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7. FOTOSINTEZA: SINTEZA NA ORGANSKITE SOEDINENIJA 

Pri procesot na fotosinteza, svetlosnata energija {to ja apsorbiraat 
pigmentite se vrzuva vo forma na ATP i reduciran NADP. Ovie dve soedinenija 
pretstavuvaat izvor na energijata {to se koristi za sinteza na organski 
soedinenija vo onie procesi vo koi svetlinata ne e neposredno potrebna. Taka, vo 
temnata faza od procesot na fotosinteza se apsorbira CO2 i se vgraduva vo 
organskite soedinenija. Vsu{nost, skrobot i saharozata se najpoznati proizvodi 
na fotosintezata i tie lesno mo`at da se doka`at vo listovite vo prisustvo na 
svetlina, no, pati{tata na nivnoto formirawe podetalno se prou~eni duri vo 
pedesetite godini od minatiot vek so eksperimentite na pove}e istra`uva~i od 
ekipata na Melvin Kalvin (M. Calvin, A. Benson i J. Basham). Ovie istra`uva~i 
poka`ale deka jaglerodot od CO2 vleguva vo eden cikli~en proces, koj podocna e 
nare~en Kalvinov ciklus. Za ovaa nau~na rabota, Kalvin ja dobil Nobelovata 
nagrada za hemija vo 1961 godina. Imeno, Kalvin i negovata nau~noistra`uva~ka 
ekipa so primena na izotopot na jaglerod 14C, kako i so primena na hromatografski 
metodi povrzani so avtoradiografija izvr{ile precizna identifikacija na 
obele`anite supstancii. 

Ponovite istra`uvawa poka`ale deka vo temnata faza od fotosintezata 
postojat i drugi biohemiski procesi, koi go dopolnuvaat Kalvinoviot ciklus. 
Imeno, prvoto stabilno soedinenie {to se sozdava vo tekot na ovoj ciklus ima tri 
jaglerodni atomi i poradi toa Kalvinoviot ciklus se vika C-3 fotosintetski 
redukciski pentozen ciklus, a rastenijata koi go vrzuvaat CO2 na vakov na~in se 
vikaat C-3  rastenija. Za razlika od niv, nekoi grupi rastenija go fiksiraat CO2 na 
drug na~in, taka {to kaj niv prvoto soedinene ima 4 jaglerodni atomi i poradi toa 
toj proces se vika C-4 tip na asmilacija na CO2  i e zastapen kaj C-4 rastenijata i 
sukulentite. Kaj C-3 rastenijata postoi poseben na~in na pontamo{niot 
metabolizam na asimiliraniot CO2, vo koj klu~noto soedinenie ima dva jagleroda, 
i zatoa toj proces e nare~en C-2 fotorespiratoren ciklus. Imeno, dodeka 
redukciskiot pentozen ciklus se vr{i vo prisustvo na svetlina, vo hloroplastot 
na temno se vr{at reverzni procesi koi se sli~ni na oksidaciskiot pentozen 
ciklus vo citoplazmata. Kaj zelenite fotosintetski bakterii se javuva poseben 
na~in na asimilacija i redukcija na CO2 {to pretstavuva reverzija na 
oksidaciskiot ciklus na trikarbonskite kiselini. Va`no e da se naglasi deka 
primarnite proizvodi pri asimilacija na CO2 se koristat za sinteza na razni  
sekundarni soedinenija, osobeno saharoza i skrob, koi se sintetiziraat vo 
hloroplastot ili vo citoplazmata. Biosintetskite pati{ta na site drugi 
soedinenija vo rastenieto se izveduvaat od navedenite primarni procesi. 
 
7.1 Redukciski fotosintetski ciklus 
 
7.1.1 Primena na izotopot 14C 
  

Prvite ispituvawa na M. Kalvin za redukciskiot fotosintetski ciklus bile 
napraveni so primena na suspenzija na kletki od ednokleto~nite algi Chlorella i 
Scenedesmus. Algite se nao|ale vo staklen sad so hranliv rastvor vo koj uslovite 
ovozmo`uvale fotosintezata da se odviva intenzivno i ramnomerno. So pomo{ na 
strani~na pumpa (R) postojano se me{a suspenzijata, a del od nea mo`e da se 
ispu{ti niz plasti~nata cevka so pomo{ na montiranata slavina (S). Vo eden 
moment vo plasti~nata cevka se injektira 14CO2, a potoa del od suspenzijata se 
ispu{ta vo sadot so metanol zagrean do vriewe. Na vakov na~in se inaktiviraat 
site enzimi i se prekinuvaat site biohemiski reakcii. Potoa, metanolniot 
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ekstrakt se hromatografira i radioaktivnite supstancii se detektiraat na 
hromatogramot so pomo{ na avtoradiografija. Vo razli~ni eksperimenti 
variralo vremeto od dodavaweto na 14CO2 do prekinuvaweto na reakcijata i spored 
toa bile analizirani ekstrakti dobieni od 2 do 60 sekundi posle obeluvaweto so 
14CO2. Za analiza bila primeneta dvodimenzionalna hromatografija i dobienite 

hromatogrami  bile pokrieni so rendgenski film. Bidej}i 14C emitira -zraci, na 
filmot se pojavuvaat temni zoni na onie mesta na koi se nao|aat obele`anite 
soedinenija. Na vakov na~in bilo potvrdeno deka po 2 sekundi od dodavaweto na 
14CO2 vo metanolniot ekstrakt se sozdava 3-fosfoglicerinskata kiselina (3-PGA = 
3-phosphogliceric acid) ili 3-fosfoglicerat. Po 60 sekundi bile sozdadeni pove}e 

soedinenija koi sodr`ele 14C, me|u koi imalo fosforilirani {e}eri so 3-7 
jaglerodi (triozi-heptozi), nekoi organski kiselini (jabolkova, 
fosfoenolpirogrozdova i glikolna kiselina), aminokiselinite: alanin, glicin, 
serin, asparaginska i glutaminska kiselina. Me|utoa, mnogu godini bile potrebni 
za da se utvrdi kako se dobiva 3-PGA, koi se glavnite pati{ta za nejzina  
transformacija i na koj na~in od nea se sozdavaat site drugi soedinenija {to 
sodr`at 14C.  Pritoa, bilo doka`ano deka site ovie reakcii pravat eden cikli~en 
proces poznat kako redukciski pentozen ciklus ili Kalvinov ciklus. Podocna, 
Kalvinoviot ciklus bil priznat kako osnoven fotosintetski pat za site 
avtotrofni organizmi (Robinson i Walker, 1981). 

 
Sl. 7.1 [ematski prikaz na trite fazi na Kalvinoviot ciklus (Buchanan i sor., 2002).  
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7.2 Redukciski pentozen ciklus (Kalvinov ciklus) 
 

Vo redukciskiot fotosintetski ciklus se razlikuvaat tri fazi (Sl. 7.1): 

 fiksacija na CO2, 
 redukcija na jaglerodot, 
 regeneracija na akceptorot na CO2. 

  
7.2.1 Fiksacija na CO2 

 
Prv akceptor na CO2 e {e}erot so 5 jaglerodni atomi ribuloza-1,5-bifosfat 

(Ru-1,5-BP). Prv proizvod pri fiksacija na CO2 e 3-fosfoglicerinskata kiselina 
(3-PGA) ili 3-fosfoglicerat. Pri formirawe na 3-PGA postojat dva stepeni, 

karboksilacija i hidroliza. Pri karboksilacija se dobiva 2-karboksi-3-keto-D-
arabinitol-1,5-bifosfat, edno intermedierno nestabilno soedinenie so 6 
jaglerodni atomi, koe vedna{ so primawe na voda (hidroliza) se raspa|a na dve 
molekuli 3-PGA (Sl. 7.2). 

Pri vrzuvawe na CO2 za Ru-1,5-BP u~estvuva enzimot ribuloza-1,5-bifosfatna 
karboksilaza-oksigenaza, a denes se koristi kratenkata Rubisco. Vo sredinata vo 

koja dejstvuva enzimot sekoga{ e prisuten HCO3
-, bidej}i CO2 se rastvora vo voda. 

Supstrat za aktivnosta na Rubisco sekoga{ e molekulot na CO2 koj e vo ramnote`a 
so HCO3

- preku enzimot karbonska anhidraza. Isto taka, Rubisco vr{i i oksidacija 
na Ru-1,5-BP so {to zapo~nuva procesot na fotorespiracija. 
 
7.2.2 Redukcija na jaglerodot i sinteza na heksozi 
 

Vo natamo{niot tek na Kalvinoviot ciklus, 3-PGA se fosforilira so pomo{ 
na ATP i pod dejstvo na enzimot 3-fosfogliceratna kinaza se sozdava 1,3-
bifosfoglicerinska kiselina (1,3-PGA) ili 1,3-bifosfoglicerat. Potoa 1,3-PGA 
se reducira so pomo{ na enzimot NADP-gliceraldehid-3-fosfatna dehidrogenaza 

(trioza-fosfatna dehidrogenaza), ~ij koenzim e NADPH i pritoa se osloboduva 
eden fosfat. Kako proizvod na reakcijata se dobiva gliceraldehid-3-fosfat 
(GAP), koj pod dejstvo na triozafosfatnata izomeraza delumno se transformira vo 
dihidroksi-aceton-3-fosfat (DHAP) (Sl. 7.2).  

Ovie reakcii go so~inuvaat klu~niot del od ciklusot, bidej}i CO2 koj 
prethodno e vrzan vo organsko soedinenie se reducira so pomo{ na energijata (ATP 
i NADPH) obezbedena vo svetlata faza od fotosintezata. Neposredni proizvodi 
pri redukcija na jaglerodot se triozite GAP i DHAP, koi se prvi dva {e}eri {to 
se pojavuvaat vo ciklusot. 

Pod vlijanie na enzimot aldolaza doa|a do kondenzacija na dvete triozi i se 

dobiva fruktoza-1,6-bifosfat (F-1,6-BP). Del od ciklusot od 3-PGA do F-1,6-BP e 
identi~en so glukoliti~koto razlo`uvawe na F-1,6-BP na dve triozi, no vo 
sprotivna nasoka. Me|utoa, i pokraj toa {to se raboti za isti supstrati i 
enzimski reakcii, ovoj proces vo hloroplastite sosema e odvoen od procesot na 
glukoliza vo citoplazmata. Hloroplastite sodr`at posebni grupi enzimi {to gi 
izvr{uvaat ovie reakcii. Vsu{nost, za hloroplastite e karakteristi~no 
prisustvoto na trioza-fosfatnata dehidrogenaza koja sekoga{ e povrzana za 
NADP, a ne za NAD, kako {to e slu~aj so istiot enzim vo citoplazmata (Sl. 7.2). 
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Sl. 7.2 [ematski prikaz na redukciskiot pentozen ciklus (Kalvinov ciklus), (Buchanan i 
sor., 2002). 
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7.2.3 Regeneracija na akceptorot na CO2 
 
Fruktoza-1,6-bifosfat pod vlijanie na enzimot fruktoza-1,6-bifosfatnata 

fosfataza so hidroliza gubi edna fosfatna grupa, pri {to se dobiva fruktoza-6-
fosfat (F-6-P) i neorganski fosfat (Pi). Potoa na F-6-P dejstvuva enzimot 
transketolaza, ~ij koenzim e tiamin-pirofosfat (TPP). Enzimot transketolaza od 

keto-{e}erite odvojuva dvokarbonski fragment {to se vrzuva za TPP i se vika 
aktiven glikolaldehid, koj potoa se prenesuva na GAP. Ostatokot od fruktozata 

dava {e}er so 4 jaglerodni atomi eritroza-4-fosfat (E-4-P). So prenesuvawe na 

dvokarbonskiot fragment na GAP se dobiva {e}er so 5 jaglerodni atomi 
ksiluloza-5-fosfat (Xu-5-P). Na vakov na~in od dva {e}era so 6 i 3 jaglerodni 
atomi so rekombinacija se dobivaat drugi dva {e}era so 4 i 5 jaglerodni atomi 
(Sl. 7.2). 

So pomo{ na enzimot aldolaza {e}erot E-4-P se kondenzira so eden molekul od 

triozata DHAP i se dobiva {e}er so 7 jaglerodni atomi sedoheptuloza-1,7-
bifosfat (S-1,7-BP). Pod dejstvo na enzimot fosfataza od S-1,7-BP so hiroliza se 

odvojuva edna fosfatna grupa i se dobiva sedoheptuloza-7-fosfat (S-7-P) i 

neorganski Pi. Isto taka, ovoj keto {e}er pod dejstvo na enzimot transketolaza se 
razlo`uva na dvokarbonski fragment (aktiven glikolaldehid) i na {e}er so 5 

jaglerodni atomi ksiluloza-5-fosfat (Xu-5-P). Noviot dvokarbonski fragment 
dobien pri razlo`uvawe na S-7-P se prenesuva na u{te eden molekul na GAP i se 
dobiva riboza-5-fosfat (R-5-P). Spored toa,  dvata {e}era so 7 i 3 jaglerodni 

atomi so rekombinacija davaat dva {e}era so 5 jaglerodni atomi (Sl. 7.2).  
Potoa, pod dejstvo na enzimot pentoza-5-fosfatna epimeraza, Xu-5-P preminuva 

vo ribuloza-5-fosfat (Ru-5-P). Isto taka, so pomo{ na pentoza-5-fosfatna 
izomeraza od R-5-P se dobiva Ru-5-P (Sl. 7.2). Site reakcii od F-6-P do Ru-5-P se 
baziraat na razlo`uvawe na edni {e}eri, no i na sinteza na drugi, pri {to 
nivnoto energetskoto nivo ne se menuva, a samo se gubat dve fosfatni grupi. So 
ovaa rekombinacija na {e}erite se dobiva pentozata Ru-5-P, koja prima u{te edna 
fosfatna grupa od ATP vo prisustvo na enzimot ribuloza-5-fosfatna kinaza. 

Pritoa se sozdava ribuloza-1,5-bisfosfat (Ru-1,5-BP), odnosno se regenerira 

akceptorot za CO2 (Sl. 7.2). 
 
7.2.4 Stehiometrija na redukciskiot pentozen ciklus 
 

Od {emata za Kalvinoviot ciklus jasno se gleda deka pri sekoe povtoruvawe na 
ciklusot eden molekul na CO2 se vgraduva vo organskite soedinenija i za toa se 
potrebni 2 NADPH i 3 ATP. Ovie soedinenija ja ostvaruvaat vrskata pome|u 
svetlata faza od fotosintezata (vo koja nastanuva konverzija na svetlosnata 
energija) so temnata faza od fotosinteata (vo koja ovaa energija se koristi za 
sinteza na organskite soedinenija). Za da se izgradi eden molekul na heksoza 
potrebno e ciklusot da se povtori 6 pati i da se potro{at 12 NADPH i 18 ATP. 
 

6CO2 + 12NADPH + 18ATP   C6H12O6  + 12NADP + 18ADP +18Pi 
  

Se smeta deka fotosintezata e mnogu ekonomi~en proces. Taka na pr., 12 ATP i 
18 NADPH sodr`at vkupna energija od 3126 kJ (750 kcal), a vo molekulot na heksozata 
se vrzuvaat 2804 kJ (673 kcal). Spored toa, re~isi 90% od energijata na ATP i NADPH 
e konzervirana vo heksozite.  

Ako se pretpostavi deka vo ciklusot u~estvuvaat najmalku 3 Ru-1,5-BP i 3 CO2, 
toga{ vkupniot bilans na ciklusot mo`e da se pretstavi na sledniot na~in:  



Fotosinteza: sinteza na organskite soedinenija 

 144

3 Ru-1,5-BP + 3 CO2  3 Ru-1,5-BP + 1 trioza. 
 
Ako ovie koli~estva se pomno`at so 2, toga{ heksozata ostanuva kako ~ist 

prinos pri 6 pati povtorena karboksilacija: 
 

6 Ru-1,5-BP + 6 CO2  6 Ru-1,5-BP + 1 heksoza. 
 
7.2.5 Dokazi za reakciite vo redukciskiot pentozen ciklus 

 
Kalvin i negovite sorabotnici koristej}i razli~ni metodi posebno ja 

proveruvale sekoja reakcija vo redukciskiot pentozen ciklus. Vo prv red, 
proverkata se sostoela vo analiza na polo`bata na radioaktivniot jaglerod vo 
molekulot na intermediernite {e}eri. Potoa, vo hloroplastite bilo proveruvano 
i utvrdeno prisustvoto na site enzimi {to se potrebni za oddelni reakcii, 
mestoto na karboksilacija i dejstvoto na ATP i NADPH. Isto taka, posebno bile 
mereni koncentraciite na 3-PGA i Ru-1,5-BP. Taka na pr., po 20 sekundi otkako }e 
se izgasne svetlinata, koncentracijata na 3-PGA brzo raste, a potoa opa|a, dodeka 
koncentracijata na Ru-1,5-BP vedna{ se namaluva. Toa poka`uva deka svetlinata ne 
e direktno potrebna za sinteza na 3-PGA. Koli~estvoto na 3-PGA raste bidej}i taa 
se sintetizira i na temno, no pritoa 3-PGA ne se tro{i, bidej}i za nejzina 
redukcija se potrebni ATP i NADPH koi gi nema vo temni uslovi. Koncentracijata 
na Ru-1,5-BP vedna{ opa|a bidej}i se tro{i pri karboksilacija, no istata ne se 
obnovuva preku nova sinteza, poradi toa {to nedostasuva ATP. Ako 
koncentracijata na CO2 od 1% se namali na 0.003%, toga{ koncentracijata na 3-
PGA vedna{ opa|a, dodeka koncentracijata na Ru-1,5-BP srazmerno raste, bidej}i 
taa ne se tro{i za karboksilacija. 
 
7.3 Oksidaciski pentozen ciklus vo hloroplastot 
 

Redukciskiot pentozen ciklus pretstavuva glaven metaboliti~ki pat na CO2 vo 
temnata faza na fotosintezata, a se odviva blagodarenie na konvertiraweto na 
svetlosnata vo hemiska energija. Imeno, sé dodeka trae sintezata na ATP i NADPH 
vo membranskiot sistem, redukcijata na CO2 vo pentozniot ciklus pretstavuva 
dominanten proces vo stromata na hloroplastot. Me|utoa, koga svetlinata }e se 
izgasne i }e prestane sintezata na ATP i NADPH, vo hloroplastot zapo~nuvaat 
pove}e reverzibilni reakcii, {to se sli~ni na onie od oksidaciskiot pentozen 
ciklus vo citoplazmata. Zaedni~ko za dvata ciklusa e toa {to imaat pove}e 
zaedni~ki komponenti, a reakciite se reverzibilni i se odvivaat pod dejstvo na 
isti enzimi vo dvete nasoki. Sepak, glavnata razlika se sostoi vo toa {to 
redukciskiot pentozen ciklus sodr`i dva pati fosforilirani {e}eri: fruktoza-
1,6-bifosfat, sedoheptuloza-1,7-bifosfat i ribuloza-1,5-bifosfat, koi vo 
oksidaciskiot pentozen ciklus gi nema. Od druga strana, vo oksidaciskiot 
pentozen ciklus se prisutni glukoza-6-fosfat i 6-fosfoglukonat.  

Oksidaciskiot ciklus zapo~nuva koga fruktoza-6-fosfat (F-6-P) }e izleze od 

redukciskiot pat. Vo ovaj slu~aj enzimot glukoza-6-fosfatnata izomeraza go 
katalizira preveduvaweto na fruktozata vo glukoza-6-fosfat (G-6-P). Potoa, G-6-
P se oksidira so pomo{ na glukoza-6-fosfatna dehidrogenaza vo 6-fosfoglukonat, 

preku redukcija na NADP. Slednata reakcija e oksidaciska dekarboksilacija  na 6-
fosfoglukonatot pri {to se dobiva ribuloza-5-fosfat (Ru-5-P), CO2 i u{te eden 

reduciran NADP (Sl. 7.3). 
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Sl. 7.3 Po~etni reakcii na oksidaciskiot pentozen ciklus (Buchanan i sor., 2002). 
 

 
Sl. 7.4 [ematski prikaz na oksidaciskiot pentozen ciklus vo hloroplastite. 
Gliceraldehid-3-fosfat (GAP); dihidroksi-aceton-3-fosfat (DHAP); glukoza-6-fosfat 
(G-6-P); 6-fosfoglukonat (6-PG); fruktoza-6-fosfat (F-6-P); fruktoza-1,6-bifosfat  (F-1,6-
P); eritroza-4-fosfat (E-4-P); ksiluloza-5-fosfat (Xu-5-P); riboza-5-fosfat (R-5-P); 
sedoheptuloza-7-fosfat (S-7-P); ribuloza-5-fosfat (Ru-5-P). 
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Ru-5-P se vklu~uva vo reakciite na redukciskiot ciklus, samo vo sprotivna 
nasoka. Od nea se dobivaat dve drugi pentozi, ksiluloza-5-fosfat (Xu-5-P) pod 
dejstvo na pentoza-5-fosfatnata epimeraza i riboza-5-fosfat (R-5-P) pod dejstvo 

na enzimot pentoza-5-fosfatnata izomeraza (Sl. 7.4). So rekombinacija na ovie 
pentozi se dobivaat i drugi {e}eri. Taka na pr., pod dejstvo na transketolaza, Xu-
5-P se razlo`uva na fragment so 2 jaglerodni atoma (aktiven glikolaldehid) i 3-
fosfogliceraldehid (GAP), a potoa fragmentot od 2 jaglerodni atoma se 

kondenzira so R-5-P i dava seduheptuloza-7-fosfat (S-7-P) (Sl. 7.4). 
Potoa pod dejstvo na enzimot aldolaza, S-7-P se razlo`uva na eritroza-4-

fosfat (E-4-P) i dihidroksiacetonfosfat (DHAP). Eritroza-4-fosfatot (E-4-P) se 

kondenzira so fragmentot od 2 jaglerodni atoma i se dobiva fruktoza-6-fosfat (F-
6-P), dodeka triozata se kondenzira so GAP i se dobiva F-6-P. So rekombinacija na 
pentozite se dobivaat F-6-P i G-6-P (Sl. 7.4).  

Oksidaciskiot pentozen ciklus vo hloroplastot obezbeduva odredeno 
koli~estvo na NADPH, koj e potreben za reakciite koi prodol`uvaat da se 
odvivaat i na temno. Isto taka, ovoj proces ovozmo`uva odr`uvawe na odredeno 
konstantno koli~estvo na pentozi vo hloroplastot. Imeno, tie se potrebni za da 
se izgradi Ru-1,5-BP, vedna{ otkako hloroplastot povtorno }e se osvetli. Ako site 
pentozi se potro{at za odvivawe na drugi procesi na temno, toga{ redukciskiot 
ciklus nema da mo`e povtorno da se aktivira vo prisustvo na svetlina bidej}i }e 
nema akceptor za CO2. 
 
7.4 Regulacija na redukciskiot pentozen ciklus 
 

Vo stromata na hloroplastot se odvivaat mnogu slo`eni sintetski procesi, koi 
pome|u sebe dobro se koordinirani. Aktivnosta i intenzitetot na site ovie 
procesi zavisi od aktivnosta na enzimot Rubisco. Vo stromata na hloroplastot 
istovremeno postojat dva enzimski sistema:  

- prviot u~estvuva vo sinteza na jaglehidratite na svetlo, 
- vtoriot u~estvuva vo razgraduvaweto na jaglehidratite na temno.  
Glaven faktor vo reguliraweto na ovie procesi e svetlinata. Toa zna~i, deka 

svetlinata ne e samo izvor na energija, tuku pretstavuva i signal koj ja regulira 
aktivnosta na odredeni enzimi. Taka na pr., pod indirektna kontrola na 
svetlinata se nao|a i samiot enzim Rubisco (Portis, 1992), a direktno svetlinata 
kontrolira barem 5 klu~ni enzimi. Enzimite {to u~estvuvaat vo biosintetskite 
pati{ta se aktiviraat na svetlo, a onie koi u~estvuvaat vo pati{tata na 
degradacija aktivni se na temno. 

Postojat najmalku ~etiri na~ini na koi svetlinata gi regulira procesite во 
стромата na hloroplastite: 

 Светлината има влијание врз синтезата на enzimot Rubisco. 
 Svetlinata ima vlijanie vrz promenite vo sostavot na stromata. Pri 

transportot na elektronite niz membranata na tilakoidite, protonite se 
prenesuvaat od stromata vo lumenot, a dvovalentnite joni kako Mg2+ 
navleguvaat vo stromata i na toj na~in vo stromata vo prisustvo na svetlina 
se zgolemuva pH od 7.0 na 8.0, a koncentracijata na Mg2+ joni se zgolemuva za 
2-3 pati (od 1-3 mM do 3-6 mM). 

 Svetlinata ja regulira sintezata na razli~ni aktivatori i inhibitori, 
kako i alosteri~ni efektori, koi ja modificiraat aktivnosta na enzimite, 
a posebno aktivnosta na enzimot Rubisco. 
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 Kaj aerobnite fotosintetski organizmi, kataliti~kata funkcija na pove}e 
enzimi ja regulira feredoksin-tioredoksin sistemot. Toj gi aktivira 
enzimite preku redukcija na nivnite tiolni (S-S) grupi. 

Sepak, pove}eto procesi vo hloroplastot se regulirani preku interakcija na 
site spomenati mehanizmi, a toa ovozmo`uva rastitelnite organizmi adekvatno da 
reagiraat na promenlivite prirodni uslovi. 
 
7.4.1 Aktivnost na enzimot Rubisco 
 

Enzimot Rubisco kako prv i najva`en enzim vo redukciskiot ciklus preku 
svojata aktivnost ja odreduva brzinata na celiot fotosintetski proces. Vrz 
negovata aktivnost vlijaat razli~ni faktori, pod ~ija kontrola se nao|aat 
slednive procesi: 

 aktivirawe na enzimot Rubisco preku direktno vrzuvawe za CO2 i Mg2+ 
(karbamilacija)  

 aktivirawe so pomo{ na enzimot Rubisco-aktivaza  
 inhibicija so pomo{ na karboksiarabinitol-1-fosfat i drugi inhibitori. 

 

 
 

Sl. 7.5 Model na strukturata na Rubisco (Buchanan i sor., 2002). 

 
Enzimot Rubisco e izoliran od listovite, kako glavna komponenta na 

proteinskata frakcija koja pretstavuva 50% od site proteini vo listot. Rubisco 
ima molekulska masa od 560 kD i se sostoi od 8 golemi i 8 mali subedinici. 

Redosledot na aminokisleinite vo malite subedinici e kodiran so nuklearnite 
geni rbsS (S = small, mal), (Sl. 7.5). Svetlinata ja zgolemuva ekspresijata na rbsS 
genite i vo toa se aktivni crvenata i sinata svetlina preku fotoreceptorite na 
fitohromot i kriptohromot. Me|utoa, genite rbsL (L = large, golemi) {to gi 
kodiraat golemite subedinici se nao|aat po eden vo genomot na hloroplastot (Sl. 
7.5). Polipeptidite od golemite subedinici se sozdavaat na ribozomite od 
hloroplastite i vedna{ po sintezata se vrzuvaat za eden protein od 60 kD. Toj 
protein, kako i negoviot kofaktor od 10 kD se {aperonini koi ja obezbeduvaat 

funkcionalnata forma na enzimot Rubisco (Sl. 7.5). [aperoninite imaat va`na 
uloga vo povrzuvaweto na subedinicite i nivnata pravilna postavenost vo S8L8 
holoenzim i pokraj toa {to samite ne vleguvaat vo negoviot sostav. 
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Aktivniot centar na enzimot Rubisco se nao|a pome|u dvete golemi subedinici. 
Vsu{nost, dodeka enzimot e vo neaktivna sostojba, aktivniot centar e dostapen za 
razli~ni aktivatori ili inhibitori na samiot enzim koi ja reguliraat negovata 
aktivnost. Vo aktivniot centar mo`e da se vr{at dve reakcii na ist supstrat: 

 karboksilacija na Ru-1,5-BP, koja vodi kon fotosinteza 
 oksidacija na Ru-1,5-BP, koja vodi kon fotorespiracija. 
Enzimot Rubisco intenzivno se prou~uva ne samo poradi toa {to e najva`en 

enzim vo fotosintezata, tuku i poradi toa {to toj pretstavuva i model za 
prou~uvawata na sintezata na kopleksnite proteini vo dva kleto~ni kompartmana, 
kako i pri prou~uvawata za organizacijata na subedinicite vo edinstven enzim i 
dejstvoto na razli~ni aktivatori i inhibitori. 

Rubisco vo svojot kompleten sostav od 8 mali i 8 golemi subedinici e neaktiven. 
Ензимот стекнува sposobnost za kataliti~ka funkcija samo vo prisustvo na CO2 i 
Mg2+ joni. No, овие regulatorni molekuli ne se оние истите {to u~estvuvaat vo 
karboksilacija na Ru-1,5-BP. Вo ovoj slu~aj, molekulот na CO2 se vrzuva za eden 
ostatok od lizinot i gradi karbamat (karbamilacija). Potoa, za karbamatot se 
vrzuva Mg2+, so {to enzimot kone~no se aktivira. Prisustvoto na Mg2+ ja 
obezbeduva pravilnata polo`ba na supstratot кој e neophodен za karboksilacija 
(Sl. 7.6).  
 

 
 
Sl. 7.6 Aktivacija na Rubisco po pat na karbamilacija. Na svetlina vo stromata se 
zgolemuva koncentracijata na Mg2+ i pH na sredinata, {to ovozmo`uva odzemawe na 
protonite od edniot ostatok na lizin i vrzuvawe na CO2 i Mg2+ (Buchanan i sor., 2002). 

 
Kompleksot Rubisco-CO2-Mg2+ e edinstvenа форма vo kojа enzimot mo`e da ja 

vr{i funkcijata на karboksilacija na Ru-1,5-BP. Formiraweto na kompleksot e 

stimuliranо pri pogolema koncentracija na Mg2+ vo stromata i pri zgolemena pH 
na 8.0 so шto se odzema proton od aktivniot centar, а истото може да биде spre~eno 
pri pH {to ja ima stromata na temno. Vsu{nost, promenite vo stromata pri 
linearniot transport na elektroni go zabrzuvaat formiraweto na aktivniot 
Rubisco enzim. 

Isto taka, kaj rastenijata e otkrien eden rastvorliv protein poznat kako 
Rubisco-aktivaza, koj u~estvuva vo aktivirawe na enzimot Rubisco (Salvucci, 1989). 
Za  negova identifikacija pomognala analizata kaj eden mutant od rastenieto 

Arabidopsis, kaj koj bilo onevozmo`eno aktiviraweto na enzimot Rubisco. Vsu{nost, 
aktivazata bila identifikuvana pri sporedba na proteinite od normalnite 
rastenija so proteinite od mutantot, pri {to bilo utvrdeno deka vo listovite na 
mutantot kako rezultat na genetski lezii ne se sintetizira aktivazata. 
Aktivnosta na Rubisco-aktivazata e pod kontrola na svetlinata i za nejzina 

funkcija e potreben ATP, bidej}i funkcionalniot enzim najverojatno mora da 
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bide fosforiliran (Sl. 7.7). Spored toa, Rubisco-aktivazata ovozmo`uva 

maksimalna efikasnost na Rubisco-enzimot, a istovremeno go spre~uva dejstvoto i 
na pove}e razli~ni inhibitori.  
 

 
Sl. 7.7 [ematski prikaz na dejstvoto na enzimot Rubisco-aktivaza, koja po 
fosforilacijata go vrzuva Rubisco i go otstranuva Ru-1,5-BP. Ako Ru-1,5-BP prerano se 
vrze za Rubisco, toga{ doa|a do spre~uvawe na karbamilacijata i aktivnosta na Rubisco 
(Buchanan i sor., 2002). 
 

Vo in vitro uslovi, brzinata na reakcijata na enzimot Rubisco trae samo nekolku 
minuti, a potoa rapidno opa|a. Denes, to~no se znae deka opa|aweto na brzinata na 
reakcijata na ovoj enzim se dol`i na prisustvoto na nekoi inhibitorni 
supstancii, me|u koi glavna uloga imaat nekoi fosforilirani {e}eri. Vo 
sredinata vo koja e aktiven Rubisco se javuvaat nekoi {e}eri koi se vrzuvaat za 
enzimot pred negovoto aktivirawe i so toa go inhibiraat negovoto dejstvo. Me|u 
ovie {e}eri poznati se Xu-1,5-BP i Ru-1,5-BP. Ru-1,5-BP go inhibira enzimot ako se 
vrze za nego pred karbamilacijata, a so toa se spre~uva formiraweto na 
kompleksot so CO2-Mg2+. Vo ovoj slu~aj intervenira Rubisco aktivaza, koja ja 

odvojuva Ru-1,5-BP i ovozmo`uva karbamilacija. 
Kaj nekoi rastenija e otkrien eden priroden inhibitor odnosno fosforiliran 

{e}er, koj e identifikuvan kako 2-karboksiarabinitol-1-fosfat (CA-1-P), 
(Servaites, 1990). Inhibitorot CA-1-P se vrzuva za kompleksot Rubisco-CO2-Mg2+ i go 
zavzema mestoto na prvoto intermedierno soedinenie posle karboksilacijata na 
Ru-1,5-BP, pri {to gi blokira site natamo{ni reakcii. Kaj nekoi rastitelni 
vidovi, CA-1-P go ima vo golemi koli~estva, dodeka kaj drugi voop{to ne e 
pronajden. Pati{tata na sinteza na ovoj inhibitor ne se poznati, no se smeta deka 
istiot se razgraduva postepeno so zgolemuvawe na intenzitetot na osvetluvaweto. 
Ovoj inhibitor najverojatno ima zna~ajna uloga pri regulirawe na fotosintezata 
osobeno vo tekot na denot koga nejziniot intenzitet varira. 
 
7.4.2 Enzimi kontrolirani od feredoksin-tioredoksin sistemot 

 
Svetlinata ja stimulira aktivnosta na slednive 4 klu~ni enzimi od 

redukciskiot ciklus: gliceraldehid-3-fosfatnata dehidrogenaza, fruktoza-1,6-
bifosfataza, sedoheptuloza-1,7-bifosfataza i ribuloza-5-fosfatna kinaza. Site 
ovie enzimi se aktivni pri zgolemena koncentracija na Mg2+ vo stromata i imaat 
optimalno dejstvo pri pH 8.0. Toa zna~i deka fotosintetskiot transport na 
elektroni preku promenite vo stromata ima vlijanie i na aktivnosta na ovie 
enzimi. Isto taka, ovie enzimi se pod kontrola na feredoksin-tioredoksin 
sistemot (Buchanan, 1991). Tioredoksinite se najdobro prou~eni kako ~lenovi od 
edna grupa proteini, koja ima va`na uloga vo metabolizmot na rastitelnite, 
bakteriskite i animalnite kletki. Tioredoksinite imaat molekulska masa od 12 
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kD. Vo nivniot molekul dva sosedni ostatoci od cisteinot gradat disulfidna 
grupa (S-S), koja vo reducirana sostojba preminuva vo (SH-SH). Vo sostav na na ovoj 
sistem vleguva i feredoksinot (Fd), koj prima elektroni pri necikli~niot 

fotosintetski transport. Toj reducira eden ferosulfuren protein, feredoksin-
tioredoksin-reduktaza (FTR), koj gi predava elektronite i protonite na 

tioredoksinot (Sl. 7.8). 
 

 
 
Sl. 7.8 [ematski prikaz na sistemot feredoksin-tioredoksin, koj ja kontrolira 
aktivnosta na nekolku enzimi po pat na redukcija na nivnite tio-grupi. Feredoksinot se 
reducira na svetlina primaj}i elektroni od PSI. Tioredoksinot mo`e da go reducira bilo 
koj enzim, koj pritoa se aktivira ili inaktivira. 

 
Postojat 3 tioredoksini ozna~eni kako f, m i h. Tioredoksinot f gi reducira 

disulfidnite grupi koi se nao|aat vo enzimite od redukciskiot ciklus, a site 
ovie enzimi se aktivni samo vo reducirana forma, koja se dobiva vo prisustvo na 
svetlina. Na temno, klu~nite enzimi vo redukciskiot ciklus se oksidiraat i 

inaktiviraat. Ovie enzimi vo redukciskiot ciklus se nao|aat na 4 klu~ni mesta, 
na koi se razgranuvaat pati{tata od dva procesa i tie reakciite gi naso~uvaat vo 
pravec za odr`uvawe na redukciskiot ciklus. Tioredoksinot m ja reducira 
malatnata dehidrogenaza, a tioredoksinot h se nao|a samo vo heterotrofnite 
kletki. 

Enzimite koi gi reguliraat oksidaciskite reakcii se pod negativna kontrola 
na svetlinata. Oksidaciskiot pentozen ciklus e odreden so po~etnata reakcija  
odnosno oksidacija na glukoza-6-fosfat. Aktivnosta na enzimot glukoza-6-
fosfatna dehidrogenaza e mnogu niska pri zgolemeno prisustvo na Mg2+ i pri 
alkalna pH. Me|utoa, enzimot e i pod kontrola na odnosot NADPH/NADP. NADPH 
kompetitivno go inhibira vrzuvaweto na NADP za supstratot. Bidej}i na svetlo se  
sintetizira NADPH, toga{ oksidacijata na supstratot e spre~ena. Sepak, 
istovremeno glukoza-6-fosfatnata dehidrogenaza se reducira so pomo{ na 
feredoksin-tioredoksin sistemot. Ovoj enzim vo reducirana sostojba e neaktiven, 
no mo`e da se aktivira na temno, koga povtorno }e se oksidira. 
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7.5 Fotorespiracija  
 

Fotorespiracijata e proces {to ja sledi fotosintezata kaj golem broj 
rastenija. Ovoj proces se odviva vo prisustvo na svetlina, no pritoa se osloboduva 
CO2, a se tro{i O2, isto kako i pri procesot di{ewe. Poradi toa, mnogu e te{ko da 
se meri intenzitetot na fotorespiracija, bidej}i istata e maskirana so 
fotosintezata. Fotorespiracijata od biohemiski aspekt nema ni{to zaedni~ko so 
di{eweto, no e povrzana so fotosintezata. Imeno, fotorespiracijata se bazira na 
metabolizmot od glikolnata kiselina (glikolat) i poradi toa se narekuva C-2 
fotorespirtoren ciklus (Leegood, 1993).  

Vo procesot na fotorespiracija sukcesivno u~estvuvaat tri kleto~ni 
organeli: hloroplastite, peroksizomite i mitohondriite, a se podrazbira i 
u~estvoto na citoplazmata koja gi opkru`uva. Ovoj biohemiski proces se sostoi od 
pove}e segmenti: 

 oksidacija na Ru-1,5-BP i formirawe na fosfoglikolat vo hloroplastot; 

 oksidacija na glikolatot i sinteza na glicin preku transaminacija vo 
peroksizomot; 

 konverzija na glicinot vo serin vo mitohondriite; 

 regeneracija na 3-PGA vo sorabotka na site tri organeli. 
Prvite tri stepeni se ireverzibilni, dodeka posledniot mo`e da se razviva vo 

dve nasoki i toa kon sinteza na 3-PGA ili kon drugi metaboli~ki procesi vo koi se 
koristi aminokiselinata serin. 
 
7.5.1 Metabolizam na glikolatot 
 

Enzimot Rubisco katalizira dve reakcii koristej}i Ru-1,5-BP kako supstrat. 
Tie reakcii se karboksilacija koja go ozna~uva po~etokot na redukciskiot 
pentozen ciklus i oksidacija koja vodi kon fotorespiratorniot ciklus (Sl. 7.9).  
 

 
 
Sl. 7.9 Rubisco katalizira dve reakcii: karboksilacija i oksidacija na Ru-1,5-BP. Pri 
karboksilacija se dobivaat dve molekuli na 3-PGA, koi vleguvaat vo redukciskiot 
pentozen ciklus. Pri oksidacija se dobiva eden molekul na 3-PGA i eden molekul na 2-
fosfoglikolat koj vleguva vo fosforespiratorniot ciklus. 
 
 



Fotosinteza: sinteza na organskite soedinenija 

 152

 
 

 
 
 
Sl. 7.10 [ematski prikaz na fotorespiracijata-oksidaciski fotosintetski S-2 ciklus 
pome|u hloroplastite, peroksizomite i mitohondriite. Ciklusot po~nuva so oksidacija 
na Ru-1,5 BP vo hloroplastite, a prodol`uva so preminuvawe na glikolatot vo 
peroksizomite. Pri oksidacija na glikolatot se tro{i O2, glioksalatot prima amino 
grupa od glutamatot i serinot, a potoa vo forma na glicin preminuva vo mitohondriite. 
Pri kondenzacija na dve molekuli glicin se dobiva serin, NH3, NADH i CO2. Poradi toa, 
procesot nalikuva na respiracijata. So ovie procesi e povrzana regeneracijata na 3-PGA 
od serinot, koj se vra}a vo peroksizomite, kako i fotorespiratorniot ciklus na azotot vo 
hloroplastite (Buchanan i sor., 2002). 
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Dvete reakcii se katalizirani na isto aktivno mesto na enzimot Rubisco i 
poradi toa CO2 i O2 kompetitiraat za ova mesto. Vo vodeniot rastvor na listot koj 
e vo ramnote`a so sostavot na vozduhot vo intercelularite, koli~nikot CO2/O2 na 

25C e 0.0416. Vo toj slu~aj odnosot na procesite e 3:1 vo korist na 
karboksilacijata. 

Pri oksidacija na Ru-1,5-BP se dobiva eden molekul na 2-fosfoglikolat i eden 

molekul na 3-fosfoglicerat (3-PGA), namesto dve molekuli na 3-PGA {to se 

dobivaat pri karboksilacija. Molekulite na 3-PGA se vklu~uvaat vo redukciskiot 
pentozen ciklus, no pri oksidacija gi ima za polovina pomalku. Vo hloroplastite 
re~isi sekoga{ se javuva odredeno koli~estvo na O2 {to se dobiva pri 
razlo`uvawe na vodata i zatoa oksidacijata na odredeno koli~estvo Ru-1,5-BP 
pretstavuva neizbe`en proces. Dobieniot 2-fosfoglikolat pri oksidacija so 
pomo{ na enzimot fosfoglikolatna fosfataza se preveduva vo glikolat, koj 
izleguva od hloroplastot so pomo{ na poseben proteinski prenesuva~ i navleguva 
vo peroksizomite. Istovremeno, translokatorot na glikolatot vnesuva vo 
hloroplastot molekul na glicerinska kiselina (glicerat) od citoplazmata. 

Pokraj glioksizomite i peroksizomite pripa|aat vo grupata na mikrotela, koi 
se prisutni vo kletkite na listot. Tie se obvitkani so  ednoslojna membrana i 
sodr`at krupno kristalno telo koe se sostoi od enzimot katalaza. Voobi~aeno 
peroksizomite se nao|aat pome|u hloroplastite i mitohondriite, a so toa se 
objasnuva i sorabotkata na ovie tri organeli vo metabolizmot na glikolatot. 
Glikolatot koj preminal od hloroplastot vo peroksizomite se oksidira so pomo{ 
glikolatna oksidaza vo glioksalat. Vo taa reakcija se tro{i O2 i se dobiva 

vodoroden peroksid (H2O2). Enzimot katalaza go razlo`uva H2O2 na H2O i 1/2 O2.  

Od dvata glioksalati, edniot prima amino grupa od glutaminskata kiselina 
(glutamat) so pomo{ na glioksalat-glutamatna aminotransferaza, a drugiot od 

serinot pod dejstvo na glioksalat-serinska aminotransferaza. Pritoa, vo dvata 
slu~ai se dobiva aminokiselinata glicin, koja preminuva vo mitohondriite (Sl. 
7.10). Vo mitohondriite, glicinot so oksidaciska dekarboksilacija se razlo`uva 
na CO2 i metilamin, koj gubi NH3 i potoa kako metilenski C1 ostatok od eden 

jaglerod se vrzuva za tetrahidrofolat (THF), a enzimot koj go vr{i ova 
razgraduvawe e glicinska dekarboksilaza vrzana za NAD. THF e prenesuva~ na 
metilenskiot fragment, koj se vrzuva so drug molekul na glicin so pomo{ na 
serin-hidroksimetil transferaza, pri {to se dobiva serin. Vkupniot bilans na 
reakcijata e kondenzacija na dve molekuli na glicin od koi se dobiva serin, CO2, 
NH3 i NADH.  

Dekarboksilacijata na glicinot e glavna reakcija vo koja se dobiva CO2 i po 
koja celiot proces e sli~en na di{eweto. NAD koj se reducira, povtorno se 
oksidira vo mitohondriite, a so toa se ovozmo`uva sinteza na ATP. 

Glicinot i serinot se povrzani preku reverzibilna reakcija vo koja u~estvuva 
THF. Tie ponatamu se vklu~uvaat vo razli~ni metaboliti~ki procesi. Od serin se 
dobiva cistein, a site tri aminokiselini glicin, serin i cistein mo`at da se 
vgradat vo proteinite. Toa zna~i deka fotorespiracijata ima zna~ajna uloga vo 
sintezata na ovie tri aminokiselini. Me|utoa, pri fotorespiracija, serinot 
mo`e da se koristi i za regeneracija na 3-PGA. No, na toj pat serinot od 

mitohondriite preminuva vo peroksizomite, kade {to so glioksalatot dava glicin 
i hidroksipiruvat. Hidroksipiruvatot so pomo{ na NADH-dehidrogenaza se 

reducira vo glicerat, koj se vra}a vo hloroplastot kade se fosforilira so pomo{ 

na ATP i gliceratna kinaza, a potoa navleguva vo redukciskiot pentozen ciklus. 
Na toj na~in del od fiksiraniot i reduciraniot CO2 se vra}a vo hloroplastot, a 
del nepovratno se gubi pri sinteza na serinot.  
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Pri procesot fotorespiracija se osloboduva i NH3 vo isto koli~estvo kako i 
CO2. Gubeweto na organskiot azot za rastenieto bi bilo isto tolku {tetno kolku i 
gubeweto na organskiot jaglerod, ako ne bi postoel pat preku koj azotot povtorno 
}e se asimilira. Me|utoa, amoniumoviot jon e toksi~en za fotosintezata i poradi 
toa negovata povtorna asmilacija e neophodna kako eden na~in na detoksifikacija. 
Oslobodeniot NH3 se vra}a vo hloroplastot i se koristi za sinteza na 
aminokiselini so pomo{ na enzimskiot sistem glutamat/glutamin (GS/GOGAT) koj 
vo hloroplastot ja vr{i primarnata sinteza na aminokiselini. Vo ovoj slu~aj 
procesot e poznat kako fotorespiratoren ciklus na azotot. Vsu{nost, 
koli~estvoto na povtorno vrzaniot amnonium e pogolemo od ona {to se dobiva pri 
primarna sinteza na aminokiselini vo listot kaj C-3 rastenijata. 

Fotorespiratorniot ciklus na azotot poka`uva zo{to za aminacija na 
glioksalatot vo glicin se potrebni dve razli~ni aminotransferazi (glutamatna i 
serinska). Ako ne u~estvuva glioksalat-serinskata aminotransferaza nema da bide 
mo`na deaminacija na serinot vo hidroksipiruvat. Isto taka, glioksilat-

glutamatnata aminotransferaza e neophodna za povtorno da se proizvede -
ketoglutarat, koj prima amino grupi vo sistemot glutamat/glutamin (GS/GOGAT). 
Toa zna~i, deka bez taa reakcija bi nastanala akumulacija na glutamatot i 
reasmilacijata na amoniumot bi prestanala. Poradi toksi~nosta na amoniumot vo 
fotosintezata, rastenieto bi bilo seriozno o{teteno.  
 
7.5.2 U~estvo na fotorespiracijata vo fotosintetskata produkcija 

 
Fotorespiracijata mo`e da se pretstavi so slednata ravenka: 

 

2Ru-1,5-BP + 3O2 + 3H2O  3 3-PGA + CO2 + Pi 
 
Od ravenkata mo`e da se zabele`i deka dva molekula Ru-1,5-BP so vkupno 10 C-

atomi se regeneriraat vo 3 molekuli 3-PGA so 9 C-atomi. Od ovie 3 molekuli 3-
PGA, 2 molekula poteknuvaat od raspa|aweto na po~etnite pentozi. Tretiot 
molekul od 3-PGA nastanuva od 2 glikolati (odnosno glicini), od koi poteknuva i 
CO2. Spored toa, od 4 jaglerodni atomi koi vleguvaat vo fotorespiratorniot 
ciklus, 3 C-atomi se regeneriraat, a 1 C-atom se gubi, {to zna~i deka se gubat 25% 
od fotosintetskite proizvodi. I pokraj toa {to pri fotorespiracijata ima 
zaguba na fotosintetskite proizvodi, istata ne e mo`no da se isklu~i poradi 
aktivnosta na enzimot Rubisco kaj site fotosintetski organizmi. Taka na pr., 
redukciskiot pentozen ciklus mo`e da postoi sam za sebe, a fotorespiratorniot 
ciklus e "parazitski" bidej}i zavisi od sintezata na Ru-1,5-BP.  
 
7.5.3 Kvantitativen odnos na redukciskiot i fotorespiratorniot ciklus 
 

Kaj rastenijata postoi razmena na CO2 i O2 so nadvore{nata sredina preku 
procesot na fotosinteza, koja e vo sprotivna nasoka od onaa pri procesite na 
di{ewe i fotorespiracija. Sepak postoi na~in da se izmerat ovie tri procesi vo 
mnogu kratok vremenski period. Toa mo`e da se postigne koga se menuvaat 
nadvore{nite uslovi vo tekot na eksperimentot i koga se sledat t.n. preodni 
fenomeni. Vo prviot del od eksperimentot, vo tekot na fotosintezata vo 
prisustvo na svetlina bilo zabele`ano zgolemeno koli~estvo na CO2. Vo otsustvo 
na svetlina, koli~estvoto na CO2 raste, bidej}i toj se proizveduva pri procesot 
di{ewe, a potoa vo sledniot period na temno, koli~estvoto na CO2 se nao|a na 
postojano visoko nivo. Vo prvite sekundi po gasneweto na svetlinata, 
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koli~estvoto na CO2 poka`uva golem skok koj potoa opa|a na nivo koe e odredeno 
so procesot na di{ewe. Vsu{nost, toj skok vo koli~estvoto na CO2 se pojavuva kako 
rezultat na fotorespiracijata, koja prodol`uva u{te za kratok period po 
gasneweto na svetlinata na smetka na prethodno formiraniot glikolat. Ako vo 
preodniot period se meri koli~estvoto na O2, toga{ se pojavuva zna~itelno 
opa|awe na negovata koncentracija, {to e rezultat na potro{uva~kata na O2 vo 
procesot na fotorespiracija, a potoa koncentracijata na O2 se stabilizira na 
nivo koe zavisi od procesot na di{ewe.  

Relativniot odnos na karboksilacija i oksidacija na Ru-1,5-BP go odreduva 
koli~nikot na CO2/O2 rastvoreni vo stromata. Vrednosta na ovaj koli~nik se 
menuva so promena na temperaturata. Pri povisoka temperatura, koli~estvoto na 
rastvorenite gasovi opa|a. Koli~estvoto na CO2 opa|a mnogu pobrzo otkolku 

koli~estvoto na O2. Taka na pr.,  pri temperatura od 5C, koli~nikot CO2/O2=0.051, 
a na 35C iznesuva CO2/O2=0.037. Toa zna~i, deka enzimot Rubisco na 35C pove}e 
podle`i na oksidacija, otkolku pri umereni temperaturi. Zatoa, rastenijata koi 
mo`at da ja ograni~at fotorespiracijata (C-4 rastenijata) poka`uvaat 
tolerantnost kon zgolemena temperatura i pod tie uslovi mo`at da bidat visoko 
produktivni. 
  
7.6 Fiksacija na CO2 kaj C-4 rastenijata  
 

Ispituvawata za fiksacijata na CO2 kaj pogolem broj razli~ni rastenija 
poka`ale deka redukciskiot pentozen ciklus e edinstven na~in za sinteza na 
organskite soedinenija kaj site fotosintetski organizmi. Me|utoa, podocna bilo 
utvrdeno deka postojat odredeni razliki vo na~inot na primawe na CO2 od 
vozduhot. Hatch i Slack (1966), ispituvaj}i ja fiksacijata na CO2 kaj {e}erna trska 
utvrdile deka postoi razlika vo na~inot na primawe na CO2 od vozduhot. Tie vo 
svoite istra`uvawa koristele 14CO2 i poka`ale deka posle 1 sekunda, 93% od 14C se 
nao|a vo karboksilnata grupa na tri organski kiselini i toa: oksalocetna, 
asparaginska i jabolkova kiselina (oksalacetat, aspartat i malat). 
Radioaktivnosta kaj 3-PGA se pojavila duri po nekolku minuti.  

Ovoj na~in na fiksacija na CO2 bil poka`an i kaj drugi rastitelni vidovi, kaj 
trevite od tropsko poteklo ({e}erna repka) i drugi pretstavnici na Poales i 
Cyperales (p~enka, Sorghum, Cyperus), no i kaj dikotilnite rastenija od redovite 
Asterales, Euphorbiales, Geraniales, Caryophyllales i drugi. Posebno bile ispituvani 
rodovite Amaranthus, Atriplex i Chenopodium. Kaj odredeni rodovi i vidovi mo`e da 
bide prisuten ovoj na~in na fiksacija na CO2, no kaj drugi vidovi od istiot rod 
na~inot na fiksacija na CO2 mo`e da e ist kako kaj redukciskiot pentozen ciklus.  

Poradi toa {to kaj site ovie vidovi prviot proizvod pri fiksacija na CO2  ne e 
3-PGA so 3 jaglerodni atomi, tuku drugi tri kiselini so 4 jaglerodni atomi, ovie 
rastenija se nare~eni C-4 rastenija, za razlika od site drugi {to go dobile imeto 

C-3 rastenija. C-4 rastenijata me|u sebe taksonomski se prili~no oddale~eni, no 

sepak,  C-4 vidovite vodat poteklo od tropskite kraevi i evoluirale pod sli~ni 
ekolo{ki uslovi (Edwards i Walker, 1983). 
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7.6.1 Anatomski i citolo{ki osobini na S-4 rastenijata 
  

Kaj C-4 rastenijata se prisutni site morfolo{ki karakteristiki za taksonite  
kon koi tie pripa|aat, no po gradbata na listot i stukturata na hloroplastite se 
izdvojuvaat od site sistematski kategorii kako posebna grupa. Vsu{nost, 
osobinite i karakteristikite vo nivnata struktura im ovozmo`uvaat C-4 tip na 
fotosinteza. Taka, kaj ovie rastitelni vidovi najdobro e izrazena zavisnosta 
pome|u strukturata i funkcijata.  

Vo asmilacionoto tkivo kaj C-4 rastenijata se razlikuvaat dva vida na kletki. 
Eden vid se kletkite na mezofilot koi se sli~ni na tie kaj drugite rastenija, so 
izrazena podelba na palisadniot i sun|erastiot parenhim. Me|u niv ~esto se 
nao|aat golemi intercelularni prostori. Vtoriot vid kletki go pretstavuvaat 
kletkite koi spiralno gi obvitkuvaat sprovodnite snop~iwa i okolu niv gradat 
zbiena obvivka ili sara na sprovodnite snop~iwa (Sl. 7.11).  Ovie kletki bile 
zabele`ani na napre~en presek na listovite kaj nekoi rastenija i bile nare~eni 
“Kranz” kletki, {to na germanski zna~i “venec”. Podocna bilo utvrdeno deka site 

rastenija koi imaat “Kranz” kletki pripa|aat na grupata na C-4 rastenija. “Kranz” 
kletkite se nao|aat okolu site, pa i okolu i najmalite snop~iwa, taka {to nitu 
edna mezofilna kletka ne e odale~ena od niv za pove}e od 3-4 kletki.  Kaj C-4 
rastenijata (so isklu~ok na NADP-malatnite), sosednite mezofilni kletki se 
redat u{te vo eden nadvore{en venec (krug) okolu kletkite na sarata, a okolu niv 
se nao|aat golemi intercelulari. 
 

 
 

Sl. 7.11 Anatomija na listot kaj S-4 rastenie. 

 
Golem broj C-3 rastenijata imaat obvivka od mezofilni kletki okolu 

snop~iwata, no ovie kletki naj~esto nemaat ili imaat malku hloroplasti. Od 
druga strana, pak, vo “venecot” kaj C-4 rastenijata se nao|aat krupni hloroplasti. 
Kletkite na vnatre{nata obvivka kaj C-4 rastenijata imaat zadebeleni yidovi 
protkaeni so suberin, a yidovite na mezofilniot sloj se tenki. Kletkite na 
“venecot” i mezofilot se povrzani so dobro razvieni i mnogubrojni plazmodezmi. 

Hloroplastite vo kletkite na sarata na sprovodnite snop~iwa imaat posebna 
vnatre{na gradba dodeka vo hloroplastite na mezofilnite kletki se nao|a 
tipi~en tilakoiden sistem. Hloroplastite vo kletkite na sarata se razlikuvaat 
od onie na mezofilnite kletki i po enzimite koi gi sodr`at. Imeno, Rubisco i 
drugite enzimi od redukciskiot ciklus se nao|aat samo vo hloroplastite na 
kletkite od sarata, a vo mezofilnite kletki dominanten e enzimot 
fosfoenolpiruvat karboksilaza (PEP-karboksilaza). 
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7.6.2 Metabolizam na CO2 kaj S-4 rastenijata 
 

Kaj C-4 rastenijata postoi podelba na funkcijata pome|u mezofilnite kletki i 
kletkite na sarata. Fiksacijata na CO2 od vozduhot i sintezata na C-4 organski 
kiselini se vr{i vo mezofilnite kletki, a redukciskiot fotosintetski ciklus vo 
kletkite na sarata. 

 Pri asmilacija na CO2 se razlikuvaat slednite fazi: 

 fiksacija na CO2, karboksilacija na fosfoenolpiruvatot i sinteza na kiselini 
so 4 jaglerodni atomi vo mezofilot; 

 transport na C-4 kiselinite vo kletkite na sarata; 

 dekarboksilacija na C-4 kiselinite, fiksacija na CO2 vo redukciskiot pentozen 
ciklus vo kletkite na sarata; 

 transport na ostatocite so 3 jaglerodni atomi vo kletkite na mezofilot; 

 regeneracija na akceptorot za CO2 vo kletkite na mezofilot. 
Procesite vo mezofilnite kletki kaj C-4 rastenijata glavno se identi~ni, no, 

sepak, spored C-4 kiselinite {to se transportiraat od mezofilot vo sarata, kako 

i spored enzimite koi ja vr{at dekarboksilacijata tie se delat vo tri grupi: 

 NADP-malaten tip na rastenija so malat (jabolkova kiselin) i NADP- malaten 
(jabolkov) enzim; tuka spa|aat p~enka, {e}erna trska, Sorghum, Cyperus, Digitaria 
sanguinalis i drugi. 

 NADP-tip so aspartat (asparaginska kiselina) i NAD-malaten enzim; gi  opfa}a 

Artiplex spongiosa, Portulaca oleracea, Amaranthus edulis, Panicum miliaceum i dr. 

 PEPCK-aspartaten tip so aspartat i fosfoenolpiruvatna  karboksilaza 
(PEPCK); tuka spa|aat Panicum maximum, Chloris gayana, Sporolobus   fimbriatus, 
Spartina i drugi. 

 
 
Sl. 7.12 [ematski prikaz na karboksilacija na PEP i sozdavawe na S-4 organski kiselini. 
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Fiksacija na CO2 se vr{i vo kletkite na mezofilot, koi blagodarenie na 
intercelularite se opkru`eni so vozduh. Apsorbiraniot CO2 pod dejstvo na 
enzimot kaboanhidraza vo kleto~nata citoplazma se rastvora vo H2CO3. Za 

karboksilacija se koristi HCO3
- jonot, koj se vrzuva za supstratot 

fosfoenolpiruvat (PEP), so pomo{ na enzimot PEP-karboksilaza. Prv proizvod na 

karboksilacijata e oksalacetatot. Toj e toksi~en i brzo preminuva vo dve drugi 
kiselini. Spored kiselinata koja e dominantna, C-4 rastenijata se ozna~eni kako 
“malatni” i “aspartatni”. Kaj malatnite rastenija enzimot malatna 
dehidrogenaza, ~ij koenzim e NADPH go reducira oksalacetatot vo malat. Kaj 

aspartatnite rastenija, se vr{i aminacija na oksalacetatot so pomo{ na enzimot 

transaminaza so glutamat kako donor na -NH2 grupata i se dobiva aspartat. 
Malatot i aspartatot sodr`at 14C vo karboksilnata grupa na 4-ot jagleroden atom 
(Sl. 7.12). Karboksilacijata na PEP vo malat kaj malatnite rastenija se vr{i vo 
hloroplastite na mezofilnite kletki, a NADPH poteknuva od svetlata faza na 
fotosintezata. Aminacijata na oksalacetatot kaj aspartatnite rastenija se vr{i 
vo citoplazmata na mezofilnite kletki. Malatot i aspartatot se transportiraat 
od mezofilnite kletki vo kletkite na sarata preku plazmodezmi. 

Rastenijata so malat i NADP-malaten enzim citolo{ki se razlikuvaat, bidej}i 
vo kletkite na sarata sodr`at samo agranalni hloroplasti. Vo membranite na ovie 
hloroplasti, odnosot na hlorofilot a/b dostignuva 10, a vo mezofilnite kletki e 
2.5. Malatot vleguva vo hloroplastot od kletkite na sarata kade {to pod vlijanie 
na malatna dekarboksilaza se oksidira i gubi CO2. Vo ovaa reakcija se dobiva CO2, 
NADPH i piruvat. CO2 se koristi vo redukciskiot ciklus za karboksilacija na Ru-
1,5-BP. Hloroplastite od kletkite na sarata gi sodr`at site enzimi potrebni za 
odvivawe na redukciskiot pentozen ciklus. Ovie hloroplasti nemaat grana i 
imaat slabo razvien PSII. Poradi toa, vo niv se vr{i samo cikli~en transport na 
elektroni okolu PSI i se proizveduva ATP. NADPH se obezbeduva preku oksidaciska 
dekarboksilacija na malatot. Spored toa, malatot slu`i kako prenesuva~ na CO2  
od mezofilnite kletki vo kletkite na sarata. Piruvatot, koj ostanal posle 
dekarboksilacijata se transportira nazad vo kletkite na mezofilot, kade {to se 
regenerira fosfoenolpiruvatot (PEP) (Sl. 7.13). 

 
Sl. 7.13 NADP malaten tip kaj S-4 rastenija. Mezofilnata kletka i kletkata na sarata 
razmenuvaat malat i piruvat. Malatot prenesuva SO2 i redukciski ekvivalent. 
Dekarboksilacijata ja vr{i NADP-malaten enzim vo kletkata na sarata kaj hloroplastite. 
SO2 i NADPH se koristat vo redukciskiot ciklus. Piruvatot se vra}a vo mezofilnata 
kletka, kade {to se regenerira PEP so u~estvo na ATP i Pi, od koi se sozdavaat AMP i PPi. 
AMP so u{te eden molekul ATP dava dva molekula ADP, koi vo prisustvo na svetlina se 
fosforiliraat vo ATP (Buchanan i sor., 2002).  
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Kaj rastenijata so aspartat i NAD-malaten enzim, aspartatot se transportira 
vo kletkite na sarata i navleguva vo mitohondriite. Potoa, pod dejstvo na enzimot 

aspartatna aminotransferaza, nejzinata amino grupa se prenesuva na -
ketoglutaratot i se dobivaat oksalacetat i glutamat. Oksalacetatot so pomo{ na 

NADP-malatnata dehidrogenaza se reducira vo malat. Potoa, malatot pri 
oksidaciska dekarboksilacija pod dejstvo na NAD-malatna dekarboksilaza dava 

CO2 i piruvat. CO2 preminuva vo hloroplastot, kade {to preku karboksilacija na 

Ru-1,5-BP navleguva vo redukciskiot pentozen ciklus. Piruvatot izleguva vo 
citoplazmata, kade {to prima amino grupa od glutamatot i kako alanin preminuva 
vo citoplazmata na mezofilnite kletki. Spored toa, vo razmenata pome|u dvete 
kletki u~estvuvaat aspartatot i alaninot. Aspartatot go prenesuva CO2, a 
alaninot ja vra}a -NH2 grupata (Sl. 7.14). 

 

 
Sl. 7.14 NAD-aspartaten tip kaj S-4 rastenija. Mezofilnata kletka i kletkata na sarata 
razmenuvaat aspartat i alanin. Aspartatot preminuva vo oksalacetat, koj se reducira vo 
malat. Dekarboksilacijata na malatot vo mitohondriite na kletkata na sarata ja vr{i 
NAD-malatna dekarboksilaza (Buchanan i sor., 2002).  

 
Vo mezofilnite kletki kaj rastenijata so aspartat i PEP-karboksilaza 

(PEPCK) od oksalacetat se formira aspartat vo citosolot i malat vo 
hloroplastot. Sli~no kako i kaj prethodniot tip na rastenija, aspartatot od 
mezofilnite kletki preminuva vo kletkite na sarata. Aspartatot vo 

citoplazmata so deaminacija vo koja u~estvuva i -ketoglutaratot dava 

oksalacetat i glutamat. Oksalacetatot pod dejstvo na PEP-karboksikinaza za ~ie 

u~estvo e potreben ATP dava PEP i CO2. CO2 vleguva vo hloroplastot i u~estvuva 
vo redukciskiot ciklus (Sl. 7.15), a PEP se vra}a vo mezofilnata kletka. Malatot 
od hloroplastite na mezofilnite kletki preminuva vo mitohondriite od kletkite 
na sarata, kade pod vlijanie na NAD-malatna dekarboksilaza dava piruvat, CO2 i 
NADH. Potoa, piruvatot prima amino grupa od glutamatot i kako alanin izleguva 

od kletkite na sarata vo mezofilnite kletki. CO2 se koristi za karboksilacija vo 
hloroplastite. NADPH vo mitohondriite povtorno se oksidira vo elektron-
transportniot sinxir i u~estvuva vo sintezata na ATP, koj e neophoden za dejstvo 
na enzimot PEP-karboksikinaza. Aspartatot i malatot vleguvaat vo kletkite na 
sarata, a aminokiselinata alaninot  i PEP se vra}aat vo kletkite na mezofilot. 

Kaj site tri tipovi na C-4 rastenijata, posle dekarboksilacija ostanuvaat 
soeinenija so 3 jaglerodni atomi, piruvat ili alanin koi se vra}aat vo 
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mezofilnite kletki. Vo citoplazmata na ovie kletki, alaninot preminuva vo 

piruvat pod dejstvo na enzimot alanin aminotransferaza. Piruvatot navleguva vo 
hloroplastite na mezofilnite kletki, kade {to se regenerira PEP. Ovie procesi 
se isti kaj site tri tipa na rastenija. Enzimot piruvat-fosfatna dikinaza (PPDK) 
prenesuva edna fosfatna grupa od ATP na piruvatot, a druga fosfatna grupa na 

eden neorganski fosfat (Pi), pri {to se dobiva PEP, AMP i PPi. AMP vo reakcija 
so u{te eden molekul na ATP so pomo{ na adenilnata kinaza proizveduva dva 

molekula ADP, koj e neophoden kako supstrat pri procesot fotofosforilacija za 
sinteza na ATP. Taka se regenrira PEP kako akceptor za CO2. 
 

 
 
Sl. 7.15 PEP-karboksikinazen (PEPCK) tip kaj S-4 rastenija. Od mezofilnata kletka vo 
kletkata na sarata vleguvaat aspartat i malat, a izleguvaat PEP i alanin. 
Dekarboksilacijata ja vr{at PEP-karboksikinaza i NAD-malatna dekarboksilaza. SO2 
vleguva vo redukciskiot ciklus, NADH se oksidira vo elektron-transportniot sinxir i 
u~estvuva vo sintezata na ATP koj e potreben za aktivnost na PEPCK (Buchanan i sor., 2002). 

 
Proizvodite na redukciskiot ciklus vo kletkite na sarata se deponiraat kako 

skrob vo nivnite hloroplasti ili kako triozi se vra}aat vo mezofilnite kletki, 
kade {to se sintetizira saharoza. Me|utoa, saharozata se vra}a i vleguva vo 
floemot, a skrobot se razlo`uva i se transportira preku floemot vo drugite 
rastitelni delovi. 

Dvata vida na hloroplasti (granalni i agranalni) kaj C-4 rastenijata se 
razlikuvaat po kapacitetot za sinteza na organski soedinenija. Hloroplastite na 
mezofilot ja izvr{uvaat svetlata faza od fotosintezata i proizveduvaat ATP i 
NADPH. Me|utoa, ovie hloroplasti ne go sodr`at enzimot Rubisco, nitu pak 
drugite enzimi od redukciskiot ciklus. Vo redukciskiot ciklus vo hloroplastite 
na kletkite od sarata se tro{at 2 NADPH i 3 ATP na eden molekul fiksiran CO2, 
kako i kaj C-3 rastenijata. Me|utoa, kaj C-4 rastenijata se potrebni u{te dva 
molekula na ATP za regeneracija na PEP. Toa zna~i deka se potrebni 2 NADPH i 5 
ATP za eden molekul na CO2. Spored toa, C-4 ciklusot e “poskap” od C-3 ciklusot. 
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7.6.3 Regulacija na S-4 ciklusot 
 

Klu~nite enzimi specifi~ni za C-4 rastenijata se aktiviraat pod vlijanie na 
nadvore{nite faktori i pritoa svetlinata ima najzna~ajna uloga. Taka na pr., 
NADP-malatnata dehidrogenaza kaj malatnite rastenija, kako i 
fosfoenolpiruvatnata karboksilaza (PEPCK) i piruvat-ortofosfatnata 
dikinaza (PPDK) kaj site C-4 rastenija se enzimi ~ija aktivnost  se modificira so 
promena na intenzitetot na svetlinata. No, na~inot na regulirawe na ovie enzimi 
e sosema razli~en.  

Malatnata dehidrogenaza e aktivna na svetlo pod dejstvo na reduciraniot  

feredoksin (tioredoksin m), dodeka na temno nejzinata aktivnost voop{to ne e 
konstatirana. 

PEP-karboksilazata (PEPCK) e aktivna samo ako e fosforilirana. Ovoj enzim 
se aktivira na svetlo pod dejstvo na edna kinaza od grupata serin/treonin kinaza, 

koja vo prisustvo na ATP fosforilira eden ostatok  na serinot. Na temno,  edna 
fosfataza otstranuva edna fosfatna grupa i PEPCK povtorno se inaktivira. 

Vsu{nost, fosforilacijata ima vlijanie vrz ~uvstvitelnosta na PEPCK kon 
malatot, koj e finalen proizvod pri fiksacija na CO2. Me|utoa, koga PEPCK ne e 
fosforilirana (na temno), taa e inhibirana duri i so mali koli~estva malat. 
Fosforiliranata PEPCK (na svetlo) ne e ~uvstvitelna kon malatot, taka {to ne e 
spre~ena karboksilacijata (Sl. 7.16). 
 

 
 
Sl. 7.16 Regulacija na PEP-karboksilaza (PEPCK) kaj S-4 rastenijata. PEPCK e aktiven vo 
fosforilirana forma. Vo prisustvo na svetlina se aktivira kinaza na PEPCK, koja go 
fosforilira serinot. Na temno, kinazata e poslabo aktivna i poradi toa PEPCK se 
defosforilira (Buchanan i sor., 2002). 

 
Enzimot piruvat-ortofosfatna dikinaza (PPDK) se aktivira so fosforilacija 

pri koja donor na fosfatna grupa e ATP, a se inaktivira pri druga fosforilacija 
koga donor na fosfatna grupa e ADP. Aktivniot enzim mora da bide fosforiliran 
na eden ostatok od histidin, a neaktivniot enzim se dobiva pri fosforilacija na 

eden ostatok od treonin. Se pretpostavuva deka fosfatnata grupa na treoninot go 
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spre~uva kataliti~koto  dejstvo na aktivniot enzim. Vo prisustvo na svetlina pri 
vi{ok na ATP, fosfatot se vrzuva za histidinot i enzimot e aktiven. Na temno, 
koga dominira ADP se fosforilira treoninot, a so toa enzimot se inaktivira (Sl. 
7.17). Za aktivacija vo prisustvo na svetlina potrebno e fosfatot da se odvoi od 
treoninot, a potoa histidinot so pomo{ na ATR da se fosforilira (Sl. 7.17). 
Spored toa, aktivnosta na enzimot zavisi od statusot na ATP/ADP vo hloroplastot. 
Procesite na aktivirawe i inaktivirawe kaj enzimot PPDK se katalizirani so 
pomo{ na ist regulatoren protein koj funkcionira kako fosfotransferaza, a 
najverojatno ima dve odvoeni aktivni mesta. Isto taka, pri inaktivirawe na 
enzimot, donor na fosfor e ADP {to pretstavuva isklu~ok, bidej}i takva uloga 
ima ATP. No, ADP se akumulira na temno, koga fotosintetskata fosforilacija e 
prekinata. Visokata koncentracija na ADP na temno prestavuva signal za 
inaktivirawe na PPDK. 

 

 
 
Sl. 7.17 Regulacija na piruvat-ortofosfatna dikinaza (PPDK) kaj S-4 rastenijata. Vo 
prisustvo na svetlina, aktivniot enzim e fosforiliran na edniot ostatok od histidinot. 
Inaktivacijata koja se odviva na temno se sostoi vo u{te edna fosforilacija na 
ostatokot od treoninot i toa so pomo{ na ADP. Povtornoto aktivirawe na enzimot vo 
prisustvo na svetlina se sostoi vo defosforilacija na treoninot i fosforilacija na 
histidinot so pomo{ na ATP. Dvete fosforilacii se izvr{uvaat pod dejstvo na ist 
regulatoren protein so dve aktivni mesta (Buchanan i sor., 2002).   

 
7.6.4 Produktivnost kaj C-4 rastenijata 
 

Specifi~niot na~in na fiksacija na CO2 kaj C-4 rastenijata prestavuva proces 
koj ovozmo`uva koncentrirawe na CO2 vo hloroplastot, na mestoto kade {to se  
odviva redukciskiot pentozen ciklus. Vsu{nost, toa pretstavuva evolutivna 
adaptacija kaj rastenija koi `iveat vo toplite i suvi predeli. Glavna posledica 
na ovoj proces e namalenata fotorespiracijata, a so toa se zgolemuva 
produktivnosta kaj C-4 rastenijata. 

Kaj C-3 rastenijata, pri procesot fotorespiracija se gubi edna ~etvrtina od 
asimiliraniot CO2, a  toa mo`e da se izbegne ako fiksacijata na CO2 se vr{i pod 
dejstvo na enzimot Rubisco. Pri visoka temperatura, fotorespiracijata 
predizvikuva u{te pogolema zaguba, bidej}i e pointenzivna oksidacijata na Ru-1,5-
BP. Me|utoa, C-4 rastenijata go izbegnuvaat ovoj proces so toa {to fiksacijata na 
CO2 od vozduhot go vr{i enzimot PEP-karboksilaza, koja ima visok afinitet 

sprema CO2 (odnosno sprema HCO3
-) i pritoa O2 voop{to nema vlijanie vrz 

aktivnosta na ovoj enzim. Potoa, CO2  preku malat ili aspartat se prenesuva vo 
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kletkite vo koi povtorno go fiksira enzimot Rubisco. Vo ovoj slu~aj 
koncentracijata na CO2 na mestoto na fiksacija e mnogu povisoka.  Kaj malatnite 
rastenija,  koncentracijata na O2 e namalena bidej}i tie ne vr{at necikli~en 
transport na elektroni i ne proizveduvaat O2. Spored toa, na mestoto kade {to 
dejstvuva Rubisco favorizirana e karboksilacijata, a prekinata e 
fotorespiracijata. 

Sepak, produktivnosta kaj C-4 rastenijata e vo vrska so nivniot voden re`im. 
Tie `iveat na visoka temperatura i se izlo`eni na transpiracija so pogolem 
intenzitet. Vo takvi uslovi, stomite malku se otvoreni i koncentracijata na CO2 

vo intercelularite e namalena. No sepak, koncentracijata na CO2 ne e pod nivoto 
na koe PEP karboksilazata mo`e da go povrze. Toa zna~i deka fiksacijata na CO2 e 
efikasna na mestoto kade {to negovata koncentracija e pomala. Me|utoa, 
fiksacijata na CO2 e efikasna i onamu kade {to koncentracijata na CO2 e visoka, 
bidej}i CO2 uspe{no konkurira so O2 za mestoto na enzimot. Istovremeno spre~eno 
e gubeweto na voda {to ovozmo`uva C-4 rastenijata da bidat mnogu produktivni na 
visoka temperatura i pri transpiracija so povisok intenzitet, vo sporedba so C-3 
rastenijata.  
 
7.7 Fiksacija na CO2 kaj sukulentni rastenija 
 

Rastenijata koi `iveat vo toplite i suvi predeli pretstavuvaat posebna 
ekolo{ka grupa. Tie imaat sukulentni organi so karakteristi~ni anatomski i 
morfolo{ki osobini. Od fiziolo{ki aspekt, sukulentnite rastenija dobro se 
prisposobeni na uslovite vo sredinata, bidej}i imaat sposobnost da ja ograni~at 
transpiracijata, a istovremeno da vr{at i fotosinteza. Kaj ovie rastitelni 
vidovi postoi poseben na~in za koncentrirawe na CO2 vo hloroplastite vo koi se 
odviva redukciskiot pentozen ciklus. Kaj C-4 rastenijata, procesite na fiksacija 
na CO2 od vozduhot i negovata redukcijata se vr{at prostorno odvoeni vo razli~ni 
kletki. Za razlika od C-4 rastenijata, ovie dva procesa kaj sukulentnite rastenija 
se odvoeni i vremenski. Kaj niv, fiksacjata na CO2 se vr{i no}e, a istiot se 

koristi preku denot vo fotosintezata i toa vo ista kletka (Osmond, 1978). 
Sukulentnite rastenija pripa|aat na taksonomski razli~ni grupi. 

Sukulentnite fiziolo{ki osobini osobeno se karakteristi~ni za vidovite od 
familiite Crassulaceae i Cactaceae. Potoa, tuka pripa|aat site vidovi od  
familiite Liliaceae i Asclepiadaceae, okolu 1000 vidovi od familijata Bromeliaceae, 
nekolku iljadi orhidei i mnogu pretstavnici na Agavaceae. Ekonomski najzna~ajno 
rastenie koe se vbrojuva vo grupata na sukulentni rastenija e ananasot. 

Fiksacijata na CO2 kaj sukulentnite rastenija e povrzana so metabolizmot na 
malatot i ovoj proces prvo bil prou~en kaj vidovite od familijata Crassulaceae. 
Poradi toa, ovoj fiziolo{ki proces e nare~en metabolizam na organskite 
kiselini kaj Crassulaceae. Spored angliskiot termin Crassulacean acid metabolism, 
denes se upotrebuva kratenkata CAM i se zboruva za CAM-metabolizam i CAM-
rastenija. 

Kaj CAM-rastenijata vo uslovi na su{a mo`e da se zabele`at slednive 
morfolo{ki adaptacii: stebloto i listovite se metamorfozirani, imaat 
zadebeleni krupni organi so relativno mala povr{ina vo sporedba so volumenot. 
Listovite kaj ovie rastenija naj~esto se reducirani ili pretvoreni vo trwe. 
Kletkite na ovie organi se krupni, istovremeno sodr`at hloroplasti i golema 
vakuola so rezervi na voda. Epidermisot na ovie organi ima razli~ni za{titni 
elementi koi preku kutikulata ja spre~uvaat transpiracijata. Kontrolata na 
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transpiracijata i razmenata na drugite gasovi se vr{i preku stomite koi vo tekot 
na denot prete`no se zatvoreni, a no}e se otvoreni.  

Me|utoa, site CAM-rastenija ne se tipi~ni sukulenti. Poradi toa, glaven 
kriterium po koj rastenijata se grupiraat vo CAM-grupata e dnevnata  fluktuacija 
na malatot. Malatot se akumulira vo tekot na no}ta vo vakuolite, a se razgraduva 
preku denot. Dnevno-no}nata razlika vo kiselosta na kleto~niot sok iznesuva do 
dve pH edinici, a vo tekot na no}ta pH e okolu 3.5. Vo vrska so ovaa pojava se i 
recipro~nite fluktuacii na skrobot i na drugite rezervni jaglehidrati, ~ie 
koli~estvo opa|a toga{ koga malatot raste i obratno. Va`no e da se istakne deka 
CAM-kletkite se odlikuvaat so golema aktivnost na  enzimite PEP karboksilaza i 

dekarboksilaza. 
 
7.7.1 Metabolizam na CO2 kaj SAM-rastenija 
 
7.7.1.1 Fiksacija na CO2 vo tekot na no}ta 
 

Golem broj CAM-rastenija se prinudeni preku den da gi dr`at stomite 
zatvoreni, bidej}i gubeweto na voda mo`e da bide zna~itelno pogolemo od ona 
koli~estvo {to rastenijata go primaat od po~vata. Poradi toa, stomite se 
otvoraat preku no}, koga transpiracijata e pomala. Na vakov na~in, primaweto na 
CO2 e ograni~eno samo vo no}niot period. CO2 vleguva od intercelularite vo 
kletkite na asmilacionoto tkivo (hlorenhimot) i vo citoplazmata kako HCO3

- se 
vrzuva za PEP, so pomo{ na enzimot PEP-karboksilaza. Oksalacetatot {to se 

dobiva, vedna{ se reducira so pomo{ na NAD-dehidrogenaza i dava malat. Ovoj 

proces e sli~en so karboksilacijata na PEP kaj C-4 rastenijata (Sl. 7.12), so taa 
razlika {to malatnata dehidrogenaza kaj sukulentnite rastenija e povrzana so 
citosolniot NAD koenzim. PEP vodi poteklo od skrobot ili drugite rezervni 
jaglehidrati, koi se razlo`uvaat po glikoliti~ki pat do PEP. Malatot vo tekot na 
no}ta navleguva vo vakuolata. Taka na pr., koli~estvoto na malat vo vakuolata vo 

tekot na denot iznesuva 10-20 µMg-1 sve`a masa, a vo tekot na no}ta dostignuva i do 

200 µMg-1. Akumulacijata na malatot preku tonoplastot e aktiven proces. Se 
pretpostavuva deka ATP-azata na tonoplastot gi pumpa protonite vo vakuolata, a 
malatot navleguva vo vakuolata najverojatno preku specifi~en kotransporter 
kako posledica na elektrohemiskiot gradient na protonite. 

Spored toa, stomite kaj sukulentite preku no} se otvoreni poradi zgolemenata 
koncentracija na malatot, koj pri disocijacija dava 2H+. Protonite so pomo{ na 
H+-ATPaza se izla~uvaat od kletkite zatvora~ki vo apoplastot, dodeka K+ joni 
navleguvaat vo kletkite preku jonskite kanali. Kako i kaj site drugi rastenija,  
pri~ina za otvorawe na stomite i vo ovoj slu~aj e niskiot (negativen) osmotski 
potencijal, {to se javuva kako rezultat na akumuliranite K+ joni vo stominite 
kletki. Zatvoraweto na stomite vo tekot na denot sekako e posledica na 
izgubenata voda od listovite. 
 
7.7.1.2 Dekarboksilacija na malatot vo tekot na denot 
 

Akumuliraweto na malatot vo vakuolata trae vo tekot na celata no} i pokraj 
toa {to brzinata na akumulirawe se namaluva pri krajot na no}ta. So po~etokot 
na noviot den, stomite kaj nekoi rastitelni vidovi mo`e da bidat otvoreni se 
dodeka temperaturata ne se zgolemi. Vsu{nost, za toa vreme od vozduhot se prima 
CO2 i se koristi za karboksilacija na PEP i dobivawe na malat, no i za 
karboksilacija na Ru-1,5-BP vo redukciskiot pentozen ciklus. Potoa, postepeno 
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stomite se zatvoraat i koristeweto na nadvore{niot CO2 se namaluva. Vo toj 
moment po~nuva dekarboksilacija na malatot, {to izleguva od vakuolata vo 
citoplazmata. Dekarboksilacijata se vr{i so pomo{ na NAD-malatnata 
dekarboksilaza, no ima podatoci deka site tri na~ini na dekarboksilacija {to se 
sre}avaat kaj C-4 rastenijata mo`e da se najdat i kaj razli~ni pripadnici od CAM-
grupata. Taka na pr., kaj nekoi rastitelni vidovi malatot prvo se oksidira vo 
oksalacetat, koj potoa so pomo{ na PEP-karboksikinaza se dekarboksilira i 

pritoa se dobiva CO2 i PEP. Sepak, CO2 ne mo`e da izleze od listot, bidej}i 
stomite se zatvoreni i zatoa se koristi vo hloroplastite za redukciskiot ciklus. 
Na svetlina, vo hloroplastite se proizveduvaat NADPH i ATP. Trikarbonskiot 
ostatok od malatot ili oksalacetatot slu`i za sinteza na skrob ili drugi 
jaglehidrati, a piruvatot vo mitohondriite mo`e da se oksidira do CO2, koj 
povtorno se vklu~uva vo procesot fotosinteza (Sl. 7.18). 

Pri dekarboksilacija na organskite kiselini se osloboduva golemo koli~estvo 
na CO2, koj se akumulira vo hloroplastot, ponekoga{ duri i do 1%. Ovoj proces 
pridonesuva vo spre~uvaweto na fotorespiracijata, koja kaj sukulentnite 
rastenija e mnogu niska. 

 

 
 
Sl. 7.18 Fiksacija na SO2 i sinteza na malat kaj SAM rastenijata. Malatot vo tekot na 
no}ta se akumulira vo vakuolata, a preku den se dekarboksilira i na toj na~in obezbeduva 
SO2 koj se koristi vo procesot na fotosinteza (Buchanan i sor., 2002). 

 
7.7.1.3 Regulacija na SAM-metabolizmot 
 

Klu~en enzim vo SAM-metabolizmot kaj sukulentnite rastenija e PEP-
karboksilazata. Kaj ovie rastenija, enzimot ovozmo`uva regulirawe na 

aktivnostite vo ciklusot den/no}. Postojat dve formi na PEP-karboksilaza. 
Ednata forma preku den (dnevna forma-neaktivna) e inhibirana vo prisustvo na 

niski koncentracii na malat, dodeka formata koja e aktivna preku no} (no}na 
forma-aktivna) ne e ~uvstvitelna kon malatot. No}nata forma e fosforilirana 

na eden ostatok od serinot (fosforilaza), pod vlijanie na kinaza i ATP, pri {to 
se prekinuva ~uvstvitelnosta kon malatot i se ovozmo`uva aktivnost na enzimot. 
Preku den, pod dejstvo na edna fosfataza, fosfatnata vrska se hidrolizira i 
enzimot bez fosfat reagira na malatot, koj ja inhibira negovata aktivnost. Po 
promenata na ~uvstvitelnosta kon malatot, po fosforiliraweto, ovoj enzim e 
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sli~en na PEP-karboksilaza kaj C-4 rastenijata. No, kaj C-4 rastenijata, enzimot 
reagira i na svetlo i na temno, dodeka kaj CAM-rastenijata, aktivnosta na enzimot 
e regulirana so dol`inata na denot i endogeniot ritam pri smena na ciklusot 
den/no}. Regulacijata na PEP-karboksilaza e od golemo zna~ewe za nasokata na 
reakcijata. PEP-karboksilazata ima visok afinitet kon CO2 i verojatno ovoj enzim 
i preku den bi fiksiral CO2 koj se dobiva pri dekarboksilacija na malatot, pred 
da se iskoristi vo redukciskiot ciklus. Regulacijata na PEP-karboksilaza e 
izrazena i kaj nekoi rastenija ozna~eni kako fakultativni CAM-rastenija. Tuka 

spa|a ananasot (Ananas comosus) i drugi. Koga ovie rastenija dobro se snabdeni so 
voda, tie vr{at fotosinteza po tipot na C-3 rastenijata. Ako nastane su{a ili  
ako se pojavat golemi dnevno-no}ni razliki vo temperaturata, ovie rastenija 
preminuvaat kon CAM-metabolizmot, a toa mo`e vedna{ da se zabele`i po 
variraweto na pH vo kleto~niot sok. 
 
7.7.1.4 Produktivnost na sukulentite 
 

CAM-rastenijata vo redukciskiot ciklus za eden CO2 tro{at 2NADPH i 3ATP, 
no, za drugite procesi im se potrebeni dopolnitelni molekuli na ATP. Ovie 
rastenija tro{at 1-2 ATP za regeneracija na PEP, sli~no kako i na C-4 rastenijata. 
Isto taka, akumuliraweto na malatot vo vakuolata vo tekot na no}ta e aktiven 
proces vo koj za eden CO2 se koristi eden ATP. Potoa, za sinteza na polisaharidot 
koj vo tekot na no}ta e izvor za formirawe na PEP se tro{i 0.5 ATP. Kaj C-4 
rastenijata ovoj polisaharid (skrob) se formira pri procesot na fotosinteza. 
Taka na pr., kaj CAM-rastenijata za fiksacija na eden CO2 vo prosek se potrebni 
5.5-6.5 ATP.   

Sepak, tipi~nite CAM-rastenija (kaktusi) se odlikuvaat so bavno rastewe, 
bidej}i kaj niv fotosintetskata produkcija e mala. Ekstremen primer se nekoi 
meksikanski kaktusi, koi dostignuvaat viso~ina od 8 cm vo tekot na 50 godini. 
Me|utoa, kaj vidovite od Ananas, Agave i Opuntia, fotosintetskata produkcija ne e 
niska. Tie imaat golemi i debeli listovi, so golem broj kleto~ni sloevi ~ii 
kletki imaat krupni vakuoli. Koli~estvoto na CO2 koe preku no} se fiksira vo 
malat se osloboduva preku denot. Intracelularnata koncentracija na CO2 kaj ovie 
rastenija ne e pomala od onaa kaj C-3 rastenijata i pokraj toa {to imaat zatvoreni 
stomi. Ovie morfo-fiziolo{ki karakteristiki, niskata fotorespiracija i 
ekonomi~noto tro{ewe na vodata obezbeduvaat visoka produktivnost kaj vidovite 
od ovie tri rodovi. 

Poznato e deka CAM-metabolizmot e usloven so smenata na denot i no}ta i kako 
rezultat na toa mnogu rastenija poka`uvaat oscilacii vo sintezata na malatot, 
{to se javuvaat i pri kontinuirano osvetluvawe ili pri celosen mrak. Se 
pretpostavuva deka sistemot {to ja regulira aktivnosta na klu~nite enzimi ima 
osobini na biolo{ki ~asovnik (endogen ritam). 
 
7.8 Fiksacija na CO2 kaj zelenite i sulfurnite bakterii 
 

Site fotosintetski bakterii vo svetlata faza od fotosintezata proizveduvaat 
ATP i NADPH, koi se potrebni za redukciskiot pentozen ciklus. Temnata faza od 
fotosintezata kaj bakteriite go opfa}a redukciskiot pentozen ciklus, koj ne se 
razlikuva od toj kaj zelenite rastenija. Isklu~ok pravi vidot Chlorobium limicola, 
anaerobna zelena bakterija, koja kako donor na elektroni koristi sulfid i 

tiosulfat. Ovaa bakterija ne vr{i fiksacija i redukcija na CO2 so pomo{ na 
redukciskiot pentozen ciklus, tuku za asmilacija na CO2 koristi cikli~en proces 
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koj e vo sprotivna nasoka od oksidaciskiot ciklus na trikarboksilnite kiselini 
(Krebsov ili citraten ciklus) i e poznat kako redukciskiot ciklus na 
trikarbonskite kiselini. Krebsoviot ciklus e centralen metaboliti~ki proces 
pri di{ewe kaj site aerobni organizmi. Toj e ireverzibilen i vo nego supstratot 
se oksidira i dekarboksilira. Vo kletkite na C. limicola, ovoj proces te~e vo 

sprotivna nasoka i glavnite reakcii se redukcija i karboksilacija.  
Kaj ovaa bakterija, feredoksinot pretstavuva reducent vo redukciskiot ciklus, 

koj u~estvuva vo dve klu~ni reakcii. Prvata reakcija e redukciska karboksilacija 
na acetil-koenzim A (acetil-CoA) i sukcinil koenzim A (sukcinil-CoA). Enzimot 

piruvatna sintetaza (piruvat-feredoksin-oksidoreduktaza) ja izvr{uva 
reakcijata {to e reverzibilna na oksidacijata na piruvatot, so pomo{ na koja se 
dobiva acetil-CoA za Krebsoviot ciklus. Vtorata reakcija se vr{i so pomo{ na 
enzimot α-ketoglutarna sintaza. 
 

Acetil-CoA + CO2 + 2Fdred + 2H+  piruvat + CoA + 2Fdoks 

 
Sukcinil-CoA + CO2 + 2Fdred + 2H+  -ketoglutarat + CoA + 2Fdoks 

 
Osven vo ovie rekacii, CO2 se vrzuva u{te na dve mesta vo ciklusot: za PEP pri 

{to se dobiva oksalacetat i za -ketoglutaratot od koj se dobiva izocitrat. Vo 

eden ciklus se fiksiraat vkupno 4 molekuli CO2.  
Vo sporedba so oksidaciskiot ciklus, kaj redukciskiot ciklus na 

trikarbonskite kiselini se zabele`uva deka novi rekacii se samo redukciskata 
karboksilacija na acetil SoA i sukcinil SoA, vo koi kako reducent se koristi 
feredoksinot. Na drugite mesta vo ciklusot, oksidacijata se zamenuva so 
redukcija, namesto dekarboksilacija se vr{i vrzuvawe na CO2 i fosforilacijata 
se zamenuva so hidroliza na fosfatnata vrska. 

Redukciskiot ciklus na trikarbonskite kiselini e pronajden samo kaj eden vid 
fotosintetska bakterija i spored toa jasno e deka ovoj ciklus nema golemo zna~ewe 
vo prirodata. Me|utoa, ovoj ciklus ima posebno zna~ewe vo prou~uvaweto na 
biohemiskata evolucija na avtotrofnite organizmi. 
 
7.9 Sekundarni proizvodi na fotosintezata 
 

Eksperimentite na Calvin (1961) so radioaktiven 14CO2 ovozmo`ile da se 
prou~at primarnite biosintetski procesi. Hromatografskata analiza na 
markiranite soedinenija poka`uva deka za mnogu kus vremenski period CO2 se 
vgraduva i vo mnogu drugi soedinenija, {to ne se ~lenovi na Kalvinoviot ciklus. 
Vsu{nost, toa se alternativni pati{ta za nekoi intermedieri vo ciklusot, koi se 
po~eten materijal za sinteza na sekundarni soedinenija. Taka, radioaktivniot 
jaglerod mnogu brzo se vgraduva vo razli~ni jaglehidrati, masni kiselini i 
lipidi, hloroplastni pigmenti, nekoi organski kiselini, aminokiselini i 
proteini. 
 
7.9.1 Transport na asmilatite niz membranata na hloroplastot 
 

Trioza-fosfatite {to se javuvaat kako ~ist prinos na redukciskiot ciklus se 
koristat za sinteza na proizvodite na fotosintezata, skrobot i saharozata. 
Primarniot skrob se sozdava vo hloroplastite i vo niv mo`e da ostane odredeno 
vreme kako rezerva, a potoa se razlo`uva i proizvodite od razlo`uvaweto se 
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prenesuvaat vo citoplazmata. Saharozata se sozdava vo citoplazmata na 
asmilaciskite kletki i se transportira vo site drugi kletki i organi. 

Osven jaglevodorodni soedinenija, vo hloroplastot se proizveduvaat NADPH i 
ATP, koi im se potrebni na site drugi kletki za odvivawe na redukciskite i 
energetskite procesi. Sepak, obvivkata na hloroplastot celosno e nepropustliva 
za NADPH i ATP, no, postoi drug na~in za nivnoto prenesuvawe vo drugite kletki. 
Imeno, trioza fosfatite koi se dobile po pat na redukcija so pomo{ na NADPH i 
fosforilacija so pomo{ na ATP, vo sebe nosat redukciski ekvivalent koj mo`e da 
se obnovi pri povtorna oksidacija. Isto taka, nivnata fosfatna grupa mo`e da se 
prenese na nekoe drugo soedienie, a so toa i energijata od fosfatnata vrska. Toa 
zna~i deka trioza-fosfatot e glavna forma za eksport ne samo na organskiot 
jaglerod, tuku i na redukciskiot ekvivalent i visokoenergetskiot fosfat od 
hloroplastot vo citoplazmata. 

Trioza fosfatite se prenesuvaat so pomo{ na eden protein, {to se nao|a na 
vnatre{nata membrana od hloroplastot i e nare~en translokator na trioza-
fosfat. Ovoj protein za eden iznesen molekul na trioza-fosfat, vnesuva eden 

neorganski fosfat (Pi). Prisustvoto na neorganski fosfat vo citoplazmata e 
uslov za da se izvr{i ovoj transport. Ako transportot na triozata i fosfatot ne 
bi bile povrzani na vakov na~in, toga{ hloroplastite bi ostanale bez fosfat i 
fotosintezata bi prestanala. 

Kaj C-4 rastenijata vo iznesuvaweto na redukciskiot ekvivalent od 
hloroplastot u~estvuvaat i drugi translokatori, koi vo zamena na fosfatot od 
hloroplastot iznesuvaat fosfoglicerat  ili fosfoenolpiruvat. 
 
7.9.2 Sinteza na skrob vo hloroplastite 
 

Primarniot skrob vo hloroplastite se dobiva od fruktoza-6-fosfat (F-6-P), 
koj go napu{ta redukciskiot ciklus. So pomo{ na heksoza-fosfatna izomeraza, F-
6-P preminuva vo glukoza-6-fosfat (G-6-P), koj pod vlijanie na enzimot 

fosfoglukomutaza dava glukoza-1-fosfat (G-1-P). Potoa, G-1-P se vrzuva za ATP, a 

enzimot ADP-glukozna pirofosforilaza proizveduva ADP-glukoza, koja slu`i za 
sinteza na skrob. Pirofosfatot koj se osloboduva vo ovaa reakcija, pod dejstvo na 

enzimot pirofosfataza se hidrolizira na dva fosfati (Sl. 7.19).  
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Sl. 7.19 Sinteza na skrob vo hloroplastite i sinteza na saharoza vo citosolot na 
fotosintetskite kletki na listot. Vrskata pome|u ovie procesi se ostvaruva preku 
transportot na triozo-fosfatni translokatorim koi od hloroplastite iznesuvaat triozi 
vo zamena za eden neorganski fosfat (Buchanan i sor., 2002). 

Vo sintezata na skrobot u~estvuvaat dva enzima. Prviot e glukozilna 
transferaza, koja gradi 1→4 glukozidni vrski. Za nejzina funkcija potrebno e da 

postoi eden mal primaren molekul na -glukan, na koj se nadovrzuvaat novi 
molekuli na glukoza i pritoa se formira nerazgranetiot sinxir na amiloza.  
Vtorata transferaza, Q-enzimot gradi 1→6 glukozidni vrski i pritoa od del od 
amilozata se dobiva amilopektin. Me|utoa, na temno skrobot se razlo`uva preku 

sprotivni procesi i toa so pomo{ na skrobnata fosforilaza do G-1-P. Na temno, 
najverojatno skrobot mo`e da se razlo`i i so pomo{ na amilaza, taka {to vo 
citoplazmata se osloboduva glukoza. 
 
7.9.3 Sinteza na saharoza vo citosolot 
 

Sintezata na saharozata se odviva samo vo citoplazmata od mezofilnite 
kletki, a ne vo hloroplastite. Vo citoplazmata, trioza-fosfatot koj izleguva od 
hloroplastot se vklu~uva vo procesot glukoliza ili glukoneogenezata. 
Glukolizata vodi do oksidacija na triozite, a pri glukoneogeneza se sozdavaat 
oligosaharidi i drugi jaglehidrati. Pri glikoliti~kata oksidacija na 3-
fosfogliceraldehidot se dobiva reduciran NAD, a oksidacijata e povrzana so 
supstratna fosforilacija pri {to se dobiva ATP (Sl. 7.19). Na toj na~in 
svetlosnata energija koja vo hloroplastot e konvertirana vo hemiska i e so~uvana 
vo trioza-fosfat se vra}a vo forma na NADH i ATP. 

Saharozata e najva`en disaharid koj se sozdava vo citoplazmata na 
fotosintetskite kletki. Trioza-fosfatot, koj izleguva od hloroplastot sekoga{ 
preku izomerazata e vo ramnote`a so svojot izomer. Dve triozi, odnosno DHAP i 
GAP so pomo{ na aldolaza se kondenziraat vo fruktoza-1,6-bifosfat (F-1,6-BP). 
Taa pod dejstvo na F-1,6-bisfosfataza ja gubi fosfatna grupa i ovaa reakcija e prv 
stepen vo sintezata na saharozata. Dobieniot fruktoza-6-fosfat (F-6-P) pod 

dejstvo na heksoza-fosfatna izomeraza se preveduva vo glukoza-6-fosfat (G-6-P), a 
toj pod dejstvo na fosfoglukomutaza dava glukoza-1-fosfat (G-1-P). Na patot pri 

sinteza na saharozata, G-1-P se vrzuva za uridin trifosfat (UTP) i dava uridin-
difosfoglukoza (UDPG) i pirofosfat (PPi). Pirofosfatazata go razlo`uva PPi 
na dva fosfati. Enzimot saharoza-fosfatna sintetaza ja vrzuva UDPG za F-6-P i se 

dobiva saharoza-fosfat i UDP. Na kraj, saharoza-fosfatnata fosfataza ja 
hidrolizira fosfatnata grupa i se dobiva saharoza.  

Spored toa, po~nuvaj}i od F-1,6-BP do saharoza, 4 fosfatni grupi so hidroliza 
se odvojuvaat od supstratot kako Pi, a so toa zna~itelno se zgolemuva nivoto na Pi 
vo citoplazmata. Vsu{nost, saharozata koja se sintetizira vo citoplazmata na 
mezofilnite kletki e podgotvena za transport preku floemot do site drugi 
rastitelni delovi. 
 
7.9.4 Regulacija na sintezata na skrobot i saharozata 
 

Vo metabolizmot na jaglehidratite vo fotosintetskite kletki postojat 
nekolku sukcesivni procesi koi pretstavuvaat kontinuirani etapi na edna 
edinstvena rastitelna funkcija. Izvr{uvaweto na taa funkcija e osnoven uslov za 
`ivotot na sekoe fotoavtotrofno rastenie i ovaa funkcija ja so~inuvaat 
slednite procesi: 
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 sinteza na ATP i redukcija na NADP vo membranskiot sistem na 
hloroplastot, 

 vgraduvawe na CO2  vo  {e}erite vo redukciskiot pentozen ciklus, 

 sinteza na skrob vo stromata od hloroplastot, 

 transport na triozite od hloroplastot vo citosolot na fotosintetskite 
kletki, 

 sinteza na saharoza vo citosolot,  

 transport na saharozata od kletkite na listot vo floemot i drugite organi 
na rastenieto. 

Fotosintezata mo`e da bide efikasna samo ako ovie edine~ni procesi pome|u 
sebe se koordinirani i adekvatno modificirani spored signalite od 
nadvore{nata sredina. Spored toa, regulacijata na sintezata na skrob i saharoza e 
celosen proces i pokraj toa {to se vr{i vo razli~ni delovi (kompartmani) od 
kletkata. Vsu{nost, vo celiot sistem postoi dinami~na ramnote`a na klu~nite 
metaboliti ~ija sodr`ina ima vlijanie vrz namalenata ili zgolemenata aktivnost 
na odredeni enzimi. Pritoa, klu~na uloga ima odnosot na neorganskiot fosfat (Pi) 
kon triozite (GAP i DHAP) ili kon 3-fosfogliceratot (3-PGA).  

Vo prirodata, fotosintezata po~nuva nautro koga rastenieto }e bide osvetleno 
i toga{ intenzivno se vr{i sinteza na ATP i NADPH. Isto taka, vgraduvaweto na 
CO2 vo 3-PGA se odviva so golem intenzitet, a so redukcija na 3-PGA se sintetizira 
golemo koli~estvo na triozi. Istovremeno se vklu~uvaat i triozo-fosfatnite 
translokatori, koi gi razmenuvaat triozite i neorganskiot fosfat (Pi) pome|u 
hloroplastot i citosolot. Vo stromata na hloroplastot ostanuva niska 
koncentracija na 3-PGA i triozi, a se pojavuva relativno visoka koncentracija na 
Pi. Odnosot 3-PGA/Pi ima vlijanie vrz aktivnosta na glavniot enzim koj ja regulira 

sintezata na skrobot. Toj enzim e ADP-glukozna pirofosforilaza, koja se 
aktivira so pomo{ na 3-PGA, a se inhibira so Pi. Spored toa, vo raniot dneven 
period koga koli~nikot 3-PGA/Pi e nizok, ADP-glukoznata pirofosforilaza ima 
slaba aktivnost i vo toj slu~aj ne se sintetizira skrob, tuku site triozi se 
koristat za sinteza na saharoza vo citosolot. Vo tekot na denot mo`e da dojde do 
namaluvawe na sintezata na saharoza poradi toa {to organite-potro{uva~i se 
zasiteni, a so toa i floemskiot transport od kletkite na listot se namaluva. 
Spored toa, sintezata na skrob e vo antagonizam so sintezata na saharoza. Poznato 
e deka skrobot se sozdava samo na svetlo, a po~eten supstrat za negova sinteza e F-6-
P, koja delumno se koristi i za odr`uvawe na redukciskiot ciklus, no zna~itelen 
del se koristi za sinteza na skrob preku G-6-P. F-6-P se dobiva so defosforilacija 
na F-1,6-BP, {to se vr{i pod dejstvo na enzimot fruktoza-1,6-bifosfataza. Ovoj 
enzim e aktiven samo na svetlo pod dejstvo na tioredoksin/feredoksin sistemot. 
Spored toa, na svetlo se intenzivira dejstvoto na fosfatazata koja proizveduva F-
6-P, dodeka na temno nedostasuva prekursorot za sinteza na skrobot. Taka, na krajot 
od denot i vo tekot na no}ta prestanuva sintezata na 3-PGA, a so toa i sintezata na 
skrob ne e stimulirana, bidej}i prodol`uva izleguvaweto na triozite od 
hloroplastot. Neorganskiot Pi {to se akumulira vo hloroplastot se koristi vo 
procesot na razlo`uvawe na skrobot so pomo{ na enzimot skrobna fosforilaza. 
Spored toa, sintezata na skrobot e na~in za akumulirawe na jaglehidratite koi 
momentalno ne se koristat. Ako jaglehidratite samo se natrupuvaat vo kletkite, 
toga{ bi se promenile osmotskite odnosi vo fotosintetskite kletki. 

Triozite koi izleguvaat od hloroplastot mo`e da se koristat pri procesite na 
glukoliza ili za sinteza na saharoza. Pri sinteza na saharoza, prvo se vr{i 
defosforilacija na F-1,6-BP i se dobiva F-6-P, koj natamu delumno preminuva vo G-
6-P. Vo ovoj slu~aj aktivnosta na enzimot fruktoza-1,6-bisfosfatna fosfataza e 
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regulirana na drug na~in otkolku vo hloroplastot. Ovoj enzim e pod kontrola na 
eden poseben regulatoren molekul fruktoza-2,6-bisfosfat (F-2,6-BP) (Stitt, 1990). 
Ovoj molekul se razlikuva od praviot supstrat samo po toa {to nosi fosfatna 
grupa na C-2 atomot, mesto na C-1.  

F-2,6-BP e golem inhibitor na enzimot fosfataza i na toj na~in ja spre~uva 
defosforilacijata na F-1,6-BP, a so toa i natamo{nite procesi  na sinteza na 
saharozata (Sl. 7. 20). 
 

 
 
Sl. 7.20 Regulacija na sintezata na fruktoza-2,6-bifosfat (F-2,6-BP) vo citosolot na 
fotosintetskata kletka (Buchanan i sor., 2002). 
 

F-2,6-BP se nao|a vo kletkata vo sosema mali koli~estva. Vsu{nost, toj se 
dobiva od F-6-P so pomo{ na enzimot fruktoza-6-fosfatna-2-kinaza, a se 

razgraduva pod dejstvo na enzimot fruktoza-2,6-bisfosfataza. Od aktivnosta na 

kinazata i fosfatazata zavisi koli~estvoto na F-2,6-BP. Neorganskiot Pi ja 
stimulira aktivnosta na kinazata, a ja inhibira fosfatazata. Spored toa, F-2,6-BP 
e signalen molekul koj go poka`uva odnosot trioza-fosfat : Pi vo citoplazmata. 
Koga vo citoplazmata ima pogolemo koli~estvo na trioza, a pomalo na Pi, toga{ e 
inhibirana aktivnosta na kinazata i proizvodstvoto na F-2,6-BP. So toa se 
osloboduva aktivnosta na F-1,6-BP fosfatazata, koja proizveduva F-6-P i go 
naso~uva procesot kon sinteza na saharoza. Sprotivno, koga koncentracijata na 
trioza vo citoplazmata e mala, a na Pi visoka, toga{ e stimulirana aktivnosta na 
kinazata i sintezata na F-2,6-BP. 

Vsu{nost, F-2,6-BP e eden od najva`nite regulatori na metabolizmot na 
jaglehidratite kaj site organizmi, no, kaj rastitelnite organizmi negovata glavna 
funkcija  e vo sinteza na saharozata. 
 
7.10 Fotosinteza i produktivnost vo razli~ni ekolo{ki uslovi 
 

Od biohemiski i citofiziolo{ki aspekt mo`e da se konstatira deka procesite 
na fotosinteza se sli~ni kaj site vi{i i ni`i rastitelni organizmi. 
Konverzijata na svetlosnata energija vo hemiska i primarnata sinteza na 
organskite soedinenija vo princip se vr{at na ist na~in vo izolirani 
hloroplasti, vo suspenzija na kletki ili vo listot na bilo koe rastenie. No, od 
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ekolo{ki aspekt, koga }e se imaat predvid osobinite na oddelni rastitelni 
vidovi i tipovi, fotosintezata pretstavuva va`en raznoviden proces. Vo tekot na 
evolucijata, rastitelnite vidovi se prisposobuvale vo odredeni regioni i 
`iveali{ta, so cel da ja odr`at fotosintezata na nivo neophodno za razvitok i 
razmno`uvawe. Prisposobuvaweto ili adaptacijata na rastenijata se sostoi vo 
nivnata sposobnost pri procesot fotosinteza da izgradat pogolemo koli~estvo na 
organski proizvodi, otkolku {to }e gi potro{at pri di{eweto i drugite 
aktivnosti. Regulacijata na procesite na fotosinteza i transpiracija ima 
posebno zna~ewe, bidej}i rastenieto CO2 prima preku stomite, no isto taka preku 
niv i gubi voda. Adaptacijata na rastenijata na suvi i topli mesta se bazira na 
nivnata sposobnost da primat dovolno CO2, a pritoa da ne izgubat golemo 
koli~estvo na voda. Spored toa, koga se ispituva vlijanieto na nadvore{nite 
faktori vrz fotosintezata ne mo`e da se oddeli nivniot efekt vrz di{eweto i 
transpiracijata. 

Vo prirodni uslovi, fotosintezata zavisi od svojstvata na rastenieto i od 
nadvore{nite faktori. Osobinite na sekoe rastenie genetski se odredeni, no 
mnogu individualni svojstva mo`e da variraat {to ovozmo`uva optimizacija na 
fotosintezata. Razvojniot stadium na rastenieto, starosta na listovite, kako i 
anatomskata gradba na listovite koja mo`e da pretrpi odredeni modifikacii 
ovozmo`uvaat podobro iskoristuvawe na svetlinata od strana na rastenieto na 
mestoto kade {to `ivee. Vo tekot na denot, mnogu rastitenija imaat sposobnost da 
ja menuvaat polo`bata na listovite koi ja sledat polo`bata na sonceto, {to 
ovozmo`uva son~evite zraci sekoga{ na listot da padnat pod optimalen agol. 

Najva`ni nadvore{ni faktori koi vlijaat vrz intenzitetot na fotosintezata 
se: vodata, CO2, svetlinata, mineralnite soli i temperaturata. Taka, 
produktivnosta vo razli~ni ekosistemi e razli~na. Vo pustinite, kako i vo 
drugite suvi i topli predeli, nedostatokot na voda e ograni~uva~ki faktor za 
odvivawe na fotosintezata. Kaj rastenijata {to `iveat na visokite planini i vo 
arkti~kite tundri, niskata temperatura i kusiot vegetaciski period vlijaat vrz 
procesot na fotosinteza. Vo okeanite i moriwata, fotosintezata e ograni~ena so 
nedostatokot na mineralni soli (azot, fosfati) vo gornite sloevi na vodata vo 
koi osvetluvaweto i temperaturata voobi~aeno se povolni. 
 
7.10.1 Svetlinata i CO2 kako ograni~uva~ki faktori na fotosintezata 
 

Vo po~etokot na XX vek bilo utvrdeno deka fotosintezata zavisi od 
koncentracijata na CO2 vo vozduhot, intenzitetot na svetlinata i temperaturata. 
Podocna, pokraj ovie faktori kaj rastenijata bila zabele`ana i potrebata od 
mineralni soli. Postoi pravilo deka ako eden proces zavisi od pove}e faktori, 
toga{ negovata brzina ja odreduva faktorot koj e vo minimum. Procesot mo`e da 
se zabrza samo ako istovremeno se zgolemi intenzitetot na celiot kompleks 
faktori. 

Koli~estvoto na svetlosna energija {to dopira do Zemjinata povr{ina e mnogu 
pogolemo otkolku ona {to se koristi pri fotosintezata. Se smeta deka na 
grani~niot sloj od atmosferata, vkupnata energija na zra~eweto iznesuva okolu 1.3 

kWm-2 (=solarna konstanta). Zna~itelno koli~estvo energija se apsorbira vo 
gornite sloevi od atmosferata i do povr{inata na Zemjata pristignuva samo 

okolu 0.9 kWm-2. Vidliviot del od spektarot, od 400 do 700 nm se vika 

fotosintetska aktivna radijacija (PAR) i taa iznesuva okolu 0.4 kWm-2. Se smeta 
deka okolu 8% od ovaa svetlosna energija pripa|a na zeleniot del od spektarot, koj 
hlorofilot ne go apsorbira, a isto taka okolu 8% se gubat kako toplina. Me|utoa, 
okolu 19% od radijacijata se koristi za fotosinteza i za drugi metaboliti~ki 
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procesi vo listot, dodeka samo 5% od energijata e vrzana za jaglehidratite koi se 
proizvodi na fotosintezata. 

Vo uslovi koga CO2 ne e ogran~uva~ki faktor i koga drugite uslovi se povolni, 
razli~no adaptiranite rastenija pri ist svetlosen intenzitet imaat razli~en 
intenzitet na fotosintezata. Taka na pr., vo uslovi na silna svetlina, rastenijata 
koi `iveat na dobro osvetleni mesta (heliofiti) postignuvaat mnogu visok 

intenzitet na fotosinteza, za razlika od onie koi `iveat vo senka (skiofiti). 
Me|utoa, vo uslovi na svetlina so slab intenzitet, rastenijata adaptirani na 
senka mnogu poefikasno ja izvr{uvaat fotosintezata i imaat sposobnost da 
opstanat i vo uslovi vo koi drugite rastenija izumiraat. Osven mnogubrojnite 
morfolo{ki adaptacii, skiofitite imaat dobro razvien granalen sistem vo 
hloroplastot, a toa vo uslovi na senka im ovozmo`uva visoko nivo na fotosinteza. 

Rastenijata od C-4 grupata dobro se adaptirani da `iveat vo sredina so visok 
intenzitet na svetlina i relativno visoki temperaturi. C-4 rastenijata koristat 
50-100% od polnata son~eva svetlina, dodeka C-3 rastenijata koristat samo 20-
30%. Fotosintezata kaj C-3 rastenijata dostignuva maksimum pri poniska 
temperatura, vo sporedba so fotosintezata kaj C-4 rastenijata koja se odviva na 

visoki temperaturi i do 39S. Intenzitetot na fotosinteza kaj C-3 rastenijata 

iznesuva 10-35 mgCO2dm-2h-1, a kaj S-4 rastenijata 60-100 mgCO2dm-2h-1. Spored toa, 
produktivnosta kaj S-3 rastenijata iznesuva 0.5-2.0 g suva te`ina dm-2 na den, a za C-
4 rastenijata e 4-5 g suva te`ina dm-2 na den.  

Fotosintezata se meri preku koli~estvoto na proizvedeniot O2 ili 
potro{eniot CO2 vo edinica vreme. Pri procesite na di{ewe i fotorespiracija 
(se tro{i O2, a se proizveduva CO2), razmenata na ovie gasovi e vo sprotivna nasoka 
od onaa pri fotosinteza. Di{eweto mo`e da se meri nezavisno od fotosintezata, 
ako rastenijata se odr`uvaat na temno. No, koga rastenijata }e se osvetlat 
zapo~nuvaat procesite na fotosintezata i fotorespiracija, a rezultatite od 
takvite merewa ja ozna~uvaat prividnata fotosinteza. Vo uslovi na svetlina so 
visok intenzitet, fotosintezata pretstavuva dominanten proces, a ako svetlinata 
e poslaba, intenzitetot na fotosintezata se namaluva vo odnos na di{eweto. 
Intenzitetot na svetlinata, pri koja ovie dva procesa se izedna~eni odnosno koga 
neto proizvodstvoto na O2 i CO2 e ednakvo na nula se vika kompenzaciona to~ka za 
svetlinata. Na kompenzacionata to~ka, rastenijata proizveduvaat onolku organski 
soedinenija kolku {to tro{at. Visinata na kompenzacionata to~ka go ozna~uva 
minimumot na svetlina koja e neophodna za nekoe rastenie. Kompenzacionata 
to~ka za skiofitite i za rastenijata adaptirani na slaba svetlina e niska (1-5 

µmol kvanti m-2s-1), dodeka za heliofitnite rastenija e mnogu povisoka (10-20 µmol 
kvanti m-2s-1). Toa poka`uva deka prvata grupa na rastenija mnogu poefikasno ja 
koristat svetlinata {to im stoi na raspolagawe. 

Vo hermeti~ki zatvoren prostor, rastenijata vo procesot fotosinteza go 
tro{at onoj CO2, {to go proizveduvaat sami pri procesot di{ewe. Na toj na~in 
nivnata fotosinteza e ograni~ena so procesite na di{ewe i fotorespiracija, pri 
{to se proizveduva CO2. Po izvesno vreme vo takov zatvoren sistem se 
vospostavuva odredena ramnote`a pome|u site tri procesi, a koncentracijata na 
CO2 vo ramnote`ata se vika kompenzaciona to~ka za CO2.  
  
7.11 Na~ini na avtotrofnost kaj bakteriite 
 

Odreden broj bakterii imaat sposobnost za avtotrofnost, a so toa se bliski do 
drugite fotosintetski organizmi. Me|utoa, po na~inot na koj ja ostvaruvaat 
avtotrofnosta, tie ne mo`at da se klasificiraat vo nitu edna grupa od 
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fotosintetskite organizmi. Taka na pr., Archaebacteria ja koristat svetlosnata 
energija, no nemaat tipi~en fotosintetski ciklus. Druga grupa se bakteriite, koi 
ne ja koristat svetlinata kako izvor na energija, no dobivaat energija pri 
oksidacijata na neorganskite soedinenija. Tie ja koristat ovaa energija za 
redukciskiot pentozen ciklus, koj ne se razlikuva od fotosintezata. Poradi toa, 
ovoj proces se vika hemosinteza, a bakteriite {to go vr{at se poznati kako 

hemosintetski bakterii. 
Archaebacteria pretstavuvaat grupa bakterii koi so~uvale nekoi osobini od 

svoite arhai~ni predci. Niven pretstavnik e Halobacterium halobium, kaj kogo bila 
utvrdena fotosintezata. Ovoj vid `ivee vo aerobni i mnogu soleni uslovi, kade 
koncentracijata na NaCl e 3.5-5.0. Vo uslovi na namalena koncentracija na O2, ovie 
bakterii pre`ivuvaat preku fermentacija. Ako mestoto na `iveewe e dobro 
osvetleno, tie kako izvor na energija ja koristat svetlinata. Kleto~nata 
membrana kaj ovie bakterii sodr`i 25% lipidi i 75% proteini, koi vo komleks so 
pigmentot retinal formiraat bakteriorodopsin. Ovoj pigment apsorbira 

svetlina so branova dol`ina od 570 nm. Kletkite od H. halobium mora da primaat 
joni za da pre`iveat vo sredinata so visoka koncentracija na soli. Kaj niv postoi 
i vtor pigment halorodopsin, koj ja apsorbira svetlinata so branova dol`ina od 

570 nm i dejstvuva kako anjonska pumpa pri {to prenesuva Cl- joni vo kletkata. 
Isto taka, kaj halobakteriite ima u{te dva drugi rodopsini: senzoren rodopsin i 
fobo-rodopsin, koi kaj bakteriskite kletki ja reguliraat fototaksijata i im 
ovozmo`uvat dvi`ewe kon optimalnite svetlosni uslovi.  

Vidot H. halobium mo`e da se klasificira vo fotosintetskite organizmi, 
bidej}i vr{i konverzija na svetlosnata energija vo hemiska (ATP). Toa e edinstven 
fotosintetski proces bez hlorofil i bez sinteza na organski materii. Vsu{nost, 
ovoj proces e najprimitivna forma na fotosinteza i ima golemo zna~ewe vo 
prou~uvaweto na nejzinata evolucija.  
 
7.11.1 Hemosinteza 
 

Hemosintezata e proces koj postoi samo kaj odredeni grupi bakterii, koi me|u 
sebe i ne se taksonomski povrzani. Procesot se sostoi od dve fazi. Vo prvata faza 
se vr{i oksidacija na neorganskite soedinenija, pri {to se osloboduva energija. 
Ovaa faza e analogna na di{eweto, kade {to energija se dobiva so oksidacija na 
organski soedinenija, a ne na neorganskite. Sepak, i vo dvata slu~ai energijata pri 
oksidacija se konzervira vo forma na reducirani koenzimi i ATP. Vo vtorata faza 
od hemosintezata, reducentot i ATP se koristat za fiksacija i redukcija na CO2. 
Ovoj proces e identi~en so temnata faza od fotosintezata i pretstavuva osnova na 
avtotrofijata kaj hemosintetskite bakterii. 

Neorganskite soedinenija {to se oksidiraat pri hemosintezata se mnogu 
raznovidni. Hemosintetskite bakterii se klasificirani vo razli~ni grupi, 
zavisno od soedinenieto {to go koristat za oksidacija. 
 
7.11.1.1 Nitrifikacija 
 

Nitrifikacijata e proces pri koj amoniumovite soli se oksidiraat do nitrat.  
Prviot stepen pri sinteza na nitrati go vr{at nitrifikaciskite bakteriite od 
rodot Nitrosomonas. 
 
NH4OH + 1.5O2 → HNO2 + 2H2O + 272 kJ (65 kcal) 
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Nitritite preku aktivnosta na bakteriite od rodot Nitrobacter se oksidiraat vo 
nitrati. 
 
HNO2 + 0.5O2 → HNO3 + 75 kJ (18 kcal) 
 

Nitrifikaciskite bakterii od rodovite Nitrosomonas i Nitrobacter imaat va`na 
uloga vo kru`eweto na azotot vo prirodata. Azotot postojano se obnovuva vo 
po~vata, kako rezultat na raspa|aweto na organskite soedinenija od rastitelno i 
`ivotinsko poteklo. Vsu{nost, posle mineralizacija na organskite soedinenija 
azotot vo forma na amoniumovi soli se vra}a vo po~vata. Nitrifikaciskite 
bakterii imaat zna~ajna uloga vo formiraweto na nitrati koi za pogolem broj na 
vi{i rastenija se izvor na azot od amoniumot. 
 
7.11.1.2 Oksidacija na sulfurnite soedinenija 
 

Oksidacijata na sulfurot ja vr{at bezbojnite sulfurni bakterii koi `iveat 
vo otpadnite vodi (0.1N H2SO4) i se zna~ajni za nivnoto pre~istuvawe. Pretstavnik 
e  rodot Thiobacillus koj go oksidira tiosulfatot. 

 
H2S2O3 + 2O2 + H2O → 2H2SO4 + 100 kcal 
 
7.11.1.3 Oksidacija na vodorodot 
 

Bakteriite od rodot Hydrogenomonas go oksidiraat vodorodot.  
 
2H2 + O2 → 2H2O + 114 kcal 
 
7.11.1.4 Anoksibionti 
  

Bakteriite koi gi oksidiraat neorganskite soedinenija bez prisustvo na O2, no 
so odzemawe na elektroni se poznati kako anoksibionti. Tie naj~esto `iveat vo 
otpadnite vodi i vo ovaa grupa bakterii spa|aat nekolku rodovi.  

Desulfovibrio desulfuricans go oksidira vodorodot odzemaj}i elektron, koj go 
prenesuva na sulfatot. 

 
4H2 + H2SO4 → 4H2O + H2S + 45,6 kcal 
 

Micrococcus denitrificans go oksidira vodorodot so pomo{ na nitrat, proces 
poznat kako denitrifikacija.  
 
5H2 + 2HNO3 → 6H2O + N2 
 

Methanobacterium go oksidira vodorodot prenesuvaj}i gi elektronite na CO2, od 
kogo se proizveduva metan. 
 
4H2  + CO2 → 2H2O + CH4 
 

Bakteriite od rodot Ferrobacillus gi oksidiraat fero-soedinenijata vo feri 
forma. 

 
4Fe2+ + 4H+ + O2 → Fe3+ + 2H2O + 16 kcal 
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7.11.2 Op{to zna~ewe na hemosintetskite bakterii  
 
Pri site gorenavedeni oksidaciski procesi se dobiva energija, no enzimite 

{to u~estvuvaat vo ovie procesi seu{te ne se dovolno poznati. Sosema e jasno deka 
pri odzemawe na elektroni od supstratot se reducira nekoj koenzim, no ne e 
sigurno dali vo ovoj proces u~estvuvaat piridin nukleotidi. Sepak, postoi nekoj 
elektron-transporten sinxir vo koj u~estvuva citohromot c, koj preku citohrom 
oksidazata povtorno se oksidira so pomo{ na O2. Kaj anoksibiontite, namesto 
citohrom oksidazata, kraen akceptor na elektroni e nekoe oksidirano neorgansko 
soedinenie. Pri povtorna oksidacija na citohromite doa|a do sinteza na ATR. 
Ovaa pojava e poznata kako hemosintetska fosforilacija, pri koja transportot na 
elektroni e povrzan so sintezata na ATR. 

Hemosintetskite bakterii pretstavuvaat va`na komponenta na po~venata 
mikroflora. Mnogu od niv gi oksidiraat solite na azotot, sulfurot i `elezoto vo 
po~vata. Bakteriite koi vr{at denitrifikacija go namaluvaat koli~estvoto na 
raspolo`liviot azot, preveduvaj}i go vo N2 forma, koja ne mo`at da ja koristat 
vi{ite rastitelni organizmi. Bakteriite koi gi oksidiraat azotnite soedinenija 
imaat posebno zna~ewe vo kru`eweto na azotot, a onie {to u~estvuvaat vo 
oksidacija na sulfurnite soednienija imaat posebno zna~ewe vo kru`eweto na 
sulfurot vo prirodata.  
 
 


