიან თავის ფოსფატურ 

ჯგუფებს, მაშინ როდესაც დაბალი #C“-ის მქონე ნივთიერებები ამ ჯგუფის 
შენარჩუნებას ცდილობენ. 

ფოსფორილებული ნაერთების ორ ჯგუფს გააჩნია #ILC-სთან შედა- 
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რებით ჰიდროლიზის მაღალი უარყოფითი სტანდარტული თავისუფალი 

ენერგიის მნიშვნელობა. ესენია ნივთიერებები, რომლებიც ბიოლოგიური 

„საწვავის” მოლეკულების ფერმენტული გარდაქმნის შედეგად წარმოიქმ- 

ნებიან და ნივთიერებები, რომლებიც ენერგიას ინახავენ ფოსფატური კავ- 

შირების ფორმით და ამგვარად ენერგიის აკუმულატორების როლს ასრუ- 

ლებენ. 
პირველი ჯგუფის წარმომადგენლებიდან ბიოენერგეტიკა განსაკუთრე- 

ბულ მნიშვნელობას ანიჭებს ფოსფოენოლპირუვატს და 1,3-დიფოს- 

ფოგლიცერატს. ისინი გლუკოზის ანაერობული დუღილის (გლიკოლი- 

ზის) შედეგად წარმოიქმნებიან. 1,3-დიფოსფოგლიცერატი ინტაქტურ უჯრედ- 
ში ჰიდროლიზს არ განიცდის, სამაგიეროდ მისი ერთ-ერთი ფოსფატური 

ჯგუფი ფერმენტ 3-ფოსფოგლიცერატკინაზით #LXL-%ზე გადაიტანება,რის 

შედეგადაც #LL და 3-ფოსფოგლიცერატი მიიღება. 0LI 7.0-ზე ამ რეაქ- 

ციის წონასწორობის კონსტანტა 2.07-ის ტოლია. აქედან გამოთვლილია 

სტანდარტული თავისუფალი ენერგიის ცვლილება და იგი -4.50-ის ტოლი 

აღმოჩნდა. განხილული გარდაქმნის მიმართ ადიტიურობის პრინციპის 

გამოყენებით ვიღებთ 1,3-დიფოსფოგლიცერატიდან 1-ფოსფატური ჯგუფის 

ჰიდროლიზის სტანდარტული თავისუფალი ენერგიის მნიშვნელობას: 

1,3-დიფოსფოგლიცერატი + #0 =––> 3-ფოსფოგლიცერატი + #% 
ტც? = -4.50 კკალ/მოლი 

ტენ +908 -> 40ნ6+V, 

#6%= -7.30 კკალ/მოლი 

#6? =-7.30 + C4.50) = –11.8 კკალ/მოლი 
1,3-დიფოსფოგლიცერატის აცილფოსფატური ჯგუფის (ფოსფორმჟავასა 

და კარბონმჟავას შერეული ანჰიდრიდი) სტანდარტული თავისუფალი 

ენერგიის ძლიერ უარყოფითი მნიშვნელობა განპირობებულია ჰიდროლი- 

ზის პროდუქტების უარყოფითი მუხტით და ამ პროდუქტთა მძლავრად 

გამოხატული სტაბილიზაციის ეფექტით, რომელიც ელექტრონთა დელოკალი- 
ზაციითაა მიღწეული. 

გლუკოზის დაშლისას წარმოქმნილი ფოსფოენოლპირუვატი თავის 

ფოსფატურ ჯგუფს ფერმენტ პირუვატკინაზის საშუალებით #IXL-ს გადას- 

ცემს. ეს გარდაქმნაც ხასიათდება წონასწორობის კონსტანტას მაღალი 

დადებითი, და შესაბამისად, #C%“--ს მაღალი უარყოფითი მნიშვნელობებით. 
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პირუვატკინაზური რეაქციის #ტC“-სა და #IL-ს ჯამი რიცხობრივად ფოს- 

ფოენოლპირუვატის ჰიდროლიზის #C“-ს ტოლია და იგი –-14.8 კკალ/ 

მოლს შეადგენს. ამ ფოსფორილებული ნივთიერების ჰიდროლიზის ასეთი 

მაღალი უარყოფითი მნიშვნელობა ასევე შეიძლება იმით აიხსნას, რომ იგი 

წარმოადგენს ორი, ფოსფორმჟავასა და ფოსფოენოლპიროყურმნის მჟავას 

შერეულ ანჰიდრიდს. ფოსფოენოლპირუვატის ფოსფატურ ბმას შეუძლია 

ჰიდროლიზი განიცადოს და პირუვატის ენოლური ფორმა წარმოქმნას, 

რომელიც შემდეგ უფრო სტაბილურ კეტო-ფორმად გარდაიქმნება (სქე- 

მა 1). ვინაიდან ფოსფოენოლპირუვატს მხოლოდ ერთი ენოლური ფორმა 

გააჩნია, ხოლო პირუვატს ორი შესაძლო ფორმა, ეს უკანასკნელი გაცი- 

ლებით სტაბილურია საწყის ნივთიერებასთან შედარებით. ეს მნიშვნელოვანი 

მომენტია, რომელიც განაპირობებს ფოსფოენოლპირუვატის ჰიდროლიზის 

მაღალ სტანდარტულ თავისუფალ ენერგიას. 

  

  

          
  

– 0 C> 0 0. 0 
0-2 %20 +9,0_ _ ი? ტაუტომერიზაცია CV ა > 

II 
C,, ჩ, CIV CIცვ 

პირუვატი პირუვატი 

ფოსფოენოლპირუვატი (ენოლური ფორმა) (კეტო-ფორმა) 

სქემა 1. ფოსფოენოლპირუვატის ჰიდროლიზი. 

რეაქციას, რომელსაც თან სდევს პროდუქტის (პირუვატის) ტაუ- 

ტომერიზაცია, პირუვატკინაზა აკატალიზებს ფოსფოენოლპირუვატის 

ტაუტომერიზაცია შეუძლებელია. 

1,3-დიფოსფოგლიცერატი შეიცავს ანჰიდრიდულ ბმას პირველი ნახ– 

შირბადის კარბოქსილის ჯგუფსა და ფოსფორმჟავას შორის. ამ აცილური 

ფოსფატის ჰიდროლიზს თან ახლავს უარყოფითი სტანდარტული თავისუ- 

ფალი ენერგიის დიდი ცვლილება (#C9%9=–11.8 კკალ/მოლი), რაც შეიძლება 

საწყისი ნაერთებისა და პროდუქტების სტრუქტურით აიხსნას. 1,3-დი– 

ფოსფოგლიცერატის ანჰიდრიდულ ბმასთან წყლის მოქმედებისას წარ–- 

მოიქმნება 3-–ფოსფოგლიცერატი და გამოიყოფა პროტონი. ამ ნივთიერებას 

ორი ერთნაირად შესაძლო რეზონანსული ფორმა გააჩნია (სქემა 2). პირდა– 

პირი რეაქციის პროდუქტის (3-ფოსფოგლიცერატის) რეზონანსულ-სტა- 
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ბილური იონის ფორმირება ხელს უწყობს რეაქციის მარცხნიდან მარჯვ- 

ნივ წარმართვას: 

0 0 8 – - – 

ჩ“ 0 ზ 
პეი %- აც-09M 9X>=29 

| | 
ტ06L 100 ლ00ს <–-–>- C=MCM 

| ' ჯ 
CM) CL + CL 

0-8-–ი6 0-9=0 0-–ნ=ც 

ტ- თ 0“ 
1,3-დიფოსფოგლიცერატი 3-ფოსფოგლიცერატი 3-ფოსფოგლიცერატი 

(სტაბილური იონი) 

1,3-დიფოსფოგლიცერატი““ + L1L.0 -> 3-ფოსფოგლიცერატი! + L + IL 

#C%9%= –11.78 კკალ/მოლი 

სქემა 2. 1,3–დიფოსფოგლიცერატის ჰიდროლიზი. 

ენერგიის აკუმულატორების ფუნქციის მატარებელ მაღალენერგეტი- 

კულ ფოსფატებს ფოსფაგენებს უწოდებენ. 
უჯრედი შეიცავს მთელ რიგ დაბალენერგეტიკულ ფოსფორილებულ 

ნაერთებსაც. დავასახელებთ მათ ოთხ მნიშვნელოვან წარმომადგენელს. 

ესენია 

ფოსფატური ჯგუფის გადატანის 

პოტენციალი – #C? კკალ/მოლი 

გლუკოზო-1-ფოსფატი 5.00 

ფრუქტოზო-1-ფოსფატი 3.80 

გლუკოზო-6-ფოსფატი 3.30 

გლიცეროლ-1-ფოსფატი 2.20 

უმრავლეს შემთხვევაში დაბალენერგეტიკული ფოსფატები ფოსფორ- 

მჟავასა და სპირტების ეთერებს წარმოადგენენ. მათი ჰიდროლიზის ერთ- 

ერთი პროდუქტი სპირტია, რომლის მოლეკულებიც შეუღლების ხარჯზე 

სტაბილიზებას არ განიცდის. 
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დაბალენერგეტიკული ფოსფატები წარმოიქმნება #I-ს ფოსფატური 

ჯგუფის ფერმენტული გადატანით ამა თუ იმ აქცეპტორზე. ასეთ ფერმენ- 

ტებს მიეკუთვნება ჰექსოკინაზა და გლიცეროლკინაზა, რომლებსაც #IIL- 

დან ფოსფატი გადააქვთ შესაბამისად ს-გლუკოზაზე და გლიცერინზე. 

#ტI10+ LსX-გლუკოზა ==–> #0 + ს-გლუკოზო-6-ფოსფატი 

#C“= 4.00 კვკალ/მოლი 

4) ი + გლიცერინი =-=-–> #4LL + ს-გლიცეროლ-3-ფოსფატი 

#0C%V= -5.10 კკალ/მოლი 

რამდენადაც გლიცეროლ-3-ფოსფატისა და გლუკოზო-6-ფოსფატის 

ჰიდროლიზის /#C9 შედარებით ნაკლებად უარყოფითია,ვიდრე #IL-ს #C", 

ამ რეაქციების წონასწორობა მარჯვნივ იქნება გადახრილი. 

ძნელი შესამჩნევი არაა, რომ მაღალ- და დაბალენერგეტიკულ ფოს- 

ფატებს შორის #C“-ს მნიშვნელობით #IL-ს შუალედური ადგილი უკა- 

ვია. სწორედ ასეთი პოზიცია განსაზღვრავს მის განსაკუთრებულ როლს 

ბიოქიმიურ პროცესთა ენერგეტიკაში, რამდენადაც ამ ნაერთს უნარი აქვს 

გადაიტანოს ფოსფატური ჯგუფები ზემაღალი ენერგიის მქონე ნაერთე- 

ბიდან (ნივთიერებებიდან, რომლებიც ჰიდროლიზით უფრო მეტ ენერგიას 

იძლევიან, ვიდრე #IL), ფოსფატის აქცეპტორებზე, რომელთა ფოსფო- 

რილებული ნაწარმები ჰიდროლიზით /#IL-ზე ნაკლებ ენერგიას გამოყო- 

ფენ. 
დასასრულს აღვნიშნავთ, რომ ფოსფორის გარდა, მაღალენერგეტიკუ- 

ლი ბმის წარმოქმნის უნარი გააჩნია გოგირდსაც. ამჟამად მხოლოდ ეს 

ორი ელემენტია ცნობილი, რომელთაც მაკროერგული ბმის წარმოქმნა 

შეუძლიათ. მაშასადამე, ფოსფატურის გარდა არსებობს თიოლური მაკრო– 

ერგებიც. მათგან მნიშვნელოვანია აცეტილ-კოენზიმი # (აცეტილ-C0#4) 

და ფოსფორილკოენზიმი #4 (ფოსფორილ-C04#): 

0 
I I I. 1 

C0#-§ -C-CL (<5-C-C-) 

ა ილ-C0/4. ცეტ 9 

C0#--§ – -(C+I)0 (-95- წ 

ფოსფორილ-C04# 

ამ თიოეთერებს ჰიდროლიზის მაღალი უარყოფითი სტანდარტული 
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ენერგია ახასიათებთ. ამ ნაერთებში აცილური ჯგუფი აქტივდება ტრანს- 

აცილირების, კონდენსაციის ან ჟანგვა-აღდგენითი რეაქციებით. 

თიოეთერები უფრო ნაკლებ რეზონანსულ სტაბილიზაციას განიცდიან, 

ვიდრე ჟანგბადიანი ეთერები. შესაბამისად, მორეაგირე ნივთიერებებისა და 

ჰიდროლიზის რეზონანსულად სტაბილიზებული პროდუქტების თავისუ- 

ფალ ენერგიებს შორის განსხვავება თიოეთერებსა და ჟანგბადიან ეთერებს 

შორის დიდია. აცკეტილ-C0#-სთვის იგი –7.6 კკალ/მოლი-ს უტოლდება. 

ჟანგბადიან ეთერებში ჟანგბადისა და ნახშირბადატომთა ორბიტალების 

ნაწილობრივი გადაფარვა რეზონანსულ სტაბილიზებას შესაძლებელს ხდის, 

ხოლო თიოეთერებში ნახშირბადისა და გოგირდის ატომების ორბიტა- 

ლების გადაფარვა ძლიერ სუსტია და უფრო მცირე რეზონანსულ სტაბი- 

ლიზებას აქვს ადგილი. 

აქვე შევნიშნავთ, რომ ყველა ფოსფატური მაკროერგული ნაერთის 

ენერგია არ გამოიყენება უჯრედში მიმდინარე ენერგოდამოკიდებული 

რეაქციების მიერ. მაგ. M#ს0II-ის და M#4ს0IXII-ის პიროფოსფატური კავ- 

შირების ენერგია მრავალი ენერგოდამოკიდებული რეაქციისათვის მიუწვ- 

დომელია. 

2.4 ადენილატური სისტემის ცენტრალური 

როლი ბიოენერგეტიკაში 

ყველა ტიპის უჯრედთა ენერგეტიკულ ცვლაში ადენილატურ სისტე- 
მას (ადენილატურ „აკუმულატორს”) ცენტრალური პოზიცია უკავია. იგი 

მოიცავს ადენოზინის ტრი-, დი- და 5'-მონო-ფოსფატებს (41, #CV? და 

# ML), არაორგანულ ფოსფატს (?) და მაგნიუმის იონებს. 

ბრუნვის შესაძლო კავშირის ჰიდროლიზი 

6 „ლ. #.Mჩ-ს იძლევა 

0 0 “თა ა „9 | + 0 6 

L CLL ნ+-ილ 0“ 1! I _ 
“““რი ით. CI იც“ II –+ 

ლ 0 

კავშირის ჰიდროლიზი 

/#.0ჩ-ს იძლევა 

სქემა 3. #IIC და მისი საფეხურებრივი ჰიდროლიზი. 
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#1? თერმოდინამიკურად უმდგრადი ნივთიერებაა და ჰიდროლიზდება 

#0ჩ-მდე ან #MVL-მდე (სქემა 3). 

სწორედ ეს მისი უმდგრადობა (ჯგუფის გადატანის მაღალი პოტენ- 

ციალი) საშუალებას აძლევს მას შეასრულოს ქიმიური ენერგიის გადამ- 

ტანის როლი, რომელიც უჯრედის ენერგოდამოკიდებული პროცესებისთვისაა 
საჭირო. 

სტრუქტურისა და ფუნქციის ერთიანობის ფონზე #I ს-ს მოლეკულის 

განხილვისას ბუნებრივად იბადება კითხვები (აქვე შევნიშნავთ, რომ არსე- 

ბობს სავარაუდო პასუხებიც, რომლებიც, ჩვენი აზრით, მომავალ დადას– 

ტურებას და დაზუსტებას მოითხოვს): 

1. რატომ შეარჩია ბუნებამ ენერგიის გადამტანად ნივთიერება, რომელიც 

ნუკლეოტიდთა ჯგუფს ეკუთვნის? პასუხი სავარაუდოდ იმ ზოგად 

პრინციპში უნდა ვეძებოთ,რომლის თანახმადაც სიცოცხლე ეფუძნება 

ცილების სპეციფიკურ ურთიერთქმედებას მონო- და პოლი-ნუკლეო–- 

ტიდებთან. 

2. რატომ გამოიყენება ენერგიის გადამტანად ადენოზინტრიფოსფატი, 

კერძოდ, ფოსფორილის მაღალენერგეტიკული დაჯგუფება? თვლიან, 
რომ ფოსფორის ატომის შეცვლა, მაგ., მასთან თვისებებით ახლო 

მყოფი დარიშხანით #Lს-არსენატს მოგვცემდა, რომელიც #IL-ს 

ანალოგიურია, მაგრამ ძლიერ უმდგრადია და ფიზიოლოგიურ პირობებში 

თვითნებურად ჰიდროლიზდება. 

3. რატომ შეირჩა ევოლუციით ნუკლეოზიდფოსფატებიდან სწორედ ადენო- 

ზინტრიფოსფატი? ეს შეკითხვაც პასუხს ევოლუციის ჭრილში მოით- 

ხოვს. ერთ-ერთი მიზეზი, როგორც ჩანს, ისაა, რომ ადენინი სხვა 

აზოტოვანი ფუძეებისაგან განსხვავებით შუალედურ ელექტრონ-დო- 

ნორულ და ელექტრონ-აქცეპტორულ უნარს ფლობს. სხვა აზოტო- 

ვანი ფუძეები ან ძლიერი დონორები, ან ძლიერი აქცეპტორებია. შესაძლოა 
სწორედ ამიტომ შეუძლია #IL-ს სხვა ნუკლეოზიდფოსფატების ფარ- 

თო წრესთან პარტნიორობა. სხვა მიზეზი შეიძლება ის იყოს, რომ 

აზოტოვან ფუძეებს შორის ადენინი ყველაზე მდგრადია მზის ხილუ- 

ლი რადიაციის თანმხლები ულტრაიისფერი სხივების დამანგრეველი 

მოქმედების მიმართ. 

ტIხ-ს მოლეკულის სტრუქტურიდან ვხედავთ აგრეთვე, რომ პური- 

ნისა (ადენინის) და ფოსფატის ბოლოები ერთმანეთისაგან ნახშირწყლის 

(პენტოზისე) რგოლითაა განმხოლოებული. ენერგიის აკუმულაცია წარ–- 

მოებს კიდურა ფოსფატურ ჯგუფებში. სენტ-დიორდის შესანიშნავი გამოთ- 
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ქმით რომ ვისარგებლოთ, „ბუნება თავის თავს ფუფუნების უფლებას არ 

აძლევს, ამიტომ საკვირველია, რატომ იყენებს უჯრედი ასეთ რთულ მოლეკუ- 
ლას, თუ მას მხოლოდ 1–C0-” კავშირი სჯირდება? გაცილებით მარტივ 
არაორგანულ პოლიფოსფატს ასეთივე წარმატებით შეუძლია დააკმსაყოფი- 

ლოს ეს მოთხოვნილება”. ამ „შეუსაბამობას” სენტ-დიორდი შემდეგნაირად 

ხსნის: „ზოგიერთი კავშირის ირგვლივ თავისუფალი ბრუნვისას (41X-ს 

ფორმულაში მითითებულია უწყვეტი ისრებით) #41-ს მოლეკულას შეუ- 

ძლია შეიძინოს ისეთი კომპაქტური სტრუქტურა, სადაც პურინის აში- 

ნოჯგუფი და ორი ფოსფატური ბოლო ერთმანეთს მიუახლოვდება. რაშ- 

დენადაც 41X-ს აქტივობისათვის საჭიროა ML”, მოხრილი მოლეკულის 

ორი ბოლო კომპლექსურად შეიძლება დაუკავშირდეს ამ იონს. შეტალი, 

გარდა იმისა, რომ სტრუქტურის სტაბილირებას ახდენს, ფუნქციონირებს 

პგრეთვე როგორც ბოგირი, რომელზეც პურინიდან ფოსფატზე ელექტრონები 
შეიძლება გადავიდეს. ეს ვითარება პურინის რგოლისა და ფოსფატური 

ჯაჭვის ერთიან დელოკალიზებულ ელეეტრონულ სისტემას ქმნის”. სენტ- 

დიორდის მიერ შემოთავაზებული ჰიპოთეზა გარკვეულად დასტურდება 

#ტI-ს ოპტიკური ბრუნვის დისპერსიის, ინფრაწითელი სპექტრებისა და 

ბირთვული მაგნიტური რეზონანსის მეთოდებით კვლევის შედეგად. 

მეტალთა იონებთან კომპლექსებს წარმოქმნიან როგორც #IL, ასევე 

#0L და პიროფოსფატი. ფიზიოლოგიურ პირობებში კომპლექსირება უპი- 

რატესად M§”'-თან ხდება. მოგვყავს შესაბამის რეაქციათა განტოლებები 

თავისუფალი ენერგიისა და ენტალპიის ცვლილებების ჩვენებით (25%, 

კკალ/მოლი): 

ტს ჩრ + Mდთ“ -> M-–41IL-2- (2.1) 

იბც“=-263  /II7= 13.8 

ტხხ+ + M9%> -> Mთ40ჩ- (2.2) 

#ტც”= 198:  /#LI/7 = 15.1 

#6%-ის მოჩვენებითი მნიშვნელობის გამოყენებით 2.1 განტოლებიდან ვიღებთ: 

M6#Iი-- + I0L -> MC#0#V- + 8,ი0,- + 8. (2.3) 

(2.3) განტოლების სტექიომეტრია ზუსტად არასოდეს სრულდება. 

M840L“-ის დისოციაციის შედეგად MV§?-ის გარკვეული რაოდენობა 
ხსნარში გადადის. როგორც MC”, ასევე პროტონები უკავშირდებიან LL,60 --ს; 
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გარემოში იმყოფებიან აგრეთვე LI” და I#ტ0IL2-,რომლებიც სუსტად 

იკავშირებენ Mდ“'-ს. ამდენად, გამოვლენილი თავისუფალი ენერგიის მნიშვ- 

ნელობები II-ის, Mყ8““'-ის კონცენტრაციისა და გარემოს იონური ძალის 
შესაბამისად იცვლება. 

ადენილატური აკუმულატორის განმუხტვა #IL-ს დაშლით ან დე- 

ფოსფორილებით მიმდინარეობს. ტერმინალური მაკროერგული კავშირის 

ჰიდროლიზი #ILს-ს მოლეკულიდან ფოსფორმეავას ნაშთის მოცილებას, 

#0L-სა და L-ს წარმოქმნას იწვევს: 

#IL + LI0II –> #0L + ჯ, (2.4) 

ჰიდროლიზის სამიზნედ სხვა პიროფოსფატური კავშირი თუ აღმოჩნ- 

და,მაშინ #IL #ტM%-დ და არაორგანულ პიროფოსფატად (LL?) დაიშლება 

(რეაქცია 2.5). შემდგომში ფერმენტ ადენილატკინაზის მოქმედებით ტMVL 

ტIჩ-ს მეორე მოლეკულით #0-XL-მდე ფოსფორილდება, ხოლო პიროფოს- 

ფატი ფერმენტ პიროფოსფატაზით ორთოფოსფატად ჰიდროლიზდება (რეაქ- 
ცია 2.6-2.7). ამის შედეგად სისტემა კვლავ იმავე საბოლოო პროდუქ- 

ტებს იღებს, რასაც (2.4) რეაქციაში: 

ტედ + II0I -> #Mნ+ ხდ, (2.5) 

ტენ + #Mნ -> 2ტ0იჩ (2.6) 

ხი + II0I -> 2L, (2.7) 

ჯამურად: 2/უეი + 200L –> 2#0% + 2 ნ, 

#IL-ს ტერმინალური ფოსფატის ჰიდროლიზი იმ შემთხვევაში მოხდება, 

თუ მასზე დამოკიდებული ენდერგონული პროცესი 10 კკალ/მოლს ტოლ 

ან ნაკლებ ენერგიას საჭიროებს. 

ასევე მიმდინარეობს პროცესების უზრუნველყოფა, რომლებიც 10 კკალ/ 

მოლზე გაცილებით მეტ ენერგიას მოითხოვენ. ამ მიზნით უჯრედში 

არსებობს განსაკუთრებული მექანიზმი, რომელიც საშუალებას იძლევა 

გამოყენებულ იქნას საჭირო რაოდენობის #IL-ს ენერგია ერთი ფუნქცი- 

ური აქტის შესასრულებლად. ამის მკაფიო მაგალითად შეიძლება დავასახე- 

ლოთ კუნთის შეკუმშვადი ცილის – აქტომიოზინის ცხოველქმედება. 

როდესაც ენერგიაზე მოთხოვნილება მცირედ აღემატება 10 კკალ/ 

მოლს, MI ჰიდროლიზს განიცდის #4ML-მდე და არაორგანულ პირო- 
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ფოსფატამდე. 
სტანდარტულ პირობებში #II-ს მოლეკულის ყველა ანჰიდრიდულ 

კავშირს დაახლოებით ერთნაირი ჰიდროლიზის ენერგია გააჩნია, თუმცა 

რეალურ პირობებში #Iს-ს ჰიდროლიზი #MIL-მდე და L -მდე რამო- 

დენიმე კკალ-ით აღემატება #LნXC-მდე და L-მდე ჰიდროლიზის ენერგიას. 

#Iჩ-ს განმუხტვის ორი გზის არსებობა (რეაქციები 2.4-2.5) უჯრე- 

დის ენერგომომარაგებას დამატებით მობილურობას ანიჭებს. ამით ტ.I ჩ-ს 

საშუალება ეძლევა ეფექტურობის უაღრესად მაღალი დონით განახორ- 

ციელოს თავისი ძირითადი ფუნქცია: იყოს ენერგეტიკული მესინჯერი 

(შუამავალი) ენერგიის აკუმულაციისა და მისი რეალიზაციის პირობებს 

შორის. ორგანიზმში მიმდინარე ისეთი უმნიშვნელოვანესი პროცესები, 

როგორებიცაა ბიოპოლიმერების სინთეზი, მექანიკური მუშაობა (კუნთის 

შეკუმშვა), ოსმოსური მუშაობა (ნივთიერებათა აქტიური გადატანა მემბ- 

რანაში კონცენტრაციული გრადიენტის საპირისპირო მიმართულებით), 

გენეტიკურად ზუსტი ინფორმაციის გადაცემა – ორგანულადაა დაკავ- 

შირებული უჯრედში #ILC-ს არსებობასთან. ამის შესახებ კ. ლომანმა 

დაამუშავა ზოგადი კონცეფცია, რომლის თანახმადაც #IIL წარმოადგენს 

ქიმიური ენერგიის მთავარ და უნივერსალურ გადამტანს. ამის საფუძ- 

ველზე მან პირველმა გამოთქვა მოსაზრება უჯრედში #IL-ს ციკლის 

არსებობისა და ფუნქციონირების შესახებ, რაც სქემატურად შეიძლება ასე 

წარმოვიდგინოთ (სქემა 4). 

ის „რომი | | 
ენერგიის გამოყოფი–თ აიოსინთეზი აქტიური ტრანსპორტი მექანიკური მუშაობა 

მიმდინარე გარ რესურს ების რა ნგვა სრთული (ოსმოსური მუშაობა (კუნთის შეკუმშვა) 

  

  0, #0ნ +,“ | 

სქემა 4. უჯრედის /#I C-ციკლი. 

ფიზიოლოგიური კონცენტრაციებისას ადენილატური აკუმულატორის 

დამუხტვა (40L-ს ფოსფორილება არაორგანული ფოსფატით) 10 კკალ/ 
მოლი ენერგიის დახარჯვას მოითხოვს. ამ ენერგეტიკული ექვივალენტის 

„გადახდა”, რომელსაც სხვაგვარად ხატოვნად „ბიოლოგიური ენერგიის 

ქვანტსაც”C უწოდებენ, გარე ენერგეტიკული რესურსების საშუალებით 
ხორციელდება. 
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კონცეფცია, რომელიც #IL-ს განიხილავს, როგორც უნივერსალურ 

„კონვერტირებად ენერგეტიკულ ვალუტას”, წამოაყენა ლიპმანმა (1941 

წ.), გაცილებით დიდი ხნით ადრე, ვიდრე ცნობილი გახდებოდა #ILILI'-ის 

ანალოგიური როლი. 

უჯრედში #I-ს გენერირება ხდება ფოტოსინთეზის, სუნთქვითი და 

სუბსტრატული ფოსფორილების შედეგად. მისი გარკვეული ნაწილი იხარ- 

ჯება მემბრანული #IL-აზების მიერ ოსმოსური ან ელექტრული მუშა- 

ობის შესასრულებლად და გრადიენტის საწინააღმდეგო მიმართულებით 

იონთა გადატანისათვის. დარჩენილი ნაწილი გამოიყენება ენერგიის წყაროდ 

მრავალრიცხოვან ენდერგონულ პროცესებში, რომლებიც მიტოქონდრიები- 

სა და ქლოროპლასტების მემბრანების გარეთ მიმდინარეობენ. ასეთებია 

უპირველეს ყოვლისა #I-დამოკიდებული ბიოსინთეზები, კუნთის შე- 

კუმშვადი #Iს-აზური სისტემები და სხვ. 

ზოგიერთ შემთხვევაში #ტIL-ს ნაცვლად სხვა რომელიმე ნუკლეო–- 

ზიდფოსფატი გამოიყენება. მაგ., რიბოსომების ფუნქციონირებას გუანოზინ– 

5 -ტრიფოსფატი (CI LC) უზრუნველყოფს. CIL ჩვეულებრივ წარმოიქმ- 

ნება გუანოზინ-5'-დიფოსფატიდან (CC) მასზე #4IL-ს ტერმინალური 

ფოსფატური ჯგუფის გადატანის გზით. რეაქცია კატალიზდება ნუკლეო- 
ზიდდიფოსფატ-კინაზით: 

ტIნ + C6ან -> #0ნ + CIL 

განტოლებიდან ჩანს, რომ ამ შემთხვევაშიც ენდერგონული რეაქცია 

ტIL-ს ფოსფატური ჯგუფის გადატანასთანაა შეუღლებული. 

როგორც წესი, უჯრედებს თავის არსენალში გააჩნიათ ენერგიის დაგ- 

როვების რამოდენიმე მექანიზმი, რომელთაგან თითოეული სპეციალურადაა 

მისადაგებული კონკრეტული სახის „საწვავის” გადამუშავებასთან. ამ 

არხებით მიღებული ენერგია კვლავ #4ILს-ს ფორმით უნიფიცირდება. 

უჯრედში #4IL ყოველთვის მუდმივი და მაღალი შემცველობით უნდა 

იყოს. ამ მოთხოვნის დაცვას უზრუნველყოფს არა მხოლოდ ენერგიის 

გარე წყაროების, არამედ სპეციალური შიდაუჯრედული სისტემების არსე- 

ბობაც, რომლებიც ენერგიის დამატებითი რეზერვუარის, ანუ ენერგეტიკუ- 

ლი „ბუფერის” როლს ასრულებენ. ასეთი ფუნქცია ფოსფაგენებს აკისრი- 

ათ, რომლებსაც ადენინნუკლეოტიდებთან აქტიური ფოსფორილის (–L) 

ცვლა შეუძლიათ. ენერგიის უკმარობისას, მაგ., ინტენსიური ფუნქციური 

დატვირთვისას, ფოსფაგენები #4LILს-ს ფოსფორილებას ახდენენ, ხოლო 

მოსვენების პერიოდში 4ILL-სთან ფოსფორილებენ ცხოველურ ორგა- 
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ნიზმებში ასეთ უნივერსალურ ფოსფაგენს წარმოადგენს სისტემა კრეატი- 

ნი-კრეატინფოსფატი, რომელიც ადენინნუკლეოტიდებთან შემდეგი გან- 

ტოლებით ურთიერთქმედებს: 

#4I + კრეატინი >-––> #LL + კრეატინფოსფატი 

ეს ფოსფაგენი დიდი რაოდენობით შედის უჯრედებში, რომელთა ფუნქ- 

ციონალური აქტივობა ფართო საზლვრებში მერყეობს. ამის მაგალითად 

შეიძლება ჩონჩხის კუნთების უჯრედები დავასახელოთ. 

დასასრულს, ხაზი უნდა გაესვას ერთ მეტად მნიშვნელოვან გარემო- 

ებას: სპეციალურ ლიტერატურაში გამუდმებით ვხვდებით იმის ჩვენებას, 

რომ ენერგოდამოკიდებული რეაქციები #Iს-ს ჰიდროლიზის ენერგიით 

იმართებიან. საჭიროა ვიცოდეთ, რომ #IL-ს ჰიდროლიზს მართალია ახ- 

ლავს სითბოს გამოთავისუფლება, მაგრამ იზოთერმულ სისტემაში იგი 

ქიმიურ პროცესს ვერ წარმართავს. სინამდვილეში #IL-ს მოლეკულის 

ნაწილი (ფოსფატური, პიროფოსფატური ან ადენილატის ნახევარი–#MLს) 

თავდაპირველად სუბსტრატის მოლეკულაზე ან ფერმენტის ამინომჟავურ 

ნაშთზე გადაიტანება და კოვალენტურად უკავშირდება მათ. ამ გზით #IL 

მონაწილეობს ფერმენტით კატალიზებად რეაქციაში და ამ გზით ზრდის 

თავისუფალ ენერგიას. 

2.5 ენდერგონული და ეგზერგონული პროცესების 

ენერგეტიკული შეუღლება 

ფიზიოლოგიურ (სტანდარტულ) პირობებში თვითნებურად მხოლოდ 

კატაბოლური რეაქციები შეიძლება განხორციელდნენ (#C%<0), ხოლო 

ანაბოლური რეაქციებისათვის საჭიროა ენერგია. აქედან გამომდინარე (ახადი 
ხდება, რომ ანაბოლურ გარდაქმნასთან დაკავშირებული ენდერგონული 

პროცესები ეგზერგონულ პროცესებთან შეუღლების შედეგად უნდა წარი- 
მართონ. ამ შემთხვევაში ერთადერთი თერმოდინამიკული მოთხოვნა ისაა, 

რომ ეგზერგონული რეაქციის შედეგად იმაზე მეტი ენერგია გამოიყოს, 

ვიდრე იგი სჭირდება მასთან შეუღლებულ ენდერგონულ პროცესს, რათა 

გარდაქმნა საბოლოო ჯამში ეგზერგონული, ხოლო ანაბოლური პროცესი 

უჯრედისათვის ენერგეტიკულად მომგებიანი გახდეს. 

ენერგოდამოკიდებული ანაბოლური პროცესი თუ ისეთ სხვა პროცეს- 

თან დაკავშირდება, რომელიც თავისუფალი ენერგიის შემცირებით მიმ- 
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დინარეობს, მაშინ მეორე პროცესი პირველისათვის მამოძრავებელ ძალად 

იქცევა. ამგვარად, ამ ორი პროცესის ერთმანეთთან დაკავშირებით იქმნება 

ერთიანი პროცესი, რაც თერმოდინამიკული თვალსაზრისით სავსებით 

დასაშვებია, რადგან ამ შემთხვევაში ყველაზე მნიშვნელოვანი საწყისი და 

საბოლოო მდგომარეობებია. 

დავუშვათ, გვაქვს თანმიმდევრული გარდაქმნა: 

#ტ. == 8 + C ტC%?= + 5 კკალ/მოლი 

8 ==. ი– ტი"= -8 კკალ/მოლი 

<--0+C ტოი -3 კკალ/მოლი 

სტანდარტულ პირობებში # ნივთიერებას 8 ნივთიერებად თვითნე- 

ბური გარდაქმნა არ შეუძლია (#C%?>0). სამაგიეროდ 8 ნივთიერების LC 

ნივთიერებად გარდაქმნა იმავე პირობებში თერმოდინამიკურად შესაძლოა 

(46C%<0). რადგან საბოლოო ჯამში #C%<0, ტ ნივთიერების C და 

ნივთიერებებად გარდაქმნა თვითნებურად განხორციელდება. ამგვარად, 

თერმოდინამიკურად უსარგებლო რეაქცია მომგებიანად გარდაიქმნა. ეს 

რეაქციები ერთმანეთთან შუალედი 8 ნივთიერებით უღლდებიან. 

საილუსტრაციოდ განვიხილოთ კონკრეტული რეაქცია: მალატის 

გარდაქმნა ფუმარატად, სადაც წონასწორობა მალატისკენაა გადახრილი. 

მიუხედავად ამისა, სისტემაში, რომელიც მალატსა და ფერმენტ ფუმარა- 

ზას შეიცავს, ფერმენტ ასპარტაზას თუ ჩავამატებთ, რეაქცია ასპარტატის 

წარმოქმნისაკენ წარიმართება: 

  

ფუმარაზა ასპარტაზა 
მალატი ფუმარატი –“.–_–_–_––_“ . ასპარტატი 

#ფც?' = +700კკალ/მოლი #C"9' = -3720კკალ/მოლი 

ჯამური რეაქციისათვის მალატი -–> ასპარტატი თავისუფალი ენერ- 

გიის შემცირება 3020 კკალ/მოლს შეადგენს. ამიტომ წონასწორობა ძლი- 

ერ გადაიწევს ასპარტატის წარმოქმნისაკენ. ამის შედეგად ფუმარატის 

კონცენტრაცია მცირდება და მალატი ფუმარატად გარდაიქმნება. მოყვანი– 

ლი მაგალითი მკაფიოდ გვიჩვენებს, თუ როგორ შეიძლება ერთი რეაქცია 

წარიმართოს მეორე რეაქციასთან შეუღლების ხარჯზე. ამ გზით შემცირ- 

დება ენტროპია და შესაბამისად გაიზრდება სისტემის ორგანიზების ხარისხი. 
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აღნიშნულ მოთხოვნათა დაცვა აუცილებლად საჭიროებს ეგზერგონული 
და ენდერგონული პროცესებისათვის ენერგიის საერთო გადამტანი ნივ- 

თიერების არსებობას. იგი მიიღება ერთ-ერთ მორეაგირე ნივთიერებაში 

ისეთი დამატებითი ჯგუფის შეყვანით, რომლის შედეგადაც წარმოიქმნება 

თავისუფალი ენერგიის შედარებით მაღალი მნიშვნელობის მქონე ინტერ- 

მედიატი (შუალედური ნივთიერება). ასეთი დამატებითი ჯგუფის შეყვანა 

მიერთების რეაქციით ხდება. ცოცხალ სისტემებში მოხდა გარკვეული 

რადიკალების და რეაგენტების სავსებით მიზანდასახული შერჩევა, რომ- 

ლებიც მიერთების რეაქციებში მონაწილეობენ. უმრავლეს შემთხვევაში 

ესაა ტ-ს ფოსფორილის ნაშთი, რომელსაც ენერგიის ,,ქვანტები” კა- 

ტაბოლური რეაქციებიდან ანაბოლურზე გადააქვს. 

ენერგიის გადატანის დონორულ-აქცეპტორული პრინციპის არსებობა, 

როგორც ჟანგვითი, ასევე მათთან შეუღლებული ენერგოტევადი პროცე- 

სების რეგულაციის აუცილებელი ფაქტორია და მათ ოპტიმალურ, შეუფერ- 

ხებელ მსვლელობას განსაზღვრავს. 

2.6 ბიოლოგიური მემბრანები 

უჯრედის ბიოენერგეტიკული ფუნქციის განხორციელებაში ბიოლოგიური 
მემბრანები უმნიშვნელოვანეს კომპონენტებად გვევლინებიან. მარტო ისიც 

საკმარისია ითქვას, რომ ენერგიის მეორადი გენერატორები – /IIIL' და 

#IMმ' სწორედ შემბრანებზე გენერირდება. აქედან გამომდინარე, აუცი- 

ლებლად საჭიროა თუნდაც სქემატურად განხილულ იქნას მათი სტრუქ- 

ტურული და მოლეკულური ორგანიზაცია. 

ყოველი ცოცხალი უჯრედი მთლიანად გარემოცულია მემბრანით, რომე- 

ლიც მის შიგნით არსებულ ,მიკროკლიმატს” უზრუნველყოფს. უჯრედის 

დინამიკური პროცესებისათვის ეს სტრუქტურული წარმონაქმნი უბრა- 

ლოდ ინერტულ ბარიერს კი არ წარმოადგენს, არამედ აქტიურად მონაწი- 

ლეობს (ხშირად კი კოფაქტორულ ფუნქციასაც ასრულებს) შიდაუჯრედულ 
ნივთიერებათა ცვლასა და რეგულაციაში. 

მემბრანები ლიპიდებისა და ცილებისაგანაა ნაშენები. მათი რაოდენობ- 

რივი თანაფარდობა ყველა მემბრანისათვის მეტ-ნაკლები მუდმივობით 

ხასიათდება. დაახლოებით ერთნაირია მათი დაკავშირების წესიც. ცხოვე- 
ლური და მცენარეული მემბრანები სტრუქტურის ძირითადი ტიპითა და 

ზომებით გასაოცრად მსგავსია. 

48



ცხოველურ უჯრედებში მემბრანა ჩვეულებრივ გამყოფ საზღვარს ქმნის 

და იცავს მას გარე ფაქტორების მოქმედებისაგან. მცენარეული უჯრედი 

გარემოცულია შედარებით მასიური გარსით (კედლით), რომელიც თავისი 

ხისტი ბუნებით განსაზღვრავს უჯრედის ფორმას და მისი მასის მნიშვ- 

ნელოვან ნაწილს შეადგენს. უჯრედის გარსს ნივთიერებათა ორმხრივი 

შერჩევითი გამტარებლობის უნარი არ გააჩნია. ამ მიზანს ემსახურება 

გარსის შიგნიდან ამოფენილი (ცხოველის უჯრედის ანალოგიური მემბრანა. 

მემბრანის საფუძველს მაღალორგანიზებული ლიპიდური ანსამბლები- 

საგან შემდგარი მატრიქსი წარმოადგენს. მისი ფუნქციების ძირითადი 

ნაწილი დაკავშირებულია ცილებთან, რომლებიც ან ლრმადაა ჩამონტაჟე- 
ბული ლიპიდურ ფაზაში, ან მის ზედაპირზეა ლოკალიზებული. გარდა 

ცილებისა, მემბრანები შეიძლება შეიცავდნენ ნახშირწყლებს, კაროტინოიდებს, 
პორფირინებს და სხვ. 

წყლოვან ფაზაში, აგრეთვე წყლისა და ჰაერის გამყოფ ზედაპირზე, 

ლიპიდები თავისი სპეციფიკური ბუნებიდან გამომდინარე, არაკოვალენ- 

ტური ურთიერთქმედების შედეგად გიგანტურ აგრეგატებს წარმოქმნიან, 

რომლებიც გარკვეული აზრით ბიოპოლიმერებად შეიძლება ჩაითვალოს. 

ამდენად, მემბრანულ ლიპიდებს ცილებთან, ნუკლეინმჟავებთან და ნახშირ– 

წყლებთან ერთად „დიდ ოთხეულში” დამსახურებული ადგილი ეთმობათ. 

ლიპიდების თვითაწყობით მიღებული ასოციატებიდან ყველაზე მნიშვ- 

ნელოვანია მონომოლეკულური ლიპიდური აფსკი (მონოშრე), მიცელები 

და ბიმოლეკულური ლიპიდური შრე (ბიშრე). 

2.6.1 მემბრანული მონოშრე 

მონოშრე ფორმირდება წყლისა და ჰაერის, ან წყლისა და ცხიმის 

გამყოფ ზედაპირზე. მას ჩვეულებრივ იღებენ ცხიმის შემცველი აქროლა- 

დი გამხსნელის წვეთის დატანით წყლის ზედაპირზე. გამხსნელის 

აორთქლების შემდეგ წარმოიქმნება ერთი მოლეკულის სისქის აფსკი, 

რომელშიც მოლეკულის პოლარული (ჰიდროფილური) ჯგუფები მიმარ- 

თული არიან წყლისაკენ, ხოლო ნახშირწყალბადოვანი ჯაჭვები (ჰიდრო– 

ფობული ჯგუფები) – ჰაერისაკენ (ნახ. 1). 

გამყოფ ზედაპირზე ლიპიდის აფსკი ცდილობს დაიკავოს მაქსიმალუ- 

რად შესაძლებელი ფართობი. ამ მდგომარეობაში ლიპიდის მოლეკულები 

თავისუფლად გადაადგილდებიან წყლის ზედაპირზე დღა ერთმანეთთან 
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წ. ლიპიდური მოლეკულები საზღვარზე წყალი/ჰაერი: 

ა) მონოშრის ,„,აირადი” მდგომარეობა: 

ბ) ,,ორგანზომილებიანი” სითხის მდგომარეობა; 

) „,მყარი” კონდენსირებ ი მონოშრე.ჰაერი გ ძ კოხდე ეხულ ე-პაე



პრაქტიკულად არ ურთიერთქმედებენ. წნევის საშუალებით მონოშრის 

თანდათანობითი შეკუმშვით მოლეკულათა შეფუთვის სიმჭიდროვე იზრდება, 

რის გამოც მოლეკულები იწყებენ ურთიერთქმედებას და წყლის ზედა- 

პირზე წარმოიქმნება ლიპიდის სქელი აფსკი (ე.წ. მონოშრის თხევადგან- 

ფენილი ანუ ,,ორგანზომილებიანი სითხის” მდგომარეობა). წნევის შემდგომი 

გაზრდით მოლეკულები მაქსიმალური შეფუთვისაკენ ისწრაფვიან. ასეთი 

მჭიდროდ შეფუთული აფსკი, რომელშიც ნახშირწყალბადოვან ჯაჭვებს 

შენარჩუნებული აქვთ განსახღვრული ძვრადობა, კონდენსირებულ მონოშრეს 

წარმოადგენს. წნევა თუ კვლავ გაიზრდება, წარმოიქმნება მყარი, პრაქ- 

ტიკულად უკუმშვადი კონდენსირებული მონოშრე, რომელშიც ერთი მოლე- 

კულის მიერ დაკავებული ფართობი მინიმალურია. როგორც კი წნევა 

გადაცილდება გარკვეულ ზღვრულ სიდიდეს (კოლაფსის წნევა), აფსკი 
ირღვევა. 

2.6.2 მიცელები 

მიცელები წარმოადგენენ უმარტივეს აგრეგატებს,რომლებსაც ლიპიდთა 

მოლეკულები გამხსნელის ფაზაში წარმოქმნიან (ნახ. 2). გამხსნელის 

ბუნებიდან გამომდინარე,ლიპიდებს შეუძლიათ ჩვეულებრივი ან „შებრუნე- 

ბული” მიცელების ფორმირება. ჩვეულებრივ მიცელებში ლიპიდთა მოლე- 

კულების პოლარული თავები წყლოვანი ფაზისაკენაა მიქცეული, ხოლო 

არაპოლარული ნახშირწყალბადოვანი ჯაჭვები წყლოვანი გარემოცვიდან 

იზოლირებულ ჰიდროფობულ ბირთვს ქმნიან. 

შებრუნებულ მიცელებში ლიპიდთა მოლეკულებს განსხვავებული 

ორიენტაცია გააჩნიათ: მათი ჰიდროფობული ბოლოები გამხსნელისაკენაა 

მიმართული, ხოლო პოლარული თავები მიცელის ცენტრალურ უბანს 

აყალიბებენ. 

მიცელური ტიპის ასოციატების წარმოქმნისაკენ ლიპიდთა მიდრეკილება 

დაკავშირებულია მათ აღნაგობასთან და, უპირველეს ყოვლისა, მოლეკუ- 

ლის პოლარული და არაპოლარული ჯგუფების ზომათა თანაფარდობასთან. 

წყალში მიცელებს ადვილად წარმოქმნიან ის ლიპიდები,რომელთაც დიდი 

მოცულობისა და/ან მუხტის მქონე პოლარულ თავთან შედარებით მცირე 

ნახშირწყალბადოვანი ბოლო გააჩნიათ. მიცელის წარმომქმნელ ლიპიდებს 

მიეკუთვნება უმაღლესი ცხიმოვანი მჟავების მარილები, რომლებსაც ერთ 

მოლეკულაზე ერთი ნახშირწყალბადოვანი ჯაჭვი აქვთ. ფოსფოლიპიდები, 
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სფერული ელიფსოიდური ცილინდრული 

ნახ. 2. ლიპიდების მიერ წყალში წარმოქმნილი 

მიცელების სხვადასხვა ტიპი. 

რომელთაც ორი ჰიდროფობული, მაგრამ მოკლე ბოლო აქვთ, სფერული, 

ელიფსოიდური ან ცილინდრული ფორმის მიცელებს წარმოქმნიან. 

ლიპიდური მიცელების მნიშვნელოვანი თვისებაა იმ ნივთიერებების 

სოლუბილიზაციის ანუ თავის შიდა მოცულობაში გახსნის უნარი, რომ- 

ლებიც მათი თანამყოფობის გარეშე არეში არ იხსნებიან. მაგ., შებრუნებულ 

მიცელებს შიდა მოცულობით შეუძლიათ წყალთან ერთად გადაიტანონ 

არაორგანული მარილები, თავისუფალი შაქრები და ბიოპოლიმერებიც კი. 

2.6.3 მემბრანული ბიშრე 

ბიშრე, ანუ ბიმოლეკულური ლიპიდური შრე წარმოადგენს იმ ლიპი- 

დების ასოციაციის თერმოდინამიკურად ყველაზე უფრო მომგებიან ფორ- 

მას, რომელთაც მიცელური ტიპის მცირე ზომის აგრეგატების წარმოქმ- 

ნის უნარი არ გააჩნიათ. ისევე როგორც მიცელებში, ბიშრეშიც მოლეკუ- 

ლათა შეფუთვის შესაძლებლობა უპირველეს ყოვლისა მოლეკულის 

პოლარული და არაპოლარული ნაწილების ზომათა თანაფარდობით განი- 

საზღვრება. როგორც წესი, ბიშრე ადვილად ფორმირდება ლიპიდებით, 

რომელთაც პოლარული თავის მიერ დაკავებულ ფართობსა და ნახშირწ- 

ყალბადოვანი ჯაჭვების განიკვეთს შორის მცირე განსხვავება აქვთ. სწორედ 

ზომათა ასეთი თანაფარდობაა დამახასიათებელი ფოსფოლიპიდების უმ- 

რავლესობისათვის, რომლებიც ბიოლოგიური მემბრანების ძირითად კომ- 

პონენტებად გვევლინებიან. 
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8 – აზოტოვანი ფუძის ან ამინომჟავა სერინის ნაშთია. 
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CLI0C0CCL' CL-I0CC0CCL" 

წ I 
',6-0-ნ- C9,CV,MMCM-) ',6-0-მ-C,60,M-ს 

0. 0. 

L--ფოსფატიდილქოლინი L-X-ფოსფატიდილეთანოლამინი 

მემბრანის მნიშვნელოვანი ფოსფოლიპიდები 

ბიშრეში აგრეგირებული ლიპიდების მოლეკულები ორი პარალელური 

მონოშრის სახით ლაგდებიან. სადაც ერთმანეთისაგან განზიდული არიან 

თავისი ჰიდროფობული ნაწილებით, პოლარული თავები კი ამ დროს 

შესაბამისად ორ ჰიდროფილურ ზედაპირს ქმნიან (ნახ. 3). 

ლიპიდური ბიშრის სისქე ნახშირწყალბადოვანი ჯაჭვების სიგრძით, 

მათში ორმაგი კავშირებისა და განშტოებების არსებობით განისაზღვრება. 

ჩვეულებრივ ბიშრის სისქე 4-5 ნმ-ს შორის ვარირებს. გარეშე ფაქტორე- 

ბიდან. რომლებიც ძლიერ მოქმედებენ ბიშრის სისქეზე ერთ-ერთი ძირითადი 

ტემპერატურაა. მისგან დამოკიდებულებით იგი შეიძლება კრისტალურ ან 

თხევადკრისტალურ მდგომარეობაში იმყოფებოდეს (ნახ. 4). არაიშვიათად 

მათ მყარ და თხევად-მოზაიკურ მდგომარეობებსაც უწოდებენ. ერთი მდგო- 

მარეობიდან მეორეში შექცევადი გადასვლა მკაცრად განსაზღვრულ ტემ- 

პერატურაზე ხდება და მას ფაზური გადასვლის ტემპერატურას უწოდებენ. 

53



! ა ' 
“% ", , 

· " I ზ " ა. , 
+ 8-> 1. C-6. » 

/, +, · წ ” 

5, (+. ##”.,. . ა. 

შ I. / ს / - 
· 2: ” ათ ' ტაბ -X 8 ს % 
(#“” ააა 

ჰიდროფობული 

ეწითას 
(+ 7" 

  

ნახ. 3. ორი პარალელური მონოშრისაგან შემდგარი ბიშრე. 

ლიპიდური მოლეკულების განაწილება ბიშრის სიბრტყეში შეიძლება 

არაერთგვაროვანი იყოს. ეს დამოკიდებულია ლიპიდების შემადგენლობაზე, 

სხვადასხვა მემბრანოტროპული აგენტების (ნივთიერებები, რომლებსაც 

მემბრანისადმი სწრაფვა გააჩნიათ) მოქმედებაზე და გარე პირობებზე. 

ბიშრეში ლიპიდთა ჰეტეროგენულობა გულისხმობს ზედაპირის გასწვრივ 

მათი მსუბუქი მიგრაციის შესაძლებლობას. ესაა ე.წ. ლატერული დიფუ- 

ზია. თხევადკრისტალურ მდგომარეობაში იგი ძლიერ მაღალია და კლე- 

ბულობს ბიშრის გელურ მდგომარეობაში გადასვლისას. გარდა ამისა, 

ლიპიდების მიგრაცია შეიძლება განხორციელდეს ბიშრის ერთი ზედაპირიდან 

მეორისაკენ. ამ მოვლენას ლიტერატურაში „ფლიპ-ფლოპს” უწოდებენ. 

ეს გადასვლა გაცილებით ნელა მიმდინარეობს და მისი ნახევარპერიოდი 

შეიძლება რამოდენიმე საათიდან ერთ დღემდე გრძელდებოდეს. ამის მიზეზი 

პროცესის ენერგეტიკული უსარგებლობაა, რადგან ამ დროს საჭირო ხდე- 

ბა ფოსფოლიპიდის მოლეკულის პოლარული თავის ჰიდროფობულ ზონა- 

ში გატარება. 
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ნახ. 4. ბიომემბრანების თხევადმოზაიკური (თხევადკრისტალური მდგომარე- 

ობა) მოდელი (ს.დ. სინჯერისა და გ.ლ. ნიკოლსონის მიხედვით). 

ლიპიდთა ტრანსმემბრანული მიგრაცია ბიშრის ორივე მხარეს მათ 

განაწილებას უზრუნველყოფს. ბიშრის ვეზიკულურ სტრუქტურად ჩა- 

კეტვისას, მისი ორივე ზედაპირი ტოპოლოგიურად არაექვივალენტური 

ხდება: გარე ზედაპირი გარემომცველ წყლოვან ფაზასთანაა კონტაქტში, 

ხოლო შიდა ზედაპირი ვეზიკულის შიგნით საკუთარი წყლის მოცულო- 

ბას შემოსაზღვრავს. ეს ორი ზედაპირი, უპირველეს ყოვლისა, ერთმანეთი- 

საგან ფორმით განსხვავდება: გარე ზედაპირი გამობერილი. შიდა კი – 

„შეჭმუჭნულია”. ამდენად, ლიპიდების შეფუთვის სიმჭიდროვე და შემად- 

გენლობა ამ ზედაპირებზე განსხვავებულია. ეს მოვლენა „ლიპიდთა ტო- 

პოლოგიური ასიმეტრიის” სახელწოდებითაა ცნობილი. 

1972 წელს სინჯერმა და ნიკოლსონმა წარმოადგინეს ბიოლოგიური 

მემბრანის მოლეკულური ორგანიზაციის მოდელი, რომელსაც თხევად- 

მოზაიკური ეწოდება. ამ ავტორთა თანახმად, ბიოლოგიური მემბრანის 

საფუძველს ლიპიდური ბიშრე წარმოადგენს, რომელშიც ფოსფოლიპიდე- 

ბის ნახშირწყალბადოვანი ჯაჭვები თხევადკრისტალურ მდგომარეობაშია. 
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ბიშრეს მცენარეული ზეთის სიბლანტე აქვს და მასში ჩაძირული ან 

ჩაშენებულია ცილის მოლეკულები, რომელთაც მემბრანაში გადაადგილება 

შეუძლიათ. მემბრანასთან კავშირის სიმტკიცის მიხედვით მათ ორ ტიპად, 

– პერიფერიულ და ინტეგრალურ ცილებად ყოფენ. პირველს მიეკუთვნება 
ცილები, რომლებიც მემბრანას პოლარული და იონური ძალებით უკავ- 

შირდებიან. რბილ პირობებში, მაგ. სხვადასხვა იონური ძალის მქონე 

ბუფერული ხსნარების ან კომპლექსწარმომქმნელი ნივთიერებებით ზემოქ- 

მედებისას ისინი შედარებით ადვილად სცილდებიან მემბრანას. 

ინტეგრალური ცილები თავის ზედაპირზე დიდი ზომის ჰიდროფობულ 

უბნებს შეიცავენ და მემბრანის შიგნით თავსდებიან. მათ გამოსაყოფად 

აუცილებელია ლიპიდური ბიშრის სოლუბილიზაცია დეტერგენტებით ან 

მოცილება პროტეოლიტური ფერმენტებით. 

სინჯერ-ნიკოლსონის მოდელი გარკვეულ დაზუსტებას მოითხოვს, 

რამდენადაც იგი გამარტივებულად და სქემატურად ასახავს ისეთ რთულ 

და მრავალმხრივ სისტემას, როგორიც ბიოლოგიური შემბრანაა. როგორც 

შემდგომში დადგინდა, ყველა ცილასა და პეპტიდს არ გააჩნია მემბრანაში 

თავისუფალი გადაადგილების უნარი, და რომ ზოგიერთ შემთხვევაში მათი 

მოძრაობა საკმაოდ შეზლუდულია. მრავალ მემბრანაში ინტეგრალური 

ცილები ფიქსირებულ მდგომარეობაშია. 

2.6.4 მემბრანების ფუნქციური და მეტაბოლური აქტივობა 

მემბრანები წარმოადგენენ ბუნებრივ ამფიპატურ აგრეგატებს, რაც 

იმას ნიშნავს,რომ ისინი ლიპიდური მოლეკულებისაგან შედგებიან,რომელთა 

ერთი ბოლო ჰიდროფობური, მეორე კი ჰიდროფილურია. ბიშრეში მათი 

მოლეკულების მოწესრიგებული შეფუთვა უზრუნველყოფს ორ თხევად 
ფაზას შორის სასაზლვრო ფენის ჩამოყალიბებას. ბიომემბრანის ლიპი- 

დური კომპონენტი მეტნაკლებად სტანდარტულია. ეს ძირითადად ფოს- 

ფოლიპიდები, იშვიათად კი გლიკო- და სულფოლიპიდებია. 

ცილა ბიომემბრანის კომპონენტია, რომელიც, როგორც წესი, მის სპეცი- 

ფიკას, ანუ შემბრანის „სახეს” განსაზღვრავს. მემბრანულ ცილებს შორის 

გვხვდება ცილა–კატალიზატორები, ცილა–გადამტანები, აგრეთვე პიგმენტ- 
ები, სტერინები და სხვ. ამ ბიოლოგიურად აქტიური კომპონენტების ცხო- 

ველმყოფელობის პროცესები საფუძვლად უდევს უჯრედის მემბრანული 

სტრუქტურების ფუნქციონირებას. 

56



ბიომემბრანის უმნიშვნელოვანესი ფუნქცია ენერგიის ერთი ფორმის 

მეორე ფორმად გარდაქმნაა. იგი ხორციელდება მაღალსპეციფიკური ცილებით, 
რომლებიც ჩაშენებულია განსაკუთრებული ტიპის მემბრანებში და ენერ– 

გოგარდამქმნელ მემბრანებს წარმოადგენენ. ასეთი მემბრანები მის ორივე 

მხარეს ხსნარში მყოფი ნივთიერებათა უმრავლესობისათვის განუვლადია. 

ნებისმიერ მემბრანას, რომელიც ენერგეტიკულ ფუნქციას ასრულებს, 

უნარი აქვს დასაჟანგი სუბსტრატების, სინათლის ან #IL-ს ქიმიური 

ენერგია გარდაქმნას ელექტრულ ენერგიად, კერძოდ ელექტრული პოტენ- 
ციალების (#VM”), ან იმ ნივთიერებათა კონცენტრაციული სხვაობის ენერ– 

გიად, რომლებიც მემბრანით გაყოფილ ხსნარებში იმყოფებიან. 

მემბრანები ბუნებრივ „ადგილსამყოფელს” ქმნიან მრავალი, შედარე- 

ბით არაპოლარული ნაერთებისათვის, რომლებიც მეტაბოლიზმის პროცეს- 

ში წარმოიქმნებიან. მემბრანებში ჩართული უამრავი ცილის ზედაპირი 

ჰიდროფობული ბუნებისაა. ზოგიერთ ცილას, მაგ., ციტოქრომ ხ.-ს გააჩნია 

სპეციალური ჰიდროფობული უბნები, რომელთა დახმარებითაც იგი მემბ- 

რანის ზედაპირზე მაგრდება. მემბრანის შიდა სივრცის ნახევრადთხევადი 

მდგომარეობის გამო, ბიშრეში შეიძლება გააღწიოს, ან მისგან გამოვიდეს 

ცილები და დაბალმოლეკულური კომპონენტები, რომლებიც მემბრანის 

უშუალო სიახლოვეში, ციტოპლაზმის უბნებში წარმოიქმნებიან. მემბრანის 

ზედაპირის სტაბილურობა საშუალებას იძლევა მჭიდრო კონტაქტები 

დამყარდეს მორეაგირე ნივთიერებებს შორის და აჩქარებულად წარიმარ- 

თოს თანმიმდევრული ბიოქიმიური პროცესები. სწორედ ამიტომაა, რომ 

მემბრანისა და ციტოპლაზმის საზღვარზე მეტაბოლური პროცესები გან- 

საკუთრებულად აქტიურად მიმდინარეობენ. 

შედარებითი სტაბილურობის მიუხედავად მემბრანული კომპონენტები 

ქიმიურად არაინერტულია. ჟანგვითი ფერმენტების მოქმედებით, რომლებიც 

მემბრანის ზედაპირზე ან მის შიგნით ლოკალიზდებიან, ისინი თვითონ 

განიცდიან მეტაბოლურ გარდაქმნებს. მემბრანებში მყოფი ქინონები და 

ფერმენტი-ოქსიდაზები მნიშვნელოვან როლს ასრულებენ მემბრანების ჰიდრო– 
ფობული კომპონენტების მოდიფიკაციაში. 

2.6.4.1 ნივთიერებათა მემბრანული ტრანსპორტი 

სხვადასხვა ნივთიერებებისა და იონების ტრანსპორტი ბიოლოგიური 

მემბრანების ერთ-ერთი ფუნქციაა. ისინი გარემოსთან უჯრედისა და მისი 
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ორგანელების მიერ ნივთიერებათა აქტიურ ცვლას უზრუნველყოფენ და 

ყველა ბიოენერგეტიკული მექანიზმის საფუძველს წარმოადგენენ. 

არჩევენ ბიომემბრანებში ნივთიერებათა აქტიურ ტრანსპორტს, რომელიც 

ენერგიის სპეციალურ წყაროებს საჭიროებს და ჩვეულებრივ, ელექტრუ- 
ლი ან კონცენტრაციული გრადიენტის საწინააღმდეგოდ, ანუ დაბალი 

კონცენტრაციის ოლქიდან მაღალი კონცენტაციის ოლქისაკენაა მიმართუ- 

ლი. ასეთი გადატანა აუცილებლად მოითხოვს, რომ აქტიური ტრანსპორ- 

ტი შეუღლებული იყოს რომელიმე თვითნებურ ეგზერგონულ რეაქციას- 

თან. შეუღლება სულ მცირე ორი გზით შეიძლება განხორციელდეს. 

პირველი, – აქტიური ტრანსპორტისას ადგილი აქვს უშუალო შეუღლე- 

ბას #IC-ს ჰიდროლიზის ტიპის რეაქციასთან და გახსნილი ნივთიერების 

მემბრანაში ,ჩატუმბვას”, მაშინ როდესაც მეორად აქტიურ ტრანსპორტში 

გამოიყენება ელექტროქიმიური გრადიენტის ენერგია, რომელიც სხვა გახს- 

ნილი ნივთიერებისათვის აღიძვრება. მეორე შემთხვევაში ხდება ერთი 

გახსნილი ნივთიერების ,,ჩატუმბვა” მემბრანაში კონცენტრაციის გრადიენტის 

საწინააღმდეგოდ, ხოლო შემდგომ მეორე ნივთიერება მემბრანით გადაი- 

ტანება პირველთან ცვლის შემდეგ. 

აქტიური ტრანსპორტის კიდევ ერთი ნაირსახეობაა ე.ოწ ჯგუფური 

ტრანსლოკაცია. ამ პროცესში სატრანსპორტო ნივთიერება თავდაპირვე- 

ლად კოვალენტურ მოდიფიკაციას განიცდის და ამის შედეგად წარმოქმ- 

ნილი პროდუქტი მემბრანის გავლით უჯრედში შეაღწევს. 

მცირე ზომის ნეიტრალური მოლეკულები მემბრანაში გადიან ჩვეუ- 

ლებრივი დიფუზიით. პროცესის სიჩქარე განისაზღვრება მემბრანაში მათი 

ხსნადობით, დიფუზიის კოეფიციენტით, აგრეთვე უჯრედის გარეთ და შიგ- 

ნით ნივთიერების კონცენტრაციებს შორის სხვაობით. დამუხტული ნაწი- 

ლაკების ტრანსპორტისას დიფუზიის პროცესზე არსებით გავლენას ახდენს 

ელექტრული პოტენციალების სხვაობა, რომელიც უჯრედში უარყოფითად 
დამუხტული იონების დაგროვებითა და სიჭარბით აღიძვრება. 

გაცილებით ფართოდაა გავრცელებული შემსუბუქებული დიფუზიის 
პროცესი. ჩვეულებრივი დიფუზიის მსგავსად, ამ შემთხვევაშიც მემბრანუ- 

ლი განვლადობა დამოკიდებულია კონცენტრაციულ გრადიენტზე. მოლე- 

კულები ყოველთვის მაღალი კონცენტრაციის ოლქიდან დაბალი კონცენტ- 

რაციებისაკენ გადაინაცვლებიან. ამ დროს ადგილი აქვს გაჯერების ეფექტს, 
რაც იმაში მდგომარეობს, რომ მაღალი კონცენტრაციის მხრიდან მემბრა- 

ნაში დიფუზირებული ნივთიერების ნაკადის სიჩქარე გარკვეული მაქსი- 

მუმისაკენ ისწრაფვის. 
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2.6.4.2 მიტოქონდრიებისა და ქლოროპლასტების მემბრანები 

ენერგიის ტრანსფორმაცია წარმოებს მიტოქონდრიებსა და ქლოროპ- 

ლასტებში. ორივე უჯრედული ორგანელი უჯრედის ,,ძალოვან” ცენტ- 
რებს მიეკუთვნება,რამდენადაც ისინი ეფექტურად ასინთეზებენ #IIL-ს,. ამ 

ორი უჯრედული სტრუქტურის ორგანიზაცია საოცრად მსგავსია, მიუხე- 

დავად იმისა, რომ მემბრანათა პოლარობა მათში ურთიერთსაპირისპიროა. 

ამის გამო იონთა ტრანსპორტში და ფოსფორილებაში მათი განსხვავებები 

იმაში მდგომარეობს, რომ პროტონული ტუმბო პროტონებს მიტოქონდრიიდან 

გარეთ, ხოლო ქლოროპლასტებში შიგნით ქაჩავს. მიუხედავად ამისა, ორივე 

მექანიზმი პროტონთა ცირკულაციაში მდგომარეობს და ამდენად, ისინი 

პროცესში ანალოგიურად მოქმედებენ. 

ვარაუდობენ, რომ ეუკარიოტული (უჯრედის ბირთვის მქონე) ორგა- 

ნიზმების „ენერგეტიკული ორგანელები” საწყისს პროკარიოტული (უბირთ- 

ვო) უჯრედებიდან იღებენ, როდესაც ევოლუციის საწყის სტადიებზე პრიმი- 
ტიულმა ეუკარიოტებმა ისინი შთანთქეს და მათთან სიმბიოტური ფორმე- 

ბი ჩამოაყალიბეს. ამით ხსნიან მიტოქონდრიებისა და ქლოროპლასტების 

საკუთარი, სპეციფიკური დნმ-ის არსებობას, რომელსაც ბირთვის ქრომო- 

სომებისაგან დამოუკიდებლად თვითგანახლების უნარი გააჩნია. 

მიტოქონდრია ზომით 1-3 მიკრონია. იგი შემოსაზღვრულია ორი 

მაღალსპეციალიზებული მემბრანით, რომლებსაც ორგანელის აქტივობაში 

გადამწყვეტი პოზიცია უკავიათ. თითოეული მემბრანა ორმაგი ლიპიდური 

შრისაგან შედგება და ცილების სპეციფიკურ ანაკრებს შეიცავს. გარდა 

ამისა, ეს მემბრანები ერთმანეთისაგან ორ განმხოლოებულ სივრცეს (კომ- 

პარტმენტს) ქმნის: შიდა სივრცეს, ანუ მიტოქონდრიის მატრიქსს და 

პერიმიტოქონდრიულ სივრცეს, ანუ მემბრანათშორის ვიწრო კომპარტ- 

მენტს. 

გარე მემბრანა შეიცავს განმეორებად ტრანსპორტულ ცილებს, რომ- 

ლებიც ჰიდროფობულ ლიპიდურ ბიშრეში ფართო ჰიდროფილურ არხებს 

ქმნიან. ამდენად ეს მემბრანა მოგვაგონებს საცერს, რომელსაც 10 LC 

მოლეკულური მასის მქონე ყველა მოლეკულის, მათ შორის მცირე ზომის 

ცილების გატარება შეუძლია. მოლეკულები ხვდებიან პერიმიტოქონდრიალურ 
სივრცეში, მაგრამ არა მიტოქონდრიალურ მატრიქსში, რადგან მათი უმ- 

რავლესობისათვის შიდა მემბრანა განუვლადია. მაშასადამე, თუ პირველი 

კომპარტმენტი თავისი შემადგენლობით თითქმის ციტოზოლის ექვივა- 

ლენტურია, მიტოქონდრიის მატრიქსი გაცილებით მაღალსპეციფიკურია. 
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მიტოქონდრიის ძირითადი მუშა უბანი მისი მატრიქსი და შემომ- 

საზღვრელი შიდა მემბრანაა, რომელიც მატრიქსისა კენ მიმართულ მრავალ- 

რიცხოვან ნაოჭებს (კრისტებს, „სოკოებს”) წარმოქმნის (ნახ. 5). ამის 

გამო ამ მემბრანის საერთო ზედაპირის ფართობი ხუთჯერ აღემატება 

გარე მემბრანის ზედაპირს და უჯრედის მთლიანი მემბრანების ერთ მესა- 

მედს შეადგენს. 

  

ნახ. 5. სიმინდის ფესვის დიფერენცირებული უჯრედების 

მიტოქონდრიები. X 60000. 

მაფოტოსინთეზირებად უჯრედებში როგორც სინათლის, ასევე სიბნე- 

ლის რეაქციები ქლოროპლასტებში მიმდინარეობენ, რომლებიც შეიძლება 

განხილულ იქნან როგორც ასეთი უჯრედების ,,ძალოვანი სადგურები”. 

ქლოროპლასტები მიტოქონდრიებთან შედარებით გაცილებით მსხვი- 

ლი ორგანელებია. ისინი გარედან შემორტყმული არიან უწყვეტი, სა კმაოდ 

სათუთი გარე მემბრანით. შიდა მემბრანული სისტემით შემოსაზღვრულია 

ქლოროპლასტის შინაგანი კომპარტმენტი. მასში იმყოფება ბრტყელი მემბ- 
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რანული ბუშტები, რომლებიც ხშირად შიდა მემბრანას უკავშირდებიან. ეს 

ეწ. თილაკოიდებია. ჩვეულებრივ ისინი შეკრებილი არიან სვეტებად, რომელთ- 

აც გრანები ეწოდებათ (ნახ. 6). თილაკოიდური მემბრანები შეიცავენ 

ქლოროპლასტის ყველა ფოტოსინთეზურ პიგმენტებს და ყველა ფერ- 

მენტს, რომლებიც პირველადი რეაქციებისათვის არიან აუცილებელნი. 

სიბნელის რეაქციებში მონაწილე ფერმენტების უმრავლესობა, რომლებიც 

CC0.-ის გლუკოზამდე აღდგენის რეაქციებში მონაწილეობენ, იმყოფებიან 

სითხეში, რითაც ქლოროპლასტის შიდა კომპარტმენტია ამოვსებული და 

თილაკოიდებით გარშემორტყმული. მას სტრომას უწოდებენ. 

     გრანებად შეკრული _--““ 
თილაკოიდები '. · · 

     

  

ნახ. 6. სიმინდის ფოთლის მეზოფილური უჯრედის 

ქლოროპლასტები. X 60000. 
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2.7 ენერგეტიკული რესურსების ტიპები 

ბიოსფეროში ენერგიის პირველად წყაროს მზის გამოსხივება წარ- 

მოადგენს. მცენარეთა სამყაროსათვის სინათლე უშუალო ენერგეტიკული 

რესურსია. ისინი მიეკუთვნებიან ფოტოტროპებს, მზის ენერგიას იყენებენ 

ადენილატური აკუმულატორის დასამუხტად და ბიოპოლიმერების სინ- 

თეზისათვის. 

ბიოპოლიმერების (ნახშირწყლების, ცილების, ცხიმების და ნუკლეინ- 

მჟავების, რთული მოლეკულები მაღალი ენერგეტიკული პოტენციალით 
ხასიათდებიან. შედარებით მარტივ მოლეკულებად მათ დაშლას თან ახ- 

ლავს ენერგიის გამოთავისუფლება. ამ ენერგიის დაგროვება საფუძვლად 

უდევს ენერგეტიკული ცვლის ე.წ. ორგანოტროპულ ტიპს. 
ორგანიზმების მცირე ჯგუფი (მაგ., ზოგიერთი ბაქტერია) უნარს ფლობს 

ენერგია მიიღოს არაორგანულ ნაერთთა ჟანგვის გზით. ენერგეტიკული 

ცვლის ამ ტიპს საზღვრავენ როგორც ქემოსინთეზურს (ლითოტრო- 

პულს), თუმცა ლიტერატურაში მაინც დამკვიდრებულია არაორგანოტრო- 

პული ტიპის ცნება. 

ჟანგბადთან მიმართების მიხედვით ორგანოტროპული და არაორგანო- 

ტროპული ცვლის განსხვავებული ვარიანტები ორ ჯგუფად იყოფა: იმ 

შემთხვევაში, როდესაც ენერგეტიკული რესურსის დაშლისათვის ჟანგბა- 

დი აუცილებელია, მსჯელობენ აერობულ, ანუ ენერგეტიკის სუნთქვით 

ტიპზე. ენერგეტიკული ცვლის ანაერობული ტიპის შემთხვევაში მჟანგ- 

ველის როლს არა 0., არამედ რომელიმე სხვა ნივთიერება ასრულებს. 

ცხოველური უჯრედის ენერგეტიკული ცვლა ორგანოტროპულ ტიპს 
განეკუთვნება, რომელიც წარმოდგენილია როგორც აერობული (სუნთქვი- 

თი), ასევე ანაერობული (გლიკოლიზური) ვარიანტებით. მწვანე მცენარე- 

ები ერთდროულად ფლობენ ფოტოტროპული (ფოტოსინთეზური) და 

ორგანოტროპული (სუნთქვითი და გლიკოლიზური) ენერგეტიკული ცვლის 

უნარს. 

შიდაუჯრედული ლოკალიზაცია 

ენერგიის აკუმულაციის მექანიზმების წყობას განსაზღვრული დონით 

თვით ენერგეტიკული რესურსის ბუნება განსაზლვრავს. ეს განსაკუთრე- 
ბით ენერგეტიკული მექანიზმების იმ ნაწილს ეხება, რომელიც „საწვავის 
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პირველადი გადამუშავებითაა დაკავებული. ფოტოტროპებში ასეთ ფუნქ- 

ციას ასრულებენ სპეციალური პიგმენტები (ქლოროფილი, კაროტინოიდე- 

ბი და სხვ), რომლებიც სინათლეს შთანთქავენ. 

ორგანოტროპულ სისტემებში დასაჟანგ სუბსტრატთა პირველად გადა- 
მუშავებას კატაბოლური ფერმენტები ახორციელებენ და ბიოპოლიმერებს 

იმ ნივთიერებებად გარდაქმნიან, რომლებიც შემდგომში დამფოსფორებელი 

ჟანგვისთვის გამოიყენებიან. 

„»დამფო სფორებელი ჟანგვის” (სინონიმი – ,ჟანგვითი ფოსფორილე- 

ბა”) ცნებაში იგულისხმება ჟანგვის ენერგიის გამოყენებით #L)L-დან და 

არაორგანული ფოსფორიდან #ILC-ს სინთეზი. ამ მოვლენის არსი ორი 

პროცესის შეუღლებაში მდგომარეობს, სადაც ეგზერგონული ჟანგვის რეაქცია 
თავისკენ ,„იტაცებს” #4ტ0I-ს ფოსფორილების ენდერგონულ რეაქციას. 

ენერგეტიკული შეუღლება ნებისმიერ ბიოლოგიურ ენერგეტიკულ 
გენერატორში მთავარი და ცენტრალური კვანძია. უამრავი ბუნებრივი 
ნაერთიდან მხოლოდ რამდენიმეს შეუძლია შეასრულოს აღმდგენელის 

როლი. ასეთი აღმდგენელის ბუნებისაგან დამოკიდებულებით არჩევენ დამ- 

ფოსფორებელი ჟანგვის ორ მთავარ ტიპს: სუბსტრატულ ფოსფორილებას 

და ფოსფორილებას მჟანგველ ფერმენტთა ანაკრებისაგან შემდგარ ჯაჭვ- 

ში. პირველ შემთხვევაში აღმდგენელია განსაზღვრული მეტაბოლიტი, 
რომელიც შესაბამის მჟანგველ ფერმენტთა სუბსტრატს წარმოადგენს; 

მეორე შემთხვევაში კი აღმდგენელის ფუნქციას ასრულებს ელექტრონთა 

გადატანის ჯაჭვში ჩართული მჟანგველი ფერმენტი (ან მისი კოფერმენ- 

ტი). ეს სისტემა, ანუ რედოქს-ჯაჭვი წარმოადგენს მჟანგველ ფერმენტთა 

კომპლექსს, სადაც პირველი კომპონენტი აღდგენას განიცდის რომელიმე 

მეტაბოლიტით (ელექტრონების დონორით), ხოლო ტერმინალური – 

ელექტრონის შესაბამისი აქცეპტორით იჟანგება. ჯაჭვის შუალედი ეტაპების 

რეაქციათა ფუნქციები ფერმენტიდან ფერმენტზე ელექტრონების გადატა- 
ნაში მდგომარეობს. 

სუბსტრატული ტიპის და ჟანგვით ჯაჭვში ფოსფორილება ენერგეტი- 

კულად ტოლფასი არაა. რედოქს-ჯაჭვში განხორციელებული პროცესი 

ფოტოტროპული და სუნთქვითი ტიპის ცვლაში მთავარ გენერატორს 

წარმოადგენს. სუბსტრატული ფოსფორილება კი ორგანოტროპული ტი- 

პის დამხმარე მექანიზმია, რომელიც წამყვანად შეიძლება იქცეს მხოლოდ 

ჟანდბადის უკმარობის პირობებში. 

უჯრედში ენერგიის დაგროვებისა და გამოყენების მრავალი მექანიზმი– 

სათვის დამახასიათებელია ერთის მხრივ, სტრუქტურული ორგანიზაციის 
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მაღალი დონე, მეორე მხრივ კი სხვა შიდაუჯრედული პროცესებისაგან 

მორფოლოგიური გამიჯვნა. ეს ვითარება განსაზღვრავს ენერგეტიკული 

მექანიზმების სპეციფიკურ ლოკალიზაციას უჯრედის გარკვეულ უბნებში. 

ენერგიის ტრანსფორმაციის მთელი რიგი პროცესები მხოლოდ მემბრანუ- 

ლი სტრუქტურის მქონე სისტემებშია შესაძლებელი. ცხოველისა და 

მცენარის სუნთქვის აპარატი მიტოქონდრიულ მემბრანებთანაა დაკავშირე- 

ბული. სწორედ ამ ორგანელის შიდა მემბრანებზეა ლოკალიზებული 

ელექტრონთა გადატანისა და სუნთქვითი ფოსფორილების ძირითადი 

ფერმენტები. 

სუბსტრატული ტიპის ფოსფორილება ასეთ რთულ ორგანიზებას არ 

საჭიროებს. ეს პროცესი შეიძლება წარიმართოს ჰომოგენურ ხსნარში, 

რომელიც შესაბამის ფერმენტებს, სუბსტრატებს და კოფაქტორებს შეი- 

ცავს. მიღებულია, რომ ამ პროცესის ფერმენტები ლოკალიზებულია უჯრედის 
თხევად ფაზაში (ჰიალოპლაზმაში). სავსებით შესაძლებელია, რომ სინამდ- 

ვილეში ეს ფერმენტები უკავშირდებოდნენ მემბრანულ სტრუქტურებს 

რაიმე სუსტი ბმებით, რომლებიც უჯრედის ჰომოგენიზაციისას ირღვევიან. 

2.9 ჟანგვითი სუბსტრატების უნიფიცირების გზა 

ჟანგვითი დეგრადაციის გზით მაღალი ენერგეტიკული პოტენციალის 

მქონე დიდი ზომის ორგანული ნივთიერებები უჯრედის დაბალენერგეტი- 

კულ კომპონენტებად უნდა დაქუცმაცდნენ. ესაა მშრავალსაფეხურიანი 

პროცესი. მასში გაერთიანებული ჟანგვითი რეაქციების ერთობლიობას და 

თანმიმდევრობას სუნთქვას ვუწოდებთ. გარდაქმნათა მიზანი ენერგიის 

გენერირებაა, რასაც თან ახლავს მოლეკულური ჟანგბადის აღდგენა და 

წყლის წარმოქმნა. 

შეთვისებულმა დასაჟანგმა ნივთიერებებმა, რომლებმაც სუნთქვის ძირ- 

ითად სუბსტრატთა ფონდი უნდა შეავსონ, უნიფიცირება (საერთო ,,სტან- 

დარტზე” დაყვანა) და ,გგასუფთავება” უნდა განიცადონ. 

მაღალმოლეკულური ნაერთების რიცხვი უაღრესად დიდია. საკმარი- 
სია დავასახელოთ ასეულობით ცილა, რომლებიც ერთმანეთისაგან ამინო- 

მჟავური შემადგენლობით განსხვავდება. საკმაოდ მრავალფეროვანია საკვები 

ცხიმებისა და პოლისაქარიდების სფერო. რაც შეეხება მათი დაშლისას 

წარმოქმნილ მონომერებს, ისინი უკვე სავსებით განსაზლვრულია. ცილები 

ჰიდროლიზის შედეგად 20-მდე ამინომჟავას წარმოქმნიან. სუნთქვის სუბს- 
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ტრატად გამოყენებისას კი სტანდარტულია სამი ამინომჟავა: ალანინი, 

ასპარაგინისა და გლუტამინის მჟავები. ჟანგვითი დეზამინირებით ეს ამი- 

ნომჟავები აზოტისაგან თავისუფლდება და თ-კარბონმჟავები, შესაბამისად 

პიროყურძენმჟავა (პირუვატი), მჟაუნძმარმჟავა (ოქსალოაცეტატი) და თ- 

კეტოგლუტარმჟავა (-კეტოგლუტარატი) მიიღება. ცხიმები ჰიდროლი- 

ზით გლიცერინად და რამოდენიმე სახის ცხიმოვან მჟავად იშლება. ეს 

უკანასკნელნი 8-ჟანგვის გზით საბოლოო სტანდარტულ პროდუქტად, 

ძმარმჟავას გააქტიურებულ ფორმად, – აცეტილ-C0#-ად ყალიბდება. გან- 

საზღვრულია პოლისაქარიდებიდან წარმოქმნილი მონოსაქარიდების რიცხვიც. 

ძირითადი მონომერი აქ ჰექსოზაა (ჩვეულებრივ, გლუკოზა), რომელიც 

გლიკოლიზური გარდაქმნების შედეგად ჯერ პირუვატად, ხოლო შემდგომ 

ისიც აქტიურ ძმარმჟავად გარდაიქმნება. 

პოლიმერების მონომერებად დაშლა ენერგეტიკული სუბსტრატის 

უნიფიკაციის პირველი საფეხურია. მომდევნო ეტაპია მონომერთა გარდაქმნა 

ორიდან ექვსამდე ნახშირბადატომთა ჩონჩხის მქონე კარბონმჟავებად, 

რომელთა რიცხვი თორმეტამდეა. მათი შემდგომი დაჟანგვა ტრიკარბონ- 

მჟავების ჩაკეტილ ციკლში (სინონიმები: ლიმონმჟავას ციკლი, კრებსის 

ციკლი) ხორციელდება. 

მაშასადამე, უნიფიკაცია საშუალებას იძლევა მკვეთრად შეიკვეცოს 

დასაჟანგ კომპონენტთა მრავალრიცხოვნება. მისი არსი კიდევ შემდეგში 

მდგომარეობს: ორგანული საწვავის მოლეკულები ძირითადად აზოტის, 

ნახშირბადის, ჟანგბადისა და წყალბადისაგან შედგებიან. უჯრედის ენერ- 

გეტიკულ ცვლაში ამ ელემენტთა ბედი განსხვავებულია: პირველი სამი 

„საწვავის ბალასტს” წარმოადგენს და თავისი დაბალი ენერგეტიკული 

პოტენციალის გამო ბიოენერგეტიკული თვალსაზრისით უსარგებლონი 

არიან. ამინომჟავებიდან აზოტის (თ-ამინოჯგუფის სახით) მოცილება მათი 

ჟანგვითი კატაბოლიზმის ადრეულ სტადიაზე (ჟანგვითი დეზამინირების 

რეაქციით) წარმოებს, ხოლო ნახშირბადისა და ჟანგბადის CC0)-ის სახით 

მოცილება კრებსის ციკლის ფუნქციონირების შედეგია. 

კარბონმჟავების შემდგომი დეჰიდრირების რეაქციებით მთავრდება 

ენერგეტიკული „საწვავის” უნიფიცირების მორიგი ეტაპი, რომლის დრო- 

საც ასეულობით პოლიმერიდან რამდენიმე სახის მონომერი წარმოიქმნება 

(სქემა. 5). 
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ბიოპოლიმერი –––––>- მონომერი ს-–----> MI+C 

სქემა 5. ენერგეტიკული რესურსების დეგრადაციის ზოგადი სქემა. 

კრებსის ციკლში კარბონმჟავების ჟანგვა შემდგომში პროტონებისა 

და ელექტრონების ტრანსპორტთანაა დაკავშირებული და იგი სუნთქვითი 

ჯაჭვის (სინონიმი: ციტოქრომოქსიდაზური სისტემა) სახელწოდებას ატარებს.



თავი III 

რეგულაცია -– კატაბოლურ პროცესთა 

მართვის ინსტრუმენტი 

ტერმინი „რეგულაცია!” ლათინურიდანაა წარმომდგარი (#0CM10 – 

წარვმართავ). ამა თუ იმ რეგულატორის გავლენით შეიძლება შეიცვალოს 
ფერმენტის კატალიზური აქტივობა, მისი რაოდენობა, ან სუბსტრატისადმი 

სწრაფვა (თვისობა) და სხვ. ყველა შემთხვევაში ადგილი ექნება ფერმენ- 

ტული რეაქციის სიჩქარის შეცვლას. 

ამჟამად ჩვენ უჯრედული მეტაბოლიზმის რეგულირების მექანიზმთა 

ღრმა შეცნობის სტადიაზე ვიმყოფებით. ეს იმ მოვლენათა კვლევის ეტა- 

პია, რომელშიც ენერგია გენერირდება ან რეალიზდება. ჩვენი ცოდნა 

მათზე მეტად არასრულია. გარკვევით შეიძლება მხოლოდ ის ითქვას, რომ 

რეგულირებას უპირველეს ყოვლისა საფუძვლად უდევს მოწესრიგებუ- 
ლობის ზრდისაკენ (ენტროპიის შემცირებისაკენ) სწრაფვა. აღნიშნული 

ტენდენცია ენერგიის რაციონალური გამოყენების საშუალებას იძლევა. 

ორგანიზმთა ზრდასა და განვითარებას თან ახლავს ორგანიზების დონის 

ზრდა, რომლის დროსაც თავისუფალი ენერგია იხარჯება. მეორე მხრივ, 

ორგანიზება არამარტო ინახება, არამედ შვილეულ უჯრედებზეც გადაიცე- 

მა. მატერიალიზებული მასალა, რომელიც მემკვიდრულ ინფორმაციას გა–- 

ნაგებს, სხვა არაფერია, თუ არა მილიარდობით წლების მანძილზე დაგ- 

როვებული ევოლუციური „,სიბრძნე”. სადღეისოდ საყოველთაოდაა ცნო- 

ბილი, რომ მემკვიდრული ინფორმაცია დეზოქსირიბონუკლეინმჟავას (<%6მ-ის) 

ნუკლეოტიდურ სტრუქტურებში ინახება. 

3.1 ჟანგვით პროცესთა რეგულაციის მექანიზმების 

ზოგადი მიმოხილვა 

იმ მექანიზმთა ბუნების გამოვლენა, რომლებიც უდიდესი რაოდენობის 

რეაქციებისა და პროცესების ერთიანობასა და სინქრონიზაციას უზრუნველ- 

ყოფენ, ბიოქიმიური კვლევის ერთ-ერთი აქტუალური ამოცანაა. ამ პრო– 

ცესთა სიჩქარე და მიმართულება მკაცრად კოორდინირებულია, რადგან 

ამის გარეშე შეუძლებელია უჯრედული მეტაბოლიზმის დინამიკური მდგრა- 
დობის შენარჩუნება. ორგანიზმის მიზანდასახული რეაგირება გარე ზემოქ- 

მედებაზე მხოლოდ დახვეწილი კოორდინირების პირობებში შეიძლება 
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განხორციელდეს. კოორდინირება უდევს საფუძვლად აგრეთვე უჯრედის 

თვითაწყობის, თვითრეგულირებისა და პროცესთა ოპტიმიზაციის უნარს. 

ეს მოთხოვნები თანაბრად განეკუთვნებიან ნივთიერებათა (ავლის ნების- 

მიერ რგოლს, და მათ შორის, ჟანგვით კატაბოლიზმს. უკანასკნელი წარ- 

მოადგენს განსხვავებული ბუნების მქონე ქიმიურ ნაერთთა შეთანაწყობას, 

რომელიც მრავალრიცხოვანი და ამასთან არაერთგვაროვანი ბიოკატალი- 

ზატორების სისტემით იმართება. გაგვაჩნია სარწმუნო მონაცემები, რომ- 

ლებიც უჯრედში ფერმენტული აქტივობის რეგულაციის მრავალსაფეხუ- 
რებრივი მექანიზმების არსებობაზე მეტყველებენ. ესაა ფერმენტთა მოქ- 

მედების რეგულაციის გენეტიკური კონტროლი (ფერმენტებისა და მათი 

იზოფორმების ბიოსინთეზის რეგულაცია), რეგულაცია რეპრესორებისა და 

დერეპრესორების, ალოსტერობის, ფერმენტთა ადსორბციისა და დესორბ- 

ციის, ნII-ის, ფიტოჰორმონების დონეებზე და სხვ. 

უჯრედის რეგულატორული მექანიზმები იმ სიჩქარეებთან დამოკიდე- 

ბულებითაც იცვლებიან, რომლებითაც თითოეული მათგანი შეიძლება ამოქ- 

მედდეს, ან პირიქით, – დამუხრუჭდეს. ეს ვითარება განსაზღვრულია დროითაც, 
რომლის განმავლობაშიც მოცემული ეფექტი პოულობს ასახვას. უჯრედში 

უკვე არსებული ფერმენტების აქტივობაზე უშუალოდ მოქმედი მექანიზმები 
უფრო სწრაფ და მგრძნობიარე რეგულირებას უზრუნველყოფენ, ვიდრე 
ინდუცირებად ფერმენტთა ბიოსინთეზის პროცესების ცვლილებაა, რომე- 

ლიც გენურ და რიბოსომულ დონეზე კონტროლდება. 
მრავალსაფეხურიანი ენზიმატური რეაქციების თანმიმდევრობა ორგა- 

ნიზმის ერთიან მეტაბოლურ ჯაჭვს ქმნის. გარდაქმნათა ციკლის რომელიმე 

ერთი ფერმენტის მუშაობაში სულ უმნიშვნელო დარღვევამაც კი შეიძლება 

ძალიან სერიოზული უარყოფითი შედეგები გამოიწვიოს. ამიტომ უჯრედის 

სიცოცხლის შესანარჩუნებლად უნდა არსებობდეს რეგულაციის საიმედო 

მექანიზმი, რომელიც მართვის თავისებური ცენტრალური პულტის საშუა- 

ლებით მკაცრად განსაზღვრული ფერმენტების დროულ ჩართვა-გამორთვას 

უზრუნველყოფს. მართლაც, უჯრედში ფერმენტთა ერთობლიობა წარმოად- 

გენს თვითრეგულირებად სისტემას, რომელიც ავტონომიური ფუნქციო- 

ნირების ,ნატიფ” და „უხეშ” კონტროლს ემორჩილება. 

„უხეში” კონტროლი უპირველეს ყოვლისა უჯრედში რომელიმე ფერ- 

მენტის რაოდენობის ან მის მიერ კატალიზებული რეაქციის კინეტიკის 

ცვლილებებით მიიღწევა. იგი დამოკიდებულია აგრეთვე სუბსტრატისა და 

რეაქციის პროდუქტის კონცენტრაციაზე. ასე მაგალითად, ნორმის ზევით 

მხოლოდ ერთი ფერმენტის აქტივობის ზრდისას ჭარბად დაიწყებს დაგ- 
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როვებას მოცემული რეაქციის პროდუქტი, რამაც მეტაბოლიზმის ნორ- 

მალური მსვლელობა შეიძლება დაარღვიოს. ამ ვითარებაში გარკვეული 

რეგულატორული მექანიზმი ფერმენტის დაშლის სიჩქარის გაზრდას, ან 

მისი ბიოსინთეზის სიჩქარის შემცირებას (მისი აბსოლუტური რაოდენო- 

ბის კლებას), პროდუქტის წარმოქმნის შეზლუდვას და შესაბამისად მე- 

ტაბოლიზმის ნორმალიზებას მოახდენს. 

რეგულაციის შედარებით სწრაფ და საიმედო ტიპს (C,ნატიფ” კონტ- 

როლს) წარმოადგენს ფერმენტის კატალიზური აქტივობის ცვლილება 

მისი ქიმიური მოდიფიკაციის გზით. იგი საშუალებას იძლევა კონკრეტუ- 

ლი ფერმენტი შედარებით მაღალ- ან ნაკლებ ეფექტურ კატალიზატორად 

აქციოს. 

„ნატიფი”» და „უხეში”» რეგულირების შესაცნობად საჭიროა გაგ- 

ვაჩნდეს აუცილებელი წარმოდგენები ამ უაღრესად მაღალეფექტური და 
მაღალსპეციფიკური ბიოლოგიური კატალიზატორების ფუნქციონირების 

კანონზომიერებებზე. 

ფერმენტული რეაქციის კინეტიკის თავისებურებებს განსაზღვრავს 

პირობების ერთობლიობა, რომელშიც მოცემული რეაქცია მიმდინარეობს, 

და აგრეთვე, კოფაქტორების ან ინჰიბიტორების თანამყოფობა. 

მარეგულირებელ ფაქტორთა ჯგუფს მიეკუთვნებიან ისეთი აგენტები, 

როგორებიცაა ტემპერატურა, სინათლე, ჟანგბადის კონცენტრაცია, იონური 

ძალა, ჟანგვა-აღდგენითი პოტენციალი, ხII და ა.შ. ფაქტორთა შემდეგ 

ჯგუფს შეადგენენ ნაერთები, რომლებიც სპეციფიკურად ურთიერთქმედე- 
ბენ ფერმენტის აქტიურ ცენტრთან სტერიული შესაბამისობის გამო. მათ 

ეკუთვნიან სუბსტრატები, კოფერმენტები, შუალედი აქცეპტორები და დო- 
ნორები. ამ ჯგუფის აგენტებს წარმოადგენენ აგრეთვე ნივთიერებები, 

რომლებიც გავლენას ახდენენ რეაქციის სიჩქარეზე და სუბსტრატთან, ან 

რეაქციის სხვა მონაწილე ნაერთთან სტერიული მსგავსების გამო კონკური- 

რებენ ფერმენტის აქტიური ცენტრისათვის. ნივთიერებები შეიძლება იყვნენ 

ფერმენტთა მოქმედების უშუალო პროდუქტები, სუბსტრატთა სტრუქტუ- 

რული ანალოგები და კოფერმენტები. ფერმენტთან ამგვარ ურთიერთქმედებას 
აკუთვნებენ „იზოსტერიულ” კატეგორიას, ხოლო ასეთი ნივთიერებების 
საშუალებით ფერმენტთა მოქმედების რეგულაციას – იზოსტერიული 

რეგულაცია ეწოდება. 
ფაქტორთა განსხვავებულ ჯგუფს, რომელიც ფერმენტთა აქტივობაზე 

მოქმედებს, შეიძლება მივაკუთვნოთ ნივთიერებები, რომლებიც ფერმენტთან 

სპეციფიკურად ურთიერთქმედებენ, მაგრამ არ შედიან მათ მიერ კატალი- 
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ზებულ რეაქციებში და სტერიულად მასში მონაწილე კომპონენტების 

მსგავსნი არ არიან. ამ ჯგუფში ერთიანდებიან მთელი რიგი ფერმენტული 

სისტემების მოქმედების საბოლოო პროდუქტები – ფიტოჰორმონები და 

ზოგიერთი სხვა მეტაბოლიტები. იმისათვის, რომ ხაზგასმით იყოს ნაჩვენე- 

ბი სტრუქტურული თვალსაზრისით ამ ნივთიერებათა სუბსტრატისაგან 

განსხვავება, მონომ, შანჟომ და ჯაკობსმა შემოიღეს ტერმინი – ,,ალოსტე- 

რია” (ბერძ. #4/0§ – განსხვავებული) და განავითარეს ფერმენტთა მოჟ- 

მედების ალოსტერული რეგულაციის ზოგადი თეორია. 

ფერმენტთა აქტივობაზე მოქმედებენ შიდაუჯრედული სივრცის სტრუქ- 
ტურული ორგანიზაციის თავისებურებები, – ფერმენტთა ადსორბცია, დე- 

სორბცია და აგენტები, რომლებიც ბიოკატალიზატორთა შიდაუჯრედულ 
ლოკალიზაციას (კომპარტმენტალიზაციას) უზრუნველყოფენ. 

ფერმენტთა აქტივობაზე ზევით ჩამოთვლილი ფაქტორები არამარტო 

ჟანგვითი დეგრადაციის, არამედ მთლიანი უჯრედული მეტაბოლიზმის 

რეგულატორულ მექანიზმებად გვევლინებიან. 

3.2 რეგულაციის ზოგადი პრინციპები 

როგორც აღნიშნული იყო ენერგეტიკული სუბსტრატის უნიფიცირება 

საშუალებას იძლევა მკაცრად შემოისაზლვროს კომპონენტთა მრავალფე- 

როვნება. ამას აპირობებს თვით კატაბოლურ პროცესთა განსაზღვრულო- 

ბა. მათ მოჩვენებით მრავალრიცხოვნებას საფუძვლად უდევს ძლიერ მცირე 

რაოდენობის ფერმენტული რეაქციები და მეტაბოლური ციკლები. ესენია 

ძირითადად გლიკოლიზი, ლიმონმჟავას ანუ კრებსის ციკლი და მისი 

მოდიფიკაციები, დუღილი, სუნთქვითი ჯაჭვი და მასთან შეულლებული 

ჟანგვითი ფოსფორილება, ცხიმოვან მჟავათა 8-დაჟანგვის ციკლი, აზოტის 

ასიმილაციისა და დისიმილაციის ციკლი, ფოტოსინთეზური ციკლი და 

სხვ. გარდა ამისა, ციკლებს შორის არსებობენ კავშირები და შუნტები 

(შემამოკლებელი გზები), რომლებიც კიდევ უფრო კვეცავენ საერთო მე- 
ტაბოლური გზების ისედაც მცირე რიცხვს. ასეთ შუნტებს მიეკუთვნებიან 

მაგალითად, გლუკოზის ჟანგვის ჰექსოზომონოფოსფატური შუნტი (პენ- 

ტოზური ციკლი), გლიოქსილმჟავას ციკლი, კოფერმენტ #-ს ციკლი და 

სხვ. თუ უფრო დავაკონკრეტებთ, ცვლის ცენტრალური გზები შემდეგ 
რეაქციებს მოიცავს: 

ტრიოზოფოსფატი -> პირუვატი; 
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პირუვატი –> აცეტილ-C0#; 

ოქსალოაცეტატი -–> ასპარტატი; 

თ-კეტოგლუტარატი –>» გლუტამატი. 
აქვე შედის რეაქციათა ციკლური სისტემა, რომლის შედეგადაც აცე- 

ტილ-C0/ სრულად იჟანგება (ლიმონმჟავას ციკლი). განსაზღვრულია 

მეტაბოლურ პროცესთა ძირითადი ფუნქციებიც და მათში გასარკვევად 

სულაც არაა საჭირო და აუცილებელი მრავალ ქიმიურ ფორმულაში ან 

რეაქციაში ჩაღრმავება. არსებითად ყველა ორგანიზმში უჯრედული მე- 

ტაბოლიზმი ყოველთვის შემდეგ ამოცანებს წყვეტს: 

1. მაღალენერგეტიკულ ნაერთთა (ძირითადად #ILჩ-ს) წარმოქმნას იმ 

რაოდენობით, რომ უჯრედი ყოველთვის იყოს უზრუნველყოფილი „კონ- 

ვერტირებადი ენერგეტიკული ვალუტით”, რათა ბიოსინთეზები და 

იონთა ცვლა განხორციელდეს; 

2. ისეთი ბიოლოგიური აღმდგენების გენერირებას (მაგ., M#LVI1I-ის), 

რომლებიც აუცილებელია სხვადასხვა მეტაბოლურ გზებში აღდგენი- 

თი რეაქციების წარმართვისათვის; 

3. ისეთი შუალედური პროდუქტების წარმოქმნას, ან გარედან მიღებას, 
რომლებიც აუცილებელნი არიან მაკრომოლეკულების (ნუკლეინმჟა- 

ვების, ცილების, ლიპიდების და ნახშირწყლების) ბიოსინთეზისათვის. 

ყოველივე ამ განპირობებულ და თანმიმდევრულ რეაქციებზე დაშენე- 

ბულია რეგულაციის უაღრესად ეფექტური სისტემა. მეტაბოლური გზების 
რიცხვთა განსაზღვრულობა აპირობებს რეგულატორულ მექანიზთა მობი– 

ლურობას, სინატიფესა და მოქნილობას. 
ნივთიერებათა ცვლის არცერთი რეაქცია არ ფუნქციონირებს ავ- 

ტონომიურად, ერთმანეთისაგან დამოუკიდებლად. ყოველი მეტაბოლური 

გზა, მისი ყოველი უბანი მთელი რიგი რეგულატორული სისტემის გავლე- 

ნის ქვეშ იმყოფება და მკაცრადაა კოორდინირებული უჯრედის ლოკალური 
ქიმიური სტატუსით. 

მარეგულირებად სისტემათა მოქმედებას, უპირველეს ყოვლისა საფუძვ- 

ლად უდეგს მაქსიმალური ეკონომიურობის უზოგადესი პრინციპი. ეს იმას 

ნიშნავს, რომ ყოველ მოცემულ მომენტში უჯრედში სინთეზდება მხოლოდ 

განსაზღვრული ფერმენტები, განსაზღვრული ოდენობით და განსაზღვრუ- 

ლი ოდენობის ენერგია უნდა წარმოიქმნას, ან დაიხარჯოს. კატაბოლიზმის 

საერთო სიჩქარე, რომელიც უჯრედს ენერგიით უზრუნველყოფს მარტი- 

ვად, – საწვავის არსებობით, ან რაოდენობით არ ისაზღვრება. იგი გან- 
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პირობებულია უჯრედის მოთხოვნილებით ისეთ ენერგოტევად ნაერთებზე, 

როგორებიცაა #1C და M#4 LI. კატაბოლური პროცესები მაღალი მგრძნო- 

ბიარობით გამოირჩევიან და მყისიერად რეაგირებენ ენერგეტიკულ მოთხ- 

ოვნილებაზე ნებისმიერი ცვლილებისას. უჯრედი მხოლოდ იშვიათ შემთს- 

ვევაში ასინთეზებს ან შლის იმაზე მეტ ნივთიერებებს, ვიდრე ეს მისი 

ნორმალური ზრდისა და მეტაბოლიზმისთვისაა საჭირო. ბიოსინთეზის, 

დაშლისა და სტრუქტურათა წარმოქმნის პროცესებში მაღალეფექტურადაა 

გამოყენებული შიდაუჯრედული პლასტიკური და ენერგეტიკული შესაძ- 
ლებლობები. ამის გარანტიაა ფერმენტულ აქტივობათა დახვეწილი კოორ- 

დინირების არსებობა. 

ენერგეტიკული ცვლა, რომელიც კატაბოლურ პროცესთა განუყოფელი 
ატრიბუტია, სამ ფუნდამენტურ პრინციპს ემყარება: 

1 ნებისმიერი სუბსტრატი, რომელმაც ენერგეტიკულ ცვლაში უნდა მიი- 

ღოს მონაწილეობა,წინასწარ უნდა გააქტივდეს #IL-ს ან სხვა რომე- 

ლიმე მაკროერგული ნაერთის კონცენტრაციის შემცირების ხარჯზე; 

2. ენერგეტიკული ცვლის მრავალსაფეხურიანი პროცესისათვის დამახა- 

სიათებელია ცალკეულ სტადიათა განსხვავებული სიჩქარეები. ამის 

მიხედვით არჩევენ სწრაფ და შენელებულ რეაქციებს. 

3. ენერგეტიკულ ცვლაში არ არსებობს რეგულაციის ერთი რომელიმე 

კონკრეტული, უნივერსალური მექანიზმი. რამდენადაც ბიოქიმიურ 

პროცესთა მართვა ამა თუ იმ ფერმენტის აქტივობაზე ზემოქმედე- 

ბასთანაა გაიგივებული, რეგულაცია სხვადასხვა გზით (უკუკავშირის 

პრინციპით, ალოსტერული მექანიზმით და სხვ.) შეიძლება განხორ- 

ციელდეს. 
ბუნებრივად ჩნდება კითხვა: რომელი რეაქცია შეიძლება იყოს რეგუ- 

ლირებადი მრავალსაფეხურიან მეტაბოლურ პროცესში? საერთოდ, გარკვეუ- 

ლი დონით ყველა რეაქცია რეგულირდება, რადგან მეტაბოლიტთა ნაკადმა 

თავის გზაზე ყველა ფერმენტის აქტივობა უნდა შეცვალოს. მიუხედავად 

ამისა, როგორც ირკვევა, გადამწყვეტი მნიშვნელობა მაინც იმ რეაქციებს 

ენიჭება, რომელიც მეტაბოლურ სიგნალს პირველი პასუხობს და მომ- 

დევნო რეაქციათა სიჩქარეებს განსაზლვრავს. ასეთი მარეგულირებადი 

რეაქცია კი აუცილებლად არაწონასწორული უნდა იყოს. მაშასადამე, 

რეგულირებადია ის ფერმენტი, რომელიც არაწონასწორულ რეაქციას 

აკატალიზებს. მოგვიანებით ასეთ ფერმენტებს ალოსტერულებს ვუწოდებთ 
(იხ. 3.8). მათთვის დაბალი კატალიზური აქტივობაა დამახასიათებელი, და 

შეიძლება შეცვალონ გარკვეული სახის ისეთმა ნივთიერებებმა (ეფექ- 
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ტორებმა ან მოდულატორებმა), რომელთაც მასტიმულირებელი ან დამთრ– 

გუნველი მოქმედება გააჩნიათ. როგორც წესი, ალოსტერული ფერმენტები 
მრავალსაფეხურიან პროცესთა თანმიმდევრობაში საწყის, ან მის მახლო– 

ბელ პოზიციას იკავებენ და იმ სტადიას აკატალიზებენ, რომელიც მთლიანი 

პროცესის სიჩქარეს ალიმიტირებს. ასეთი სტადიის როლს კი პრაქტიკუ- 

ლად შეუქცევადი რეაქცია ასრულებს. კატაბოლურ პროცესებში, რომ- 

ლებიც #ILჩ-ს სინთეზს ემსახურებიან,ალოსტერული ფერმენტის ინჰიბი- 

ტორად სწორედ ეს საბოლოო პროდუქტი გვევლინება. შეორე მხრივ, 

ფერმენტი დაემორჩილება დადებითი მოდულატორების – #ხL-სა და 

#4 M?ნ-ს მასტიმულირებელ მოქმედებას. ორივე შემთხვევაში დაცული იქნება 

რეგულაციის ე-წ. სტრატეგიული მექანიზმის პრინციპი: უჯრედში მიიღ- 

წევა მეტაბოლურ ფუნქციათა ჰომეოსტაზი. ფართო გაგებით ჰომეოსტაზი 

იმ ფიზიოლოგიური პროცესების კოორდინირებულ მოქმედებას მოიცავს, 

რომლებიც ორგანიზმის სტაციონარულ მდგომარეობას უზრუნველყოფენ. 

აუცილებელი არაა, რომ ჰომეოსტაზი უცვლელობას ნიშნავდეს, რამდენა- 

დაც „სტაციონარული მდგომარეობები”, რომელთა შესანარჩუნებლადაც 

მიმართულია რეგულატორული მექანიზმების მთელი იერარქია, დროში 

შეიძლება იცვლებოდეს. მიუხედავად ამისა, პროცესთა ცვლილებების დროსაც 
კი, ისინი მეტ-ნაკლებად მტკიცე კონტროლის ქვეშ იმყოფებიან. ჰოშეოს- 

ტაზის არსებითი თავისებურება იმ ფაქტორთა ურთიერთქმედებაა, რომ- 

ლებიც მოცემულ დროში მოცემული მდგომარეობის შენარჩუნებისათვის 

ისწრაფვიან. 

ისეთი წრფივი (ციკლში ჩაუკეტავი) პროცესებისათვის, როგორიც, 

მაგალითად, გლიკოლიზია, ცალკეულ რეაქციათა განსხვავებული სიჩქარე- 
ები ადვილი წარმოსადგენია. შედარებით რთული მდგომარეობაა ციკ- 

ლური პროცესების შემთხვევაში. აქ თითქოს წარმოუდგენელია სისტემის 

ცალკეული უბნისათვის განსხვავებული სიჩქარეების არსებობა, რადგან 

ციკლის ნორმალური მდგომარეობა და ფუნქციონირება თავისთავად მოით– 

ხოვს რეაქციათა სინქრონულ მოქმედებას. მიუხედავად ამისა, ეს ასე არაა. 

წარმოვიდგინოთ უმარტივესი ქიმიური გარდაქმნა: 

ს, 
#ს+8 -–=–=–> C1+0 

ხე 

როდესაც ხ,=ხ, (პირდაპირი და შებრუნებული რეაქციათა სიჩქარეები 

ტოლია), რეაქცია ქიმიურ წონასწორობაში იმყოფება. ამ დროს თავისუფა- 

ლი ენერგიის ცვლილება არ ხდება და იგი რეაქციის ყველაზე სტაბილურ 
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მდგომარეობას შეესაბამება. ცხადია, ასეთ რეაქციებს არ შეიძლება რაიმე 

ენერგეტიკული ღირებულება გააჩნდეთ, რადგან უჯრედი ღია თერმოდი- 
ნამიკური სისტემაა და გარემოსთან გამუდმებულად აწარმოებს ნივთიერ 
და ენერგეტიკულ ცვლას. მეტაბოლური პროცესები დინამიკურ სისტე- 

მებს ქმნიან, რომლებიც ნივთიერებებისა და ენერგიის ნაკადურ მიწოდებას 

უზრუნველყოფენ. მეტაბოლური გზის ცალკეული რეაქციები შეიძლება 
წონასწორულ მდგომარეობასთან ახლოს იმყოფებოდნენ, მაგრამ ჯამური 

პროცესი მაინც არაწონასწორული უნდა იყოს. ამ დროს რეაქცია მანამდე 

მიმდინარეობს, ვიდრე მორეაგირე ნივთიერებათა დიდი ნაწილი რეაქციის 

პროდუქტად არ გარდაიქმნება. ასეთ რეაქციას თან ახლავს თავისუფალი 

ენერგიის ნაწილის უარყოფითი ცვლილება. ამგვარად, ამა თუ იმ რეაქ- 

ციის, ან მეტაბოლური გზის ცალმხრივი მიმართულება ხასიათდება თავისუ- 

ფალი ენერგიის ნაწილის (კერძოდ, თერმულის) დაკარგვით. ზევით მოყ- 

ვანილი გარდაქმნა ახლა ენერგეტიკული თვალსაზრისით განვიხილოთ: 

დავუშვათ, რომ პირდაპირი რეაქცია ენერგიის გენერირებით მიმდინარეობს, 

მაშინ შებრუნებული რეაქცია #IL-ს ჰიდროლიზით წარიმართება: 

ტ06+ნ, /#)6ნ 

წონასწორულ მდგომარეობაში #I ნ-ს დაგროვება არ მოხდება. საჭიროა 

წონასწორობის პირდაპირი რეაქციის მიმართულებით გადახრა. ამის მიღ- 

წევა ორი გზით შეიძლება: ან უნდა ხდებოდეს წარმოქმნილი #IXL-ს 

რეაქციიდან მუდმივი გამოყვანა (ენერგოდამო კიდებულ პროცესებში მისი 

უწყვეტი მოხმარება), ან დასაჟანგი სუბსტრატებიდან გამოთავისუფლებუ- 

ლი ენერგიის ნაწილი #IL-ს სინთეზს არ უნდა მოხმარდეს და სითბურ 

ენერგიად განიბნეს. ორივე შემთხვევა რეაქციის შეუქცევადობას აპირობებს 

და უჯრედში ორივე შემთხვევაში მარეგულირებელი მექანიზმი ფუნქ- 

ციონირებს. იმისათვის, რომ ენერგიის დაგროვების ეფექტურობა მაქსი- 

მალური გახადოს, უჯრედი კომპრომისზე მიდის და ნივთიერებათა დაშლისას 

გამოყოფილი ენერგიის ნაწილს განაბნევს. მაგ., მიტოქონდრიაში გლიცერო- 

ფოსფატის ჟანგვა შეუღლებულია სუნთქვით ჯაჭვში ფლავინის აღდგე- 
ნასთან. ამ დროს L/0 ფარდობა (დამფოსფორებელი აქტივობა) 3-ის 

ნაცვლად 2-ის ტოლია და ჭარბი ენერგია #I ს-ს სინთეზს კი არ ხმარდე- 

ბა, არამედ სითბოდ იბნევა. ეს განსაზღვრავს მიტოქონდრიულ გლიცეროლ- 
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1-ფოსფატ-დეჰიდროგენაზული რეაქციის, და მთლიანად კრებსის ციკლის 

არაწონასწორულ, შეუქცევად ბუნებას. 
აქვე შევნიშნავთ, რომ რეაქციიდან პროდუქტის მოცილება არ უნდა 

წარმოადგენდეს მეტაბოლური გზის რეგულაციის გადამწყვეტ ფაქტორს, 
რადგან ფიზიოლოგიური თვალსაზრისით ყველაზე მნიშვნელოვანი მეტაბო- 

ლური გზები არაწონასწორული რეაქციების დონეზე კონტროლდება. 

ფერმენტის აქტივობის და შესაბამისად მეტაბოლური გზის არსებითი 

დათრგუნვა შეიძლება მიღწეულ იქნას კოფაქტორის კონცენტრაციის ძლიერ 
დაბალ დონეზე დაქვეითებითაც. ამასთან, კოფაქტორი მოცემულ გზისათვის 

სპეციფიკური უნდა იყოს და არ მონაწილეობდეს სხვა მეტაბოლურ 

გზებში, რაც ძალიან იშვიათია. ამის მაგალითად შეიძლება ჩაითვალოს 

კარნიტინი, რომელიც ცხიმოვან მჟავათა 8-ჟანგვის სისტემის კოფაქტორს 

წარმოადგენს (იხ. 6.3). შეუქცევადი (წონასწორობიდან ძლიერ გადახ- 

რილი) რეაქციების მსვლელობა ძლიერ წააგავს კაშხლის მოქმედებას. 

ისინი ზლუდავენ საერთო მეტაბოლური ნაკადის გარკვეულ უბნებს. ეს 

ასე რომ არ იყოს, პროცესის ცალკეული რეაქციები სრულ წონასწორობა- 

ში მოვიდოდნენ და უჯრედი დაიღუპებოდა. 
რაც შეეხება ციკლურ პროცესებში რეაქციათა განსხვავებულ სიჩქა- 

რეებს, უნდა ითქვას, რომ ციკლი დახურული, მაგრამ არაისოლირებული 

სისტემაა. იგი ორგანულადაა დაკავშირებული სხვა მეტაბოლურ გზებთან, 
რის გამოც მათ შორის ნივთიერებათა მუდმივი ცვლა მიმდინარეობს. 

შედეგად ის მიიღება, რომ პერიოდულად თავს იჩენს ამა თუ იმ ინტერმე- 

დიატის სიჭარბე ან ნაკლებობა, რის გამოც ძალაში შედის მოქმედ მასათა 

კანონი. გარდა ამისა, არცთუ იშვიათად ციკლში მომდევნო პროდუქტი 

წინა პროდუქტის გარდაქმნის დათრგუნვას იწვევს; მაგ. ოქსალოაცე- 

ტატით სუქცინატდეჰიდროგენაზული აქტივობის დათრგუნვა (იხ. 7.5). 

მიუხედავად ამისა, ციკლური პროცესების ცალკეულ რეაქციათა განსხ- 

გავებულ სიჩქარეებს ძირითადად მისი ზოგიერთი რეაქციის შეუქცევადო- 

ბა აპირობებს. ცნობილია გლიკოლიზისა და კრებსის ციკლის სწრაფი და 

შენელებული რეაქციები: ჰექსოკინაზური და სუქცინატდეჰიდროგენაზული 

რეაქციები შენელებულ რეაქციებს მიეკუთვნებიან, ხოლო ფოსფოფრუქ- 
ტოკინაზური და იზოციტრატდეჰიდროგენაზული რეაქციები კი სწრაფია. 
როგორც ირკვევა, აღნიშნულ პროცესთა ლიმიტირება და რეგულატორუ- 

ლი მოქმედებაც ძირითადად ამ უბნებზე ხორციელდება. 
გლიკოლიზი, კრებსის ციკლი, ჟანგვითი ფოსფორილირება და სხვ. 

პოლიფერმენტულ (მულტიფერმენტულ) სისტემებს წარმოადგენენ. ბიო– 
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ქიმიურ ლიტერატურაში ეს „ტერმინი გამოიყენება ურთიერთკავშირში 

მყოფ რეაქციათა მიმართ, რომლებიც ერთ გარკვეულ ფუნქციას ემსახურე- 

ბიან. მათი რეგულატორული მექანიზმის გარკვევაში წარმატების მიღწევა 

ძირითადად სამმა მნიშვნელოვანმა გარემოებამ განაპირობა. ესენია: 1. ცი- 

ლის ბიოსინთეზის მექანიზმიხ დადგენა; 2. ფერმენტთა მოლეკულებში 

რეგულატორული ცენტრების არსებობის გამოვლენა; 3. უჯრედში ფერ- 

მენტთა (შესაბამისად პროცესთა) სპეციფიკური განაწილების (კომპარტ- 

მენტობის) შესახებ შეხედულებების ჩამოყალიბება. 

საერთოდ, რეგულაცია მექანიზმების მთელი იერარქიით ხორციელდება, 

რომლებიც გენებშია კოდირებული და შესაბამისი ცილა-ფერმენტების 

სინთეზით რეალიზდებიან. კატალიზის ინტენსივობა კი ორი ძირითადი 

გზით მიიღწევა: ფერმენტის რაოდენობის შეცვლით და/ან აქტივობის 

რეგულირებით, ანუ მათი კატალიზური პოტენციალის გამოყენების ხარისხით. 

კონტროლის იერარქიული ბუნება იმ მარტივი ფაქტიდან გამომდინარეობს, 
რომ ფერმენტული ფუნქციის რეგულაცია შეიძლება ამ ორი დონის, ე-ი. 

ფერმენტთა სინთეზისა და მათი აქტივობის ,ჩართვა-გამორთვის” მანიპუ- 

ლირებით განხორციელდეს. რეგულაციის ეს ორი მექანიზმი ერთმანეთი- 

საგან მთელი რიგი თვისებებით განსხვავდება: 

1 საპასუხო რეაქციის სიჩქარით. პირველი მექანიზმი ნელია და შეიძ- 

ლება საათობით გაგრძელდეს; მეორე კი იმდენად სწრაფია, რომ პრაქ- 

ტიკულად შეიძლება მყისიერად ჩაითვალოს; 

2. საპასუხო რეაქციის სინატიფით. პირველი მექანიზმი ,უხეშ” რეგუ- 

ლაციას, ხოლო მეორე – ფერმენტული ფუნქციის შედარებით „,წმინ- 

და აწყობას” ემსახურება; 

3. საპასუხო რეაქციების მრავალგვარობით. პირველ მექანიზმს ფართო 

შესაძლებლობები აქვს. იგი საშუალებას აძლევს უჯრედს ფერმენტთა 

რაოდენობები განსაზღვროს. მეორე მექანიზმით ფერმენტთა ხარისხობ- 

რივი ანაკრების და ტიპების შეცვლა შეუძლებელი ხდება. შეიძლება 

მხოლოდ მათი შედარებითი აქტივობების რეგულაცია. 

3.3 რეგულაცია ცილა-ფერმენტის ბიოსინთეზის დონეზე 

ცილის ბიოსინთეზის მექანიზმით იზრდება ფერმენტთა მოლეკულების 

რაოდენობა. ამ დროს რეგულაციაში ჩართულია გენეტიკური კონტრო- 

ლის სისტემა. ასეთი რეგულატორული მექანიზმის წარმოსადგენად საჭიროა 
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ძლიერ მოკლედ იქნას განხილული ცილის ბიოსინთეზის ზოგადი სქემა 

(ტრანსკრიპციისა და ტრანსლაციის პროცესთა ანალიზი თანამედროვე 

მოლეკულური ბიოლოგიის საგანია. ამიტომ ამ კუთხით მათ დეტალურ 

განხილვას მოცემულ მონოგრაფიაში საჭიროდ არ მივიჩნევთ). პროცესის 

პირველი ეტაპია ლნმ-ის ერთ რომელიმე უბანზე ინფორმაციული მესინ- 

ჯერ-რნმ-ის (ორნმ-ის) სინთეზი. ამ უბანს სტრუქტურული გენი, ხოლო 

პროცესს ტრანსკრიპცია ეწოდება,რადგან ლ=6ნმ-იდან რნმ-ზე იმ ინფორ- 

მაციის „გადაწერა” ხდება, რომელშიც ცილის სტრუქტურაა კოდირებუ- 

ლი. მეორე ეტაპს ტრანსლაცია ეწოდება. იგი პროცესთა ფართო წრეს 

მოიცავს, რომელიც საბოლოო ჯამში ნუკლეინმჟავაში ნუკლეოტიდური 

თანმიმდევრობის ,,„ენას” ამინომჟავათა თანმიმდევრობის ,„,ენაზე” გადაიყ- 

ვანს. ისევე როგორც სხვა მეტაბოლური გზები, ცილის ბიოსინთეზის, 

რეგულაციაც ძირითადად მის საწყის ეტაპზე – ტრანსკრიპციის დონეზე 

რეგულირდება. 
შანჟოს, პარდის, ჯაკობის, მონოსა და უაიმენის გამოკვლევებით დადგე- 

ნილია, რომ ცილა-ფერმენტის სინთეზის სიჩქარე და მისი სტუქტურა 

განსხვავებული გენებით კონტროლდებიან. აქ მნიშვნელოვან როლს გენი– 

რეგულატორი, გენი-ოპერატორი და სტრუქტურული გენები ასრულებენ. 

გენეტიკური ცდებით დადგინდა, რომ პირველი და მესამე გენები ნამდ– 

ვილად ქრომოსომის სხვადასხვა უბნებშია განლაგებული. 

სტრუქტურული გენის აქტივობა, რომელიც ინფორმაციულ რნმ-ს 

ასინთეზებს, გენი-ოპერატორის მდგომარეობაზეა დამოკიდებული. სტრუქ- 

ტურული გენი აქტიურია, როდესაც გენი-ოპერატორი სპეციფიკური ნივ- 

თიერებით – რეპრესორითაა ბლოკირებული. თვით რეპრესორის წარმო- 

ქმნა დნმ-ის განსაკუთრებული უბნით, ე.წ. რეგულატორული გენით კონტ- 

როლდება. აქ ყველაზე მნიშვნელოვანი ისაა, რომ ცილა-ფერმენტის 

წარმოქმნის სიჩქარე რეპრესორის კონცენტრაციის უკუპროპორციულია. 

ცილა სინთეზდება მხოლოდ მაშინ, როდესაც რეპრესორი არაა. სინთეზი 

წყდება რეპრესორის წარმოქმნისთანავე. რეპრესორის რაოდენობის ცვლით 
შეიძლება ცილის ბიოსინთეზის რეგულირება. ითვლება, რომ ცილის ბიო– 

სინთეზის რეგულატორი უერთდება რეპრესორს და ,,მწყობრიდან” გამოყავს 

იგი. ამ გზით ცილის ბიოსინთეზის გაძლიერებას ინდუქციას, ხოლო ინ–- 

დუქციის გამომწვევ რეგულატორს – ინდუქტორს უწოდებენ. მაშასადამე, 

ფერმენტის ბიოსინთეზის გაძლიერება ორი განსხვავებული მიზეზის – 

ინდუქტორის გაჩენის (ინდუქცია) და რეპრესორის გაქრობის (დერეპრე- 

სია) შედეგია. პროცესი შემდეგი სქემით მიმდინარეობს: 
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გენი-რეგულატორი გენი-ოპერატორი სტრუქტურული გენი 

  

  

      

ულლლლლლლლლლ0C  :::::::::::: | 20CიCC0C000C; | 20C0C0000000X დნვევ 

რეპრესორი I ) 

I. ოთორნმ 

ხწC21 ––” % _ ფერმენტი 

ქიმიური რეგულატორი, 
რომელიც რეპრესორს I222. 4“ 
ააქტივებს (რეპრესია) ქიმიური რეგულატორი, 

რომელიც რეპრესორს 

ინაქტივირებს (ინდუქცია) 

სქემა 6. ცილის ბიოსინთეზის რეგულაციის სქემა 

(განმარტება იხ. ტექსტში). 

გენი-რეგულატორი აიძულებს უჯრედს დაასინთეზოს რეპრესორის 

მოლეკულა, რომელიც სტრუქტურული გენის აქტივობას არეგულირებს. 

ამასთან რეპრესორი სტუქტურულ გენზე პირდაპირ არ მოქმედებს: რეპრე- 

სორი უკავშირდება სტრუქტურული გენის მეზობელი ქრომოსომის გან- 

საკუთრებულ უბანს – გენ-ოპერატორს. რეპრესორის ოპერატორთან დაკავ- 

შირებით მეზობელი სტრუქტურული გენის აქტივობის ,,გამორთვა” (რეპრე- 

სია) ან „ჩართვა” (ინდუქცია) ხდება. გენი-რეგულატორი აკონტროლებს 

რეპრესორის მოლეკულის სინთეზს, რომელიც თავის მხრივ მარეგულირე- 

ბელი სიგნალის მქონე მეტაბოლიტს (ქიმიურ რეგულატორს) უკავშირ- 

დება. ამის შედეგად რეპრესორი აქტიურდება, ან ინაქტივაციას განიცდის 

იმისგან დამოკიდებულებით, თუ რომელ მექანიზმს – რეპრესიას ან ინდუქ- 

ციას აქვს ადგილი. გააქტივებულ მდგომარეობაში რეპრესორი გენ-ოპერა- 

ტორს დაუკავშირდება და სტუქტურულ გენს გამოთიშავს, რომელიც კონკრე- 
ტულ ფერმენტს ასინთეზებს. ინდუქციის შემთხვევაში ინდუქტორის დაკავ- 

შირებით ხდება რეპრესორის ინაქტივაცია და ფერმენტის სინთეზი 

ხორციელდება. შეიძლება ითქვას, რომ რეპრესია და ინდუქცია მედლის 

ორი მხარეა. რეგულაციის ამგვარი მექანიზმი ადაპტური ფერმენტების 

ნებისმიერი კატეგორიისთვისაა დამახასიათებელი. 

მრავალგვარი უჯრედული რეპრესორები სპეციალიზებული რეცეპ- 
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ტორებია, რომელთაგან თითოეული მხოლოდ ერთი გარკვეული ტიპის 

სიგნალს შეიცნობს. საკმარისია მარტივი აღნაგობის ნივთიერების შესა- 

ბამისი მოლეკულა-სიგნალი სათანადო რეპრესორით, რომ ფერმენტის სინ- 

თეზი დაიწყოს. როგორც წესი, სიგნალების (აქტივატორების ან ინჰიბი- 

ტორების) როლში მცირე ზომის მოლეკულები, ხოლო რეცეპტორის როლში 

რეგულირებადი ფერმენტები გამოდიან. 

ტრანსკრიპციის დონეზე რეგულაციამ შეიძლება არამარტო ამა თუ 

იმ ფერმენტის რაოდენობის გაზრდა ან შემცირება გამოიწვიოს, არამედ 

შეცვალოს ფერმენტის ტიპი ან მოცემული ფერმენტის განსხვავებული 

ვარიანტების (იზოფერმენტების) ანაკრები, რომლებიც ერთი და იგივე 

რეაქციას აკატალიზებენ, მაგრამ სხვადასხვა კატალიზური თვისებები აქვთ. 

დადგენილია, რომ მრავალი ფერმენტის იზოფორმები განსხვავებული 

პირველადი სტრუქტურის მქონე ცილებს წარმოადგენენ (მაგ. ლაქტატ- 

და მალატდეჰიდროგენაზები, ესთერაზა, ფუძე ფოსფატაზა და სხვ.). ყოვე- 

ლი იზოფერმენტის სინთეზი ცალკეული სტრუქტურული გენით კონტ- 

როლდება. ლაქტატდეჰიდროგენაზის იზოფერმენტული შედგენილობის 

გენეტიკურმა და ბიოქიმიურმა ანალიზმა აჩვენა, რომ იგი ორი განსხვავებული 

ტიპის M- და ILI-სუბერთეულთა (იხ. ამ პარაგრაფის ბოლოს) კომბინა- 

ციას წარმოადგენს. ამ სუბერთეულთა სინთეზი სამი სხვადასხვა სტრუქ- 

ტურული გენით კონტროლდება და თითოეულ მათგანს ცალკე რეგულა- 
ტორული გენი გააჩნია. 

უაღრესად მნიშვნელოვანია ის ფაქტი, რომ ჟანგბადის სხვადასხვა 

კონცენტრაციებს, რომელთაც ნივთიერებათა ცვლაში მკვეთრი ძვრების 

აღძვრის უნარი აქვთ, რეპრესორის ფუნქციის შესრულებაც შეუძლიათ. 

მაგალითად, ჟანგბადის დაბალი კონცენტრაციები ზრდიან გლიკოლიზური 

ფერმენტების აქტივობას, და შესაბამისად, იწვევენ რძემჟავას წარმოქმნას. 

იმავე მალატდეჰიდროგენაზის M-სუბერთეულის სინთეზი ამ პირობებში 

დათრგუნულია. მისაღებად მიიჩნევენ მოსაზრებას, რომ ჟანგბადი, ან ჟანგ- 

ბადით მდიდარი რომელიმე ნაერთი შეიძლება იყოს M-სუბერთეულის 

სინთეზის რეპრესორი. თორნმ-ის სინთეზის დარღვევის გზით ჟანგბადი 

არეგულირებს მოცემული იზოფერმენტის სინთეზს გენის დონეზე. 

ტრანსლაციის დონეზე ცილის ბიოსინთეზის რეგულაციის მექანიზმე– 

ბი სრულად ჯერაც არაა დადგენილი. თეორიულად რეგულაცია შეიძლება 

პროცესის ნებისმიერ თანმიმდევრულ ეტაპზე განხორციელდეს: თრნმ-ის 

შეერთებისას რიბოსომის 40 5-სუბერთეულთან, რიბოსომული 80 §- 

კომპლექსის წარმოქმნისას, ამინომჟავათა გააქტიურებისას, თრნმ-ში კო- 
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დირებული ინფორმაციის ტრანსლაციის დროს და სხვ. 

ტრანსლაციის შედეგად წარმოქმნილმა პოლიპეპტიდურმა ჯაჭვმა უნდა 

შეიძინოს უმაღლესი რიგის განსაზღვრული სტრუქტურა, რომ მან ფუნქ- 

ციონირება შეძლოს. ცილაში ამინომჟავათა სწორი თანმიმდევრობა (პირვე- 

ლადი სტრუქტურა) არ იძლევა თავისი ფუნქციის შესრულების გარან- 

ტიას. ამისათვის საჭიროა, რომ მას სათანადო მეორეული, მესამეული და 
მრავალი ფერმენტისათვის დამახასიათებელი მეოთხეული სტრუქტურა 

გააჩნდეს. გავიხსენოთ, რომ ცილის პირველადი სტრუქტურა ახასიათებს 

კოვალენტური კავშირებით წარმოქმნილ პოლიპეპტიდურ ჯაჭვს,ე.-ი. ამი- 
ნომჟავათა თანმიმდევრობას; მეორეული სტუქტურა გულისხმობს პოლი- 

პეპტიდური ჯაჭვის გაწელილ ან სპირალურ კონფიგურაციას; მესამეული 

სტრუქტურა იმაში მდგომარეობს, თუ როგორაა მოხრილი ან აგებული 

გლობულური ცილის კომპაქტური მოლეკულა; კონფორმაციის საერთო 

ცნება მეორეულ და მესამეულ სტუქტურებს მოიცავს. მეოთხეული სტუქ- 
ტურა ცალკეული პოლიპეპტიდური ჯაჭვების სივრცობრივი ურთიერთ- 

განლაგებაა. ასეთ ცილებს ოლიგომერებს, ხოლო შემადგენელ პოლიპეპ- 

ტიდურ ჯაჭვებს – სუბერთეულებს ან პროტომერებსაც უწოდებენ. მრავალი 
ფერმენტი თავის ფუნქციონირებას უჯრედის სტუქტურებთან (ჩვეულებრივ, 

მემბრანებთან), ან სხვა მაკრომოლეკულებთან შეერთების შედეგად იწყებს, 

ე.ი. წარმოქმნის მეხუთეულ სტრუქტურას. 

სულ უფრო მკაფიოდ იკვეთება ფერმენტთა აქტივობის გამოვლენაში 

მემბრანათა როლი. მრავალი ფერმენტი თავის კატალიზურ აქტივობას 

მხოლოდ მემბრანადაკავშირებულ მდგომარეობაში იძენს. დეტერგენტების 

ან სხვა ფაქტორების ზემოქმედებით მემბრანიდან მათი სოლუბილიზაცი- 

ისას (იხ. 2.6.2) ენზიმური აქტივობა ქრება. როგორც ირკვევა, მემბრანა 

ფერმენტისათვის არამარტო სტრუქტურულ (დამამაგრებელი ბლოკის) აუცი- 
ლებლობას წარმოადგენს, არამედ კოფაქტორულ ფუნქციასაც ასრულებს. 

ამდენად წინა პლანზე გამოდის მემბრანულ დონეზე ფერმენტთა აქტივო- 

ბის რეგულაცია. 

3.4 ფერმენტ-სუბსტრატის კომპლექსის წარმოქმნა 

იმის შემდეგ, რაც ტრანსკრიპციისა და ტრანსლაციის შედეგად მო- 

ფუნქციონირე ფერმენტი წარმოიქმნება, მისი აქტივობა ძირითადად სამი 

ფაქტორით იქნება განსაზღვრული: 1. სუბსტრატისა და კოფაქტორის 
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არსებობით; 2. გარემოს ფიზიკური პარამეტრებით; 3. მეტაბოლიტ-მოდუ- 

ლატორებთან ურთიერთქმედებით. ეს ფაქტორები რეგულაციის სწრაფ და 

ზუსტ მექანიზმს უზრუნველყოფენ. რეგულატორული ფერმენტები მოდუ- 
ლატორების გავლენის ქვეშ იმყოფებიან. ცხადია, დადებითი მოდულატორ- 

ები ზრდიან, უარყოფითები კი ამცირებენ ფერმენტთა აქტივობებს. 

ფერმენტული კატალიზი სამი ეტაპისაგან შედგება: 

) ფერმენტ-სუბსრტატის (C-5) კომპლექსის წარმოქმნა. აქ გადამწყვე- 

ტი მნიშვნელობა ორივე მოლეკულის გეომეტრიულ თავისებურებებს 

და მათ ელექტრულ მუხტს გააჩნია. იმისათვის, რომ ფერმენტი და 

სუბსტრატი ერთმანეთს ,მოერგონ”, მათ უნდა გააჩნდეთ სტერიულად 

კომპლემენტური სტრუქტურა, ხოლო მუხტები ურთიერთქმედებას 

ხელს არ უნდა უშლიდნენ. სუბსტრატი ფერმენტის განსაზღვრულ 

უბანს უერთდება; 

2 ს–-5 კომპლექსის აქტივაცია. ფერმენტის როლი აქ იმაში მდგომა- 

რეობს, რომ იგი ქიმიური რეაქციის „ენერგეტიკულ ბარიერს” (აქტი- 

ვაციის ენერგიას) აქვეითებს. ეს თავისუფალი ენერგია შეიძლება 

განისას(ღვროს, როგორც ენერგიის რაოდენობა, რომელიც კომპლექსში 

დამატებით უნდა იქნას ,„შეტანილი”, რათა შესუსტდეს, ან დეფორმირდეს 

მოლეკულაში ატომებს შორის კავშირები. ფერმენტის კატალიზური 

როლი სწორედ ამ ენერგიის რაოდენობის შემცირებაში მდგომარე- 

ობს; 

3. პროდუქტის გამოთავისუფლება და თავისუფალი ფერმენტის აღდგე- 

ნა. კომპლექსის გააქტივების შემდეგ სუბსტრატის პროდუქტად გარდაქმ- 
ნა ძლიერ სწრაფად მიმდინარეობს. ფერმენტის შემაკავშირებელი 

უბანი სწრაფად უნდა განთავისუფლდეს, რომ კატალიზის მორიგი 

ციკლი დაიწყოს. 

რეაქციის ამ ეტაპთა განხილვისას, ბიოქიმიკოსები ხშირად ლაპარა– 

კობენ სუბსტრატის მოლეკულათა ,,ბრუნვაზე” და ფერმენტს ახასიათებენ 

„ბრუნთა რიცხვით”. ესაა ფერმენტის მიერ დროის ერთეულში პროდუქ- 

ტად გარდაქმნილი სუბსტრატის მოლეკულების რიცხვი. რაც მეტია ფერ- 

მენტის ბრუნთა რიცხვი, მით მეტია მისი ეფექტურობა. აქ დიდ მნიშვ- 

ნელობას იძენს ფერმენტისა და სუბსტრატის ურთიერთსწრაფვა, ე.ი. რამ- 

დენად ზუსტად ,ქმოერგება” სუბსტრატი ფერმენტის ზედაპირს და რა 

ძალები ახდენენ დაკავშირებას. ამ ძალების სიდიდე შეიძლება დადგინდეს 

სუბსტრატის მიერთების წონასწორობის კონსტანტის გაზომვით. ბუნებ- 

რივია, რომ კონსტანტის მაღალი მნიშვნელობა ფერმენტისა და სუბსტ- 
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რატის დაბალი სწრაფვის მაჩვენებელია. სწრაფვის კრიტერიუმად იყე- 

ნებენ სუბსტრატის იმ კონცენტრაციას, რომლის დროსაც რეაქციის სიჩ- 

ქარე მაქსიმალურის ნახევარს შეადგენს (IX ან Mა.). სუბსტრატის ამ 

ნახევრადგამჯერებელ კონცენტრაციას მიხაელისის მოჩვენებითი კონსტანტა 

ეწოდება. სუბსტრატის ფიზიოლოგიური კონცენტრაციები ყოველთვის 

უფრო დაბალია, ვიდრე ეს ფერმენტთა გაჯერებისთვისაა საჭირო. 

უჯრედის უძლეველობის მთელი საიდუმლოება ფერმენტებით განხორ- 

ციელებული ბიოლოგიური კატალიზის სპეციფიკურობაში მდგომარეობს. 

ქიმიურ რეაქციათა აჩქარება კატალიზის მხოლოდ ერთი მხარეა. მეორე 

მხარე რეაქციათა რეგულაციას გულისხმობს. გარკვეული აზრით საუკეთესო 

ვარიანტია ის, რომ არაკატალიზებადი რეაქციები უჯრედში შენელებული 

სიჩქარით მიმდინარეობენ. ასე რომ არ იყოს, წარმოუდგენელი იქნებოდა, 

თუ როგორ ახორციელებს უჯრედი მათ რეგულაციას. სწორედ იმის გამო, 

რომ თავისთავად რეაქციები ნელა მიმდინარეობენ, ფერმენტებს შეუძლიათ 

მათი დაჩქარება, და შესაბამისად, ამ სიჩქარეთა რეგულირება. რეაქციათა 

მართვის მნიშვნელოვანი ბერკეტია თვით ფერმენტთა მოქმედების სპეცი- 

ფიკურობა, რამდენადაც იგი იგნორირებს ყველა სხვა ნივთიერებას და 

აკატალიზებს მხოლოდ იმ რეაქციას, რომელშიც თავისი სუბსტრატი 

მონაწილეობს. ფერმენტულ აქტივობასა და მის კონცენტრაციას შორის 

პროპორციული დამოკიდებულება მანამდეა დამყარებული, ვიდრე სუბსტ- 

რატის კონცენტრაცია საკმარისია იმისთვის, რომ ფერმენტი მთლიანად 

იყოს კატალიზური მუშაობით დატვირთული. ეს კანონზომიერება რაოდე- 

ნობრივად 1913 წელს მიხაელისმა და მენთენმა დაასაბუთეს. ისინი იმ 

დაშვებიდან გამოვიდნენ, რომ მოქმედ მასათა კანონი შეიძლება გამოყენე- 

ბულ იქნას ფერმენტ-სუბსტრატის კომპლექსის წარმოქმნის პროცესი- 

სათვის. მაშინ შეიძლება დაიწეროს: 

%, « 
ნ+-5==>ნწნ8”>ნწ+ნ 

2 

სადაც ს – თავისუფალი ფერმენტია, 5 – სუბსტრატი, C5 – ფერმენტ- 
სუბსტრატის კომპლექსი, ნ – პროდუქტი (ან პროდუქტები), I, IM, და LM. 

შესაბამის გარდაქმნათა სიჩქარეების კონსტანტებია. შემდგომში გაკეთდა 

დამატებითი დაშვებებიც: 

1. კატალიზურ რეაქციაში მონაწილეობს მხოლოდ ერთი სუბსტრატი. 

თუ სუბსტრატი მეტია, მაშინ ყველა ისინი ერთის გარდა, მუდმივი 
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კონცენტრაციებითაა წარმოდგენილი; 

2. შებრუნებული რეაქციის (ს + ჩ –> 65) უგულებელყოფა შეიძლება; 

3. ს-5-კომპლექსი აღწევს თავის მაქსიმალურად ზღვრულ კონცენტრა- 

ციას, და ამიტომ თავისუფალი ფერმენტის (C-ს) რაოდენობის უგულ- 

ებელყოფა შეიძლება; 
4. სუბსტრატის მხოლოდ უმნიშვნელო რაოდენობაა პროდუქტად გარდაქმ- 

ნილი, ანუ ზევით მოყვანილი ყველა განსჯა სამართლიანია რეაქციის 

მხოლოდ საწყისი სიჩქარისათვის; 

5. ყველა ცვლადი, ე.ი. ტემპერატურა, იII, იონური ძალა და ბუფერის 

ტიპი მუდმივი რჩება. 

მიხაელის-მენთენის თეორიამ ფერმენტული რეაქციების კვლევაში ძლიერ 

ფართო გამოყენება ჰპოვა. ჩვენ აქ არ განვიხილავთ იმ მათემატიკურ 

აპარატს, რომელსაც აღნიშნული თეორია ეყრდნობა. თეორიის ჩამოყალი– 

ბების შემდეგ მრავალი მკვლევარი ცდილობდა გაეანალიზებინა ეს პრობლემა, 
რა მიზნითაც იყენებდნენ გაცილებით მარტივ ან გაცილებით მკაცრ მათემა- 

ტიკურ მეთოდებს. მიუხედავად ამისა, დამოკიდებულება იგივე რჩებოდა: 

_ V ' (<5) ც= -” LI. 

#ყ + (§) 

სადაკ ს – ფერმენტული რეაქციის სიჩქარეა, V – ზღვრული, ანუ 

რეაქციის მაქსიმალური "სიჩქარეა სუბსტრატის „უსასრულოდ დიდი” 
კონცენტრაციისას, (5) – სუბსტრატის მოლური კონცენტრაციაა, LL, – 
მიხაელისის კონსტანტა (განზომილებაა მოლი/ლ). 

მოყვანილი განტოლება ადგენს, რომ გარკვეული პირობების დაცვისას 
ფერმენტული რეაქციის სიჩქარე შეიძლება მხოლოდ ამ ორი პარამეტრით 
აღიწეროს, რომლებიც მოცემულ ფერმენტ-სუბსტრატულ სისტემას ახა– 
სიათებენ: ესენია ზღვრული სიჩქარე (V) და მიხაელისის კონსტანტა 
(L,). აქვე უნდა აღინიშნოს, რომ ექსპერიმენტულად ძალიან ძნელია 
განისაზღვროს ზღვრული სიჩქარე. ლაინუივერმა და ბერკმა შემოგვთავაზეს 
ექსტრაპოლაციის გზით ორმაგ შებრუნებულ სიდიდეთა გრაფიკის (რომელიც 
სწორ ხაზს წარმოადგენს) დახმარებით V-ს და M-ის გამოთვლის მეტად 
გონებამახვილური საშუალება. ეს შეთოდი მოხერხებულია იმითაც, რომ 
სწრაფად შეიძლება დადგინდეს ,, ჯდებიან” თუ არა ექსპერიმენტული 
წერტილები 1/ს-ს 1/(5)-თან დამოკიდებულების სწორ ხაზზე, ანუ ემორ- 
ჩილება თუ არა მოცემული რეაქცია მიხაელის-მენთენის კინეტიკას (ნახ. 7). 
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1/5 

დახრა = –4 

    
“რე 0 1/(51 

ნახ. 7. V-ს და (5)-ის ექსპერიმენტულად დადგენილი მნიშვნელობები- 

სათვის ლაინუივერ-ბერკის გრაფიკი წარმოადგენს სწორ ხაზს. 

ამ გრაფიკის დახმარებით ექსტრაპოლაციის გზით შეიძლება გან- 

ისაზღვროს #.,, და V. გამოსახვის ასეთი საშუალების უპირატე- 

სობა იმაში მდგომარეობს, რომ ყოველ ექსპერიმენტულ წერტილს 

თავისი წვლილი შეაქვს LL -ისა და V-ს განსაზღვრაში. 

გამოკვლევებმა აჩვენეს, რომ დღემდე შესწავლილ ფერმენტულ სისტე- 
მებში ფერმენტ-სუბსტრატული ურთიერთქმედებები გაცილებით რთულია, 

მაგრამ ისინი მაინც ემორჩილებიან მიხაელის-მენთენის კინეტიკას. უნდა 

გვახსოვდეს, რომ L#-, – არაა ფერმენტსა და სუბსტრატს შორის თვისო- 

ბის მარტივი კონსტანტა. მისი ზუსტი ფიზიკური აზრი დამოკიდებულია 

მოცემულ ფერმენტსა და მოცემულ სუბსტრატს შორის რეაქციის მექანიზმზე, 
რომელიც სხვა მეთოდებით უნდა გამოვლინდეს. 

3.5 ფერმენტთა მოქმედების სპეციფიკურობა 

სპეციფიკურობა ცოცხალი სისტემის ყველაზე დამახასიათებელი თვისე- 

ბაა, ხოლო ფერმენტისა და სუბსტრატის ურთიერთქმედება ბიოლოგიური 

სპეციფიკურობის ყველაზე ნათელი და განსაცვიფრებელი მაგალითია. 

აღნიშნულიდან გამომდინარე, სავსებით შესაძლებელია, ფერმენტთა კლასი- 

ფიკაცია მოვახდინოთ არა მხოლოდ მათი კატალიზური ფუნქციების, არამედ 
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სპეციფიკურობის ხარისხის მიხედვით: 
1. 

ხა
 

ფერმენტები აბსოლუტური სპეციფიკურობით, რომლებიც სუბსტრა- 

ტად მხოლოდ ერთ ნივთიერებას იყენებენ და ამ ნივთიერების ყვე- 

ლაზე მარტივ წარმოებულებთანაც კი არ ურთიერთქმედებენ. მაგ. 
ურეაზა სუბსტრატად მხოლოდ შარდოვანას იყენებს; 

აბსოლუტური ჯგუფური სპეციფიკურობის მქონე ფერმენტები, რომ- 
ლებიც განსაზღვრული ერთი კატეგორიის ნაერთთა გარდაქმნას აკატა- 

ლიზებენ. მაგ., ალკოჰოლდეჰიდროგენაზა, რომელიც მხოლოდ სპირტე- 
ბზე მოქმედებს; 

შედარებით ჯგუფური სპეციფიკურობის მტარებელი ფერმენტები. მაგ., 
ტრიფსინი, რომელსაც შეუძლია როგორც პეპტიდური ბმის ჰიდროლიზი 

ციდროლაზური აქტივობა), ასევე ესთერაზული აქტივობის გამოვლე- 
ა, · 

სტერეოქიმიური სპეციფიკურობა, – დამახასიათებელია ფერმენტთა 

უმრავლესობისათვის და ეფუძნება მათ უნარს, გაარჩიონ მონათესავე 

სუბსტრატებს შორის რომელიღაც გარკვეული სუბსტრატი მისი 

ოპტიკური იზომერისაგან. მაგ., L-ამინომჟავათა ოქსიდაზები არ აკატა- 

ლიზებენ L-ამინომჟავათა ჟანგვას. 

3.6 ფერმენტთა მოქმედების მექანიზმი 

სადღეისოდ გაგვაჩნია საკმარისი მონაცემები იმისათვის, რომ ერთ 

მთლიანობაში ჩამოვაყალიბოთ ფერმენტთა მოქმედების შესახებ ჩვენი 

წარმოდგენები. შეგვიძლია ჩამოვთვალოთ ის ზოგიერთი თავისებურება, 

რომელიც მათზე არსებული თეორიის განზოგადების საშუალებას იძლევა: 
1. ფერმენტები ზრდიან რეაქციის სიჩქარეს სუბსტრატის იმ აქტივაციის 

ენერგიის შემცირების გზით, რომელიც ნივთიერების რეაქციაში შესასვ- 
ლელადაა საჭირო; 

ფერმენტები არა მხოლოდ ზრდიან ქიმიური რეაქციის სიჩქარეს, არამედ 

გარდასაქმნელი სუბსტრატის სტრუქტურაში სულ მცირე განსხვავე- 

ბის არსებობასაც კი ავლენენ; 

ბიოლოგიურ სისტემებში ფერმენტული კატალიზის სიჩქარე რეგუ- 

ლირებადია. 

ფერმენტთა მოქმედების ზოგადი თეორია პასუხს იძლევა მოლეკუ- 

ლურ-ბიოლოგიური აზრის შემცველ შემდეგ კითხვებზე: როგორ ხდება 
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ფერმენტთა მოქმედებით აქტივაციის ენერგიის შემცირება? როგორ მიიღ- 
წევა ფერმენტული მოქმედების მაღალსპეციფიკურობა და როგორ ემორ- 

ჩილება კატალიზური პროცესი ბიოლოგიურ სისტემებში არსებულ დახ- 

ვეწილ რეგულაციას? ამ კითხვებზე პასუხს საბოლოო ჯამში ფერმენტთა 

აქტიური ცენტრის შენების კონცეფციასთან მივყავართ. 

როგორც აღვნიშნეთ, ფერმენტი და სუბსტრატი წარმოქმნიან კომპ- 

ლექსს და მათი ეს ურთიერთქმედება მაღალსპეციფიკურობით გამოირჩე- 

ვა. არსებული თეორიის თანახმად, ფერმენტის მოლეკულაში არსებობს 

ერთი ან მეტი უბანი, რომელიც კატალიზს ემსახურება და ფერმენტ- 

სუბსტრატის მჭიდრო კონტაქტს უზრუნველყოფს. ეს უბნები ფერმენტის 

აქტიური ცენტრებია. მიღებულია, რომ ისინი არამრავალრიცხოვან რეაქ- 

ტიულ ჯგუფებს შეიცავენ, რომლებიც პოლიპეპტიდური ჯაჭვის კიდურა 
ამინომჟავათა ნაშთების ან ამიდური ჯგუფებისაგან არიან ნაშენები. ფერ- 

მენტის აქტიური ცენტრის შემადგენლობაში შეიძლება შედიოდნენ პროს- 

ტეტული ჯგუფებიც. მრავალ ფერმენტში მათ როლს რომელიმე კოფერ- 

მენტი (კოფერმენტი დან #, თიამინპიროფოსფატი,პირიდოქსალფოსფატი, 

ადენინნუკლეოტიდები, ლიპოამიდი და სხვ.) ასრულებს. ისინი მტკიცედ 

უკავშირდებიან ფერმენტულ ცილას. მაგალითისათვის შეიძლება დავასახე- 

ლოთ ციტოქრომი C, რომელიც პროსტეტულ ჯგუფად ჰემს შეიცავს. 

ამჟამად მიღებულია, რომ არსებობს ფერმენტსა და სუბსტრატს შორის 

კონტაქტის მთელი უბანი და დაკავშირების მაქსიმალური ალბათობა 

მნიშვნელოვნადაა დამოკიდებული ფერმენტის რეაქტიულ ჯგუფებზე და 
სუბსტრატის კონფიგურაციაზე. 

ფერმენტთა აქტიური ცენტრის შენების კონცეფცია ითვალისწინებს 

აგრეთვე მის მოლეკულაში განსხვავებული ფუნქციონალური ჯგუფების 

არსებობას, რომლებიც სუბსტრატს ხისტად იკავშირებენ და ცვლიან მის 

კონფიგურაციას, რათა ქიმიური ბმის ან ჯგუფის რეაქტიულობა გაიზარ- 

დოს. სხვაგვარად რომ ითქვას, ფერმენტ-სუბსტრატული კომპლექსის წარ- 

მოქმნამდე სუბსტრატი სივრცეში ფიქსირებულ მდგომარეობაში იმყოფება 

და მიერთებისას თავის ფორმას ისე იცვლის, რომ კავშირის ან ჯგუფის 

რეაქტიულობა გაიზარდოს. კატალიზური აქტის შესრულების შემდეგ 

ჩნდება ახალი ნივთიერება – პროდუქტი, განსხვავებული სტრუქტურით, 

და შესაბამისად, აქტიური ცენტრისადმი გაცილებით ნაკლები სწრაფვით. 

უფრო მეტიც, ხშირია შემთხვევა, როდესაც პროდუქტი ფერმენტისადმი 

კონკურენტული ინჰიბიტორის თვისებასაც ავლენს. 

ამგვარად, სპეციფიკური ურთიერთგანწყობისა და აქტიური ცენტრის 

86



ფუნქციონალურ ჯგუფებთან ხისტი დაკავშირების კონცეფცია ხსნის 

არამარტო ფერმენტული კატალიზის აქტივაციის ენერგიის დაქვეითებას, 

არამედ ფერმენტული მოქმედების სპეციფიკურობასაც. აქტიური ცენტრის 

კონფორმაციის უმნიშვნელო (ვლილებების მიუხედავად შეიძლება აიხს- 

ნას ფერმენტთა აქტივობის რეგულირების შესაძლებლობაც. დასასრულს 

იმასაც დავამატებთ, რომ ფერმენტული კატალიზის მექანიზმი მოიცავს 

ნუკლეოფილურ, ელექტროფილურ და ფუძურ-მჟავურ ურთიერთქმედებას. 

3.7 ფერმენტთა აქტივობის ინჰიბირება 

ფერმენტთა ინჰიბირება სხვადასხვაგვარად შეიძლება განხორციელდეს. 

მისი საფუძვლიანი შესწავლა მრავალმხრივ ინფორმაციას გვაძლევს კატა- 

ლიზურ რეაქციებზე და თვით ფერმენტთა ბუნებაზე. ზოგიერთი ინჰიბი- 

ტორი ფერმენტზე შეუქცევად ზეგავლენას ახდენს. ეს იმ შემთხვევაში 

ხდება, თუ იგი ფერმენტთან მდგრად კომპლექსს წარმოქმნის. ამ ტიპის 

ინჰიბირება სუბსტრატის კონცენტრაციაზე არაა დამოკიდებული. ამიტომ 

მიხაელის-მენთენის თეორიით მისი მოქმედების მექანიზმის აღწერა შეუძ- 

ლებელია. 
არსებობენ ფერმენტთა ინჰიბირების სხვა ფორმები, რომელთა შემთხ- 

ვევაშიც სუბსტრატის კონცენტრაციას გადამწყვეტი მნიშვნელობა ენიჭე- 

ბა. ამ დროს ორ უკიდურესობას შეიძლება ჰქონდეს ადგილი: 

1 სრულ კონკურენტულ ინჰიბირებას, როდესაც V დამოკიდებული არაა 

ინჰიბიტორის თანამყოფობაზე, მაგრამ MI იზრდება. როგორც ჩანს, 

სუბსტრატი და ინჰიბიტორი კონკურირებენ ფერმენტის ერთი და 

იგივე უბნისათვის (აქტიური ცენტრისათვის). ამ დროს 1/(51=0, ე.ი. 

სუბსტრატის კონცენტრაცია უსაზღვროდ მაღალია და ინჰიბირება 

თითქმის ქრება; 

2. ფერმენტთა შექცევად, ანუ სრულ არაკონკურენტულ ინჰიბირებას, 

როდესაც M#,„ არაა დამოკიდებული ინჰიბიტორის თანამყოფობაზე, ხოლო 

V მცირდება. ითვლება,რომ ამ ტიპის ინჰიბიტორები ეწინააღმდეგებიან 

C-5-კომპლექსის დისოციაციას და MX, ქვეითდება. ასეთ ინჰიბირებას 

მაშინ აქვს ადგილი, როდესაც კ-ის შემცირება # ზე არ მოქმედებს, 

ანუ როდესაც M., წონასწორობის ჭეშმარიტ კონსტანტას წარმოადგენს. 

ცნობილია ფერმენტთა ინჰიბირების სხვა ისეთი შემთხვევები, რომ- 

ლებიც შუალედური კინეტიკით ხასიათდებიან, მაგრამ ინჰიბირების ყვე–- 
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ლაზე მნიშვნელოვანი ფორმა მაინც „ბუნებრივი” ინჰიბირებაა. იგი ცოც- 

ხალ უჯრედში რეგულატორული მოქმედების ეფექტურ მექანიზმს წარ- 
მოადგენს. მხედველობაში გვაქვს ალოსტერული რეგულაცია, რომელიც 

რეტროინჰიბირებით (საკუთარი პროდუქტით ინჰიბირებით) არის გან- 

პირობებული (იხ. 3.9). 

3.8 რეგულაცია ფერმენტთა ალოსტერობის დონეზე 

რა სპეციფიკური თავისებურებები განსაზღვრავენ ფერმენტთა უნარს, 

რომ მათ წარმატებით შეასრულონ ბიოკატალიზატორების ფუნქცია? რა 

აპირობებს სუბსტრატის მიმართ მათ განსაცვიფრებელ სპეციფიკურობას 

და როგორ შეიძლება აიხსნას მათი კატალიზური აქტივობების რეგუ- 

ლირების მაღალეფექტურობა? ამ კითხვებზე პასუხის ძებნა ფერმენტთა 

სტრუქტურის იმ უნიკალური ორგანიზაციის წყობის აღიარებასთან მიგვიყ- 

ვანს, რომელიც მოლეკულის ზედაპირზე სუბსტრატის დაკავშირებისა 

(აქტიური ცენტრების) და სხვადასხვა დაბალმოლეკულური ლიგანდების 

მიერთების (ალოსტერული ცენტრების) უბნების არსებობას ითვალისწინებს. 

ლიგანდის მოქმედების მიხედვით ფერმენტის აქტივობის მოდულირება 

შეიძლება კონკურენტული, ან არაკონკურენტული ინჰიბირებისაგან განსხ- 

ვავებული მექანიზმით. ლიგანდები, რომლებიც ცვლიან ფერმენტის აქ- 

ტივობას, მაგრამ არ მოქმედებენ კატალიზის საბოლოო შედეგზე, მიეკუთვნები- 
ან ეფექტორებს, მოდიფიკატორებს ან მოდულატორებს. მეტაბოლიზმში 

მონაწილე ფერმენტთა უმრავლესობა ითვლება განსაზღვრულად იმის 

გამო, რომ ცნობილია მისი ლიგანდის მოდულაციის ეფექტიც. 

ნივთიერება-მოდულატორები თავისი ქიმიური აღნაგობით ხშირად 

სრულიადაც არ ჰგვანან იმ ფერმენტთა სუბსტრატებს, პროდუქტებს ან 

კოფაქტორებს, რომლებსაც ისინი არეგულირებენ. სხვაგვარად რომ ვთქვათ, 

რეგულატორულ ფერმენტებს გააჩნიათ მოდულატორებისადმი სწრაფვა, 

რომელთაც თავისი განსხვავებული სტერიული თვისობის გამო არ შეუძ- 

ლიათ ფერმენტის სუბსტრატთან დამკავშირებელ უბანს შეუერთდნენ. 

როგორც გამოირკვა, ასეთი ფერმენტების ზედაპირზე არსებობს სივრცო- 

ბრივად განმხოლოებული უბნები ერთის მხრივ სუბსტრატის, მეორე მხრივ 

კი მოდულატორის დაკავშირებისათვის. ამ უკანასკნელებს ალოსტერული, 
ეი. სტერიულად განსხვავებული (ბერძნულიდან ალოს – არამსგავსი, 

განსხვავებული) უბნები ეწოდებათ. მაშასადამე, რეგულატორული ფერმენ- 
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ტებს გააჩნიათ ორი, – აქტიური (სუბსტრატის დამკავშირებელი) და 

ალოსტერული (მოდულატორის დამკავშირებელი) ცენტრები. 

ისმის კითხვა: როგორ გარდაქმნის ან პასუხობს რეგულირებადი ფერ- 

მენტი მიღებულ სიგნალს (აქტივატორის ან ინჰიბიტორის მიერთებას)? 

მონოს, ჯაკობის, უაიმენისა და შანჟოს მიერ შემოთავაზებულია მოდუ- 

ლაციის მექანიზმი, რომლის თანახმადაც ფერმენტი მხოლოდ გეომეტრი- 

ულ ინფორმაციას შეიცნობს; ე.ი. რეგულირებადი ფერმენტები ინფორ–- 

მაციის მატარებელი მოლეკულების მხოლოდ გეომეტრიულ ფორმას არჩევენ. 

ამის გამოა, რომ ალოსტერულ ცენტრს შეიძლება მრავალი სხვადასხვა 

ქიმიური ბუნების, მაგრამ ერთნაირი გეომეტრიული ფორმის ნივთიერება 

დაუკავშირდეს; მაშასადამე, ერთსა და იმავე რეგულატორულ ფერმენტს 

შეიძლება რამდენიმე დადებითი ან უარყოფითი მოდულატორი გააჩნდეს. 

მიღებული ინფორმაცია შეიცავს ინსტრუქციას, რომლის თანახმადაც ფერ- 
მენტი აკატალიზებს ან არ აკატალიზებს განსაზღვრულ რეაქციას. ამ 

შემთხვევაში ყველაზე საინტერესო ისაა, რომ ინფორმატორს რეაქციის 

არც სუბსტრატთან და არც პროდუქტთან არავითარი სტრუქტურული 

მსგავსება არ გააჩნია. მაშინ როგორ უწყობს ან უშლის იგი ხელს 

ფერმენტს სუბსტრატის მიმართ სპეციფიკური კატალიზური აქტივობის 

გამომჟღავნებაში? ამ მოვლენას აღნიშნულმა ავტორებმა შემდეგი ახსნა 

მისცეს: სიგნალს (ინფორმატორს) და სუბსტრატს უნარი აქვთ ფერმენ- 

ტის ზედაპირზე მყოფ სხვადასხვა ცენტრს დაუკავშირდნენ და სიგნალის 

გავლენა შემდგომში ამ ცენტრების ურთიერთქმედების გზით ხორციელ- 

დება. მოცემული მოდელის სასარგებლოდ მეტყველებდა გერჰარტის მიერ 

ადრე გამოვლენილი ფაქტი: რეგულირებად ფერმენტ – ასპარტატტრანს- 

კარბამილაზაში სუბსტრატის დაკავშირების ცენტრი მოლეკულის ერთ 

სუბერთეულში, ხოლო ინჰიბიტორის დაკავშირების ცენტრი მეორეში 

აღმოჩნდა. სუბერთეულების განცალკევებისას ერთი მათგანი სუბსტრატის, 

ხოლო მეორე – ინჰიბიტორის შეცნობის უნარს ინარჩუნებდა. 

ფერმენტის მოლეკულაში ალოსტერული ურთიერთქმედების სტრუქ- 

ტურული მექანიზმის ასახსნელად ზევით ნახსენები ავტორების მოდელი 

შემდეგს ითვალისწინებს: ფერმენტის მოლეკულა რამოდენიმე სუბერთეული- 
საგან შედგება; თითოული სუბერთეული შეიცავს სუბსტრატის ან ქიმი- 

ური რეგულატორის დაკავშირების მხოლოდ ერთ ცენტრს; რამდენადაც 

მოლეკულა განსაზღვრული რაოდენობის სუბერთეულებისაგანაა ნაგები, 

მას უნდა გააჩნდეს სიმეტრიის ღერძი; თუ ფერმენტის მოლეკულას შეუძ- 

ლია ორ მდგომარეობაში იმყოფებოდეს საკუთარი სიმეტრიების შენარ- 
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ჩუნებით, მაშინ ეს ორი მდგომარეობა ერთმანეთისაგან სუბერთეულებს 

შორის კავშირის ენერგიებით იქნება განსხვავებული; ნაკლებად დაძაბულ 
მდგომარეობაში ფერმენტის მოლეკულა შერჩევითად შეიერთებს აქტივა- 

ტორს და სუბსტრატს, უფრო დაძაბულ მდგომარეობაში კი – ინჰიბი- 
ტორს; ფერმენტთან მოცემული სახესხვაობის მოლეკულის (სუბსტრატის, 

აქტივატორის ან ინჰიბიტორის) დაკავშირება შემდგომში ხელს უწყობს 

თავისი მსგავსი მოლეკულების დაკავშირებას; სუბსტრატისა და ქიმიური 

რეგულატორების შედარებითი კონცენტრაციების ცვლილებისას წონას- 

წორობა ამა თუ იმ მიმართულებით გადაინაცვლებს. 
მოცემული მოდელი ხსნის ფერმენტის მოლეკულაში დაკავშირების 

ცენტრების ურთიერთქმედებას (კოოპერაციულს ან ანტაგონისტურს). 

ფერმენტი ინტეგრირებს სხვადასხვა სიგნალებს და ორიდან ერთ შესაძ- 

ლო წონასწორულ მდგომარეობაში გადადის. ქიმიური მოდულატორი სპეცი- 

ფიკურად ცვლის რა ცილის კონფორმაციას, განსაზღვრავს, ექნება თუ არა 

აქტიურ ცენტრს ისეთი გეომეტრია და მუხტის განაწილება, რომლის 

დროსაც შესაძლებელი გახდება სუბსტრატის მიერთება. 

3.9 ფერმენტის აქტივობის რეგულაცია უკუკავშირის დონეზე 

ნებისმიერი ქიმიური რეაქციის უმარტივეს რეგულირებად ეფექტორს 

მორეაგირე ნივთიერებათა კონცენტრაცია წარმოადგენს. გარდაქმნის შედეგად 

მათი კონცენტრაციების შემცირება რეაქციის სიჩქარის შემცირებას იწვევს. 

მაშასადამე, მოქმედ მასათა კანონი უკვე უზრუნველყოფს ცოცხალ უჯრედში 
მეტაბოლიზმის ავტომატურ რეგულაციას. 

მიტოქონდრიებისათვის და ქლოროპლასტებისათვის დადგენილია მოქმედ 
მასათა კანონით ენერგიის დაგროვების რეგულაცია; ასე მაგალითად, ლარდიმ 

და უელმენმა აღწერეს ფოსფორილირების სუბსტრატებით (#ILX-ითა და 

L-ით) სუნთქვის სტიმულაცია, ხოლო #სL-ს გამოლევისას სუნთქვის 

დამუხრუჭება ჩანსმა განსაზღვრა როგორც სუნთქვის კონტროლის ფენომენი. 

უჯრედისათვის ტიპიურია ე.წ. შემკავებელი ხასიათის რეგულაცია. 

შემკავებელ ფაქტორებად განსაკუთრებით ხშირად მრავალსაფეხურიანი 

მეტაბოლური პროცესების საბოლოო პროდუქტები გვევლინებიან, რომ- 

ლებიც პირველი სტადიის დამუხრუჭებას იწვევენ. ეს მოვლენა განი- 

საზღვრება როგორც შეკავება უარყოფითი უკუკავშირის პრინციპით, ანუ 

რეტროინჰიბირება. ამ ტიპის რეგულაცია გამოვლენილია #3CM0I!“C/I10 
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00II-ზე (ნაწლავის ჩხირზე) L-იზოლეიცინით ჩატარებული ცდებით. უმ- 
ბარგერისა და მისი თანამშრომლების მიერ ნაჩვენები იქნა, რომ თუ 

უჯრედი ამ ამინომჟავას იმაზე მეტს მიიღებს, რაც მოხმარებას აღემატება, 

უჯრედი მის სინთეზს შეწყვეტს. ამ შემთხვევაში ნივთიერების კონცენტ- 

რაცია ის სიგნალია, რომელიც სინთეზს არეგულირებს, ე.ი. ამინომჟავას 

შემცველობა უარყოფითი უკუკავშირის პრინციპით რეგულირდება. როგორც 

შემდგომ გაირკვა, L-იზოლეიცინის სიჭარბე ორგვარ ეფექტს იწვევს: 1. 

ითრგუნება ამ ამინომჟავას ბიოსინთეზის პირველი სტადიის მაკატალიზე- 

ბელი ფერმენტის L-ტრეონინდეზამინაზის აქტივობა; 2. წყდება ამ ამი- 

ნომჟავას ბიოსინთეზის წარმმართველი ყველა ფერმენტის (მათ შორის L- 

ტრეონინდეზამინაზის) წარმოქმნა. როგორ უცნაურადაც არ უნდა გვეჩვენოს, 

ეს ორი რეგულატორული მექანიზმი ერთმანეთისაგან დამოუკიდებლად 

არსებობს, რამდენადაც ორივე მუტაცია ქრომოსომის განსხვავებული უბ– 

ნებითაა განპირობებული. 

უარყოფითი უკუკავშირის ტიპით რეგულაციის კლასიკური მაგალი- 

თია კრებსის ციკლში ოქსალოაცეტატი. სისტემის ეს ინტერმედიატი 

ციკლის მუშაობას ერთდროულად ორ უბანზე წყვეტს: ამუხრუჭებს მალატ- 

დეჰიდროგენაზის აქტივობას, ე.ი. ანელებს თავისსავე წარმოქმნას და 

აბლოკირებს ერთ-ერთ წინამორბედ ეტაპს სუქცინატდეჰიდროგენაზულ 

რეაქციას (იხ. 7.5). რეგულაციის ამ მექანიზმის წყალობით ის მიიღება, 

რომ ციკლის სხვა ინტერმედიატებთან შედარებით უჯრედში შენარჩუნე- 

ბულია ოქსალოაცეტატის კონცენტრაციის მინიმალური კატალიზური დონე. 

მასზე მუდმივი მოთხოვნილება ციკლის შეუფერხებელ ფუნქციონირებას 

უზრუნველყოფს. 

თვითრეგულირებადი მულტიფერმენტული სისტემების უმრავლესობა- 

ში საბოლოო პროდუქტი აინჰიბირებს იმ ერთ-ერთ პირველ ფერმენტს, 

რომელიც მოცემულ თანმიმდევრობაში რეაქციას იწყებს. ასეთი ფერმენტი 

აუცილებლად რეგულატორული, ანუ ალოსტერულია, ხოლო მისი მაინჰი- 

ბირებელი მეტაბოლიტი – ეფექტორს, ანუ მოდულატორს წარმოადგენს. 

ეფექტორის როლი თუ მხოლოდ ინჰიბირებაში მდგომარეობს, მას უარყო- 

ფით ეფექტორს, ან უარყოფით მოდულატორს უწოდებენ. როგორც ითქვა, 

ასეთი ფერმენტი გარდაქმნათა ჯაჭვის საწყის უბანზე იმყოფება, თუმცა 

ცნობილია შემთხვევები, როდესაც იგი მულტიფერმენტული სისტემის 

განტოტვის უბანზეა. 

ერთი მოდულატორით გაკონტროლებული რეგულატორული ფერმენ- 

ტი მონოვალენტურია. მრავალ თვითრეგულირებად სისტემაში პოლივალენ- 
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ტურობა მჟღავნდება, რადგან ერთზე მეტი სპეციფიკური მოდულატორის 

კონტროლს ემორჩილება. საყურადღებოა, რომ დამატებით მოდულატო- 

რებს შეიძლება წარმოადგენდნენ სხვა მონათესავე რეაქციათა თანმიმ- 
დევრობის საბოლოო პროდუქტებიც. ამდენად, ორი ან რამდენიმე მულტი- 

ფერმენტული სისტემა შეიძლება ჩართული აღმოჩნდეს კონტროლის ერ- 

თიან ქსელში. მულტიფერმენტული თანმიმდევრობის პირველ სტადიას 

ხშირად გამშვებს უწოდებენ. სტრატეგიული თვალსაზრისით მოდულა- 

ტორით ინჰიბირებას ის უპირატესობა გააჩნია, რომ მეტაბოლიტთა მაქსი- 

მალურ ეკონომიას უზრუნველყოფს. 

რეგულატორულ ფერმენტებს ამჟამად სამ კლასად ყოფენ: 1. ჰო- 

მოტროპულებად; 2. ჰეტეროტროპულებად და 3. ჰომოჰეტეროტროპულე- 

ბად. პირველისათვის სუბსტრატის მოლეკულა არამხოლოდ სუბსტრატი, 

არამედ მოდულატორიცაა, რომელიც კონცენტრაციისაგან დამოკიდებულებით 
ყოველთვის ზრდის ფერმენტის კატალიზურ აქტივობას. მეორე კლასის 

ფერმენტები სტიმულირდებიან ან ინჰიბირდებიან სპეციფიკური ეფექ- 

ტორებით ან მოდულატორებით, რომლებიც სუბსტრატს არ წარმოად- 

გენენ. ზოგიერთი პოლივალენტური რეგულატორული ფერმენტი ერთ- 

დროულად მიეკუთვნება როგორც ჰომოტროპულ, ასევე ჰეტეროტროპულ 

კლასს. ასეთ ფერმენტებს ჰომოჰეტეროტროპულებს უწოდებენ. ამ შემთხ- 

ვევაში სუბსტრატი რამოდენიმე მოდულატორის ფუნქციას ფლობს. 

ფერმენტების მიმართ, რომელთაც რეგულატორული ფუნქცია გააჩ- 

ნიათ, ჩვეულებრივ იყენებენ ტერმინს – „რეგულატორულს”, რადგან ამ 

შემთხვევაში აღარაა აუცილებელი დავაზუსტოთ, გააჩნია თუ არა ფერ- 

მენტს თავის ზედაპირზე მოდულატორის დაკავშირების ცენტრი. 

არსებობენ სისტემები, სადაც რეგულაცია ფერმენტის გააქტიურებაში 

მჟღავნდება. ასეთი დადებითი უკუკავშირის მკაფიო მაგალითი უჯრედში 

ენერგიის აკუმულაცია-რეალიზაციაა. ტMVL-ს დაგროვება იმის სიგნალია, 

რომ უჯრედმა თავისი ენერგიის მარაგი (%#IL) ამოწურა. ამის შედეგად 

აქტიურდება გლიკოგენ-ფოსფორილაზა, რომელიც გლიკოგენს შლის და 

#I ჩ-ს რეგენერაციისათვის საჭირო ენერგიას ათავისუფლებს. დადებითი 

და უარყოფითი უკუკავშირის ტიპის რეგულაცია უჯრედში ერთდრო- 

ულად ხორციელდება. 
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3.10 მეტაბოლიზმის რეგულაცია უჯრედის ენერგეტიკული სტატუსით 

ენერგეტიკული სტატუსით მეტაბოლურ პროცესთა რეგულირების 
საკითხის განხილვისას აუცილებლად უნდა გამოიყოს ორი ასპექტი: 1. უჯრე–- 

დის ენერგომომარაგებაში თვით მიტოქონდრიის, როგორც ორგანელის 

როლი; 2. აღნიშნულ პროცესში ადენილატური კომპონენტების, ანუ ადე- 

ნილატური აკუმულატორის (04Mს–-#4ტ0L-4I) მაკონტროლებელი ფუნ- 

ქცია. მეორე ასპექტი იმითაა მნიშვნელოვანი, რომ კატაბოლიზმში მონაწ- 

ილე თითქმის ყველა რეგულატორული ფერმენტისათვის ეს კომპონენტე- 

ბი,განსაკუთრებით #00 და #ILC, ყოველთვის ერთმანეთის კონკურენტულ 

მოდულატორებს წარმოადგენენ. 

ინტაქტურ უჯრედებში მუდმივად მიმდინარეობს მიტოქონდრიების 

მოცულობის ენერგოდამოკიდებული ცვლილებები. ელექტრონთა გადა- 
ტანისას გამოთავისუფლებული ენერგია ამ ორგანელაში შეიძლება სამი 

განსხვავებული სახის მუშაობას მოხმარდეს. ესენია: 1. ჟანგვითი ფოსფო–- 

რილების ქიმიურ მუშაობას; 2. იონთა დაგროვებასთან დაკავშირებულ 

ოსმოსურ მუშაობას და 3. მექანიკურ მუშაობას, რომელსაც თან ახლავს 

მიტოქონდრიული მემბრანების კონფორმაციული ცვლილებები. ამ კუთ- 

ხით ჩვენ გაგვაჩნია სამი ჰიპოთეზა, რომელიც ენერგიის მომარაგების 

პროცესს ეხება. ესენია: ქიმიური შეუღლების ჰიპოთეზა, ქემიოსმოსური 

შეუღლების ჰოპოთეზა და მექანოქიმიური, ანუ კონფორმაციული შეუღლების 
ჰიპოთეზა. 

მრავალი მკვლევარის მიერ გამოთქმულია მოსაზრება იმის შესახებ, 

რომ მიტოქონდრიაში ელექტრონთა გადატანისას გამოთავისუფლებული 

ენერგია უშუალოდ შიდა მემბრანის ახალ, ენერგიით მდიდარ კონფორ- 

მაციულ მდგომარეობაში გადასაყვანად გამოიყენება და, რომ მემბრანის 

ასეთი მდგომარეობა #IIL-ს სინთეზისათვის ჟანგვითი ფოსფორილების 

მამოძრავებელ ძალას წარმოადგენს. ამასთან ერთად, კონფორმაციული ენერგიის 
გარკვეული ნაწილი ქიმიურ ან ოსმოსურ ენერგიად გარდაიქმნება. 

3.101 რეგულაცია ადენილატური აკუმულატორის დონეზე 

უჯრედის ენერგეტიკული მდგომარეობის დახასიათება იმას გულისხ– 

მობს, რომ ადენილატური კომპონენტები გამოვსახოთ მოქმედ მასათა თანა– 

ფარდობით.



L#I 9? I/(I( ტCLI IL.)) 

(კვადრატული ფრჩხილები წონასწორულ კონცენტრაციებს აღნიშნავენ, 

განზომილებაა მოლი/ლ). 

ნორმაში ეს ფარდობა ძლიერ დიდია,ე.ი. სისტემა ტ) ნ0–-ტ IL თითქმის 

სრულადაა ფოსფორილებული. ამ პირობებში #4IX-ს კონცენტრაცია ძლიერ 

დაბალია და არ შეუძლია სუნთქვის მაქსიმალური სიჩქარის უზრუნველ- 

ყოფა. #4#ILC-ს კონცენტრაცია კი სავსებით საკმარისია უჯრედის მიმდინარე 

ენერგეტიკული საჭიროებებისათვის. იმ შემთხვევაში, თუ რომელიმე ენერ- 

გოდამოკიდებული პროცესის სიჩქარე გაზრდას მოითხოვს, ტ.I ნ-ს ნაწილი 

დაიშლება და აღნიშნული ფარდობა დაქვეითდება. #LIL-ს კონცენტრა- 

ციის გაზრდა ავტომატურად გამოიწვევს ელექტრონთა გადატანის სიჩ- 
ქარის გაზრდას და ჟანგვითი ფოსფორილების პროცესის ჩართვას. ეს 

გაგრძელდება მანამდე, ვიდრე ფარდობა თავის ნორმალურ, საწყის მდგო- 

მარეობას არ დაუბრუნდება. ამ მომენტში სუნთქვა კვლავ შენელდება. 

უჯრედული ,საწვავის” ჟანგვის სიჩქარე ჩვეულებრივ ისეთი მგრძნობე- 

ლობითა და სიზუსტით რეგულირდება, რომ ქსოვილთა უმრავლესობაში 

ფარდობა ძლიერ ვიწრო დიაპაზონში მერყეობს. #Iნ იმ სიჩქარით წარ- 

მოიქმნება, რომელიც მისი ხარჯვის კომპენსაციისათვისაა საკმარისი. 

ნახშირწყლების კატაბოლიზმში #I LC მოქმედებს როგორც უარყოფითი 

მოდულატორი, ხოლო #0XL ამ პროცესს ასტიმულირებს. ამდენად I#ILI/ 

(I(40LI (IL,))-ფარდობაში მოქმედი მასების ნებისმიერი ცვლილება შესა- 

ბამისად ცენტრალურ კატაბოლურ პროცესებში მონაწილე რეგულატორული 
ფერმენტების ცვლილებებს იწვევს. ასეთ ფერმენტთა შორის ისეთებიც 

არიან, რომელთათვისაც დადებით მოდულატორს 4ტML წარმოადგენს. 

განხილულ ფაქტობრივ მასალაზე დაყრდნობით ატკინსონმა მნიშვ- 

ნელოვანი დასკვნა გააკეთა: შიდაუჯრედული მეტაბოლიზმი მისი ენერგე- 

ტიკული სტატუსით რეგულირდება. გაძლიერდეს თუ შესუსტდეს სინთე- 

ზის ან დისიმილაციის პროცესები, უჯრედის ენერგეტიკულ პოტენციალ- 

ზეა დამოკიდებული. თვით ენერგეტიკულ პოტენციალს ის აპირობებს, თუ 

რა ხარისხითაა დამუხტული ადენილატური აკუმულატორი (4 6-# Lს)ჩ–-/#/ ML), 

ანუ როგორია ამ სისტემის მაღალენერგეტიკული ფოსფატური კავშირე- 

ბით „შევსების” დონე. 

გაითვალისწინა რა,რომ მეტაბოლურ რეგულაციაში #MC-ც მონაწი- 

ლეობს, ატკინსონმა ენერგიის პოტენციალში მისი როლიც განსაზღვრა, 

მითუმეტეს,რომ #ტML-ს ადენილატკინაზური რეაქციით (4Mი9+/4I 0=2# CL) 
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შეუძლია #L0L-მდე დაფოსფორდეს. ამასთან დაკავშირებით ატკინსონმა 

შემოიტანა „ენერგეტიკული მუხტის” ცნება, რომელიც ამჟამად გამოიყე– 

ნება უჯრედის ენერგეტიკული მდგომარეობის შეფასების ერთ-ერთ ეფექ- 

ტურ კრიტერიუმად. ადენილატური სისტემის ცალკეულ კომპონენტთა 

სხვადასხვა კონცენტრაციებისათვის ენერგიის მუხტი ადვილად გამოითვ- 

ლება შემდეგი ფარდობით (ავტორის პატივსაცემად იგი აღვნიშნოთ მისი 

გვარის პირველი ასოთი) 

(#1IXI + 1/2(40LC1 
(ტ101 + (40XI · (ჩMC1 
  რ#4= 

მოცემულმა ფარდობამ შეიძლება მიიღოს მნიშვნელობები 0-დან 1- 

მდე. როდესაც სისტემა მხოლოდ #4MI?-თია წარმოდგენილი (#=0), იმას 

ნიშნავს, რომ ადენილატური აკუმულატორი განმუხტულია და უჯრედი 

დაბალენერგეტიკულ მდგომარეობაში იმყოფება; იმ შემთხვევაში, როდესაც 

ფარდობა 0.5-ს უდრის (დაცულია ტოლობა (#4Mნ)+L4სIC)=(4#ILI),ადე– 

ნილატური აკუმულატორი ნახევრადაა დამუხტული; როდესაც ფარდობა 

1-ს უახლოვდება, სისტემა მხოლოდ #IIL-თია წარმოდგენილი და უჯრე- 

დის ენერგეტიკული პოტენციალი მაქსიმალურია. ფიზიოლოგიური პირობე- 

ბისათვის უჯრედში შენარჩუნებულია ენერგიის მუხტის 0.7-0.9 მნიშვ- 

ნელობები. ამ დიაპაზონში პოტენციალის სულ მცირე ცვლილებამ რეაქ- 

ციათა სიჩქარეების მკვეთრი შეცვლა შეიძლება გამოიწვიოს. სწორედ 

ამიტომ შემთხვევითი არაა, რომ #ILC და #LVX იმ რეგულატორულ ფერ- 

მენტთა მოდულატორებს წარმოადგენენ, რომლებიც მეტაბოლური გზების 

საწყის, საკვანძო და განტოტვის უბნებზე იმყოფებიან. 

მეტაბოლურ პროცესთა რეგულაცია შეიძლება დავახასიათოთ მრუდებით 

(ნახ. ზ). ისინი ენერგიის მუხტისაგან #ILს-ს წარმომქმნელი და მისი 

მომხმარებელი რეაქციების სიჩქარეთა დამოკიდებულებას ასახავენ. სტა–- 

ციონალური მდგომარეობისათვის, როდესაც #IL-ს წარმოქმნისა და მისი 

ხარჯვის სიჩქარეები ერთმანეთს უტოლდებიან, მრუდების გადაკვეთის 

წერტილი გვაქვს, სისტემის ენერგიის მუხტის მნიშვნელობა თუ ამ 

წერტილთან შედარებით დაბალია,მაშინ #IL-ს წარმომქმნელი პროცესები 

მუხრუჭდებიან. როდესაც სისტემის ენერგიის მუხტი ნორმალურ დონეზე 

მაღალია, საპირისპირო პროცესს აქვს ადგილი. ამგვარად, ადენილატური 

სისტემა სტაციონარული მდგომარეობის შენარჩუნებას უზრუნველყოფს 

და აქტიურად უპირისპირდება ამ მდგომარეობიდან ნებისმიერ გადახრას. 
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ენერგეტიკული მუხტით პროცესთა მოდულირება რეგულირების შე- 
დარებით „უხეში” მექანიზმია, მაშინ როდესაც საბოლოო პროდუქტით 
ფერმენტის რეგულაცია სწრაფ და ზუსტ მექანიზმს მიეკუთვნება. გარდა 

ამისა, მხედველობაშია მისაღები ის საგულისხმო ფაქტი, რომ რეგულა- 

ტორული ფერმენტები არა მხოლოდ ადენილატური კომპონენტების მხრიდან 
მოდულირდებიან. აქ მნიშვნელოვანი როლი შეუძლიათ შეასრულონ სხვა 

მეტაბოლიტებმაც (ციტრატმა, თიამინპიროფოსფატმა, აცეტილ C0#-მ, 

ლიპოის მჟავამ და სხვ.). 

I– 4) II-ს წარმოქმნა 
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I-–#IL-ს ხარჯვა 

+ 1 
I 

0.5 1.0 
ენერგიის მუხტი, # 

  

ღ
 

ნახ. ზ. #IL-ს წარმოქმნისა (IL) და ხარჯვის (II) სიჩქარეთა დამოკიდე- 

ბულება #4. -40-4MIს სისტემის ენერგიის მუხტთან (გან- 

მარტება ტექსტში). 

ალოსტერული ფერმენტებით წარმართული პროცესები საფუვრის 

უჯრედებში, როგორც ირკვევა, #I CL/#MსL? ფარდობით, ცხოველურ უჯრე- 

დებში კი #I C/4ტL)–-ფარდობით რეგულირდება. ამ მხრივ თითქმის შეუს- 

წავლელია მცენარე. ენერგეტიკული პოტენციალის მნიშვნელობები პირველად 
ჩვენს მიერ იქნა გამოყენებული გლუტამატის ტრანსამინაზური და დე- 

ჰიდროგენაზული გზების ენერგეტიკული ეფექტურობის შესაფასებლად 
(1975 წ.). ადენილატური სისტემის ცალკეულ კომპონენტთა რაოდენობ- 
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რივი განსაზღვრისა და ატკინსონის თანაფარდობის დადგენით შევძელით 

გვეჩვენებინა ტრანსამინაზურთან შედარებით მიტოქონდრიულ ენერგეტი- 

კასთან ჟანგვის დეჰიდროგენაზული რეაქციის მჭიდრო კავშირი და უპირა– 

ტესობა. მიღებულმა შედეგებმა საფუძველი მოგვცა გაგვეკეთებინა საგულისხ- 
მო და სადღეისოდ უკვე საყოველთაოდ მიღებული დასკვნა: გლუტამატდე- 
ჰიდროგენაზა არაა აზოტოვანი ცვლის ფერმენტი; იგი ენერგეტიკული 

ცვლის ფერმენტია. 

3.11 რეგულაცია უჯრედის კომპარტმენტების დონეზე 

მეტაბოლიზმის რეგულაციის მნიშვნელოვანი მომენტი უჯრედის სივრ- 

ცობრივ ორგანიზაციას უკავშირდება. უჯრედში სუბსტრატთა და ფერ- 

მენტთა ფონდები ერთმანეთისაგან სტრუქტურულადაა განმხოლოებული. 

მაგ,ბაქტერიებში პერიპლაზმური სივრცე ციტოზოლისაგან იზოლირებუ- 

ლია და ამ სივრცეში მყოფი ფერმენტების სხვა ფერმენტებთან შეხება 

პრაქტიკულად არ ხდება. მრავალი ფერმენტი ლოკალიზებულია მემბ- 

რანებში ან მიმაგრებულია მათთან და ორგანიზებულ ანსამბლებს წარმო- 

ქმნიან. ფერმენტთა ამ ჯგუფს მიეკუთვნებიან მიტოქონდრიის მჟანგველი 

ფერმენტები. ზოგიერთი ფერმენტი ასოცირების შედეგად მაღალმოლეკუ- 

ლურ კომპლექსს წარმოქმნის. ამის მაგალითად შეიძლება დავასახელოთ 

კეტომჟავათა დეჰიდროგენაზები, ან ცხიმოვან მჟავათა ციტოპლაზმური 

სინთეტაზები. 

ეუკარროტული უჯრედები გაცილებით მეტ იზოლირებულ სივრცეს 
(ნაკვეთურს) შეიცავენ, ვიდრე ბაქტერიალური უჯრედები. მათში ასეთ 

ნაკვეთურებს წარმოადგენს ბირთვი, ქლოროპლასტი, მიტოქონდრია (თავი- 

სი შიდა სიღრუით – მატრიქსით და მემბრანათაშორისი სივრცით), ლიზოსომა, 

მიკროსხეულები, ვაკუოლები და სხვ. ფერმენტთა ფონდების ასეთ სივრ- 

ცობრივ განმხოლოებას კომპარტმენტალიზაციას უწოდებენ (ინგლ. C07/100/L- 

M6CII – ნაკვეთური). ეს რეგულატორული მექანიზმი გულისხმობს, რომ 

უჯრედში მოხვედრილი სუბსტრატი ერთ გარკვეულ ნაკვეთურში ხვდება 

და იგი თავის გარდამქმნელი ფერმენტისაგან ზლუდითაა განმხოლოებუ- 

ლი. ზღუდის ფუნქციას ჩვეულებრივ ლიპორპოტეიდული მემბრანები ას- 

რულებენ. ითვლება, რომ ფერმენტისათვის ზღუდე ყოველთვის განუვ- 

ლადია, ხოლო სუბსტრატისათვის განვლადია ორიდან ერთ შემთხვევაში. 

ერთში ზღუდე ატარებს სუბსრტატს, რომელიც აღწევს თავის შესაბამის 
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ფერმენტს და პროდუქტად გარდაიქმნება. ამ შემთხვევაში სათანადო რეგუ- 

ლატორი თავისებური „შვეიცარის” როლში გამოდის; მოქმედებს რა მემბ- 

რანაზე, იწვევს მის ორ მდგომარეობას შორის ურთიერთგადასვლას: ხსნის 

ან კეტავს ფერმენტთან სუბსტრატის „შესასვლელ კარს”. 

კომპარტმენტალიზაცია უდევს საფუძვლად ციტოზოლური M4LXL)ILI- 
ის მიტოქონდრიულ ჟანგვას. აღდგენილი და დაჟანგული პირიდინნუკლეო- 

ტიდებისათვის მიტოქონდრიის შიდა მემბრანა განუვლადია. (ამის გადაჭ- 

რით მტკიცება ალბათ ცხოველური მიტოქონდრიების მიმართ შეიძლება. 

მცენარის მიტოქონდრია ეგზოგენური M40I-ისთვის განვლადია, ხოლო 

ტრანსჰიდროგენაზური რეაქციის საშუალებით შეიძლება ექსტრამიტოქონდ- 

რიული M4LსLII-ის მიტოქონდრიული ჟანგვაც განხორციელდეს. კომენ- 

ტარი ჩვენია). ამ შემთხვევაში მათი აღმდგენელი ექვივალენტების გადა- 

ტანას გლიცეროფოსფატური და მალატური მაქოსებური მექანიზმები 

ემსახურებიან (იხ. 7.6). 

კომპარტმენტობის პრინციპით რეგულაციისას მემბრანა ორ სხვადას- 

ხვა ფუნქციას ასრულებს: 

1. ანელებს ზოგიერთ ნივთიერებათა დიფუზიას, ისე რომ საერთოდ არ 

მოქმედებს სხვა ნივთიერებათა გადაადგილებაზე; 

2. ენერგიის შესაბამისი წყაროების ხარჯზე ახორციელებს კონცენტრაციის 

გრადიენტის საწინააღმდეგოდ ნივთიერებათა გადატანას უჯრედის შიგნით 

(დაგროვება) ან გარეთ (ექსკრეცია).



ნაწილი II 

ენერგიის გენმრირებადი პროცესები 

და მათი რეგულაცია 

თავი IV 

ამინომჟავათა ჟანგვითი დეგრადაცია და მისი რეგულაცია 

4.1 ამინომჟავათა უნიფიცირების გზები 

ცილების ჰიდროლიზის შედეგად მიღებული ამინომჟავები საბოლოო 

ჯამში განსაზღვრული რაოდენობის კრებსის ციკლის ინტერმედიატებს 

იძლევიან. ასე მაგალითად, ათი ამინომჟავის ნახშირბადატომთა ჩონჩხი 

პირუვატისა და აცეტოაცეტილ-C0#4-ს გზით აცეტილ-C0/4#-ს წარმოქმ- 

ნიან; ხუთი ამინომჟავის ნახშირბადატომების ჩონჩხი თ-კეტოგლუტარატ- 

ად გარდაიქმნება; სამი ამინომჟავა სუქცინილ-C0#4-ს, ხოლო ორი – ოქსალო- 

აცეტატს წარმოქმნის. ფენილალანინისა და თიროზინის ნახშირბადატომ- 

თა ჩონჩხის ნაწილი აცეტილ-C0/4-ად, ნაწილი კი ფუმარატად გარდაიქმნება 

(სქემა 7). 

ამინომჟავათა კატაბოლიზმი პოლიფუნქციონალობით ხასიათდება, რაც 

იმას ნიშნავს, რომ იგი ორგანულადაა გადაჯაჭვული სხვა მეტაბოლურ 

გზებთან და ენერგეტიკულ ფუნქციებთან ერთად პლასტიკურ ცვლაშიც 
მონაწილეობენ. 

ფერმენტული მექანიზმის ბუნება, რომლის საშუალებითაც თ-ამინოჯგუფის 
მოცილება ხდება, ყველა თ-ამინომჟავისთვის ერთნაირია. დეზამინირება ჟანგ- 

ვის საწყისი სტადიაა და მასში უაღრესად დიდი მნიშვნელობა ტრანსამინა- 

ზურ და დეჰიდროგენაზულ ფერმენტულ სისტემებს ენიჭება. 

4.2 ამინომჟავათა ტრანსამინირება და დეზამინირება 

ტრანსამინირებაში (გადაამინირებაში) იგულისხმება თავისუფალი ამო- 

ნიაკის წარმოქმნის გარეშე Cდ-ამინომჟავადან თ-კეტომჟავაზე ამინოჯგუფის 

მოლეკულათაშორისი გადატანა. ამ დროს აზოტის დაჟანგულობის ხარისხის 

შეცვლა არ ხდება და ამდენად პროცესი ჟანგვა-აღდგენითი არაა. იგი 

პირველად 1937 წელს საბჭოთა მკვლევარებმა ბრაუნშტეინმა და კრიც- 
მანმა აღმოაჩინეს. ნაჩვენები იქნა, რომ კუნთის ჰომოგენატს თუ ერთდ- 

როულად დაემატება გლუტამატი და პირუვატი, ადგილი ექნება თ-კეტო- 
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ცილები 

  

  

      
    

        
              

              

    

პიდროლიზი 

=-----თ-ამინომჟეეი=–=–==–=–=====>---= 

| | ოსა 
ალანინი || იზოლეიცინი | | ფენილალანინი ასპარ (თიროზინი იზო ინი ინინი 
ცისტეინი || ლეიცინი თიროზინი ასპარაგინი |ფენილალანინი მეთიონინი პისტლინი 
გლიცინი || ტრიფტოფანი | | ლეიცინი ვალინი გლუტამინი 
სერინი ლიზინი | | პროლინი 

ტრეონინი | ტრიფტოფანი 
ოქსალოაცეტატი ფუმარატი ს კ ანილ-60# | 

აცეტილ-C0#4 ატ უქცინილ გლუტამატი 
პირუვა, აცეტოაცეტილ C 

| ტი | იზოციტრა 

თ-კეტოგლუტარატი 

აცეტილ-CC/" აცეტილ-C0# 

თ-კეტოგლუტარატი 

ციტრატი ბ 

კრებსის 

ციკლი სუქცინილ-C0C/” 

“აა 7” 

მალატი_____ _ ფუმარატი 

სქემა 7. კრებსის ციკლში Cთ-ამინომჟავათა ნახშირბადატომების 

შემოსვლის გხები. 

გლუტარატისა და ალანინის წარმოქმნას. მეორე მხრივ, X-კეტოგლუტა- 

რატისა და ალანინის დამატება პირუვატისა და გლუტამატის წარმოქმნას 

იწვევს, ე.ი. ტრანსამინირება შექცევადია: 

    

C0CML C00L+ 

იი თ და ლა 
CI + C=0 CIV + დი MI 

CIIVI% C00LI C=0 C00C0MLI 

C00MLI C00LI 

გლუტამატი პირუვატი თ-კეტოგლუტარატი ალანინი 
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(შევნიშნავთ, რომ ორგანული მჟავები და ამინომჟავები უჯრედში ძირი- 

თადად იონურ მდგომარეობაში იმყოფებიან, ამიტომ მათი დასახელებისას 

აქაც და შემდგომშიც გამოვიყენებთ არა მჟავის, არამედ მჟავური ნაშთის 

სახელწოდებას, მაგ., პიროყურძნის მჟავას მაგიერ პირუვატი, თ-კეტოგლუ- 

ტარმჟავას მაგიერ – V-კეტოგლუტარატი და ა.შ.) 

თითქმის იმავე პერიოდში, ანალოგიური გარდაქმნების არსებობა და– 

დასტურდა მცენარეებშიც, სადაც მათ განსაკუთრებული მნიშვნელობა ენი- 

ჭებათ, რამდენადაც მრავალ ამინომჟავათა სინთეზს აძლევენ დასაბამს. 

აღდგენითი ამინირების გზით ისინი შესაბამისი კეტოანალოგებიდან წარ- 

მოიქმნებიან და ამინურ ჯგუფს გლუტამატიდან, ალანინიდან და ზოგიერთ 

სხვა ამინომჟავებიდან ილებენ. 

გადაამინირებაში მრავალ ამინომჟავასა და კეტომჟავას შეუძლია მონაწი– 

ლეობის მიღება. მიუხედავად ამისა, როგორც დადგინდა, ნივთიერებათა 

ცვლისათვის პირველი რეაქციის გარდა მნიშვნელოვანია კიდევ ორი რეაქცია: 

        

დCXCXI ლილII 

CV ი6ილი CI C0CVI 

CV C=0 CIV + CI 

CI CV C=0 CI 

C0011I C00L1I C00-M C0011 

გლუტამტი ოქსალოაცეტატი თ-კეტოგლუტარატი ასპარტატი 

C0CXI დიდ 

CI C,ც C=0 CI 

CMV C=0 CIV + CIIMV 

C0C0CL1 C00”" C00LI C0C0LM 

ასპარტატი პირუვატი ოქსალოაცეტატი ალანინი 

როგორც ცხოველში, ასევე მცენარეშიც გადაამინირების ამ სამ რეაქ-– 

ციას ცენტრალური პოზიცია უკავია და სპეციფიური ფერმენტებით – 

ამინოტრანსფერაზებით (ტრანსამინაზებით) კატალიზდება. პროცესი გან- 

საკუთრებით ინტესიურად მიმდინარეობს, თუ ერთ-ერთი რეაგენტი ამინო-, 

ან კეტო- (ოქსო-) დიკარბონმჟავაა. 
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ბრაუნშტეინისა და ეილერის თეორიის თანახმად, ყველა ან თითქმის 

ყველა ამინომჟავა განიცდის ტრანსამინირებას თ-კეტოგლუტარატთან, 

გლუტამატისა და შესაბამისი კეტომჟავის წარმოქმნით. სხვაგვარად რომ 

ითქვას, ტრანსამინირების გზით CX-ამინომჟავათა ამინოჯგუფების საბოლოო 

აქცეპტორს თ-კეტოგლუტარატი, ხოლო საბოლოო ,„კოლექტორს” გლუტა- 

მატი წარმოადგენს. ამინომჟავათა ჟანგვის ამ არაპირდაპირ გზას ტრანს- 

დეზამინირება ეწოდება. იგი საშუალებას იძლევა ამინომჟავათა თ-ამინო- 

ჯგუფები გლუტამატის წარმოქმნით დაიჟანგოს. სქემატურად პროცესი 

შეიძლება ასე წარმოვიდგინოთ (სქემა 8). 

ი-C.MIMIMI,)-C00L+M თ-კეტოგლუტარატი Mტ0641 + | MI 
სარლ XL 

ი-6-000L Mტხ! + L,0 L-გლუტამატი 
შესაბამისი კეტომჟავა 

ტრანსამინაზა გლუტამატდეჰიდროგენაზა 

  

      

სქემა 8. CX-ამინომჟავათა ტრანსამინირება. 

გლუტამინმჟავა შემდგომში გლუტამატდეჰიდროგენაზის მოქმედებით 

ჟანგვით დეზამინირებას განიცდის. ამ რეაქციით გლუტამინმჟავა ამი- 

ნოჯგუფებს ესტაფეტურად გადასცემს რეაქციათა დასკვნით სერიას, რომელ- 
საც აზოტოვანი ცვლის საბოლოო პროდუქტების წარმოქმნასთან მივყა- 

ვართ. ტრანსამინირებასთან შეუღლებული გლუტამატის დეზამინირების 

პროცესიც შექცევადია. 

გლუტამატ-ტრანსამინაზის არსებობა გამორიცხავს ყველა ამინომჟა- 

ვასთვის ინდივიდუალური დეჰიდროგენაზის ერთდროულად არსებობის 

აუცილებლობას. ამ ფაქტორს რეგულაციის თვალსაზრისით მაღალეკონომიუ- 
რობის უზოგადესი პრინციპის საფუძველზე, მინიმუმამდე დაჰყავს შესაბა- 

მის ფერმენტთა ბიოსინთეზების რიცხვი. ამაში მდგომარეობს ტრანს- 

დეზამინირების ფიზიოლოგიური არსი. შემდგომში ჩვენ ვნახავთ, თუ როგორ 

ხორციელდება ტრანსამინაზების შეთანაწყობა გლუტამატდეჰიდროგენა- 

%ზასთან. 

ტრანსდეზამინირება კიდევ ერთ მნიშვნელოვან შედეგს იძლევა: შესა- 

ბამისი კეტომჟავების სათანადო ფონდის არსებობისას შესაძლებლობა 
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იქმნება ნებისმიერი ამინომჟავის სინთეზი განხორციელდეს. პროცესს, რომლის 

საშუალებითაც თ-კეტომჟავადან და ამონიაკიდან ბუნებრივი ამინომჟავას 

სინთეზი ხდება, ტრანსრეამინირება ეწოდება. 

ამინომჟავათა დეზამინირების (ამინოჯგუფების მოცილების) ოთხი 

ძირითადი ტიპია ცნობილი. ყველა შემთხვევაში MMა-ის ჯგუფი ამონია- 

კის სახით თავისუფლდება. რეაქციათა ეს ტიპებია: 

1, აღდგენითი დეზამინირება, როდესაც ამინომჟავიდან მიიღება ამონიაკი 

და შესაბამისი ნაჯერი რიგის (კხიმოვანი მჟავა: 

ჩ-C0-000L 2. ი C-0009 + MI, 
ML, 

ლა
 

შიდამოლეკულური დეზამინირება, როდესაც ამონიაკთან ერთად შესა–- 

ბამისი უჯერი რიგის ცხიმოვანი მჟავა მიიღება: 

  

ჩ-C9M;CM-XC00CII 

MII 

LC-CILI-C.-I-CC0CCLI + ML 

2 

3. ჰიდროლიზური დეზამინირება, როდესაც ამონიაკთან ერთად შესაბამი– 

სი ოქსი-მჟავა წარმოიქმნება: 

ჩ–იი-–0000ი - “> ჩ-0M-000ი9 + M-ც 
MM, CM 

4. ჟანგვითი დეზამინირება, როდესაც ამონიაკთან ერთად შესაბამისი ოქსო– 

(კეტო)მჟავა მიიღება: 

ჩ-დ9 ლ0იიL + 1/20»: ჩ-ი-C000L + MMვ 

MI 0 

ცხოველებში, მცენარეებში და აერობული მიკროორგანიზმების უმრავ- 

ლესობაში დეზამინირების უპირატესი ტიპი ჟანგვითი დეზამინირებაა. 

რეაქცია ორ სტადიად მიმდინარეობს: პირველი – დეჰიდრირება – ფერ- 

მენტულია, რის შედეგადაც უმდგრადი შუალედური პროდუქტი – იმინო- 
მჟავა წარმოიქმნება; მეორე – არაფერმენტული ჰიდროლიზის სტადიაზე 

ამ ინტერმედიატიდან ამონიაკი და თ-კეტომჟავა მიიღება: 
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-2M ++,0 
ჩ–C–-000ML+ 2 ი-C-0004 + Mს 

2 ML 0 

  

ჩიMI-C00M 

MI 

  

ჟანგვითი დეზამინირების რეაქციებს აკატალიზებენ ამინომჟავათა 

ოქსიდაზები (დეჰიდროგენაზები) ისინი” რთული ფლავოპროტეინული 

ფერმენტებია და დეზამინირების რეაქციებში ამინომჟავებიდან მოწყვეტილი 

წყალბადიონების აქცეპტორებს წარმოადგენენ. 

ამინომჟავათა კატაბოლურ ცვლაში უმნიშვნელოვანესი ადგილი გლუ- 

ტამატდეჰიდროგენაზას უკავია. ამიტომ ამ ფერმენტს უფრო დეტალურად 

განვიხილავთ. 

4.3 ამინომჟავათა ჟანგვითი დეგრადაციის 

დამამთავრებელი სტადია (შარდოვანას ციკლი) 

ამინომჟავათა ჟანგვითი დეგრადაცია მოლეკულის ნახშირბადატომთა 

ჩონჩხიდან ამინო-ჯგუფის მოცილებით იწყება. ამინო-ჯგუფის აზოტმა 

შეიძლება წარმოქმნას შარდოვანა, შარდმჟავა ან ამონიაკი. ეს ნაერთები 

წარმოადგენენ აზოტოვანი ცვლის მნიშვნელოვან ტერმინალურ კომპონენ- 

ტებს. იმის მიხედვით, ცხოველთა გამონაყოფებში რაოდენობრივად თუ 

რომელი მათგანი ჭარბობს, მსჯელობენ ამონიოთელურ (ამონიაკურ), ურეოთე- 
ლურ (შარდოვანულ) ან ურიკოთელურ (შარდმჟავურ) ფორმებზე. შესა- 

ბამისად მათ მიეკუთვნებიან წყლის უხერხემლოები, ხმელეთის ხერხემ- 

ლიანები, ფრინველები და რეპტილიები. 

ამინომჟავათა უმრავლესობის ამინო-+ჯგუფის გარდაქმნა ძირითადად 

ორი გზით მიმდინარეობს: 

 გადაამინირებით გლუტამინმჟავასთან, რომელიც შემდგომ ჟანგვითი 

დეზამინირებით ამონიაკს იძლევა; 

2. გადაამინირებით და ასპარტატის წარმოქმნით (ასპარტატ-გლუტამატ- 

ტრანსამინაზული რეაქცია). პირველ რეაქციაში მიღებული ამონიაკი- 

საგან კარბამოილფოსფატი მიიღება, ხოლო მეორე რეაქციაში წარმოქმ- 

ნილი ასპარტატი არგინინის სინთეზს ხმარდება. მაშასადამე, შარდოვანას 

სინთეზისათვის საჭირო ორი ამინო-ჯგუფი უპირველესად ორ ნივ- 

თიერებაში – კარბამოილფოსფატსა და ასპარტატში ფიქსირდება, ანუ 

შარდოვანას უშუალო სინთეზს თავისუფალი ამონიაკის მხოლოდ ერთი 

მოლეკულა ხმარდება, ხოლო მეორე –M ჩ-ის ჯგუფი ასპარტატიდან 
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გადაიცემა. 

თავდაპირველი შეხედულება იმის შესახებ, რომ შარდოვანა ნახშირ– 

მჟავისა და ამონიაკის უშუალო ურთიერთქმედებით მიღება, არ გამართლ– 

და. რეაქცია 

CM CM9M CMI9 M9 +M89M / 4. 7 4 _ ,7VIV2 
0=C, _ სპ > 0=C. _ 10 0=C. _ 120. 0=C. 

CI CM, ML MM 

განუხორციელებადია, რადგან შარდოვანას თავისუფალი ენერგია გაცი- 

ლებით მაღალია რეაქციის საწყისი პროდუქტების თავისუფალ ენერგიათა 
ჯამზე. 

შარდოვანას წარმოქმნა ციკლში ჩაკეტილი გარდაქმნებით ხორციელდება, 
სადაც შუალედ პროდუქტებად ორნიტინი, ციტრულინი და არგინინი გვევ- 

ლინებიან. კრებსის მიერ შემოთავაზებული თეორიის თანახმად, შარდოვა- 

ნას წარმოქმნაში ძირითადი კატალიზური ფუნქცია ამინომჟავა ორნიტინს 

(თ,0-დიამინოვალერიანმჟავას) ეკუთვნის. პროცესი ნახშირორჟანგთან და 

ამონიაკთან ორნიტინის ურთიერთქმედებით იწყება. რეაქციის პროდუქტს 
ამინომჟავა ციტრულინი წარმოადგენს. მას ამონიაკის მეორე მოლეკულა 
უერთდება და ახალი ამინომჟავა – არგინინი მიიღება. ფერმენტ არგინა- 

ზას მოქმედებით არგინინი შარდოვანად და ორნიტინად იშლება. ამ უკა- 

ნასკ6ნელს კატალიზატორის მსგავსად ციკლის ხელახლა დაწყება შეუძ- 

ლია. პროცესი სქემატურად შეგვიძლია ასე წარმოვიდგინოთ (სქემა 9): 

ორნიტინი 27“-0; +MMვ _ ციტრულინი 
-LსლC 

+MLვ 
+IMე0 

-LI.0 

არგინინი 

შარდოვანა 

სქემა 9. ორნიტინის (შარდოვანას) ციკლი. 

მიგვაჩნია, რომ შარდოვანას ციკლი ორ ნაწილად, კარბამოილფოსფატის 

სინთეზად და მისი შემდგომ შარდოვანად გარდაქმნად წარმოვადგინოთ. 
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რისთვისაა საჭირო კარბამოილფოსფატი? როგორც გაირკვა, შარდო- 

ვანას ნახშირბადატომის წყაროს კარბამოილფოსფატი წარმოადგენს. ეს 

უკანასკნელი კი ამ ნახშირბადატომს კრებსის ციკლში წარმოქმნილი 

CC0)-დან იღებს. ნახშირორჟანგი, რომელიც ორგანული წვის საბოლოო 

პროდუქტია, ძლიერ დაბალი რეაქციისუნარიანობით ხასიათდება. ბიოქი- 

მიურ რეაქციებში შეყვანას წინ უნდა უსწრებდეს მისი აქტივაცია. ცნობი- 

ლია, რომ კარბამოილფოსფატის ფერმენტულ სინთეზში აცეტილგლუტამინ- 

მჟავა მონაწილეობს. სათანადოდ გააქტივებული ეს კოფაქტორი ნახ- 

შირორჟანგის ,„,აქტივაციაში” ბიოტინის ანალოგიურ როლს ასრულებს. 

ბიოტინური ფერმენტები (ე.ი. ფერმენტები, რომლებიც კოფერმენტად ბიო- 

ტინს იყენებენ) აკატალიზებენ ტIს-ს ჰიდროლიზთან შეუღლებულ კარ- 

ბოქსილირების რეაქციებს C0),-ის ან IC0,  -ის მონაწილეობით: 

ი) +.ICთ+/1ნ ==> ჩ-000LLI +#66+Cნ, 

C0,-დან,ამონიაკიდან, #II--დან და აცკეტილგლუტამატიდან წარმოიქმ- 

ნება კარბამოილფოსფატი: 

აცეტილგლუტამატი I 
Mე2: L,M-C–-0-(6) +2#0ჩ +, C0; + MLIვ + 2#Iჩ + Lს0 

ორი მოლეკულა #4Iნ-ს გამოყენება რეაქციას პრაქტიკულად შეუქცე- 

ვადს ხდის, ხოლო მიღებული კარბამოილფოსფატი მაღალენერგეტიკული 

(მაკროერგული) ნაერთია. 

კარბამოილფოსფატის კარბამოილური ჯგუფი გადაიტანება ორნიტი- 

ნის 8-ამინო-ჯგუფზე (კარბამოილირების რეაქცია), რის შედეგადაც ციტ- 

რულინი მიიღება. ამ რეაქციით იწყება ორნიტინის (შარდოვანას) ციკლი, 

ანუ პროცესის მეორე სტადია – კარბამოილფოსფატიდან შარდოვანას 

წარმოქმნა: LM 

MC” C“ MI 
C=0 

დ" 6 IC“ C“ MI 

C + ი-სხი -- > ა... 
ხ-C-M, ტ- CV, 

C0CM"I LI-C-MM 

ორნიტინი კარბამოილფოსფატი C00L 

ციტრულინი 
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#Iნ-ს გავლენით ციტრულინი „აქტივდება”, ხოლო შემდგომ მისი 

მოლეკულის კარბონილურ ნახშირბადზე კონდენსირდება ასპარტატის ამინო– 

ჯგუფი (და არა თავისუფალი ამონიაკი, როგორც ამას ვარაუდობდა კრებ- 

სის მიერ შემოთავაზებული თეორიის საწყისი ვარიანტი). ესაა შარდო- 

ვანას სინთეზისათვის საჭირო მეორე ამინო-ჯგუფი. რეაქციის შედეგად 

მიიღება არგინინოსუქცინატი. ეს უკანასკნელი ფერმენტულად იშლება 

არგინინად და ფუმარატად. რეაქცია შექცევადია. წარმოქმნილი ფუმარ– 

მჟავა ერთვება ლიმონმჟავის ციკლში, ხოლო არგინინი ჰიდროლიზურად 

შარდოვანასა და ორნიტინს იძლევა, რომელსაც კარბამოილფოსფატის 

ახალ მოლეკულასთან ურთიერთქმედება და ციკლის კვლავ განმეორება 

შეუძლია (სქემა 10). 

II 
LL,M-C-0-() 
კარბამოილფოსფატი 

ML MM, 
! ! MM კ0M., CL,-CM-C9M(-C9M-C00LI ''2 

ათ ორნიტინი C=0 

2 MM MI, 
შარდოვანა I I 

C.M,-C.9,-C.I-CMIM-C00-M 

ი ციტრულინი 
C=Mხ თ #8 

ს ა-თა-თM-0M C-0-რ C.,-C.M,--CI,-CM-C000L წი“ ჩინ 
არგინინი " MI 

M00C-CL CI,-C+-C.I.-CI-C00L9M+ 

#00C-CLM 
ფუმარატი Mს C9M-000L MM 

II I I 

C“ MMC9M- ლილი C0 -C9-600L 

M1 MM _– C00L 
C9M,-CI,-CI-C.I-C00L ასპარტატი 

არგინინოსუქცინატი 

სქემა 10. შარდოვანას (ორნიტინის) ციკლი. 
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ციკლის ზოგადი განტოლება: 

2MI-I + CC0,+ 341 L + 21.0 –> შარდოვანა + 2400) + 4M + ინ, + L, 

შარდოვანას ციკლი მჭიდროდ უკავშირდება ლიმონმჟავის ციკლს, 

რომლისგანაც იგი იღებს არა მხოლოდ #ILL-ს კარბამოილფოსფატის 

სინთეზისათვის, არამედ ასპარტატის სინთეზისათვის საჭირო თ-კეტოგლუ- 
ტარატს და ოქსალოაცეტატს. 

ამინომჟავათა დეზამინირებით წარმოქმნილი ამონიაკის შარდოვანას 

სახით გაუვნებლობა დამახასიათებელია უმაღლეს მცენარეთათვისაც. გან- 

საკუთრებით დიდი რაოდენობით აგროვებს მას ზოგიერთი სოკო. შარდო- 

ვანა მცენარეში შეიძლება წარმოიქმნას არგინინის ჰიდროლიზური დაშლით, 

რასაც ფერმენტი არგინაზა აკატალიზებს. ერთი მოლეკულა შარდოვანას 

სინთეზზე იხარჯება ოთხი მაღალენერგეტიკული ფოსფატური ჯგუფი. 

ორ მოლეკულა #IL საჭიროა კარბამოილფოსფატისთვის,ერთი – არგინი- 

ნოსუქცინატის წარმოსაქმნელად, მაგრამ ბოლო რეაქციაში #IL პირო- 

ფოსფატურ გახლეჩას განიცდის,რის შედეგადაც #4MVL და პიროფოსფატი 

მიიღება. ეს უკანასკნელი შემდეგ ორი მოლეკულა ორთოფოსფატის წარ- 

მოქმნით ჰიდროლიზდება. ამგვარად, ერთი მოლეკულა შარდოვანას წარ- 

მოქმნას ოთხი მოლეკულა #IL ესაჭიროება. 

ურეოთელური ცხოველები, რომლებიც ამონიაკის ნაცვლად შარდო- 

ვანას გამოყოფენ, ამ თავის უპირატესობას იმ ამინომჟავათა ენერგიის 

15%-ს ახმარენ, რომლებიც თვითონ წარმოადგენენ შარდოვანას წყაროს. 

როგორია მცენარეში შარდოვანას შემდგომი ბედი? უოკერის მონაცემებით 

შარდოვანას გარდაქმნის პროდუქტი შეიძლება იყოს არგინინოსუქცინატი, 

ე.ი. შესაძლებელია ორნიტინის ციკლის შემობრუნება. 

შარდოვანა + ორნიტინი –-> არგინინი –> არგინინოსუქცინატი 

შეორე თვალსაზრისი მდგომარეობს შარდოვანას 4.1 6-დამოკიდებულ ჟანგვაში: 

Mფ2“, (I 

შარდოვანა + #Iჩ –“––“ .–-. > 60; + 2MM3 + #09ჩ + ჩ, 

არც ერთ შემთხვევაში არ ხდება მცენარის მიერ აზოტის გამოყოფა. 

ასიმილირებული აზოტი აქ მუდმივ რეასიმილაციას განიცდის. ამაში 

მდგომარეობს მცენარეში აზოტის ცვლის სპეციფიკა. 
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4.4 გლუტამატდეჰიდროგენაზა და ამინომჟავათა 

ჟანგვის რეგულაცია 

როგორც აღნიშნული იყო, ცხოველებზე ჩატარებული ცდებით ნაჩვენები 
იქნა, რომ სხვადასხვა ამინომჟავიდან ტრანსამინაზებით შეკრებილი თ- 

ამინოჯგუფები საბოლოოდ გლუტამატში იყრიან თავს. უჯრედები მხო- 

ლოდ ამ ერთი ამინომჟავისათვის შეიცავენ უაღრესად მაღალი სპეცი- 

ფიკურობისა და აქტივობის მქონე დეჰიდროგენაზას. ფერმენტი აკატალი- 

ზებს 2-ოქსოგლუტარატისა და გლუტამატის ურთიერთგარდაქმნას. რეაქციის 

მსვლელობაში ერთდროულად ადგილი აქვს ამონიუმის არაორგანული 

აზოტისა და ორგანული ამინური აზოტის ურთიერთგარდაქმნასაც. 

– II _ 00C-C.I-CI-C-C00 + MLMI+ 'MMMC(6)M+ILL =-–-> 

'MIV 
=> 00CC-M-C.LI-C-MI-C00 + MMC(6)+ #8,0 

რეაქციის წონასწორობა 77 VII0 პირობებში ძლიერაა გადახრილი 

გლუტამატის სინთეზის (აღდგენითი ამინირების) მხარეს. 

გლუტამატდეჰიდროგენაზა საკმაოდ კარგად შესწავლილი ფერმენ- 
ტია. კოფაქტორის მიმართ სპეციფიურობის მიხედვით არჩევენ ერთმანე- 

თისაგან განსხვავებულ სამ ფერმენტს. სამივე ჩართულია ფერმენტთა 

ნომენკლატურაში, როგორც M4L-სპეციფიკური გლუტამატდეჰიდროგენა- 
ზა (6ნC 1.4.1.2), M40-სპეციფიკური გლუტამატდეჰიდროგენაზა (8C 

1.4.1.4) და კოფაქტორების მიმართ არასპეციფიური M4#ILXC)-გლუტამატ- 

დეჰიდროგენაზა (6C 1.4.1.3). 

გლუტამატდეჰიდროგენაზა ოლიგომერული ცილაა 210-312 LL) მოლე- 
კულური მასით და 6 იდენტური სუბერთეულისაგან შედგება (თითოეული 
52 Mნ მოლეკულური მასით). ფერმენტს უნარი აქვს წარმოქმნას 2 000 

Lს-ზე მეტი მოლეკულური მასის მქონე მსხვილი აგრეგატები, რომლებიც 

თავის ძირითად აქტივობას მხოლოდ ასეთ „მულტიმერულ” ფორმაში 

ამჟღავნებენ. ცნობილია ფერმენტის როგორც იზოფორმები (სხვადასხვა 

გენთა პროდუქტები), ასევე კონფორმერები (ერთი გენის, სხვადასხვა კონფორ- 
მაციულ მდგომარეობაში სტაბილიზირებული პროდუქტები). 

გლუტამატდეჰიდროგენაზა ალოსტერული ფერმენტია და ამდენად 
სხვადასხვა ეფექტორთა მხრიდან ნატიფ რეგულაციას ექვემდებარება. 
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მათი თანამყოფობისას ფერმენტის ,მულტიმერული” ფორმის ცვლილებე- 

ბი ხდება, კერძოდ, უარყოფითი ეფექტორები (4#LL, C IL, თიროქსინი, დი- 

ეთილსტილბესტროლი და სხვ.) მის შეუქცევად დისოციაციას იწვევენ, 
რის შედეგადაც ძირითადი კატალიზური ფუნქცია ქრება. ფერმენტის 

დადებით ეფექტორებს #4LL» და ზოგიერთი ამინომჟავა (მაგ., ლეიცინი) 

წარმოადგენენ. 

გარემოს მნიშვნელოვანი ფაქტორებიდან, რომლებიც მცენარეში გლუტა- 

მატდეჰიდროგენაზის სინთეზს არეგულირებენ, აღსანიშნავია ამონიუმის 

იონი. მისი გავლენით მცენარეთა ქსოვილებში საგრძნობლად იზრდება 

ფერმენტის აქტივობა. ესაა გლუტამატდეჰიდროგენაზის ახალი იზოფორმების, 

ძი ”იVი სინთეზისა და არსებული (კონსტიტუციური) ფორმების გაძ- 

ლიერებული აქტივობის შედეგი. 

საერთოდ, ამონიუმის იონი ნივთიერებათა ცვლის მრავალი რეაქციის 

ძლიერ ეფექტორს წარმოადგენს, ამიტომ მცენარეულ უჯრედში მისი კონ- 

ცენტრაცია პირველხარისხოვან როლს იძენს. მაღალი კონცენტრაციები- 

სას რეგულაციის მექანიზმები ისე მოქმედებენ, რომ უჯრედი ყველა იმ 

რესურსის მობილიზებას ახდენს, რომელიც კი ამ იონს შებოჭავს, რათა არ 

დაუშვას ამონიაკური ტოქსიკოზი. 

რითია მნიშვნელოვანი გლუტამატდეჰიდროგენაზა? ყურადღება უნდა 

მიექცეს იმ გარემოებას, რომ ცხოველურ ობიექტში (ღვიძლში) რეაქცია, 

რომელსაც ეს ფერმენტი აკატალიზებს, არ წარმოადგენს მოცემულ ეტაპზე 

აზოტოვანი ცვლის რეგულაციის შესაფერის პუნქტს. იგი ,,მოუხერხებ- 

ლად” მდებარეობს აზოტის მეტაბოლიზმის ორი გზის, – გლუტამინის 

სინთეზისა და შარდოვანას წარმოქმნის განტოტვის ადგილზე. ამიტომ 

ფერმენტის აქტივობის ინჰიბირება ორივე გზის ბლოკირებას გამოიწვევდა 

და რეგულაცია ამ პუნქტში არასპეციფიკური იქნებოდა. მაღალი სპეციფი- 

კურობის შენარჩუნება ამ შემთხვევაში შეიძლებოდა გლუტამატდეჰიდრო- 

გენაზის იზოფორმების გამომუშავებით მიღწეულიყო. მიუხედავად ამისა, 

როგორც დადგინდა, ღვიძლის დეჰიდროგენაზა მხოლოდ ერთი ელექტრო- 

ფორეზული ფრაქციითაა წარმოდგენილი. ამიტომ, სადღეისოდ მიჩნეულია, 

რომ ფერმენტი არ წარმოადგენს იმ რეგულატორული სისტემის კომპო- 

ნენტს, რომელიც აზოტის ნაკადს ამონიაკის ან შარდოვანას წარმოქმ- 

ნისაკენ მიმართავს. 

როგორც დადგინდა, გლუტამატდეჰიდროგენაზის მთავარი ფუნქციაა 

ტრანსამინაზებთან შეთანაწყობა, რომლებთან ერთადაც იგი ისეთივე ეფექტს 

იძლევა, როგორსაც მოგვცემდა დეჰიდროგენაზა, ყოველი ამინომჟავასთვის 
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ინდივიდუალურად რომ არსებულიყო. 

საილუსტრაციოდ განვიხილოთ დაგროვილი ალანინის ბედი ალანინ– 

ამინოტრანსფერაზისა და გლუტამატდეჰიდროგენაზის შეთანაწყობისას: 

ალანინის თ-კეტოგლუტარატთან გადაამინირებისას წარმოიქმნებიან 

გლუტამატი და პირუვატი. გლუტამატი იჟანგება M4L“-ით, ამასთან აზო- 

ტის ატომი, რომელიც თავდაპირველად ალანინში იმყოფებოდა, ახლა MII,“- 

იონშია. პირველ რეაქციაში გამოყენებული Cთ-კეტოგლუტარატი რეგენერი- 

რებას განიცდის და ამიტომ მისი კონცენტრაცია უცვლელი რჩება. საბ- 

ოლოო ჯამში ხდება ალანინის დაჟანგვა პირუვატად, ML“ -იონისა და 

M4სII-ის წარმოქმნით (სქემა 11). 

C00. C0C 
(ახლ-დ-ი C=0 

C9Mკ CIკ 
L–ალანინი პირუვატი 

1 

C00 C00 
C=0 LM-დი 

დს დი 
თს დს 
C00LM C0Cთ 

თ-კეტოგლუტარატი L-გლუტამატი 

2 

MI Mანხს M#ტ0”ჯ 9M0 

სქემა 11. ალანინ-ამინოტრანსფერაზისა (1) და გლუტამატდეჰიდროგენაზის 

(2) ერთდროული მოქმედება ისეთივე შედეგს იძლევა, როგორსაც 
მოგვცემდა ჰიპოთეზური ალანინდეჰიდროგენაზა. 
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ეს მარტივი და ამავე დროს უაღრესად სრულყოფილი სისტემა საშუა- 

ლებას იძლევა ამინომჟავათა კატაბოლიზმის რეგულაციამ თავი მოიყაროს 
ერთ მთავარ პუნქტში, რომელიც მულტიფერმენტული კომპლექსის გან- 

საზღვრული სტრუქტურითაა წარმოდგენილი და ამჟღავნებს როგორც 

ტრანსამინაზურ, ასევე გლუტამატდეჰიდროგენაზის აქტივობას. 

გლუტამატდეჰიდროგენაზის მეორე მნიშვნელოვანი ფუნქცია კეტო- 

გლუტარატის კრებსის ციკლში ჩართვაა, რომელშიც ამინომჟავათა კატაბო- 

ლიზმთან დაკავშირებული ენერგეტიკული ცვლის დამამთავრებელი ეტაპები 
ზორციელდებიან. ესაა ენერგეტიკული ცვლის სწორედ ის პუნქტი, რომელიც 
ყველაზე უკეთ უჯრედის ენერგეტიკული სტატუსით შეიძლება რეგუ- 
ლირდებოდეს და რასაც სინამდვილეში აქვს კიდეც ადგილი. უჯრედის 

ენერგეტიკული მუხტის ცვლილებაზე გლუტამატდეჰიდროგენაზის რეა- 
გირება რეგულაციის კლასიკურ ტიპს მიეკუთვნება. ენერგეტიკული მუხ- 
ტის დაქვეითება (#)0IL-სა და #ტM?-ს კონცენტრაციების ზრდა) ფერმენ- 

ტის გააქტივებას იწვევს და ამასთან მთავარ დადებით მოდულატორს 

#I)L წარმოადგენს. 

გლუტამატდეჰიდროგენაზის „მდებარეობა” მეტაბოლური გზების გან- 

ტოტვის წერტილში, როგორც აღინიშნა, მას არ აძლევს საშუალებას 

მნიშვნელოვანი რეგულატორული როლი შეასრულოს აზოტოვან ცვლაში. 

მიუხედავად ამისა, ეს ორი ფუნქცია (პლასტიკური და ენერგეტიკული) 

უჯრედში შესაბამისობაშია. წინააღმდეგ შემთხვევაში უჯრედის ენერგიით 

გაჯერებისას გლუტამატდეჰიდროგენაზა არააქტიურ მდგომარეობაში იქნე- 

ბოდა, მაშინ როდესაც ამინომჟავათა დაგროვებისას აზოტის მოცილების 

მიზნით მისი აქტივობა უნდა გაზრდილიყო. სწორედ ამინომჟავათა დაგ- 

როვება წარმოადგენს იმ რეგულატორულ რგოლს, რომელიც აზოტოვან 

და ენერგეტიკულ ცვლას შორის არსებობს. 

როგორია გლუტამატდეჰიდროგენაზის ფუნქცია მცენარეში? ადრე მას 

უმნიშვნელოვანეს ფერმენტად თვლიდნენ, რომელიც ახდენდა არაორგანუ- 

ლი აზოტის ფიქსაციისა და აღდგენის შედეგად წარმოქმნილ ამონიუმის 

ასიმილაციას. მიიჩნევდნენ, რომ ამ ფერმენტის საშუალებით Cდ-კეტოგლუტა- 

რატის აღდგენითი ამინირება წარმოადგენს იმ ძირითად არხს, რომელიც 

არაორგანული აზოტის ამონიუმის ფორმას გარდაქმნის გლუტამატის თ- 

ამინურ ფორმად და ამ გზით რთავს მას აზოტოვან ცვლაში. 

გლუტამატსინთაზის (CC 1.4.1.13) აღმოჩენამ არსებითად შეცვალა ეს 

შეხედულება. როგორც გაირკვა, ბუნებრივ პირობებში ამონიუმის ასიმილაციას 

ძირითადად ორი ფერმენტი, – გლუტამინსინთეტაზა და გლუტამატსინთა- 
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ზა აკატალიზებენ. ასიმილირების უშუალო პროდუქტი გლუტამინია. შეთ- 

ვისებული "M-ის მნიშვნელოვანი ნაწილი (80%-მდე) სწორედ გლუტამი- 

ნის ამიდურ ჯგუფში მჟღავნდება, ე.ი. მცენარეში აზოტის მეტაბოლიზმის 

გზა თავის საწყისს გლუტამინიდან იღებს. 

გლუტამინსინთეტაზა (CC 6.3.1.2) აკატალიზებს გლუტამატიდან და 

ამონიაკიდან გლუტამინის წარმოქმნას. რეაქციაში მონაწილეობენ #IL და 

M%§”'-ის იონები: 

(6.3.1.2) 
LI0C0CC– (CLI);–- CLIMII- C00#L-I + MM + #6 ალე 

გლუტამატი 

CCMLMMI- (CLIე)კ1-–CLIM-I--CCCMLI + #06-ჩ + ჩ, 

გლუტამინი 

  

გლუტამატსინთაზა აკატალიზებს გლუტამინის ამიდური ჯგუფის 

გადატანას C-კეტოგლუტარატზე და შესაბამისად ორი მოლეკულა გლუტამა- 
ტის წარმოქმნას: 

წ 
CCML; (CLI)- CLIM-I>–- C00LI + LLC0C- (CLI);--C-C00CX#I + 

გლუტამინი C–კეტოგლუტარატი 

CC 1.4.1.1 +Mტიიც 551411 2,006-CM9M)-CLMML,+ M#0ნ' +L,0 
გლუტამატი 

მოქმედებენ რა თანმიმდევრულად, გლუტამინსინთეტაზა და გლუტა- 

მატსინთაზა უზრუნველყოფენ გლუტამინისა და გლუტამინმჟავას წარ- 

მოქმნას. 

ამონიუმის იონის მიმართ დაბალი სწრაფვის გამო, გლუტამატდეჰიდ- 

როგენაზა აზოტის ასიმილაციის პროცესში მხოლოდ იმ შემთხვევაში 
თ ა რო საც ჯრედ ში ამონი ის ონცე სნ რაცია ს გრძნობლად 
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თავი V 

ნახშირწყლების (გლუკოზის) ჟანგვითი დეგრადაცია 

5.1 გლიკოლიზი – გლუ კოხის არაპირდაპირი 

ჟანგვის პროცესი 

ჰექსოზის (გლუკოზის) გლიკოლიზური დაშლა რთული ფერმენტუ- 

ლი პროცესია და ჟანგბადის მოხმარების გარეშე მიმდინარეობს. გარდაქმ- 

ნის საბოლოო პროდუქტია რძემჟავა (ლაქტატი), ხოლო პროცესი მთლია- 

ნად გლიკოლიზის სახელწოდებას ატარებს. ეს ერთადერთი პროცესია, 

რომელიც ანაერობულ პირობებში ენერგიას იძლევა. მისი ქიმიური ბუნე- 

ბისა და მასში მონაწილე ფერმენტული სისტემების შესწავლაში გადამწყვეტი 
როლი ეკუთვნით ემბდენს, მეიერჰოფს, პარნასს, გარდენს და სხვებს. 

გლიკოლიზს თერთმეტი ფერმენტი აკატალიზებს და უჯრედის ხსნად 

ფაზაში (ჰიალოპლაზმაში) მიმდინარეობს. მისი ჯამური განტოლებაა: 

C-LI.:Cც + 2#0-L + 2ჩ, “–“ 2CL1ICLICIICCCLI + 2#.Lნ + 2-1:0 

გლუკოზა რძემჟავა 

1 პირველი ფერმენტული რეაქცია #IL-ს მონაწილეობით გლუკოზის 

ფოსფორილებაა, რომელსაც ფერმენტი ჰექსოკინაზა (8C 2.7.1.1) 

აკატალიზებს: 

I (8. ბ 7 MI LI 

CI #M CI 9 სოკინაზა, M02“ 95% ცი ჰექსოკინაზა, Mყ-. ,ც CL 
ხ CI ხ CI. 
გლუკოზა გლუკოზო-6-ფოსფატი 

პროცესი პრაქტიკულად შეუქცევადია. 

2. მეორე რეაქციისას გლუკოზო-6-ფოსფატი იზომერიზდება ფრუქტო- 

ზო-6-ფოსფატად. რეაქციაში ფერმენტი ჰექსოზოფოსფატიზომერაზა 

(CC 5.3.1.9) მონაწილეობს. ეს რეაქცია შექცევადია და ორივე მიმარ- 

თულებით ადვილად მიმდინარეობს: 
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CI,0-(8) 0-C 
ჰექსოზოფოსფატ- 

IV 0 II იზომერაზა I; 6 0. C9M ედ"! 

LC 001 LI CI 

CLI CI MI 

გლუკოზო-6-ფოსფატი ფრუქტოზო-6-ფოსფატი 

მესამე რეაქციაში ფრუქტოზო-6-ფოსფატი მეორად ფოსფორილებას 

განიცდის #IL-ს მეორე მოლეკულით. რეაქცია კატალიზდება ფოს- 

ფოფრუქტოკინაზით (CC 2.7.1.56): 

დ“ დ უი ჯინ დ“ თ 
LM „6 0 C.,CIMI M ს ლ0_ CL.0-(8) 

LL #90 MI ლ 
ფოსფოფრუქტო- 

· 09 კინაზა, M0ძ2“ L CII 
00 # 0 # 

ფრუქტოზო-6-ფოსფატი ფრუქტოზო-1,6-ბისფოსფატი 

რეაქცია შენელებულია, პრაქტიკულად შეუქცევადია და მასზეა დამოკი- 
დებული გლიკოლიზის მთლიანი პროცესის სიჩქარე. 

მეოთხე რეაქციით, რომელიც ფერმენტ ალდოლაზით ხორციელდება, 

ექვსნახშირბადატომიანი ფოსფორილებული ჰექსოზის გაყავრება (გახ–- 

ლეჩა) და ორი ტრიოზის წარმოქმნა ხდება (C, -> Cკ+ C.). 

  

0-C) 9 0 
ჩ,6 „0. CM,0-რ) CI,0-6 C7 

ალდოლაზა | 2 | 
II0 == –-–>ი0ი0- +. C.CI 

8. ლMI ! ! 
ტყ C.,0LM C9M,0-(8) 

ფრუქტოზო-1,6- დიოქსიაცეტონ- 3-ფოსფოგლიცერო- 

ბისფოსფატი ფოსფატი ალდეჰიდი 
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5. მეხუთე რეაქციაში ტრიოზოფოსფატების იზომერიზაცია ხდება; კერ- 

ძოდ, დიოქსიაცეტონფოსფატი 3-ფოსფოგლიცეროფო სფატად გარდაიქმ- 
ნება და იგი აგრძელებს გლიკოლიზური გარდაქმნის გზას. ამით 

მთავრდება გლიკოლიზის პროცესის პირველი სტადია. 

გაცილებით რთული და მნიშვნელოვანია მომდევნო მეორე სტადია, 

რომელიც გლიკოლიზური ოქსიდორედუქციის (სუბსტრატული ფოსფო- 

რილების) სახელწოდებითაა ცნობილი. იგი მოიცავს ჟანგვა-აღდგენით 

რეაქციებს,რომლებიც სუბსტრატულ ფოსფორილებასთან და #IL-ს წარ- 

მოქმნასთან არიან შეუღლებული. გლიკოლიზში ორი სუბსტრატული 

ფოსფორილება ხორციელდება. ამის შედეგად არა მარტო იფარება პრო- 

ცესის საწყის სტადიებზე შაქრების ფოსფორილებაზე #IL-ს დანახარჯი, 

არამედ წარმოიქმნება კიდეც მისი დამატებითი რაოდენობა, რომელიც 

უჯრედის ენერგეტიკულ ფონდს ავსებს. 
პირველი გლიკოლიზური ოქსიდორედუქციისას ფერმენტი ფოს- 

ფოგლიცერალდეჰიდდეჰიდროგენაზა M#4#0ნ“"-თან კომპლექსს წარმოქმნის. 

დაკავშირება ხდება M4#ს'-ის მიერთებით ფერმენტის ერთ-ერთ ტრიფ- 

ტოფანულ ნაშთთან: 

C-5LI1L+Mბხ0ხ –+–+“ ნ-510-M„ტაი“ 

ფოსფოგლიცერალდეჰიდ- ფერმენტის კომპლექსი- 
დეჰიდროგენაზა დეჰიდროგენაზასთან 

შემდგომ წარმოქმნილი კომპლექსი ურთიერთქმედებს გლიცერალდე- 

ჰიდ-3-ფოსფატთან; შეერთება ზდება თიონახევარალდეჰიდური ბმით ფერ- 

მენტის ერთ-ერთ თავისუფალ სულფჰიდრილურ ჯგუფთან. 

  

დ 

I C-0 ხდ-5-ნ-Mტ0“ 

თი 6 + ნ-5L.Mბ0“” =--”-> 210 

(,6-0--ნ-0M M,--0--8-0M 

CI CLI 
გლიცერალდეჰიდ-3-ფოსფატი ნაერთი დეჰიდროგენაზასთან 
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ოქსიდორედუქცია M4L“-ისა და ფოსფოგლიცერალდეჰიდს შორის 

Mტ#ტII-ს და 3-ვფოსფოგლიცერატით აცილირებულ ფერმენტს იძლევა: 

I წა 
MC 5-- · M#,0“ C –-5-C 

C.910C0LI 6 <= XCLICILI 6 + M/ტLCVL9I 

M,6-0--0 (,6-0-ნ-0M 
(91) CI 

3-ფოსფოგლიცერატის 

აცილწარმოებული 

აცილური წარმოებული მაკროერგული ნაერთია. პროცესის ენერგე- 

ტიკა ალდეჰიდის ჯგუფის მჟავურ ჯგუფად დაჟანგვითაა განპირობებული. 

6. გლიკოლიზის შემდეგი სტადიაა აცილფერმენტის ფოსფორილება და 

1,3-დიფოსფოგლიცერატის წარმოქმნა: 

    

0 0 
ი<5 I II 
| C-0- ჩ-CII 

C-5-წნ II ს 
01) ი + 0M0--0L C.CL.9M 2 

II II 
(6-0-0-0V CI ჩM,6-0-ნ-09M 

0LI CL. 
აცილფერმენტი 1,3-დიფოსფოგლიცერატი 

როგორც ვხედავთ, განხილულ გარდაქმნებში მონაწილეობენ M4ს' და 

არაორგანული ფოსფატი. პროცესს მთლიანად აკატალიზებს გლიცერალ- 

დეჰიდფოსფატდეჰიდროგენაზა (CC 1.2.1.12). ჯამურად პროცესი ასე წარ- 

მოგვიდგება: 

გლიცერალდეჰიდ-3-ფოსფატი + ორთოფოსფატი + M%L = 

= 1,3-დიფოსფოგლიცერატი + M4ტხLLI 
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7. მეშვიდე რეაქციით მთავრდება პირველი გლიკოლიზური ფოსფორილება. 
ენერგიით მდიდარი ფოსფატური ჯგუფი #4ს)ს-ზე გადაიტანება, რის 

შედეგადაც #4IL და 3-ფოსფოგლიცერატი წარმოიქმნება. რეაქციას 

ფოსფოგლიცერატკინაზა (LC 2.7.2.3) აკატალიზებს. 

წი I 
ლი- ჩ-08 ფოსფოგლი- C00L+M 

ე ა კი ახა 

აიყიეყძთ +,7,ი0ი0----“ იი ი „ქ „ნ 
| დ C-0--0-0ი9 

IC“ ი––ჩ–-იი9 (915) 
CLI 3-ფოსფოგლიცერატი 

1,3 -დიფოსფოგლიცერატი 

მაშასადამე, პირველი გლიკოლიზური ფოსფორილების რეაქციებში 

ელექტრონების დონორს ფერმენტთან დაკავშირებული 3-ფოსფოგლიცერო- 

ლალდეჰიდი, აქცეპტორს – M4L”", ხოლო პირველ მაღალენერგეტიკულ 

ნივთიერებას ფერმენტის აცილწარმოებული წარმოადგენს. 

ზ. მერვე რეაქციაში 3-ფოსფოგლიცერატში დარჩენილი ფოსფატური ნაშ- 

თის შიდამოლეკულერი გადატანა ხდება, რის შედეგადაც 2-ფოს- 

ფოგლიცერატი წარმოიქმნება. რეაქცია კატალიზდება ფერმენტ ფოს- 

ფოგლიცერატმუტაზით (ნC 2.7.5.3). 

  

  

CC0CL1I 

ბყიL ი ფოსფოგლიცერატმუტახა L-ის» 

C90,-0--ი-0”ყ - ბ 09 ბ ყ 

ლ0L 2 
2-ფოსფოგლიცერატი 

მეცხრე და მეათე რეაქციებით ხორციელდება მეორე გლიკოლიზური 

ფოსფორილება. პროცესის პირველ სტადიას აკატალიზებს ფერმენტი 

ენოლაზა (CC 4.2.1.11), მეორეს – პირუვატკინაზა (6C 2.4.1.40). 

9. 2-ფოსფოგლიცერატი იცილებს წყლის მოლეკულას და ფოსფოენოლ- 

პირუვატად გარდაიქმნება. ესაა ენერგიით მდიდარი ნივთიერების წარ- 

მოქმნასთან შეუღლებული შიდამოლეკულური ჟანგვის რეაქცია: 
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C9M,00I 0#M CM, 089 
|. ? I”„ს ენოლასაა II 2 8 I ”X 

ი0-0--=0 =---> C-0-ი=0 + #0 
2+ + 

6.00 ის M%'ან Mი? 60” 
2-ფოსფოგლიცერატი ფოსფოენოლპირუვატი 

  

10. მეათე რეაქციაში მაღალენერგეტიკული ბმა წყდება და ფოსფოენოლ- 

პირუვატიდან (ფოსფოენოლპიროყურძენმჟავიდან) ფოსფატური ნაშ–- 

თი #LXL-ზე გადაიტანება. 

CI, CL 0 C., CI. 
II მ+ I LI პირუვატკინაზა II | 

C-9 – წ-ი + ხი” MM C" CII == C=0 

C00ჩ1M 0LI C00LI C0C0LL 

ფოსფოენოლ- #Iნ პირუვატი 

პირუვატი 

2-ფოსფოგლიცერატის ფოსფოენოლპირუვატად დაჟანგვისას მაკროერ– 

გული ნაერთის წარმოქმნა ფოსფორის ატომზე ელექტრონული სიმკვრი–- 

ვის შემცირებით შეიძლება აიხსნას. ამ შემთხვევაში ფოსფოენოლპირუვა- 

ტის ფოსფორილის ნაშთი მაღალი ელექტრონული სიმკვრივის მქონე 

აგენტთა მიმართ უაღრესად რეაქციისუნარიანი ხდება. ფოსფოენოლპირუ- 
ვატის ფოსფატურ ჯგუფზე #4ტ0:L-ს ნუკლეოფილური შეტევა #II-ს წარ- 

მოქმნას იწვევს, რასაც თან ახლავს დაახლოებით 4 კკალ/მოლი ენერგიის 

გამოყოფა. ეს განსაზღვრავს მეათე რეაქციის წონასწორობის ძლიერ 

გადახრას მარჯვნივ, რის გამოც იგი პრაქტიკულად შეუქცევადია. 

11. მეთერთმეტე, დასკვნით რეაქციაში ფერმენტ ლაქტატდეჰიდროგენა- 

ზით (CC 1.1.1.27) და M#ტ II-ის მონაწილეობით პირუვატი რძემჟა- 

ვამდე. აღდგება. 

ქ) პიდროგენაზა  ( ' 
C=0 + M/ნL ლაქტატდეჰიდროგენაზა ლიC9M + M/ნ! 

C00LI 600L 

12-ე სქემაზე მოცემულია გლიკოლიზური ოქსიდორედუქციისა და 

#ILL-ს წარმოქმნის ეტაპები. 
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3-ფოსფოგლიცერატი <-– 1,3-დიფოსფო- გლიცერალდეჰიდ- 
გლიცერატი ფოსფატი 

2-ფოსფოგლიცერატი 

M/#0LMI M/ი” 

ფოსფოენოლპირუვატი 

#ინ 

ტენ 

პირუვატი > ლაქტატი   

სქემა 12. გლიკოლიზური ოქსიდორედუქცია და ტIIX-ს წარმოქმნა. 

მიუხედავად იმისა, რომ გლიკოლიზში მოლეკულური (თავისუფალი) 

ჟანგბადი არ მონაწილეობს, პროცესი შეიძლება აერობულ პირობებშიც 

განხორციელდეს. 

გლიკოლიზის ძირითადი ფუნქცია გლუკოზის მოლეკულის სტრუქ- 

ტურის ჟანგვითი დეგრადაციაა. ამის შედეგად უაღრესად ადვილდება 

მომდევნო ჟანგვა-აღდგენით პროცესებში წარმოქმნილი სუბსტრატების 

ბიოქიმიური გარდაქმნები. მიღებული პირუვატი საწყისი პროდუქტია 

სუნთქვითი და დუღილის ყველა ფორმისათვის. ამ გარდაქმნათა შემდგომ 

ბუნებასა და მიმართულებას მრავალი ფაქტორი, კერძოდ, 0,-ის არსებობა 

განაპირობებს. 

გლიკოლიზური ოქსიდორედუქციისას #IIL-ს სახით წარმოქმნილი 

ენერგია გლუკოზის მოლეკულაში არსებული ენერგიის მხოლოდ უმნიშვ- 

ნელო ნაწილს წარმოადგენს. გლიკოლიზის ენერგეტიკული ბალანსის 

გამოყვანისას მხედველობაში აუცილებლად უნდა იყოს მიღებული, რომ 

პროცესის მეორე სტადიაზე, როდესაც გარდაქმნებს ტრიოზები განიცდიან, 

ყველა პროდუქტის ორ-ორი მოლეკულა წარმოიქმნება. საბოლოო ჯამში 

1 მოლეკულა გლუკოზიდან 2 მოლეკულა პირუვატი და შესაბამისად, 2 

მოლეკულა ლაქტატი მიიღება (სქემა 13). 

პირველ სტადიაზე, როდესაც ენერგიით მდიდარი შაქრები წარმოიქმნებიან, 
ჰექსოკინაზურ და ფოსფოფრუქტოკინაზურ რეაქციებში ორი მოლეკულა 

ტეს იხარჯება, ხოლო მეორე სტადიაზე ფოსფოგლიცერატკინაზურ და 

პირუვატკინაზურ რეაქციებში ოთხი მოლეკულა #4#IL მიიღება. მაშასადამე, 
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გლუკოზა 
II - _ ჰექსოკინაზა 0ა) 
#.“იჩ 

გლუკოზო-1-ფოსფატი 

გლუკოზო-6-ფოსფატი 

ფრუქტოზო-6-ფოსფატი 

#Iჩ _ ფოსფოფრუქტოკინაზა (2) 

#ტ.0ნ 

ფრუქტოზო-I1,6-ბისფოსფატი 

ფოსფოდიოქსიაცეტონი 3-ფოსფოგლიცერინის 

ალდეჰიდი 
ს – . M/ტ,0“ 

ფოსფოგლიცერალდეჰიდ- ––> 
დეჰიდროგენაზა C. M/#CX1> 

CI) 1,3-დიფოსფოგლიცერატი 

2#0ი 
C <- ფოსფოგლი- 

24, ცერატკინაზა 

3-ფოსფოგლიცერატი 

| 
2-ფოსფოგლიცერატი 

ფოსფოენოლპირუვატი 

2#0 " პირუვატკინაზა 

2#ტ. ნ 

პირუვატი   

ლაქტატდეჰიდროგენაზა --- > «–<–– ალკოჰოლდეჰიდროგენაზა 

ლაქტატი სპირტი 

ლ სქემა 13. გლიკოლიზი. 

I2!



არაბული ციფრებით აღნიშნულია ოთხი ფოსფოტრანსფერაზული (კინა- 

ზური), ხოლო რომაულით – სამი დეჰიდროგენაზული რეაქცია. ორი 

გლიკოლიზური ფოსფორილება არამარტო ფარავს პროცესის საწყის სტა- 

დიაზე შაქრის ფოსფორილებაზე #IIL-ს დანახარჯს, არამედ დამატებით 

ტI?ი-ს წარმოქმნის, რომელიც უჯრედის ენერგეტიკულ ფონდს ავსებს. 

გლიკოლიზში 4ILნ-ს უშუალო რეალური გამოსავალი 2-ის ტოლია. მე- 

ორე მხრივ, გლიცეროფოსფატდეჰიდროგენაზული რეაქციის შედეგად ად- 

გილი აქვს 2 მოლეკულა MX40II-ის გენერირებას, რომელთაგან თითოეულს 

შემდგომში სუნთქვით ჯაჭვში 2 მოლეკულა #II-ს წარმოქმნა შეუძლია 

(სუნთქვის ჯაჭვში გლიკოლიზური M4#ILLI-ის აღმდგენელი ექვივალენტების 
გადატანა ორ მოლეკულა ტI-ს სინთეზთანაა შეუღლებული). ამგვარად, 

გლიკოლიზში #IL-ს გამოსავალი ექვსს შეადგენს: 

24ტ:I1Xნ + 2X4ტLIII=2+2-2=6 

გლიკოლიზის ენერგეტიკული ეფექტურობის დასადგენად ვსარგებლობთ 
მისი თერმოქიმიური განტოლებით: 

ა-.. 2CვL1ცCვ + 50.2 კკალ/მოლი 

გლუკოს ლაქტატი 

ამ ენერგიიდან 30.1 კკალ/მოლი სითბოდ იბნევა და მხოლოდ 20.1 

კკალ/მოლი, ანუ მთლიანი ენერგიის 40?ი ხმარდება #Iნ-ს სინთეზს. 

ამდენად, პროცესის მარგი ქმედების კოეფიციენტი 0.4-ს შეადგენს. მიუხე- 

დავად ამისა, ანაერობული გლიკოლიზი არავითარ შემთხვევაში არ შეიძ- 

ლება ჩაითვალოს მცირე ეფექტის მქონე პროცესად, რომელშიც ენერგია 

არაეკონომიურად მოიხმარება. პირიქით, ლაქტატამდე იგი საოცრად სრულ- 

ყოფილი პროცესია, რამდენადაც უზრუნველყოფს გლუკოზიდან ენერგიის 

მიღებას ჟანგბადის მონაწილეობის გარეშე. გლიკოლიზის პროდუქტებში 

კიდევ ბევრი თავისუფალი ენერგიაა შემონახული. 

5.2 გლიკოლიზის რეგულაცია 

გლიკოლიზის სქემა (სქემა 13), რომელიც გლუკოზის ანაერობული 

მეტაბოლიზმის ძირითად ჩონჩხს წარმოადგენს, პროცესის ე.წ. პირველადი 

სტრუქტურაა. აქ მოცემულია მეზობელ რეაქციებს შორის ურთიერთქმედება 

და საერთო მეტაბოლიტების წარმოქმნა. დეგანიმ და სოლტერმა აჩვენეს, 
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რომ არსებობს გლუკოზო-6-ფოსფატის არაფერმენტული გლიკოლიზი, 
რომელიც სუსტ ტუტე არეში მიმდინარეობს და თანამედროვე უჯრედებ- 
ში დღემდეა შემონახული (სქემა 14). ამის საფუძველზე ავტორებმა 
გამოთქვეს მოსაზრება, რომ მეტაბოლური გზები ანუ პირველადი სტრუქ- 
ტურები ევოლუციურ პროცესში მანამდე ჩამოყალიბდნენ, ვიდრე შესაბა- 

მისი ფერმენტები სინთეზირდებოდნენ. 

გლუკოზო-6-ფოსფატი 

| 
გლუკოზო-6-ფოსფატ- 

1,2-ენდიოლატი 

ფრუქტოზო-6-ფოსფატი 

დიჰიდროქსი- გლიცერალდეჰიდ- 
აცეტონი 3-ფოსფატი 

მეთილგლიოქსილატი 

ლაქტატი 

სქემა 14. არაფერმენტული გლიკოლიზის სქემა. 

ყველა სტექიომეტრიულ ურთიერთქმედებათა ერთობლიობა მეტაბო- 
ლური გზის მეორად სტრუქტურას ქმნის. უნდა აღინიშნოს ანალოგია 

მაკრომოლეკულების მეორად სტრუქტურასა და პოლიფერმენტული სისტე- 
მების სტექიომეტრულ სტრუქტურებს შორის: საერთო კოფაქტორების 

გამოყენებისას რეაქციათა განმეორებად ურთიერთქმედებას პროცესის ნაწი–- 

ლობრივი სპირალიზაციის გამოწვევა შეუძლია. ამის შესანიშნავ მაგა- 

ლითს წარმოადგენს პოლიფერმენტული სისტემის სპირალური სტექიო- 

მეტრიული სტრუქტურები, რომლებიც ცხიმოვანი მჟავების ჟანგვას ახორ– 

ციელებენ (სქემა 18). 
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პოლიფერმენტული სისტემის მეორადი სტრუქტურა შეიძლება რე- 

კონსტრუირებული იქნას პირველადი სტრუქტურის საფუძველზე, ზუს- 

ტად ისევე, როგორც მაკრომოლეკულების მეორადი სტრუქტურა იგება 

პირველადი სტრუქტურის ფუნდამენტზე. 
ფერმენტული რეაქციები, რომლებიც ერთმანეთთან საერთო კოფაქ- 

ტორებით კავშირდებიან, პოლიფერმენტული პროცესებისათვის ცენტრებს 

ქმნიან. გლიკოლიზისათვის ასეთი ორი ცენტრი არსებობს: ერთ ცენტრს 

წარმოქმნის ოთხი ფოსფოტრანსფერაზული (კინაზური), ხოლო მეორე 

ცენტრს – სამი დეჰიდროგენაზული რეაქცია (სქემა 13-ზე შესაბამისად 

დანომრილი არიან არაბული და რომაული ციფრებით). ამ ცენტრების 

არსებობის გამო პირველადი სტრუქტურის ცალკეულ უბნებს შორის 

ძლიერ მჭიდრო და ახლო კონტაქტი მყარდება. სტადიათა ერთმანეთთან 

გარკვეული სივრცობრივი ორიენტაცია, რასაც შედეგად სტრუქტურის 

სპირალიზაცია მოსდევს, რეგულაციას უაღრესად ეფექტურსა და მოქ- 

ნილს ხდის. სპირალურია კრებსის ციკლის ორი ნახევარი: აცეტილ-C0# 

–> ოქსალოსუქცინატი და თ-კეტოგლუტარატი –> ოქსალოაცეტატი. 

უჯრედისათვის მიწოდებული გლუკოზის კონცენტრაციის მკვეთრ 

ცვლილებას მყისიერად მოსდევს #IL/4LX თანაფარდობის ცვლილება. 

შესაბამისად იცვლება ჰექსოკინაზური და მომდევნო ფოსფოტრანსფერა- 

სული რეაქციების სიჩქარეები. ამგვარად, პირუვატკინაზური რეაქცია, 

რომელიც პირველადი სტრუქტურის შემადგენლობაშია და ჰექსოკინა- 

ზური რეაქციიდან სივრცობრივად შორს იმყოფება, გლუკოზის კონცენტ- 

რაციის ცვლილებაზე სიგნალს ძლიერ სწრაფად, თითქმის წინა ფოს- 

ფოტრანსფერაზების თანადროულად იღებს. აქედან ცხადი ხდება, რომ 

გლიკოლიზის მთლიანი პროცესის რეგულაცია მისი საწყისი ეტაპებიდან 

უნდა ხორციელდებოდეს. მართლაც, პროცესის მსვლელობის დაწყების 

მარეგულირებელ სიგნალს ორი საწყისი ფოსფოტრანსფერაზა – ჰექსოკინაზა 
და ფოსფოფრუქტოკინაზა იძლევა. ორივე ფერმენტი არაწონასწორულია. 

როგორც ირკვევა, ასეთივე არაწონასწორულია პირუვატკინაზაც. 

გლიკოლიზის პროცესი უჯრედის გარსში გლუკოზის ტრანსპორტით 

იწყება. ამას მემბრანაში ლოკალიზებული სპეციფიკური გადამტანები ახორ- 

ციელებენ. იმის დასადგენად, რომ სუბსტრატის უჯრედში შეღწევა რეგ- 

ულატორული სიგნალია, საჭიროა პროცესის წონასწორობის მდგომარეო- 

ბიდან ძლიერი გადახრის ჩვენება. სამწუხაროდ, რეაქციის მყისიერი და 

ჭეშმარიტი სიჩქარის გაზომვა შეუძლებელია. ამიტომ ნებისმიერი დასკვნა 

მოქმედ მასათა კანონის საფუძველზე მილებულ შედეგებს უნდა ემყარე- 
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ბოდეს, ე.ი. შიდაუჯრედული და არაუჯრედული გლუკოზის კონცენტრა- 
ციების გაზომვას. მთელ რიგ შემთხვევაში ამ კონცენტრაციათა თანაფარ- 

დობა 1-ს უტოლდება. ეს იმის მაჩვენებელია, რომ პროცესი ახლო დგას 

წონასწორობასთან. ეს დაშვებაც იმ პირობით იქნება სამართლიანი, თუ 

მივიღებთ, რომ შეღწეული გლუკოზა ციტოზოლში თანაბრად ნაწილდება. 

გლიკოლიზის პირველი რეაქცია დაფოსფორებაა. ეს რეაქცია პასუ- 

ხისმგებელია აგრეთვე გლიკოლიზის შუალედი პროდუქტების დაფოს- 
ფორებულ მდგომარეობაში ყოფნაზე, რადგან როგორც უჯრედის, ასევე 

მიტოქონდრიების მემბრანები ასეთი დაუფოსფორებელი პროდუქტებისათვის 

განუვლადია. ამ რეაქციას კიდევ ერთი ლრმა ბიოქიმიური აზრი გააჩნია: 

ქიმიური თვალსაზრისით დაფოსფორებული გლუკოზა გაცილებით რეაქციის- 
უნარიანია. მაშასადამე, ამ რეაქციით მიილწევა ჰექსოზის მოლეკულის 

შედარებითი ინერტულობის დაძლევა და რადგან დაფოსფორება მოით- 

ხოვს #IL-ს სახით ენერგიის ხარჯვას, ამ გზით უჯრედი პროცესს 

შეუქცევადს ხდის, ე.ი. უჯრედის მიერ ჟანგვის ამ უნივერსალური სუბსტ- 

რატის აქცეპტირება შეუქცევადია. რეაქციას აკატალიზებს ჰექსოკინაზა. 

წარმოქმნილი გლუკოზო-6-ფოსფატი ენერგიულად თრგუნავს ფერმენტს 

მისი აქტიური ცენტრის ბლოკირების გზით. ესაა საკუთარი პროდუქტით 

ინჰიბირების შესანიშნავი მაგალითი. 

გლიკოლიზის პროცესის რეგულაციაში განსაკუთრებული ადგილი 

ფოსფოფრუქტოკინაზას უკავია. დადგენილია, რომ პასტერის ეფექტის 

(რომელსაც მოგვიანებით განვიხილავთ) ერთ-ერთი მიზეზი სწორედ ეს 

ფერმენტია. მისთვის #IC არამარტო სუბსტრატია, არამედ ალოსტერული 

ინჰიბიტორიც,რადგან მის რეგულატორულ ცენტრს უკავშირდება. #IL-ს 

შემცველობასა და ფერმენტის აქტივობას შორის უკუპროპორციული 

დამოკიდებულებაა. რაც შეეხება 4ML-ს, იგი #ILC-ს ანტაგონისტია და 

ხსნის ამ უკანასკნელის დამამუხრუჭებელ მოქმედებას. ფერმენტს, როგორც 
აღვნიშნეთ, #I-ს დაკავშირების ორი უბანი გააჩნია: სუბსტრატული და 

ალოსტერული. ჟანგვითი ფოსფორილების შედეგად მიტოქონდრიები თუ 

დიდი რაოდენობით #IL-ს ასინთეზებენ, მაშინ ამ მაკროერგის კონცენტ- 

რაცია ციტოზსოლშიც გაიზრდება. #II; იმოქმედებს ფოსფოფრუქტოკინა- 

ზაზე და გლიკოლიზს გამოთიშავს. ვიდრე უჯრედის ენერგეტიკულ ცენტრებს 
ციტოხზოლში #IL-ს მაღალი შემცველობის შენარჩუნება შეუძლიათ, 

გლიკოლიზი დამუხრუჭებული იქნება. #IL-ს დონის დაქვეითება, და შე- 

საბამისად, #ს0IL-სა და L-ის კონცენტრაციის ზრდა გლიკოლიზურ და- 

მუხრუჭებას ხსნის. ამით აიხსნება ფოსფოფრუქტოკინაზის, როგორც საკ- 
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ვანმო ფერმენტის უაღრესად დიდი როლი გლიკოლიზისა და საერთოდ 

სუნთქვის რეგულაციაში. საქმე იმაშია,რომ მიტოქონდრიები #4 0L-სადმი 

ინტენსიური სწრაფვის უნარს ავლენენ, და აფოსფორებენ მას, ვიდრე 

L4I ღC)I/(40L) ფარდობის ძლიერ მაღალი მნიშვნელობა არ მიიღწევა,რაც 

ჟანგვითი ფოსფორილებისთვისაა დამახასიათებელი. ეს აპირობებს ფოს- 

ფოფრუქტოკინაზის დათრგუნვას და გლიკოლიზის გამორთვას. გლიკოლიზის 

პროცესზე სუნთქვის კონტროლის არსებობას ადასტურებს ის ფაქტიც, 

რომ დინიტროფენოლი, რომელიც ჟანგვისა და ფოსფორილების გამთიშვე- 

ლია, ხსნის ფოსფოფრუქტოკინაზის ინჰიბირებას. ფერმენტის ინჰიბიტო- 

რია ციტრატიც. ეს უკანასკნელი დიდი რაოდენობით დაგროვებისას გამო- 

დის მიტოქონდრიიდან და ფოსფოფრუქტოკინაზური აქტივობის ბლოკირებას 

იწვევს. 
მეორე მექანიზმი ი რომლის საშუალებითაც სუნთქვა ამუხრუჭებს 

გლიკოლიწზს,ემყარება კონკურენციას 40)C-ზე,რომელიც შეიძლება მიტო- 

ქონდრიებსა და იმ ფერმენტებს შორის არსებობდეს, რომლებიც #ML-ს 

საჭიროებენ (ფოსფოფრუქტოკინაზა და პირუვატკინაზა). სწორედ ამიტომ, 

ციტოზოლში #ხX-ს შემცირება იწვევს ფოსფატის აქცეპტორის უკმარო- 

ბას და გლიკოლიზის დათრგუნვას. 

ფოსფოფრუქტოკინაზურ აქტივობაზე #4IL-ს ინჰიბიტორული მოქმედება 

იხსნება ფრუქტოზოდიფოსფატით. რეაქციის სტიმულაცია ამ პროდუქტის 

დაგროვებას იწვევს, რაც, თავის მხრივ, ფერმენტის კიდევ უფრო გააქტივე- 

ბას აპირობებს. ამდენად, პროცესი გარკვეულწილად ავტოკატალიზური 

ბუნებისაა. მიუხედავად ამისა, პროდუქტს არ შეუძლია ფერმენტის აქ- 

ტივობის უსაზღვრო გაზრდა, რადგან იგი მხოლოდ #IIL-თი გამოწვეულ 

ინჰიბირებას ხსნის. 

ჰექსოკინაზა არაწონასწორულ რეაქციას აკატალიზებს, ამდენად 

გლუკოზის შეთვისებას ფოსფოფრუქტოკინაზური აქტივობა არ აკონტ- 

როლებს. ამ უკანასკნელის ინჰიბირებისას ჰექსოზომონოფოსფატის დაგ- 

როვება ხდება. ორივე ფერმენტის ერთდროული ფუნქციონირება მათ 

მთლიან ურთიერთგანპირობებულ რეგულატორულ მექანიზმად აერთიანებს. 

ორივე ფერმენტის თვისება ისეთია, რომ ისინი მთლიანი მეტაბოლური 

გხის რეგულაციას უზრუნველყოფენ, მაშინ როდესაც ცალკეულად არც 

ერთ მათგანს ეს თვისება არ გააჩნია. 

გლიკოლიზის პროცესის რეგულაცია გარკვეულ წილად პირუვატკი- 
ნაზის დონეზეც ზორციელდება. სადღეისოდ ფერმენტის რეგულაციის 

მექანიზმის დეტალები არასათანადოდაა შესწავლილი. ცნობილია მხოლოდ 
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ორი ფაქტი: 1. გლუკოზის შთანთქმა პირუვატკინაზის მხრიდან არ კონტ- 

როლდება. ამ ფერმენტის ინჰიბირებამ შეიძლება მხოლოდ გლიკოლიწზის 

იმ შუალედი პროდუქტების დაგროვება გამოიწვიოს, რომლებიც ფრუქტო- 

ზოდიფოსფატსა და ფოსფოენოლპირუვატს შორის წარმოიქმნებიან; 2. პირუ- 

ვატკინაზის მაქსიმალური აქტივობა მნიშვნელოვნად აღემატება ფოსფოფ- 

რუქტოკინაზურ აქტივობას, ე.ი. ტერმინალური ფოსფოტრანსფერაზის 

გამტარუნარიანობა საწყის ტრანსფერაზაზე მაღალია. 

პირუვატკინაზის გამოკლებით, გლიკოლიზის ყველა ფერმენტი, რომელიც 
გლუკოზიდან კრებსის ციკლამდე არაწონასწორულ რეაქციებს აკატალი- 

ზებს, ცხიმოვანი მჟავების ჟანგვის პროცესებით რეგულირდება, რადგან ამ 

დროს ადგილი აქვს აცეტილ-C0#4#-ს და ციტრატის შემცველობის ზრდას, 

რომლებიც ფოსფოფრუქტოკინაზურ და პირუვატკინაზურ აქტივობებს 

არეგულირებენ. როგორც ჩანს, ესაა შეთანხმებული მექანიზმი, რომელიც 

არამარტო გლიკოლიზური ნაკადის სიჩქარეს არეგულირებს, არამედ 

გლიკოლიზის შუალედი პროდუქტების სტაციონარული კონცენტრაცი- 

ების შენარჩუნებასაც უზრუნველყოფს. 

დასასრულს, გვინდა განვიხილოთ რეგულაციის შესწავლის ორასწლიანი 

ისტორიის მქონე და დღესაც ბოლომდე დაუდგენელი რეგულატორული 
ფენომენი, რომელიც პასტერის ეფექტის სახელწოდებას ატარებს. 

ანაერობული გლიკოლიზისას (ჟანგბადის უკმარისობისას), ერთი მოლე- 

კულა გლუკოზიდან მხოლოდ ორი მოლეკულა #IL წარმოიქმნება, მაშინ 
როდესაც სრული აერობული ჟანგვისას ერთი მოლეკულა გლუკოზის 

ჟანგვა 36 მოლეკულა #IL-ს იძლევა. აქედან გამომდინარე,იმისათვის,რომ 

ანაერობულ უჯრედებში #ILC-ს წარმოქმნა იმავე სიჩქარით მიმდინარეობ- 

დეს, როგორც ამას აერობულ უჯრედებში აქვს ადგილი, აუცილებელია, 

რომ ანაერობულმა უჯრედმა მასისა და დროის ერთეულში 18-ჯერ მეტი 

(36:2) გლუკოზა მოიხმაროს. სწორედ ამიტომ ანაერობული უჯრედი 

ანაერობულ პირობებში გაცილებით დიდი რაოდენობის გლუკოზას გარდაქმ- 

ნის. ასეთ სუსპენზიაში თუ შევიყვანთ ჟანგბადს, უჯრედები მაშინვე დაიწ- 

ყებენ მის შთანთქმას და გლუკოზის მოხმარების დონე იმ დონეზე უფრო 

მკვეთრად დაქვეითდება, რასაც ანაერობულ პირობებში ჰქონდა ადგილი. 

რძემჟავას (ლაქტატის) დაგროვება, რაც ანაერობულ პირობებში ხდებოდა 

(გლუკოზა –> 2რძემჟავა) ჟანგბადის თანამყოფობისას ნულოვან დონემდე 

დავარდება და გლუკოზა CC),-მდე და LILC-მდე გარდაიქმნება სუნთქვის 
ბალანსური განტოლების შესაბამისად:



გლუკოზა + 60, –3> 6CC2 + 6L0 

გლუკოზის მოხმარების დაქვეითება და ლაქტატის წარმოქმნის შეწყ- 
ვეტა, რაც სუნთქვის დაწყებასთანაა დაკავშირებული, პასტერის ეფექტადაა 
ცნობილი. ესაა ორი მულტიფერმენტული სისტემის ურთიერთკავშირისა 
და ურთიერთკონტროლის ბრწყინვალე მაგალითი. 

პასტერის ეფექტთან დაკავშირებით იბადება მნიშვნელოვანი კითხვა: 

რატომ არ ხდება აერობული სუნთქვისას ლაქტატის დაგროვება? ანაერობულ 
გლიკოლიზში ლაქტატი მიიღება პირუვატიდან ტრიოზების ჟანგვისას 
წარმოქმნილი M4#ს0II-ის ხარჯზე. ამ რეაქციის შედეგად თუ არ ხდება 

M/46ს“-ის რეგენარაცია, ტრიოზების სტადიის შემდეგ გლიკოლიზის მსელე- 

ლობა აღარ განხორციელდება. სხვა სიტუაცია იქმნება აერობულ პირობებში: 
ციტოპლაზმური M4ტLCIIL, რომელიც ტრიოზების ჟანგვის შედეგად წარ- 

მოიქმნება, ხელახლა იჟანგება, მაგრამ არა პირუვატით, არამედ – სუნთქვი- 

თი ჯაჭვით მაქოსებური სისტემის (იხ. 7.6) გზით. ეს უკანასკნელი 

ლაქტატდეჰიდროგენაზაზე კონკურენტულად „იმარჯვებს” ციტოპლაზმურ 

#M4LსV-თან უფრო ძლიერი თვისობის გამო. სწორედ ამიტომ, სუნთქვის 

პროცესში პირუვატი ლაქტატად კი აღარ აღდგება, არამედ უშუალოდ 

იჟანგება აცეტილ-C04#-მდე და C0.-მდე. 

დადასტურება იმისა, რომ აერობულ პირობებში ლაქტატის წარმოქმ- 

ნის შეწყვეტა გლიცეროფოსფატური მაქოსებური მექანიზმის ფუნქციონი- 

რების შედეგია, მიღებულია გლიკოლიზისა და სუნთქვის პროცესების 

შესწავლით სიმსივნურ ქსოვილებში. გლიკოლიზური ფერმენტები და მი- 

ტოქონდრიული ჟანგვის სისტემა კიბოს უჯრედებში ნორმალურისაგან 

არაფრით განსხვავდებიან. განსხვავება გლიკოლიზისა და "სუნთქვის 

მთლიანობაშია. კიბოს უჯრედთა უმრავლესობაში სუნთქვისას დიდი რაოდე- 

ნობის ლაქტატი გროვდება ჟანგბადით სრული უზრუნველყოფისა და 

სუნთქვის მაღალი სიჩქარის პირობებშიც კი. მიზეზი მდგომარეობს ციტოპ- 

ლაზმური გლიცეროფო სფატდეჰიდროგენაზის უკმარობაში, რის გამოც 

გლიცეროფოსფატური მაქოსებური მექანიზმი ეფექტურად ვეღარ ფუნქციო- 
ნირებს. ვინაიდან კიბოს უჯრედები M4 II-ს პირუვატის ხარჯზე, ლაქტატ- 

დეჰიდროგენაზის დახმარებით ჟანგავენ, მათ არ გააჩნიათ საშუალება მი- 

ტოქონდრიულად დაჟანგონ ეს კოფერმენტი ამასთან, აერობულ პირობებში 

გროვდება ლაქტატი, მიუხედავად იმისა, რომ ლომონმჟავას ციკლი და 

მიტოქონდრიული სუნთქვის ჟაჭვი აერობული პირობებისათვის დამახასი- 

ათებელი სიჩქარეებით მუშაობენ. 
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5.3 პირუვატდეჰიდროგენაზული კომპლექსი 

აერობულ პირობებში გლიკოლიზის პროდუქტების შემდგომი სრული 

ჟანგვა, კერძოდ კრებსის ციკლში ჩართვამდე პირუვატი რთულ გარდაქმ- 

ნებს განიცდის. აღმოჩნდა, რომ იგი ჯერ იჟანგება ძმარმჟავად (კოფერ- 

მენტ-#4-ს აცეტილურ წარმოებულად). პროცესი კატალიზდება პირუვატ- 

დეჰიდროგენაზული კომპლექსით (CC 1.2.4.1). იგი შესწავლილია რიდის 

მიერ და მისი ჯამური განტოლებაა: 

პირუვატი + MM0 + C0#ტ-5910-–--–> აცეტილ–8-–-C0/#, + M#0LI + CC 

მიუხედავად იმისა, რომ პროცესი არ წარმოადგენს კრებსის ციკლის 

შემადგენელ ნაწილს, იგი აუცილებელი სტადიაა, რომლის საშუალებითაც 

ნახშირწყლები პირუვატით კრებსის ციკლში ერთვებიან. 

C0# ასრულებს აცეტილური ჯგუფების გადამტანის როლს (ისევე 

როგორც #IL-ს გადააქვს ფოსფატური ჯგუფი). C0#-ს აცეტილირებუ- 

ლი ფორმა (აღინიშნება როგორც აცეტილ-C0#ტ4 ან აცეტილ-5-C0#4) 

წარმოადგენს თიოეთერს, რომლის წარმოქმნაშიც მონაწილეობს ძმარმჟა- 

ვას კარბოქსილის ჯგუფი და C0#4#-ს შემადგენლობაში მყოფი 8-მერკაპ- 

ტოეთილაშინის თიოლის ჯგუფი. გარდაქმნებში მეორე კოფერმენტად 

მონაწილეობს ლიპოის მჟავა, რომელიც ნაჯერ ცხიმოვან მჟავას წარ- 

მოადგენს. მის მოლეკულაში გოგირდის ორი ატომი შეერთებულია დი- 

სულფიდური ბმით და კრავს ზხუთწევრიან ბირთვს: 

5ხ5-–5 

L ს CC. C,-C9-000L 
ლიპოის მჟავა 

იგი ადვილად აღდგება დიჰიდროლიპოის მჟავად, რომელიც თიოლურ 

ჯგუფს შეიცავს. ლიპოის მჟავა კოვალენტურად უკავშირდება ფერმენტ 
დიჰიდროლი პოილტრანსაცეტილაზას. 

პირუვატის ჟანგვითი დეკარბოქსილირება აცეტილ-C04-მდე მოით- 

ხოვს სამი განსხვავებული ფერმენტისა და ხუთი კოფერმენტის თანამყო- 

ფობას, ისინი გაერთიანებული არიან მულტიფერმენტულ კომპლექსში, 

რომლის საერთო სახელწოდება პირუვატდეჰიდროგენაზული სისტემაა. 

შემოკლებული აღნიშვნები: ს,“ პირუვატდეჰიდროგენაზა; L,- დიჰიდრო- 

ლიპოილტრანს-აცეტილაზა; C, – დიჰიდროლი პოილდეჰიდროგენაზა; 16 – 
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თიამინპიროფოსფატი; #4 L6XLI, – ფლავინადენინდინუკლეოტიდი. განხილული 

პროცესი მიტოქონდრიების შიდა მემბრანაზე ხორციელდება. 

1 სტადია: პირუვატის დეჰიდრირება აცეტილ-C0#6-მდე და CC0,-მდე; რომე- 

ლიც კატალიზდება პირუვატდეკარბოქსილაზით (L,-თიამინპიროფოს- 

ფატი). ამ რეაქციით პირუვატიდან წარმოიქმნება ოქსიეთილური 

წარმოებული, დაკავშირებული თიამინპიროფოსფატთან. 

C--ჩ–ი+C.Mვ-C0-C00ჩ -–-“-“- C;--1ჩ6 -C-ICI-C #Mკ+ 9,0 

IL სტადია: ოქსიეთილური ჯგუფი კომპლექსიდან გადაიტანება ლიპოის 

მჟავას დისულფიდური ჯგუფის ერთ-ერთ გოგირდის ატომზე, რომელიც 
კოვალენტურადაა დაკავშირებული კომპლექსის მეორე ფერმენტთან, 

– დიჰიდროლიპოილტრანსაცეტილაზასთან (8). ესაა ჟანგვა-აღდ- 

გენითი რეაქცია: ოქსიეთილური ჯგუფი იჟანგება წყალბადატომთა 

დაკარგვის გამო. 

C- იი -6900CM-C9Mკ + 6“. ა –“> ნ-I9ნნ + % L 
55 

0-0 

III სტადია: აცილური ჯგუფი დიჰიდროლი პოილტრანსაცეტილაზადან გა- 

დაიტანება C0#4-ს თიოლურ ჯგუფზე. წარმოქმნილი აცეტილ-C0#4# 

სცილდება ფერმენტულ კომპლექსს. 

6”. უუ + C04-§5. > +“. + CI.6C0-5-C04 
ი 89 8) 59 

0=C–-C”, 

IV სტადია: დიჰიდროლი პოილტრანსაცეტილაზას თავისუფალი დითიოლური 

ფორმის დაჟანგვა სწარმოებს დისულფიდურ ფორმად. რეაქციას 

აკატალიზებს ფერმენტი დიჰიდროლიპოილდეჰიდროგენაზა (6-4), 

რომელიც კოფერმენტად 1IILL-ს იყენებს. იგი მოქმედებს როგორც 

წყალბადის აქცეპტორი. IIL გადადის აღდგენილ ფორმაში (ILLIL), 

რომელიც ფერმენტთან ბმული (L.-IIXL-II,) რჩება. 
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V სტადია: დამამთავრებელია. ს.-IჩიII, იჟანგება M#ს'-ით და წარ- 
მოიქმნება ს,კ-ILL -ის დაჟანგული ფორმა. ყოველივე ზემოთთქმული 

წარმოვადგინოთ შესაბამისი განტოლებებით: 

ნ-ნ0)0., + MM0' -––-> ნ: წაი + M40LM+ 

5.3.1 პირუვატდეჰიდროგენახული კომპლექსის რეგულაცია 

კრებსის ციკლისათვის „საწვავის” მომზადება აცეტილ-C0#-ს სახით, 

რომელიც პირუვატიდან და ცხიმოვანი მჟავებიდან მიიღება, ასევე რეგუ- 

ლირებადი პროცესია. პირუვატდეჰიდროგენაზული კომპლექსით კატალი- 

ზებული რეაქცია ამ კომპლექსის კოვალენტური მოდიფიკაციით რეგუ- 

ლირდება (სქემა 15). როდესაც #IL-ს კონცენტრაცია მიტოქონდრიებში 

შედარებით მაღალია და როდესაც აცეტილ-C0#4-ს, ან კრებსის ციკლის 

პროდუქტთა შემცველობა ენერგეტიკული საჭიროებებისათვის საკმარისი 

ოდენობითაა, აცეტილ-C0/#-ს წარმოქმნა მუხრუჭდება. ამ ,,შეჩერებისათვის”” 

საჭირო დამხმარე ფერმენტ პირუვატდეჰიდროგენაზას კინაზისათვის #LX 

დადებით მოდულატორს წარმოადგენს. ეს ფერმენტი #IL-ს იყენებს პირუ- 

ვატდეჰიდროგენაზის მოლეკულის აქტიურ ცენტრში სერინის ნაშთის 

ფოსფორილებისათვის, რის შედეგადაც ფერმენტის არააქტიური ფორმა – 

ფოსფოპირუვატდეჰიდროგენაზა მიიღება. იმ შემთხვევაში როდესაც #IX- 

ზე მოთხოვნილება იზრდება (შესაბამისად, მისი შემცველობა ქვეითდება), 

ფერმენტის არააქტიური ფოსფორილებული ფორმა კვლავ აქტივდება. ეს 

ხდება ფერმენტის მოლეკულიდან მაინჰიბირებელი ფოსფატური ჯგუფის 

ჰიდროლიზური მოცილებით, ამ რეაქციას სხვა ფერმენტი, – ფოსფოპირუვატ- 
დეჰიდროგენაზის ფოსფატაზა აკატალიზებს. მასზე მასტიმულირებელ 

მოქმედებას ავლენს Cმ““-ის მაღალი კონცენტრაციები. იგი მეტაბოლური 

შუამავლის როლს ასრულებს. Cმ““-ის კონცენტრაცია ყოველთვის იზრდება, 

როდესაც #IC-ზე მოთხოვნილება ჩნდება.



ჩ, აქტიური პირუვატდეჰიდრო- #ყჩ 

გენაზა (დეფოსფორილებული) 
ფოსფოპირუვატ- V #7 ცვ2გ> 
დეჰიდროგენაზის Mიე2 M/ტ.0L#MI 

ფოსფატაზა 9 

L.0 არააქტიური პირუვატდეჰიდრო- #ინ 

გენაზა (ფოსფორილებული) 

პირუვატდეჰიდრო- 
გენაზის კინაზა 

სქემა 15. პირუვატდეჰიდროგენაზული რეაქციის რეგულაცია ფერმენტის 

აქტიური და არააქტიური ფორმების კოვალენტურად ურ- 

თიერთგარდაქმნის გზით. Cგ?' და Mყდ“' აპირობებენ ფერმენტის 

აქტიური ფორმის წარმოქმნას. 

პირუვატდეჰიდროგენაზას როგორც კინაზა, ასევე ფოსფატაზა პირუვატ- 

დეჰიდროგენაზული კომპლექსის შემადგენლობაში შედიან, რომელიც ძალიან 

რთულ, დამოუკიდებულ და თვითრეგულირებად ფერმენტულ სისტემას 
წარმოადგენს. ეს კომპლექსი ალოსტერული მოდულაციის გზითაც რეგუ- 

ლირდება. #4IIL-ს გარდა, მასზე ძლიერ მაინჰიბირებელ გავლენას ახდენენ 

აცეტილ-C0#ტ და M4LII, რომლებიც რეაქციის პროდუქტებს წარმოად- 

გენენ, და ამავე დროს ალოსტერული ინჰიბიტორებიც არიან. პირუვატის 

წარმოქმნის ალოსტერული ინჰიბირება მკვეთრად ძლიერდება მაღალ- 

მოლეკულური ცხიმოვანი მჟავებითაც, რამდენადაც აცეტილ-C0#4-ს პრო- 

დუცენტები არიან. 

5.4 პენტოზური ციკლი – გლუკოზის პირდაპირი ჟანგვის გზა 

უჯრედის მიერ შეთვისებული გლუკოზის ძირითადი ნაწილი გლიკოლი- 

ზურად იშლება და როგორც დავინახეთ, ამ პროცესის აზრი /#II-ს 

ფორმით ენერგიით უზრუნველყოფაა. გლიკოლიზი და კრებსის ციკლი 

გლუკოზის კატაბოლიზმის არაპირდაპირი გზაა. ამასთან ერთად არსე- 

ბობს გლუკოზის გარდაქმნის მეორადი, პირდაპირი გზებიც, რომლებსაც 

სპეციალური დანიშნულება გააჩნიათ. მათი საშუალებით გამომუშავდებიან 

უჯრედისათვის აუცილებელი განსაკუთრებული კომპონენტები. ბიოენერ- 

გეტიკული თვალსაზრისით მათგან მნიშვნელოვანია პენტოზოფოსფატური 

გზა (სინონიმები – ფოსფოგლუკონატური გზა, ჰექსოზომონოფოსფატური 

შუნტი). მის შესწავლაში თვალსაჩინო წვლილი აქვთ შეტანილი დი კენსს, 

ლიპმანს, ვარბურგს, ენგელგარდტს და სხვ. 
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გლუკოზო-6-ფოსფატი 

ზო-6-ფოსფატდეჰიდროგენაზ Mჩნს” გლუკოზო-6-ფოსფატდეჰიდროგენაზა + 
(6C 1.1.1.49) M/CX-XI + LI 

6-ფოსფოგლუკონო-8-ლაქტონი 

6-ფოსფოგლუკონატი 

6 M/ტ0ნ” 
-ფოსფოგლუკონატდეჰიდროგენაზა + 

(5C 4.2.1.12) MM6ILII + LC 
C0, 

ს0-რიბულოზო-5-ფოსფატ 

ფოსფოპენტოზოიზომერაზა 

(CC 1.1.1.49) 

ს-რიბოზო-5-ფოსფატი 

სქემა 16. გლუკოზის გარდაქმნის პენტოზოფოსფატური გზა. 

პროცესი შაქრების ჟანგვის პირდაპირი გზაა. იგი დეჰიდრირების ორ 

რეაქციას მოიცავს, რასაც თან ახლავს M#LLC“-ს აღდგენა. ამას მოსდევს 

იზომერიზაციის რეაქციები, პენტოზის წარმოქმნა და ბოლოს, კვლავ 

ჰექსოზომონოფოსფატის რეგენერაცია. ჰექსოზის ყველა ნახშირბადატო- 

მის ჟანგვას ციკლის ექვსი შემობრუნება სჭირდება. ამ დროს 12 მოლე– 

კულა M#0LII წარმოიქმნება. ბიოენერგეტიკაში ამ სისტემას M#4ILII- 

გენერირებად სისტემას უწოდებენ.



პენტოზოფოსფატური ჟანგვის გზით უჯრედი იღებს ორ, მეტად აუცი- 

ლებელ პროდუქტს: აღდგენილ ნიკოტინამიდურ კოფერმენტს (0M40LI-ს) 

და პენტოზებს, კერძოდ, ს-რიბოზო-5-ფოსფატს. პირველი, თავისი აღმდ- 

გენელობითი უნარის გამო, წარმოადგენს ქიმიური ენერგიის გადამტანს. 

იგი უპირატესად სინთეზის რეაქციებს (ცხიმოვანი მჟავების, სტეროიდე- 

ბის და სხვ.) ხმარდება, აგრეთვე მონაწილეობს ქსენობიოტიკთა (უცხო 

ნაერთთა) დეტოქსიკაციაში. ციკლში წარმოქმნილი პენტოზოფოსფატები 

კი ნუკლეინმჟავებისა და მრავალი კოფერმენტის სინთეზისათვის გამოიყე- 

ნებიან. სქემატურად პროცესი შეგვიძლია ასე წარმოვიდგინოთ (სქემა 16). 

პენტოზოფოსფატური ციკლით გლუკოზის გარდაქმნა ორი, ჟანგვითი 

და არაჟანგვითი (ანოქსიდანტური) ფაზისაგან შედგება. ისევე როგორც 

გლიკოლიზში, აქაც პროცესი იწყება გლუკოზის მონოფოსფატური ეთე- 

რის – გლუკოზო-6-ფოსფატის ჟანგვით. ესაა დეჰიდრირების უშუალო 

აქტი, რომელსაც არ ახლავს შაქრის მოლეკულის პირანოზული ბირთვის 

გახსნა. რეაქციის შედეგად მიილება ფოსფოგლუკონმჟავას მ8-ლაქტონი. 

ფერმენტი გლუკოზო-6-ფოსფატდეჰიდროგენაზა (CC 1.1.1.49), რომელიც 

ამ რეაქციას აკატალიზებს, M#4L6XI-სადმი მკაცრ სპეციფიურობას ამჟღავნებს. 

წარმოქმნილი ბ-ლაქტონი არასტაბილურია და სპონტანურად, ან ფერ- 

მენტ ლაქტონაზით (ნC 3.1.1.17) მაღალი სიჩქარით ჰიდროლიზდება. 

გარდაქმნის პროდუქტია ფოსფოგლუკონ-მჟავა. რეაქცია კოფაქტორს არ 

ითხოვს და მიუხედავად იმისა, რომ თეორიულად იგი შექცევადია, ნეიტ- 

რალურ არეში წონასწორობა ძლიერაა გადახრილი ჰიდროლიზის მხარეს. 

მიღებული 6-ფოსფოგლუკონმჟავა შემდგომში დეჰიდრირებისა და 

დეკარბოქსილირების გზით იჟანგება. რეაქციას აკატალიზებს 6-ფოსფო- 

გლუკონატდეჰიდროგენაზა (§C 4.2.1120), რომელიც აგრეთვე სპეცი- 

ფიურია M40L“-ს მიმართ. კატალიზური აქტივობისათვის საჭიროა Mდ”' 

ან Mი“'. რეაქციის შედეგად მიიღება ს-რიბულოზო-5-ფოსფატი და კიდევ 

ერთი მოლეკულა M4LL' აღდგება. წარმოქმნილი ფოსფორილებული კეტო- 

პენტოზა ფერმენტ ფოსფოპენტოზოიზომერაზით (8C 5.3.1.6) L--რიბო- 

ზო-5-ფოსფატად გარდაიქმნება და მათ შორის დინამიკური წონასწორობა 

მყარდება. 

გარკვეულ პირობებში პენტოზური ციკლის ჟანგვითი ფაზა აქ სრულდება 
და მისი ზოგადი განტოლება იქნება: 

გლუკოზო-6-ფოსფატი + 2M/4066%+ L#აე0-––> 

–-> პენტოზო-5-ფოსფატი + 2M#4ტ00LLI + C0ე 
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ციკლში შედის 6 მოლეკულა ჰექსოზა – გლუკოზო-6-ფოსფატი, 

რომელიც 6 მოლეკულა პენტოზას – რიბულოზო-5-ფოსფატს და 6 მოლე- 

კულა C0.-ს იძლევა. ამასთან, გლუკოზო-6-ფოსფატის მოლეკულა ციკლ- 

ში სრულად არ იჟანგება და 6 მოლეკულა CC0, წარმოიქმნება 6 მოლეკუ- 

ლა ჰექსოზოფოსფატის მხოლოდ C, ნახშირბადატომისაგან. 6 მოლეკულა 

რიბულოზო-5-ფოსფატი კვლავ იძლევა 5 მოლეკულა გლუკოზო-6-ფოს- 

ფატს. ამიტომ საბოლოო ჯამში ექვსი მოლეკულა გლუკოზო-6-ფოს- 

ფატიდან მხოლოდ ერთი მოლეკულა იჟანგება C0,-მდე და II.0-მდე, 
ხოლო ხუთი კვლავ გენერირდება და ციკლს ტოვებს. 

საბოლოო ჯამში შეიძლება ითქვას, რომ პენტოზოფოსფატური ციკლისა 

და ფოტოსინთეზის სიბნელის სტადიების შუალედურ რეაქციებში ერთი 

და იგივე ოთხ, ხუთ და შვიდ ნახშირბადიანი ნაერთები მონაწილეობენ. 

პრინციპული განსხვავება მხოლოდ იმაშია,რომ პენტოზოფოსფატურ ციკლში 
გარდაქმნის ყველა შუალედური ეტაპი გლუკოზის თანმიმდევრულ დაჟან- 

გვას ემსახურება. ფოტოსინთეზი კი პირიქით, შუალედური გარდაქმნების 

საბოლოო ჯამური შედეგით ჰექსოზის (გლუკოზის) და შემდგომ მაღალ– 

მოლეკულური ნახშირწყლების სინთეზია. 

სხვა პირობებში გრძელდება პენტოზური ციკლის არაჟანგვითი სტა- 

დია. პროცესი ანაერობულ პირობებში ზხორციელდება. ამ დროს ნაწილო– 

ბრივ წარმოიქმნებიან გლუკოზის პირველი სტადიისათვის დამახასიათე- 

ბელი პროდუქტები (ფრუქტოზო-6-ფოსფატი, ფრუქტოზო-1,6-დიფოსფატი, 
ფოსფოტრიოზები), ნაწილობრივ – თვით პენტოზური ციკლის სპეცი- 

ფიკური ინტერმედიატები (სედოჰეპტულოზო-7-ფოსფატი, პენტოზო-5- 

ფოსფატი და ერითროზო-4-ფოსფატი). 

5.4.1 პენტოზოფოსფატური ცი კლის რეგულაცია 

მრავალმხრივი მონაცემებია დაგროვილი, რომლებიც სუნთქვის პრო–- 

ცესში გლუკოზის ჟანგვის გზების რეგულაციას აშუქებენ. მნიშვნელოვან 

რეგულატორულ ფაქტორებს მიეკუთვნებიან, უპირველეს ყოვლისა, ჟანგბა– 
დით მომარაგების პირობები, გლიკოლიტური ფერმენტების აქტივობა და 

ფოსფატური ბალანსი. 

გლიკოლიზი თუ ანაერობული პროცესია, პენტოზოფოსფატური შუნ- 

ტის ფუნქციონირებისათვის ჟანგბადის თანამყოფობაა აუცილებელი. ეს 

განპირობებულია ციკლის დეჰიდროგენაზების თავისებურებებით. ანაერო– 
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ბიოზი მნიშვნელოვნად აქვეითებს გლუკოზო-6-ფოსფატდეჰიდროგენაზისა 

და ტრიოზოფოსფატდეჰიდროგენაზების ენზიმურ აქტივობას. ანაერობიოზი- 

სას გლიკოლიზი გლუკოზის დაჟანგვის ერთადერთი გზაა. 

რამდენადაც პენტოზური ციკლის ფუნქციონირება დაჟანგული M#LV-ს 

თანამყოფობას მოითხოვს, ამდენად ციკლი ექვემდებარება ყველა იმ პრო- 

ცესთა კონტროლს, რომლებიც კი M4ხIII-ს მოიხმარენ. ამგვარად ციკ- 

ლის აქტივობას M4სIM-ის დაჟანგვის სიჩქარე განსაზღვრავს. ეს უკა- 

ნასკნელი კი ჟანგბადის თანამყოფობაზეა დამოკიდებული. M#4LVXI1I-ის 

ჟანგვის სიჩქარე ციკლის პირველი მალიმიტირებელი ფაქტორია. 

პენტოზოფოსფატური შუნტის მეორე მნიშვნელოვანი მარეგულირებე- 

ლი ფაქტორი, როგორც ითქვა, გლიკოლიზური ჟანგვის გზის აქტივობა 

შეიძლება იყოს. დასაჟანგი ჰექსოზის მიმართ პენტოზური ციკლი და 

გლიკოლიზი კონკურენტების როლში გამოდიან. ბუნებრივია, ყველა ის 

ფაქტორი, რომელიც გლიკოლიზს ააქტივებს, პენტოზური ციკლის ფუნქ- 

ციონირებას დათრგუნავს. ნაჩვენებია მაგალითად, რომ ჰექსოკინაზის და- 

ბალი აქტივობებისას სარეაქციო არეში გლიკოლიზური ფერმენტების 

შეტანა პენტოზოფოსფატური ციკლით გლუკოზის ჟანგვის ინჰიბირებას 

იწვევს. პენტოზური ციკლი დათრგუნულია ავთვისებიან ქსოვილებშიც, 

რადგან ცნობილია, რომ ასეთ ქსოვილებში გლიკოლიზი უალრესად ინტენ- 

სიურად მიმდინარეობს. ჰექსოზომონოფოსფატის აერობულმა დაჟანგვამ 

თავის მხრივ გლიკოლიზის ინჰიბირება შეიძლება გამოიწვიოს, რადგან 6- 

ფოსფოგლუკონმჟავის წარმოქმნის პროცესი გლუკოზო-6-ფოსფატის 

ფრუქტოზო-6-ფოსფატად იზომერიზაციის რეაქციის კონკურენტული 

აღმოჩნდა. 

ურთიერთკონკურენტული ხასიათის მიუხედავად გლიკოლიზსა და 

პენტოზურ ციკლს შორის მრავალი საერთოც არსებობს; მაგალითად, 

4 0L-სა და L-ის უკმარისობისას ორივე პროცესის აქტივობა ქვეითდება. 

მაშასადამე, მოცემულ პირობებში ორივე სისტემა პასტერის ეფექტის 

საწინააღმდეგო კრაბტრის ეფექტს (სუნთქვის ინჰიბირება, რომელიც 

გლუკოზის დამატებისას 400L-სა და არაორგანული ფოსფორის უკმარი- 

სობითაა გამოწვეული) ამჟღავნებს. სუნთქვის დამუხრუჭებას თან სდევს 

გლიკოლიზის ინტენსიური აქტივაცია. ჩანსი და რეკერი ამ ფენომენს 

მიტოქონდრიებიდან #LCXX-სა და არაორგანული ფოსფორის გამოსვლით 

ხსნიან. ფოსფატის აქცეპტორის ნაკლებობა სუნთქვის დათრგუნვას იწვევს. 

მაშასადამე, კრაბტრის ეფექტი შეგვიძლია გლიკოლიზისა და პენტოზო- 

ფოსფატური ციკლის თავისებურ რეგულატორულ მექანიზმად განვიხი- 
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ლოთ. ნაჩვენები იქნა ისიც, რომ საინკუბაციო არეში არაორგანული ფოს- 

ფატის (10. M) შეტანა მნიშვნელოვნად ააქტივებს გლიკოლიზს და 
თრგუნავს პენტოზურ ციკლს. ადრე ითვლებოდა, რომ ორთოფოსფატი 

სპეციფიურად აინჰიბირებს გლუკოზო-6-ფოსფატდეჰიდროგენაზის აქტივობას. 

ამჟამად ცნობილია, რომ ორთოფოსფატი რეგულატორულ ფუნქციას ას- 

რულებს და პენტოსური ციკლიდან გლიკოლიზურ გზაზე გლუკოზის 

ნაკადის გადართვას ახორციელებს. მაშასადამე, #0? და არაორგანული 

ფოსფორი ძირითადი რეგულატორებია, რომლებიც ჰექსოზომონოფოსფა- 

ტის აერობული და ანაერობული გარდაქმნების სიჩქარეებს განსაზღვრავენ. 

პენტოზური ციკლის რეგულაციაში უაღრესად მნიშვნელოვანი როლი 

M#ტ0L"“-ს აკისრია. როგორც ითქვა ციკლის ჟანგვითი სტადია მას მკაცრ 

მოთხოვნას უყენებს. ცხოველურ ქსოვილებში M4.0L"-ს შემცველობა M4#L“- 
ის შემცველობაზე უფრო მცირეა. M#40?"-თი მდიდარ ქსოვილებში M40LC"/ 

#M#4ი“-ის ფარდობა 0.1-0.2-ს არ აღემატება. ფიზიოლოგიურ პირობებში 

M4ხ თითქმის ყოველთვის აღდგენილი ფორმითაა, ხოლო M40 – და- 

ჟანგული. გარდა ამისა, დადგენილია, რომ უჯრედში M4#4CLII გაცილებით 
ნელა იჟანგება, ვიდრე M#LLI. ეს შესაბამის ოქსიდაზათა განსხვავებული 

აქტივობებით აიხსნება. მცენარეულ და ცხოველურ მიტოქონდრიებში 

ფუნქციონირებს ფერმენტი ტრანსჰიდროგენაზა, რომელიც გადამწყვეტ როლს 
ასრულებს M4#ნIL"-ს ჟანგვის რეგულაციასა და მის შიდაუჯრედული 

დონის შენარჩუნებაში. ფერმენტი M4%ი-LII-დან დან M#Lს"-ზე აღმდგენელ 

ექვივალენტთა შექცევად გადატანას აკატალიზებს: 

M/006LI + M#Mი” => M/0068% M/0L 

  

როდესაც უჯრედში M#L" ჭარბობს, მალატის გარდაქმნის პროცესი 

ოქსალოაცეტატის წარმოქმნისაკენაა მიმართული, ხოლო M4#4სL“-ს სი–- 

ჭარბისას – პირუვატის წარმოქმნისაკენ. მცენარეულ ქსოვილში წონას- 

წორობა M4LII-სა და M4ტს0L“-ს შორის ძლიერაა მარცხნივ გადაწეული. 

სუნთქვის საბოლოო ფაზა პირიდინნუკლეოტიდებიდან მოლეკულურ 

ჟანგბადზე ელექტრონთა გადატანას მოიცავს. ეს ფაზა განსაკუთრებით 

იმითაა მნიშვნელოვანი, რომ სწორედ აქ ხდება მაკროერგულ კავშირებში 

ენერგიის რეალიზება. ამდენად M/#სIXILIL-ისა და M4#4ხ”-ის საშუალებით 

პენტოზური ციკლი სუნთქვის დასკვნით ეტაპს უკავშირდება (სქემა 17). 
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თ-კეტოგლუტარატი გლუტამატი 
+MLMკ 

    
    

გლუტათიონი 
აცეტატი, C0/4., #Iჩ 

5-5    M#ტ0LCLI 
მიტოქონდრიული ცხიმოვანი მჟავები 

გლუტათიონი 

59M სტეროიდების 
ჰიდროქსილირება 

CX-კეტოგლუტარატი იზოციტრატი 

+CC» 

სქემა 17. მიტოქონდრიული M4ს0LILI-ის რეალიზაციის გზები. 

გლიკოლიზსა და პენტოზურ ციკლს შორის შეუღლების ორი პუნქ- 

ტია: 1. გლუკოზო-6-ფოსფატის დონეზე და 2. ფოსფოგლიცერინის ალდე- 

ჰიდის დონეზე (იხ. სქემა 13 და სქემა 16). დადგენილია კავშირი ტრანს- 

კეტოლაზური და ტრანსალდოლაზური ფერმენტული სისტემებითაც: 

გლუკოზო-5-ფოსფატი + რიბოზო-5-ფოსფატი 

C 5 + C5 

| ტრანს კეტოლაზა 

სედოჰეპტულოზო-7-ფოსფატი + 3-ფოსფოგლიცერინის ალდეჰიდი 

C; + Cვ 
| ტრანსალდოლაზა 

ფრუქტოზო-6-ფოსფატი + ერითროზო-4-ფოსფატი 

პენტოზური ციკლი უთუოდ მარეგულირებელ მოქმედებას უნდა ახ- 

დენდეს ფოტოსინთეზზე, რამდენადაც იგი CC0).-ის პირველად აქცეპტორს 

– რიბულოზო-დიფოსფატს გენერირებს. 
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თავი VI 

ცხიმოვან მჟავათა ჟანგვა 
6.1 ცხიმოვან მჟავათა უნიფიცირების საწყისი ეტაპი 

ცხიმები, ანუ ტრიაცილგლიცერიდები ორგანიზმებში ენერგიის უმნიშვ- 

ნელოვანეს წყაროს წარმოადგენენ, რადგან საკვებ ნივთიერებათა შორის 

ყველაზე კალორიულები არიან (–9 კკალ/გ). უჯრედში ისინი სამარაგო 

ცხიმოვან წვეთებად გროვდებიან და საჭიროების შემთხვევაში ერთვებიან 
ჟანგვით გარდაქმნებში; ამასთან დეგრადაციას განიცდიან CC),-მდე და 

LL0-მდე. აქვე შევნიშნავთ, რომ ცხიმებისა და ნახშირწყლების ჟანგვის 

საბოლოო სტადია ერთნაირია და ლიმონმჟავას ციკლში სრულდება. ეს 
კი იმას ნიშნავს, რომ ცხიმების ჟანგვის დასკვნითი ეტაპი მიტოქონდრიუ- 

ლი პროცესია. 

ცხიმების გარდაქმნის პირველი სტადია მათი ჰიდროლიზია. პროცესს 

აკატალიზებს ფერმენტი ლიპაზა (CC 3.1.1.3). მიღებული გლიცერინი 
4#ტI1LC-სთან ურთიერთქმედებით გლიცერო-3-ფოსფატად გარდაიქმნება,რომ- 

ლიდანაც შემდგომ M/4#Lს-შემცველი ფერმენტით დიოქსიაცეტონფოსფატი 

(გლიკოლიზის პროცესის ერთ-ერთი ინტერმედიატი) მიიღება. ამ მომენ- 

ტიდან გლიცერინი გლიკოლიზურად მეტაბოლიზდება: 

    

CI CII #19 CIV CLI MM“ CI სCII 

ხ90ი ეა“ C90# C=0 + M#ტ0LI 

ბ, 0L ბ9M- 0–-C) CLI-0-(C) 
გლიცერინი გლიცერო- 3-ფოსფატი ფოსფოდიოქსი- 

აცეტონი 

თავისუფალი ცხიმოვანი მჟავები მიტოქონდრიის ორივე მემბრანი– 

სათვის, ხოლო მათი გარდაქმნით მიღებული C0/4-ს ეთერები შიდა მემბ– 

რანისათვის განუვლადი არიან. ამიტომ მიტოქონდრიულ მატრიქსში მოხ- 

ვედრამდე მათ წინასწარ ეტაპობრივად მთელი რიგი გარდაქმნები უნდა 

განიცადონ. პროცესს იწყებს აცილ-C0#4-სინთეტაზა (CC 6.2.1.3), რომელიც 

მიტოქონდრიის გარე მემბრანის ფერმენტია. იგი აკატალიზებს ცხიმოვანი 

მჟავას კარბოქსილის ჯგუფსა და C04#-ს თიოლურ ჯგუფს შორის თიო“ 

ეთერული ბმის ანუ ცხიმოვანი მჟავას C0C#-წარმოებულის წარმოქმნას: 
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III 
C-C00LI + #Iნ + C0#M-§5-. =--> 1.-C-–-5-C0/# + #Mჩ + #, 

ცხიმოვანი მჟავა აცილ-C0/ 

რეაქციაში #I ნ იშლება ტMLC-დ და პიროფოსფატად. 

ცხიმოვან მჟავათა C0C#-წარმოებულები მაღალენერგეტიკული ნაერთებია. 
თავისუფალ ცხიმოვან მჟავებად და C04#-5LI-ად მათი ჰიდროლიზი მაღა- 

ლი უარყოფითი #ლC“-ს (-7.5 კკალ/მოლი) მნიშვნელობით ხასიათდება. 

მიტოქონდრიის შიდა მემბრანაში გასაღწევად ცხიმოვან მჟავათა C0#- 

ეთერები კარნიტინს უკავშირდებიან. რეაქციას აკატალიზებს შიდა მემბ- 

რანის გარე ზედაპირზე მყოფი ფერმენტი კარნიტინ-აცილტრანსფერაზა 

08C 2.3.6.7): 

აცილ-C0/4-5L1 + კარნიტინი == აცილკარნიტინი + C0/4-5LI 

CC0C4-ეთერებისაგან განსხვავებით, აცილკარნიტინები შეიცავენ არა 

თიოეთერულ, არამედ ჟანგბად-ეთერულ ბმას. ამის გამო ისინი მემბრანაში 

გაღწევის უნარს იძენენ და ადვილად ხვდებიან მიტოქონდრიულ მატრიქს- 

ში. მემბრანის შიდა მხარეზე უკუგარდაქმნა, ანუ აცილ-C0#4-ს რეგენერა- 

ცია და 8-ჟანგვის ციკლში მისი ჩართვა ხდება: 

აცილკარნიტინი + C0#-5LI => აცილ-5-C0/4. + კარნიტინი 

ცხიმოვან მჟავათა მიტოქონდრიაში შეღწევის ეს სამეტაპიანი პროცე- 

სი საშუალებას იძლევა, C0/4-ს ფონდი ორ ნაწილად, ციტოზოლურად და 

შიდამიტოქონდრიალურად გაიყოს. ასეთი დაყოფა აუცილებელია, რამ- 

დენადაც მაო სხვადასხვა ფუნქცია აკისრიათ. მიტოქონდრიული ნაწილი 

ძირითადად პირუვატის, ცხიმოვანი მჟავებისა და ზოგიერთი ამინომჟავას 

ჟანგვაში გამოიყენება, მაშინ როდესაც ციტოზოლური C0# ცხიმოვან 

მჟავათა ბიოსინთეზს ხმარდება. მნიშვნელოვანია ის გარემოებაც, რომ 

კარნიტინ-აცილტრანსფერაზა, რომელიც მესამე რეაქციას აკატალიზებს, 

მთლიანი პროცესის რეგულატორულ ფერმენტს წარმოადგენს (იხ. 6.3). 

  

6.2 ცხიმოვან მჟავათა ჩზ-–ჟანგვა 

ცხიმებში შემავალი თითქმის ყველა ცხიმოვანი მჟავა ნახშირბადატომთა 

წყვილ რიცხვს შეიცავს. ამასთან დაკავშირებით თავიდანვე გამოთქმული 
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იყო მოსაზრება იმის შესახებ, რომ ეს ნაერთები სინთეზდებიან ან იშლე- 

ბიან ორნახშირბადატომიანი ფრაგმენტების მიერთება-მოცილებით. ეს მო– 

საზრება დადასტურებული იქნა კნოპის კლასიკური ექსპერიმენტებით, 

რომელმაც აჩვენა, რომ ცხიმოვან მჟავათა ჟანგვა ხორციელდება ჩ-სქემის 

თანახმად, ორნახშირბადატომიანი ფრაგმენტების თანმიმდევრული ჩამოცი– 

ლების გზით. ამის შედეგად მიიღება 8-კეტომჟავა, რომელიც შემდგომში 
თავის მხრივ კვლავ ორნახშირბადატომიან ფრაგმენტად (უპირატესად 
ძმარმჟავად) და საწყის მჟავასთან შედარებით ორი ნახშირბადატომით 
ნაკლები შემცველობის ცხიმოვან მჟავად იშლება. პროცესმა ცხიმოვან 
მჟავათა 8-ჟანგვის სახელწოდება მიიღო, რადგან ამ დროს კარბოქსილის 
ჯგუფის მიმართ 8-მდგომარეობაში მყოფი ნახშირბადატომი იჟანგება: 

7 ზ თ 
ჩ-CIMI-CIMI-C.I-C00+M 

8ზ-ჟანგვის პროცესს პირობითად ორ სტადიად ყოფენ: პირველზე დე– 
ჰიდრირდება ნაჯერი ცხიმოვანი მჟავების C0#4#-ეთერები, რის შედეგადაც 
ორმაგი კავშირი წარმოიქმნება და ტრანს-/#?2-ენოლ-C0#4 მიიღება. რეაქ- 
ციას ფერმენტი აცილ-C04#-დეჰიდროგენაზა (CC 1.3.99.3) აკატალიზებს. 
ფერმენტის პროსტეტული ჯგუფია L4%C: 

აცილ-5-C0/M+ ნ-ნ/0 –“- > ტრანს-#2-ენოილ-5–C0/# + 6–ნტ40L, 

ტ#“-ორმაგი კავშირის მდგომარეობას მიუთითებს,ხოლო C-–-.ტIL)-ით აღნიშ- 
ნულია აცილ-C0#4 დეჰიდროგენაზა. 

წყალბადის ატომები, რომლებიც ცხიმოვან მჟავათა C04-ეთერებს 
სცილდებიან, „#MLX--ზე გადაიტანება. აღდგენილი აცილ-C04-დეჰიდროგე- 
ნაზიდან წყვილი ელექტრონი ხვდება ფლავოპროტეინზე, რომელიც თავის 
მხრივ უბიქინონს აღადგენს. ამის შედეგად სუნთქვის ჯაჭვში ელექტრონ- 
თა ტრანსპორტს #LX-დან ორი მოლეკულა #1 V-ს სინთეზი ახლავს. 

მომდევნო გარდაქმნებში ტრანს-ენოილ-5–C0#4 თანმიმდევრულად 
ჰიდრატაციას და დეჰიდრირებას განიცდის, რის შედეგადაც 3-კეტოაცილ- 
C0/# მიიღება. რეაქცია კატალიზდება 3-ჰიდროქსიაცილ-C04#-დეჰიდრო- 
გენაზით (CC 1.1.1.35), ხოლო ელექტრონთა სპეციფიკურ აქცეპტორს 
M#ს” წარმოადგენს: 

L-3-ჰიდროქსიაცილ-§5-C0/, + M/C => 3-კეტოაცილ-5-C0#4 + M/0L 
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ამ რეაქციაში აღდგენილი M/#M#LILI თავის აღმდგენელ ექვივალენტებს 

გადასცემს სუნთქვის ჯაჭვის M4ILსII-დეჰიდროგენაზას და ყოველი 

ელექტრონული წყვილის ტრანსპორტი სამი მოლეკულა #LL-ს სინთეზ- 

თან იქნება შეულლებული. 

ცხიმოვან მჟავათა ჟანგვის ციკლის ერთი ბრუნვა იმით მთავრდება, 

რომ 3-კეტოაცილ-C04 ურთიერთქმედებს თავისუფალ C0/4-5LI-თან და 

იშლება ორნახშირბადატომიან ფრაგმენტად (რომელიც აცეტილ-C0#4-ს 

სახით საწყისი ცხიმოვანი მჟავას ბოლო ორ ნახშირბადატომს შეიცავს) 

და ორი ნახშირბადატომით დამოკლებულ ცხიმოვანი მჟავას C0#-ეთერად: 

სნ-3-კეტოაცილ-5-C0/# + C0#/-5LI =--> 

=> ნი-აცილ-5-C04# (ორი ნახშირბადატომით დამოკლებული) 

+ აცილ-5-C0/ 

ამ რეაქციას თიოლიზს უწოდებენ, რადგან 8-კეტოაცილ-C0# იშლება 

C04%#-ს თიოლურ ჯგუფთან ურთიერთქმედების შედეგად. „დამოკლებული 

შვილეული” ცხიმოვანი მჟავა მზადაა გარდაქმნათა ანალოგიური ციკლი 

გაიმეოროს (სქემა 18). 

განხილული პროცესის ილუსტრირება მოვახდინოთ კაპრონის მჟავას 

მაგალითზე, რომლის მოლეკულა ექვსი ნახშირბადატომიანი ჯაჭვისაგან 

შედგება. საჭირო იქნება მისი ორჯერ გახლეჩა, რომ იგი მთლიანად 

გარდაიქმნას აცეტილ-C0V4-ად: 

C.Lვ--C.II-C.I-C.LI-C(L-C0-5-C0/ 

' 
CI-CIM-Cხ9:-00-58-0C0/ + CI0-C0-5-00ტ + M#0#9M + ჩი, 

1 

C-C60-5-C0-+C.L-C0-58-060#+ Mტნხ + წ, 

2 3 

როგორც ვხედავთ, ექვსნახშირბადატომიანი ცხიმოვანი მჟავიდან სამი 
მოლეკულა აცეტილ-C0/ წარმოიქმნა. პროცესს თან ახლავს ორი მოლეკუ”- 

ლა M4LII-ის და ორი მოლეკულა III-ის აღდგენა («-ჩ-ფლავოპრო- 

ტეინი). 1 მოლეკულა აცეტილ-Cი#ტ კრებსის ციკლში დაჟანგვით 

12 მოლეკულა #IL-ს წარმოქმნის (3X12=36/VI წ). ორი მოლეკულა M4LII 
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ექვივალენტურია 6 მოლეკულა #ILC-ს, ხოლო ორი მოლეკულა LLILI, – 4 

მოლეკულა #ILნ-ს; ეი. 1მოლეკულა კაპრონის მჟავას სრული ბიოლოგიური 

დაჟანგვით საბოლოოდ წარმოიქმნება 36+6+4=46 მოლეკულა #IL. 

ცხიმოვანი მჟავა 

C0#/ გუი 
/#M6 + ჩნ, 

თა) აცილ C0/# 

კარნიტინი 

(2) თიგ– |“ 
აცილ-კარნიტინი 

ციტოზოლი | 

მიტოქონდრია 

აცილ-კარნიტინი კარნიტინი 

C) ე მრეეი აარატინ 
,200-60-5-0ი4 ჩ-CM-6-8-00ი# 

დგა (ფლავინი) 

0 
II 

L/CII=CI-C-5-C0# 

C ი დ. II 

იC-5-C0/ C9- #რ-5-6ი 

  

      
IM 

მ-CIICII-CLI- -ს- ს.ა C0/ 
C. C0#/-§+LI - V. 

ს 0.8 9%Cთ 

სქემა 18. ცხიმოვან მჟავათა დეგრადაციის საწყისი 

სტადიები და ჩ8-დაჟანგვა. 
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1. აცილ-C0/#-სინთეტაზა (LC 6.2.1.3); 

2. კარნიტინ-აცილ-ტრანსფერაზა (CC 2.3.1.7); 

3. C0# -სინთეტაზა (6C 6.2.1.3); 

4. ენოლ-C0#-ჰიდრატაზა (6C 4.2.1.17); 

5. 3-ოქსიაცილ-C0#4#-დეჰიდროგენაზა (8C 1.1.1.100); 

6. 3-კეტოაცილ-C0#-თიოლაზა (6C 2.3.1.16). 

საწყის ეტაპზე აცილ-C0#-სინთეტაზით ცხიმოვანი მჟავები C0#-წარ- 
მოებულად უნდა გააქტივდეს (რეაქცია 1). მიტოქონდრიის შიდა მემბრანა 
ამ პროდუქტისათვის განუვლადია. ამის გამო აცილ-C0#-აცილკარნიტი- 

ნად გარდაიქმნება (რეაქცია 2). მემბრანის შიდა მხარეზე უკუგარდაქმნა 

მიდის და C0/ მიიღება, რომელიც ჩ-ჟანგვის ციკლში ერთვება. ცხიმო- 

ვანი მჟავების მიტოქონდრიაში დაჟანგვა ისე ხორციელდება, რომ მათი 

მოლეკულები ერთდროულად იცილებენ ორნახშირბადატომიან (აცეტი- 

ლურ) და აცილ-C0#-ს შემცველ ფრაგმენტებს. დარჩენილი ცხიმოვანი 

მჟავადან C0ტ#-ს შემცველი ახალი ცხიმოვანი მჟავა მიიღება, რომელიც 

ორინახშირბადატომით ნაკლებია. პროცესი გრძელდება აცეტოძმარმჟავის 

(4-ნახშირბადატომიანი ინტერმედიატის) წარმოქმნამდე. ეს უკანასკნელი 

თავის მხრივ კიდევ ორ აცეტილურ ფრაგმენტად იშლება. 

6.3 ცხიმოვან მჟავათა 8მ-ჟანგვის რეგულაცია 

ცხიმოვან მჟავათა ენერგოგენერირებადი ჩ8-ჟანგვა მიტოქონდრიებში 

ხორციელდება. გარდაქმნის პირველ ეტაპზე, რომელიც ციტოზოლში მიმ- 

დინარეობს, ცხიმოვანი მჟავები აქტიურდებიან და C0#-ს წარმოებულები 

– (ეთერები) მიიღებიან. რეაქცია აცილ-გამააქტივებელი ფერმენტით, – 

აცილ-C0/#-სინთეტაზით კატალიზდება. წარმოქმნილი პროდუქტებისათვის 

მიტოქონდრიის ერთ-ერთი მემბრანა (საფიქრებელია, რომ შიდა მემბრანა) 

განუვლადია. ამ ბარიერის დასაძლევად ცხიმოვან მჟავათა C0/4-ეთერები 
ფერმენტ კარნიტინ-აცილტრანსფერაზა I-ის საშუალებით, რომელიც მი- 

ტოქონდრიის შიდა მემბრანის გარე ზედაპირზე იმყოფება, კარნიტინთან 

ურთიერთქმედებენ და მის აცილურ ეთერებად გარდაიქმნებიან. ამ უკა- 

ნასკნელებს მიტოქონდრიის შიდა მემბრანაში თავისუფლად გაღწევა შეუძ- 

ლიათ. გარდაქმნებისა და შემბრანული ტრანსპორტის (მემბრანაში გადა- 

ტანის) ეს ეტაპი ცხიმოვან მჟავათა მთლიან პროცესს არეგულირებს. 

მიტოქონდრიაში შეღწევის შემთხვევაში აცილკარნიტინები მიტოქონდრი- 

ული კარნიტინ-აცილტრანსფერაზა II-ით კვლავ C0იტ#4-ს აცილურ ეთერე- 

ბად გარდაიქმნებიან, რომლებიც (პ-ჟანგვის სუბსტრატებს წარმოადგენენ 

(სქემა 19). 
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აცილ-C0/# 

კარნიტინ-აცილ კარნიტინი 
ტრანსფერაზა LI 

C0C/. 
აცილკარნიტინი 

ციტოზოლი 

LC ო | ( 3) 

ს მიტოქონდრია 

აცილკარნიტინი 

C0/ კარნიტინ-აცილ 
თ ტრანსფერაზა II 

  

  ” კარნიტინი 

აცილ-C0/ 

ჩ-ჟანგვის 
სისტემა 

აცეტილ-C0#. 

სქემა 19. კარნიტინის როლი ცხიმოვან მჟავათა (-ჟანგვაში 
(განმარტება ტექსტშია). 

ამდენად, სავსებით შესაძლებელია, რომ კარნიტინის კონცენტრაციის 

ცვლილებებმა სხვა მეტაბოლური გზების მხრიდან ზემოქმედების გარეშე 

დამოუკიდებლად არეგულირონ ცხიმოვან მჟავათა ჩ-ჟანგვა. 
სქემაზე მოყვანილი ნებისმიერი ფერმენტული რეაქცია შეიძლება 

პრინციპულად ის ეტაპი აღმოჩნდეს, რომლითაც ცხიმოვან მჟავათა ჩ- 

ჟანგვა რეგულირდება. ამასთან დაკავშირებით არსებული შეხედულებები 

საკმაოდ წინააღმდეგობრივია. მაგალითად, ნაჩვენებია, რომ იზოლირებული 

მიტოქონდრიები #ILნ-სა და C0/-ს თანამყოფობისას პალმიტოილკარ- 
ნიტინს უფრო სწრაფად ჟანგავენ, ვიდრე თავისუფალ პალმიტატს. ეს 

შედეგი იმაზე უნდა მიუთითებდეს, რომ 8-ჟანგვის სიჩქარემალიმიტირებე- 
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ლი სტადია აცილ-C0/4#-ს წარმოქმნაა. საწინააღმდეგო მოსაზრება იმაში 
მდგომარეობს, რომ შემოთავაზებული რეგულატორული უბანი ეთერი- 

ფიკაციისა და ჟანგვის მეტაბოლური გზების განშტოებამდე იმყოფება და 

ამიტომ არ შეიძლება ორივე პროცესის დამოუკიდებელი რეგულაცია 

შეძლოს. 

ვფიქრობთ ყველაზე სარწმუნოა მოსაზრება იმის შესახებ, რომ ჩ- 

ჟანგვის მალიმიტირებელი სტადია იყოს რეაქცია, რომელიც კარნიტინ- 

აცილტრანსფერაზა IL-ით კატალიზდება. ეს ფერმენტი ალოსტერულია და 

სპეციფიურად ინჰიბირდება თავისი მოდულატორის მალონილ-C00-ს მიერ, 

ეს უკანასკნელი შუალედ პროდუქტს წარმოადგენს ციტოზოლში აცეტილ- 
C0404-დან გრძელჯაჭვიანი ცხიმოვანი მჟავების ბიოსინთეზის პროცესში. 

დ“ C0# 

C0C-–CLIMM-C=C0 

მალონილ-C0#. იგი კარნიტინ-აცკცკილტრანსფერაზა I-ის 

მთავარი ალოსტერული ინჰიბიტორია. 

მალონილ-C0#-ს კონცენტრაცია ყოველთვის იზრდება, როდესაც 

ორგანიზმი დიდი რაოდენობით ნახშირწყლებს ხარჯავს. ამ დროს გლუკოზის 

ჭარბი რაოდენობა აღარ იჟანგება და გლიკოგენის სახით ინახება. ციტო- 

ზოლში იგი ტრიაცილგლიცერიდებად გარდაიქმნება და ამ სახით იქმნება 

ნახშირწყლების სამარაგო ფონდი. სხვაგვარად რომ ითქვას, ციტოზოლში 

ნახშირწყლების დეპოს ცხიმები წარმოადგენენ. ამგვარად, ცხიმოვანი მჟავების 

ჟანგვა მუდმივად ,,ითიშება”, როდესაც კი უჯრედში გლუკოზა, როგორც 

საწვავის ძირითადი წყარო საკმაო ოდენობითაა. ,„,გამოთიშვა” ხორციელდება 

მიტოქონდრიაში აცილური ჯგუფების გადატანის ალოსტერული ინჰიბი- 

რებით. 

ცხიმოვან მჟავათა ჟანგვის შედეგად მიღებულ აცეტილ-C0#4-ს შემდგომ 
ბედს ორი გზა განსაზღვრავს: იგი შეიძლება ლიმონმჟავას ციკლით C0,- 

მდე დაიჟანგოს, ან კეტონურ სხეულებად გარდაიქმნას. გზა, რომლითაც ეს 

გარდაქმნები შეიძლება განხორციელდეს, ოქსალოაცეტატის კონცენტრა- 

ციაზეა დამოკიდებული. საკმარისი კონცენტრაციისას იგი განაპირობებს 

აცეტილ-C0/4-ს ჩართვას კრებსის ციკლში. ძლიერ დაბალი კონცენტრაცი- 

ისას კი ოპტიმალური პირობები იქმნება კეტონური სხეულების წარმო- 

საქმნელად. კატალიზური ოდენობით არსებობისას კეტონური სხეულები 

გვევლინებიან უჯრედის მთავარ საწვავად. 
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თავი VII 

კრებსის ციკლი 

7.1 რეაქციათა თანმიმდევრობა და მასში 

მონაწილე ფერმენტები 
პირუვატდეჰიდროგენაზული კომპლექსით პირუვატიდან და ცხიმოვან 

მჟავათა 8-ჟანგვით მიღებული აცეტილ-5-C0#4 შემდგომში აერობულ ჟანგვას 
განიცდის. მის საფეხურებრივ გარდაქმნაში არსებით როლს ოთხი- და 

ექვსნახშირბადატომიანი ორგანული მჟავები ასრულებენ და კრავენ ციკლს. 

აღნიშნულ პროცესს კრებსის ციკლი ეწოდება (სინონიმები: ლიმონმჟავას 
ციკლი, ტრიკარბონმჟავების ციკლი). სუნთქვაში ორგანულ მჟავათა მნიშვ- 

ნელობაზე პირველი მონაცემები სენტ-დიორდის ეკუთვნის. შემდგომში 

იგი დამუშავებულ იქნა კრებსის, ჯონსონის, ოჩოას და სხვათა მიერ. 

ციკლში მონაწილე ფერმენტები და კოფერმენტები მიტოქონდრიის შიდა 

მემბრანაზე არიან ლოკალიზებული. 

განვიხილოთ ის თანმიმდევრული გარდაქმნები, რის შედეგადაც აცე- 

ტილ-C0#-ს აცეტილური ჯგუფები შემდგომ დეგრადაციას განიცდიან 

ჟანგვის საბოლოო პროდუქტების CC0,კ-ისა და LI.0-ს წარმოქმნით. ამ 

დროს გამოთავისუფლებული წყალბადის ატომები კი აღდგენილი კოფერ- 

მენტებით – M4#ს0-ითა და წ#LX'-ით იბოჭებიან. 
I პირველი რეაქცია, რომელსაც ციტრატსინთაზა (CC 4.1.3.28) აკატალი- 

ზებს, წარმოადგენს აცეტილ-C0/-ს კონდენსაციას ოქსალოაცეტატ- 

თან, რის შედეგადაც ციტრატი (ლიმონმჟავა) მიიღება. რეაქციაში 

აცეტილ-C0#-ს აცეტილური ჯგუფის მეთილური ნახშირბადი უკავ- 

შირდება ოქსალოაცეტატის კარბონილის ჯგუფს. ერთდროულად იშლება 
თიოეთერული კავშირი და თავისუფლდება C0#: 

აცეტილ-5-C0#4# + ოქსალოაცეტატი +ILს,0 –> ციტრატი +C0ტ4-5LI+ II 

რC9' =-–7.7კალ/მოლი 

რეაქციის წონასწორობა მნიშვნელოვნადაა გადახრილი მარჯვნივ, რასაც 

ჰიდროლიზის მაღალი უარყოფითი სტანდარტული თავისუფალი ენერგია 

განაპირობებს. გამოთავისუფლებულ C90#4-5II-ს კვლავ შეუძლია მონაწი- 

ლეობა მიიღოს პირუვატის ახალი მოლეკულის დეკარბოქსილირებაში და 

ახალი აცეტილ-C0#-ს წარმოქმნაში, ანუ ციკლის განმეორებაში. 

2. მომდევნო რეაქციით წარმოქმნილი ციტრატი შექცევადად იზოციტ- 

რატად გარდაიქმნება. რეაქციას აკატალიზებს ფერმენტი აკონიტაზა 
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(6ნC 4.2.1.3). გარდაქმნის შუალედ პროდუქტს ცის-აკონიტატი (ტრიკარ- 

ბონმჟავა) წარმოადგენს: 

-'+I:ლ0 –MI:C0 
ცის-აკონიტატი 

+L 2 

    

ციტრატი იზოციტრატი 

    

რეაქციის მარჯვნივ გადახრას ის იწვევს, რომ მიღებული იზოციტრა- 

ტი სწრაფად ერთვება ციკლის მომდევნო სტადიაში. 

3. შემდეგი რეაქციით იზოციტრატი დეჰიდრირებას განიცდის თ-კეტო- 

გლუტარატისა და C0,-ის წარმოქმნით. რეაქცია ფერმენტ იზოციტ- 

რატდეჰიდროგენაზით კატალიზდება. არსებობს ამ ფერმენტის ორი 

ფორმა: ერთი, რომელიც ელექტრონების აქცეპტორად იყენებს M4"-ს, 

ხოლო მეორე – M4სL"-ს (შესაბამისად, CცC 1.1.1.41 და 1.1.1.42). 

MბლC0(სს“ M/#.0VVC)M9MI 

იზოციტრატი CX-კეტოგლუტარატი 

CC» 

#C%'=+-5.0 კკალ/მოლი 

4. ციკლის მომდევნო სტადიაზე თ-კეტოგლუტარატი სუქცინატად იჟან- 

გება. ჟანგვითი დეკარბოქსილირების გხით სუბსტრატი სუქცინილ- 

C04-ს და CC),.-ს იძლევა. რეაქციას აკატალიზებს თ-კეტოგლუ- 

ტარატდეჰიდროგენაზული კომპლექსი. რეაქციის განტოლებაა: 

თ-კეტოგლუტარატი + M#ტ CC" + C90#4ტ4 > 

– სუქცინილ-5-C04 + C0, +M4L6II 

2. წარმოქმნილი სუქცინილ-C04 მაღალენერგეტიკული ნივთიერებაა. მისი 

თიოეთერული კავშირის ჰიდროლიზი მაღალი უარყოფითი სტანდარ: 

ტული თავისუფალი ენერგიის ცვლილებით ხასიათდება. 

სუქცინილ-5-C0ტ + #L)0 -> სუქცინატი + C0#-511+ IL" 

#ტC%?" =-8 კკალ/მოლი 

თიოეთერული კავშირის რღვევა აქ შეუღლებულია რეაქციასთან, რომლის 
მსვლელობასაც თან ახლავს გუანოზინდიფოსფატის (CLL) ფოსფორილება 

გუანოზინტრიფოსფატად (CI LC). ამიტომ ზემოთმოყვანილი რეაქცია შეიძ- 
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ლება ასეც წარმოვადგინოთ: 

სუქცინილ-5-C0#4 + C 01 + ჩ –> სუქცინატი + CI ჩ + C09#-5LL1 

#C"“"=-8 კკალ/მოლი 

რეაქციას აკატალიზებს ფერმენტი სუქცინილ-C0#-სინთეტაზა (8C 

6.2.1.4). თ-კეტოგლუტარატის ჟანგვის შედეგად გამოყოფილი ენერგიის 

ხარჯზე CI-ს წარმოქმნა სუბსტრატის დონეზე შულლებული ფოსფო- 

რილების კიდევ ერთი თვალსაჩინო მაგალითია. ამ ტიპის ფოსფორილე- 
ბას ჩვენ უკვე გავეცანით შეულლებული ჟანგვისას #ILC-ს სინთეზის 

განხილვისას, იმ ენერგიის ხარჯზე, რომელიც გლიკოლიზში გლიცერალ- 

დეჰიდ-3-ფოსფატის ჟანგვისას გამოიყოფა. ასეთი ტიპის რეაქციებს ვაერ- 

თიანებთ სუბსტრატული ფოსფორილების სახელწოდებით, რათა განვასხ- 

ვაოთ სუნთქვით ჯაჭვში ჟანგვითი ფოსფორილებისაგან, რომელიც 

ელექტრონების ტრანსპორტთანაა შეუღლებული. 

წარმოქმნილ CIIL-ს თავისი ტერმინალური ფოსფატური ჯგუფი შეუძ- 

ლია #ტ0)ჩ-ს გადასცეს და #IL წარმოქმნას. ეს შექცევადი რეაქციაა და 

ფერმენტ – ნუკლეოზიდ-დიფოსფატ-კინაზით (CC 2.7.4.6) კატალიზდება: 

Mე“ 

  

Cი0ნ + #6 

  

CI + #იეჩ 

#სC9?' =-–0.0 კკალ/მოლი 

6. ციტრატული ციკლის მომდევნო სტადიაზე სუქცინატი დეჰიდრირე- 

ბას განიცდის და ფუმარატს წარმოქმნის. რეაქცია რკინაშემცველი 

ფლავოპროტეინული ბუნების მქონე ფერმენტით, – სუქცინატდეჰიდრო- 
გენაზით (სC 1.3.99.1) კატალიზდება. 

სუქცინატი + 68-40 –> ფუმარატი + L-წ#ტ0CLL 

(8 – ფერმენტული ცილაა) 
7. ფუმარატის შექცევადი ჰიდრატაციით მალატი (ვაშლმჟავა) მიიღება: 

ფუმარატი + ILIL0 =––> L-მალატი 

#0“ -0 კკალ/მოლი 

რეაქცია კატალიზდება ფუმარატჰიდრატაზით (CC 4.1.2.2). 

ზ. ციკლის დამამთავრებელ სტადიაზე L-მალატიდან ფერმენტ მალატდე- 

ჰიდროგენაზას მოქმედებით, რომელიც მიტოქონდრიის მატრიქსის შე- 
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C0#/#-5LI 
C'ს C0, 

C0 “ა იის /” 
ბიის C0 –5-C0#4 ბი, 000L 

Cიტ–-8ვ)ს 2L | C00#M | 
პირუვატი C00” ხი–C– C00LL წ I 

| CI0L 
ოქსალოაცეტატი C0 CL C–C00 | 

| MC-–-C00L 
2M CV C00LI დს თ 

600M ციტრატი 600 |? 
ცის-აკონიტატი C00LI 

«001 იზოციტრატი 

CMCL 
მალატი ს, 2I 

§ 2 C00L 
C00-+I ტ0 

ოქსალოსუქცინატი | 
იიი, MC-000M 

M.0 I 2-MI CL, 
CM 
LI C0#-5LLI Cი#--59M+ C00II 
C.M 28 C00CLI C0; 

C00.MI დიდ C00LLI C0 ც- ფუმარატი დ, | ჯ ს თ-კეტოგლუტარატი 

CL წ» % 2 
! CL 2 დღ, C00LI (2 

სუქცინატი C0-5-Cი,ე C0C#I 
სუქცინილ-C0#, 

სქემა 20. კარბონმჟავების ურთიერთგარდაქმნა კრებსის ციკლში. 

პირუვატიდან მიღებული აცეტილ-C0#4 შემდგომში აერობულ ჟანგვას განიც- 

დის. ამ საფეხურებრივ გარდაქმნაში არსებით როლს ოთხი- და ექვსნახ- 

შირბადატომიანი ორგანული მჟავები ასრულებენ და კეტავენ ციკლს. ციკლში 

მონაწილე ფერმენტები და კოფერმენტები მიტოქონდრიის შიდა მემბრანაზეა 

ლოკალიზებული. 

მადგენლობაშია, L-ოქსალოაცეტატი (ციკლის დამწყები ინტერმედიატი) 
წარმოიქმნება: 

L-მალატი + M/#0“ 

    

ოქსალოაცეტატი + M4LII 

#C%“= +7.1 კკალ/მოლი 

სტანდარტულ პირობებში რეაქციის წონასწორობა ძლიერაა გადახ- 

რილი მარცხნივ. მიუხედავად ამისა, რეალურად ინტაქტურ უჯრედებში 
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რეაქცია მაინც ინტენსიურად ზორციელდება მარჯვნივ, რადგან ოქსალო–- 

აცეტატი სწრაფად უტილიზდება (იგი ციკლის საერთო კატალიზატორს 

წარმოადგენს), ხოლო აღდგენილი M/%#LCII მიტოქონდრიულ სუნთქვით ჯაჭვში 
იჟანგება. 

ზევით განხილული რეაქციები სქემატურად ციკლში ჩაკეტილი ფორ- 

მით შეიძლება ასე წარმოვიდგინოთ (სქემა 20). 

ციკლის შედეგად გლიკოლიზის საბოლოო პროდუქტი პირუვატი თავის 

მხრივ C0,.-მდე და LI,0-მდე იჟანგება. ამავე სტადიაზე ჟანგვით მეტაბო- 

ლიზმში ნახშირწყლებთან ერთად ცხიმებიც და ცილებიც ერთვებიან. 

7.2 გლიკოლიზისა და კრებსის ციკლის ენერგეტიკული ბალანსი 

გლიკოლიზისა და ლიმონმჟავას ციკლით ერთი მოლეკულა გლუკოზის 

სრული ჟანგვისას წარმოქმნილი #IL-ს საერთო რაოდენობა 36 მოლეკუ- 

ლას უტოლდება. თუ გავითვალისწინებთ, რომ 1 მოლი გლუკოზის სრუ- 

ლი წვის თავისუფალი ენერგიის ცვლილება 680 კკალ-ის ტოლია, მაშინ 

#I-ს მაკროერგული ბმების სახით –324 კკალ ენერგია აკუმულირდება, 

რაც ჰექსოზის საერთო ენერგიის 48%-ს შეადგენს, ხოლო მარგი ქმედე- 

ბის კოეფიციენტი –0.5-ს აღწევს. ეს შედეგი კარგად ჩანს ამ პროცესთა 

თერმოქიმიური განტოლებებიდანაც, სადაც წარმოქმნილი #IL-ს რაოდე– 

ნობები არის მითითებული. 

გლიკოლიზი: 

გლუკოზა + 2#0ნ + 20, + 2M#ა0'–> 
  

–-–> 2პირუვატი + 2M/##CXLI + 2-I,0 + 2-+ 2#16 
      

M/#ხII-ის გლიკოლიზური ჟანგვის რეაქცია: 

  

2M#0LI + 2L+ 4406 + 48,+ 0ე –– > 2M#0+ 6LI,0 + | 4416 
      

კრებსის ციკლი: 

  

2პირუვატი + 50; + 30/ს6ჩ + 30, ––> 6C0, + 34.0 +30/1 6 
      

  

სულ წარმოიქმნება 36 მოლეკულა #Iჩ 
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გლუკოზის ჟანგვის ჯამური განტოლება: 

გლუკოზა + 60: + 36/C6L + 36, –– 6C0;ე + 36/IL + 42LIს.ლ 

ხოლო პარციალური რეაქციები: 

გლუკოზა + 60; –“++ 6C0; + 6L,0 
4ტC = –680 კკალ 

36/8ნCჩნ + 36, .–“++“ 36/IL + 360 

#C = +348 კკალ 

აქ აუცილებლად გასათვალისწინებელია ერთი გარემოება: 36 მოლე- 

კულა #ტIL-ს წარმოქმნა გათვლილია იმ შემთხვევისათვის,თუ ელექტრონები 

ცოტოზოლიდან მიტოქონდრიაში ხვდებიან ე.წ. გლიცეროფოსფატური 

მაქოსებური მექანიზმით (იხ. 7.6). რადგან მიტოქონდრიული გლიცერო- 

ფოსფატდეჰიდროგენაზა ფლავინური (და არა M4L-დამოკიდებული) ფერ- 

მენტია, და მაშასადამე, ელექტრონები გვერდს უვლიან სუნთვის ჯაჭვში 

ტეს-ს სინთეზის პირველ პუნქტს (M4#4LII-დეჰიდროგენაზას დონეზე), 

ამიტომ ამ დროს M4LII-ის ყოველი მოლეკულა წარმოქმნის არა სამ, 

არამედ მხოლოდ ორ მოლეკულა ტ#ტI-ს. სხვა შემთხვევაში მალატური 

მაქოსებური მექანიზმით ელექტრონთა წყვილის გადატანა სამი მოლეკუ- 

ლა #ILნ-ს სინთეზთანაა შეუღლებული და ამდენად წარმოიქმნება არა 36, 

არამედ 38 მოლეკულა #ტ IL. 

7.3 სუნთქვის ბალანსური განტოლების მიღება 

გლუკოზის ჟანგვის ჯამური განტოლება ჩვეულებრივ სუნთქვის ბალან- 

სურ განტოლებას გამოსახავს: 

შევეცადოთ შევადგინოთ გლიკოლიზთან დაკავშირებით კრებსის ციკ- 

ლის რეაქციათა ბალანსი, რომ საბოლოო ჯამში (7.1) რეაქცია მივიღოთ. 

ამისათვის ჩამოვწეროთ სათანადო რეაქციათა თანმიმდევრობა წარმოქმნი- 

ლი პროდუქტებისა და კოფაქტორების ჩვენებით. 

პირუვატდეჰიდროგენაზა 

1. პირუვატი + | 
ლიპოთიამინდიფოსფატი (LI8ჩა 

––-- » აცილმერკაპტანი + C0; 
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2. აცილმერკაპტანი + C0/-5L “+ აცეტილ-C0/ + LI6CLII 

ვ LI6CI + M#ნ' –---> (+0ჩ% + M/M06M 
++,0 

  

4. ოქსალოაცეტატი + აცეტილ-C0/ 

5. ციტრატი –“ >. ცის-აკონიტატი +V6 

6. ცის-აკონიტატი +V6 –““““+ იზოციტრატი 

7. იზოციტრატი + M/#M#0ჩ“--–--–-- +. ოქსალოსუქცინატი + M#ნ0ჩიM+ 

ციტრატი + C0/-54 

8. ოქსალოსუქცინატი ––.–“––+> V-კეტოგლუტარატი + CC» 

თ-კეტოგლუტარატდეჰიდროგენაზა 
9. თ-კეტოგლუტარატი + | 

LIნC 

_ > ფერმენტ-სუბსტრატის კომპლექსი + CC5 

  

10. კომპლექსი + C0/4-5LI ––– სუქცინილ C0/. + LILLI 

11. LI0CLI + M/ინ”“ 

  

LI0ნ6% M/#ისL 

სუქცინატი + C0/-§LI 

  

12. სუქცინილ-C0/"- + LLს1I0 

13. სუქცინატი + ნ/დლ' 

  

ფუმარატი + წ/.09M) 

14. ფუმარატი + L#სლ 

  

მალატი 

  

15. მალატი + M/60” ოქსალოაცეტატი + M#0L1I 

16. ოქსალოაცეტატი –“–+> ოქსალოაცეტატი (ენოლური ფორმა) 

მეოთხე რეაქციაში გამოყენებული ოქსალოაცეტატი მე-16-ე რეაქცია- 

ში კვლავ მიიღება ენოლური ფორმით. იგი მზადაა ძმარმჟავას (აცეტილ- 
Cი#-ს) ახალი მოლეკულის მისაერთებლად და ამგვარად, ციკლი იკვრება. 

ციკლის რეაქციებიდან ვხედავთ, რომ პირუვატის ჟანგვისას სამ სტა- 
დიაზე გამოიყოფა C0. (რეაქციები 1,8,9). გარდა ამისა, პირუვატის ჟანგ- 
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ვაში წყლის სამი მოლეკულა მონაწილეობს (რეაქციები 4,12,14). წყალი, 

რომელიც მეხუთე რეაქციაში გამოიყო, კვლავ შედის მეექვსე რეაქციაში 

და ამდენად, იგი ბალანსში არ შევა. რეაქციებიდან ვხედავთ აგრეთვე, რომ 

პირუვატის ჟანგვას თან ახლავს ხუთი მოლეკულა აღდგენილი დეჰიდრო- 
გენაზის წარმოქმნა (რეაქციები 3,7,11,13,15). ამის გამო შეგვიძლია დავ- 

წეროთ: 

CვLIკCვ + 3.L+:0 ეას 3C03 + 5 დეჰიდროგენაზა ·211 (7.2) 

პირუვატი 

პირუვატის მოლეკულა ოთხ წყალბადატომს შეიცავს. (7.2) რეაქციის 

მარჯვენა მხარეს კი ათი წყალბადატომი (5:2LI) გვაქვს მიღებული. აქედან 

გასაგებია, რომ ჟანგვაში მონაწილეობენ არამარტო პირუვატის, არამედ 

მიერთებული წყლის წყალბადებიც (3-22Lს). 5 მოლეკულა დეჰიდროგენა- 

ზის წყალბადების დაჟანგვას 5 ატომი ჟანგბადი სჭირდება, ე.ი. ციტოქრო- 

მული სისტემის ბოლოში (სუნთქვის ჯაჭვში) არსებული გააქტივებული 

50 ჟანგავს (პირუვატი + LLს)0)-ის ჯამურ წყალბადებს; კერძოდ, პირუვა- 

ტის 4II-ს ხმარდება 20, ხოლო დარჩენილი 30 ჟანგავს ციკლში ჩართუ- 

ლი წყლის 6 წყალბადს (3:21). 

სუნთქვისას ატმოსფერული ჟანგბადი იხარჯება მხოლოდ და მხოლოდ 

პირუვატისა და წყლის მოლეკულებიდან მიღებული წყალბადატომების 

ჟანგვაზე. 
(7.2) რეაქციიდან ვხედავთ, რომ ჟანგვას განიცდიან პირუვატის ნახ– 

შირბადატომებიც. მოლეკულაში გვაქვს 3C და 30. 3C-ს ბოლომდე და- 

ჟანგვას ესაჭიროება 30,. აქედან 30, თვითონ პირუვატის მოლეკულაშია. 

დარჩენილ 30)-ს ნახშირბადატომები იმ წყლის მოლეკულებიდან იერთებენ, 

რომლებიც ციკლის სხვადასხვა საფეხურზე შუალედ პროდუქტებს უერთ- 

დებიან (ისინი ჯამურად ნაჩვენებია (7.2) რეაქციის მარცხენა მხარეს). 

პირუვატის ნახშირბადატომები ბოლომდე იჟანგებიან მხოლოდ რეაქ- 

ციებში მონაწილე წყლის ჟანგბადატომებით. 

აღნიშნულიდან გამომდინარე, (7.2) რეაქცია ახლა შეგვიძლია ასე 

წარმოვადგინოთ: 

  

  

  LL | 
C.L,0კ + 3-,0+50--> 360;+ 5.0 ტვ) 

| | 
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რეაციის ორივე მხარეზე გვაქვს წყალი. სიმარტივისათვის შევგკვეცოთ 

და ვიღებთ: 

CვLI,03+50 –”> 3CC0» + 2LI:0 (7.4) 

მიღებული ტოლობა გამოხატავს პირუვატის ერთი მოლეკულის და- 

ჟანგვის შედეგს. სუნთქვის მთლიანი პროცესის (ანაერობულისა და აერო– 

ბულის) ბალანსისათვის საჭიროა გავითვალისწინოთ, რომ გლუკოზა ორ 

მოლეკულა პირუვატს იძლევა. ამიტომ ტოლობა უნდა გავაორკეცოთ და 

ვიღებთ: 

2CვLკ0ვ + 100 “–“–“> 6C01+ 4120 (7.5) 

მიღებული განტოლება ჯერ კიდევ არ გამოხატავს გლუკოზის სრუ- 
ლი დაჟანგვის სურათს, რადგან ორი მოლეკულა პირუვატი შემადგენლო- 

ბით გლუკოზას არ წარმოადგენს (აკლია ოთხი წყალბადატომი). 

გლუკოზის პირუვატად გარდაქმნის გზაზე ორი მოლეკულა M4LILI 

წარმოიქმნა (გლიცერალდეჰიდფოსფატდეჰიდროგენაზულ რეაქციაში), 

რომლებიც ოთხ წყალბადს შეიცავენ. სწორედ ეს ოთხი წყალბადატომი 

„აკლია” პირუვატს გლუკოზამდე „შესავსებად”. 2M4#LII -ის დაჟანგვას 

2IL,0-ს წარმოქმნა ახლავს, რასაც თავის მხრივ 2 ატომური ჟანგბადი 

სჭირდება. (7.5) რეაქციაში მარცხენა მხარეს თუ ოთხ წყალბადატომთან 

ერთად შევიტანთ მათი დაჟანგვისათვის საჭირო ორ ატომურ ჟანგბადს, 

ხოლო მარჯვენა მხარეს შესაბამისად დაემატება 2LL0. საბოლოოდ მივიღებთ 

სუნთქვის ბალანსურ განტოლებას: 

2C.LI,0კ + 4. + 100 +20 ––> 6C0,; + 4+I,0 + 2-0 ანუ 
  

  
C-,:0, +60; ––> 660, + 6.0 

    

კრებსის ციკლში მიმდინარე ზემოთ განხილული რეაქციების გაცნო- 

ბისას ბუნებრივად დაიბადება კითხვა: რა საჭირო იყო მარტივი, აცეტილ- 

C04-5L1-ის ორნახშირბადატომიანი აცეტილური ჯგუფის დასაჟანგად ასეთი 

რთული ციკლი, რომელშიც თანმიმდევრულად გენერირდებიან ექვსი, ხუთი 
და ოთხნახშირბადატომის მქონე ინტერმედიატები? საქმე იმაშია, რომ 

ძმარმჟავას მოლეკულა თავისი სიმცირისა და შედარებით მარტივი ბუნე- 

ბის მიუხედავად იმით გამოირჩევა, რომ მისი მეთილის ჯგუფი ქიმიური 

ჟანგვის მიმართ ძლიერ მდგრადია. ორ მოლეკულა CC0.-მდე აცეტატის 

პირდაპირი დაჟანგვისათვის საკმაოდ ხისტი პირობებია აუცილებელი, რაც 

აბსოლუტურად გამორიცხულია ცოცხალი უჯრედისათვის. ამის გამო, 
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ევოლუციის პროცესში უჯრედმა „აითვისა”” შემოვლითი, მაგრამ გაცი- 

ლებით იოლი გზგზა, რისთვისაც არ მოითხოვება აქტივაციის მაღალი თავისუ- 

ფალი ენერგია. იგი აცეტატს უკავშირებს ოქსალოაცეტატს, რის შედეგა- 

დაც იღებს თვით აცეტატთან შედარებით ადვილად ჰიდრირებად და 

დეკარბოქსილირებად პროდუქტს – ციტრატს. ერთი შეხედვით ციკლის 

ზოგიერთი მეტაბოლური რეაქცია შეიძლება გადაჭარბებულად, გართულებუ- 
ლად გვეჩვენოს, ვიდრე ეს საჭიროა, მაგრამ გულმოდგინე დაკვირვების 

შემდეგ დავრწმუნდებით, რომ ყოველი მათგანი ქიმიური თვალსაზრისით 

უაღრესად ეფექტურადაა შერჩეული. 

7.4 კრებსის სრული ცი კლის რეგულაცია 

ციკლის აქტივობა სხვადასხვა ფაქტორით რეგულირდება. ისევე, როგორც 

სხვა მეტაბოლური გზებისათვის, ევოლუციის შედეგად გამომუშავდა კრებსის 
ციკლის საკვანძო პუნქტების რეგულირების უაღრესად დახვეწილი 

მექანიზმები. ციკლის ნორმალური მსვლელობისათვის საჭიროა, რომ მას- 

ში მუდმივად შედიოდეს დასაჟანგ სუბსტრატთა ნაკადი. უამრავი შესაძ- 

ლო გზების არსებობის მიუხედავად, ისინი ძირითადად იმ უბნებზე იყრიან 

თავს, სადაც კოენზიმების ჩართვა ხდება. გარდა ამისა, ციკლის ფუნქციონი- 

რებისათვის აუცილებელია სუბსტრატიდან მოცილებული აღმდგენელი 

ექვივალენტების ციკლიდან გამოყვანა. ამდენად, ორი რეგულატორული 

ფაქტორი უკვე სახეზეა: 1. ენერგიის წყარო (დასაჟანგი სუბსტრატი); 

2. სუნთქვითი ჯაჭვის მდგომარეობა (აღმდგენელი ექვივალენტების გამო- 

ყენება 4ტIL-ს სინთეზისათვის). სხვაგვარად რომ ითქვას, მთლიანი ციკ- 

ლის სიჩქარემალიმიტირებელი მექანიზმებიდან წინა პლანზე გამოდიან 

ციკლში აცეტილური ჯგუფების შემოსვლის სიჩქარეები, (რომლებიც თავის 

მხრივ თავისუფალი არააცილირებული C0/4-ს არსებობაზეა დამოკიდებული) 

და მიტოქონდრიულ სუნთქვით ჯაჭვში M# IV-ის M4ს'-ად დაჟანგვის 

სიჩქარე. გარდა ამისა, ციკლში ორი სწრაფი რეაქციაა. ესენია ციტრატის 

სინთეზი და იზოციტრატის დეჰიდრირება. სწორედ ეს ორი რეაქციაა 

ყველაზე მნიშვნელოვანი მთლიანი ციკლის რეგულაციაში. სათანადო 

ფერმენტები – ციტრატსინთაზა და იზოციტრატდეჰიდროგენაზა კონტ- 

როლს ექვემდებარებიან უკუკავშირის პრინციპით. 

აცეტილ-C0# წარმოადგენს დადებით ეფექტორს პირუვატის ოქსალო- 

აცეტატად გარდაქმნაში, ეი. აცეტილ-C0#4 ,„ჩართავს” ნივთიერებას, რომელიც 
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საკუთარი მეტაბოლიზმისათვის ესაჭიროება. პირუვატის დეფიციტისას 

ციკლის ფუნქციონირება მუხრუჭდება ოქსალოაცეტატის უკმარობის გამო. 

როგორც ჩანს, იგივე ხდება იმ შემთხვევაში, როდესაც ღვიძლში მეტაბო- 

ლიზდება მაღალი კონცენტრაციის ეთანოლი. სპირტი იჟანგება აცეტატად, 

მაგრამ ოქსალოაცეტატად გარდაქმნა არ შეუძლია. ამის გამო დაგროვე- 

ბული აცეტილური ჯგუფები კეტონურ „სხეულებად” გარდაიქმნებიან და 
დაუყოვნებლად იჟანგებიან ციკლში. ანალოგიური პრობლემა ჩნდება ცხი- 

მოვან მჟავათა მეტაბოლიზმის დროსაც, როდესაც დიაბეტის გამო დარღ- 

ვეულია ნახშირწყლოვანი ცვლა. 

ციკლის დეჰიდროგენაზული რეაქციის მსვლელობა, როგორც ვნახეთ, 

დამოკიდებულია M4# სნ" -ისა და ჩწ4 ს-ის სათანადო კონცენტრაციებით 

არსებობაზე. ამიტომ ამ კოფერმენტებზე დამოკიდებული ფერმენტთა აქ- 

ტივობები მიტოქონდრიული სუნთქვითი ჯაჭვით უნდა კონტროლდებოდ- 

ნენ. ჟანგვის ეს სისტემა პასუხისმგებელია ციკლში აღდგენილი M/4LMII- 

ისა და ჩ#სII-ის კვლავ უჟანგვასა და ციკლში უკან დაბრუნებაზე. 

კრებსის ციკლზე ძლიერ ზემოქმედებას ახდენს მიტოქონდრიაში სუნთქვის 

კონტროლის მდგომარეობა, როდესაც მთლიანი #ILXL გარდაქმნილია /„"VI L- 

ად და ჟანგბადის მოხმარება მკვეთრადაა დაქვეითებული. კატაბოლიზმის 

მსვლელობისას იმაზე მეტი #I? თუ წარმოიქმნა, რაც უჯრედის ენერგე- 

ტიკული მოთხოვნილებებისთვისაა საჭირო, ფოსფორილება გამოირთვება 

#ტხხ-ს უკმარისობის გამო. იმავდროულად #IL უკუკავშირის პრინციპით 

გამოიწვევს ნახშირწყლებისა და ცხიმების ცვლის ინჰიბირებას, რაც ჟანგ- 

ვითი პროცესების მრავალ პუნქტზე აისახება. მათგან ყველაზე მნიშვ- 

ნელოვანი მაინც პირუვატდეჰიდროგენაზული კომპლექსი იქნება. მეორე 

ასეთ პუნქტს წარმოადგენს ციტრატსინთაზა, რომელიც ციკლის საწყის 

რეაქციას აკატალიზებს: 

აცეტილ-C0# + ოქსალოაცეტატი –> ციტრატი + C0#4 

ცხადია, ციტრატ-სინთაზური რეაქციის სიჩქარე უნდა რეგულირდე- 

ბოდეს მისი სუბსტრატების, კერძოდ, აცეტილ-C04-ს კონცენტრაციით. ეს 

უკანასკნელი კი დამოკიდებულია პირუვატდეჰიდროგენაზული კომპლექ- 
სის აქტივობაზე. აღნიშნული რეაქცია რეგულირდება აგრეთვე მეორე 

სუბსტარტის – ოქსალოაცეტატის კონცენტრაციით. შესაძლოა, ეს ფაქ- 

ტორი უმთავრესიც იყოს, რადგან მიტოქონდრიაში ოქსალოაცეტატის 

კონცენტრაცია ძლიერ დაბალია. 

ნებისმიერი ინჰიბიტორული აგენტი, ან განსაზღვრული მეტაბოლური 
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მდგომარეობა, რომელიც ზღუდავს ჟანგბადით, #IსIC-თი და აღმდგენელი 

ექვივალენტებით უზრუნველყოფას, არაპირდაპირი გზით ციკლის აქტი- 

ური ფუნქციონირების გადახრებსაც იწვევს. ამიტომ მას რეგულირების 

„უხეშ” ტიპს მიაკუთვნებენ. ინტერმედიატებსა და ციკლის ინდივიდუა- 

ლურ ფერმენტებს შორის უშუალო ურთიერთქმედებები აქტივობათა მართვის 

უფრო დახვეწილ, „ნატიფ” კონტროლად ითვლება. 

კრებსის ციკლის მუშაობა ენერგიის მუხტითაც (ადენილატური სისტემის 

ფოსფორილების დონით) რეგულირდება. ეს მექანიზმი CILL-ს მოთხოვ- 

ნილებასთანაა დაკავშირებული. მიტოქონდრიაში CIL ძირითადად #M#-ს 

#L-დ გარდასაქმნელად გამოიყენება. ამის გამო CIL-ს წარმოქმნა დამოკი- 

დებულია 4MLC-ზე, რომელიც ცხიმოვან მჟავათა აქტივაციისას #L#-ს 

ხარჯვის შედეგად მიიღება. 

= – L 
“““–“.00C-=C9M 
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M/ტინ“ 
მალატდეჰიდროგენაზა | ა 

M/40CM#1I 
0 

_ 2C 

900C- 6ც-000 
ოქსალოაცეტატი 

ოქსალოაცეტატდეკარბოქსილაზა 
მალატდეჰიდროგენაზა | (რეაქცია შეიძლება თვითნებურად 

წარიმართოს) 
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C0 1

   
| ჟანგვითი 

დეკარბოქსილება 
აცეტილ-C0/. 

სქემა 21. პროცესის ა-სტადია: მალატის დაჟანგვა ოქსალოაცეტატად და 

მისი შემდგომი დეკარბოქსილირება პირუვატად; პროცესის ბ- 

სტადია: მალატის ჟანგვა და დეკარბოქსილირება პირუვატად. 
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მარეგულირებელი სიგნალი, რომელიც კრებსის ციკლს ძლიერ მაღა– 

ლი სიჩქარით წარმართვას „აუწყებს”, მიტოქონდრიაში დაგროვილი ციტ- 
რატის გარეთ გამოსვლაა. როგორც უარყოფითი ეფექტორი, ციტრატი 

მოქმედებს ფოსფოფრუქტოკინაზაზე და ანელებს გლიკოლიზის საერთო 

სიჩქარეს. ამის შედეგად ქვეითდება #IILC-ს კონცენტრაცია, ხოლო #ILL-ს 
შემცველობა, რომელიც იზოციტრატდეჰიდროგენაზის დადებითი ეფექტო- 

რია, იზრდება და ციტრატის კონცენტრაციის სწრაფ შემცირებას იწვევს. 

ძნელი წარმოსადგენი არაა, რომ არსებობენ ციკლის რეგულაციის 

სხვა უამრავი საშუალებებიც. პრინციპში, ციკლის ყოველი ფერმენტის 

აქტიგობა რეგულაციას ექვემდებარება და ნებისმიერ კონკრეტულ პირობებში 
შეიძლება ამოქმედდეს კონტროლის ესა თუ ის მექანიზმი. 

ზოგჯერ იმის აუცილებლობა იქმნება, რომ გაძლიერდეს ციკლის ერთი 

რომელიმე კომპონენტის ჟანგვის სიჩქარე. ამისათვის ინტერმედიატის 

სრულ დაჟანგვას უჯრედი ახერხებს მისი წინასწარ მალატად გარდაქმ- 
ნის გზით. ამის შემდეგ მალატი იჟანგება ოქსალოაცეტატად, რომელიც 

დეკარბოქსილირებით პირუვატს იძლევა. არსებობს რეაქცია, რომლის დროსაც 

ხდება მალატის პირდაპირი ჟანგვა და დეკარბოქსილირება (ოქსალოაცე- 

ტატის შუალედური წარმოქმნის გარეშე) M4IXC)-დამოკიდებული მალატ- 

დეჰიდროგენაზით (სქემა 21). 

როგორც ირკვევა, ცხოველურ მიტოქონდრიებში უპირატესობა ბ- 

გზას ენიჭება. ორი მალატდეჰიდროგენაზა მუშაობს, რომელთაგან ერთი 

M40Lნ“-ის, ხოლო მეორე M4L”-ის მიმართაა სპეციფიკური. ორივე ფერ- 

მენტს რთული რეგულატორული თვისებები გააჩნია. მაგ., M40L"-დამოკი- 

დებული ფერმენტი C0/4-ს მაღალი კონცენტრაციებით აქტიურდება და 

M4იჩM-ით ითრგუნება. 

7.5 კრებსის ციკლის მთავარი რეგულატორული სტადიები 

ლიმონმჟავას ციკლში რამოდენიმე (სულ მცირე სამი) სტადია რეგუ- 

ლირდება და თავის დეტალებში ეს რეგულაცია სხვადასხვა ტიპის უჯრედებ- 
ში რამდენადმე განსხვავებულია. შედარებით დეტალურად განვიხილოთ 

ფერმენტები, რომლებიც ციკლის ამ რეაქციათა თანმიმდევრობას საზღვრავენ 
და მისი რეგულაციის შესაძლებლობას იძლევიან. 

1. ციკლის საწყის ეტაპს ციტრატსინთაზა აკატალიზებს. ფერმენტი 

(მოლეკულური მასით 100 XL.) მიტოქონდრიულ მატრიქსშია ლოკალი- 
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ზებული. ოქსალოაცეტატის ციტრატად გარდაქმნა მაღალეგზერგონული 

რეაქციაა (4C%= –7.7 კკალ/მოლი). რეაქციის წონასწორობის ციტრატის 
წარმოქმნისაკენ ძლიერი გადახრა ამ სტადიას რეგულატორული მოდუ- 

ლაციის პირველ პრეტენდენტად ხდის. რეგულაციის თვალსაზრისით, 

ციტრატსინთაზას მეტი მოქნილობა ენიჭება მისი ორივე სუბსტრატის, – 

აცეტილ-C0#4#-სა და ოქსალოაცეტატის თანხლების პირობებში. ფერმენ- 

ტის აქტივობა სრულადაა დამოკიდებული ოქსალოაცეტატის კონცენტრა- 

ციაზე. M40II-ის მაღალი შემცველობისას ოქსალოაცეტატის მალატად 

გარდაქმნა, როგორც კრებსმა აჩვენა, ციკლის ძირითადი მალიმიტირებელი 

რგოლი ხდება. გასუფთავებული ფერმენტი რეგულირდება (ინჰიბირდება) 

#MILC-თი და M/40%LI-ით. ინჰიბიტორულ მოქმედებას ავლენენ ცხიმოვანი 

მჟავებიც, და შესაბამისად, სუქცინილ-C0#4 და გრძელჯაჭვიანი აცეტილ- 

C0#4-ს წარმოებულები. ციკლის ერთ-ერთი ინტერმედიატი სუქცინილ- 

C0/#, როგორც კი თავის ნორმალურ სტანდარტულ დონეს გადააჭარბებს, 

ციტრატსინთაზა ინჰიბირებას იწყებს. როგორც ჩანს, ამის მიზეზი ის 

უნდა იყოს, რომ სუქცინილ-C04 ამცირებს ფერმენტთან აცეტილ-C0#-ს 

თვისობას (სწრაფვას). ცხიმოვანი მჟავები, რომლებიც აცეტილ-C0#-ს 

წინამორბედები არიან, ალოსტერული ეფექტით ასევე აინჰიბირებენ ციტ- 

რატსინთაზას. ინჰიბირება იხსნება მაგნიუმის იონებით. როგორც დადგინ- 

და, იგი უკავშირდება პირიდინნუკლეოტიდებს, რომლებიც ხელატორების 

როლს ასრულებენ. ზოგიერთ უჯრედში ფერმენტის ინჰიბირების უნარს 

ციტრატი და M4LII ავლენენ. 

2. იზოციტრატდეჰიდროგენაზა ორი განსხვავებული ფორმით არსე- 

ბობს. ერთი მათგანი – M#%L-დამოკიდებული – მხოლოდ მიტოქონდრია- 

შია, ხოლო მეორე, M#Lნ-დამოკიდებული იმყოფება როგორც მიტოქონ- 

დრიაში, ასევე ციტოზოლში. მიტოქონდრიაში ფერმენტის ორივე ტიპის 

ერთდროული ლოკალიზაცია, როგორც ჩანს, ციკლის რეგულაციასთანაა 

დაკავშირებული. M4ს-დამოკიდებული იზოციტრატდეჰიდროგენაზა (მოლე- 

კულური მასა 380 XC?) 8 იდენტური სუბერთეულისაგან შედგება. რეაქ- 

ცია საჭიროებს ორვალენტიან მეტალთა (Mი?'-ის ან Mდ2-ის) კათიონ- 

ებს, რეაქციის შუალედი პროდუბქტის, – ოქსალოაცეტატის ჩ8-მდგომარეო- 

ბით დეკარბოქსილირებისათვის. 

ძუძუმწოვრის ქსოვილის მიტოქონდრიებში აღმდგენელი ექვივალენ- 

ტების აქცეპტორებად იზოციტრატდეჰიდროგენაზა M40“-ს და M4ტ0X'-ს 

იყენებს, რომლებიც ციტოზოლში მიმდინარე აღდგენითი პროცესების შედეგად 
გენერირდებიან. M#LII და X4LIII ფერმენტული აქტივობის უარყოფით 
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მოდულატორებს წარმოადგენენ. აქტივობის ინჰიბიტორია აგრეთვე რეაქციის 

შუალედი პროდუქტი სუქცინილ-C0/. 

იზოციტრატდეჰიდროგენაზის დადებითი ალოსტერული მოდულატო- 

რია ტ0ჩ,ურომლისოდაც ფერმენტი პრაქტიკულად არააქტიურია. ზოგი- 

ერთ შემთხვევაში მასტიმულირებელ მოქმედებას ავლენს #M#L-ც. რაც 

შეეხება #I ჩ-ს,იგი M4#M#LI1-ის მსგავსად ფერმენტზე მაინჰიბირებელ ზემო- 

ქმედებას ახდენს. 4I ს-სა და 4-ს კონკურენტული ეფექტი იმის მაჩვენე- 

ბელია, რომ იზოციტრატდეჰიდროგენაზის აქტივობა მნიშვნელოვან წილადაა 

დამოკიდებული უჯრედის ენერგეტიკულ სტატუსთან. მართლაც, მაღალ- 

ენერგეტიკულ მდგომარეობაში – #I ?/ტს0?+? და M#ტ0”IVIM4# ს” თანა- 

ფარდობების მაღალი მნიშვნელობისას ფერმენტი ინჰიბირებას განიცდის. 

დაბალენერგეტიკულ მდგომარეობაში კი ფერმენტის აქტივობის მყისიერი 

სტიმულირება ხდება, რათა დაჩქარდეს ლიმონმჟავას ციკლით ენერგიის 

გენერირება. 

3. თ-კეტოგლუტარატდეჰიდროგენაზული კომპლექსი სუბსტრატული 

ფოსფორილების ჩართვისას ძირითად მალიმიტირებელ ფერმენტად გვევ- 

ლინება. ზოგიერთი სტრუქტურული თვისებებით და კატალიზის თავისე- 

ბურებებით იგი პირუვატდეჰიდროგენაზული კომპლექსის მსგავსია. ორივე 

კომპლექსი სამკომპონენტიანია და შეიცავენ ფერმენტთან დაკავშირებულ 

კოფერმენტებს: თიამინპიროფოსფატს,ლიპოის მჟავას და კოფერმენტ ტ-ს; 

დამატებითი კოფაქტორების როლს კი M4IL”» და L#ს” ასრულებენ. 

მიუხედავად იმისა, რომ X-კეტოგლუტარატის ჟანგვის მექანიზმი დღესაც 

დეტალურად ისწავლება, თიამინპიროფოსფატისა და ლიპოის მჟავის 

როლი ამ რეაქციაში საბოლოოდ მაინც არაა გარკვეული. ფერმენტული 

სისტემის სირთულე იმაში მდგომარეობს, რომ აქ თ-კეტოგლუტარატის 

ჟანგვა ერთდროულადაა გადაჯაჭვული სუბსტრატულ და კოფაქტორულ 
ჟანგვასთან. სწორედ ამიტომ, მიტოქონდრიების დაბალენერგეტიკული მდგო- 
მარეობისას ამ ფერმენტის ფუნქციონირება დიდ მნიშვნელობას იძენს. 

რეაქციის წონასწორობა ძლიერაა გადახრილი სუქცინილ-C0#4#-ს წარმო- 

ქმნისაკენ (4C“=–8 კკალ/მოლი), რომელიც მაღალმოლეკულურ თიოლურ 
ეთერს წარმოადგენს და სტრუქტურით აცეტილ-C04-ს წააგავს. გარკვეულ 
ქსოვილებში კომპლექსი Cმ“'-ითა და M8#9”-ით აქტივდება. ფერმენტული 

კომპლექსის ინჰიბირება ნუკლეოზიდფოსფატებით (#ILC-თი და CIL-თი) 

ხორციელდება. 

ციკლის ინტერმედიატმა – თ-კეტოგლუტარატმა შეიძლება დატოვოს 

ციკლი და გლუტამატდეჰიდროგენაზით გლუტამატი წარმოქმნას. სხვა 
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ტრანსამინაზების საშუალებით ამ უკანასკნელის ამინო-ჯგუფი შეიძლება 

სხვა ამინომჟავებში იქნას გადატანილი. თავის მხრივ ციკლის მეორე 

ინტერმედიატი – სუქცინილ-C04 მეტაბოლური განტოტვის იმ პუნქტს 

წარმოადგენს, რომლიდანაც ინტერმედიატები შემოდიან, ან ტოვებენ კრებ- 

სის ციკლს. სუქცინილ-C0#4 შეიძლება წარმოიქმნას X-კეტოგლუტარატის 

გარდა მეთილ-მალონილ-C0/4-დან კენტჯაჭვიანი ცხიმოვანი მჟავების ან 

განტოტვილჯაჭვიანი ამინომჟავების (ვალინის და იზოლეიცინის) გარდაქმნის 

საბოლოო საფეხურზე. ციკლში კი მისი მეტაბოლური ,ბედი” სუქცინატ- 

ად გარდაქმნას ითვალისწინებს. 

4. სუქცინატდეჰიდროგენაზა მიტოქონდრიის შიდა მემბრანასთან დაკავ- 

შირებული ფერმენტია. იგი ორი სუბერთეულითაა წარმოდგენილი. მათი 

მოლეკულური მასები შესაბამისად 70 LC და 30 XL-ია. პირველი სუბ- 

ერთეული შეიცავს სუბსტრატ-დამოკიდებულ უბანს, კოვალენტურად ბმულ 
L#L"-ს, არაჰემური რკინის 4 ატომს და გოგირდის 4 ატომს. მეორე 

სუბერთეული არაჰემური რკინის 4 ატომს და ამდენივე გოგირდის ატომს 

შეიცავს. ამდენად, ფერმენტი რკინა-გოგირდოვანი ცილის ტიპიური მაგა- 

ლითია, რომელშიც რკინა ვალენტურ ცვლილებებს (ჩ6'2–->L6')) განიც- 

დის. სუქცინატიდან ელექტრონებისა და პროტონების მოცილებისას აღმდ- 

გენელი ექვივალენტები #4 0-ის საშუალებით მიტოქონდრიული ელექტ- 
რონების გადამტანი ჯაჭვის კოენზიმ-C0-ს უერთდებიან. 

სუქცინატდეჰიდროგენაზა, როგორც ფერმენტი, ასევე მისი სუბსტრატი 

შესწავლის თვალსაზრისით უაღრესად საინტერესოა. სუქცინატი აქტი- 

ურად იჟანგება თითქმის ყველა ქსოვილში. M#L"-დამოკიდებული სუბ- 

სტრატების ექვიმოლარული კონცენტრაციებისას, იგი მონოპოლიას იღებს 

სუნთქვით ჯაჭვზე. სუქცინატდეჰიდროგენაზა სუქცინოქსიდაზური სისტე- 

მის შემადგენელი ნაწილია და ამ სისტემაში იგი სუნთქვის ელექტრონ- 

სატრანსპორტო გზის აუცილებელ კომპონენტს წარმოადგენს. მას ელექტ- 

რონები გადააქვს ფლავოპროტეინზე და არა M4#L”-ზსე. არაჰემური რკინა 

100%-ით არასდროს აღდგება. 

სუქცინატდეჰიდროგენაზა არსებითად განსხვავდება სხვა სუბსტრატ- 

თა დეჰიდროგენაზებისაგან. ეს განსხვავება ფერმენტ-სუბსტრატის კომპ- 

ლექსის სიცოცხლის ხანგრძლივობაში გამოიხატება. მოცემული ფერმენ- 

ტისათვის იგი გაცილებით ხანმოკლეა, რის გამოც ციკლის ამ უბანზე არ 

ჩნდება „ვიწრო ადგილი”, რასაც სუბსტრატთა დაბალი კონცენტრაციები- 

სას სხვა დეჰიდროგენაზებზე აქვს ადგილი. სუქცინატის ჟანგვისას ფერ- 

მენტი სუბსტრატით არასოდეს ჯერდება. ამდენად, მის მიერ კატალიზებუ- 
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ლი რეაქციის სიჩქარე სუქცინატის კონცენტრაციაზე მეტად ფართო 

ინტერვალითაა დამოკიდებული: ფერმენტის ბრუნთა რიცხვი ყოველთვის 

მაღალია, ვიდრე სხვა სუბსტრატების ჟანგვისას. ესაა იმის მიზეზიც, რომ 

სუნთქვით ჯაჭვში წარმოქმნილი ,ვიწრო ადგილები” უფრო მეტად სუ- 

ქცინატის ჟანგვაზე მოქმედებენ, ვიდრე სხვა M/4ს0-დამოკიდებული სუბს- 

ტრატების ჟანგვაზე. 

სუქცინატდეჰიდროგენაზული აქტივობა უპირველეს ყოვლისა ოქსალო–- 

აცეტატით რეგულირდება. რეგულაცია უაღრესად მაღალეფექტურია, რადგან 
ეს ნივთიერება ძლიერ „ავიწროებს” ფერმენტის გამტარუნარიანობას, და 

მას სხვა დეჰიდროგენაზებთან აახლოებს. ფერმენტული აქტივობის ასეთი 

„დავიწროება” მიტოქონდრიის ენერგეტიკულ მდგომარეობაზეა დამოკიდე- 

ბული: ოქსალოაცეტატური დამუხრუჭება ჩვეულებრივ აქტიურ-დაჟანგულ 
მდგომარეობაში შეინიშნება, ხოლო აქტიურ-აღდგენილ მდგომარეობაში 

ქრება. დაბალენერგეტიკულ მდგომარეობაში მიტოქონდრიებში ინტენსიურ 

ჟანგვას, როგორც აჩრდილი, თან ახლავს ოქსალოაცეტატური ინჰიბირება. 

იგი განსაკუთრებით მკაფიოდ ვლინდება დინიტროფენოლის მოქმედების 
(ჟანგვისა და ფოსფორილების გათიშვის) ფონზე. ფერმენტ-სუბსტრატის 
კომპლექსის დაშლა და ფუმარატის წარმოქმნა დამოკიდებულია ჟანგ- 
ბადზე, ტLსILL-ზე და დინიტროფენოლზე. როგორც დაბალენერგეტიკულ, 

ასევე მაღალენერგეტიკულ მდგომარეობაში სუქცინატდეჰიდროგენაზა სხვა 

სუბსტრატებთან შედარებით სუნთქვით ჯაჭვში სუქცინატის უფრო „გაად- 

ვილებულ” შესვლას უზრუნველყოფს. 
ოქსალოაცეტატი შეგვიძლია განვიხილოთ, როგორც სუბსტრატის 

ანალოგი, რომელიც სუქცინატდეჰიდროგენაზის აქტიურ ცენტრს თითქმის 
შეუქცევადად უკავშირდება. კავშირის ბუნებაზე და თვით ფერმენტის 
აქტიური ცენტრის შენებაზე მსჯელობა შესაძლებელი იქნებოდა თუ გავით–- 
ვალისწინებდით ფერმენტთან მოქმედი ინჰიბიტორის ფორმას. როგორც 
ირკვევა, წყალხსნარებში ოქსალოაცეტატი შეიძლება რამოდენიმე ფორ– 
მით არსებობდეს: 

მა „9 0 „9 
„C-C.MI--C.LI--C- __ _ ,0C- C9M;C–+C. _ 

0 0 0 ა ლ 
სუქცინატის დიანიონი ოქსალოაცეტატის დიანიონი



0 0 
დ _ 2 _ ,6-00=0--0” 

0 ტ- 
ოქსალოაცეტატის ენოლატ-ანიონი 

ვინოგრადოვის მონაცემებით ოქსალოაცეტატის ის ფორმა, რომელიც 

სუქცინატდეჰიდროგენაზის აქტიური ცენტრის 5LI-ჯგუფთან რეაგირებს, 

კეტომჟავის დიანიონია. კომპლექსი – ფერმენტი-დიანიონი ძლიერ ნელა 

დისოცირდება და ფერმენტი ამის შედეგად „შესვენებას” საჭიროებს #LXL- 

ზე ოპტიმალური რეაგირებისათვის. მეორე მხრივ, მტკიცე კოვალენტური 

კავშირი ფერმენტის მნიშვნელოვანი ნაწილის ინჰიბირებულ მდგომარეო- 

ბაში ყოფნას გულისხმობს, რაც რეალურად არ ხდება. 

ოქსალოაცეტატი ციკლის მუშაობას ორ პუნქტზე არღვევს: 1. მალატდე- 

ჰიდროგენაზის დონეზე, ეი. ამუხრუჭებს თავისსავე წარმოქმნას; 2. აბლოკირებს 
სუქცინატდეჰიდროგენაზულ აქტივობას. ავტობლოკირების ასეთი მექანიზმი 

რომ არ არსებობდეს, მაშინ ოქსალოაცეტატის შენელებული მიწოდებისას 

ციკლის ყველა ინტერმედიატი საბოლოო ჯამში ოქსალოაცეტატად გარ- 

დაიქმნებოდა. ამ ინტერმედიატის თავისუფალი ფონდი, რომელიც ციკლში 

არ იჟანგება, ციკლის საერთო კატალიზატორის როლს ასრულებს. 

C00L = C0CII 

C=0 | 3 LC-C-CI-C00MLI 

-- .- 
| 2 C0019 | _? 

CC0CC0CI.I CC0CLI 

ოქსალოაცეტატი პირუვატი პროციტრატი 

პროციტრატი ჯერჯერობით ჰიპოთეტურ ინტერმედიატად ითვლება, 

თუმცა მისი წარმოქმნა რეალურად შესაძლებელია. ჟანგვითი დეკარბოქ- 

სილირების შედეგად იგი ციტრატად გარდაიქმნება. 

სუქცინატდეჰიდროგენაზის სპეციფიური ინჰიბიტორია მალონატი. ინ- 

ჰიბირების მექანიზმი უცნობია. საკითხში გარკვევას ართულებენ მონაცე- 

მები, რომლებიც მალონატის სუნთქვის სუბსტრატად (მალონილ-C00#ტ-ს 

წარმოქმნით) გამოყენების შესაძლებლობაზე მიუთითებენ. მალონატი მოცე- 
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მული რეაქციის უშუალო პროდუქტს არ წარმოადგენს, მაგრამ სტრუქ- 

ტურულად სუქცინატდეჰიდროგენაზის სუბსტრატის მსგავსია. 

CIMI.CCCL1 C-CCCLI C00LM 
| + #/ - ““” || + #15 | 
CI9MეC0CL/1 C-IC0CCLI CL+სC00- 

სუქცინატი ფუმარატი მალონატი 

მალონატი კონკურენტულად აინჰიბირებს ფერმენტს სუბსტრატთან 
სტერიული მსგავსების გამო. მაშასადამე, საქმე გვაქვს ფერმენტული აქ- 
ტივობის იზოსტერულ რეგულაციასთან. ბოლოს აღვნიშნავთ, რომ მალო– 
ნატის მიერ ციკლის ინჰიბირების უნარი კრებსმა გამოიყენა, როგორც 
ჟანგვის მეტაბოლური გზის ციკლური ბუნების დადასტურება. 

7.6 მა ქოსებური მე ქანიზმები 

გლიკოლიზის ენერგეტიკის განხილვისას აღვნიშნეთ, რომ გლიცერო– 

ფოსფატ-დეჰიდროგენაზულ რეაქციაში 2 მოლეკულა M4ტ0იLLI გენერირ- 

დება, რომელთა სუნთქვით ჯაჭვში ჟანგვა შემდგომში ორ მოლეკულა 

ტI-ს სინთეზთანაა შეუღლებული. როგორ შეიძლება წარმოვიდგინოთ 
ციტოპლაზმური M#LII-ის ჟანგვა მიტოქონდრიებში? საკითხი მეტად 

პრინცი პულია, რადგან ეჭვმიუტანლადაა დადგენილი, რომ მიტოქონდრიის 

შიდა მემბრანები, რომლებიც კრებსის ციკლის ფერმენტთა ანაკრებს შეი- 

ცავენ, აღდგენილი და დაჟანგული ნიკოტინამიდური კოფერმენტებისათვის 

განუვლადი არიან. მემბრანა მათთვის მტკიცე გაუმტარი ბარიერია. მიუხე- 

დავად ამისა, როგორც ირკვევა, M4#0ხIMII-ის ელექტრონებს შეუძლიათ მი- 

ტოქონდრიაში შეღწევა და სუნთქვის ჯაჭვში ჩართვა ე.წ. მაქოსებური 

მექანიზმებით, რომელთაგან აღსანიშნავია გლიცეროფოსფატური და მალა- 

ტური ჟანგვის გზები (სქემა 22 და 23). 

ციტოპლაზმური M4LII რეაგირებს ციტოპლაზმურ დიოქსიაცეტონ- 

ფოსფატთან. ამის შედეგად წარმოიქმნება გლიცერატ-3-ფოსფატი, რომელსაც 
ციტოპლაზმური M460-დამოკიდებული გლიცეროფოსფატდეჰიდროგენაზა 

აკატალიზებს: 

დიოქსიაცეტონფოსფატი + M460LI => 

=->- ს-გლიცერატ-3-ფოსფატი + M/ი“ 
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M/0LM9 + LI" Mტი” 

ციტოპლაზმური 

გლიცეროფოსფატ- 
დეჰიდროგენაზა 

  

დიოქსიაცეტონ- გლიცეროფოსფატი 
ფოსფატი | 

ჟM მიტოქონდრიული /”/ 

გლიცეროფოსფატ- 
დეჰიდროგენაზა 

სუნთქვის ჯაჭვი 

მიტოქონდრია 

სქემა 22. გლიცეროფოსფატური მაქოსებური მექანიზმი. 

გლიცერატ-3-ფოსფატი გადის მიტოქონდრიულ მემბრანაში. აქ უკვე 

მიტოქონდრიული გლიცერატფოსფატდეჰიდროგენაზა (ფლავინური და არა 

M40-დამოკიდებული) ხელახლა ჟანგავს გლიცერატ-3-ფოსფატს დიოქსი- 

აცეტონფოსფატამდე. ამასთან ფერმენტის ფლავინური პროსტეტული ჯგუფი 
აღდგენას განიცდის: 

L-გლიცერატ-3-ფოსფატი + ფლავოპროტეიდი ––--> 

–“- >“ დიოქსიაცეტონფოსფატი + ფლავოპროტეიდი · წ 

მაშასადამე, ციტოპლაზმური M4#სILI-ის ელექტრონები თავს იყრიან 

მიტოქონდრიულ ფლავოპროტეინზე. ამ უკანასკნელს კი ელექტრონები 

უბიქინონზე (კოფერმენტ C-ზე) გადააქვთ, ანუ ენერგეტიკული შეუღლებ- 
ის პირველი პუნქტის გამოტოვებით. სწორედ ამითაა გაპირობებული, რომ 

გლიკოლიზში მიღებული M4LII-ის ელექტრონული წყვილის გადატანა 
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სუნთქვის ჯაჭვში 2 მოლეკულა #IIL-ს სინთეზს ახორციელებს. 

დიოქსიაცეტონფოსფატი ტოვებს მიტოქონდრიას და ციტოპლაზმაში 

გამოდის. აქ მას შეუძლია კვლავ შეიძინოს ელექტრონები M/#LII-დან და 

ციკლი გაიმეოროს. ამგვარად, გლიცეროფოსფატი-დიოქსიაცეტონფოსფა- 

ტის წყვილი ფუნქციონირებს მაქოსებურად. მას ელექტრონები გადააქვს 

მხოლოდ მიტოქონდრიის შიგნით. 

არსებობს მალატური მაქოსებური მექანიზმიც. ციტოპლაზმური მალატ- 

დეჰიდროგენაზის მონაწილეობით გარე მიტოქონდრიული M#40LL იჟანგება 

მჟაუნძმარმჟავით, რომელიც შემდგომ მალატამდე აღდგება. ეს უკანასკნელი 
შედის მიტოქონდრიაში და აქ მყოფი მალატდეჰიდროგენაზით კვლავ მჟაუნ– 

ძმარმჟავამდე იჟანგება. ეს მექანიზმი ორმხრივად ფუნქციონირებს. 

M#ტ06LI + LI M/ნ” 

7 
ციტოპლაზმური 

მალატდეჰიდროგენაზა 

ოქსალოაცეტატი 

ასპარტატი მალატი 

/ | 

ასპარტატი 

  

მალატი 

/ _ „Mნ 
მიტოქონდრიული 

ოქსალოაცეტატი მალატდეჰიდროგენაზა 
LI. 

Mტ0.I + LI" 
მიტოქონდრია | 

სუნთქვის ჯაჭვი     
სქემა 23. მალატური მაქოსებური მექანიზმი. 
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თავი VIII 

ბიოლოგიური ჟანგვის დასკვნითი ეტაპი -–- 

ჟანგვითი ფოსფორილება 

პარაგრაფში (2.9) შედარებით დეტალურად წარმოვადგინეთ ენერგი- 

ის გენერირებასთან დაკავშირებული ჟანგვითი სუბსტრატების გარდაქმ- 

ნის გზები. ამჯერად განვიხილოთ ჟანგვითი ფოსფორილება, რომელიც 

ბიოლოგიური ჟანგვის, ენერგიის ტრანსფორმაციისა და აკუმულაციის 

დამამთავრებელ სტადიას წარმოადგენს. შევეცადოთ ერთიან მთლიანობაში 

მოვუყაროთ თავი ამ მასალას, რათა კიდევ უფრო თვალსაჩინო გავხადოთ 

პროცესის თანმიმდევრობა. 

მიტოქონდრიის ჟანგვითი მეტაბოლიზმის ძირითად ,,საწვავს” შეად- 

გენენ გლიკოლიზის შედეგად წარმოქმნილი პირუვატი და ცხიმოვანი 

მჟავები. ეს ნივთიერებები შერჩევითად ტრანსპორტირდებიან ციტოზოლ- 

იდან მიტოქონდრიულ მატრიქსში, სადაც აცეტილ-C04-ს წარმოქმნიან. ეს 

უკანასკნელი შემდგომი ჟანგვისათვის ლიმონმჟავას ციკლში ხვდება. პროცესი 

მთავრდება აცეტილური ჯგუფებიდან გამოთავისუფლებული ენერგიით 
მდიდარი ელექტრონების სუნთქვით ჯაჭვში გადატანით. ჟანგვითი მეტაბ- 

ოლიზმისათვის საჭირო ,„,საწვავს” უჯრედი ინახავს განსაზღვრული ფორმით; 

კერძოდ, ცხიმებად (ცხიმოვან მჟავათა წყაროდ) და გლიკოგენად ან სახ- 

ამებლად (გლუკოზისა და შესაბამისად, პირუვატის წყაროდ). კრებსის 

ციკლში აცეტილ-C04#-ს დეგრადაციის შედეგად მიიღება CC0,, M#ტLII და 

L4ტIII. ბოლო ორი ნაერთის აღმდგენელი ექვივალენტები სუნთქვის 

ჯაჭვს გადაეცემა და მოლეკულური ჟანგბადის წყლამდე აღდგენას ხმარდება. 
მიუხედავად იმისა, რომ ლიმონმჟავას ციკლი აერობული გარდაქმნის 

ნაწილია,M4LII-ისა და 4 0II.-ის წარმოქმნას არსად არ ახლავს ჟანგ- 

ბადის უშუალო მოხმარება. იგი ერთვება მხოლოდ მიტოქონდრიის შიდა 

მემბრანაზე მიმდინარე კატაბოლური რეაქციების დამამთავრებელ სტადი- 

აზე და მათგან გადმოცემულ ელექტრონებს იერთებს. 

8.1 სუნთქვითი ჯაჭვი 

კრებსის ციკლში გამოთავისუფლებული წყალბადატომები სუნთქვით 

ჯაჭვში მჟანგველი ფერმენტებით (ძირითადად M4რს-დამოკიდებული დე- 

ჰიდროგენაზებით და ფლავოპროტეინებით) ,„დახარისხებას” განიცდიან. 

ეს პროცესი იმაზეა დამოკიდებული, თუ როგორი რედოქს-პოტენციალი 
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გააჩნია დასაჟანგ სუბსტრატს. ასე მაგალითად, თუ მოცემულ კარბონმჟა- 
ვას ჟანგვის პოტენციალია –0.3 V,მისი წყალბადის აქცეპტორე აუცილებლად 

M4#ს” იქნება, რომლის რედოქს-პოტენციალია 0.29 V, ასე იჟანგება 
იზოციტრატი და მალატი; ორგანული მჟავას რედოქს-პოტენციალი თუ 

ნულს უახლოვდება, მისი წყალბადის აქცეპტორი უსათუოდ ფლავინი 
(ფლავოპროტეინი-1) უნდა იყოს, რადგან მას –0.1 V-ის ტოლი რედოქს- 

პოტენციალი გააჩნია. ასე იჟანგება სუქცინატი. 

შემდგომ ეტაპზე წყალბადატომები (უფრო ზუსტად, ჰიდრიდიონები – 

III, რომლებიც პროტონისა და ორი ელექტრონისაგან შედგება), დე– 

ჰიდროგენაზებიდან და ფლავოპროტეინებიდან სუნთქვით ჯაჭვში უბიქი- 

ნონზე გადადის. აქ ისინი ერთ პროტონად და ორ ელექტრონად უნდა 

დაიშალოს (:I ->II+26“), რადგან მომდევნო ციტოქრომულ კომპონენ- 
ტებს მხოლოდ ელექტრონთა გადატანა შეუძლიათ. იონიზაციის შედეგად 

მიღებულ პროტონებსა და ელექტრონებს მაღალი ენერგეტიკული პოტენ- 
ციალი გააჩნიათ და ბიოენერგეტიკაში გადამწყვეტი როლი ეკუთვნით, 
რადგან ჟანგვის დამამთავრებელ სტადიაზე უშუალოდ არიან დაკაგშირე- 

ბული ენერგიის გენერაციასთან. ელექტრონები გადაეცემა სუნთქვით ჯაჭვს, 
ხოლო პროტონები გადადიან გარემომცველ წყლოვან ფაზაში. მათი შეხ- 

ვედრა მოხდება სუნთქვითი ჯაჭვის ბოლოს, სადაც ისინი ჟანგბადის 
მოლეკულასთან ურთიერთქმედებენ (სქემა 24). 

იზოციტრატი უი 

% /. “ ა ”“ რი დ 

IM0-- წ 0. |C90| –- Iსიტხ| +. სტთე > სორი –- სატბა., 9. 0, 

CM რტობონი (თაბი 

ა წი 

ცხიმოვან მჟავათა  _ გლიცეროფოსფატი 

სქემა 24. სუნთქვითი ჯაჭვი. 

ნაჩვენებია #I –-ს სინთეზის პუნქტები (1,2,და 3); ძირითადი ინჰიბიტორების 

მოდების წერტილები (დაშტრიხული) და სხვადასხვა სუბსტრატებიდან 

სუნთქვით ჯაჭვში ელექტრონთა შემოსვლის გზები (სინამდვილეში მოლეკუ- 

ლა-გადამტანების რიცხვი გაცილებით მეტი, დაახლოებით თხუთმეტამდეა). 

169



8.11 სუნთქვითი ჯაჭვის კომპონენტები 

სადღეისოდ ცნობილია 200-ზე მეტი ფერმენტი–დეჰიდროგენაზა, რომ- 

ლებიც დეჰიდროგენირების რეაქციებს აკატალიზებენ და კოენზიმებად 

#M#4ს“-სა და M4სს'--ს იყენებენ. აქვე ვიტყვით, რომ ფერმენტსა და 

კოფერმენტს შორის ასოციაცია სუსტია. კოენზიმი მუდმივად დიფუნ- 

დირებს ფერმენტიდან ფერმენტზე და მოქმედებს, როგორც ელექტრონების 
წყალში ხსნადი გადამტანი. 

M40”, და M4%60L' წარმოადგენენ ორ ნუკლეოტიდს, რომლებიც ერთ- 

მანეთთან ფოსფოანჰიდრიდული ბმით არიან დაკავშირებულნი. პირიდინ- 

თან ნიკოტინამიდის მსგავსების გამო მათ ხშირად პირიდინნუკლეოტიდებსაც 

უწოდებენ. 

  

  

I 
0-ნ-0-C9, 

0 

0–-ჩ-0-0CM 
0 

00 0 ლ) 0. 

Mტხ' M#ტ0/' 

ნიკოტინამიდური ჯგუფი მოლეკულის მუშა ნაწილს წარმოადგენს. 

ორივე კოენზიმის ნიკოტინამიდური ბირთვი შექცევად აღდგენას განიც- 

დის. პროცესი შემდეგნაირად მიმდინარეობს: სუბსტრატს სცილდება ორი 

ატომი წყალბადი; ერთი მათგანი უერთდება ნიკოტინამიდს მე-4 მდგომა- 
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რეობაში; მეორის ჩამოცილებისას კი ხდება პროტონის და ელექტრონის 

დაცალკევება. პროტონი გადადის წყალში და წარმოქმნის ჰიდროქსონი– 

უმ-იონს (LL10C'), ხოლო განთავისუფლებული ელექტრონი ანეიტრალებს 

ნიკოტინამიდის ჰეტეროაზოტის დადებით მუხტს, რის შედეგადაც პირი- 

დინის ბირთვი ქინოიდურ შენებას იძენს: 

LM 

. “ აძ ინ. 5-C რდა ი C-C-Mს,=->-ხი C-C-M,+§: 
L MC ,C40 ხწC ,C9M0 

ოი + ) 
LკC” წ ნ 

M#ტ,0(C) (დაჟანგული ფორმა) M/MCXXCX-I (აღდგენილი ფორმა) 

აღდგენილი M4ტ IV-ის დაჟანგვისას მასთან მიერთებული წყალბადი 

გადადის აღსადგენ ნივთიერებაში, ხოლო მეორე წყალბადს ეს უკანასკნე- 

ლი გამხსნელიდან იძენს პროტონის სახით. 

M4LII-ისა და M#40ILII-ის აბრევიატურაში ,.II” აღნიშნავს მიერთე- 

ბულ ჰიდრიდ-იონს, ხოლო M4L"-ისა და M#ტ0L'-ს აბრევიატურაში ,,+” 

ნიშანი ამ მოლეკულის ჯამურ მუხტს კი არ გამოსახავს (ფოსფატების 

გამო ორივე მათგანი უარყოფითადაა დამუხტული), არამედ გვიჩვენებს, 

რომ დაჟანგულ ფორმაში ნიკოტინამიდის ბირთვი აზოტის ატომზე დადებით 

მუხტს ატარებს. 

ქსოვილთა უმრავლესობაში M40'+M4ტ40LML-ის კონცენტრაცია დაახ- 

ლოებით 10“ M-ის ტოლია, ხოლო M40ნ'+M#IMII-ის კონცენტრაცია 

დაახლოებით 10-ჯერ ნაკლებია. ხშირ შემთხვევაში M#“'-ის ფარდობა 

M40II-თან მაღალია და ეს აადვილებს სუბსტრატიდან მასზე ჰიდრიდ- 
იონის გადატანას. ამის საპირისპიროდ, M4LსLLL ჩვეულებრივ უფრო მა- 

ღალი კონცენტრაციითაა ვიდრე M4#LსL., რაც ხელს უწყობს მისგან 

სუბსტრატზე ჰიდრიდიონის გადატანას. ეს ვითარება ასახავს ამ ორი 

კოფერმენტის სპეციალიზებულ როლს ჟანგვა-აღდგენით მეტაბოლიზმში: 

M#M)4ს' კატაბოლური რეაქციის ნაწილია და მისი ძირითადი ფუნქცია 

ჟანგვაში მონაწილეობაა, ხოლო M4#4LLII, როგორც ანაბოლური რეაქციის 

ნაწილი, აღდგენით რეაქციებში მონაწილეობს. 
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სუნთქვითი ჯაჭვის მომდევნო კომპონენტებს (გადამტანებს) წარ- 

მოადგენენ ფლავოპროტეინები, – ფერმენტები, რომლებიც ჟანგვა-აღდგე- 
ნით რეაქციებს აკატალიზებენ, კოფერმენტების – ფლავინმონონუკლეოტი- 

დის (IჩIMM) ან ფლავინადენინდინუკლეოტიდის (L#L) საშუალებით. ეს 

კოფერმენტები ვიტამინ რიბოფლავინის წარმოებულებია და იზოალოქ- 

საზინის ბირთვს შეიცავენ: 

  

  

  

    

– ი, 

M აჯი + 6“ 29 ი ულეეე 
”MM ინს, ნახL აღ ) 

დ (სემიქინონური ფორმა) 

ბ ი 1 LC M |6#ნ 0 9 ვ უდ 

= _ I MI M სხე 

| “«" ·M 

ი 24 IL ' “> 

ოსე I ნლ, (6MMLI) 
ძ/ (მთლიანად აღდგენილი ფორმა) 

·M L 
00 CI   

იზოალოქსაზინის სტრუქტურა შექცევად აღდგენას განიცდის სუბსტ- 

რატიდან ერთი ან ორი ელექტრონის (ერთი ან ორი წყალბადის ატომის) 

მიღების გზით (სქემა 25). როცა სრულად დაჟანგული ფლავინნუკლეო- 

ტიდი მხოლოდ ერთ ელექტრონს (ერთი წყალბადის ატომს) იერთებს, 

წარმოიქმნება იზოალოქსაზინის ბირთვის სემიქინონური ფორმა. ვინაიდან 

ფლავოპროტეინებს შეუძლიათ ერთდროულად როგორც ერთი, ასევე ორი 

ელექტრონის გადატანა, ამდენად ფლავოპროტეინის ეს კლასი უფრო 

მრავალფეროვან რეაქციებს აკატალიზებს, ვიდრე პირიდინნუკლეოტიდ- 

დაკავშირებული დეჰიდროგენაზები. 

ფლავოპროტეინების უმეტესობაში ფლავინნუკლეოტიდები მტკიცედ 

უკავშირდებიან აპოფერმენტს, ხოლო ზოგიერთ მათგანში, მაგალითად სუქ- 

ცინატდეჰიდროგენაზაში ისინი კოვალენტურ ბმას წარმოქმნიან. ასე მტკიცედ 

172



LM პროტონებად და 1/2C 

ელექტრონებად დაყოფა 

     

  

Cა/ ენერგიის მნიშვნელოვანი ნაწილი 

C-_ 28 იბოჭება და ინახება 

  
28 

სქემა 25. წყალბადატომის დაშლა პროტონებად და ელექტრონებად. 

სუნთქვით ჯაჭვში წყალბადატომის ,,წვის” საერთო რეაქცია (წ1,+1/20,->LL0) 

დაქუცმაცებულია ,,მცირე ზომის” საფეხურებად ისე, რომ ენერგია გადავიდეს 
დაკავშირებული ფორმით და სითბოდ არ განიბნეს. ისევე როგორც გლიკოლიზსა 

და კრებსის ციკლში, აქაც გამოყენებულია ჟანგვის არაპირდაპირი გზა (სქე- 

მაზე წყვილი წრეები იმის მაჩვენებელია, რომ ადგილი აქვს ელექტრონული 
წყვილის ტრანსპორტს). 

დაკავშირებულ კოფერმენტებს პროსტეთულ ჯგუფებს უწოდებენ. მათი 
საშუალებით არ ხდება ერთი ფერმენტიდან მეორეზე ელექტრონების 
უშუალო გადატანა. ისინი უზრუნველყოფენ ელექტრონების დროებით 
შეჩერებას, ვიდრე მათი გადატანა მოხდება აღდგენილი სუბსტრატიდან 
აქცეპტორზე. 

ფლავოპროტეინები ხშირად წარმოდგენილი არიან კომპლექსის სა- 

ხით. ზოგიერთ მათგანთან ფლავინნუკლეოტიდის გარდა იმყოფებიან არაორ- 
განული იონები, მაგ., რკინა ან მოლიბდენი, რომლებსაც ელექტრონების 

გადატანაში შეუძლიათ მონაწილეობის მიღება. 
სუნთქვით ჯაჭვში ყველაზე მარტივი ბუნების გადამტანია უბიქინონი 

(კოფერმენტი C0). იგი მცირე ზომის ჰიდროფობულ მოლეკულას წარ- 
მოადგენს. მას შეუძლია ერთდროულად მიიღოს ან გასცეს როგორც ერთი, 
ასევე ორი ელექტრონი. ამასთან ყოველ მიღებულ ელექტრონზე იგი 

გარემოდან ერთ პროტონს იკავშირებს: 
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0 C1I CLI 

C + LI 6-+ LI 

I! 1 > 

0 C0.· CLI 

უბიქინონი უბისემიქინონი დიჰიდროუბიქინონი 

სუნთქვით ჯაჭვს ციტოქრომული სისტემა ამთავრებს. აქ ხუთი სხვა- 
დასხვა ციტოქრომია. ისინი ჰემურ ჯგუფებს შეიცავენ. როდესაც ციტოქ- 

რომი იღებს ელექტრონს, ჰემში არსებული რკინა თავის ჟანგვის ხარისხს 

იცვლის (წც?'-> ჩ6“'). 

ციტოქრომების გარდა, სუნთქვითი ჯაჭვი ექვს სხვადასხვა რკინა- 

გოგირდოვან კომპლექსსაც შეიცავს. მეზობელ გადამტანთა ჯგუფები წარ- 

მოქმნიან სუნთქვითი ჯაჭვის მსხვილ ფერმენტულ კომპლექსებს (სუნთქვით 

ანსამბლებს) და ქმნიან ენერგეტიკული შეუღლების სამ პუნქტს: 

1. M4ს0II-დეჰიდროგენაზული კომპლექსი ფლავოპროტეინებს შეიცავს. 

იგი ელექტრონებს იღებს M#4#4ILII-დან და გადასცემს უბიქინონს, 

2. ციტოქრომების ხC,-კომპლექსი. იგი ორ ციტოქრომს შეიცავს, 

ელექტრონებს იღებს უბიქინონიდან და გადასცემს მცირე ზომის პერი- 

ფერიულ მემბრანულ ცილას, – ციტოქრომ C-ს; 

3. ციტოქრომოქსიდაზული კომპლექსი 21, ციტოქრომ C-დან იღებს ოთხ 

ელექტრონს (ცალკეულად) და გადასცემს შეკავშირებული ჟანგბადის 
ერთ მოლეკულას. ამასთან წარმოიქმნება წყლის ორი მოლეკულა. 

მემბრანაში ელექტრონთა სატრანსპორტო ჯაჭვი ასიმეტრიულად გან- 

ლაგებული ბლოკური პრინციპითაა ნაშენები და შესაბამისი ფერმენტთა 

ანაკრები ოთხ კომპლექსს წარმოქმნის (სქემა 26). სამი მათგანი უშუა- 

ლოდაა დაკავშირებული #IL-ს გენერაციასთან და ფერმენტ #II-აზას- 

თანაა ორიენტირებული. კომპლექს II-ს (სუქცინატ-C0C0:--რედუქტაზას) 

ელექტრონები კომპლექს III-ზე გადააქვს და ამდენად არაპირდაპირაა 

დაკავშირებული ენერგეტიკულ შეუღლებასთან. ოთხივე კომპლექსი ბიოენ- 
ერგეტიკული პროცესების სტრუქტურულ-ფუნქციურ საფუძველს შეად- 
გენს. მათი მოქმედება ისეა შეთანაწყობილი, რომ ჯაჭვში ორი ელექტრო- 

ნის გადატანა ყოველთვის მატრიქსიდან ორი პროტონის ტრანსლოკაციას- 

თანაა შეუღლებული. ელექტრონის გადატანის შედეგად კომპლექსთა 
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პროტონისადმი სწრაფვა და პროტონშემაკავშირებელი თვისებები იცვლე- 

ბა, რაც მემბრანის ორივე მხარეზე პროტონთა კონცენტრაციების შესაბა– 

მის ცვლილებებს იწვევს. მეორე მხრივ, შესაძლებელია გადამტანის ცილ– 

ურ ნაწილში რედოქს-დამო კიდებული პროტონული არხი წარმოიქმნას. ამ 

შემთხვევაში ელექტრონის გადამტანი ერთდროულად პროტონული ტუმ- 

ბოს როლსაც ასრულებს. 

კომპლექსი I კომპლექსი III 

- | C0CL-ციტოქრომ-C-რედუქტაზა M#0ჩ-C00-რ 2 იე ციკ 00 სთაკტაბა: -C-. (6C,-კომპლექსი ან C-ციკლი) 
ტ- 

კომპლექსი II კომპლექსი IV 
სუქცინატ-C0C-რედუქტაზა 6” ციტოქრომი მშვ 
(სუქცინატდეჰიდროგენაზა) (ციტოქრომოქსიდაზა 

სქემა 26. სუნთქვითი ჯაჭვის (ელექტრონთა სატრანსპორტო სისტემის) 

ბლოკური წყობა თანამედროვე შეხედულებით. 

წარმოდგენილი ოთხი კომპლექსი (სუნთქვითი ანსამბლი) სრულად ასახავს 

ელექტრონთა გადამტანი სისტემის ყველა ჟანგვა-აღდგენით რეაქციაში მონაწი- 

ლე ფერმენტს: 1 და III კომპლექსის გაერთიანებით მიტოქონდრიული M#LII: 
ციტოქრომ C-ოქსიდორედუქტაზა მიიღება; IL და III კომპლექსის შეთანაწ- 

ყობა მიტოქონდრიულ სუქცინატ: ციტოქრომ C-ოქსიდორედუქტაზას იძლევა; 

კომპლექსები I+III+IV – მიტოქონდრიულ ოქსიდაზას, კომპლექსები II+III+IV 

– მიტოქონდრიულ სუქცინოქსიდაზას, ხოლო ოთხივე კომპლექსის ერთობლიობა 
ელექტრონთა მთლიან სატრანსპორტო გზას მოიცავს. ენერგეტიკული შეუღლე- 

ბა (MIL-ს სინთეზი) ს III და IV კომპლექსების დონეზე ხორციელდება. 

ყოველი მომდევნო სუნთქვითი ანსამბლი ელექტრონისადმი სწრაფვის 

მომატებულ უნარს ამჟღავნებს. ამის გამო ელექტრონი თანდათანობით 

ეშვება დაბალენერგეტიკულ დონეზე, ვიდრე საბოლოო აქცეპტორს – 
მოლეკულურ ჟანგბადს არ შეუერთდება, რომელსაც ელექტრონისადმი 

ყველაზე მაღალი სწრაფვა გააჩნია. 
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ციტოქრომებს, რკინა-გოგირდოვან კომპლექსებს და სპილენძის ატო- 

მებს ერთჯერადად ერთი ელექტრონის გადატანის უნარი აქვთ; M#ILXII 

კი ორ ელექტრონს იძლევა. ამის გარდა, ჟანგბადის მოლეკულის წყლამდე 

აღსადგენად ოთხი ელექტრონია საჭირო. ამ შეუსაბამობის ასახსნელად 

თვლიან, რომ სუნთქვით ჯაჭვში უნდა არსებობდეს რამოდენიმე ელექტრონ- 

შემგროვებელი და ელექტრონ-გამანაწილებელი უბანი. 

8.2 ენერგეტიკული შეუღლების მექანიზმი 

ჯერ კიდევ 1941 წელს ლიპმანმა გამოთქვა მოსაზრება იმის შესახებ, 

რომ უჯრედში ენერგიის ტრანსფორმაციაში #4IL-ს ცენტრალური პოზი- 

ცია უკავია. შემდგომში ამ პოსტულატის სამართლიანობა არაერთხელ 

დადასტურდა. მისი წარმატება იმ დაშვებამაც განაპირობა, რომ მაღალენ- 

ერგეტიკული ნაერთები ენერგიის ერთადერთ და ტრანსპორტაბელურ 

ფორმას წარმოადგენენ. მიუხედავად ამისა, პოსტულატი მაინც რჩებოდა 

ხანგრძლივი დისკუსიის საგნად, რადგან ბიოენერგეტიკული მექანიზმების 

შედარებით ღრმა და დეტალური შესწავლით თავის საბოლოო დადას–- 

ტურებას ან უარყოფას ელოდა. შემდგომმა კვლევამ მართლაც ცხადყო, 

რომ უჯრედში არსებობს ენერგიის კიდევ ერთი უნიფიცირებული ფორმა, 

რომელიც განსხვავდება #I C-საგან და იმ მაღალენერგეტიკული ნაერთე- 

ბისაგან, რომლებიც #I L-სთან წონასწორობაში იმყოფებიან. 

პირველი ექსპერიმენტული მონაცემები, რომლებმაც აჩვენეს, რომ სუბ- 

სტრატთა ჟანგვის მსვლელობაში გამოთავისუფლებული ენერგია შეიძლე- 

ბა გადანახულ იქნას #ILნ-საგან განსხვავებული ფორმით, მიღებულ იქნა 

მიტოქონდრიებზე ჩატარებული ცდებით, რომლებიც სუბსტრატებს #LL- 

სა და L,-ის გარეშე ჟანგავდნენ. ამ ფაქტზე დაყრდნობით სლეიტერი იმ 

დასკვნამდე მივიდა, რომ არსებობს ჟანგვითი ფოსფორილების ე.წ. დაუ- 

ფოსფორებელი შუალედი X-V ინტერმედიატი და ასეთ შუალედ პროდუქ- 
ტად მან თიოეთერი ჩათვალა,რომელიც #4ILჩი-ს წინამორბედი შეიძლებოდა 

ყოფილიყო. 

ლარდის ცდებით ნაჩვენები იყო, რომ ანტიბიოტიკი ოლიგომიცინი 

მკვეთრად ამუხრუჭებს ენერგიის გადატანას #IL-სა და X–-V-ით აღნიშ- 

ნულ ნაერთს შორის. ამის საფუძველზე გამოითქვა მოსაზრება იმის შესახებ, 

რომ ჟანგვითი ფოსფორილების გამთიშველის თანამყოფობისას X–-V კომ- 

პონენტი დაშლას განიცდის. შემდგომში დადგინდა ისიც, რომ X–-V -ის 
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ენერგია შეიძლება გამოყენებულ იქნას მიტოქონდრიებში Cგ”“-ის ჩასა- 

ტუმბად და M#40VII-ით ენერგოდამოკიდებული M4#სL'-ს აღდგენისათვის. 

ყოველივე ამის შედეგად გაკეთებულ იქნა დასკვნა, რომ X-V კომპონენტი 

მიტოქონდრიაში ენერგიის პოლიფუნქციურ წყაროს წარმოადგენს. 

მასალის თანმიმდევრობას ოდნავ წინ გავუსწრებთ და აღვნიშნავთ: 
X-V კომპონენტის იდენტიფიკაცია დღემდე არ მომხდარა და არც შეიძ- 

ლება მოხდეს ერთი მეტად ,„,უმნიშვნელო” მიზეზის გამო: შუალედი X–-V 

კომპონენტი ბუნებაში საერთოდ არ არსებობს. 

8.2.1 ქემიოსმოსური თეორია 

1961-1966 წლებში ინგლისელმა ბიოქიმიკოსმა მიტჩელმა დაამუშავა 

ენერგეტიკული შეუღლების სრულიად ახალი თეორია, რომლის თანახმა- 

დაც ენერგია ტრანსფორმირდება პროცესით, რომელსაც ქემიოსმოსი უდე- 

ვს საფუძვლად (ეს ტერმინი იხმარება იმის საჩვენებლად, რომ არსებობს 

პირდაპირი კავშირი ქიმიურ და „ტრანსპორტულ პროცესებს შორის). 

როგორც აღვნიშნეთ, სუნთქვითი ანსამბლების მოქმედება ისეა შეთანაწყო– 

ბილი, რომ მატრიქსში ორი ელექტრონის შესვლა იქიდან ორი პროტონის 

ტრანსლოკაციას იწვევს, ე-ი· ელექტრონთა ტრანსპორტირებისას გამოთა- 

ვისუფლებული ენერგიის მნიშვნელოვანი ნაწილი პროტონთა ნაკადის 

შექმნას ხმარდება და იგი მატრიქსიდან შემბრანათაშორის სივრცისკენაა 

მიმართული. შექმნილი გარემოება ორ შედეგს იძლევა: 

ს), მემბრანის ორივე მხარეზე იქმნება §II-ის გრადიენტი (#იILI). ამასთან 

კონცენტრაცია მატრიქსში გაცილებით მცირეა, ვიდრე უჯრედში, სა– 

დაც ნII-ის მნიშვნელობა 7-ს უახლოვდება; 

2. პროტონების ნაკადი მემბრანაზე წარმოქმნის ელექტრული პოტენ- 

ციალების სხვაობას (მემბრანულ პოტენციალს). მემბრანის შიდა მხა– 

რე ტუტიანდება და უარყოფითად იმუხტება, გარე ზედაპირთან კი 

ხდება შემჟავება და იგი დადებითად იმუხტება. 

ამგვარად, მიტოქონდრიის შიდა მემბრანა ენერგიის გარდამქმნელი 

მანქანასავით ფუნქციონირებს. მიტჩელი მას კონდენსატორის შემონაფენებს 

ადარებს, რომელშიც გამყოფი იზოლატორული შრის როლს ლიპიდი 
ასრულებს. 

#იLI-გრადიენტი LL--პროტონებს აიძულებს უკან მატრიქსში ,,შეიქა- 

ჩონ” და იქიდან CII-იონები ,„,გამოიქაჩონ”. მემბრანული პოტენციალის 
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(ტყ) მოქმედებით ნებისმიერი დადებითად დამუხტული იონი ცდილობს 

შეაღწიოს მატრიქსში, ხოლო უარყოფითად დამუხტული იონი ცდილობს 

გამოვიდეს იქიდან. ეს, თავის მხრივ, აძლიერებს ხIMI-გრადიენტის გავლენას 

II-ისა CII--ის მოძრაობაზე. ამ ორი ძალის თანამოქმედება ქმნის პრო- 

ტონთა ტრანსმემბრანულ ელექტროქიმიურ პოტეციალთა სხვაობას (ელექტ- 

როქიმიურ პროტონულ გრადიენტს – #ILIIL-ს), რომელიც ორი მდგენე- 

ლის – ელექტრონული პოტენციალის ტრანსმემბრანული სხვაობის (#M”) 

და ქიმიური პოტენციალის (II. – პროტონების კონცენტრაციული გრა- 

დიენტის – #იII-ის) ერთობლიობაა. მისი განსაზღვრა ხდება ფორმულით: 

ბLII'= ნტM + 2.3ჩ1#იLL 

ფორმულაში #ტV – მემბრანული პოტენციალია, #იLI – წყალბად- 

იონთა კონცენტრაციული სხვაობაა მემბრანის ორივე მხარეზე, ს – ფარა- 

დეის რიცხვი (96485 კულონი/მოლო), L – გაზის მუდმივაა (1.9858 

კალ.მოლ”.გრად“), I – ტემპერატურა. მიტჩელის თეორიის თანახმად, #MIX--ს 

სინთეზში რედოქს-ჯაჭვის როლი მის მიერ მემბრანაზე ტ#ILII-ის გენერი- 

რებაზე დაიყვანება. 

სადღეისოდ #MყM-ისა და #ჩ0II-ის არსებობა დადგენილია ენერგეტიკუ- 

ლი შეულლების უნარის მქონე ყველა ტიპის (მიტოქონდრიული, თილა- 

კოიდური, ქლოროპლასტური, ბაქტერიული) მემბრანებისათვის. 

10“!!-10“''?2 ამპერი დენის ძალის პირობებში დადგენილია სხვადასხვა 

მემბრანული სტრუქტურისათვის #VM-ის მაქსიმალური მნიშვნელობები 

(იზომება მილივოლტებში, IIV). ასე მაგალითად, ბაქტერიოროდოფსინი- 

სათვის იგი 240 LIV-ის, ელექტრონთა ფოტოსინთეზური გადამტანი სისტემი- 

სათვის 210 IV-ის, მიტოქონდრიული ციტოქრომოქსიდაზისათვის 100 

»V -ის, პიროფოსფატაზისათვის 70 თV-ის, ხოლო მიტოქონდრიული ILI"- 

#Iს-აზისათვის 40 IV-ის ტოლია. ელექტრონული გრადიენტით ნების- 

მიერი გამჭოლი იონის ელექტროფორეზულ გადაადგილებას (მემბრანაში 

ურთიერთსაწინააღმდეგო მიმართულებით მოძრაობას), თან ახლავს #V”-ს 

რიII-ად გარდაქმნა. 

ელექტროქიმიური გრადიენტიც, რომელიც პროტონმამოძრავებელი ძალის 
წყაროს წარმოადგენს, ძაბვის ერთეულებში – IIV-ში იზომება. #იLI- 
გრადიენტი II-ის ერთ ერთეულში 60 თV მემბრანული პოტენციალის 

ექვივალენტურია. მოფუნქციონირე მსუნთქავ მიტოქონდრიაში #/+LLII'-ის 

მნიშვნელობა 220 IL V-ს შეადგენს (ჯამდება 160 თV მემბრანული პო– 

ტენციალისა და 60 IV – გრადიენტის სიდიდეები). 
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8.2.2 #4ILC-სინთეტაზური კომპლექსის როლი 

ენერგეტიკულ შეუღლებაში 

#I -სინთეტაზა შიდა მემბრანის მნიშვნელოვანი კომპონენტია. იგი 

წარმოადგენს ცილურ კომპლექსს მოლეკულური მასით 500 Mს. #IL- 

სინთეტაზა აბსოლუტურად ენდოგენური ფერმენტია, რამდენადაც განივკვეთში 
სრულად ავსებს მემბრანას; შედგება ცხრა განსხვავებული პოლიპეპტი- 

დური ჯაჭვისაგან და 15%-მდე მემბრანული ცილებისაგან. ფერმენტმა 

სახელწოდება მიიღო იმასთან დაკავშირებით, რომ სუნთქვითი ჯაჭვით 

განპირობებულ ელექტროქიმიური გრადიენტის ენერგიას უჯრედის /IL-ს 

ძირითადი ფონდის შექმნას ახმარს. იგი შექცევადად მოქმედებს I L-ს 

სინთეზისა და ჰიდროლიზის რეაქციებში. #ტL-ს სინთეზი ხორციელდება 

#III-ის ხარჯზე, ხოლო #IL-ს ჰიდროლიზი იმას იწვევს, რომ პრო- 

ტონული #IL-აზა IL-იონების ტრანსმემბრანულ ელექტროქიმიურ პო- 

ტენციალთა სხვაობას აღძრავს. ფერმენტში მიმდინარე პროცესების ზოგ- 

ადი სქემა შეგვიძლია ასე წარმოვიდგინოთ: 

/#.I ი-სინთეტაზა 

  

MI ჩუ 

როგორ იმუშავებს მოცემულ მომენტში #IL-სინთეტაზა,–- სინთეზისა თუ 

ჰიდროლიზის მიმართულებით, იმაზეა დამოკიდებული, თუ როგორია მატრიქს- 

ში 3 პროტონის ,,შექაჩვისა” (#CL(3LL)<0) და მატრიქსში #IL-ს სინ- 

თეზის (M%CC/#I C)-ს სინთეზი>0) თავისუფალ ენერგიათა ცვლილებებს შორის 
ზუსტი ბალანსი. #I -სინთეტაზაში ყოველი სამი პროტონის გავლა დაკავ– 

შირებულია ერთი მოლეკულა #IL-ს წარმოქმნასთან. ამ დროს ფერმენტი 

წყლის ტურბინის მოქმედების ანალოგიურად ენერგიის ერთ ფორმას 

მეორედ გარდაქმნის (სქემა 27). 

#I-სინთეტაზური კომპლექსი (LაL,-·4I მ-სინთეტაზა) შედგება ხსნადი 

ტე ჩ-აზისაგან (,-ფაქტორი) და მემბრანული კომპონენტისაგან (წე-კო- 

მპლექსი). #I ს-აზის შემაუღლებელი ფაქტორი (ჩ,) პოლიფუნქციონა- 

ლურ ფერმენტს წარმოადგენს და გააჩნია რთული მეოთხეული სტრუქ- 

ტურა. იგი აგებულია სამი ტიპის (თ, 8,7) სუბერთეულისაგან, მოლეკუ- 

ლური მასებით 30-60 LL» და ორი ტიპის მინორული სუბერთეულისაგან 

(ბ, 6) მოლეკულური მასებით 11-20 ML. მიტოქონდრიის შემაუღლებელი 
ფაქტორი პასუხობს შემადგენლობას: თ.8_/66-ს. ცალკეულ სუბერთეულე- 

ბად დაშლა ფერმენტის აქტივობის დაკარგვას იწვევს. LI-/#MI ნ-აზის 
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სოკოსებური წანაზარდის ,„ქუდს” L,-ფაქტორი წარმოადგენს. მემბრანაში 
ჩაძირული ,,ფეხი” – სMა-კომპლექსის ჰიდროფობული ცილებია. L'ე-კომპ- 

ლექსი, რომელიც სამი ტიპის პოლიპეპტიდებს შეიცავს (მოლეკულური 

მასებით 650 ნ-იდან 30 ML-მდე) მემბრანასთან L, ფაქტორის დაკავშირე- 

ბას და ფერმენტის მუშაობისას პროტონთა გადატანას უზრუნველყოფს. 

  

გარე მემბრანა 
  

LL ს ცს 
ა ეეს“ 

არხში შესასვლელი 
  

  

შიდა მემბრანა, %-/ 

2 ა       

      
(ს 2 ს #2 __' თკომპლექსი 
L თ გ ს,-ფაქტორი 

#ტაიჩ + ჩ, #Iნ 
I სუნთქვითი ანსამბლები 

მატრიქსი   #ე--სინთეტაზა 
LL 

სქემა 27. სუნთქვითი ანსამბლები და მათი ურთიერთქმედება #IVL-სინ- 

თეტაზასთან (განმარტება მოცემულია ტექსტში). 

ითვლება,რომ Lე ქმნის არხს,რომლითაც პროტონები #IIC-აზის აქტი- 

ურ ცენტრს აღწევენ. პროტონთა განვლადობა სპეციფიკურ ხასიათს 
ატარებს და ოლიგომიცინით ინჰიბირდება. განსაკუთრებულად ორგანიზე- 
ბული არხი უზრუნველყოფს პროტონის შესვლას წყლოვანი ფაზიდან 
მთლიანი მემბრანის ჰიდროფობულ ზონაში და შემდგომ ისევ წყლოვან 
ფაზაში, მხოლოდ უკვე ლიპოპროტეინული ბარიერის შიდა მხარეზე. 

გადატანაში ძირითად როლს ასრულებს ლი პოპროტეინი,რომელიც მგრძნო- 
ბიარეა M,M'-დიციკლოჰექსილკარბო-დიიმიდის მიმართ. ვარაუდობენ, რომ 
ეს ლიპოპროტეინი მემბრანაში განივად ჯდება და მისი მოლეკულის 
პოლარული ნაწილი, რომელიც არხში შესასვლელს ქმნის, მემბრანის გარე 

ზედაპირზე იმყოფება. პროტონების გადატანის ყველაზე სავარაუდო მექანიზმს 
ამინომჟავათა პროტონ-დონორულ და პროტონ-აქცეპტორულ ჯგუფებზე 
მათი ესტაფეტური გადატანა წარმოადგენს. თუ ჩავთვლით, რომ IL- 

პროტონის გადატანა არაუმეტეს 0.2-0.3 ნმ-ის მანძილზე ხდება, ადვილი 
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წარმოსადგენია, რომ 4-5 ნმ-ის სისქის მემბრანის გადასაკვეთად ასეთი 

ჯგუფების რაოდენობა 15-20-მდე უნდა იყოს. 

L.--ფაქტორის კატალიზური აქტივობა უზრუნველყოფილია თ და 8ჩ- 

სუბერთეულებით, რომლებიც სხვადასხვა შემადგენლობის მქონე ნუკლეო– 

ტიდების შემაკავშირებელ უბნებს შეიცავენ. თ-სუბერთეულს, რომელიც 

არაკატალიზურ ცენტრს შეიცავს, #40ILC-სადმი მაღალი სწრაფვა და მისი 

დაკავშირების მაღალი სპეციფიურობა გააჩნია. ფერმენტის 8-სუბერთეულზე 

#ILC-აზური რეაქციის აქტიური ცენტრებია ლოკალიზებული, და მის 

სუბსტრატს M§?“-ტ4I#VC-ს კომპლექსი წარმოადგენს. 

მინორული კომპონენტები (8, §), რომელთა მოცილება #IL-აზურ 

აქტივობას არ ცვლიან, ფერმენტის აქტივობის რეგულაციას და მემბრა- 

ნასთან მისი კატალიზური სექტორის დაკავშირებას აპირობებენ. 

ციტოზოლიდან მატრიქსში ყოველი მოლეკულა #.0LC-ს გადატანას 

თან ახლავს მატრიქსიდან ციტოზოლში ერთი მოლეკულა #IIL-ს გამოსვ- 

ლა (ე.თწ. ანტიპორტი – ურთიერთსაწინააღმდეგო მოძრაობა). ორივე 

პროცესს შიდა მემბრანის სპეციალური ტრანსპორტული ცილები ახორ- 

ციელებენ, რომლებიც ამისათვის ელექტროქიმიური გრადიენტის ენერგიას 

იყენებენ. გარდა ამისა, მატრიქსში ს-ის შეღწევა შეუღლლებულია იმავე 

მხარეს მიმართულ პროტონთა ნაკადთან, ე.ი. პროტონები გრადიენტით 

შედიან მატრიქსში და თან წარიტაცებენ ფოსფატს (სიმპორტი – პარალე- 

ლური გადაადგილება). ამგვარივე სიმპორტული სისტემით შეიღწევა 

მატრიქსში პირუვატი. მაშასადამე,#I C-ს სინთეზი არაა ერთადერთი პროცესი, 

რასაც ელექტროქიმიური გრადიენტის ენერგია ხმარდება. ამ ენერგიის 

რაც უფრო მეტი ნაწილი იხარჯება მიტოქონდრიებში მოლეკულებისა და 

იონების გადატანაზე,მით ნაკლები ნაწილი რჩება #IL-ს სინთეზისათვის. 

მაგ, თუ მიტოქონდრიებს მნიშვნელოვანი კონცენტრაციით დავამატებთ 

Cმ”'-იონებს, ორგანელები სრულად შეწყვეტენ #IIC-ს სინთეზს და გრა- 

დიენტის ენერგია მატრიქსში კალციუმის გადატანას მოხმარდება. 

ჟანგვასთან შეუღლებული ფოსფორილების დარღვევა კრებსის ციკ- 

ლის რეაქციების მოშლას არ იწვევს. ამასთან შენიშნულია, რომ ჟანგვა 

და ფოსფორილება ერთმანეთს ძალიან ადვილად ეთიშება. ცნობილია 

დაბალმოლეკულური ორგანული ნაერთები, რომლებიც ამ ორ პროცესს 

ერთმანეთისაგან მიჯნავს. მათი თანამყოფობისას მიტოქონდრიები წყვეტენ 

#IC-ს სინთეზს,მაგრამ ჟანგბადის მოხმარების უნარს ინარჩუნებენ. გამთიშ- 

ველი აგენტის მოქმედებისას ელექტრონთა ტრანსპორტი ხორციელდება, 

მაგრამ პროტონული გრადიენტი არ იქმნება. არსებობს ამ მოვლენის 
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უაღრესად მარტივი ახსნა: გამთიშველი აგენტი (იონოფორი, პროტონო- 

ფორი) ფუნქციონირებს IIL'-პროტონის გადამტანი #I -სინთეტაზის გვერდის 

ავლით, ანუ ხდება ე.წ. „მოკლე ჩართვა”. პროტონმამოძრავებელი ძალა 
მთლიანად წყდება და #Iს-ს სინთეზი მუხრუჭდება. ეს მექანიზმი კარ- 
გადაა შესწავლილი 2,4-დინიტროფენოლის მაგალითზე. 

ბუნებრივ პირობებში სუნთქვისა და ფოსფორილების გათიშვა არ 

შეიძლება უარყოფით მოვლენად ჩაითვალოს. არადამაფოსფორებელ (არა- 
შეუღლებულ ან თავისუფალ) ჟანგვას გააჩნია სასარგებლო ადაპტური 

მნიშვნელობა, როგორც თერმორეგულატორულ ფუნქციას. აღწერილია 

რეაქციები, რომლებიც მიეკუთვნებიან შუალედურ ტიპს ,,ქჭეშმარიტად 

თავისუფალ” და დამფოსფორებელ ჟანგვას შორის. ამ დროს სუნთქვის 

ენერგია #IL-ს სინთეზისა და თერმორეგულაციის ნაცვლად აღსადგენი 

ნივთიერებების ქიმიურ ენერგიას ხმარდება (ელექტრონთა უკუტრანს- 

პორტი). შეიძლება სუნთქვის ენერგია ოსმოსური მუშაობის შესრულებას 

(მიტოქონდრიებში იონთა აქტიურ ტრანსპორტს) მოხმარდეს. სუნთქვის ამ 

ტიპს განსაზღვრავენ,როგორც შეუღლებულ არადამფოსფორებელ ჟანგვას. 

8.2.3 X–V შუალედი დაუდგენელი კომპონენტი 

და MILI' იდენტურია 

თავისი თეორიის პირველდაწყებით ვარიანტში არც მიტჩელი უარ- 

ყოფდა X” V დაუფოსფორებელი მაღალენერგეტიკული კომპონენტის არ- 

სებობას. ამიტომ მის მიერ წარმოდგენილ სქემას ასეთი სახე ჰქონდა: 

რედოქს-ჯაჭვი –> #ტIIL – X-V -3 ტ.ნი 

ამ თანმიმდევრობაში X–-V კომპონენტის ჩართვა სხვა არაფერი იყო, 

თუ არა ენერგეტიკული შეუღლების არსებული ტრადიციების მიმართ 

გარკვეული ხარკის გადახდა. მოგვიანებით წარმოდგენილ სქემებში X-V 

უკვე აღარ ფიგურირებდა. უფრო მეტიც, მთელი რიგი ფაქტებისა იმაზე 

მოწმობდა,რომ ენერგიის გადამტან ჯაჭვში #I ერთადერთი მაღალენერ- 

გეტიკული ნივთიერებაა. მეორე მხრივ, ნათელი გახდა, რომ ტII აკმაყო- 

ფილებს ყველა იმ მოთხოვნას, რომელსაც ადრე X–-V კომპონენტს უყე- 

ნებდნენ: 

1. #ILMILI" შეიძლება აღძრას რედოქს-ჯაჭვმა 400C-სა და ს-ს გარეშე; 
ამასთან პროცესი მდგრადია ოლიგომიცინის მოქმედების მიმართ; 
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2 #I0IM-ისა და ტI –-ს ურთიერთგარდაქმნა ოლიგომიცინისადმი მგრძნო- 

ბიარეა; 

3. 4ILI1” ენერგეტიკული შეუღლების ყველა პუნქტით ელექტრონთა პირდა- 
პირი გადატანის საერთო პროდუქტია და იგი პასუხისმგებელია ენერ- 

გიის ცვლაზე; 
4ჭ #ILL წარმოადგენს იმ მამოძრავებელ ძალას, რომელიც სუნთქვასთან 

შეუღლებულ ელექტრონთა უკუგადატანას უზრუნველყოფს და რომელიც 
ოლიგომიცინის მიმართ არამგრძნობიარეა; 

5. #MLIII განაპირობებს მემბრანაში იონთა ტრანსპორტს; 

ნ6. #LII ქვეითდება გამთიშველი პროტონოფორებით. 

ბოლო, მე-6-ე პუნქტთან დაკავშირებით აუცილებლად მიგვაჩნია აღვნიშ- 

ნოთ, რომ მიტჩელის ოპონენტები მისი თეორიის ყველაზე სუსტ ადგილად 

დინიტროფენოლის მოქმედების ეფექტს მიიჩნევდნენ. ეს ნივთიერება ჟანგ- 

ვისა და ფოსფორილების კლასიკურ გამთიშველად ითვლება. რა მექანიზმით 

შეიძლება მოქმედებდეს იგი #ტILII"-ზე? თავისსავე თეორიაზე დაყრდნო- 

ბით მიტჩელმა ამ ნივთიერების მოქმედებასაც შესანიშნავი ახსნა მოუ- 

ძებნა: ნებისმიერ ცხიმში ხსნად (მემბრანაში გამსვლელ) მჟავური თვისე- 

ბის მქონე ნივთიერებას, რომელსაც პროტონის მიერთებისა და მემბრანაში 

მისი უკან შეტანის (#ტLII-ის ,„ჩაქრობის”) უნარი გააჩნია, ენერგეტიკუ- 

ლი შეუღლების გამთიშველის როლი შეუძლია შეასრულოს. მის საფუძ- 

ველზე მან წარმოადგინა ასეთ ნივთიერებათა მთელი ჩამონათვალი, რომ- 

ლებიც დინიტროფენოლის ანალოგიურად მოიქცეოდნენ. შემდგომში ეს 

ვარაუდიც ექსპერიმენტულად წარმატებით იქნა დადასტურებული. 

ამრიგად, მაღალენერგეტიკული ფოსფატების სინთეზი და უარვოფითი 

რედოქს-პოტენციალის მქონე ნაერთების აღდგენა შეიძლება განხილულ 

იქნას ქიმიურ მუშაობად, რომელიც #IL II-ის ენერგიას იყენებს. 

სუბმიტოქონდრიულ ნაწილაკებში M4ნ“-ის საშუალებით M4LXII-ის 

ჟანგვა იმავე მიმართულების /#LII"-ს გენერირებს, როგორსაც რედოქს– 

ჯაჭვი ან LI'-ტ#ტI C-აზსა, მაშინ როდესაც M/4სML-ის ჟანგვა M40L“-თი 

საწინააღმდეგო მიმართულების /ILLILL-ს აღძრავს. ამ შედეგებმა განა- 

პირობა განსაზღვრულიყო ენერგოდამოკიდებული ტრანსჰიდროგენაზული 

რეაქციის ,,IMM#ტს0IL->M4ს0L"” -ს, როგორც ენერგეტიკული შეუღლების 

დამატებითი (მეოთხე) პუნქტის არსებობა. 

ამგვარად, დაბეჯითებით შეიძლება გაკეთებულ იქნას დასკვნა, რომ 

უჯრედში მაღალენერგეტიკულ ნაერთთა კარგად ცნობილ #IL-ს ,„ოჯახ- 
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თან” ერთად ელექტროქიმიური ფორმით არსებობს ენერგიის კიდევ ერთი 

„კონვერტირებადი ვალუტა” – 4ტILILIL"-პოტენციალი. დასაბუთებულია ჟანგ- 

ვითი ფოსფორილების ქემიოსმოსური პრინციპი: სუნთქვითი და ფოტოსინ- 

თეზური რედოქს-ჯაჭვები გენერირებენ L1"-პოტენციალების ტრანსმემბრანულ 

ელექტროქიმიურ სხვაობას, რომელიც IM" -#ტI ს-სინთეტაზის მოქმედებით 

შემდგომში #IL-ად გარდაიქმნება. 

8.3 ცოცხალ სისტემათა ნატრიუმოვანი ენერგეტი კა 

თითქმის იმავე პერიოდში, რაც უჯრედულ ენერგეტიკაში #ILIL-ის 

არსებობა და როლი დადგინდა, გამოჩნდა მონაცემები იმის შესახებ, რომ 

პროკარიოტების ენერგეტიკაში არანაკლებ როლს Mმ“-იც ასრულებს. 

გარკვეული ჯგუფის ბაქტერიების მემბრანებში ენერგიის ტრანსფორმაცია 

ემყარება არა LI"-იონების, არამედ Mმ“-ის ცირკულაციას. ასე, მაგალითად, 

ზოგიერთი ანაერობული და ტუტეგამძლე ბაქტერია M2გ'-ტუმბოს საშუა- 

ლებით ციტოპლაზმიდან მიტოქონდრიაში აწარმოებს Mმ2”-ის შექაჩვას და 

ტ.II -ის ენერგიის წინასწარი წარმოქმნის გარეშე, უშუალოდ იყენებს 

შესაბამის სუბსტრატთა ჟანგვის ენერგიას. 

იმავე ბაქტერიებში იდენტიფიცირებულია სისტემები, რომლებიც ბიო- 

ლოგიური მემბრანების მიერ ანალოგიური ტიპის (ოსმოსურის, მექანი- 

კურის, თერმორეგულირების) სასარგებლო მუშაობის შესასრულებლად 

#LII"-თან შედარებით უპირატესობას #ILIMგ“-ს ანიჭებენ. 

თავდაპირველად მიტჩელი #ILIL-ის როლს იმაში ხედავდა, რომ იგი 

ისევე,„ეროგორც წყლოვან ფაზაში #II, ინტერმედიატს წარმოადგენს,რომელიც 

მყისიერად აკავშირებს ერთმანეთთან ჟანგვასა და ფოსფორილებას. მოგვი- 

ანებით დამაჯერებლად ჩამოყალიბდა ამ პარამეტრის, როგორც ენერგიის 

ერთ-ერთი კონვერტირებადი ფორმის სტატუსი. ამგვარი ფუნქციისათვის 

საჭიროა, რომ ტ.II -ის წარმომქმნელი ენერგეტიკული ექვივალენტები 

უჯრედში ისეთი კონცენტრაციებით არსებობა, რომელიც არ დაუშვებს 

#IIIL-ის წარმოქმნისა და მოხმარების სიჩქარეებს შორის მკვეთრ განსხ- 

ვავებას. რაც შეეხება #იII-ს, ეს კომპონენტი წარმოადგენს მამოძრავებელ 

ძალას, რომლის საშუალებითაც უჯრედიდან Mგ'/II' ანტიპორტერის 

მექანიზმით მიტოქონდრიიდან Mმ” გამოიქაჩება. ამ შემთხვევაში #იLI-ის 

გარდაქმნა #იMმ“-ად შექცევადი იქნება. 
M#“-იონების უჯრედში აკუმულაციას თან ახლავს Mმ“-ის უჯრედიდან 
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„გამოტყორცნას”. ეს მაშინ ზდება, თუ #ILLI" მაღალია, ანუ ენერგეტიკული 

რესურსები ჭარბადაა. მისი სიმცირისას #ILLL' ქვეითდება, ხოლო L-“-ისა 

და Mგ'-ის ნაკადების მიმართულებები ცვლილებებს განიცდიან. ამასთან, 

L"-ის გამოსვლა #M-ის, ხოლო Mმ”-ის შესვლა #იII-ის გენერირებას 

იწვევს, რაც თავის მხრივ /VIILL-ის ვარდნას ამუხრუჭებს. შემდგომმა 

კვლევებმა აჩვენეს, რომ უჯრედში #IL-ს შემცველობა M2გ“-ისა და L#-“-ის 

გრადიენტებითაა სტაბილიზებული. ეს ეფექტი განპირობებულია #V"II-ს 
სინთეზით და არა მისი დაშლის შენელებით. უჯრედი ამ იონთა კონცენტ- 

რაციის სხვაობას ძლიერ მომჭირნედ იყენებს, რათა არ დაუშვას მათი 

რეზერვის სიმცირით გამოწვეული ენერგეტიკული დეფიციტი. 
#ILLIM8”-გენერატორი პირველად დიმროტმა დაახასიათა 1980 წელს. 

თავისი გამოკვლევებით მან აჩვენა, რომ ანაერობული ბაქტერიის #I26ხ5§10I- 

Iი ი0-090M650§-ის დეკარბოქსილაზა ოქსალოაცეტატის პირუვატად და 

C0;-ად გარდასაქმნელად ნატრიუმის იონებს საჭიროებს. პროცესი შეუღლე- 
ბული აღმოჩნდა უჯრედიდან გარემოში Mმ'-ის გამოქაჩვასთან: 

ი0C-CIM-60-000 +Mმ ს +წMI > 

–“>+C.-C0-C600 +C0;+Mმ, > 

M2”-ის ტრანსპორტთან შეუღლებული ეს რეაქცია დემონსტრირებუ- 

ლი იყო „გადმობრუნებულ” ბაქტერიალურ ნაწილაკებზე. ასეთ სუბბაქტე- 
რიულ ბუშტებში M2მ'-ის ტრანსპორტს თან ახლდა #"VM-ს (დადებითი 

მუხტი ბუშტის შიგნით) აღძვრა. #M”-სა და #ILM8”-ის განსაზღვრამ შესა- 
ბამისად 65 და 49 ი1V მნიშვნელობები აჩვენა. ასე, რომ საერთო /VLMმ“ 
114 თV-ის ტოლი აღმოჩნდა. მიღებულია მონაცემები იმის შესახებაც,რომ 

დეკარბოქსილირების ერთი აქტი Mმ“-ის ორი იონის გამოქაჩვასთანაა შეუღლე- 
ბული. პროტეოლიპოსომებში Mმ“-ის გადატანა ძლიერდებოდა პროტონო- 

ფორით, რაც ამ პროცესის ელექტროგენულობაზე მიუთითებს. 

შედარებით ადრე (1977 წ.) უნემოტოსა და თანამშრომლების მიერ 

დადგენილი იყო Mმ“-ის გამააქტივებელი ეფექტი ტუტეგამძლე ბაქტერი- 
ის (Mთ/ლ!0IVIICV5) M40;LI-ოქსიდაზაზე. მათ მიერ გამოვლენილ იქნა 

სუნთქვის ჯაჭვში Mმ'-დამოკიდებული უბანი M/#ს0IMIL-სა და უბიქინონს 

შორის. ჯაჭვის ციტოქრომოქსიდაზული მონაკვეთი Mმ“-ისაგან დამოუკიდე- 

ბელი აღმოჩნდა. მათვე შეძლეს M4#0CILMI-ქინონ-რედუქტაზის გამოყოფა და 

მისი ჩაშენება პროტეოლიპოსომაში, ამ უკანასკნელს M2გ“-ის იონების 
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დაგროვებისა და მასთან შეუღლებული M/#4LII-ის ჟანგვის (დამატებულ 
უბიქინონთან ერთად) უნარი აღმოაჩნდა. ასეთ პროტეოლიპოსომაში M8მ“- 

ით M#I0VII-ის ჟანგვა 15-ჯერ იზრდებოდა და პროცესი ელექტროგენული 

აღმოჩნდა. 

ჰიფნერმა და ჰაროლდმა წარმოადგინეს სარწმუნო მტკიცება, სუბბაქ- 

ტერიულ ბუშტებში Mმ“-გადამტანი #IC-აზის არსებობის შესახებ. ნაჩვენები 

იქნა, რომ ეს ბუშტები შეიცავენ #I ნ-აზას, რომელიც Mმ'-ის იონით 

აქტივდება და #ტ#Iჩ-ს დამატება მათში M#Mგ“-ის დაგროვებას იწვევს. ყვე- 

ლაზე საინტერესო მაინც იმის ჩვენება იყო, რომ M2გ“-#I -აზას ფაქტი- 

ურად შეუძლია შეცვალოს LI -#4I L-აზა, როდესაც პროტონული ენერგე- 

ტიკა შეზღუდულია. 
აბსოლუტურად დასაშვებია ფაქტი, რომ როდესაც მოვლენათა ჯაჭვის: 

გლუკოზა –> #I ს –> #I1LI' –> მემბრანის მუშაობა (მეტაბოლიტების იმპორ- 

ტი) შეუძლებელი ხდება, ინდუცირებას იწყებს ენერგიის გარდაქმნის 

ალტერნატული გზა: გლუკოზა -> ბ“”ი #ILLMგ“–> მემბრანის მუშაობა,სა- 

დაც მეორე ეტაპი კატალიზდება M2გ“-#I0-აზით, მესამე კი – მეტაბო–- 

ლიტების სიმპორტითა და ნატრიუმის იონებით. Mმ2“-#II-აზის მთავარი 

ბიოლოგიური როლი #IIL-ს სინთეზი და არა მისი ჰიდროლიზია. 

ბაქტერიებში #ტILIMმ“-გენერატორებსა და მის მომხმარებლებს შორის 

ურთიერთქმედება გარემოსა და ციტოპლაზმას შორის Mმ2“-ის ცირკულა–- 

ციას იწვევს (Mმ“-ციკლი). ამდენად. #ILM2" გვევლინება ფაქტორად, რომელიც 
ერთმანეთთან აუღლებს ენერგიის გამოთავისუფლებისა და ხარჯვის პრო- 

ცესებს. ეს თავის მხრივ იმაზე მიუთითებს, რომ პროტონი არ წარმოად- 

გენს უნივერსალურ შემაუღლებელ იონს: ზოგჯერ იმავე როლს Mმგ“ 

ასრულებს. მრავალი მკვლევარი #IMგ“'-ს უჯრედის მესამე კონვერტირე- 

ბად ენერგეტიკულ ვალუტად მიიჩნევს. რამდენადაც განხილული გამოკვ- 
ლევები ძირითადად მიკრობებზეა ჩატარებული, ვარაუდობენ, რომ ბიოენ- 

ერგეტიკული ევოლუცია პროტონიდან (II) Mმ“-ისაკენ ვითარდება. 

8.4 ბიოენერგეტიკის სამი ზოგადი კანონი 

წარმოდგენილი მასალა საშუალებას გვაძლევს განვაზოგადოთ იგი და 

საერთო კანონზომიერებად ჩამოვაყალიბოთ ბიოენერგეტიკის სამი ზოგადი 

კანონი. 

ამგვარად, ბიოენერგეტიკის პირველი კანონი თვლის, რომ სასარგებ- 
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ლო მუშაობის შესრულებისას უჯრედი გაურბის გარე სუბსტრატების ენერ- 

გიის პირდაპირ (უშუალო) გამოყენებას. უპირველეს ყოვლისა იგი თავიდან 

ამ ენერგიას სამიდან ერთ კონვერტირებად ფორმად C,ენერგეტიკულ 

ვალუტად”), კერძოდ #IL-ად გარდაქმნის და შემდგომ იყენებს მას სხვა– 

დასხვა ენერგოტევადი პროცესების განსახორციელებლად. სხვაგვარად რომ 
ითქვას, უჯრედი უპირატესობას ანიჭებს ,ნაღდ ფულად მიმოქცევას” და 

არა ბარტერს. მაგალითად, ენერგიის წყაროდ თუ სუნთქვა გამოიყენება, 

შუამავლად აქ #Iნ გვევლინება. პროცესის საწყის სტადიაზე ჯერ #.აLI' 

წარმოიქმნება და შემდგომ იგი #IC-ს სინთეზზე მოიხმარება. 

ნახშირწყალი + 0, –> #III' + L.)0 + C0, 

#IIL” + 4.06 + 9M110, > ტIნ 

ამიტომაა, რომ სუნთქვითი ფოსფორილების მთლიანი პროცესის ჯა- 

მურ განტოლებას ასეც აღწერენ (სტექიომეტრია დაცული არაა): 

ნახშირწყალი + 0,+ტ0ი+ნ0,>I,0+C0,+ #19 

ფოტოსინთეზისას ხორციელდება ნახშირწყლების სინთეზი და სი- 

ნათლის ენერგიის ხარჯზე 0, გამოიყოფა: 

სინათლე (ჩV-ქვანტის ენერგია) + LL0 + C0, -> 

–> #L II” + ნახშირწყალი + 0, 

შემდგომში /#ILIL' #Iნ-ს სინთეზისათვის უტილიზდება. 

ბაქტერიებში ხშირ შემთხვევაში სუნთქვის ან ანაერობული პროცე- 

სების შედეგად საკვებ ნივთიერებათა დაშლა იძლევა არა #LIL'-ს, არამედ 

#ტ)L Mგ'-ს. შესაბამისად, შესრულებულ მუშაობაში შემდგომ #IIMგ“ გამოი– 

ყენება. 
არსებობს #ILს-ს სინთეზის გზა,რომელიც არ საჭიროებს #/1LIL”-ისა 

და #IM2“'-ის წინასწარ გენერირებას. ესაა ნახშირწყლების გლიკოლი- 

ზური დაშლა. 
ბიოენერგეტიკის მეორე კანონის თანახმად, ცოცხალ უჯრედს რეზერვში 

ვჭოველთვის გააჩნია მინიმუმ ორი „ენერგეტიკული ვალუტა” მაინც: წვალ- 

ში ხსნადი (#II-ს სახით) და შემბრანასთან ბმული ( MILII'-ის ან #ILM27- 
ის სახით). ფინანსებთან ანალოგიას თუ გავაგრძელებთ, შეიძლება ითქვას, 

რომ უჯრედს კაპიტალის ნაწილი ნაღდი ფულის, ნაწილი კი აქციების 
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სახით გააჩნია და ხშირად მათ ორ სხვადასხვა ბანკში ინახავს. 
ბიოენერგეტიკის მესამე კანონი ითვალისწინებს „ენერგეტიკული 

ვალუტების” ურთიერთგარდაქმნის შესაძლებლობას: გარე რესურსების 

ხარჯხე რომელიმე მათგანის მიღება სრულიად საკმარისია ცხოველმყო– 

ფელობის შესანარჩუნებლად; ე.ი. მნიშვნელობა არა აქვს რომელი 

„ვალუტით” მოდის შემოსავალი; მთავარია იგი იყოს კონვერტირებადი და 

ექვივალენტურად გადასაცვლელი. 
#4. ნ-ს, #ILII-ისა და #LLMგ'-ის ურთიერთგარდაქმნა სპეციალური 

ფერმენტებით ხორციელდება: გადასვლა #IL –>#MILII" კატალიზდება ILI"- 

#II-სინთაზით; გარდაქმნა #I? –> #ILIMგ“ ხდება Mგ“-/%I-სინთაზით,ხოლო 

წონასწორობას #IILI == #ILIM2გ' აპირობებს LI" /Mგ'-ანტიპორტერი (ცილა, 

რომელიც M2“-ისა და II-ის ცვლას უზრუნველყოფს). 

8.5 ჟანგვითი ფოსფორილების რეგულაცია 

მიტოქონდრიებში ელექტრონთა გადატანის სიჩქარე, და შესაბამისად, 
#I-ს სინთეზი უპირველეს ყოვლისა განისაზღვრება არა სუნთქვის 

სუბსტრატის (მაგ. პირუვატის ან სუქცინატის) გარე არეში კონცენ- 

ტრაციით, არამედ #LXL-სა და L-ს ფარდობითი კონცენტრაციებით. 

სუნთქვის სუბსტრატის სიჭარბისას ჟანგბადის მოხმარების მაქსი- 

მალური სიჩქარე მხოლოდ #სML-სა და ჩ-ს მაღალი და #ILს-ს დაბალი 

კონცენტრაციებისას მიიღწევა. იმ შემთხვევაში,როდესაც #MILC-ს კონცენტ- 

რაცია მაღალია, ხოლო #სXL-სა და L-ს კონცენტრაციები ნულს უახ- 

ლოვდება, მიტოქონდრიის სუნთქვა დაბალი ინტენსივობისაა და იგი მაქსი- 

მალური სიჩქარის 5-10%-ს არ აღემატება. აღნიშნული სამი კომპონენ- 
ტიდან მიტოქონდრიულ სუნთქვაზე განსაკუთრებით ძლიერ გავლენას 

#.XL ახდენს, რადგან ეს ორგანელა მის მიმართ ძლიერ თვისობას ავლენს. 

#ტ0ს-ს სულ უმნიშვნელო რაოდენობით დამატებაც კი სუნთქვის სიჩ- 

ქარის მყისიერ ზრდას იწვევს. 

მიტოქონდრიული სუნთქვის შესწავლის საფუძველზე დიფერენცირე- 

ბულია ელექტრონთა გადამტანი სისტემის ხუთი მეტაბოლური მდგომარ- 

ეობა, რომლებიც ერთმანეთისაგან განსხვავდებიან ჟანგვის სიჩქარით, სუნთქვის 

მალიმიტირებელ ფაქტორთა ბუნებით და ელექტრონთა გადამტანების 

დაჟანგულ და აღდგენილ ფორმათა თანაფარდობით. 

მდგომარეობა I ენდოგენური სუნთქვაა: მიტოქონდრია ფუნქციონირებს 
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საკუთარი სუნთქვის სუბსტრატისა (კრებსის ციკლის ინტერმედიატები- 

სა) და ფოსფორილების სუბსტრატის (#4Lნ-ს) ხარჯზე, გარედან რაიმე 

დამატების გარეშე. ასეთ მიტოქონდრიას თუ მხოლოდ ფოსფორილების 

სუბსტრატს დავამატებთ, II მდგომარეობა მიიღება. ამ დროს ყველა გადამ- 

ტანი დაჟანგულ ფორმაში იმყოფება და პროცესის ერთადერთი მალიმი–- 

ტირებელი ფაქტორი გარედან დამატებული სუნთქვის სუბსტრატის კონ- 
ცენტრაცია იქნება. სუსპენზიაში #4000-ს შეტანით სუნთქვა მკვეთრად 

იზრდება, რადგან მიტოქონდრიებს ამჯერად უკვე ორივე ტიპის ეგზო- 

გენურად დამატებული სუბსტრატი გააჩნია. ეს მიტოქონდრიის III ანუ 

აქტიური მეტაბოლური მდგომარეობაა. ამ დროს სუნთქვის სიჩქარეს 

მიტოქონდრიებში შეღწეული სუბსტრატების კონცენტრაცია და ფოსფო- 

რილებაში მონაწილე ფერმენტების სიმძლავრე განსაზღვრავს. მას შემდეგ, 
რაც დამატებული #ს? სრულად გარდაიქმნება #IC-ად, სუნთქვა კვლავ 

მუხრუჭდება და მიტოქონდრია მოსვენებულ მდგომარეობაში გადადის. ეს 
IV მდგომარეობაა და მას „სუნთქვის კონტროლს” უწოდებენ. 

სუნთქვის კონტროლი იზომება სუნთქვის სიჩქარეთა (ჟანგბადის მოხ– 
მარების სიჩქარე) ფარდობით #ILX-ს თანამყოფობისას (ანუ III მდგომა– 

რეობაში) და მისი დახარჯვის შემდეგ (ანუ IV მდგომარეობაში). საერ- 

თოდ ამ პარამეტრით ფასდება ჟანგვისა და ფოსფორილების შეუღლების 
ხარისხი. მისი მაღალი მნიშვნელობა მიღებული მიტოქონდრიული ფრაქციის 
ინტაქტურობაზე (ბუნებრიობაზე) მიუთითებს. მიტოქონდრია, რომელსაც 

სუნთქვითი კონტროლი არ გააჩნია (ე.ი. #0L-ს დამატებაზე ჟანგბადის 

მოხმარების გაძლიერებით არ პასუხობს) კვლევისათვის უვარგისია. 

#ტ0ხIL-ს განმეორებით დამატება სუნთქვის სიჩქარეს კვლავ ასტიმუ- 

ლირებს (მეორდება III მდგომარეობა), რომელიც საინკუბაციო ხსნარში 
#0LC-სა და ჟანგბადის გამოლევამდე გაგრძელდება. ამის შედეგად მყარდება 

ანაერობული V მდგომარეობა, როცა სუნთქვის ყველა გადამტანი აღდგე- 

ნილ ფორმაშია. 

დამუხრუჭებული IV მდგომარეობიდან აქტიურ მდგომარეობაში გადასვ- 
ლას თან ახლავს აღმდგენელ ექვივალენტთა გადამტანების ნაწილის აღდ–- 

გენა და ნაწილის დაჟანგვა. ჩანსის მიხედვით გადამტანთა ასეთ განსხვა– 

ვებულ ქცევას ენერგეტიკული შეუღლების პუნქტების მიმართ სუნთქვითი 
ჯაჭვის კომპონენტთა სხვადასხვა სივრცითი ორიენტაცია აპირობებს. IV 

მდგომარეობაში სუნთქვითი ჯაჭვი შეუღლების იმ პუნქტთანაა დამუხრუ- 

ჭებული, სადაც #0L-ს უკმარობის გამო ელექტრონთა დამფოსფორებელი 

გადატანა „იჭედება”. ამიტომ ამ პუნქტის წინა გადამტანი აღდგენილ 
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მდგომარეობაშია (მისი დაჟანგვა გაძნელებულია), მომდევნო გადამტანი კი 

დაჟანგულ მდგომარეობაში იმყოფება (მისი აღდგენა გაძნელებულია). 

#0L-ს დამატებით შეუღლების პუნქტში ,გაჭედილი” ელექტრონები 

გასვლას იწყებენ, რადგან ირთვება ფოსფორილება და დამუხრუჭებული 

მდგომარეობა იხსნება. ამასთან დაიჟანგება პირველი და აღდგება მეორე 

გადამტანი. 

ასეთი მიდგომით, აგრეთვე III და IV მდგომარეობებში გადამტანთა 

აღდგენითი დონეების შეპირისპირებით, ჩანსმა დაადგინა ენერგეტიკული 

შეუღლების სამი პუნქტი: 1. M#ტ.0II-სა და ფლავოპროტეინს შორის; 2. ხ 

და C,-ციტოქრომებს შორის და 3. C და მ-ციტოქრომებს შორის (იხ. 

სქემა 24). 

მიტოქონდრიულ სუსპენზიაზე ჟანგვისა და ფოსფორილების გამთიშ- 

ველი აგენტის (მაგ., დინიტროფენოლის) დამატებისას, სუნთქვის ინტენ- 

სივობა მკვეთრად იზრდება, რადგან ელექტრონთა გადატანის სიჩქარე 

მატულობს. ეს გარემოებაც სუნთქვითი კონტროლის არსებობითაა გა- 

პირობებული. თვლიან, რომ კონტროლი ემყარება ელექტრონთა ტრანს- 

პორტზე ელექტროქიმიური პროტონული გრადიენტის პირდაპირ ინჰიბი- 

ტორულ გავლენას. როდესაც გამთიშველის გავლენით ელექტროქიმიური 

გრადიენტი ქრება, ელექტრონთა უკონტროლო ტრანსპორტი მაქსიმალურ 

სიჩქარეს იძენს. პროტონული გრადიენტის აღძვრა ელექტრონთა ტრანს- 

პორტს ამუხრუჭებს და პროცესი ნელდება. უფრო მეტიც, თუ შიდა 

მემბრანაზე ხელოვნურად შევქმნით უჩვეულოდ მაღალ ელექტროქიმიურ 
გრადიენტს, ელექტრონთა ნორმალური ტრანსპორტი მთლიანად შეწყდება, 

ხოლო ცალკეულ უბნებზე ადგილი ექნება მათ უკუგადატანასაც. მაშასა- 

დამე, ელექტროქიმიური პროტონული გრადიენტის სიდიდე მოქმედებს 

არა მხოლოდ ელექტრონთა გადატანის სიჩქარესა და მიმართულებაზე, 

არამედ MI -სინთეტაზის მოქმედების მიმართულებაზეც. 

სუნთქვითი კონტროლი იმ რთული უკუკავშირების სისტემის მხო- 

ლოდ ნაწილია, რომელიც კოორდინაციას უწევს გლიკოლიზის სიჩქარეს, 

ლიმონმჟავას ციკლის რეაქციებს, ცხიმოვან მჟავათა დაშლას და ელექტრონთა 

ტრანსპორტს. ამ პროცესთა სიჩქარეები დამოკიდებულია აგრეთვე ადენილა- 

ტური კომპონენტების რაოდენობრივ ურთიერთთანაფარდობაზე: (#0LI/ 

LL)IVIICI. საყურადღებოა, რომ გლიკოლიზური ფოსფორილება თავის 
მაქსიმალურ სიჩქარეს მოცემული ფარდობის უფრო მაღალი მნიშვნელობე- 
ბისას აღწევს ვიდრე სუნთქვა. სწორედ ამიტომ ფარდობის ზრდა ჯერ 

სუნთქვითი ფოსფორილების ჩართვას იწვევს და მხოლოდ იმ შემთხვევაში 
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თუ სუნთქვა თავს ვერ ართმევს თავის ამოცანას, ერთვება გლიკოლიზიც. 

#ტასი ასტიმულირებს, ხოლო /#IIL აინჰიბირებს სუნთქვითი ჯაჭვის 

მუშაობას. უჯრედის ფუნქციონალური მოქმედების გააქტივებისას ფარ- 

დობა იზრდება,რადგან XI ნ პიდროლიზდება. კრებსის ციკლის სუბსტრატების 
ჟანგვა და ფოსფორილების პროდუქტის გაქრობა დაუყოვნებლივ რთავს 

ელექტრონთა შეუღლებულ გადატანას. 40ნXL-ს ფოსფორილების შედეგად 

#ტIL-ს კონცენტრაცია საწყის დონეს უბრუნდება და ჟანგვითი ფოსფო- 

რილება კვლავ მუხრუჭდება. 
სუნთქვითი ჯაჭვის რეგულატორული სისტემის ერთ-ერთი ცენტრალური 

რგოლი #IL- სინთეტაზაა (LI'-/#I -აზა). ფერმენტი ინტენსიურად ფუნქ- 

ციონირებს საკუთარი სუბსტრატების (#VX-სა და ს-ს) მაღალი კონცენტ- 

რაციებისას. რეაქციის ზრდა მატრიქსში სულ უფრო მეტი პროტონების 

გადაქაჩვას და შესაბამისად ელექტროქიმიური გრადიენტის დაქვეითებას 

იწვევს, რაც თავის მხრივ ელექტრონთა ტრანსპორტის სიჩქარის შენელების 

მიზეზი ხდება. 

ციტოქრომოქსიდაზული რეაქცია შეიძლება იმის მაგალითად ჩაითვა- 

ლოს, რომელიც ფიზიოლოგიურ პირობებში საკუთარი სუბსტრატით (მოლე- 

კულური ჟანგბადით) არ რეგულირდება. მის მიმართ ფერმენტის სწრაფვა 

იმდენად დიდია, რომ რეაქციის მაქსიმალური სიჩქარე 0,-ის სულ მცირე 

კონცენტრაციების დროსაც კი ვითარდება. 

თავისუფალი და დამფოსფორებელი ჟანგვის თანაფარდობათა რეგუ- 

ლაცია პროცესის ,,გათიშვა-შეუღლების” თანმიმდევრულ ცვლას, ანუ შექ- 

ცევა_დ ურთიერთგადასვლებს გულისხმობს. დამფოსფორებელი ჟანგვის 

თავისუფალ ჟანგვაში გადასვლა ძლიერ ადვილად ხდება. უკუგადასვლის 
ჩვენება დიდხანს არ ხერხდებოდა. ამიტომ თავისუფალი ჟანგვა განიხ- 

ილებოდა როგორც ჟანგვითი ფოსფორილების დეგრადაციის შედეგი. 

შემდგომში დადგენილ იქნა ამ გადასვლის შესაძლებლობაც. მისი დემონ- 

სტრირება პირველად ლინდბერგმა და ერნსტერმა განახორციელეს. კონ–- 

დრაშოვამ დინიტროფენოლით გამოწვეული გათიშვის კვლავ შეუღლებაც 

მოახერხა. ამ ნივთიერების ანტაგონისტი გულის გლიკოზიდი სტროფან- 

ტინი # აღმოჩნდა. დამფოსფორებელი ჟანგვის გადასვლა თავისუფალ 

ჟანგვაში უფრო ადრეა აღმოჩენილი მხოლოდ იმიტომ, რომ გათიშვით 

რეაქციის რთული მექანიზმის შედარებით მარტივით შეცვლა ხდება. 

თავისუფალი და დამფოსფორებელი ჟანგვა შეიძლება ჰექსოკინაზით 

ვარეგულიროთ. როდესაც სარეაქციო არე ამ ფერმენტს არ შეიცავს, 

მიტოქონდრიები თავისუფალ ჟანგვას ახორციელებენ, რადგან L-ს ხარჯვა 
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არ ხდება. ფერმენტის თანამყოფობისას ჟანგვის ინტენსივობა L-ს შემ- 

ცველობაზე დამოკიდებული ხდება. ჟანგვისა და ფოსფორილების დამოკი- 

დებულებათა ანალიზმა აჩვენა, რომ ჰექსოკინაზის გავლენა უაღრესად 

რთულია: მიტოქონდრიულ სუსპენზიაში ჰექსოკინაზის გარეშე ჟანგვას 

ფოსფორილება არ ახლავს. მისი დამატებით მოქმედებას იწყებს ჟანგვითი 

ფოსფორილება, რომლის მაქსიმუმი ფერმენტის განსაზღვრულ კონცენტ- 

რაციაზეა დამოკიდებული, ე.ი. ფერმენტი ააქტივებს არა მარტო ფოსფო- 

რილებას, არამედ ჟანგბადის მოხმარებასაც. ჰექსოკინაზის შემცველობის 

შემდგომი ზრდა  -ს კლებაზე აღარ მოქმედებს. ამ მოვლენას, – ,,ფოსფა- 

ტის აქცეპტორებით სუნთქვის სტიმულაციას”, მოგვიანებით ,,სუნთქვის 

კონტროლი” ეწოდა. 

ფერმენტის ჭარბ რაოდენობასთან მიტოქონდრიების გარკვეული დროით 

პრეინკუბაცია ჟანგვისა და ფოსფორილების გათიშვას იწვევს. სკულაჩო- 

ვის მიერ ნაჩვენებია შეუღლების კვლავ აღდგენა #ILს-ს დამატებით. ეს 

შედეგები ჟანგვის გზების ორჯერადი გადართვის შესაძლებლობაზე მიუ- 

თითებენ. 

ჟანგვითი ფოსფორილება თავისუფალი ჟანგვა –“–– > აეა·_–'-- ._ 
ჰექსოკინაზასთან 

პრეინკუბაცია 

–-- > ენ სფორ 
ბუ-ს დამატება ა გეითი ფოსფორილება 

შემდგომში მოხერხდა ამ გზების მრავალჯერადი გადართვის განხორ- 
ციელება, რომელიც მიტოქონდრიულ სუსპენზიაში #IL-ს რაოდენობის 

მოდულაციაზე დამოკიდებული აღმოჩნდა. 

8.5.1 წყალბადიონების ელექტროქიმიურ პოტენციალთა 

სხვაობის C(#ტL II'-ის) რეგულაცია 

სხვა ენზიმური სისტემების მსგავსად, #LII'-ის ენერგიის გენერირე- 

ბადი და რეალიზატორი ფერმენტები ყველა იმ მარეგულირებელ ზემოვქ- 

მედებათა ანაკრებით კონტროლდებიან, რომელთაც კი უჯრედი განაგებს. 
გარდა ამისა, არსებობენ განსაკუთრებული მექანიზმები, რომლებიც ბუნებამ 

სპეციალურად #ILII"'-ის რეგულაციისათვის შექმნა. მიუხედავად ამისა, 

ჩვენ მაინც შორს ვდგავართ იმისგან, რათა ერთიანობაში წარმოვიდგინოთ 
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#ტIIMIL-ის რეგულაციის სრული სურათი, მასზე მოქმედი რეგულატორული 

მექანიზმების მრავალფეროვნების გამო. 

ტო -ის რეგულაციის კვლევაში უპირატესობა ქიმიური პოტენცია- 

ლის (#4M-ის) ელექტროქიმიურში (#ტILI1I“-ში) გადასვლის რეგულირების 

შესწავლას ენიჭება. როგორც აღნიშნული იყო (იხ. 8.2.1.) ქიმიური პო–- 

ტენციალი წარმოადგენს #LIL"-ის პირველად ფორმას და რომელიმე 

გამჭოლი იონის მოქმედებით ხდება მისი შექცევადი გადასვლა ელექტრო- 

ქიმიურ პოტენციალში (#M -> #LIIL'). ამ დროს ენერგეტიკული ექვივა– 

ლენტების რაოდენობა უფრო იზრდება და ისინი მიტოქონდრიის მემბრა- 

ნაში #II-ის სახითაა შენახული. ამ ვითარებას ის განსაზღვრავს, რომ 

უჯრედის 0II-ბუფერული ტევადობა მნიშვნელოვნად აღემატება მემბრა- 

ნული სტრუქტურების ელექტრულ ტევადობას. 
ტM-ისა და #ნ0II-ის ურთიერთგარდაქმნებს რეგულატორული მნიშვ- 

ნელობა გააჩნია, რადგან ამ გადასვლებმა შეიძლება იმოქმედონ მათზე 

დამოკიდებული ტრანსპორტული სისტემების თანაფარდობაზე, მემბრანაში 

აკუმულირებული ენერგიის რაოდენობაზე, მემბრანის (თუნდაც მის ერთ 

მხარეზე) #წნII-ის მნიშვნელობის შენარჩუნებაზე და სხვ. 

ყველა 4#LLII"-გენერატორი პროტონული პოტენციალის აღსაძვრელად 

სინათლის ან სუნთქვის ენერგიას იყენებს. არსებობს სხვა შემთხვევებიც, 

როდესაც ენერგეტიკული რესურსების გამოყენებიდან MI -მდე გზა უფრო 

რთულია. ამ დროს ენერგია ჯერ #IL-ად გარდაიქმნება და მხოლოდ ამის 

შემდეგ LL -#-აზით #LII"-ის გენერაციისათვის გამოიყენება. ასეთ სისტე- 

მებს მეორად /#LLL-გენერატორებს უწოდებენ. 

ფორმალურად, ნებისმიერი ფერმენტი, რომელსაც #IL-ს ენერგიის 

ხარჯზე #LII'-ის გენერირების უნარი აქვს, შეიძლება განხილულ იქნას, 

როგორც II” -4#4I C-აზა. LI"-ტ I C-სინთაზას, რომელიც ჩვეულებრივ #ტIIL- 

ის ენერგიის ხარჯზე #Iჩ-ს წარმოსაქმნელად გამოიყენება, II"-/#IL- 

აზური აქტივობა გააჩნია,ე.ი. შეუძლია #IL-ს ჰიდროლიზი და ტI IL -ის 

აღძვრა. ამის გამო მოცემული ფერმენტი ILL-#4I ჩ-აზას წარმოადგენს. 

უფრო მიზანშეწონილია სახელწოდება LI"-4I-აზა იმ შემთხვევებისათვის 

ვიხმაროთ,როდესაც ფერმენტის ბიოლოგიური ფუნქცია #IL-ს ჰიდროლიზია 

და არა მისი სინთეზი. 

ტM-ის #ხიII-ად გარდასაქმნელად საკმარისია მემბრანაში ნებისმიერი 

იონის (გარდა ILI'-იონების) ელექტროფორეზული გადატანა. მიტოქონ- 

დრიაში არსებობს ამ ტიპის მხოლოდ ერთი მსხვილმასშტაბიანი პროცესი, 
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კერძოდ, #1.“ ”/40L – არეგ „ანტი პორტი, რომელსაც LL -/I ღ–-აზას 

რომელიმე საკუთარი სუბსტრატი კვებავს. ამის შედეგად მიტოქონდრია 

ტIII-ს ძირითადად #M-ის ფორმით ინარჩუნებს. ზოგიერთ შემთხვევაში 
ადგილი აქვს ტM-ის დაქვეითებას და #ი0LI-ს ზრდას. ასეთი ეფექტი 

შეინიშნება პერფუზირებული გულის კუნთის მიტოქონდრიებში. აქ 

#V ->#იLIL გადასვლა კუნთის შეკუმშვის სიხშირის 1.5-დან 5 ჰერცამდე 

გაზრდისას ხდება. 

ჩენმა და მისმა თანაავტორებმა კულტურალური ქსოვილის უჯრედთა 

მიტოქონდრიები მეთილროდამინით შეღებეს. როგორც ცნობილია, ამ ნივ– 

თიერების კათიონი მიტოქონდრიაში ელექტროფორეზულად გროვდება და 

ამიტომ მხოლოდ იმათ ღებავს, რომლებსაც #V” (და არა #იILI) გააჩნიათ. 

ერთ-ერთ ფოტოგრაფიაზე გამოიკვეთა ორი მეზობელი უჯრედი, რომ- 

ლებიც მორფოლოგიურად ერთმანეთისაგან არაფრით არ განსხვავდებოდ- 

ნენ. მათგან მარტო ერთი აგროვებდა მეთილროდამინს. ნიგერიცინის დამა– 

ტება,რომელიც ILI"-ის #“-ით შეცვლის გზით #იII-ს #VM-ად გარდაქმნის, 

მეორე უჯრედის მიტოქონდრიების შეღებვასაც იწვევდა. 

არსებობს მონაცემები იმის შესახებ, რომ მიტოქონდრიები თავის საკუთარ 

MI!/II' ანტი პორტერს შეიცავენ, რომელიც ჩვეულებრივ ლატენტურ ფორ- 

მაში იმყოფება. მისი აქტივაციისათვის ერთ-ერთი პირობა M8%”'-ის კონ- 

ცენტრაციის დაქვეითებაა. როგორც დადგინდა, ML '/LI"-ანტი პორტერი წარ- 

მოადგენს 82 ML მოლეკულური მასის მქონე ცილას, რომლის ინჰიბი–- 

ტორებიცაა ქინონი და M,IM'-დიციკლოჰექსილკარბოდიიმიდი. 

მაგნიუმის იონების ეფექტის ბიოლოგიური აზრი შეიძლება იმაში 

მდგომარეობდეს, რომ ისინი მიტოქონდრიას აზღვევენ მისი მატრიქსის 

ძლიერი შეტუტიანებისაგან. #იII-ის ზრდისას უნდა შემცირდეს #M, 

რომელიც მატრიქსში Mდ““-ს აკავებს. IM9” §#1ის დაქვეითება, როგორც 

ჩანს, სიგნალია M'I/LI, ანტი პორტერის ჩასართავად, რომლის მოქმედებაც 

რიII-ის ტM-ად გარდაქმნას იწვევს. 
#M-ის #ტიLMIL-ად გადასვლის ერთ-ერთი მოქმედი ფაქტორი შეიძლება 

მიტოქონდრიაში Cმ“'-ის უნიპორტი იყოს,თუმცა ეს პროცესი შეზღუდუ- 

ლი იქნება, ციტოზოლში Cგ“-ის ძლიერ დაბალი დონის (107-10“% M) 

გამო. რაც შეეხება M'-ს, ციტოზოლში მისი კონცენტრაცია დაახლოებით 

0.1 M-ს შეადგენს, მაგრამ მიტოქონდრიაში მისი უნიპორტი აკრძალული 

უნდა იყოს, რადგან #M-ით M-ის განაწილება მატრიქსში MC0II-ის მაღა- 

ლი კონცენტრაციით აკუმულაციას გამოიწვევდა. ამ გარემოების მიუხე- 

დავად, მიტოქონდრიულ მემბრანაში შეიძლება გამომჟღავნდეს #“-გამტარებ- 
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ლობა. მაშინ #იLI აღიძვრება L"-ის შესვლის შედეგად, თუმცა ეს გრადი- 

ენტი არასტაბილური იქნება X-/IL ანტიპორტერის გააქტივების გამო. 
L"-უნიპორტერისა და MX'/IIL-ანტიპორტერის ერთდროული მოქმედება 

ენერგეტიკული შეუღლების გათიშვას იწვევს. 
ეუკარიროტულ ორგანიზმებში ისეთი მაღალეფექტური რეგულატორე- 

ბი, როგორიც ჰორმონებია, თავის ,,ბრძანებებს” შიდაუჯრედული მეორადი 

შუამავლების საშუალებით გადასცემენ. ასეთ მედიატორებს წარმოადგენენ 
Cგ?', ციკლური ნუკლეოტიდები, ფოსფატიდილინოზიტდიფოსფატის დაშ- 

ლის პროდუქტები – ტრიფოსფოინოზიტი, დიაცილგლიცერიდი და სხვ. 

ზოგჯერ მეორად შუამავლებად ისეთი მეტაბოლიტები გვევლინებიან, რომ- 

ლებიც საკუთარი გარდაქმნის გზებს არეგულირებენ. მაგ., ცხიმოვანი მჟავები 
ერთი მხრივ ჟანგვის სუბსტრატებია, მეორე მხრივ კი ამ ჟანგვის გამთიშ- 

ველებად და #I -/#სL-ანტიპორტის ინჰიბიტორებად მოქმედებენ. აღწერ- 
ილია ამ ნივთიერებათა კიდევ ერთი რეგულატორული ეფექტი: როგორც 

გამოირკვა, ცხიმოვანი მჟავები იწვევენ მიტოქონდრიის გარე მემბრანასთან 

დაკავშირებული ჰექსოკინაზის დესორბციას. ეს ,ამსუბუქებს”>Cდ გლუკო- 

ზო-6-ფოსფატისა და აცილ-C0/#%-ს წარმოქმნის რეაქციებში /#II-სათვის 

ცხიმოვან მჟავათა გლუკოზასთან კონკურენციას. 
მეორად „კლასიკურ“ შუამავლებს რაც შეეხება, მიტოქონდრიები- 

სათვის საკმაოდ საფუძვლიანადაა შესწავლილი კალციუმის იონები. ამ 

ორგანელაში მათი დაგროვება #Vყ”-ს #ი0LI-ად გარდაქმნას იწვევს. გარდა 
ამისა,ისინი ააქტიურებენ ფოსფოლიპაზა #,-ს,რომელიც ცხიმოვან მჟავ– 

ებს წარმოქმნის; აგრეთვე ყველა იმ ეფექტს იწვევენ, რაზეც ზევით 

გვქონდა საუბარი. 

რაც შეეხება მცენარეს, მათში #LII'-ის გენერირების უნარს ფოტო- 

სისტემა I ფლობს. ეს კომპლექსი ერთ-ერთი ექსპერიმენტისას ჩაშენებულ 

იქნა პროტეოლიპოსომაში, რომელიც სინათლეზე (სI1-ის მნიშვნელობას 3 

ერთეულამდე ცვლიდა, 4#0I1-ს ქმნიდა. ელექტრონთა ციკლური გადატანის 
გასაძლიერებლად საინკუბაციო არეში შეჰქონდათ ფენაზინმეთოსულფატი 

და ასკორბატი. იმავე პროტეოლიპოსომაში გასუფთავებულ II"-/+I L-სინ- 

თაზის ჩართვა, სისტემას ფოტოფოსფორილების კატალიზების უნარს სძენს. 

ლაზერით ნანოსეკუნდიანი მყისიერი განათება #VM-ის უფრო სწრაფ და 

ძლიერ გენერაციას იწვევს, ვიდრე ფოტოსისტემაში მიმდინარე ერთად 

აღებული ყველა პროცესი. ეს რV შეადგენს ელექტროგენული პასუხის 
მნიშვნელოვან ნაწილს და ფოტოსისტემა L-ში ელექტრონთა გადატანის 

ყველა ეტაპს მასთან შედარებით ენერგიის ტრანსფორმაციაში გაცილებით 
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ნაკლები წვლილი აქვს. ასეთი თანაფარდობები გასაკვირი არ იქნება, თუ 

გავითვალისწინებთ კარგად ცნობილ ფაქტებს, რომლებიც ფოტოსისტემა 

L-ის კომპონენტთა მემბრანაში ლოკალიზაციას ეხებიან. მიღებულია, რომ 

სისტემის აღმდგენი პლასტოციანინი თილაკოიდის შიგნით „იყურება”, 

ხოლო მისი მჟანგველი ფერედოქსინი და ფერედოქსინ-M#4L0IC-რედუქტაზა 

„გარეთ” არიან ორიენტირებულნი. ამიტომ ფოტოსისტემა I-ზე აღმდგენე- 

ლი ექვივალენტების ტრანსპორტი მემბრანაში განივად უნდა იყოს მიმარ– 

თული. ელექტრულმა გაზომვებმა აჩვენეს, რომ ფოტოსისტემა I ახორ- 

ციელებს ელექტრონთა არაკომპენსირებულ ტრანსმემბრანულ გადატანას. 

ამდენად, ეს სისტემა შეიძლება აღიწეროს როგორც მიტჩელის ელექტრონ- 
სატრანსპორტო ,,ნახევარმარყუჟი”» (ე.წ. C0-ციკლი). 

მცენარეებისა და სოკოების უჯრედთა გარე მემბრანების II-#4IL- 

აზას მუშაობაში მნიშვნელოვანი როლი აკისრია §9II-ის რეგულაციას. ეს 

ფერმენტი ციტოზოლიდან გარემოში აქტიურად ქაჩავს ILI"-იონებს, თუ 

უჯრედში მათი კონცენტრაცია განუზომლად იზრდება. როგორც ჩანს, 

მცენარეული ჰორმონების-აუქსინების მოქმედება დაკავშირებულია ციტოპ- 

ლაზმის შემჟავებასთან,რაც გარე მემბრანის LI" -#I -აზას აქტივაციას,და 

შესაბამისად, ტV/-ის ზრდას იწვევს. ამ ორივე ეფექტის იმიტირება შეიძ- 

ლება აუქსინების გარეშეც, გამჭოლი უნარის მქონე სუსტი მჟავის ანი- 

ონის-აცეტატის დამატებით. 
· 

8.6 ენერგეტიკული კავშირი გლიკოლიზსა, კრებსის ციკლსა 
და ჟანგვით ფოსფორილებას შორის 

კატაბოლიზმის სამი სტადია, – გლიკოლიზი, ლიმონმჟავას ციკლი და 

ჟანგვითი ფოსფორილება მთლიანობაში უჯრედის ენერგომომარაგების 

უძირითადეს და ცენტრალურ მაგისტრალს ქმნიან. თითოეული მათგანი 

საკუთარი რეგულატორული მექანიზმების დახმარებით იმგვარად კონტ- 

როლდება, რომ მათი სიჩქარეები აუცილებელ მეტაბოლიტებზე და ენერ- 

გიაზე უჯრედის მოთხოვნილებას მყისიერად ფარავენ. უფრო მეტიც, სამივე 

სტადია ისეა ერთმანეთთან დაკავშირებული, რომ მათი ფუნქციონირება 

ერთიან ეკონომიურ და თვითრეგულირებად რეჟიმშია მოქცეული. ამის 

შედეგია კატაბოლიზმის საბოლოო პროდუქტის #IL-სა და მნიშვნელო- 

ვანი ინტერმედიატების – პირუვატისა და ციტრატის მუდმივი გენერირე- 

ბა. ბიოლოგიური ჟანგვის სამი სტადიის ინტეგრაცია განპირობებულია 
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მათი რეგულატორული მექანიზმების მჭიდრო ურთიერთკავშირით. ადენი– 

ლატური სისტემის კომპონენტთა შედარებითი კონცენტრაციები (მოქმედ 
მასათა თანაფარდობები) არამარტო ელექტრონთა გადატანასა და ჟანგ- 

ვით ფოსფორილების სიჩქარეს, არამედ ლიმონმჟავას ციკლის რეაქციათა 

სიჩქარეებსაც და პირუვატის გლიკოლიტურად წარმოქმნის სიჩქარესაც 

აპირობებენ. 

ნორმალურ პირობებში გლიკოლიზის სიჩქარე შეთანაწყობილია ლი- 

მონმჟავას ციკლის სიჩქარესთან: გლიკოლიტურად პირუვატამდე ზუსტად 

იმდენი გლუკოზა იჟანგება, რამდენიც „,საწვავით”, ან აცეტილ-C0/4-ს 

აცეტილური ჯგუფებით ციკლის მომარაგებისთვისაა საჭირო. არც პირუ- 

ვატი, არც ლაქტატი და არც აცეტილ-C0# აერობულ პირობებში დიდი 

ოდენობით არასოდეს არ გროვდებიან. მათი კონცენტრაციები მეტნაკლე- 

ბად მუდმივ დონეზე იმყოფებიან, რაც დინამიკურ წონასწორობას შეესა- 

ბამება. გლიკოლიზისა და ლიმონმჟავის ციკლის სიჩქარეთა კოორდინირე- 
ბა არამარტო იმით აიხსნება,რომ პირველი პროცესი #Iს-თი და M4#LILI- 

ით ინჰიბირდება, არამედ გარკვეულ როლს თამაშობს ციტრატის 

კონცენტრაციაც, რომელიც ფოსფოფრუქტოკინაზის ალოსტერული ინჰიბი- 
ტორია. 

ყოველთვის, როცა #ILC-ს ხარჯვა ძლიერდება (იზრდება #0XL"-სა და 
L-ს კონცენტრაციები), მაშინვე იზრდება ელექტრონთა გადატანისა და 

ჟანგვითი ფოსფორილების სიჩქარეებიც. პარალელურად იზრდება ლიმონ- 

მჟავის ციკლით პირუვატის ჟანგვის სიჩქარეც. ამის შედეგად დგება 

მომენტი, როდესაც (4I 6I/((40)(ნ)) ფარდობა თავის ჩვეულ მაღალ 

დონეს უბრუნდება. ამის შედეგად ელექტრონთა ტრანსპორტი და ჟანგვი- 

თი ფოსფორილება ნელდება,რამდენადაც #0L-ს კონცენტრაცია დაქვეითე- 

ბულია. იმაადროულად ნელდება ლიმონმჟავის ციკლი და გლიკოლიზი, 

რადგან #ტILL პირუვატის ჟანგვის მიმართ ალოსტერულ ინჰიბიტორს წარ- 

მოადგენს. 

შეთანხმებულად მოქმედებენ გლიკოლიზისა და ლიმონმჟავის ციკლის 

რეგულატორული ფერმენტებიც. როდესაც #ILL (ჟანგვითი ფოსფორილების 

პროდუქტი) და ციტრატი (კრებსის ციკლის საწყისი პროდუქტი) იმ 

რაოდენობით გროვდება, რომელიც მათ ფიზიოლოგიურ დონეს აღემატება, 

ისინი ფოსფოფრუქტოკინაზის ალოსტერულ ინჰიბირებას იწვევენ. ასეთი 

ორმაგი ინჰიბირება გაცილებით ეფექტურია, ვიდრე ინდივიდუალური ინ- 

ჰიბიტორებით გამოწვეული ეფექტი. 
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თავი IX 

მიკროსომების არაშეუღლებული (თავისუფალი) ჟანგვა 

9.1 მიკროსომული ჟანგვის სისტემა 

უჯრედში მიმდინარე ჟანგვით რეაქციებში არსებობს ჟანგბადის მოხ- 

მარების ერთი გზა, რომელიც ენერგეტიკასთან უშუალოდ არაა დაკავ- 

შირებული და მხოლოდ პლასტიკური ფუნქცია გააჩნია. ამ პროცესში 

წყლის წარმოსაქმნელად ჟანგბადის მხოლოდ ერთი ატომი გამოიყენება, 

ხოლო მეორე ინერგება უშუალოდ ორგანული ნივთიერების მოლეკულის 

შემადგენლობაში. ჟანგვის ეს რეაქციები ხორციელდება განსაკუთრებული 

რედოქს-სისტემით და ენდოპლაზმური რეტიკულუმის მემბრანებშია ლოკალი- 
ზებული. დიფერენციული ცენტრიფუგირებით (105000 ჯ#) იგი მიკროსო- 

მულ ფრაქციად ილექება. 
ჟანგვის აღნიშნული სისტემის უდიდესი მნიშვნელობა მისი დეტოქ- 

სიკაციური ფუნქციითაა განპირობებული. იგი ახორციელებს იმ უაღ- 

რესად მრავალფეროვანი ნივთიერებების დეგრადაციასა და გაუვნებლობას, 

რომელთა საერთო სახელწოდება ქსენობიოტიკებია (ბერძ. ,7X6I0§” – 

უცხო, ,,ხI0” – სიცოცხლე). ასეთ ნივთიერებებს მიეკუთვნებიან სოფლის 

მეურნეობაში გამოყენებული პესტიციდები და ჰერბიციდები, სამრეწველო 

ტოქსიკური ნარჩენები, მედიკამენტები, ქიმიური სარეცხი საშუალებები, 

ტრანსპორტის გამონაბოლქვებში არსებული მავნე (ხშირად კანცერო- 

გენული) ნივთიერებები, საკვები დანამატები, კოსმეტიკური საშუალებები 

და მრავალი სხვ. ჩვეულებრივ, ეს ნივთიერებები ორგანიზმის საერთო 

ცვლაში არ მონაწილეობენ და გარედან შემთხვევით ხვდებიან, რის გამოც 
არასასურველად ირღვევა ცხოველმყოფელობის ნორმალური მსვლელობა. 

ერთმანეთს თუ შევადარებთ მიკროსომულ და მიტოქონდრიულ ჟანგ- 

ვით სისტემებს, არ გაგვიჭირდება მათ შორის მსგავსებისა და განსხვავე- 

ბის გარჩევა (სქემა 24 და 28). 

როგორც ვხედავთ, ორივე რედოქს-ჯაჭვის საწყის უბნებზე ფლა- 

ვოპროტეინები, ხოლო ტერმინალურზე – ციტოქრომები ფუნქციონირებენ. 

მსგავსება მათ შორის ამით მთავრდება. მოქმედების მექანიზმით და 

ფუნქციებით ისინი ძლიერ განსხვავდებიან ერთმანეთისაგან. მიკროსომუ- 

ლი რედოქს-სისტემა ციტოქრომული შემადგენლობით ღარიბია. მასში 
მხოლოდ ხ, და 450 ციტოქრომებია, ამიტომ ელექტრონის სატრანსპორ- 

ტო გზა აქ გაცილებით მოკლეა. ყურადღებას იმსახურებს ციტოქრომ 

450-ის ჟანგვის პოტენციალი (-285 თV). ეს ყველაზე დაბალი რე- 
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დოქს-პოტენციალის მქონე ჰემოპროტეინია. მიკროსომულ რედოქს-ჯაჭვში 

ელექტრონთა გადამტანები არ არიან განლაგებული რედოქს-პოტენცია- 

ლის მნიშვნელოვანი ზრდის მიხედვით. ელექტრონი აქ თითქმის იზოპო- 

ტენციურ ველში ტრანსპორტირდება. ამის გამო მის გადაადგილებას თან 

არ ახლავს ენერგიის იმ რაოდენობით გამოთავისუფლება, რამდენიც, მაგ., 

#I-ს სინთეზისთვის იქნებოდა საკმარისი. M4#4სLII-ციტოქრომ 450 

რედუქტაზის ჟანგვის პოტენციალი –310 თV-ს შეადგენს. დეტოქსიკაცი- 

ური ფუნქციის შესასრულებლად ბუნებამ თავისუფალი ჟანგვის სისტემა 

იმისთვის აირჩია, რომ იგი გაცილებით მარტივი და დამოუკიდებელია. 

შემთხვევითი არაა ისიც, რომ ჟანგვის ეს სისტემა ენდოპლაზმურ რე- 

ტიკულუმშია ლოკალიზებული. ნებისმიერი უცხო ნივთიერების გაუვნებლო– 
ბა მისი უჯრედში შეღწევისთანავე იწყება, რათა თავიდან იქნას აცილებუ– 

ლი მათი უშუალო ზემოქმედება ინფორმაციულ ცენტრთან (ბირთვთან) 

და ენერგეტიკულ ცენტრთან (მიტოქონდრიასთან). 

ა / ? 

MM6ნ. 6 > ნნ -9> ციტოქრომ ხე, _6 > ციტოქრომ ჩ-450 

| ა) /." 
CLL 50” ნერ რ რ ზდებ ენერგია ა ეალიზდება ს. ი -იზდება 

სქემა 28. მიკროსომული ჟანგვითი სისტემა. 

5L1,-დასაჟანგი სუბსტრატია (ქსენობიოტიკია). M4#4LII-ის ჟანგვა ზორ- 

ციელდება ფერმენტული სისტემით, რომელიც M#0CII-სპეციფიკურ ფლა- 
ვოპროტეინს (სქემაზე – LI, M#ტ0XII-ციტოქრომ L450-რედუქტაზა, CC 

1.6.2.3), ციტოქრომებს ხ,-სა და 6450-ს (წC 1.14.14.1)) შეიცავს. ეს 

უკანასკნელი იკავშირებს 5LI.-ს, მოლეკულურ ჟანგბადს, ელექტრონებს და 

სუბსტრატის ჰიდროქსილირებას აკატალიზებს. რეაქციის ბიოქიმიური 

არსი შემდეგში მდგომარეობს: ქსენობიოტიკთა უმრავლესობა წყალში არ 

იხსნება (ჰიდროფობულია). მოლეკულაში 0II-ჯგუფის წარმოქმნა ზრდის 

მოლეკულის პოლარობას (ჰიდროფილურობას) და შესაბამისად წყალში 

ხსნადობას. ამის შედეგად ქსენობიოტიკი ადვილად ხელმისაწვდომი ხდე- 

ბა უჯრედული ოქსიდაზებისათვის, რომლებიც ძირითადად წყლოვან ფა- 
ზაში ფუნქციონირებენ. 

199



ორ რედოქს-სისტემას შორის არსებითი განსხვავებაა ენერგიის რეა- 
ლიზაციის მხრივაც. ციტოქრომოქსიდაზულ ჟანგვის ჯაჭვში ენერგიის 

რეალიზება ძირითადად საწყის და არა ტერმინალურ სტადიაზე ხდება, 
მაშინ როდესაც მიკროსომულ რედოქს-სისტემაში ენერგიის გამოყენება 

მის ტერმინალურ კომპონენტთან – ციტოქრომ 450-თან ზორციელდება. 

ამასთან, აქ ჟანგვის ენერგია კი არ თავისუფლდება, არამედ M#40LLI-ის 

რედუცირებადი ექვივალენტები მოლეკულური ჟანგბადის უშუალო აღდ- 
გენას ხმარდებიან. ამას პრინციპული მნიშვნელობა აქვს მიკროსომული 

რედოქს-სისტემის ძირითადი ფუნქციის – ქსენობიოტიკთა ჰიდროქსილი– 

რების განხორციელებისათვის. 

9.11 შერეული ფუნქციის ოქსიდაზები (მონოოქსიგენაზები) 

უჯრედში მიმდინარე ბიოლოგიური ჟანგვის რეაქციებიდან შეიძლება 

გამოიყოს რეაქციათა სამი დიდი ჯგუფი: 

1. რეაქციები, რომელთა დროსაც დასაჟანგი სუბსტრატი (5) წყალბად- 

იონებს აძლევს რომელიმე აქცეპტორს: 

5აIL+ 4) 5+ #IL 

2. რეაქციები, რომლებიც დასაჟანგი სუბსტრატის მიერ ელექტრონების 

გაცემით მიმდინარეობენ: 

56 +4ტ4 ->5+/ტ4C” 

3. რეაქციები, რომლებიც დასაჟანგ სუბსტრატთან ჟანგბადის უშუალო 

მიერთებით ხორციელდებიან: 

§+0, +350, 

რეაქციათა ამ სამი ტიპის განხილვიდან ნათლად ჩანს,რომ მათთვის 

საერთოს ელექტრონთა გადანაწილება წარმოადგენს. პირველი ორი რეაქცი- 

ისაგან განსხვავებით, მესამეში ელექტრონთა გადანაწილება თვით დაჟან- 

გული მოლეკულის შიგნით ხდება, რადგან ჟანგბადი ყოველთვის უფრო 

ელექტროფილურია, ვიდრე მის მიერ დასაჟანგი ნებისმიერი სუბსტრატი. 

აქ არ განიხილება ნივთიერებათა შუალედური ცვლის ცალკეული 

ჟანგვითი რეაქციების ისეთი ფერმენტები, როგორებიც დეჰიდროგენაზები 
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ან დეკარბოქსილაზებია, რამდენადაც ისინი ბიოლოგიური ჟანგვის ტერმი- 

ნალურ სტადიებში არ მონაწილეობენ. 

უჯრედში სამი ტიპის ჟანგვითი რეაქციების განხორციელება თავისთავად 

გულისხმობს შესაბამის რედოქს-სისტემათა არსებობას. მართლაც, პირვე– 

ლი და მეორე ტიპის ჟანგვას ოქსიდაზები და რედუქტაზები აკატალიზე- 

ბენ, ხოლო სამივე ტიპის ჟანგვას ოქსიგენაზები წარმართავენ. 

ფერმენტთა თანამედროვე კლასიფიკაციით ოქსიგენაზები მიეკუთვნებიან 

ოქსიდორედუქტაზების კლასს (1) და შეადგენენ ფერმენტთა ქვეკლასს 

(1.14), რომლებიც წყვილ ელექტრონულ დონორზე მოლეკულური ჟანგბა- 
დის გადატანას უზრუნველყოფენ, ე.ი. C-დან ჟანგბადის ატომს რთავენ 

წყალბადის ერთ, ან ორივე დონორში. ქვეკლასის ქვექვეკლასში ერთიან– 

დებიან მონოოქსიგენაზები (1.14.13). მათი მოქმედებისას წყალბადის ერთ– 

ერთ დონორად აღდგენილი პირიდინნუკლეოტიდები გვევლინებიან და 
ფერმენტი ახორციელებს ჟანგბადის მხოლოდ ერთი ატომის ჩართვას 

მეორე დონორში. რეაქცია შეგვიძლია ასე წარმოვიდგინოთ: 

ხა 

ო41413 -–-I + + II 1:1413, ლ + M#CX(8)%+ LI,0 – (ჩ) 2 

აა– 

აქ 5LL – დასაჟანგი სუბსტრატია. 

ამ რეაქციიდან ვხედავთ, რომ ჟანგბადის მეორე ატომი წყლად აღდგე- 

ბა. მაშასადამე, ოქსიგენაზები ერთდროულად ფლობენ როგორც ოქსიდა- 

ზურ, ასევე რედუქტაზულ აქტივობებს. სწორედ ამიტომ აკუთვნებენ მათ 

შერეული ფუნქციის ოქსიდაზებს. ისინი რთულ მულტიფერმენტულ სისტე- 
მებს წარმოადგენენ. ზოგიერთი მონოოქსიგენაზა პროსთეტულ ჯგუფად 
ფლავინს შეიცავს და ფლავოპროტეინს წარმოადგენს. მათ მოლეკულებში 
არაა მეტალის იონი ან მისი კომპლექსი. მონოოქსიგენაზების მეორე 
ჯგუფი მეტალოფერმენტებია, რადგან თავის შემადგენლობაში მეტალის 

ერთ ან რამოდენიმე ატომს შეიცავენ. ამ ჯგუფის მნიშვნელოვანი წარმო– 
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მადგენელია ციტოქრომი 450, რომელიც პროსთეტულ ჯგუფად ჰემურ 

რკინას შეიცავს. კატალიზურ რეაქციებში, რომლებსაც მონოოქსიგენა– 

ზური კომპლექსი ახორციელებს, ციტოქრომ LC450 ფუნქციონირებს როგორც 

„აქტიური ცენტრი”. იგი ურთიერთქმედებს სუბსტრატთან და მოლეკუ- 

ლურ ჟანგბადთან, იღებს რა ამავდროულად ელექტრონებს შესაბამისი 

კოსუბსტრატებიდან. 

როგორც ცნობილია, ჰიდროქსილი ზოგად ფუნქციონალურ ჯგუფს 

მიეკუთვნება. იგი შედის ნახშირწყლების, ლიპიდების, ნუკლეოტიდების, 

ამინომჟავების და სხვ. შემადგენლობაში. ბუნებრივ ნაერთთა სტანდარ- 

ტული პროდუქტების მეტაბოლიზმის პროცესში ჰიდროქსილირების ორი 

გზა არსებობს: 1. წყლის ჰიდროქსილის უშუალო გადატანა სუბსტრატის 

ელექტრონ-დეფიციტურ ცენტრზე; 2. ჰიდროქსილის ჯგუფის ხელახალი 

სინთეზი, როგორც სუბსტრატის მოლეკულურ ჟანგბადთან ურთიერთქმედების 
შედეგი. ქსენობიოტიკთა ფერმენტული დეგრადაციის პირველადი აქტი – 

ჰიდროქსილირება, რომელიც მონოოქსიგენაზური მექანიზმით ხორციელ- 

დება, მეორე გზას ირჩევს. 

9.12 ციტოქრომ X450-ის მოქმედების მექანიზმი 

ციტოქრომ #450-ის მიერ კატალიზებული მონოოქსიგენირების რეაქ- 

ცია კოოპერაციულ პროცესს წარმოადგენს და რთული, მრავალსაფეხური- 

ანი მექანიზმით მიმდინარეობს. მრავალრიცხოვანი გამოკვლევების შედე- 

გად ესტაბრუკმა თანამშრომლებთან ერთად ციტოქრომ IL450-ის მოქმედე- 

ბის მექანიზი 5 სტადიის შემცველი ციკლის სახით წარმოადგინა (სქემა 

29). შემდგომში ეს სქემა მრავალნაირად იქნა მოდიფიცირებული. მათ 

შორის საყურადღებოა არჩაკოვის მიერ შემოთავაზებული სქემა, რომელ- 

შიც 5 ძირითადი სტადიის გარდა, თანმხლები პროცესები და მათი გან- 

ხორციელების გზებიცაა ასახული. ჰემოპროტეინის მოქმედების საბოლოო 

სქემა კვლავ ესტაბრუკმა წარმოადგინა. ამ სქემას შეიძლება უნივერსა- 

ლური ვუწოდოთ, რადგან მასში ასახულია ციტოქრომ L450-ის მოქმედება 

ოქსიგენაზური, ოქსიდაზური და პეროქსიდაზული მექანიზმებით. მისი ამ 

სახით ფუნქციონირება ცხოველურ, მცენარეულ და მიკრობულ სამყაროში 

სადღეისოდ არავითარ ეჭვს აღარ იწვევს. 

მონოოქსიგენირების ძირითადი პროცესის პირველ სტადიას (სქემა 

29-ზე I) ფერმენტ-სუბსტრატის კომპლექსის წარმოქმნა წარმოადგენს. 
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სქემა 29. ციტოქრომ 6450-ის მოქმედების მექანიზმი ესტაბრუკის 

მიხედვით (განმარტება ტექსტშია). 

ამ ეტაპზე ციტოქრომ IL450-ის ჰემი დაჟანგულ (6?) მდგომარეობაშია 

და მას ფერიციტოქრომ IL450-ს (6?“-LLI) უწოდებენ. ფერიციტოქრომ- 

სუბსტრატული კომპლექსის წარმოქმნას თან სდევს ჰემოპროტეინის დიფე- 

რენციული შთანთქმის სპექტრისა და სპინური მდგომარეობის ცვლილე- 

ბები, რაც სუბსტრატის თვისებებითაა გამოწვეული. ამის მიხედვით არჩევენ 

სპექტრული ცვლილებების სამ ძირითად ტიპს: პირველს, მეორეს და 

მოდიფიცირებულ მეორეს. I ტიპის სპექტრული ცვლილებები გამოიხატე- 

ბა შთანთქმის მაქსიმუმით 385-390 ნმ-ზე და მინიმუმით 420 ნმ-ზე; II 

ტიპის ცვლილებების დროს პირიქით, მიიღება შთანთქმის მაქსიმუმი 430 
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ნმ-ზე და მინიმუმი 390 ნმ-ზე; მოდიფიცირებული II ტიპის ცვლილება კი 

იწვევს შთანთქმის მაქსიმუმის გადანაცვლებას 490-445 ნმ-ზე, ხოლო 

მინიმუმისას 365-410 ნმ-ზე. 

სპექტრული ცვლილებების წარმოქმნა შემდეგი მიზეზებით შეიძლება 

აიხსნას: 

– თუ ჰემის დაბალსპინური რკინა ურთიერთქმედებს სუბსტრატის მოლე- 

კულის ჰიდროფობულ უბანთან, ჰემი მაღალსპინურ მდგომარეობაში 

გადავა და ადგილი ექნება L ტიპის სპექტრულ ცვლილებებს, 
– როდესაც ჰემის რკინა, სპინური მდგომარეობის მიუხედავად, სუბსტ- 

რატის პოლარულ უბანთან, კერძოდ, ამინოჯგუფთან მოქმედებს, რკინა 

დაბალსპინურ მდგომარეობაში გადადის და II ტიპის სპექტრული 

ცვლილებები წარმოიქმნება; 

– ჰემის მაღალსპინური რკინის და სუბსტრატის ჰიდროქსილთან დაკავ- 

შირებისას მიიღება მოდიფიცირებული მეორე ტიპის სპექტრული 

ცვლილებები, რაც რკინის დაბალსპინურ მდგომარეობაში გადასვლი- 

თაა გამოწვეული. 

ამრიგად, I ტიპის სუბსტრატის დაკავშირების შემდეგ ფერიციტო- 

ქრომ 450-ის ჰემური რკინა მაღალსპინურ მდგომარეობაშია, II და მოდი–- 

ფიცირებული II ტიპის სუბსტრატის შემთხვევაში კი დაბალსპინურში. 

უნდა აღინიშნოს, რომ სპინური მდგომარეობა ფერმენტის რედოქს-პოტენ- 

ციალის მნიშვნელობას განსაზღვრავს, კერძოდ, მაღალსპინურ მდგომარე- 

ობაში ფერიციტოქრომ L450-ის ჟანგვა-აღდგენითი პოტენციალი უფრო 

მაღალია, ვიდრე დაბალსპინური მდგომარეობის შემთხვევაში. ეს ფაქტორი 

ჰემოპროტეინის მოქმედების შემდეგ სტადიაზე იჩენს თავს. 

მეორე სტადიაზე (სქემა 29-ზე II) ფერმენტ-სუბსტრატის კომპლექსი 

პირველი ელექტრონით აღდგება და მიიღება ფეროციტოქრომ ILX450 

(#6--–?ILI). პირველი ელექტრონის აქცეპტირება არ წარმოადგენს ჰიდ- 

როქსილირების მთლიანი პროცესის სიჩქარემალიმიტირებელ სტადიას. 

ნაჩვენებია, რომ სისტემა, სადაც ჰემი I ტიპის სუბსტრატთანაა დაკავ- 

შირებული, მაღალსპინურ მდგომარეობაში იმყოფება და შესაბამისად, მაღა- 

ლი რედოქს-პოტენციალი გააჩნია. ამ დროს M/4-#LIXII-სპეციფიკური რე- 

დოქს-ჯაჭვიდან იგი უფრო სწრაფად იღებს აღმდგენელ ექვივალენტებს, 
ვიდრე სხვა სუბსტრატებთან კომპლექსირების შემთხვევაში. ალდგენილ 

მდგომარეობაში ჰემი ადვილად იკავშირებს ნახშირბადის მონოოქსიდს, რომელ- 
თანაც ფოტოდისოცირებად კომპლექსს წარმოქმნის. აღნიშნული თვისების 

გამო CC ციტოქრომ L450-ის სპეციფიკურ ინჰიბიტორად ითვლება. 
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შემდგომ სტადიაზე (სქემა 29-ზე III) ფეროციტოქრომ-სუბსტრატის 

კომპლექსი მოლეკულურ ჟანგბადს იკავშირებს და წარმოიქნება ოქსიცი- 
ტოქრომ IX450 (0,-ჩწ6?'–-XLII). ეს პროცესი ციკლის ყველაზე სწრაფ 

ეტაპს წარმოადგენს. მიღებული სამმაგი კომპლექსი სტაბილურობით გამ- 
ოირჩევა და გამოყოფილია იზოლირებული სახით. ოქსიციტოქრომის სამ- 

მაგი კომპლექსის შესწავლამ ცხადყო, რომ ოქსიჰემოგლობინის ანალოგიურად, 
ელექტრონული სიმკვრივე ჟანგბადატომებზეა გადანაცვლებული. ამის გამო 
ჰემის რკინა დაჟანგულ მდგომარეობაში იმყოფება. სამმაგმა კომპლექსმა 

შეიძლება განიცადოს დისპროპორციონირება მოლეკულური ჟანგბადისა 

და წყალბადის ზეჟანგის წარმოქმნით. არაა გამორიცხული, რომ ფერმენტ- 
სუბსტრატულმა კომპლექსმა ჟანგბადის მოლეკულის ნაცვლად წყალბა- 

დის ზეჟანგიდან ან ორგანული ჰიდროზეჟანგებიდან უკვე გააქტიურებუ- 

ლი ჟანგბადატომები დაიკავშიროს. 
ციკლის მეოთხე სტადია (სქემა 29-ზე IV) ჰიდროქსილირების პროცე- 

სის სიჩქარემალიმიტირებელ სტადიად ითვლება. ამ ეტაპზე ადგილი აქვს 

სამმაგი კომპლექსის აღდგენას M#4#40VXII- ან M40I-სპეციფიკური რე- 

დოქს-ჯაჭვიდან მიღებული მეორე ელექტრონით, რის შედეგადაც ოქსიცი- 
ტოქრომიდან წარმოიქმნება პეროქსიციტოქრომ 450 (0, C--წ02'– წ ჩი. 

რეკონსტრუირებული სისტემების კვლევისას დადგენილია, რომ ციტო- 

ქრომ ჩ450-ის ფუნქციონირებისათვის საკმარისია მხოლოდ M4IXII- 

დამოკიდებული ფლავოპროტეინი. ეს მიუთითებს M#0VII-ციტოქრომ ნ450– 
რედუქტაზის უნარზე, უზრუნველყოს ციტოქრომ 450 ორივე აუცილებე- 

ლი ელექტრონით. სამმაგი კომპლექსის აღდგენაში M#0#0ILM-ის და 

ციტოქრომ ხ,-ის მონაწილეობაზე არსებული მრავალრიცხოვანი ექსპერი– 

მენტული მონაცემებიდან გამომდინარე, M40II-სპეციფიკური რედუქტაზის 

როლის მთლიანად გამორიცხვა არ შეიძლება. უნდა აღინიშნოს, რომ 
ზოგიერთი მკვლევარი მეორე აღმდგენელი ელექტრონის წყაროდ მიკ- 

როსომებში არსებულ M#0II-დამოკიდებულ რედოქს-ჯაჭვს თვლის და აქ 

მყოფ რედუქტაზას უპირატესობასაც კი ანიჭებს. მონოოქსიგენირების 
რეაქციაში ორივე რედოქს-ჯაჭვის მონაწილეობას ადასტურებს ე.წ. სინერ- 

გიზმის მოვლენაც, როდესაც M40ნ6CILVM4#4CსII-ის გარკვეული თანაფარ- 

დობისას ჟანგვის სიჩქარე გაცილებით ჭარბობს ცალკე აღებული ნიკოტინ- 
ამიდური კოფერმენტების მოქმედების შემთხვევაში მიღებულ სიჩქარეებს. 

ბოლო, მეხუთე სტადიაზე (სქემა 29-ზე V) სამმაგი კომპლექსი 

0, -ნწე'-IMI იშლება. ამ დროს ორი ელექტრონით აღდგენილი ჟანგ- 

ბადის მოლეკულის ერთი ატომი იერთებს M4#L%II-ის ჟანგვისას მიღე- 
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ბულ ორ პროტონს და წყლის მოლეკულას გენერირებს. ჟანგბადის მეორე 

ატომი ეწ. მაჰიდროქსილირებელი ნაწილაკის სახით ურთიერთქმედებს 

სუბსტრატთან, ინერგება მის მოლეკულაში და ჰიდროქსილირებულ პრო- 

დუქტს (L0LMIL-ს) წარმოქმნის. 

დღემდე განსხვავებული აზრი არსებობს იმის შესახებ, თუ ჟანგბადის 

რომელი აქტიური ფორმა წარმოადგენს მაჰიდროქსილირებელ ნაწილაკს. 

ზოგიერთი მკვლევარი თვლის, რომ ეს შეიძლება იყოს 0, I:– სუპეროქ- 

სიდული ანიონ-რადიკალი. ამ ნაწილაკის ფორმირება, გარდა ციტოქრომ 

M450-ისა, შესაძლოა M#ტსXIII-ციტოქრომ L450-რედუქტაზაზეც ხდებოდეს. 

აქვე უნდა აღინიშნოს, რომ CL) მეტად აგრესიული ნაწილაკია და მას 

უჯრედის ნორმალური ცხოველქმედებისათვის არასასურველი პროცესებ- 

ის ინიცირებაც შეუძლია. თანამედროვე შეხედულებებით, მიტოქონდრიებ- 

ში სუპეროქსიდული ანიონ-რადიკალების მაღალი კონცენტრაცია შეიძ- 

ლება გახდეს უჯრედის წინასწარ დაპროგრამებული „თვითმკვლელობის” 

– აპოპტოზის ერთ-ერთი გამომწვევი მიზეზი. 

არსებობს ვარაუდი, რომ ჰიდროქსილირების რეაქციას უშუალოდ ახორ- 

ციელებს სუპეროქსიდული რადიკალიდან ფორმირებული, არანაკლებ აგრე- 

სიული ბუნების მქონე ჰიდროქსილის რადიკალი C0ILI): 

0. C + LI.0, –> ·"0LL + 0IILI + C. 

რიგი ავტორებისა თვლის, რომ მაჰიდროქსილირებელ ნაწილაკს უნდა 

წარმოადგენდეს ოქსენოიდური რადიკალი, რომელიც პეროქსიკომპლექსიდან 

ერთი ატომი ჟანგბადის გამოთავისუფლების შედეგად წარმოიქმნება: 

0, 0-ჩნი-1?LL + 2LL –> (60)“–-1LILI + LL.0 

(–60|?' ნაწილაკი პეროქსიდაზის ფუნქციონირებისას მიღებული კომპ- 
ლექსის ანალოგიურია, რომელიც ზეჟანგის საწყისი მოლეკულიდან დარ- 
ჩენილ ერთ უჟანგბადატომს შეიცავს. ენილ ერთ ჟანგბადატ ეიცავ 

სც" + ILC.–> (LC0)' + LI0 

სადაც L6?“ პეროქსიდაზის ჰემია. 

(60)" ნაწილაკიდან ოქსენოიდის წარმოქმნა და C–-IწI ბმაში მისი 
ჩართვა ციტოქრომ L450-ის მიერ კოსუბსტრატად ჰიდროზეჟანგების გამოყე- 

ნებისას უნდა ხდებოდეს. 

მაჰიდროქსილირებელი ნაწილაკების ბუნების შესახებ წარმოდგენილი 

206



ყველა ვარაუდი დამაჯერებელ ფაქტობრივ მასალას ეყრდნობა. ამიტომ 

არაა გამორიცხული, რომ არ არსებობს ჰიდროქსილირების ერთიანი და 

უნივერსალური მექანიზმი და იგი მრავალ ფაქტორზეა დამოკიდებული. 

სქემა 29-დან ჩანს, რომ ციტოქრომ L450-ის ჰემური რკინა მონო- 

ოქსიგენირების ძირითადი პროცესის გარდა, ოქსიდაზურ და პეროქსიდა- 

ზულ რეაქციებსაც აკატალიზებს. ოქსიციტოქრომის სამმაგი კომპლექსის 

დისპროპორციონირებით მიღებულ სუპეროქსიდულ ნაწილაკს უნარი შესწევს 
იმოქმედოს პროტონებთან და წყალბადის ზეჟანგი წარმოქმნას, ან ენდოგე– 

ნური სუბსტრატები ორგანულ ჰიდროზეჟანგებად დაჟანგოს. ასეთ სუბსტ- 

რატებს ძირითადად ლიპიდები წარმოადგენენ. მათი შემდგომი გარდაქმ- 

ნით ლიპიდთა პეროქსიდაციის პროდუქტები მიიღება. სქემის ავტორები 

მიიჩნევენ, რომ ჰემოპროტეინის აქტიურ ცენტრს II-ის ტიპის სუბსტ- 

რატების ჟანგვისას აქტიური ჟანგბადის წყაროდ შეუძლია წყალბადის 

ზეჟანგი ან ორგანული ჰიდროზეჟანგები გამოიყენოს. ამ დროს მისი 

მოქმედება პეროქსიდაზის ანალოგიური იქნება. 

სუბსტრატების უმრავლესობის ჰიდროზეჟანგურ ჟანგვას თან სდევს 

ჰიდროზეჟანგების მოქმედებით გამოწვეული ციტოქრომ L450-ის დესტრუქ- 

ცია. ამ ეფექტით განსაკუთრებით ორგანული ჰიდროზეჟანგები გამოირჩე- 

ვიან, მაგალითად, კუმოლის და მესამეული ბუთილის ჰიდროზეჟანგები 

შლიან არა მარტო ციტოქრომ L450-ს, არამედ ციტოქრომ ხ.,-საც. აქვე 

უნდა აღინიშნოს, რომ მონოოქსიგენაზური სისტემის სუბსტრატები ჰიდროზე- 

ჟანგებით ინიცირებულ დესტრუქციას საგრძნობლად ზღუდავენ. დესტრუქ- 
ციის პროცესის მკვეთრი დამუხრუჭება მიიღება რადიკალური რეაქციებ- 

ის ინჰიბიტორის – X-ნაფტოლის გავლენით, რაც დესტრუქციის პროცე- 

სის რადიკალურ მექანიზმზე მიუთითებს. 

კატალიზური ციკლის განხორციელებისას ციტოქრომ L450 ინაქტი- 

ვაციას განიცდის, რაც ფერმენტის აქტიური ცენტრის ქიმიური მოდი– 

ფიკაციის ან მოდიფიცირებული ჰემის ცილასთან კოვალენტურად დაკავ- 

შირების შედეგია. ინაქტივაციას იწვევენ რეაქციის მსვლელობისას წარ–- 

მოქმნილი აქტიური ინტერმედიატები, რომლებიც შეიძლება ორ ჯგუფად 

დაიყოს: 

) პეროქსიციტოქრომ I450-ის სამმაგი კომპლექსის დაშლის შედეგად 

სუბსტრატიდან გენერირებული რეაქციისუნარიანი ნაწილაკები (ეპოქ- 

სიდები, M-ოქსიდები, ალდეჰიდები, კეტონები). ინაქტივაციის გამომწვევ 
სუბსტრატებს (ოლეფინებს, ქლორნაწარმებს, აცეტილენის წარმოე- 

ბულებს და სხვ.) ,,გამანადგურებელ” ან „თვითმკვლელ” (,.51(ICIძC”) 
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სუბსტრატებსაც უწოდებენ. ასეთი სუბსტრატებით ინაქტივაციის დროს 

აქტიური მეტაბოლიტი შეუქცევადად უკავშირდება აპოფერმენტს, ხოლო 
ჰემს შეიძლება დაუკავშირდეს როგორც შექცევადად, ასევე შეუქცევა- 
დად, რაც მის დესტრუქციას გამოიწვევს. 

2. აქტიური ფორმის ჟანგბადი (წყალბადის ზეჟანგის, სუპეროქსიდული 

ანიონრადიკალის ან ჰიდროქსილის რადიკალის სახით), რომელიც 

ოქსი- და პეროქსიციტოქრომ IL450-ის დაშლის “შედეგად მიიღება. 

ჟანგბადის აქტიური ფორმებით განპირობებული ფერმენტის ინაქტი- 

ვაცია ჰემის დაჟანგვის ან აპოფერმენტის მოდიფიცირების შედეგია. 

ზოგიერთი ექსპერიმენტული მონაცემის მიხედვით ციტოქრომ IL450-ის 

ინაქტივაცია თან სდევს ციტოქრომ IV420-ში მის კონვერსიას. შესაძლე- 

ბელია, რომ ეს გადასვლა (კონვერსია) ჰემოპროტეინის აქტიური ფორმის 

დეგრადაციის შუალედურ საფეხურს წარმოადგენდეს, რადგან ციტოქრომ 

420 მოლეკულური ჟანგბადის თანაობისას საკმაოდ არასტაბილურია და 

ადვილად კარგავს ჰემს. 

ციტოქრომ IL450-ის ინაქტივაციაში მნიშვნელოვან როლს ასრულებს 

სუბსტრატის ჟანგვასთან არაშეუღლებული მონოოქსიგენაზური რეაქციე- 

ბის შედეგად წარმოქმნილი წყალბადის ზეჟანგი. პეროქსიციტოქრომის 

დაშლის შედეგად მიღებული II.C, ციტოქრომ IL450-ის აქტიური ცენ- 

ტრის ახლოს გარკვეული ამინომჟავების მოდიფიცირებას ახდენს. მაგალითად, 

ნაჩვენებია „ცისტეინის და მეთიონინის მოდიფიცირება ჰიდროქსილის 

რადიკალებით. ფერმენტის აქტიურ ცენტრთან მომხდარი სტრუქტურული 

ცვლილებები ჰემის კონფორმაციულ ცვლილებებსაც იწვევენ, რაშიც ინაქ- 

ტივაციის მექანიზმის არსი გამოიხატება. 

თვითინაქტივაციის უნარის გამო ციტოქრომ 450 შეიძლება წარმო- 

ვიდგინოთ, როგორც ,,ფერმენტი-თვითმკვლელი”. ჟანგვითი თვითინაქტი- 

ვაციის მოვლენა განიხილება, როგორც ფუნქციონალურად აქტიური ფერ- 

მენტების რეგულაციის პროცესი. ციტოქრომ L450 შეიძლება ჩართული 

იყოს შრავალი სხვა შიდაუჯრედული ცილის ჟანგვით მოდიფიკაციაში, 

რის საშუალებითაც რეგულირდება გარდაქმნილი მაკრომოლეკულების 

უჯრედიდან მოცილება. მიჩნეულია, რომ ყველა შემთხვევაში წამყვან როლს 

ციტოქრომ 450-ზე კატალიზურად ფორმირებული წყალბადის ზეჟანგი 

ასრულებს. 

ციტოქრომ L450-ის თვითინაქტივაციის მოვლენას ადგილი აქვს უმაღ- 

ლესი მცენარეების მიკროსომებშიც, რაც M4#სLXI-თან ჰაერზე ინკუბირე- 

ბის, ან დოდეცინის მჟავას ჟანგვის შემდეგ ჰიდროქსილაზური და დემეთი- 
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ლაზური აქტივობების დაქვეითებაში მდგომარეობს. აღნიშნული პროცესი 

ინკუბაციის დროზეა დამოკიდებული. მიიჩნევენ, რომ ეს ფაქტი ჰემოპრო- 

ტეინის აქტიურ ცენტრზე აქტიური ფორმის ჟანგბადის ავტოკატალი- 

ზური წარმოქმნით, ან ციტოქრომ IL450-ზე ენდოგენური სუბსტრატების 

გააქტივებითაა გამოწვეული. 

9.2 მიკროსომული ჟანგვის რეგულაცია 

ქსენობიოტიკების მიკროსომული ჟანგვა ორი პრინციპით – ციტო- 

ქრომ M450-ის რაოდენობის, ან მისი აქტივობის კონტროლით რეგუ- 

ლირდება. 
ციტოქრომ 450-ის რაოდენობის რეგულაცია პირველ რიგში, შესაძ- 

ლებელია მოხდეს მისი ინდუქციის დონეზე. აღსანიშნავია, რომ ციტოქრომ 

M450-ის აქტიურ ინდუქტორებს თვით ქსენობიოტიკები – მისივე სუბსტ- 

რატები წარმოადგენენ (მაგ., ბარბიტურატები, მეთილქოლანტრენი, 3,4- 

ბენზპირენი, აგრეთვე მრავალი მედიკამენტი). მათი მოქმედების შედეგად 

ციტოქრომ L450-ის ფორმირება ხორციელდება ცილის სინთეზისა და 

მისი „მომწიფების” (მეორეული და მესამეული სტრუქტურების ჩამოყა- 

ლიბების), ჰემის წარმოქმნისა და აპოფერმენტთან მისი დაკავშირების 

გზით. დადგენილია, რომ ქსენობიოტიკ-ინდუქტორის მოქმედებით რეპრე- 

სორული ცილა გენის შესაბამის უბანს უკავშირდება, რაც ცილის ბიოსინ- 

თეზის ინიცირებას იწვევს. ციტოქრომ L450-ის აპოფერმენტის სინთეზის 

ეს მომენტი ყველა ორგანიზმისათვის საერთოა, თუმცა მექანიზმის ცალკეულ 

დეტალებს შორის შესამჩნევი გადახრებია. რაც შეეხება ჰემის სინთეზს, 

ცხოველებში, საფუვრებსა და ბაქტერიებში ეს პროცესები ერთნაირია, უმაღლეს 
მცენარეებში კი რამდენადმე განსხვავებული გზით მიმდინარეობს. 

მონოოქსიგენაზის აქტივობა, უპირველეს ყოვლისა, ტერმინალურ კომ- 

პონენტზე – ციტოქრომ M450-ზე აღმდგენელი ექვივალენტების მიწოდებ- 
ით კონტროლდება, ამ ტიპის რეგულაციაში ორი ფაქტორია განმსაზღვრელი: 

1. მონოოქსიგენაზის სამივე კომპონენტის ასოცირება; 

2. ამ კომპონენტების კავშირი სხვა რედოქს-სისტემებთან. 

ცნობილია, რომ ციტოქრომ IL450-ს უნარი აქვს საჭიროების შემთხ- 

ვევაში (ჟანგვის სუბსტრატის თანამყოფობისას) დაამყაროს კავშირი რედუქ- 

ტაზასთან და ციტოქრომ ხ,-თან. ამრიგად, კომპონენტებთან ურთიერთკავ- 

შირის ფაქტორი პირველადია, რაც მონოოქსიგენირების აქტში ციტოქრომ 
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ი450-ის ჩართვას განაპირობებს. 

ამ მხრივ უნდა აღინიშნოს, რომ მი კროსომული მონოოქსიგენაზური 

სისტემის სტრუქტურულ და ფუნქციურ ორგანიზაციაში მეტად მნიშვ- 

ნელოვან როლს ასრულებენ მემბრანული ფოსფოლიპიდები. ისინი ციტოქ- 

რომ 0M450-ის რედუქტაზასთან ურთიერთქმედებისათვის ოპტიმალურ არეს 

ქმნიან და მათ შორის ელექტრონების ტრანსპორტს აადვილებენ. ციტო- 

ქრომ 0450-ზე ელექტრონების გადატანა ხორციელდება ორმაგ ფოსფო- 

ლიპიდურ შრეში რედოქს-ჯაჭვის კომპონენტების ლატერალური დი- 

ფუზიით. რედუქტაზის და ციტოქრომ ხ.-ის აქტიური ცენტრები მემბრა- 

ნის ზედაპირზეა განლაგებული, ხოლო ჰიდროფობული ცილოვანი ნაწილი 

ლიპიდებშია ჩაშენებული. ასეთი წყობა მემბრანაში მათ თავისუფალ გადაად- 

გილებას აადვილებს. მონოოქსიგენაზის ფუნქციონირებას მნიშვნელოვნად 

განაპირობებს მიკროსომების ლიპიდური კომპონენტების სიბლანტე, კონ- 

ცენტრაცია, შედგენილობა და „სინედლე” .· ფოსფოლიპიდები მონოოქსი- 

გენაზისათვის ჰიდროფობულ გარემოცვას ქმნიან და ამით ხელს უწყობენ 

არაპოლარული სუბსტრატების ციტოქრომ X2450-თან დაკავშირებას. 

მნიშვნელოვანია მონოოქსიგენაზის რეგულაცია ლიპიდების ზეჟან- 

გური ჟანგვის რეაქციების საშუალებითაც. დადგენილია,რომ ლიპოპეროქ- 

სიდაციის როგორც ფერმენტული (M4LCVII-დამოკიდებული), ასევე არა- 

ფერმენტული (ასკორბატ-დამოკიდებული) პროცესი ქსენობიოტიკების 

მიკროსომული ჟანგვის გაძლიერებასაც იწვევს. ასეთი ზეგავლენის მიზეზად 

მიჩნეულია პეროქსიდაციის შუალედური პროდუქტის – ლიპიდური რადიკა- 

ლის წარმოქმნა,რომელსაც როგორც ლიპიდების ზეჟანგური ჟანგვის,ისე 

ქსენობიოტიკის ჰიდროქსილირების სტიმულირება შეუძლია. ამავე დროს 

რადიკალები აზიანებენ ციტოქრომ II450-ის ლიპიდურ გარემოცვას და 

ფერმენტის ინაქტივაციას იწვევენ. რაც მის ციტოქრომ M2420-ად კონვერ- 

სიით გადასვლით გამოიხატება. საერთოდ, ლიპიდების ზეჟანგური ჟანგვა 

მემბრანების ცილოვანი სტრუქტურების მნიშვნელოვან ცვლილებებს იწვევს, 

რასაც მემბრანადაკავშირებული ფერმენტების ფუნქციონირების დარღვევები 

მოსდევს. 

ჰიდროქსილირების რეაქციის გაძლიერება (შესაბამისად, დაჩქარება) 

უნდა რეგულირდებოდეს სხვა რედოქს-სისტემებიდან, კერძოდ, მიტოქონ- 

დრიული სუნთქვითი ჯაჭვიდან მონოოქსიგენაზურ სისტემაზე დამატები- 

თი ელექტრონების მიგრაციის გზით. დეტალურად განვიხილოთ ეს მეტად 

მნიშვნელოვანი რეგულატორული მექანიზმი, რომელსაც „მიტოქონდრიულ 

კონტროლს” უწოდებენ. 
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9.2.1 მიტოქონდრიული კონტროლი 

ამ მარეგულირებელი ეფექტის რეალური არსებობა ნაჩვენებია როგორც 

ცხოველურ, ასევე მცენარეულ ორგანიზმებში. აღმოჩნდა, რომ ორგანელებ- 

ის შერეულ ფრაქციაში (მიტოქონდრია + მიკროსომა) ქსენობიოტიკთა ჟანგ- 

ვითი ბიოდეგრადაცია მკვეთრად იზრდება მიტოქონდრიული ჟანგვის სუბ- 

სტრატების თანამყოფობისას. აქვე უნდა შევნიშნოთ, რომ მიტოქონდრიულ 

კონტროლს სტრუქტურული ასპექტებიც გააჩნია. ელექტრონული მიკ- 

როსკოპიის საშუალებით ნაჩვენებია, რომ ქსენობიოტიკის თანაობისას ენ- 

დოპლაზმური რეტიკულუმის შემბრანები ვეზიკულებად გარდაიქმნებიან 

და მიტოქონდრიების ირგვლივ ორიენტირდებიან; შეიმჩნევა აგრეთვე ამ 

ორი მემბრანული სტრუქტურის უშუალო კონტაქტი (ნახ. 9). ამ დროს 

ხუვემრიაშიია: 4 ლესბი მჩ ჯერი 80% ეთან “3 3:47” 

595. 

  
ნახ. 9. ნიტრობენზოლის 0.15 ი1MI ხსნარზე გაზრდილი სიმინდის 

ფესვის აპექსის უჯრედები. X 60000.



ენდოპლაზმური რეტიკულუმის მემბრანების დეტოქსიკაციური სისტემა 

ქსენობიოტიკის გაუვნებლობისათვის საჭირო ენერგიას მიტოქონდრიე- 

ბიდან იღებს არა #II?-ს ქიმიური ენერგიის, არამედ სათანადო ენერგიის 

მქონე ელექტრონების სახით. 

მიტოქონდრიულ კონტროლს შემდეგი ახსნა შეიძლება მიეცეს: 

ქსენობიოტიკი მაღალი კონცენტრაციისას, ციტოქრომ IXL450-ის სრული 

გაჯერების შემდეგ, შეაღწევს მიტოქონდრიაშიც და აინჰიბირებს სუნთქვით 

ჯაჭვს ენერგეტიკული შეულლების პირველ პუნქტთან (სქემა 30). ამ 

იიCXI 

” V/ 
ციტოქრომ ხ. - ციტოქრომ C-450 მიკროსომული 

მემბრანა : 

      

M4ა06 ---- წი, აჯ. 

მიტოქონდრიის ' 

გარე მემბრანა : 

პერიმიტოქონდრიული 

სივრცე. 
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სქემა 30. ქსენობიოტიკების ჰიდროქსილირებაზე განხორციელებული „მი- 

ტოქონდრიული კონტროლის» სავარაუდო სქემა (განმარტება 

ტექსტშია). 

სჩ, Lჩ, და სLჩ, – ფლავოპროტეინებია, ILLI – ქსენობიოტიკი. პუნქტირიანი 
ისარი მიუთითებს ქსენობიოტიკით სუნქვითი ჯაჭვის ბლოკირების ადგილს. 
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პირობებში ჩქარდება მიტოქონდრიებიდან მიკროსომებზე აღმდგენელი ექვივა– 
ლენტების გადატანა, რითაც ციტოქრომ L450-ისათვის ელექტრონების 

დამატებითი ნაკადი იქმნება. ამით უფრო სწრაფად ხდება ქსენობიოტიკის 

დეტოქსიკაცია და მიტოქონდრიული ჟანგვის ბლოკირებაც იხსნება. ცხა- 

დია, მიტოქონდრიული კონტროლის განხორციელებისათვის აუცილებელ 

პირობას სუნთქვით ჯაჭვში ელექტრონთა თავისუფალი ნაკადის არსებო- 

ბა წარმოადგენს. ამ შემთხვევაში ელექტრონთა მემბრანათაშორისი გადა– 

ტანა მიტოქონდრიის M/#CII-დეპიდროგენაზიდან (1 კომპლექსიდან) მოხდება. 
ამ მოსაზრების საფუძვლიანობაზე მიუთითებს ერთი მხრივ, სუქცინატის 

(IL კომპლექსის სუბსტრატის) პასიურობა მიკროსომულ ჟანგვაში და 

მეორე მხრივ დეტოქსიკაციის გაძლიერება L კომპლექსის ინჰიბიტორებით 

– როტენონით ან ამიტალით. მიუხედავად იმისა, რომ მიტოქონდრიული 

კონტროლის არსებობისას მონოოქსიგენაზის ელექტრონებით უზრუნველ- 

საყოფად ოპტიმალური პირობები იქმნება, მაინც მიჩნეულია, რომ იგი 

დამხმარე გზას წარმოადგენს. როგორც ჩანს, მიტოქონდრიული კონტრო- 

ლის ფუნქციონირება მაშინ იწყება, როდესაც ციტოქრომ #450 არასაკ- 

მარისად მარაგდება მეორე ელექტრონით მიკროსომულ მემბრანებში არსე- 

ბული M4#ILXI)ILI-დამოკიდებული რედოქს-ჯაჭვებიდან. 

განხილული მასალა კიდევ ერთი დასკვნის გამოტანის საშუალებას 

გვაძლევს: რამდენადაც მიტოქონდრიულ კონტროლში ცენტრალური პოზიცია 
M46IX)II-ს უკავია, ეჭვს არ იწვევს, რომ დეტოქსიკაციურ პროცესზე 

კონტროლი უნდა განხორციელდეს ამ კოფაქტორთა გენერირებადი სხვა 

სისტემების მხრიდანაც. მხედველობაში გვაქვს პენტოზური ციკლი და 

ფოტოსინთეზი. სამწუხაროდ, ქსენობიოტიკების ჟანგვაზე ამ სისტემების 

გავლენის შესახებ მონაცემები არ გაგვაჩნია. 
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თავი X 

ფოტოსინთეზი 

სუნთქვა საბოლოო ეფექტით თუ აშკარად გამოხატული კატაბო- 

ლიზმია, ფოტოსინთეზი თავისი ბიოქიმიური არსით მკაფიო ანაბოლურ 

პროცესს წარმოადგენს. მიუხედავად იმისა, რომ წინამდებარე წიგნის მი– 

ზანი ძირითადად ჟანგვითი პროცესების მექანიზმებისა და რეგულირების 

გხების განხილვაა, მაინც მიზანშეწონილად ჩავთვალეთ, თუნდაც სქემატუ- 

რად განვიხილოთ ფოტოსინთეზი, რადგან იგი მწვანე მცენარისათვის 

ენერგიის უმნიშვნელოვანესი წყაროა. მზის ენერგია, რაც ფოტოსინთეზის 

პროცესში საბოლოო ჯამში ქიმიურ ენერგიად რეალიზდება, ბიოლოგიური 

სისტემების ყველა სახის ენერგიისათვის პირველადს წარმოადგენს. ორგა– 

ნიზმებში, რომლებსაც ქლოროპლასტები გააჩნიათ (უმაღლესი მცენარეები 

და წყალმცენარეები) ფოტოსინთეზის საბოლოო შედეგი ნახშირწყლებისა 

და მოლეკულური ჟანგბადის წარმოქმნაში გამოიხატება. მათი ფოტოსინთე- 

ზური აპარატი ბაქტერიებთან შედარებით გაცილებით რთულია. 

101 ფოტოფოსფორილების მსგავსება ჟანგვით ფოსფორილებასთან 

და მისი ზოგიერთი თავისებურება 

სინათლით ინდუცირებული ელექტრონთა გადატანა ქლოროპლასტებ- 

ში,რასაც #სIX-ს ფოსფორილება ახლავს,ძლიერ წააგავს მიტოქონდრიებ- 

ში მიმდინარე ჟანგვითი ფოსფორილების პროცესს. ეს მსგავსება შემდეგ- 

ში მჟღავნდება: 

1. ორივე შემთხვევაში რეაქციული ცენტრები, ელექტრონთა გადამტანე- 

ბი და ფერმენტები, რომლებიც #ILC-ს სინთეზში იღებენ მონაწილე- 

ობას, მემბრანულ სტრუქტურებშია ლოკალიზებული; 

2. ორივე პროცესისათვის აუცილებელ პირობას წარმოადგენს მემბრანუ- 

ლი სტრუქტურის მთლიანობა; 

3. თილა კოიდური მემბრანა ნატიურ მდგომარეობაში LI"-იონებისათვის 

განუვლადია; 
4 ფოტოფოსფორილება შეიძლება ელექტრონთა გადატანისაგან გავთი- 

შოთ რეაგენტების დახმარებით, რომელთაც უნარი აქვთ თილაკოიდურ 

მემბრანაში IL"-იონების გასვლის სტიმულირება მოახდინონ; 

5. ფოტოფოსფორილების ბლოკირება შეიძლება ოლიგომიცინით და სხვა 

ანალოგიური აგენტით,რომლებიც მიტოქონდრიებში #LCXI-დან და L- 
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დან #ILC-ს სინთეზს თრგუნავენ; 

6. #Iს-ს სინთეზი ხორციელდება „სოკოს” ფორმის ფერმენტული მოლე- 

კულებით, რომლებიც თილაკოიდური მემბრანის გარე ზედაპირზე იმყო- 

ფებიან. თავისი სტრუქტურითა და ფუნქციით ისინი ძლიერ ახლოს 

დგანან მიტოქონდრიის L ,-#4I -აზასთან,რის გამოც მათ ხშირად აღნიშ- 

ნავენ სიმბოლოთი CL, (ინგლისურიდან: CM/0C/-00I0§I – ქლოროპლასტი). 

დღეისათვის მიღებულია, რომ მცენარეთა ქლოროპლასტების მემბრანებში 
ორი ტიპის ფოტოსინთეზური ერთეული – ფოტოსისტემა II და ფოტო- 

სისტემა 1 ფუნქციონირებს, რომელთაგან თითოეულს ქლოროფილისა და 

კაროტინოიდების საკუთარი ანაკრები გააჩნიათ. ფოტოსისტემა II საბო- 

ლოო ჯამში ახდენს წყლის დაჟანგვას 0.-მდე, ხოლო ფოტოსისტემა I 

M#0Lნ”-ს აღადგენს M#ILXII-მდე. ამ სისტემათა ერთობლივი მოქმედება 

მოცემულია 31-ე სქემაზე. 

შიდამიტოქონდრიული მემბრანის მსგავსად, თილაკოიდური მემბრანაც 
თავისი მოლეკულური შენებით ასიმეტრიულია. ელექტრონთა გადატანის 

ჯაჭვში გადამტანის მოლეკულები ფოტოსისტემა II-დან ფოტოსისტემა I- 

ისაკენ ისე არიან ორიენტირებულნი, რომ LI'-იონების რეალური ნაკადი 

თილაკოიდურ მემბრანაში მიმართულია გარედან შიგნით. სინათლით ინ–- 

დუცირებული ელექტრონების ნაკადი IL--იონების კონცენტრაციის ტრანს- 

მემბრანული გრადიენტის აღძვრას იწვევს, რის გამოც თილაკოიდური 

ბუშტის შიდა გარემო უფრო მჟავური ხდება. ყოველივე ეს შეესაბამება 

მიტჩელის ქემიოსმოსურ ჰი პოთეზას,რომელიც პირველად შემოთავაზებუ- 

ლი იყო მის მიერ ჟანგვითი ფოსფორილების მექანიზმის ასახსნელად, ხოლო 

მოგვიანებით მისადაგებულ იქნა ფოტოსინთეზურ ფოსფორილებაზეც. 
ფოტოინდუცირებული ელექტრონთა არაციკლური გადატანა შეიძლება 

სტიმულირდეს 4#40XLC-სა და C-ს დამატებით. ანალოგიურ აქცეპტორულ რეგუ- 

ლაციას აქვს ადგილი მიტოქონდრიებშიც, სადაც ელექტრონთა გადატანის 
მაქსიმალური სიჩქარის მისაღწევად აუცილებელია 4#40X-ს თანამყოფობა. 

ფოტოფოსფორილება შეიძლება გაითიშოს იმავე აგენტებით, რომ- 

ლებიც მიტოქონდრიულ ფოსფორილებას თიშავენ. მათ მიეკუთვნებიან 

2,4-დინიტროფენოლი და კარბონილციანიდფენილჰიდრაზინი. ორივე ტი- 

პის ფოსფორილების გათიშვას ახორციელებს აგრეთვე დეზასპიდინი, ბუნებ– 

რივი ტოქსიკური ნივთიერება, რომელიც ზოგიერთ გვიმრის მაგვარ მცენა- 

რეებში გვხვდება. საინტერესოა, რომ ამონიუმის იონი, რომელიც ფოტო- 

ფოსფორილების გამთიშველია, მიტოქონდრიულ ფოსფორილებაზე არ 

მოქმედებს.
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სქემა 31. ფოტოსისტემების I-ისა და II-ის ერთობლივი მოქმედება. 

ზიგზაგური სქემა (7-სქემა) გვიჩვენებს ელექტრონების ნაკადის გზას LI.0- 

დან (მარჯვნივ ქვევით) M/#%#LLC“-საკენ (მარცხნივ ზევით). იმისათვის, რომ 

წყლის მოლეკულიდან მოცილებული ელექტრონები აღმოჩნდნენ უფრო მა- 
ღალ ენერგეტიკულ დონეზე, რომელზედაც მათ MMC" -ს აღდგენა შეეძლე- 
ბათ, თითოეული მათგანი ორჯერ უნდა იქნას „ზევით შეგდებული” (მთლიანი 

ისრები) შესაბამისად ფოტოსისტემების II-ის და I-ის შთანთქმული ფო- 

ტონებით. ყოველ ფოტოსისტემაში ერთ „ზევით შეგდებულ” ელექტრონზე 
იხარჯება ერთი ქვანტი, ანუ ფოტონი. ყოველი ასეთი „შეგდების” შემდეგ 

ჭარბი ენერგიის მქონე ელექტრონები ნაჩვენები გზებით ისწრაფვიან „ქვევით” 

(დაშტრიხული ისრები). ფოტოსისტემების I-ისა და II-ის შემაერთებელ 

ჯაჭვში ელექტრონების ნაკადი შეუღლებულია #Lსნ-დან ტ1ნ-ს ფოსფო- 
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რილებაზე. პიგმენტების ?430-ისა და ხ-ს შემაერთებელი წყვეტილი ისარი 

გვიჩვენებს ალტერნატულ, ანუ შემოვლით გზას, რომლითაც ელექტრონები 
ციკლურ ნაკადში ხვდებიან და ფოსფორილებაში მონაწილეობენ. ციკლურ 

ნაკადში მხოლოდ ფოტოსისტემა I მონაწილეობს; ელექტრონები შემოვლი- 

თი გზით უბრუნდებიან ფოტოსისტემა I-ს, ნაცვლად იმისა, რომ M/40L" 

აღადგინონ M#MLCLII-მდე. 

ფოტოფოსფორილება, ისევე როგორც სუნთქვითი ფოსფორილება, ითრ–- 

გუნებ ფლორიძინითა და სინთეზური ნაერთებით. მათი ზემოქმედება 

მიტოქონდრიულ ფოსფორილებაზე ოლიგომიცინის მოქმედების მსგავსია. 
ჩვეულებრივ, ქლოროპლასტები 4#I ნ-აზურ აქტივობას არ ავლენენ,მაგრამ 

სინათლეზე სულფჰიდრილური ჯგუფების შემცველი ნაერთებით (მაგ., 

დითიოტრეიტოლით) მათი დამუშავება, MდC2“-დამოკიდებული #IL-აზური 

აქტივობის აღძვრას იწვევს. 

ქლოროპლასტებიდან ექსტრაგირდება ფოტოფოსფორილებისათვის 

აუცილებელი ცილური ფაქტორი. ექსტრაქციის შემდეგ ქლოროპლასტები 
#0L-ს ფოსფორილების უნარს კარგავენ, თუმცა ფოტოაღდგენის პრო- 

ცესები მათში ისევ გრძელდებიან. ექსტრაქტის (ფაქტორის) დამატებით 

დამფოსფორებელი აქტივობა აღდგენას განიცდის. თვლიან, რომ შემაუღ- 

ლებელი ფაქტორის #ILნ-აზური აქტივობა ჟანგვით ფოსფორილებაში 

მონაწილე L,-შემაუღლებელი ფაქტორის ანალოგია. 

ყველა ამ მონაცემის საფუძველზე შეიძლება მისაღებად მივიჩნიოთ, 

რომ ფოტოსინთეზურ სისტემებში ფოსფორილების ძირითადი მექანიზმი 

პრინცი პში მიტოქონდრიული ჟანგვითი ფოსფორილების იდენტურია. 

ფოტოსინთეზის ყველაზე მნიშვნელოვან თავისებურებას ის წარმოად- 
გენს, რომ ელექტრონთა დონორისა და აქცეპტორის ბუნების მიუხედავად, 
დონორიდან აქცეპტორისაკენ ელექტრონთა ნაკადი ყოველთვის მიმართუ- 

ლია იმ სტანდარტული აღმდგენელი პოტენციალის ნორმალური გრადი- 

ენტის საწინააღმდეგოდ, რომლითაც საერთოდ დონორულ-აქცეპტორული 

სისტემა ხასიათდება. სხვაგვარად რომ ითქვას, ელექტრონთა ჯამური 

ნაკადი მიმართულია სისტემის მხარეს, რომელსაც უფრო ელექტროუარყო- 

ფითი სტანდარტული პოტენციალი გააჩნია. სინათლის ენერგია წარმოად- 

გენს იმ მძლავრ ძალას, რომელსაც უნარი შესწევს შემოაბრუნოს ელექტრონ- 
თა ნაკადი და მიმართოს იგი უფრო ელექტროუარყოფითი და ენერგიით 

მდიდარი მდგომარეობის მხარეს, ე.ი. მიტოქონდრიაში არსებული 

ელექტრონების ნაკადის საპირისპირო მიმართულებით.



ყველა ფოტოსინთეზირებად ორგანიზმში (ბაქტერიების გარდა) წყა- 

ლი გამოდის ელექტრონების ან წყალბადატომების უნივერსალური დო- 

ნორის როლში CC0,-ის ან ელექტრონთა სხვა აქცეპტორის აღდგენი- 

სათვის. ორგანიზმებისათვის, რომლებშიც უმაღლესი მცენარეები ერთიანდებიან, 

ფოტოსინთეზის ჯამური განტოლება ჯერ შეიძლება ასე წარმოვიდგინოთ: 

სინათლე 

  

MIM0 + იC0; (CMელ)ი + ი0;ე (10.1) 

აქ ი-ს ექვსის ტოლად იღებენ, რაც ჰექსოზის (C.LL.Cს) – ფოტოსინ- 

თეზის საბოლოო პროდუქტის წარმოქმნას შეესაბამება. 

მოლეკულური ჟანგბადი, რომელსაც ფოტოსინთეზის შედეგად მცენა- 

რეები წარმოქმნიან, სათავეს წყლის მოლეკულიდან და არა ნახშირბადის 

დიოქსიდიდან იღებს. მონიშნული !%)-ის გამოყენებამ სავსებით დაადას- 

ტურა ეს ფაქტი. ამიტომ (10.1) განტოლება ასე შეიძლება გამოვსახოთ: 

  

| სინათლე 
=-–> 2-0 + C0, (CCLM,0)+L.0+0, (10.2) 

102 სინათლისა და სიბნელის რეაქციები 

ფოტოსინთეზი ორ სტადიად მიმდინარეობს: პირველი აერთიანებს 

სინათლის რეაქციებს და მხოლოდ მაშინ ხორციელდება, როდესაც მცენარე 

განათებულია; მეორე სტადია – სიბნელის რეაქციებია, რომლებიც როგორც 

სიბნელეში, ასევე სინათლეზე მიმდინარეობენ. სინათლის რეაქციებში სი- 

ნათლის ენერგია ქლოროფილით და სხვა პიგმენტებით შთაინთქმება და 

მარაგდება ქიმიური ფორმით, კერძოდ ორი მაღალენერგეტიკული პროდუქტის 
– #0ნ-სა და M#0III-ის სახით. ამავდროულად ადგილი აქვს ჟანგბადის 

გამოყოფას. სიბნელის რეაქციებში #ILC და M4# II გამოიყენებიან C0,- 
ის გლუკოზამდე და სხვა ორგანულ პროდუქტებამდე აღსადგენად. ჟანგ- 

ბადის წარმოქმნა, რომელიც მხოლოდ სინათლეზე ხდება და CC0,-ის 

აღდგენა, რისთვისაც სინათლე საჭირო არაა, თავისი არსით ორი სრული– 

ად განსხვავებული პროცესია. მიუხედავად იმისა, რომ CC.-ის გლუკოზამ- 

დე აღდგენის რეაქციები სიბნელეშიც ზორციელდებიან, მათი რეგულაცია 

მაინც სინათლით ხდება. ამას ისიც ადასტურებს, რომ ფოტოსინთეზის 
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სიჩქარე სინათლის ინტენსივობის პროპორციულია მხოლოდ შედარებით 

დაბალი ინტენსივობისას, უფრო მაღალ ინტენსივობებზე კი მუდმივი რჩე- 

ბა. ეს მიუთითებს სიბნელის, ანუ სინათლისაგან დამოუკიდებელი სტადიის 

არსებობაზე, რომელიც მოცემულ პირობებში სინათლით გაჯერების რე- 

ჟიმში იმყოფება და ფოტოსინთეზის მთლიანი პროცესის ლიმიტირებას 

ახდენს. 

სინათლისა და სიბნელის ფაზების ფუნქციონირების ბიოქიმიური და- 

დასტურება პირველად ჰილმა მოგვცა. მან შეძლო ეჩვენებინა, რომ ფო–- 

ტოსინთეზირებადი ორგანიზმებიდან მიღებულ არაუჯრედულ ქლოროპლას- 

ტების შემცველ პრეპარატებს სინათლის მოქმედებით ჟანგბადის გამოყო– 

ფის უნარი აქვთ. განათებისას ეს პრეპარატები ელექტრონთა ხელოვნური 

აქცეპტორების (ფერიციანიდის, ან აღმდგენელი საღებავების) თანამყოფო- 

ბისას გამოყოფენ ჟანგბადს აქცეპტორის ერთდროული აღდგენით: 

სინ 
2.I,0+20 09. 2ა,+0, (10.3) 

სადაც #-წყალბადატომების (ან ელექტრონების) აქცეპტორია,ხოლო #IL- 

მისი აღდგენილი ფორმა. 

რეაქციაში წყლის გარდა, ელექტრონთა არავითარი დონორის თანამყო- 

ფობა აუცილებელი არაა. განსაკუთრებით მნიშვნელოვანი ის ფაქტია, რომ 

ამ რეაქციისათვის CC, საჭირო არ აღმოჩნდა. იგი აღდგენას არ განიც- 

დის და არ გადადის რაიმე სტაბილურ ფორმაში, რომელიც დროთა 

განმავლობაში დაგროვდებოდა. ჰილმა გამიჯნა ჟანგბადის გამოყოფისა და 

ნახშირბადის დიოქსიდის აღდგენის რეაქციები. მისგან დამოუკიდებლად 

რეაქციათა ანალოგიური განცალკევება შეძლო ვარბურგმაც. 

(10.3) განტოლებით აღწერილ რეაქციას ჰილის რეაქციას უწოდებენ, 

ხოლო #-აქცეპტორს ჰილის რეაგენტი ეწოდება. ესაა ელექტრონთა ხე- 

ლოვნური აქცეპტორი. მომდევნო პერიოდში დაისვა კითხვა: რომელი 

ნივთიერებები ასრულებენ მცენარეებში შუალედი აქცეპტორების როლს, 

რომელთაგან შემდგომ ელექტრონები ჰილის რეაგენტზე გადაიტანებიან? 

1950 წ. ოჩოამ აჩვენა, რომ ჰილის ხელოვნური რეაგენტების ნაცვლად 
შეიძლება გამოყენებულ იქნას M#%სL., რომელიც განათებულ ქლორო- 
პლასტებთან თანამყოფობისას M4LLI-მდე აღდგება და ამ დროს ადგი– 

ლი აქვს ჟანგბადის გამოყოფას: 
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სინ 
2.0 + 2Mტიჩნ'-–“-9%9> საე 4+204+0, (10.4) 

გამომდინარე იქიდან, რომ იმ დროისათვის M#LXLXILI როგორც ბიოსინ- 

თეზებში ელექტრონთა დონორი უკვე ცნობილი იყო, კიდევ უფრო განმტ- 

კიცდა წარმოდგენა, რომლის თანახმადაც სინათლის რეაქციის ერთ-ერთ 

საბოლოო პროდუქტს წარმოადგენს აღმდგენელი აგენტი, რომელიც შემდგომ 
სიბნელის ფაზის დროს აქცეპტორების, კერძოდ ნახშირბადის დიოქსიდის 

აღდგენას ახორციელებს. 

ფოტოსინთეზში სიბნელისა და სინათლის ფაზების არსებობის და- 

დასტურება შემდგომში ფოტოფოსფორილების მოვლენის აღმოჩენა იყო. 

1954 წელს არნონმა და მისმა თანამშრომლებმა დაადგინეს,რომ #LVL-სა 
და ფოსფატის თანამყოფობისას განათებულ იზოლირებულ ქლოროპლას- 

ტებში ადგილი აქვს #I-ს წარმოქმნას. პროცესი არ საჭიროებდა C0.- 

ის არსებობას. ყველა ამ მონაცემებზე დაყრდნობით თანმიმდევრულად 

ჩამოყალიბდა წარმოდგენა იმის შესახებ, რომ ფოტოსინთეზის პირველი 

ფაზის მსვლელობისას სინათლის ენერგია არამარტო M#სCL'-ს აღდგენას 

ხმარდება, არამედ #4IX-ს ფოსფორილებაზეც იხარჯება. წარმოქმნილი 

M4LნVII და #ILC შემდგომ სიბნელის რეაქციებში გამოიყენებიან C0,-ისა 

და სხვა ელექტრონული აქცეპტორის აღსადგენად. 

მრავალრიცხოვანი ექსპერიმენტები უჩვენებენ, რომ ფოტოსინთეზში 

არსებობს სინათლის ორი რეაქცია. ქლოროპლასტებში ლოკალიზებულია 

ორი მკვეთრად განსხვავებული ტიპის ქლოროფილი მ და ქლოროფილი 

ხ, მაშინ როდესაც მაფოტოსინთეზირებელი ბაქტერიები, რომლებიც ჟანგ- 

ბადს არ გამოყოფენ, ჩვეულებრივ ქლოროფილის ერთ ტიპს (ქლორო- 

ფილი მ) შეიცავენ. მნიშვნელოვანი მონაცემები იქნა მიღებული ფო- 

ტოსინთეზის (მცენარეულ უჯრედში) ქვანტური გამოსავლის შესწავლით, 

რომელიც იზომებოდა შთანთქმული სინათლის გტალლის სიგრძისაგან 

დამოკიდებულებით. მიუხედავად იმისა, რომ სპექტრის დიდი ნაწილი– 

სათვის ფოტოსინთეზის ეფექტურობა მუდმივია, წითელ ოლქში 680 ნმ-ის 

ზევით იგი შესამჩნევად მცირდება. ამ მოვლენას ფოტოსინთეზის ქვან- 

ტური გამოსავლის წითელი ვარდნა ეწოდება. 

ემერსონის მიერ ნაჩვენები იქნა, რომ მცენარის უჯრედებს წითელ 

სინათლესთან (680 ნმ) ერთდროულად თუ გავანათებთ შედარებით ნაკ- 
ლები ტალღის სიგრძის (<600 ნმ) მქონე სინათლით, წითელი სინათლი- 

სათვის ფოტოსინთეზის ქვანტური გამოსავალი ნორმალურ დონემდე აღდგე- 
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ბა. ამასთან დაკავშირებით გამოითქვა მოსაზრება, რომ ფოტოსინთეზის 

მაქსიმალური ფოტოქიმიური ეფექტურობისათვის აუცილებელია ორი 

განსხვავებული სინათლის რეაქციის ერთდროული მსვლელობა. დიუკენ- 

სის მიერ პოსტულირებული იქნა, რომ რეაქცია, რომელიც გრძელტალღი- 

ანი სინათლით ინდუცირდება (მან იგი ფოტოსისტემა I-ს მიაკუთვნა) 

დაკავშირებულია ქლოროფილ მ-სთან და არ ახლავს ჟანგბადის გამოყო- 

ფა. ამ უკანასკნელის გენერირება ხდება ფოტოსისტემა II-ის ფუნქციონ- 

ირების შედეგად, რომელიც შედარებით ნაკლები ტალღის სიგრძის მქონე 

სინათლით აქტივდება. ამ ფოტოსისტემაში ქლოროფილ გ-ს გარდა ქლორო– 

ფილის სხვა ტიპიც (ხ, C, ან ძ) და აგრეთვე დამხმარე ფიკობილინური 

პიგმენტებიც გამოიყენებიან. ყველა მაფოტოსინთეზირებადი უჯრედები, 

რომლებიც ჟანგბადს გამოყოფენ, ორივე ფოტოსისტემას შეიცავენ. მაფო– 

ტოსინთეზირებადი ბაქტერიები, რომლებიც ჟანგბადს არ გამოყოფენ, მხო– 
ლოდ ფოტოსისტემა I-ს შეიცავენ. 

ვარაუდობენ, რომ ბიოლოგიური ევოლუციის საწყის ეტაპზე პირვე- 

ლად ფოტოსისტემა I წარმოიქმნა. ფოტოსისტემა II, რომელსაც უნარი 

აქვს აღმდგენელად გამოიყენოს წყალი და ამის შედეგად გამოყოს ჟანგ- 
ბადი, მოგვიანებით ჩამოყალიბდა. 

პიგმენტებისა და ელექტრონთა გადამტანების სრული ანაკრები, რომელიც 
ფოტოსისტემების I-ისა და II-ის შემადგენლობაში შედიან, აგრეთვე მათ- 

თან დაკავშირებულ ლიპიდებთან ერთად ქმნიან სტრუქტურულ და ფუნქ- 

ციურ კომპლექსს, რომელთაც ქვანტოსომები ეწოდებათ. ამ ნაწილაკის 

მოლეკულური მასა 2000 XLხ-ის, ხოლო სიგრძე 1750 ნმ-ის ტოლია. 

თილაკოიდების მემბრანებში ასეთი სახის კომპლექსების არსებობა 
ელექტრონულ-მიკროსკოპული ანალიზითაც დასტურდება. 

ფოტოსინთეზირებადი უჯრედების მიერ შთანთქმული სინათლის ენ- 

ერგია დონორიდან აქცეპტორისკენ ელექტრონთა ნაკადის აღძვრას იწვევს. 

ამ ნაკადის მიმართულება იმის საპირისპიროა, რაც მოსალოდნელი იყო 

ურთიერთმოქმედ მჟანგველ-აღმდგენელი სისტემების სტანდარტული ჟანგვა- 
აღდგენითი პოტენციალებიდან გამომდინარე. მწვანე მცენარის უჯრედების 

განათებისას ელექტრონები წყლიდან M4#40LC"-ზე გადადიან. ცხადია, ასეთი 

პროცესი თვითნებურად ვერ წარიმართება, რამდენადაც წყვილის ILC0C/1/ 

20, სტანდარტული აღმდგენელი პოტენციალი +0.82 V-ს შეადგენს, 
მაშინ როდესაც M40LIVI/M4LC“ წყვილისათვის II 7.0-ზე იგი –0.32 
V-ის ტოლია. ამ სისტემების ურთიერთქმედებათა და სათანადო კატალი- 

სატორების თანამყოფობისას სინათლის გარეშე, ელექტრონები უფრო 
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ელექტროუარყოფითი სისტემიდან შედარებით ელექტროდადებით სისტემაზე, 
ანუ M#40LII-დან ჟანგბადზე უნდა გადადიოდნენ. 

გასაგები რომ გახდეს, თუ როგორ შეიძლება შეიცვალოს ელექტრონების 
მოძრაობის მიმართულება შთანთქმული სინათლის გავლენით, საჭიროა 

განხილულ იქნას პიგმენტ X700-ის სტანდარტული აღდგენითი პოტენ- 

ციალი აღგზნებულ და არააღგზნებულ მდგომარეობაში. ითვლება, რომ 

პიგმენტი 0700 ქლოროფილური ანსამბლის ფოტოქიმიური რეაქციული 

ცენტრია. იგი წარმოადგენს ქლოროფილის მოლეკულის სპეციალიზებულ 

ფორმას და ქლოროფილის საერთო რაოდენობის M400-ს შეადგენს. არის 

მონაცემები იმის შესახებ, რომ პიგმენტი 700 წარმოადგენს ელექტრონების 

აღმგზნები ენერგიის მქონე ქვანტების დამჭერს. ძირითად მდგომარეობაში 

ხ700-ის სტანდარტული აღდგენითი პოტენციალი დადებითია და +0.40 

V-ს შეადგენს. ცხადია ამ პირობებში ელექტრონების დაკარგვის ტენდენ- 

ცია სუსტად იქნება გამოხატული. აღგზნებულ მდგომარეობაში (პოტენ- 

ციალი –0.60 V), რომელიც სინათლის ენერგიის შთანთქმით მიიღწევა, 

პიგმენტი L700 გაცილებით ადვილად კარგავს ელექტრონს. პიგმენტის 

მიერ ქვანტის შთანთქმა საშუალებას იძლევა ელექტრონი ისეთ ენერგე- 

ტიკულ დონეზე გადავიდეს, რომელსაც დიდი უარყოფითი პოტენციალი 
შეესაბამება. ამჯერად ჩ700-ის ელექტრონებს უკვე ადვილად შეუძლიათ 

აღადგინონ M4%LL“ (6" = –0.32 V). 

0700-ის მოლეკულის მიერ ელექტრონთა დაკარგვისა და რომელიმე 

ელექტროუარყოფითი აქცეპტორის აღდგენის შემდეგ (მაგ, M40L") პიგ- 

მენტს ძირითად მდგომარეობაში ელექტრონული ხვრელი რჩება, რომე- 

ლიც შევსებას მოითხოვს. ასეთი შევსება შესაძლებელი ხდება, რამდენა- 

დაც ძირითად მდგომარეობაში პიგმენტ L700-ის დადებითი პოტენციალი 

საშუალებას აძლევს მას ელექტრონები მიიღოს მასთან შედარებით უფრო 

ელექტროდადებითი დონორებიდან. 

ქლოროფილის სინათლის მშთანთქმელი ფოტოქიმიური რეაქციული 

ცენტრი ფუნქციურადაა დაკავშირებული ელექტრონთა სატრანსპორტო 

ჯაჭვთან. ეს გზა განკუთვნილია ელექტრონთა გადატანისათვის დაბალი 

უარყოფითი პოტენციალის მქონე აღგზნებული რეაქციული ცენტრიდან 

უფრო დაბალი ენერგიის მნიშვნელობებისაკენ M4#%LIL“-ს მიმართულებით, 

რასაც მისი შემდგომი აღდგენა მოსდევს. მეორე ანალოგიური ჯაჭვი 

ელექტრონებს მიმართავს რეაქციული ცენტრის ძირითადი მდგომარეო- 
ბისაკენ და აღგზნების შედეგად წარმოქმნილი ხვრელების შევსებას უზრუნ- 

ველყოფს. სინათლით ინდუცირებული ელექტრონების ნაკადს ამა თუ იმ 
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ჯაჭვში ელექტრონთა ფოტოსინთეზურ გადატანას, ხოლო ასეთი ჯაჭვით 

რომელიმე აქცეპტორის აღდგენას – ფოტოაღდგენას უწოდებენ. 

ამჟამად მიღებულია, რომ არსებობს მხოლოდ ერთი ჭეშმარიტად სი- 

ნათლის რეაქცია (ფოტოაქტი), რომელიც L700-ის მიერ ექსიტონის (დი– 

ელექტრიკებსა და ნახევრად გამტარებში ელექტრონთა სისტემის აღგზ- 

ნებული მდგომარეობა, რომლის გავრცელებას თან სდევს აღგზნების ენერ– 

გიის მიგრაცია ელექტრული მუხტების გადატანის გარეშე და რომელიც 

ხასიათდება ელექტრონ-ხვრელის წყვილთა გაჩენით) შთანთქმასა და 

ელექტრონის ამოგდებაში მდგომარეობს. შემდგომი მოვლენები, მათ შორის 

ამ ელექტრონის ტრანსპორტი გადამტანთა ჯაჭვში ქლოროფილური ან- 

სამბლიდან ელექტრონის საბოლოო აქცეპტორამდე, სინამდვილეში სიბნე– 

ლის რეაქციებს მიეკუთვნებიან. 

102.1 ელექტრონთა ციკლური და არაციკლური ნაკადი 

სინათლის მოქმედებით აღძრულ ელექტრონების ნაკადს, რასაც თან 

ჰილის რეაქცია ახლავს, არაციკლური ნაკადი ეწოდება, რამდენადაც 

ელექტრონები მუდმივად ერთი მიმართულებით მოძრაობენ. ამ შემთხვევა- 

ში ელექტრონები წყლიდან ან სხვა დონორიდან ქლოროფილის გზით 

ფოტოსისტემების II-ისა და I-ის გავლით M4სL“-ზე ან სხვა აქცეპ- 

ტორზე (საღებავი ფერიციანიდი) ხვდებიან და აღადგენენ მათ. ეს 

ელექტრონების ცალმხრივ მიმართული ნაკადია. ამიტომ აქ #IL-ს წარ- 

მოქმნის რეაქციას არაციკლურ ფოსფორილებას უწოდებენ. 

არაციკლურისაგან განსხვავებით არსებობს ელექტრონთა ნაკადის 

ციკლური ტიპი, რომელშიც მხოლოდ ფოტოსისტემა LI მონაწილეობს 

(სქემა 32 შეადარეთ სქემა 31-ს). ამ ნაკადს ციკლურს იმიტომ უწოდებენ, 

რომ განათებისას ფოტოსისტემა L-დან ამორტყორცნილი ელექტრონები 

პირველი აქცეპტორის (C430-ის) გავლის შემდეგ M40L"'-ზე კი არ 

გადადიან, არამედ შემოვლითი გზით ფოტოსისტემა I-ს უბრუნდებიან და 

ავსებენ მის ხვრელს. ტIს-ს წარმოქმნას, რომელიც ამ დროს ხდება, 

ციკლური ფოსფორილება ეწოდება. მაშასადამე, ფოტოსისტემა L-ს შეუძ- 

ლია ფუნქციონირება ფოტოსისტემა II-ის გარეშეც და მხოლოდ #IX-ს 

წარმოქმნა. 
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წV 

C ს ციტოქრომ ხყვვ 

ციტოქრომ ჯ 

ფოტოსისტემა პლასტოციანინი 

სქემა 32. ელექტრონების გზა ციკლური ფოტოფოსფორილებისას. მასში 
ფოტოსისტემა I მონაწილეობს. შთანთქმული სინათლის ენერ- 

გია მხოლოდ #ტIჩ-ს სინთეზს ხმარდება. 

შემოვლითი გზა ანუ შუნტი მოიცავს ელექტრონთა რამდენიმე გადამ- 

ტანს იმათ რიცხვიდან, რომლებიც ფოტოსისტემების II-ისა და I-ის შემაერ- 

თებელ ჯაჭვში და იმ უბანზე იმყოფებიან, რომელიც ფოსფორილების 

ეტაპს ემსახურება. ამგვარად, ფოტოსისტემა I-ის განათებისას ელექტრონებს 

შეუძლიათ ციკლური გადასვლები განახორციელონ. ენერგია, რომელიც 

საჭიროა ერთი ელექტრონის მიერ ასეთი ციკლის გავლისათვის, უზრუნ- 

ქელყოფილია სინათლის ერთი ქვანტის შთანთქმით. როგორც ვხედავთ, 

ელექტრონთა ციკლურ ნაკადს არ ახლავს M4#4 XII-ის რეალური წარმოქმნა 

და 0,-ის გამოყოფა. მისთვის დამახასიათებელია #ტს0)ნ-ს ფოსფორილება 

#I ნ-მდე, ანუ ე.წ. ციკლური ფოსფორილება, რომლის განტოლებასაც 

საკმაოდ მარტივი სახე აქვს: 

ჩ,+ #0ჩ + ჩV #./ჩ + LLI0 (10.5) 

გამოთქმულია მოსაზრება, რომ ფოტოფოსფორილების ჩართვა მცენარეულ 
უჯრედში მაშინ ხდება, როდესაც იგი M4ს0ILXILI-ის სახით აბსოლუტურად 

უზრუნველყოფილია აღმდგენელი ძალით, მაგრამ იმავდროულად მეტაბო- 

ლური საჭიროებებისათვის მოთხოვნილებას განიცდის #LL-ს დამატებით 

რაოდენობაზე. 
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ელექტრონთა ციკლური ნაკადი ძლიერ სტიმულირდება ისეთი ჟანგ- 

ვა-აღდგენითი გადამტანებით, როგორიცაა საღებავი პიოციანინი, ფლავი- 

ნური ნუკლეოტიდები, ფერედოქსინი და სხვ. სტიმულაცია არ შეინიშნება 

მხოლოდ M#0X'-ს თანამყოფობისას. პროცესი ინჰიბირდება ისეთი შხა- 

მებით, როგორიცაა ანტიმიცინი #, რომელიც უშუალოდ მოქმედებს 

ელექტრონთა გადამტანებზე. 

1957 წელს არნონმა და მისმა თანამშრომლებმა დაადგინეს, რომ 

#ტ.0ა-ს ფოსფორილებას ადგილი აქვს არა მარტო ელექტრონთა ციკ- 

ლური გადასვლებისას, არამედ არაციკლური ნაკადის შემთხვევაშიც. ამგ– 

ვარად, ორივე, სინათლით ინდუცირებული ელექტრონთა ციკლური და 

არაციკლური ნაკადი, #სI-ს ფოსფორილებით ხასიათდება. სამწუხაროდ, 

ციკლური და არაციკლური ფოტოფოსფორილების რეგულაციაზე ჩვენი 

ცოდნა ძლიერ შეზღუდულია. 

102.2 ფოტოსისტემათა ურთიერთ კავშირი 

ფოტოსისტემათა განხილვისას ბუნებრივად იბადებიან კითხვები: არ– 

სებობს თუ არა ფოტოსისტემათა შორის რაიმე კავშირი? არსებობს თუ 

არა ფოსფორილების მხოლოდ ერთი პროცესი, რომელიც ციკლურ და 

არაციკლურ ფოსფორილებას ერთდროულად მოიცავს? ყოველ ფოტო- 

სისტემას გააჩნია თუ არა მხოლოდ მისთვის დამახასიათებელი ფოსფო– 

რილების მექანიზმი? 

წინასწარ დაბეჯითებით შეიძლება ითქვას, რომ არსებული ექსპერი- 

მენტული მასალა უკეთეს ახსნას იპოვის, თუ ორივე ფოტოსისტემას 

ურთიერთშეთანხმებულად წარმოვიდგენთ, სადაც სამუშაო უბნები ერთიან 

თანმიმდევრობას ქმნიან. ფოტოსისტემები ერთმანეთს ელექტრონების სატ- 

რანსპორტო ჯაჭვით უკავშირდებიან, რაც ე.წ. 7-სქემის სახელწოდებითაა 

ცნობილი (ჰილისა და ბენდალის სქემა). 

ყოველ ფოტოსისტემას საკუთარი სარეაქციო ცენტრი აქვს, რომელიც 

შეიძლება შეფასდეს როგორც მინიმალური სტრუქტურული წარმონაქმნი, 

და რომელსაც ამა თუ იმ ფოტოქიმიური რეაქციის წარმართვა შეუძლია. 

ფოტოსისტემა I მაქსიმალურად აქტიურდება სპექტრის შედარებით 

გრძელტალღოვანი უბნით და ეს კომპლექსი აღინიშნება, როგორც 700. 

ფოტოსისტემა II კი სინათლის უფრო მოკლეტალღიანი უბნით განიცდის 

გააქტივებს და მას ნ680-ით აღნიშნავენ. საერთო სქემის თანახმად 
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ფოტოსისტემა I-ში არსებული 700 პიგმენტის აღგზნებას თან ახლავს 

ელექტრონის ამოგდება, რომელიც გადამტანების ჯაჭვით M#I0L"-ს აღწ- 

ევს და აღადგენს მას. პიგმენტის მოლეკულაში დარჩენილი ელექტრონუ- 

ლი ხვრელი კი იმ ელექტრონით ივსება, რომლის დონორიც წყლის 

მოლეკულაა. ეს ელექტრონი ტრანსპორტირდება გადამტანების ჯაჭვით, 

რომელიც ფოტოსისტემა II-ს ფოტოსისტემა I-თან აკავშირებს. განათებ- 

ისას ფოტოსისტემა II-დან ფოტოსისტემა I-ზე ელექტრონის გადასვლა 

ფოსფორილებასთანაა შეუღლებული და ეს პროცესი მიტოქონდრიულ 

სუნთქვით ჯაჭვში ფოსფორილების მსგაგსია. ელექტრონის ყოველი წყვი- 

ლის გადატანას თან ახლავს ერთი (უფრო მოსალოდნელია რომ ორი) 

მოლეკულა #IL-ს სინთეზი. ამის შედეგად ფოტოსისტემა II-ის აქტიური 

ცენტრი უბრუნდება თავის აღდგენილ ფორმას. ამ რეაქციაში მონაწილე- 

ობენ წყლის ელექტრონები (C”=+0.82 V),რომლებიც აქტიური ცენტრის 

მიმართულებით მოძრაობენ. ფოტოსისტემა II-ის სტანდარტული პოტენ- 

ციალის ზუსტ მნიშვნელობაზე მონაცემები არ გაგვაჩნია, მაგრამ თვლიან, 

რომ სისტემის წყალი–ჟანგბადი პოტენციალთან შედარებით იგი გაც- 

ილებით დადებითია. 

103 ფოტოსინთეზის ენერგეტი კა 

ფოტოსინთეზის ენერგეტიკის განხილვისას, უპირველეს ყოვლისა მნიშვ- 

ნელოვანია ერთი საკითხის გარკვევა: ფოსფორილების რამდენი აქტი 

ხორციელდება ერთი ელექტრონული წყვილის გადატანისას ორივე ფო- 

ტოსისტემის ერთდროული მოქმედებისას? საკითხის გადაწყვეტას ის 

მეთოდური მხარე ართულებს, რომ ელექტრონთა ციკლური გადატანისას 

შეუძლებელია L:26 ფარდობის განსაზღვრა, რადგან არ ვიცით ელექტრონების 
დათვლა, რომლებიც ჩაკეტილ ჯაჭვში გადაადგილდებიან. 0:26 ფარდობა 

ჩვეულებრივ იზომება ელექტრონთა არაციკლურ ნაკადში, სადაც აქცეპ- 

ტორებად ფერედოქსინი, M#LL', ან ფერიციანიდი გამოიყენებიან. აღდგე- 

ნილი ფერიციანიდის უშუალო გაზომვა და წარმოქმნილი #IL-ს რაოდე- 

ნობა გვიჩვენებს, რომ C:26 დაახლოებით ერთის ტოლია. საჭიროა ამასთანავე 
გათვალისწინებული იქნას ისიც, რომ ექსპერიმენტებში ფოსფორილება 

შეიძლება დაითრგუნოს სხვადასხვა სახის ბუფერებითა და იონური კომ- 

პონენტებით. ამიტომ თვლიან, რომ არაციკლური ფოსფორილებისას ჩ:28 

ფარდობის ჭეშმარიტი მნიშვნელობა 2-ს ტოლია. ეს მონაცემი თუ სი- 
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ნამდვილეს შეესაბამება, მაშინ ფოტოსინთეზის სისტემაში (სისტემებში) 

ენერგიის შეუღლების ორი პუნქტი უნდა არსებობდეს. უკიდურეს შემთხ- 

ვევაში ფოსფორილების ერთი პუნქტი (უფრო მოსალოდნელია, რომ ორივე) 

ფოტოსისტემა II-ში პლასტოქინონსა და პიგმენტ L700 შორის უნდა 

იმყოფებოდეს (სქემა 31). ელექტრონთა ციკლური ნაკადისას ფოსფო- 

რილება შეიძლება დაკავშირებული იყოს შუნტთან ხ და წ ციტოქრომებს 

შორის. სავსებით დასაშვებია, რომ ეს შუნტი უერთდება ცენტრალურ 

ჯაჭვს იმ წერტილში, რომელიც ფოტოსისტემა II-თან ახლოს იმყოფება. 

ამდენად, ცენტრალურ ჯაჭვში ფოსფორილება შეიძლება ერთდროულად 

იყოს შეუღლებული ელექტრონთა ციკლურ და არაციკლურ ნაკადებთან. 
ფოტოსინთეზის ქვანტური ეფექტურობა, ანუ პროცესის მაქსიმალური 

თერმოდინამიკური ეფექტი პრინციპში დაიყვანება ი-ის მნიშვნელობის 

გათვლაზე, რომელიც ფოტოსინთეზის ჯამური განტოლებისათვის საჭირო 

სინათლის ქვანტების რიცხვია. 

CC: + 2LC + ი(ი9) –.-––“––> (CLI2C) + L0 + C» (10.6) 

ფოტოსინთეზის ჯამური განტოლებაა: 

6C0: + 6+Iე0 იმეი + 60: (10.7) 

  

C0;-დან და IL,C-დან ჰექსოზის სინთეზისათვის სტანდარტული თავისუ- 

ფალი ენერგიის „(კვვლილება #C-V=+686 კკალ/მოლი (გავიხსენოთ, რომ 

გლუკოზის სრული ჟანგვა, რომელიც ამ რეაქციის საპირისპიროა, თავისუ– 
ფალი სტანდარტული ენერგიის 686 კკალ/მოლი-თ მცირდება). ამ რიცხ- 

ვის 6-ზე გაყოფით ვიღებთ 114 კკალ აუცილებელ ენერგიას, ერთი მოლე– 

კულა C0,-ის (CLL.C)-დე აღსადგენად, როგორც ამას (10.6) განტოლება 

მოითხოვს. 
შევადაროთ ერთმანეთს ენერგიაზე ეს მოთხოვნილება ენერგიის იმ 

რაოდენობას, რომელსაც ფოტოსინთეზის სინათლის რეაქციები იძლევიან. 

LL0-დან M40IL'-ზე ერთი ელექტრონის გადასატანად საჭიროა სინათ- 

ლის ორი ქვანტის შთანთქმა (თითო ქვანტი ცალკეული ფოტოსისტემი- 
დან). ერთი მოლეკულა 0,.-ის აღდგენა ოთხი ელექტრონის გადატანას- 

თანაა შეუღლებული, ანუ 8 ქვანტის შთანთქმას მოითხოვს. (10.7) გან– 
ტოლების თანახმად ექვსი მოლეკულა C0,.-ის გამოსაყოფად საჭიროა 

შთაინთქას და რეალიზებულ იქნას 6-8=48 ქვანტი. რამდენადაც ერთი 
„მოლი” ქვანტის ენერგია მერყეობს 72 კკალ-დან (400 ნმ-ზე) დაახლო- 
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ით 41 კკალ- (700 ნმ-ზე) (იხ. ცხრილში), სტანდარ პირობებ- კკალ-მდე ე ცხრილ დარტულ ე 
ში ერთი მოლი გლუკოზის წარმოსაქმნელად, რომელიც 686 კკალ ,„,ღირს”, 

საჭიროა შთანთქმული სინათლის ტალლის სიგრძეზე დამოკიდებულებით 

48-41=1968-დან 48-72=3456 კკალ-მდე ენერგია. 

ფოტონების ენერგია 
ტალღის სიგრძე, ნმ ფერი პ კალ/ეინშტეინი” 

400 ულტრაიისფერი 718 500 ცისფერი 57.7 
600 ყვითელი 47.8 
700 წითელი 40.6 

"ერთი ეინშტეინი (1 ,, მოლი“ ფოტონები) შეიცავს 6.023:1023 ფოტონს 

უნდა აღინიშნოს, რომ აღგზნებული ქლოროფილი ყოველთვის ასხი- 

ვებს დაახლოებით 40 კკალ ენერგიის ქვანტებს და ეს არაა დამოკიდებუ- 

ლი შთანთქმული სინათლის გტალლღის სიგრმეზე თეორიულად (10.6) 

განტოლებაში 700 ნმ ტალღის სიგრძისას ი=114:42=2.7. რამდენადაც 

სინათლის ქვანტი განუყოფელია, უნდა მივიღოთ, რომ ქვანტების მინი–- 

მალური რიცხვი, რომელიც ერთ მოლეკულა აღდგენილ CC0,.-ზე მოდის, 

სამის ტოლია. 

ჯამურ განტოლებას, რომელიც სინათლის ფაზაში ერთი მოლეკულა 

C0.-ის (CILს0)-მდე აღდგენას აღწერს, შემდეგი სახე აქვს: 

C0; + 2M#ტ0LLI + 2LI+ 3/ILნ + 2Lს.)0 –“> 

+ 10.8 
––> (C-LI,0) + 2M/#6ნ%+ 3/066ჩ + 3ჩ, (10.8) 

ამ განტოლების თანახმად, ერთი მოლეკულა CC,.-ის ალსადგენად 

საჭიროა 3 მოლეკულა #4IC და ორი მოლეკულა M4IXII. 31-ე სქემიდან 

ვხედავთ, რომ ორი მოლეკულა M4ს0LI-ის წარმოსაქმნელად საჭიროა, 

ფოტოსისტემა I-მა პოტენციალის ნახტომით ოთხი ელექტრონი გაატა- 

როს. ამდენივე ელექტრონი უნდა მისცეს ფოტოსისტემა II-მ ერთი მოლე- 

კულა 0,-ის მისაღებად. რამდენადაც ერთი ელექტრონის მოსაგლეჯად 
ერთი სინათლის ქვანტია საჭირო, ორი მოლეკულა M40ILI-ისა და ერთი 

მოლეკულა 0.-ის წარმოსაქმნელად 8 ქვანტი დაიხარჯა. თუ დავუშვებთ, 
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რომ მთელი პროცესის განმავლობაში ყოველ ელექტრონულ წყვილზე 

ერთი ფოტოფოსფორილება მოდის, მაშინ ფოტოსისტემა II-დან ფოტო- 

სისტემა 1-ზე ორი წყვილი ელექტრონის გადასვლისას ორი მოლეკულა 

#IL უნდა წარმოიქმნას: 

8ჩიV + 2M#06%+ 2#0ჩ + 20,–“> 

– >C0,+2M006CLI + 21+2410 (10.2) 

2 მოლეკულა #I? არასაკმარისია C0,-ის აღსადგენად. ამისათვის 

საჭიროა 3 მოლეკულა #Iჩ. სინათლით ინდუცირებული ელექტრონული 

წყვილის გადატანა თუ ორ ფოტოფოსფორილებას იძლევა, როგორც ამას 

მკვლევართა უმრავლესობა თვლის, მაშინ წარმოიქმნება 4 მოლეკულა 

ტ#IL, რაც უკვე საკმარისზე მეტია: 

8იV + 2M#ტ0ჩ%+ 4#0ჩ + 4ჩ, –> 
–“>0; + 2M/0ნ9 + 28 +406 + 2-M,0 (10.10) 

სავსებით შესაძლებელია, რომ გარკვეულ პირობებში მცენარის ინტაქ- 

ტურ უჯრედებში ფუნქციონირებას იწყებს ელექტრონთა ციკლური ნაკა–- 

დი, რომელიც ასინთეზებს #I C-ს, მაგრამ არა M4ტ0LI)-ს. 

ბუნებაში ფოტოსინთეზის ეფექტურობა ძირითადად სტექიომეტრული 

გათვლებიდან მიღებულ მონაცემებთან შედარებით რამდენადმე ნაკლებია, 

რაც არსებითად ფოტოსუნთქვის პროცესითაა განპირობებული (იხ. 10.5). 

მიუხედავად იმისა, რომ ფოტოსინთეზის მექანიზმის მოქმედების შესახებ 

დღეისათვის პრინციპული მნიშვნელობის ფაქტებია მოპოვებული, ბევრი 

რამ ჯერ კიდევ ამოუცნობი რჩება; ჩვენ თითქმის არაფერი ვიცით წყლის 

ფოტოლიზის მექანიზმის შესახებ, ან წყლიდან ქლოროფილზე ელექტრონების 
გადაცემის შესახებ. მეტად შეზლუდულია ჩვენი ცოდნა ელექტრონების 

გადამტანი კოფაქტორების შესახებ. განსაკუთრებით მცირე ინფორმაცია 

გაგვაჩნია ფოტოსინთეზსა და მეტაბოლიზმის სხვა პროცესებს შორის 

შინაგან კავშირზე. 

ფოტოსინთეზის ფიზიკურ-ქიმიური საფუძვლების დეტალური შეს- 

წავლა საშუალებას იძლევა განსაკუთრებული ყურადღება მივაქციოთ 

ფოტოსინთეზურ რეაქციათა შეცვლისა და მოდიფიკაციის შესაძლებლობების 
გამოვლინებას, ფოტოსინთეზური სისტემების შექმნას მზის ენერგიის პრაქ- 

ტიკულად სრულად გამოყენებისათვის. 
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104 ნახშირორჟანგის აღდგენის ფოტოსინთეზური გზა 

წარმოდგენილი მასალიდან ჩანს, რომ ფოტოსინთეზი მწვანე მცენარე- 

ში ენერგიის აკუმულირების უმნიშვნელოვანეს წყაროს წარმოადგენს. 

ამავე დროს იგი სუნთქვის პროცესისათვის უნივერსალურ ენერგეტიკულ 

ნაერთებს, – ჰექსოზებს იძლევა. ამდენად, ჟანგვა-აღდგენითი პროცესების 

სრული სურათის უფრო სრულყოფილი წარმოდგენისათვის, მიზანშეწონილად 
ვთვლით მოკლედ განვიხილოთ ჰექსოზის ბიოსინთეზის ძირითადი ფო- 

ტოსინთეზური გზა. 
როგორც აღნიშნული იყო, ფოტოსინთეზის შეჯამებული განტოლება 

(10.7) ასე იწერება: 

6CC0; + 6L10 C-LI12Cც + 6C; (10.11) 
| 

(10.11) განტოლება არ ასახავს პროცესის რეალურ არსს, რადგან 

აშკარად ჩანს გარკვეული შეუსაბამობები, ექსპერიმენტულად დადგენი- 

ლია, რომ ატმოსფეროში გამოყოფილი ჟანგბადის წყაროს წარმოადგენს 

წყალი. ამ განტოლების მიხედვით კი 6I11.0-დან ჩვენ მხოლოდ 30, უნდა 

მიგვეღო; ე.ი. გამოყოფილი ჟანგბადის რაოდენობა ორჯერ მეტია იმასთან 

შედარებით, რასაც რეაქციაში მონაწილე 611.0, შეიცავს. მეორე მხრივ, თუ 

წარმოვიდგენთ, რომ C0, მთლიანად ერთვება ჰექსოზის მოლეკულაში, 

მაშინ პირიქით, ჟანგბადის რაოდენობა 6C0,.-ში ორჯერ მეტია, ვიდრე 

დასინთეზებულ ჰექსოზაშია. ამ შეუსაბამობების ახსნა შეიძლება, თუ პრო- 

ცესის შინაგან მექანიზმს განვიხილავთ. 

როგორც გაირკვა, ფოტოსინთეზი, – ნახშირორჟანგის აღდგენა ფოს- 

ფორილებულ ნახშირწყლებად მრავალსაფეხურიანი უნივერსალური ფერ- 

მენტული პროცესია. მას აღდგენით პენტოზოფოსფატურ ციკლს, ანუ 

კალვინ-ბენსონ-ბასემის ციკლს უწოდებენ. ამჟამად ცნობილია გარდაქმნის 

ყველა შუალედური პროდუქტი და მასში მონაწილე ფერმენტი. პროცეს- 

ში მოქმედი ნაერთების ნახშირბადოვანი ჩონჩხის ცვლილება შეიძლება 

შემდეგი სქემით წარმოვიდგინოთ (სქემა 33). 

სქემიდან ჩანს, რომ პროცესს ციკლური ხასიათი აქვს. ამავე დროს 

გარკვეული ინტერმედიატები ერთმანეთს უკავშირდებიან და სხვადასხვა 

რაოდენობის ნახშირბადშემცველ ნაერთებს იძლევიან. 
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სქემა 33. ნახშირორჟანგის ასიმილაცია კალვინის მიხედვით 

(განმარტება იხ. ტექსტში). 

საყურადღებოა ის ფაქტი, რომ ატმოსფეროდან შთანთქმული C0, 

წყალს კი არ უკავშირდება (როგორც ეს ჯამური განტოლებიდან ჩანს), 

არამედ ციკლში მის პირველად აქცეპტორს ხუთნახშირბადატომიანი – 

რიბულოზო-1,5-ბისფოსფატი წარმოადგენს. ამიტომ, თუ პროცესში მხო- 

ლოდ ერთი მოლეკულა რიბულოზო-1,5-ბისფოსფატი და C0, მიიღებდა 

მონაწილეობას, მაშინ სინთეზირებული ჰექსოზის 6 ნახშირბადატომიდან 

C0,-ის მხოლოდ 1 ნახშირბადატომი იქნება მასში. იმისათვის, რომ ჰექ- 

სოზის ნახშირბადოვანი ჩონჩხი მთლიანად ატმოსფერული C0,-ის შეთ- 

ვისების ხარჯზე წარმოვიდგინოთ, პირველივე რეაქციაში 6 მოლეკულა 

C0, დღა 6 მოლეკულა რიბულოზო-1,5-ბისფოსფატი იქნება საჭირო. 
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ს), 6 მოლეკულა რიბულოზო-1,5-ბისფოსფატი + 6C0, + 6LI,0 –> 

–> 12 მოლეკულა 3-ფოსფოგლიცერინ-მჟავა 

3-ფოსფოგლიცერინმჟავა #IL-ს ხარჯზე ფოსფორილებას განიცდის და 

12 მოლეკულა 1,3-დიფოსფოგლიცერინმჟავა მიიღება. 

I. 12 მოლეკულა 3-ფოსფოგლიცერინმჟავა + 124 –> 

–> 12 მოლეკულა 1,3-დიფოსფოგლიცერინ-მჟავა + 1240:L 

შემდეგში 1,3-დიფოსფოგლიცერინმჟავა M460ILII-ის ხარჯზე 3-ფოსფოგლი- 

ცერინის ალდეჰიდად აღდგება. 

III. 1–- მოლეკულა 1,3-დიფოსფოგლიცერინმჟავა + 12M40ILILI –> 

–> 12 მოლეკულა 3-ფოსფოგლიცერინის ალდეჰიდი + 12M40L" 

12 მოლეკულა 3-ფოსფოგლიცერინის ალდეჰიდი შემდგომში ოთხი განსხ- 

ვავებული გზით განიცდის გარდაქმნას. თავდაპირველად მისი 5 მოლე– 

კულიდან 5 მოლეკულა ფოსფოდიოქსიაცეტონი მიიღება და შემდგომი 

გარდაქმნისათვის რჩება 7 მოლეკულა 3-ფოსფოგლიცერინის ალდეჰიდი 

(დავიმახსოვროთი). 

IV. 5 მოლეკულა 3-ფოსფოგლიცერინის ალდეჰიდი –> 

535 მოლეკულა ფოსფოდიოქსიაცეტონი 

დარჩენილი 7 მოლეკულა 3-ფოსფოგლიცერინის ალდეჰიდიდან 3 მოლე- 

კულა კონდენსაციას განიცდის მიღებულ 5 მოლეკულა ფოსფოდიოქსიაცე- 
ტონის 3 მოლეკულასთან. მიიღება 3 მოლეკულა ფრუქტოზო-I1,6-ბის- 

ფოსფატი (შემდგომი გამოყენებისათვის გვრჩება 4 მოლეკულა 3-ფოს- 

ფოგლიცერინის ალდეჰიდი და 2 მოლეკულა ფოსფოდიოქსიაცეტონი). 

V. 3 მოლეკულა 3-ფოსფოგლიცერინის ალდეჰიდი + 3 მოლეკულა ფოს- 

ფოდიოქსიაცეტონი –> 3 მოლეკულა ფრუქტოზო-1,6-ბისფოსფატი 

მომდევნო საფეხურზე მიღებული პროდუქტი ჰიდროლიზის გზით დეფოს- 

ფორილდება და 3 მოლეკულა ფრუქტოზო-6-ფოსფატი მიიღება. 

VI. 3 მოლეკულა ფრუქტოზო-1,6-ბისფოსფატი + 3II.0 -> 

–> 3 მოლეკულა ფრუქტოზო-6-ფოსფატი + 3L, 
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3 მოლეკულა ფრუქტოზო-6-ფოსფატიდან 1 მოლეკულას ციკლს გარეთ 
დავტოვებთ, იგი შეიძლება განვიხილოთ, როგორც 6 მოლეკულა C0,-ის 

კონდენსაციის პროდუქტი. ციკლში დარჩება 2 მოლეკულა ფრუქტოზო- 

6-ფოსფატი. ვიდრე ციკლს გავაგრძელებდეთ, აქვე მივუთითოთ ციკლს 
გარეთ დარჩენილი დაფოსფორებული ჰექსოზის შემდგომი „ბედი”. იგი. 
განიცდის იზომერიზაციას: 

VII. ფრუქტოზო-6-ფოსფატი -–> გლუკოზო-6-ფოსფატი 

ეს უკანასკნელი ჰიდროლიზს განიცდის და ფოტოსინთეზის საბოლოო 
პროდუქტი – გლუკოზა მიიღება. 

VIII გლუკოზო-6-ფოსფატი + LL,)0 –> გლუკოზა + L 

ციკლის შესაკვრელად აუცილებელია 6 მოლეკულა რიბულოზო-1,5-ბის- 

ფოსფატის რეგენერირება, წინა რეაქციებში დარჩენილი 2 მოლეკულა 

ფრუქტოზო-6-ფოსფატის, 4 მოლეკულა 3-ფოსფოგლიცერინის ალდეჰი- 

დის და 2 მოლეკულა ფოსფოდიოქსიაცეტონისაგან. ეს სავსებით შესაძ- 

ლებელია, რადგან ჩამოთვლილი ნაერთები ჯამში ზუსტად 30 ნახშირბად- 
ატომს შეიცავენ, რაც აუცილებელია ციკლის დასაწყისში აღებული 6 

მოლეკულა რიბულოზო-1,5-ბისფოსფატის რეგენერირებისათვის. მაშასა- 

დამე, კალვინის ციკლის მომდევნო რეაქციების არსი სწორედ ნახშირბად–- 

ატომების იმ გადანაწილებაში მდგომარეობს, რაც საბოლოო ჯამში 6 

მოლეკულა პენტოზის – C0,-ის პირველადი აქცეპტორის სინთეზისთვისაა 

საჭირო. 

2-მოლეკულა ფრუქტოზო-6-ფოსფატი რეაქციაში შედის დარჩენილი 

4 მოლეკულა 3-ფოსფოგლიცერინის ალდეჰიდის 2 მოლეკულასთან და 

მიიღება 2 მოლეკულა ქსილულოზო-5-ფოსფატი და 2 მოლეკულა ერითრო- 
ზო-4-ფოსფატი (გამოსაყენებელი გვრჩება 2 მოლეკულა 3-ფოსფოგლიც- 

ერინის ალდეჰიდი და 2 მოლეკულა ფოსფოდიოქსიაცეტონი). 

IX. 2 მოლეკულა ფრუქტოზო-6-ფოსფატი + 2 მოლეკულა ფოსფოგლიცე- 
რინის ალდეჰიდი “> 2 მოლეკულა ქსილულოზო-5-ფოსფატი + 

2 მოლეკულა ერითროზო-4-ფოსფატი 

მომდევნო რეაქციაში 2 მოლეკულა ერითროზო-4-ფოსფატი უკავ- 

შირდება დარჩენილ 2 მოლეკულა ფოსფოდიოქსიაცეტონს. წარმოიქმნება 

2 მოლეკულა სედოჰეპტულოზო-1,7-ბისფოსფატი (გამოსაყენებელი გვრჩება 
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უკანასკნელი 2 მოლეკულა ფოსფოგლიცერინის ალდეჰიდი). 

X.. 2 მოლეკულა ერითროზო-4-ფოსფატი + 2 მოლეკულა ფოსფოდიოქ- 

სიაცეტონი –> 2 მოლეკულა სედოჰეპტულოზო-1,7-ბისფოსფატი + 2L, 

ეს უკანასკნელი მომდევნო რეაქციაში ჰიდროლიზურ დეფოსფორილებას 

განიცდის: 

XI. 2 მოლეკულა სედოჰეპტულოზო-1,7-ბისფოსფატი + 2IL.0 – 

–> 2 მოლეკულა სედოჰეპტულოზო-7-ფოსფატი + 2L, 

ამგვარად, დაგვრჩა 2 მოლეკულა სედოჰეპტულოზო-7-ფოსფატი, 2 მოლე- 

კულა 3-ფოსფოგლიცერინის ალდეჰიდი და 2 მოლეკულა ქსილულოზო- 

5-ფოსფატი. 

მომდევნო რეაქციაში სედოჰეპტულოზო-7-ფოსფატის ორივე მოლე- 

კულა უერთდება 3-ფოსფოგლიცერინის დარჩენილ უკანასკნელ ორ მოლე- 

კულას და მიიღება 2 მოლეკულა ქსილულოზო-5-ფოსფატი, ე-ი. მისი 

საერთო რაოდენობა გახდება ოთხი და წარმოიქმნება ორი რიბოზო–-5- 

ფოსფატი. 

XIL 2 მოლეკულა სედოჰეპტულოზო-7-ფოსფატი + 2 მოლეკულა 3-ფოს- 

ფოგლიცერინის ალდეჰიდი –> 2 მოლეკულა ქსილულოზო-5- 

ფოსფატი + 2 მოლეკულა რიბოზო-5-ფოსფატი 

ამ ეტაპზე შუალედურ რეაქციებში გამოყენებული ნაერთების 30–ვე ნახ- 

შირბადატომი უკვე პენტოზებშია (4 მოლეკულა ქსილულოზო-5-ფოს- 

ფატსა და 2 მოლეკულა რიბოზო-5-ფოსფატში) ჩართული. დარჩა მათი 

იზომერიზაციის რეაქციები, რათა ციკლის ერთ-ერთი საწყისი ნაერთი – 

რიბულოზო-5-ფოსფატი მივიღოთ. 

XIII. 4 მოლეკულა ქსილულოზო-5-ფოსფატი -> 

–> 4 მოლეკულა რიბულოზო-5-ფოსფატი 

XIV. 2 მოლეკულა რიბოზო-5-ფოსფატი –> 

–> 2 მოლეკულა რიბულოზო-5-ფოსფატი 

გარდაქმნის საბოლოო ეტაპზე 6 მოლეკულა #IL»L გამოიყენება 6 მოლეკუ- 

ლა რიბულოზო-5-ფოსფატის ფოსფორილებისათვის. 
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XV. 6 მოლეკულა რიბულოზო-5-ფოსფატი + 6#ტ1Lდნ – 

–> 6 მოლეკულა რიბულოზო-1,5-დიფოსფატი + 6#4LL 

მიღებული დაფოსფორებული პენტოზიდან ციკლი თავიდან დაიწყება. 

პროცესის ციკლური ხასიათი ნახშირბადოვანი ჩონჩხის ცვლილების 

მიხედვით, შეიძლება შემდეგი გამარტივებული სახით წარმოვიდგინოთ: 

6C, + 6C, –> 12C, 

12Cკ –> 7C, + 5C, 

3C, +3C, –>3C, 

2C კ + 2C, –> 2C,+2C, 

2C, + 2C, –3 2C. 

2C., + 2C, –> 2C, +2C, 

2C, –> 2C, 

4C, –> 4C, 

6C. –> 6C, 

აქედან გამომდინარე, ფოტოსინთეზის შეჯამებულ განტოლებას შემდე- 

გი სახე ექნება: 

6C0.+ 18#I? + 12LI,0 + 12M#0LXLI – 

–> CL ,,0.1+ 18 + 18406 + 12X4იL“ 6-1)2%6 

შეჯამებული განტოლება სიტყვიერად შეიძლება სხვადასხვაგვარად 

განვმარტოთ; შეიძლება ითქვას, რომ ერთი მოლეკულა ჰექსოზის სინთეზი– 

სათვის ციკლში უნდა ჩავრთოთ 6 მოლეკულა C0, და ციკლი ერთხელ 

გავიმეოროთ; ან სხვაგვარად, ციკლი ექვსჯერადად უნდა განმეორდეს და 

თითოეულ ჯერზე ერთმა მოლეკულა C0,-მა უნდა მიიღოს მონაწილეობა. 

ჯამურ განტოლებაში მოცემული 12 M4LILVILI როგორც ცნობილია 6 

მოლეკულა წყლის ფოტოლიზით მიიღება. ამიტომ ჯამურ განტოლებას 

თუ მხოლოდ CC0.-ისა და LL0C-ს მონაწილეობით გამოვხატავთ, იგი შემ- 

დეგ სახეს მიიღებს: 

  

> 
6C0, + 12L,0 –VV> C.II,0ე +60,+ 6L,0 
I. !! I 

ჟუ» (52
) 
თ



განტოლების ორივე მხარეს თუ წყლის 6-6 მოლეკულას მოვაცილებთ, 

მივიღებთ ფოტოსინთეზის შეკვეცილ ჯამურ ანუ (10.7) განტოლებას. 

6C0,კ+6L,)0–+C-L0- +60, 
  

      

#5 ფოტოსუნთქვა 

ვარაუდობენ, რომ ფოტოსინთესი დღეს არსებული ბიოლოგიურად 

სრულყოფილი ფორმით მაშინ ჩამოყალიბდა, როდესაც ატმოსფერო ჟანგ- 

ბადთან შედარებით C0),-ით ბევრად უფრო მდიდარი იყო, ვიდრე ახლაა. 

1920 წლისათვის უკვე ცნობილი გახდა, რომ 0, ჩვეულებრივ ფოტოსინ- 

თეზს თრგუნავს. თუმცა ამის ჭეშმარიტი მიზეზი მხოლოდ 70-იან წლებ- 

ში დადგინდა. აღმოჩნდა, რომ ფერმენტ რიბულოზო-1,5-ბისფოსფატკარბოქ- 

სილაზასთვის, რომელიც ფუნქციონირებს აგრეთვე, როგორც ოქსიგენაზა, 

C0.-ის გარდა სუბსტრატს შეიძლება C), წარმოადგენდეს. ფერმენტის 

ერთი და იგივე აქტიური ცენტრისათვის ეს ორი აირი ერთმანეთის 

მიმართ კონკურენტების როლში გამოდიან. 

ფოტოსინთეზის მსვლელობისას (C0,კ-ის ნორმალური კონცენტრა- 

ციისას) ფერმენტი ფუნქციონირებს როგორც ტიპიური კარბოქსილაზა: 

C0. + რიბულოზო-1,5-ბისფოსფატი -> 2ფოსფოგლიცერატი 

ჟანგბადის შედარებით მაღალი კონცენტრაციისას ფერმენტი ფუნქ- 

ციონირებს როგორც ოქსიგენაზა: 

0, + რიბულოზო-1,5-ბისფოსფატი -> 

–> ფოსფოგლიცერატი მჟავა + ფოსფოგლიკოლატი 

აქედან გამომდინარე, უფრო მართებული იქნებოდა ფერმენტისათვის 

რიბულოზო-ბისფოსფატ-კარბოქსილაზა-ოქსიგენაზა გვეწოდებინა. ცნობილია, 

0,-ის კონცენტრაციის ყოველი ზრდა ფოტოსინთეზს დათრგუნავს, ხოლო 

C0,-ის მაღალი კონცენტრაციისას ხელსაყრელი პირობები კარბოქსილა- 

ზურ მექანიზმს შეექმნება. 

სწორედ ამიტომ მთელ რიგ მცენარეებში სინათლის გავლენით ადგი- 

ლი აქვს 0,-ის შთანთქმას და C0C,-ის გამოყოფას, რასაც ფოტოსუნთქვას 
უწოდებენ. იგი პრინცი პულად განირჩევა მიტოქონდრიული სუნთქვისაგან 
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და მასთან საერთო არაფერი აქვს. 
ფოტოსუნთქვა სინათლეზე დამოკიდებული პროცესია, რადგან კალვი- 

ხის ციკლში C0.-ის პირველადი აქცეპტორი – რიბულოზო-1,5-ბისფოს- 

ფატი ფოტოსინთეზის მსვლელობისას წარმოიქმნება. 

ფოტოსუნთქვის დროს ჯერ ფოსფოგლიკოლმჟავა სინთეზირდება, 

რომელიც შემდეგ გლიკოლმჟავაში გადადის. იგი ფოტოსუნთქვის სუბს- 
ტრატია. გლიკოლმუჟავა გლიცინად გარდაიქმნება. შემდგომში იგი მიტო- 

ქონდრიაში ტრანსპორტირდება, სადაც გლიცინის ორი მოლეკულა ერთ 

მოლეკულა სერინს იძლევა და C0, გამოიყოფა (ამ დროს გამოყოფილი 

MIM-ის „ბედს” არ ვიხილავთ, რამდენადაც იგი სხვა მეტაბოლურ პრო- 

ცესებში ირთვება, რომელთაც ფოტოსუნთქვასთან უშუალო კავშირი არ 

გააჩნიათ). | 
შესაბამისი გარდაქმნის გზით სერინმა შეიძლება კვლავ ფოსფოგლიცე- 

რინმჟავა მოგვცეს, რომელიც შემდგომ გარდაქმნებს კალვინის ციკლით 

გადის. საბოლოო ჯამში გლიკოლმჟავას ორი მოლეკულიდან (4C) ფოს- 
ფოგლიცერინმჟავას 1 მოლეკულა (3C) წარმოიქმნება. ამგვარად, ამ პრო– 

ცესის ,ანარჩენიდან” – 2 მოლეკულა გლიკოლმჟავადან ფოტოსინთეზს 

უბრუნდება და ყოველი 4 ატომი ნახშირბადიდან 3 ატომი ნახშირბადი 

გამოიყენება, გამოდის, რომ ფოტოსინთეზის დანიშნულება ფოტოსუნთქვასთან 
მიმართებაში ისაა, რომ ციკლში დააბრუნოს ჭარბად დაგროვილი გლიკოლ- 

მჟავას ნახშირბადების უპირატესი ნაწილი. 
ფოტოსუნთქვის თავისებურებანი შემდეგში მდგომარეობს: 

1. ჟანგბადი გამოიყენება პენტოზისა და გლიკოლმჟავას გლიოქსილმჟა- 

ვად დასაჟანგად პეროქსისომებში და გლიცინის სერინამდე დასაჟან- 

გად მიტოქონდრიებში; 

2. გლიცინის სერინამდე დაჟანგვისას ნახშირბადი უსარგებლოდ იხარ- 

ჯება C0,-ის სახით; 

3. უსარგებლოდ იკარგება ენერგიაც,რადგან იხარჯება M#0VIII და #IXL, 

თუმცა გლიცინის სერინად გარდაქმნისას #II სინთეზდება, მაგრამ 

მთელი პროცესი მაინც ენერგიის დაკარგვით მიდის; 
4. პროცესში სამი სხვადასხვა ორგანელა – ქლოროპლასტები, პეროქსი- 

სომები და მიტოქონდრიები მონაწილეობენ. 
ამგვარად შეიძლება ითქვას, რომ ენერგეტიკული თვალსაზრისით 

ფოტოსუნთქვა უსარგებლო პროცესია. ზომიერი სარტყელის მცენარეებში 

იგი მიიშვნელოვნად ამცირებს ფოტოსინთეზის პროდუქტიულობას. გარკვეულ 
პირობებში ფოტოსუნთქვამ შეიძლება 50%-მდე შეამციროს მცენარეთა 
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ბიომასის რეალური გამოსავალი. ფოტოსუნთქვის ინტენსივობის შემცირ- 

ების გზების ძიება მცენარეთა პროდუქტიულობის ამაღლების მნიშვნელო- 

ვანი ამოცანაა. 

106 ფოტოსინთეზის რეგულაცია 

ფოტოსინთეზის რეგულაციის განხილვისას განსაკუთრებული ყურადღება 
ეთმობა თვით სინათლის ფაქტორს, კერძოდ განათების რეჟიმს. ქლორელაზე 

ჩატარებული ცდებით ბასხემმა აჩვენა, რომ განათების პირობების მონაცვ- 

ლეობით (სინათლე === სიბნელე) საგრძნობლად იცვლება CC0),-ის ასიმი– 

ლაციის ინტენსივობა. #IL-ს, რიბულოზო-I1,5-ბისფოსფატის და C0,-ის 

თანამყოფობის მიუხედავად, სინათლიდან სიბნელეში გადასვლისას ეს 

პროცესი მკვეთრად ქვეითდება. სიბნელიდან სინათლეზე გადასვლისას 

პირიქით, შეინიშნება ასიმილაციის სწრაფი ზრდა. ამასთან დაკავშირებით 

გამოთქმული იქნა მოსაზრება, რომ ამ მოვლენას საფუძვლად უდევს სი- 

ნათლით რიბულოზო-ბისფოსფატ-კარბოქსილაზის (L8ინ-კარბოქსილაზა) 

აქტივაცია, რაც ექსპერიმენტულადაც იქნა დადასტურებული. აუცილებე- 
ლია აღინიშნოს, რომ აქტივაციას ადგილი აქვს მხოლოდ ქლოროპლასტე- 

ბის შემთხვევაში და არა ფერმენტის იზოლირებულ პრეპარატებში. სი- 

ნათლის გამააქტივებელი მოქმედება ქლოროპლასტებში შეიძლება გაძ- 

ლიერდეს სპირტული გამონაწურის დამატებით, რომელიც სინათლით 

წინასწარ გააქტივებული ფოთლებიდან მიიღება. განხილული მონაცემები 

დამაჯერებლად მიუთითებენ იმ ფაქტზე, რომ სინათლე ქლოროპლასტებში 

აინდუცირებს უცნობ ფაქტორს, რომელიც IL8L-კარბოქსილაზას სპეცი- 

ფიკური აქტივატორის როლს ასრულებს. ამ ფაქტორს L#ხ (#!დ/! 

ძCIIVთI6ძ /თCI0” – სინათლით აქტივირებული ფაქტორი) უწოდეს. 

L#ს-ისა და სინათლის ერთობლივი მოქმედებისას CC0.-ის ასიმილა- 

ცია 2-3-ჯერ ძლიერდება. ამ შემთხვევაში სინათლის მოქმედების სპექტრს 

მაქსიმუმი 325 ნმ-ზე აქვს, ხოლო მეორადი პიკები 550 და 750 ნმ-ზე 

იმყოფებიან. L#ტL-ის გასუფთავებულ პრეპარატს გააჩნია ადსორბციული 

მაქსიმუმი 270 და 325 ნმ-ზე. მისი შემცველი ნიმუშები ძლიერი ფლუო- 

რესცენციით ხასიათდებიან. L#ტL გამოირჩევა თერმომდგრადობით და აქ- 

ტივობას ინარჩუნებს 2 წთ-ის განმავლობაში 100%--ზე. მიღებულია პო– 

მიდვრის მუტანტი, რომელშიც მოხერხდა L8C-კარბოქსილაზას და L#სნ- 
ის ერთმანეთისაგან განცალკევება. ასეთ პირობებში ფერმენტი სინათლის 
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მოქმედებაზე აღარ რეაგირებდა. ფერმენტზე L#L-ის დამატება მისი აქ- 

ტივობის რეგენერაციას იწვევდა. აღდგენას განიცდიდა სინათლით გააქ- 

ტივების უნარიც. 

L#L-ის თვისებების შესწავლით მიღებული მონაცემები მოწმობენ მის 

მსგავსებას იმ პროტეინ-ფაქტორის თვისებებთან, რომელიც განიხილება, 

როგორც აერობული ფოტოფოსფორილების აქტივატორი. 

საკითხი იმის შესახებ, დაკავშირებულია თუ არა IL8L-კარბოქსი- 

ლაზის სინათლით გააქტივება ფერმენტული ცილის ახლად წარმოქმნას– 

თან, საბოლოოდ გადაწყვეტილი არაა. ლიტერატურაში არსებობენ მო- 

ნაცემები, რომლებიც მოწმობენ სინათლის მასტიმულირებელ მოქმედებას 

ფოსფოგლიცერინის ალდეჰიდის დეჰიდროგენაზაზე. მცენარის უჯრედი 

შეიცავს ამ ფერმენტის ორ – M4ხნ6'- და M40L'-დამოკიდებულ ტიპს. 

მრავალი მცენარის ეთიოლირებული ნაზარდები M#40#6”-დამოკიდებულ 

დეჰიდროგენაზას არ შეიცავენ, მაგრამ სინათლეზე ექსპონირებისას იგი 
მაშინვე ვლინდება M/#ს'-დამოკიდებული დეჰიდროგენაზის აქტივობის 

თითქმის განახევრების ფონზე. საპირისპირო სურათი შეინიშნება ნაზარ- 

დების სიბნელეში გადატანისას. ვარაუდობენ, რომ მოცემულ შემთხვევაში 

სრულდება განათების ინდუცირების სპეციფიკური პრინციპი, რომლის 

თანახმადაც M4ს” და M40C"-დამოკიდებული დეჰიდროგენაზები ურთი- 

ერთგარდაქმნას განიცდიან. 
განათებული ქლოროპლასტებიდან იზოლირებულია რიგი ფაქტორებ- 

ისა, რომლებიც სარეაქციო არეში შეტანისას ფოტოსინთეზს სპექტრის იმ 

უბნის სხივებით ასტიმულირებენ, რომლებიც ამ პროცესზე უშუალოდ არ 

მოქმედებენ. =8?-კარბოქსილაზის გარდა, L#ტL სხვა ისეთ ფერმენტებსაც 

ააქტივებს, როგორებიცაა ფოსფოენოლპირუვატსინთეტაზა, ფოსფოენოლ- 

პირუვატკარბოქსილაზა და M4L)L-დამოკიდებული დეჰიდროგენაზა. ნაჩვე– 

ნებია აგრეთვე სინათლის გამააქტივებელი მოქმედება კალვინის ციკლის 

ზოგიერთ ფერმენტზე (რიბულოზო-5-ფოსფატკინაზაზე, ტრიოზოფოსფატდე- 
ჰიდროგენაზაზე და სხვ). 

ყველა ჩამოთვლილი ფერმენტი L8L-კარბოქსილაზასთან ერთად სულფ- 

ჰიდრილურ ფერმენტთა ჯგუფს მიეკუთვნება და I7! VII7I(0 პირობებში სი- 

ნათლით მათ აქტივაციას შეიძლება ადგილი ჰქონდეს მხოლოდ სარეაქ- 

ციო არეში ქლოროპლასტების თანამყოფობისას. არის მონაცემები ამ 

ფერმენტთა აქტივირებაზე სიბნელეში, დისულფიდების აღმდგენელების 

დახმარებით. როგორც ჩანს, სინათლით აქტივაციის მექანიზმში ჩართული 

უნდა იყოს დისულფიდ-რედუქტაზა, რომელიც თავის მხრივ სინათლეზე 
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გენერირებული აღდგენილი კოფერმენტებით (M4LII-ითა და M40ILII- 

ით) აქტივდება. სინათლის ჩართვა-გამორთვა სხვადასხვაგვარ ცვლილე- 

ბებს იწვევს ქლოროპლასტის სტრომაში, მონაწილეობს პროტონული 

გრადიენტის აღძვრაში, ხელს უწყობს ზოგიერთი ფერმენტისათვის დადებითი 
ალოსტერული ეფექტორების სინთეზს. მაგ. არაციკლური ფოსფორილე- 

ბისას წარმოქმნილი M4 LI და #4IC დადებით ალოსტერულ ეფექტორებს 

წარმოადგენენ რიბულოზო-ბისფოსფატკარბოქსილაზას და გლიცერალდე- 

ჰიდ-3-ფოსფატდეჰიდროგენაზასთვის. ეს ერთხელ კიდევ მიუთითებს, რომ 

გამოთქმა ,„,სიბნელის რეაქციები” მეტად პირობითია. 

სიბნელის რეაქციების სიჩქარემალიმიტირებელ ეტაპად ითვლება C0.- 

ის ფიქსაცია რეაქციაში, რომელშიც L8L-კარბოქსილაზა მონაწილეობს 

და რომელიც 3-ფოსფოგლიცერატის წარმოქმნას უკავშირდება. ეს ფერ- 

მენტი ალოსტერული ბუნებისაა და იგი სამი სხვადასხვა ცვლილებით 

შეიძლება გააქტიურდეს. ამასთან თითოეული მათგანი ქლოროპლასტების 

განათების შედეგია. ეს ცცვლილებებია: 

) ქლოროპლასტების განათებისას ხII-ის ცვლილება, რაც მდგომარეობს 

II”-იონების სტრომიდან თილაკოიდებში გადასვლაში და მისი შიდა 

სივრცის შემჟავებაში. ამ დროს აქტიურდება IM8L-კარბოქსილაზა, 

რომელიც თილაკოიდის გარე მემბრანაზეა ლოკალიზებული; 

2. სტრომაში Mდ?-ის შეღწევა, რომელიც მაშინ ხდება, როცა ქლორო- 

პლასტების განათებისას II"-იონები სტრომიდან თილაკოიდებში ხვდებიან; 

3. ფოტოსისტემა I-ის ფუნქციონირების შედეგად M4#IVXII-ის დაგროვება. 

ამრიგად, თუმცა C0,-ის ფერმენტული ფიქსაცია სიბნელის რეაქციებს 

მიეკუთვნება, არაპირდაპირი გზით იგი ქლოროპლასტების განათებითაც 
სტიმულირდება. ასეთივე არაპირდაპირი გზით ქლოროპლასტების განა- 

თების შედეგად აქტივდება #ILC-სინთეტაზაც. 
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ენერგიის ტრანსფორმაციისა და მისი რეგულაციის 

ზოგადი კანონზომიერებანი (დასკვნების მაგივრად) 

ბოლო სამი-ოთხი ათეული წლის მანძილზე ნათლად გამოიკვეთა 
მიტოქონდრიებში, ქლოროპლასტებში და ბაქტერიალურ მემბრანებში 

ელექტრონთა ტრანსპორტისას ენერგიის გარდაქმნის ფუნდამენტური მსგავ- 

სება. ამ სისტემებში დაცულია ენერგეტიკული შეუღლების ერთიანი პრინ– 

ციპი. მისი ზოგადი სურათი ასე გამოიყურება: 

ელექტრონულ-სატრანსპორტო ჯაჭვში აღმდგენელ ექვივალენტთა 
ნაკადს თან ახლავს მემბრანის ჰიდროფობულ ზონაში პროტონების გადა- 
ტანა. ამ დროს ჟანგვა-აღდგენითი რეაქციებიდან გამოთავისუფლებული 

ენერგია წყალბადიონთა ელექტროქიმიურ სხვაობად (#LILL'-ად) ტრანს- 

ფორმირდება, რომელიც შემდგომ #IL-ს სინთეზს, ქიმიურ და ოსმოსურ 

მუშაობას, ან სხვა რომელიმე ენერგოტევად პროცესს ხმარდება. 

შიდაუჯრედული ენერგეტიკული ცვლა სამ თანმიმდევრულ სტადიას 
მოიცავ . 

1 ელექტრონულ-სატრანსპორტო სისტემისათვის ელექტრონთა დონორების 

(ძირითადად M#ჩII-ისა და სუქცინატის სახით) გენერირებას, რასაც 

მთელი შიდაუჯრედული კატაბოლური პროცესები ემსახურებიან; 

2. M4ტ0II-დან და სუქცინატიდან სუნთქვითი ჯაჭვით ელექტრონთა 

გადატანას, რომელიც #"IL'-ის აღძვრასთანაა შეუღლებული; 

3. #MIIL-ის ენერგიის საჭიროების მიხედვით უტილიზაციას. 

პირველის გარდა, ორი მომდევნო სტადია მიტოქონდრიის შიდა მემბ- 
რანაზე ხორციელდება. სუნთქვითი ჯაჭვის ძირითად ენერგეტიკულ ფუნქ- 

ციას კატაბოლური რეაქციებიდან გამოთავისუფლებული აღმდგენელი ექვივა- 
ლენტების ენერგიის #IL-ს ენერგიად ტრანსფორმაცია წარმოადგენს. 

სუნთქვითი ჯაჭვის გადამტანთა უმრავლესობა განსაზღვრული შე- 

მადგენლობის მქონე მულტიფერმენტულ კომპლექსებად (სუნთქვით ანსამბ- 
ლებად) ერთიანდება. მათში კოდირებულია ელექტრონთა გადატანის თან- 

მიმდევრობის სრული ალგორითმი. კომპლექსებს შორის ელექტრონთა 

უშუალო გადატანის გარდა, ტრანსპორტს აადვილებენ ისეთი ძვრადი 

დაბალმოლეკულური შუალედური გადამტანები, როგორებიცაა უბიქინონი 

და ციტოქრომ C. ისინი უზრუნველყოფენ კომპლექსებს შორის პროცესის 

კოორდინირებას, კონტროლსა და რეგულაციას (სრული ალგორითმის 

დაცვას). მემბრანის ლიპიდურ შრეში დიფუზიური მოძრაობის გზით 

უბიქინონი ერთმანეთთან აკავშირებს I-III და II-III სუნთქვით ანსამბ- 
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ლებს. ანალოგიურ მაქოსებურ ფუნქციას ასრულებს ციტოქრომი C. მემბ- 

რანის ზედაპირის გასწვრივ დიფუნდირებისას იგი კავშირს ამყარებს III- 

IV კომპლექსებს შორის. ამ პირობებში I-II კომპლექსები /IILII'-ის 

გენერატორების როლს ასრულებენ. 

მიტოქონდრიებში M4LILI-ის ჟანგბადით ჟანგვის ჯამური რეაქცია 

არის წყალბადის წვა, რომელიც ეტაპობრივად მიმდინარეობს. ენერგეტი- 

კული შეუღლების პირობებში M4#MII-ისს ყოველი მოლეკულის ჟანგვას 

თან ახლავს #II-ს არანაკლებ სამი მოლეკულის წარმოქმნა. 

სუნთქვით ჯაჭვში გადამტანებს შორის ელექტრონთა გადამოძრავების 

სიჩქარე სხვადასხვაა და იზრდება აქცეპტორულ მხარეს, სადაც 0.-ის 

აღდგენა ხდება. სტაციონარულ მდგომარეობაში ელექტრონთა სიჩქარე საკ- 

მაოდ მაღალია და ჩანსის მიხედვით წამში 10-100 ელექტრონს შეადგენს. 

M#4სII-დან ჟანგბადისაკენ ელექტრონთა გადატანისას ენერგია დაახ- 

ლოებით 1.1-1.2 6V-ით მცირდება. ეს სხვაობა წარმოადგენს სწორედ იმ 

მამოძრავებელ ძალას,რაც საბოლოო ჯამში #IL-ს წარმოქმნას სჭირდება. 

ელექტრონთა გადატანასთან #IL-ს სინთეზის შეუღლების მიტჩელი- 

სეული ქემიოსმოსური კონცეფცია ექსპერიმენტულად წარმატებით დასა- 

ბუთდა. მიუხედავად ამისა ელექტრონთა „ტრანსპორტის შეუღლების 

მექანიზმი პროტონთა ტრანსმემბრანულ გადატანასთან და #Iნ-სინთეტა- 

ზის მიერ პროტონული გრადიენტის გამოყენების მექანიზმი კვლავაც 

დაუზუსტებელია და მომავალ საფუძვლიან კვლევას მოითხოვს. 

მიტოქონდრიული სუნთქვითი ჯაჭვის საპირისპიროდ, უმაღლეს მცენა- 

რეებსა და წყალმცენარეებში მზის ენერგია გარდაიქმნება მაღალი პოტენ- 

ციალის მქონე ელექტრონების ენერგიად და ამ ელექტრონების დონორს 

ქლოროპლასტებში წყალი წარმოადგენს. აქედან გამომდინარე, ფოტოსინ- 

თეზის შედეგად ადგილი აქვს ჟანგბადის გამოყოფას. 

მოვლენათა თანმიმდევრობის მიხედვით ფოტოსინთეზის პირველად 

პროცესებში ენერგიის გარდაქმნა სამ სტადიად შეიძლება წარმოვიდგი- 

ნოთ: 

– ქლოროპლასტებში სინათლის ენერგიის შთანთქმა და მისი მიგრაცია 

ფოტოსინთეზურ რეაქციათა ცენტრებისაკენ, სადაც მუხტების პირვე- 

ლადი დაყოფა ხდება. მოცემულ აქტში პიგმენტ-ცილური კომპლექსე- 
ბი მონაწილეობენ; 

– მუხტების წინასწარი დაყოფით შექმნილი რედოქს-პოტენციალის 

გრადიენტით ელექტრონთა გადატანა, რომელიც #ILIIL'-ის აღძვრას- 

თანაა შეუღლებული. პროცესში ჩართულია ფოტოსინთეზური რეაქცი- 

242



ული ცენტრების პიგმენტ-ცილური კომპლექსები, რომლებიც მუხტე- 
ბის დაყოფას და მათ სტაბილიზაციას ახდენენ; 

– #ILII'-ის ენერგიის #ტILC-ს ენერგიად „ტრანსფორმაცია, რომელსაც 

მემბრანული ფერმენტი #IL-სინთეტაზა ახორციელებს. 

მაშასადამე, ფოტოსინთეზის საწყისი სტადიების შედეგად სინათლის 

ენერგია ტრანსფორმაციას განიცდის და ისეთ პროდუქტებში აკუმუ- 

ლირდება, როგორებიც #IL და M#%IXს)II-ია. ფოტოსინთეზის მომდევნო 

სიბნელის რეაქციებში #I და M04IXLC)II C0,-ის ნახშირწყლებამდე 

აღდგენას და სხვა ბიოქიმიურ გარდაქმნებს უზრუნველყოფენ. 

სუნთქვასა და ფოტოსინთეზს შორის პრინციპული განსხვავება 

ელექტრონების დონორებისა და აქცეპტორების შერჩევაში მდგომარეობს. 

მიტოქონდრიების შემთხვევაში ეს M#0VII-ისა და სუქცინატის ტიპის 
სუბსტრატებია, რომლებიც სუნთქვითი ჯაჭვის საშუალებით ჟანგბადით 

იჟანგებიან ფოტოსინთეზისას კი ეს სინათლის გავლენით აღდგენილი 

აქცეპტორები და დაჟანგული დონორებია.
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