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Աշխատանքու մ օգտագործված  հապավու մներ  

 

ԱԵՖ  – ադե նո զի ն -5’-ե ռ ֆո ս ֆո րական  թթո ւ  

ԱԵՖ-ազ  - ադե նո զի ն -5’-ե ռ ֆո ս ֆատազ  

ԱԿՖ  - ադե նո զի ն -5’-ե ր կ ֆո ս ֆո րական  թթո ւ  

Գ3Ֆ  – գ լ ի ց ե ր ո լ  -3-ֆո ս ֆատ 

ԳԴՀ Ա - գ լ ի ց ե ր ո լ -3-դի հ ի դր ո օ քս իաց ետո ն  

ԴՀ Ա - դի հ ի դր ո օ քս իաց ետո ն  

ԴՑԿԴ – N,N’-դի ց ի կ լ ո հ ե քս ի լ կար բ ո դի ի մի դ  

ՄՋԼ  – մր ջ նաթթո ւ  ջ րած ի ն լ իազ  

ՄԴՀ  - մր ջ նաթթո ւ  դե հ ի դր ո գե նազ  

ՆԱԴ – նի կ ոտի նամի դադե նի նե ր կ նո ւ կ լ ե ոտի դ  

Հ ի դ  - հ ի դր ո գե նազ  

ՕԽ – օպտի կական  խտո ւ թյ ո ւ ն  

ՕՎՊ – օ քս ի դավե րականգնո ղական  պոտե նց իալ  

E. coli – Escherichia coli 

G. toebii – Geobacillus toebii 
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Թեմայ ի  արդիականու թյ ու նը : Բո լ ո ր  կ ե նդանի  օ ր գանի զմնե ր ի , այ դ  

թվո ւ մ  և  բակտե ր իանե ր ի  ն յ ո ւ թափոխանակ ո ւ թյ ո ւ նը  կախված  է  

արտաքի ն  մի ջ ավայ ր ի  պայ մաննե ր ի ց , է նե ր գիայ ի  աղբ յ ո ւ ր նե ր ի ց  և  

այ լ  գո ր ծ ո ննե ր ի ց : Աղի քայ ի ն  ց ո ւ պի կ  (Escherichia coli, E.coli) 

բակտե ր իանե ր ն  ի րականաց նո ւ մ  ե ն  ածխաջ ր ե ր ի , օ ր ի նակ , գ լ յ ո ւ կ ո զի  

խմո ր ո ւ մ , ո ր ի  արդ յ ո ւ նքո ւ մ  առաջ անո ւ մ  ե ն  տար բ ե ր  օ ր գանական  
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թթո ւ նե ր  (սաթաթթո ւ , քացախաթթո ւ , մր ջ նաթթո ւ , կաթնաթթո ւ  և  այ լ ն ), 

սպի րտ (Էթանո լ ) և  գազե ր  (ածխաթթո ւ  գազ  (CO2), ջ րած ի ն  (H2)): Այ դ  է  

պատճ առ ը , ո ր  այ ս  բակտե ր իանե ր ն  արտադրական  նպատակնե ր ո վ  

լ այ նո ր ե ն  կ ի րառ վո ւ մ  ե ն  կ ե նսաէ թանո լ ի , կ ե նսաջ րած նի  ստաց ման  

համար : Մի ևնո ւ յ ն  ժամանակ  արդիական  է  նաև  այ դ  նպատակ ո վ  ածխած նի  

մատչ ե լ ի  և  հ ե շ տ հասանե լ ի  աղբ յ ո ւ ր նե ր  գտնե լ ո ւ  հար ց ը : Ոչ  վաղ  

անց յ ալ ո ւ մ  բացահայ տվե լ  է , ո ր  աղի քայ ի ն  ց ո ւ պի կ ը ՝  E. coli-ն  

ի րականաց նո ւ մ  է  ե ռատո մանի  սպի րտ գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ո ւ մ , ի նչ ի  

արդ յ ո ւ նքո ւ մ  նո ւ յ նպե ս  առաջ անո ւ մ  ե ն  տար բ ե ր  օ ր գանական  

թթո ւ նե ր , գազե ր , սպի րտ (Dharmadi et al., 2006; Gonzalez et al., 2008; Trchounian 

and Trchounian, 2009): Գլ ի ց ե ր ո լ ը  կ ե նսավառ ե լ ի քի  ստաց ման  

ամե նատարած ված  թափոնն  է , ի նչ ն  է լ  դար ձ նո ւ մ  է  այ ն  բավականի ն  

մատչ ե լ ի , հ ետևաբար   դրա խմո ր ման  կ ի րառ ո ւ մը  կ ե նսաջ րած նի  և  

կ ե նսաէ թանո լ ի  ստաց ման  համար  շ ատ խո ստո ւ մնալ ի ց  է  (Chaudhary, 

2012): 

 Աղի քայ ի ն  ց ո ւ պի կ ո ւ մ  խմո ր ման  ը նթաց քո ւ մ  առաջ ացած  

մր ջ նաթթո ւ ն ՝  թաղանթակապ մր ջ նաթթո ւ  ջ րած ի ն լ իազ  (ՄՋԼ ) 

ֆե ր մե նտայ ի ն  համալ ի ր ի  մի ջ ո ց ո վ  օ քս ի դանո ւ մ  է  մի նչ և  CO2-ի  և  H2-ի :  

Վե ր ջ ի նս   է լ  է կ ո լ ո գիապե ս  մաքո ւ ր , վե րականգնվո ղ , մոտ 140 կ Ջ /գ  

է նե ր գիա ո ւ նե ց ո ղ  վառ ե լ ի ք  է , ո ր ի  այ ր ո ւ մի ց  անջ ատվո ւ մ  է  ջ ո ւ ր  

(Momirlan and Veziroglu, 2005; Hallenbeck and Ghosh, 2009; Chu and Majumdar, 2012): 

H2-ն  արտադր ո ւ մ  ե ն  տար բ ե ր  բակտե ր իանե ր ՝  շ աքար նե ր ի  կամ  

օ ր գանական  թթո ւ նե ր ի  մթնայ ի ն  կամ  ֆոտոխմո ր ման  արդ յ ո ւ նքո ւ մ  

(Kim et al., 2014; Gabrielyan et al., 2015; Hallenbeck and Liu, 2016): Այ ս  

գո ր ծ ը նթաց ի ն  մաս նակ ց ո ւ մ  ե ն  հատո ւ կ  ֆե ր մե նտնե ր ՝  

հ ի դր ո գե նազնե ր  (Հ ի դ ), ո ր ո նց ի ց  ե ր կ ո ւ ս ը ՝  Հ ի դ -3-ը  և  Հ ի դ -4-ը , 

մր ջ նաթթո ւ  դե հ ի դր ո գե նազ  H-ի  (ՄԴՀ -H) հ ետ միաս ի ն  կազմո ւ մ  ե ն , 

համապասխանաբար , ՄՋԼ -1 և  ՄՋԼ -2 ո ւ ղի նե ր ը  (Trchounian et al., 2012):  

 Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  Հ ի դ -նե ր ի  և  ՄՋԼ -ի  ակտի վո ւ թյ ան , նրանց  

է նե ր գիայ ի ն  պահանջ նե ր ի  համար  անհ րաժե շ տ է  կ ե նսական  

նշ անակ ո ւ թյ ո ւ ն  ո ւ նե ց ո ղ  ֆե ր մե նտի ՝  պր ոտո նայ ի ն  FoF1-ԱԵՖ-ազի  

գո ր ծ ո ւ նե ո ւ թյ ո ւ նը , ի նչ ն  է լ  թաղանթո վ  պր ոտո նի  տեղափոխման  

հ ի մնական  մեխանի զմն  է  (Bagramyan and Trchounian, 2003): Մե ր  

լ աբ ո րատո ր իայ ո ւ մ  արված  հ ետազոտո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  տվե լ , 
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ո ր   գ լ յ ո ւ կ ո զի  կամ  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH-ի  չ ե զո ք  

և  թո ւ յ լ  հ ի մնայ ի ն  արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ   H2-ի  արտադր ո ւ թյ ո ւ նը  և  H+-

ի  արտահ ո ս քը   զգայ ո ւ ն  ե ն  FoF1-ի  արգե լ ակ ի չ  N,N’-

դի ց ի կ լ ո հ ե քս ի լ կար բ ո դի ի մի դի  (ԴՑԿԴ) նկատմամբ  (Blbulyan et al., 2011; 

Trchounian et al., 2012; Trchounian and Sawers, 2014): Նաև  ց ո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  

ակտի վ  FoF1-ԱԵՖ-ազ  չ ո ւ նե ց ո ղ  atp մո ւ տանտնե ր ո ւ մ  չ ի  դիտվե լ  H2-ի  

արտադր ո ւ թյ ո ւ ն  (Mnatsakanyan et al., 2004): Մյ ո ւ ս  կ ո ղմի ց  է լ  ց ո ւ յ ց  է  

տրվե լ , ո ր  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  FoF1-ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  զգալ ի ո ր ե ն  խթանվո ւ մ  է  մր ջ նաթթվի  

նե ր կայ ո ւ թյ ամբ , ե ր բ  բակտե ր իանե ր ն  աճ ե ց վե լ  ե ն  գ լ յ ո ւ կ ո զի  

խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  (Bagramyan et al., 2003): Ի՞ նչ  կ ե րպ կար ե լ ի  է  

բացատր ե լ  FoF1-ի  նման  անհ րաժե շ տո ւ թյ ո ւ նը : Հ ավանաբար , խմո ր ման  

ը նթաց քո ւ մ  ԱԵՖ-ազը  զո ւ գակ ց ո ւ մ  է  ԱԵՖ-ի  հ ի դր ո լ ի զը  թաղանթո վ  H+-

նե ր ի  տեղափոխման  հ ետ, ի նչ ի  արդ յ ո ւ նքո ւ մ  է լ  ԱԵՖ-ի  է նե ր գիան  

փոխակ ե րպվո ւ մ  է  ՄՋԼ -ի  և  Հ ի դ -նե ր ի  գո ր ծ ե լ ո ւ  համար  անհ րաժե շ տ Δp-

ի  (պր ոտո նաշ ար ժ  ո ւ ժ ):  Սակայ ն  պետք  է  փաստե լ , ո ր  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  

խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  վե ր ո հ ի շ յ ալ  ֆե ր մե նտնե ր ի  

փոխհամագո ր ծակ ց ո ւ թյ ան  և  փոխազդե ց ո ւ թյ ան  մեխանի զմնե ր ի  մաս ի ն  

տվյ ալ նե ր ը  սահ մանափակ  ե ն : Այ ս  տե սանկ յ ո ւ նի ց  հ ետաքր քի ր  է  

ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ե լ  FoF1-ԱԵՖ-ազի  և  տար բ ե ր  Հ ի դ -նե ր ի  ակտի վո ւ թյ ան  

փոխկապված ո ւ թյ ո ւ նը  գ լ ի ց ե ր ո լ ի , ի նչ պե ս  նաև  գ լ յ ո ւ կ ո զի  և  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խառնո ւ ր դի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH-ի  տար բ ե ր  

արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ :  

Բակտե ր իանե ր ն  օ ժտված  ե ն  օ քս ի դավե րականգնո ղական  (ռ ե դօ քս ) 

հատկ ո ւ թյ ո ւ ննե ր ո վ , ո ր ո նք  կար ևո ր  ե ն  նրանց  

ն յ ո ւ թափոխանակ ո ւ թյ ան  և  մի ջ ավայ ր ի  տար բ ե ր  պայ մաննե ր ի ն , 

օ ր ի նակ , բար ձ ր  ջ ե ր մաստի ճ անի ն  հար մար վե լ ո ւ  համար  (Wang et al., 

2015): Բակտե ր իանե ր ի  աճ ի  ը նթաց քո ւ մ  դիտվո ւ մ  է  մի ջ ավայ ր ի  

օ քս ի դավե րականգնո ղական  պոտե նց իալ ի  (ՕՎՊ) անկ ո ւ մ , ի նչ ը  ռ ե դօ քս  

համար ժե քնե ր ի ՝  դեպի  մի ջ ավայ ր  արտանետման  արդ յ ո ւ նք  է : Ցո ւ յ ց  է  

տրվե լ  նաև , ո ր  ՕՎՊ-ն  կար ո ղ  է  ո ր ո շ ի չ  լ ի նե լ  կ ե նսատար րալ վաց ման  

գո ր ծ ը նթաց նե ր ո ւ մ  տար բ ե ր  ջ ե ր մաս ե ր  բակտե ր իանե ր ի  

կ ե նսազանգված ի  ստաց ման  և  ֆե ր մե նտայ ի ն  ո ւ  ակտի վ  

տեղափոխո ւ թյ ան  վե րահ ս կ ման  համար  (Ghazaryan et al., 2015): Մե զո ֆի լ  
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E.coli, E.hirae և  այ լ  բակտե ր իանե ր ո ւ մ  շ աքար ի  (գ լ յ ո ւ կ ո զ ) և  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  ո ր ո շ վե լ  է  ՕՎՊ-ի  արժե քը  

(Poladyan et al., 2013): Հ ավանական  է , ո ր  բակտե ր իանե ր ի  պր ոտո նաշ ար ժ  

ո ւ ժ ի  (ΔμH+) և  ՕՎՊ-ի  անկ ման  մի ջ և  կա ո ր ո շ ակ ի  փոխհարաբ ե ր ո ւ թյ ո ւ ն : 

Ել նե լ ո վ  վե ր ջ ի նի ց ՝  առաջ ար կ վե լ  է , ո ր  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  

բակտե ր իանե ր ի  ռ ե դօ քս  զգայ նո ւ թյ ան  մե ջ , ΔμH+-ի  պահպանման  

հ ի մնական  պատասխանատո ւ ն ՝  FoF1-ԱԵՖ-ազն , ո ւ նի  մե ծ  դե ր  (Hakobyan et 

al., 2012): Սակայ ն  պետք  է  փաստե լ , ո ր  քի չ  ո ւ շ ադր ո ւ թյ ո ւ ն  է  դար ձ ված  

ջ ե ր մաս ե ր  բակտե ր իանե ր ի , մաս նավո րապե ս  գե ո բաց ի լ նե ր ի , ռ ե դօ քս  

կար գավո ր ման  խնդի ր նե ր ի ն , ԱԵՖ-ազայ ի ն  ռ եակ ց իանե ր ի ն : 

Հետազոտու թյ ան նպատակն ու  խնդիրները : Այ ս  աշ խատանքի  

նպատակն  է  ե ղե լ  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ե լ  E. coli-ի  վայ ր ի  տիպի  և  տար բ ե ր  Հ ի դ -

այ ի ն  մո ւ տանտնե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  և  պարզաբանե լ  

տար բ ե ր  Հ ի դ -նե ր ի  ազդե ց ո ւ թյ ո ւ նն  այ դ  ակտի վո ւ թյ ան  վրա՝  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի , գ լ յ ո ւ կ ո զի  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խառնո ւ ր դի , գ լ յ ո ւ կ ո զի  

տար բ ե ր  կ ո նց ե նտրաց իանե ր ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH-ի  տար բ ե ր  

արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ : Ինչ պե ս  նաև  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ե լ  ջ ե ր մաս ե ր  

Geobacillus toebii-ի  (G. toebii) ArzA-8 տե սակ ի  թաղանթայ ի ն  է նե ր գիական  

գո ր ծ ը նթաց նե ր ը  և   համե մատե լ  մե զո ֆի լ  E.coli-ի  հ ետ: 

Ու ս ո ւ մնաս ի ր ո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  համար  սահ մանվե լ  ե ն  հ ետև յ ալ  

խնդի ր նե ր ը . 

1. Ու ս ո ւ մնաս ի ր ե լ  E. coli-ի  BW25113 վայ ր ի  տիպի  և  տար բ ե ր  Հ ի դ -

նե ր ո ւ մ  խախտո ւ մնե ր  կ ր ո ղ  մո ւ տանտնե ր ի  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  

ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ : 

2. Բացահայ տե լ  E. coli-ի  վայ ր ի  տիպի  և  տար բ ե ր  Հ ի դ -նե ր ո ւ մ  

խախտո ւ մնե ր  կ ր ո ղ  մո ւ տանտնե ր ի  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  փոփոխո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  ածխած նի  խառն  

աղբ յ ո ւ ր նե ր ի  (գ լ յ ո ւ կ ո զի  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ի ) խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  և  

համե մատե լ  միայ ն  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ի  հ ետ: 

3. Որ ո շ ե լ  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  այ ս  բակտե րանե ր ի  

թաղանթո վ  H+/K+ -ական  փոխանակ ո ւ թյ ան  փոփոխո ւ թյ ո ւ ննե ր ը : 

4. Ու ս ո ւ մնաս ի ր ե լ  գ լ յ ո ւ կ ո զի  տար բ ե ր  կ ո նց ե նտրաց իանե ր ի  

ազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը  E. coli-ի  վայ ր ի  տիպի  և  Հ ի դ -այ ի ն  մո ւ տանտի  ԱԵՖ-ազի  

ակտի վո ւ թյ ան  վրա:  
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5. Ու ս ո ւ մնաս ի ր ե լ  ջ ե ր մաս ե ր  Geobacillus toebii-ի  (G. toebii) ArzA-8 

տե սակ ի  աճ ը , օ քս ի դավե րականգնո ղական  պոտե նց իալ ի  (ՕՎՊ) 

կ ի նետի կան , pH-ի  փոփոխո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  և  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը ՝  ռ ե դօ քս  ս թր ե ս ի  պայ մաննե ր ո ւ մ : 

Աշխատանքի  գիտական նորու յ թն ու  գիտագործնական 

նշանակու թյ ու նը : Նե ր կայ աց ված  աշ խատանքո ւ մ  ց ո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  մի ջ ավայ ր ի  pH-ն  ազդո ւ մ  է  E. coli 

բակտե ր իանե ր ի  FoF1-ԱԵՖ-ազի  ակտի վո ւ թյ ան  վրա, ը նդ  ո ր ո ւ մ  

ամե նաբար ձ ր  ակտի վո ւ թյ ո ւ ն  դիտվե լ  է  pH 7.5-ո ւ մ : FoF1-ԱԵՖ-ազի  

ակտի վո ւ թյ ան  համար  անհ րաժե շ տ ե ն  Հ ի դ -1-ը  և  Հ ի դ -2-ը : Բացահայ տվե լ  

է , ո ր  ածխած նի  խառն  աղբ յ ո ւ ր նե ր ի  (գ լ յ ո ւ կ ո զ  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ) խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ  FoF1-ԱԵՖ-ազը  մաս նակ ց ո ւ մ  է  թաղանթո վ  H2-ի  ց ի կ լ ի  

ձ ևավո ր մանը  և  գո ր ծ ո ւ մ  է  ո րպե ս  նե ր բ ջ ջ այ ի ն  pH-ի  կար գավո ր ի չ : 

 Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ  նաև , ո ր  FoF1-ԱԵՖ-ազի  և  ե ր կ ր ո ր դայ ի ն  

տեղափոխի չ  համակար գե ր ի ց  TrkA-ի  գո ր ծառական  կապը  կախված  է  

գ լ յ ո ւ կ ո զի  կ ո նց ե նտրաց իայ ի ց  և  արտաքի ն  pH-ի ց : Այ ս  

արդ յ ո ւ նքնե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  տալ ի ս  TrkA-ի  հ ետ FoF1-ԱԵՖ-ազի  

փոխազդե ց ո ւ թյ ան  բ նո ւ յ թը  և  դրա կար ևո ր ո ւ թյ ո ւ նը  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ : 

  Ստաց ված  արդ յ ո ւ նքնե ր ը  նո ր  ե ն  հ ետազոտված  բակտե ր իանե ր ի  

համար  և  հ նարավո ր ո ւ թյ ո ւ ն  ե ն  տալ ի ս  պարզաբանե լ  տար բ ե ր  Հ ի դ -

նե ր ի  և  պր ոտո նայ ի ն  ԱԵՖ-ազի  գո ր ծառական  կապը  ածխած նի  տար բ ե ր  

աղբ յ ո ւ ր նե ր ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , ի նչ պե ս  նաև  ԱԵՖ-ազի  դե ր ը  

բ ջ ջ այ ի ն  ն յ ո ւ թափոխանակ ո ւ թյ ան  կար գավո ր ման  հար ց ո ւ մ :  

 Աշ խատանքո ւ մ  առաջ ի ն  անգամ  ց ո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  

կար գավո ր ե լ ո վ  ՕՎՊ-ն ՝   կար ե լ ի  է  մե ծաց նե լ  ջ ե ր մաս ե ր  

բատե ր իանե ր ի  կ ե նսատեխնո լ ո գիական  կ ի րառ ե լ ի ո ւ թյ ո ւ նը , ի նչ պե ս  

կ ե նսազանգված ի , այ նպե ս  է լ  տար բ ե ր  արժե քավո ր  ն յ ո ւ թե ր ի  

ստաց ման  նպատակ ո վ : 

 E. coli բակտե ր իայ ի  տար բ ե ր  շ տամնե ր  ո ւ նե ն  մե ծ  

կ ե նսատեխնո լ ո գիական  նե ր ո ւ ժ  և  լ այ նո ր ո ե ն  կ ի րառ վո ւ մ  ե ն  

կ ե նսավառ ե լ ի քի  ստաց ման  նպատակ ո վ : Հ ետևաբար  տար բ ե ր  

ֆե ր մե նտնե ր ի , ի նչ պե ս  նաև  դրանց  ձ ևավո րած  գե ր համալ ի ր նե ր ո ւ մ  

փոխազդե ց ո ւ թյ ան  մեխանի զմնե ր ի , գո ր ծառ ո ւ յ թայ ի ն  կապի  և  
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կար գավո ր ման  հ ետ կապված  այ ս  տվյ ալ նե ր ը  կար ե լ ի  է  կ ի րառ ե լ  

ի նչ պե ս  հ ի մնարար  գիտական  հ ետազոտո ւ թյ ո ւ ննե ր ո ւ մ , այ նպե ս  է լ  

կ ե նսատեխնո լ ո գիական  նպատակնե ր ո վ : 

 Պաշտպանու թյ անը  ներկայ ացվող հիմնական դրու յ թները : 

1. Թո ւ յ լ  հ ի մնայ ի ն  pH-ո ւ մ  (pH 7.5) գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ  

E. coli-ի  Հ ի դ -1 և  Հ ի դ -2 ֆե ր մե նտնե ր ն  ո ւ ղղակ ի ո ր ե ն  փոխազդո ւ մ  ե ն  FoF1-

ԱԵՖ-ազի  հ ետ կամ  մաս նակ ց ո ւ մ  թաղանթո վ  պր ոտո նի  տեղափոխմանը ։  

2. Գլ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  ը նթաց քո ւ մ  E. coli-ի  թաղանթայ ի ն  

բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  ո ւ ղղակ ի ո ր ե ն  կախված  է  

մի ջ ավայ ր ի  pH-ի ց : ԱԵՖ-ազի  և  Հ ի դ -նե ր ի  գո ր ծառական  կապի  բ նո ւ յ թը ՝  

կախված  խմո ր ման  ս ո ւ բ ստրատի ց , տար բ ե ր  է :  

3. E. coli-ի  FOF1-ԱԵՖ-ազի  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  և  դրա 

փոխգո ր ծակ ց ո ւ թյ ո ւ նը  Հ ի դ -նե ր ի , մաս նավո րապե ս , Հ ի դ -4-ի  հ ետ 

կախված  է  գ լ յ ո ւ կ ո զի  կ ո նց ե նտրաց իայ ի ց  և  մի ջ ավայ ր ի  pH-ի ց : 

4. G. toebii) ArzA-8 տե սակ ի  աճ ն  ո ւ  FoF1-ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  

կախված  ե ն  ածխած նի  աղբ յ ո ւ ր ի  առ կայ ո ւ թյ ո ւ նի ց  և  մի ջ ավայ ր ի   

օ քս ի դավե րականգնո ղական  վի ճ ակ ի ց : 
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ԳԼՈՒԽ 1. ԳՐԱԿԱՆ ԱԿՆԱՐԿ 

ESCHERICHIA COLI-Ի ՊՐՈՏՈՆԱՅԻՆ FOF1-ԱԵՖ-ՍԻՆԹԱԶԸ ԵՎ` ՆՐԱ 

ԴԵՐԸ ԽՄՈՐՄԱՆ ՏԱՐԲԵՐ ՊԱՅՄԱՆՆԵՐՈՒՄ 

1․1․ԱԵՖ-սինթազները  և Escherichia coli-ի  պրոտոնայ ին FoF1-

ԱԵՖ-սինթազը  

ԱԵՖ-ազնե ր ը  թաղանթակապ անց քո ւ ղի նե ր  ե ն  (ի րականո ւ մ  

տեղափոխի չ նե ր , քանի  ո ր  ի ս կական  ի ո նական  անց քո ւ ղի նե ր  չ ե ն ), 

ո ր ո նք  զո ւ գո ր դո ւ մ  ե ն  թաղանթո վ  ի ո նի  տեղափոխո ւ թյ ո ւ նը  ո ր ևէ  

նո ւ կ լ ե ոտի դի , օ ր ի նակ  ԱԵՖ-ի , ս ի նթե զի  կամ  հ ի դր ո լ ի զի  հ ետ: 

Թաղանթակապ ԱԵՖ-ազնե ր ի  տար բ ե ր  տե սակ նե ր ը ` բ ջ ջ ի  յ ո ւ րահատո ւ կ  

պահանջ նե ր ը  բավարար ե լ ո ւ  համար  ժամանակ ի  ը նթաց քո ւ մ  

փոփոխվո ւ մ  ե ն : Ըստ գո ր ծառ ո ւ յ թայ ի ն  տար բ ե ր ո ւ թյ ո ւ ննե ր ի ` ԱԵՖ-

ազնե ր ը  դասակար գվո ւ մ  ե ն  F-, V-, A-, P-,  և  E-,  տե սակ նե ր ի , ո ր ո նք  

բ ո լ ո ր ն  է լ  կատալ ի զո ւ մ  ե ն  ԱԵՖ-ի  ս ի նթե զի  և /կամ  հ ի դր ո լ ի զի  

ռ եակ ց իանե ր ը  (Cross and Müller, 2004; Hong and Pedersen, 2008): ԱԵՖ-ի  

ս ի նթե զի  շ ար ժի չ  ո ւ ժ ը  պր ոտո նայ ի ն  գրադի ետն  է , ի ս կ  ԱԵՖ-ի  

հ ի դր ո լ ի զի  ը նթաց քո ւ մ  ի ո նայ ի ն  գրադի ե նտի  ձ ևավո ր ման  շ ար ժի չ  

ո ւ ժ ը `  ֆո ս ֆո ե ր կ է ս թե րայ ի ն   կապի  ճ ե ղքման   է նե ր գիան : 

F-տե սակ ի  ԱԵՖ-ազնե ր ի  անվան  «F»-ը  ծագո ւ մ  է  ֆո ս ֆո ր ի լ աց նո ղ  

«գո ր ծ ո ն» (լ ատի նե ր ե ն ՝  ֆակտո ր , Factor) բառ ի  ս կ զբ նատառ ի ց ։  Այ ս  

ֆե ր մե նտնե ր ն  առ կա ե ն  բակտե ր իանե ր ո ւ մ , միտո քո նդր ի ո ւ մնե ր ո ւ մ  և  

ք լ ո ր ոպլ աստնե ր ո ւ մ ։  

A-ԱԵՖ-ազնե ր ը  հայ տնաբ ե ր վե լ  ե ն  արքե նե ր ո ւ մ , ո ր ո նք  

գո ր ծառ ո ւ յ թո վ  նման  ե ն  F-ԱԵՖ-ազնե ր ի ն , ի ս կ  կառ ո ւ ց ված քո վ ՝  V-ԱԵՖ-

ազնե ր ի ն ։  V-տե սակ ի  H+-ԱԵՖ-ազնե ր ն  ի  ս կ զբանե  հայ տնաբ ե ր վե լ  ե ն  

է ո ւ կար ի ոտ բ ջ ի ջ նե ր ի  վակ ո ւ լ նե ր ո ւ մ , ո ր ո նց  հ ի մնական  

գո ր ծառ ո ւ յ թը  ԱԵՖ-կախյ ալ  պր ոտո նի  կամ  նատր ի ո ւ մի  տեղափոխո ւ մն  

է ՝  նե ր վակ ո ւ ո լ այ ի ն  մի ջ ավայ ր ի  թթվե ց մամբ  (McGuire et al., 2016): 

P-տե սակ ի  ԱԵՖազնե ր ը , ո ր ո նց  ե ր բ ե մն  կ ո չ ո ւ մ  ե ն  նաև  E1- E2 ԱԵՖ-

ազնե ր , թաղանթի  մի ջ ո վ  տեղափոխո ւ մ  ե ն  տար բ ե ր  ի ո ննե ր  և  

հայ տաբ ե ր ված  ե ն  բակտե ր իանե ր ո ւ մ  և  շ ատ է ո ւ կար ի ոտ բ ջ ի ջ նե ր ի  

օ ր գանո ի դնե ր ո ւ մ ։  
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E-տե սակ ի  ԱԵՖ-ազնե ր ը  ֆե ր մե նտնե ր ի  ը նտանի ք  ե ն , ո ր ո նք  

հ ի դր ո լ ի զո ւ մ  ե ն  արտաբ ջ ջ այ ի ն  ԱԵՖ-ը  (Extracellular բառ ի  

ս կ զբ նատառ ի ց ) (Zhong and Guidotti, 1999)։  

F-, V- և  A- ԱԵՖազնե ր ը  բազմաե նթամիավո րայ ի ն  համալ ի ր նե ր  ե ն ՝  

նման  կառ ո ւ ց ված քայ ի ն  և  կատալ ի զայ ի ն  մեխանի զմնե ր ո վ . ի ո նի  

տեղափոխման  համար  օ գտագո ր ծ ո ւ մ  ե ն  ռ ոտաց ի ո ն  շ ար ժի չ նե ր  (Cross 

and Müller, 2004): P-ԱԵՖազնե ր ը  վե ր ը  նշ ված նե ր ի ց  լ ի ո վի ն  տար բ ե ր վո ւ մ  

ե ն  ի ր ե նց  ե նթամիավո րայ ի ն  կազմո վ  և  ի ո նի  տեղափոխման  

մեխանի զմո վ : 

 

FoF1-ԱԵՖ-սինթազներ   

Ըստ Կե նսաքի միայ ի  և  Մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  կ ե նսաբանո ւ թյ ան  

մի ջ ազգայ ի ն  մի ո ւ թյ ան  նո մե նկ լ ատո ւ րայ ի ն  հանձ նաժո ղո վի  (IUBMB) 

այ ս  ֆե ր մե նտը  կ ո չ վո ւ մ  է  «ԱԵՖ  ֆո ս ֆո հ ի դր ո լ ազ ՝  H+-տեղափոխի չ »։  

Նե ր կայ ո ւ մս  լ այ նո ր ե ն  կ ի րառ վո ւ մ  է  ֆե ր մե նտի  գո ր ծառ ո ւ յ թայ ի ն  

բ նո ւ յ թն  առավե լ  ը նդգծ ո ղ ՝  «ԱԵՖ-ս ի նթազ» անվանո ւ մը ։  Շատ 

կ ի րառ վո ւ մ  ե ն  նաև  «H+-ԱԵՖ-ազ» կամ  «FoF1-H
+-ԱԵՖ-ազ » անվանո ւ մնե ր ը ։  

Գրականո ւ թյ ան  մե ջ  հանդիպո ւ մ  ե ն  նաև  այ ս  անվանո ւ նմնե ր ը ՝  F1-

ԱԵՖ-ազ , FoF1-ԱԵՖ-ազ , F-ԱԵՖ-ազ , H+-տեղափոխո ղ  ԱԵՖ-ազ , 

միտո քո նդր ի ո ւ մայ ի ն  ԱԵՖ-ազ , ք լ ո ր ոպլ աստայ ի ն  ԱԵՖ-ազ , 

բակտե ր իական  Ca2+/Mg2+ ԱԵՖ -ազ , ԱԵՖ-ս ի նթազ  համալ ի ր , 5-ր դ  համալ ի ր  

(Guo et al., 2017)։  

 Կե նդանի  օ ր գանի զմնե ր ի  մե ծ  մաս ո ւ մ  ԱԵՖ-ս ի նթազի  հ ի մնական  

գո ր ծառ ո ւ յ թը  ԱԵՖ-ի  ս ի նթե զն  է , ո ր ի ց  է լ  ծագո ւ մ  է  ֆե ր մե նտի  

անվանո ւ մը ։  Որ ո շ  դեպքե ր ո ւ մ  դար ձ ե լ ի  ռ եակ ց իան , ե ր բ  ԱԵՖ-ի  

հ ի դր ո լ ի զի  հաշ վի ն  թաղանթո վ  պր ոտո ն  է  տեղափոխվո ւ մ , ավե լ ի  է  

կար ևո ր վո ւ մ  (Junge and Nelson, 2015)։  Վե ր ջ ի նի ս  օ ր ի նակ ը  անաե ր ո բ  

բակտե ր իանե ր ո ւ մ  խմո ր ման  հաշ վի ն  ԱԵՖ-ի  ս ի նթե զն  է ․ ԱԵՖ-ս ի նթազը  

ս ի նթե զված  ԱԵՖ-ն  օ գտագո ր ծ ո ւ մ  է  պր ոտո նաշ ար ժ  ո ւ ժ ի  ստե ղծ ման  

համար , ո ր ն  է լ  անհ րաժե շ տ է  ի ո նի  տեղափոխման  և  մտրակ ի  

շ ար ժո ւ նակ ո ւ թյ ան  համար ։  Շատ բակտե ր իանե ր  ապր ո ւ մ  ե ն  

ի րականաց նե լ ո վ  ի նչ պե ս  խմո ր ո ւ մ , այ նպե ս  է լ  շ ն չ առ ո ւ թյ ո ւ ն  կամ  

ֆոտո ս ի նթե զ  (Feniouk and Junge, 2009)։  Այ ս  օ ր գանի զմնե ր ո ւ մ      ԱԵՖ-
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ս ի նթազը  գո ր ծ ո ւ մ  է  և ´  ԱԵՖ-ի  ս ի նթե զի  և ´ հ ի դր ո լ ի զի  ո ւ ղղո ւ թյ ամբ  

(Lu et al., 2014)։  

 Կար ևո ր  է  ԱԵՖ-ս ի նթազի ՝  ո րպե ս  պր ոտո նայ ի ն  պոմպի , 

ակտի վո ւ թյ ան  կար գավո ր ո ւ մը  այ նպի ս ի  պայ մաննե ր ո ւ մ , ե ր բ  

պր ոտո նո շ ար ժ  ո ւ ժ  չ ի  գե նե րաց վո ւ մ  և  անհ րաժե շ տ է  խո ւ սափե լ  ԱԵՖ-ի  

հ ի դր ո լ ի զի  շ ռայ լ ո ւ մի ց ։  Այ դպի ս ի  դեպքե ր ո ւ մ  ԱԵՖ-ի  հ ի դր ո լ ի զը  

դառ նո ւ մ  է  խնդի ր , քանի  ո ր  շ ատ արագ  կար ո ղ  է  սպառ վե լ  նե ր բ ջ ջ այ ի ն  

ԱԵՖ-ի  քանակ ը ։  Այ ս  ի րավի ճ ակ ը  կանխե լ ո ւ  համար  բ ո լ ո ր  ԱԵՖ-

ս ի նթազնե ր ի  կար գավո ր ո ղ  մեխանի զմնե ր ը  ը նկ ճ ո ւ մ  ե ն  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը ։  ԱԵՖ-ի  հ ի դր ո լ ի զի  արգե լ ակ ման  աստի ճ անը  կախված  

է  օ ր գանի զմի  տե սակ ի ց ։  Բո ւ յ ս ե ր ի  ք լ ո ր ոպլ աստնե ր ո ւ մ , ո րտե ղ  

անհ րաժե շ տ է  պահպանե լ  ԱԵՖ-ի  ը նդհանո ւ ր  քանակ ը  ո ղջ  գի շ ե ր վա 

ը նթաց քո ւ մ , ԱԵՖ-ի  հ ի դր ո լ ի զի  արգե լ ակ ո ւ մը  շ ատ ո ւ ժ ե ղ  է  և  

ֆե ր մե նտն  ո ւ նե նո ւ մ  է  միայ ն  ԱԵՖ-ս ի նթազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ ն ։  Ի  

տար բ ե ր ո ւ թյ ո ւ ն  բ ո ւ յ ս ե ր ի , անաե ր ո բ  բակտե ր իանե ր ո ւ մ , ո րտե ղ  ԱԵՖ -

ս ի նթազը  պր ոտո նաշ ար ժ  ո ւ ժ ի  միակ  գե նե րատո ր ն  է , այ ս  

արգե լ ակ ո ւ մը  շ ատ թո ւ յ լ  է , ի ս կ  միտո քո նդր ի ո ւ մայ ի ն  ԱԵՖ-

ս ի նթազո ւ մ  մի ջ անկ յ ալ  վի ճ ակ  է ։   

 

1․1․1․ Escherichia coli-ի  FoF1-ԱԵՖ-սինթազը  

FoF1-ԱԵՖ-սինթազներ  հայ տնաբ ե ր վե լ  ե ն  բակտե ր իանե ր ի  

պլ ազմայ ի ն ,  միտո քո նդր ի ո ւ մնե ր ի  նե ր քի ն  և  ք լ ո ր ոպլ աստնե ր ի  

տի լ ակ ո ի դայ ի ն  թաղանթնե ր ո ւ մ , ո րտե ղ  ֆե ր մե նտը  պր ոտո նաշ ար ժ  

ո ւ ժ ի  ազատ է նե ր գիան  փոխակ ե րպո ւ մ  է  ԱԵՖ-ի  քի միական  է նե ր գիայ ի  

(Boyer, 1997; Okuno et al., 2011): Աղի քայ ի ն  ց ո ւ պի կ ի  պր ոտո նայ ի ն  ԱԵՖ-

ս ի նթազը  մե ծ  ֆե ր մե նտայ ի ն  համալ ի ր  է ՝  կազմված  ե ր կ ո ւ  հ ի մնական  

մաս ե ր ի ց  կամ  «գո ր ծ ո ննե ր ի ց » ՝  ջ րալ ո ւ ծ  F1 մաս ի ց , ո ր ն  է լ  ի ր  

հ ե ր թի ն  կազմված  է  ե ր ե ք  β և  մե կական  γ, δ և  ε ե նթամիավո ր նե ր ի ց , և  

թաղանթակապ Fo հատված ի ց ՝  կազմված  մե կ  a, ե ր կ ո ւ  b և  տասնե ր կ ո ւ  c 

ե նթամիավո ր նե ր ի ց  (նկ . 1): E. coli-ո ւ մ  այ ս  բազմաե նթամիավո րայ ի ն  

համալ ի ր ի  ը նդհանո ւ ր  մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  զանգված ը  520 կ Դա է : Fo-ն  100-

150 կ Դա մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  զանգված  (աղ ․ 1) (Թռ չ ո ւ ն յ ան , 2001, Nakamoto et 

al., 2008) ո ւ նե ց ո ղ  պր ոտե ո լ իպի դ  է ։  F1-ը  ծայ րամասայ ի ն  գ լ ո բ ո ւ լ այ ի ն  

սպիտակ ո ւ ց  է  և  ո ւ նի  350-380 կԴա մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  զանգված , ո ր ի  



 

14 
 

ե նթամիավո ր նե ր ն  տար բ ե ր վո ւ մ  ե ն  թաղանթո ւ մ  զբաղե ց րած  դի ր քո վ , 

մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  զանգված ո վ , արգե լ ակ ի չ նե ր ի  և  մի մ յ անց  հ ետ 

փոխազդե ց ո ւ թյ ամբ ։   

Աղյ ու սակ  1. 

Escherichia coli-ի  պր ոտո նայ ի ն  ԱԵՖ-ս ի նթազի  ե նթամիավո ր նե ր ը  

(Nakanishi-Matsui et al., 2016; Sobti et al., 2016; Guo et al., 2019) 

 

F1-ի  միավո ր ի  β ե նթամիավո ր ո ւ մ  կան  նո ւ կ լ ե ոտի դ  կապո ղ  ե ր ե ք  

կատալ իտի կ  մաս ե ր  և  մե կ  պր ոտո նայ ի ն  անց քո ւ ղի ՝  կազմված  Fo-ի  a և  c 

ե նթամիավո ր նե ր ի ց : Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  ֆե ր մե նտի  կատալ իտի կ  

կ ե նտր ո ննե ր ո վ  պր ոտո նի  տեղափոխո ւ մը  և ՛  ԱԵՖ-ի  ս ի նթե զի  և ՛  

հ ի դր ո լ ի զի  ժամանակ  բ ե ր ո ւ մ  է  կ ո նֆո ր մաց ի ո ն  

ձ ևափոխո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  և  ֆե ր մե նտն  աշ խատո ւ մ  է ` ո րպե ս  ռ ոտաց ի ո ն  

մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  շ ար ժի չ  (Junge and Nelson, 2015): Է լ ե կտր ո նայ ի ն  

մանրադիտար կամամբ  ստաց ված  տվյ ալ նե ր ը  ց ո ւ յ ց  է ի ն  տվե լ , ո ր   E. coli-

ի  FoF1-ԱԵՖ-ազո ւ մ  F1 մաս ը  կապվո ւ մ  է  Fo-ի ն ` այ սպե ս  կ ո չ ված  

ծայ րամասայ ի ն  և  կ ե նտր ո նական  առանց քնե ր ի  մի ջ ո ց ո վ : Ստաց ված  

տվյ ալ նե ր ը  համապատասխանո ւ մ  է ի ն  նաև  ք լ ո ր ոպլ աստնե ր ի  (Hisabori et 

al., 2013) և  միտո քո նդր ի ո ւ մնե ր ի  FoF1-ԱԵՖ-ազնե ր ի  մանրադիտակայ ի ն  

պատկ ե ր նե ր ի ն , ո ր ն  է լ   թո ւ յ լ  տվե ց  խո ս ե լ  FoF1 և  VoV1 տիպի  

պր ոտո նայ ի ն  ԱԵՖազնե ր ի  ը նդհանո ւ ր  բ նո ւ յ թի  մաս ի ն  (Yasuda et al., 

2001):  

Գո ր ծ
ո ն  

Ենթամիավո
ր  

Մո լ ե կ ո ւ լ
այ ի ն  

զանգված , 
կ Դա 

Ամի նաթթվա
յ ի ն  

մնաց ո ր դնե
ր ի  թի վը  

ԱԵՖ-
ս ի նթազո ւ

մ  
ե նթամիավ
ո ր նե ր ի  
թի վը  

Փոխազ -
դե ց ո ւ թյ ո ւ
նը  ԴՑԿԴ-ի  

հ ետ 

Fo a 
b 
c 

30 
17 
8,4 

271 
156 
79 

1 
2 

6-15 

- 
- 
+ 

 
 

F1 

 
α 
β 
γ 
δ 
ε 

 
55 
50 

31,5 
19,5 
15 

 
513 
459 
287 
177 
138 

 
3 
3 
1 
1 
1 

 
- 
+ 
- 
- 
- 
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Աբ րահամս ը  և  մ յ ո ւ ս նե ր ը ՝  միտո քո նդր ի ո ւ մայ ի ն  F1 միավո ր ի  

α3β3γ ե նթահամալ ի ր ի  կառ ո ւ ց ված քի  հ ետազոտո ւ թյ ան  մի ջ ո ց ո վ  ց ո ւ յ ց  

ե ն  տվե լ , ո ր  γ ե նթամիավո ր ը  կ ե նտր ո նական  առանց քի  կար ևո ր  

բաղադր ի չ ն  է  (1994), ո ր ո ւ մ  γ-ն  անց նո ւ մ  է  α3β3-ի  կազմած  վե ցանի ստի  

խո ռ ո չ ի  մի ջ ո վ ՝  ե ր կար ե լ ո վ  առանց քի  ստո ր ի ն  մաս ո ւ մ : Ցո ւ յ ց  է  

տրվե լ , ո ր  ε ե նթամիավո ր ը  կազմո ւ մ  է  կ ե նտր ո նական  առանց քը  (Sielaff 

et al., 2018): Այ ս  պո լ իպեպտի դը  կազմված  է  ե ր կ ո ւ  դո մե ննե ր ի ց , ո ւ նի  15 

կ Դա մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  զանգված  և  պոմպի  նե ր քի ն  արգե լ ակ ի չ ն  է  (Spetzler 

et al., 2009): C-ծայ րայ ի ն  դո մե նի  α-պար ո ւ յ ր նե ր ի  զո ւ յ գ ը  հար ո ւ մ  է  F1-ի  

նե ր քևի  մաս ի ն  և  փոխազդո ւ մ  է  վե ր ջ ի նի ս  α կամ  β ե նթամիավո ր նե ր ի  

հ ետ՝  կախված  կատալ իտի կ  կ ե նտր ո նո ւ մ  նո ւ կ լ ե ոտի դի  կապո ւ մի ց : N-

ծայ րայ ի ն  դո մե նը  10-պատի կ  պար ո ւ ր ված  β ե նթամիավո ր ն  է , ո ր ը  մի  

կ ո ղմի ց  կապվո ւ մ  է  γ ե նթամիավո ր ի ն , մ յ ո ւ ս  կ ո ղմի ց ՝  c 

ե նթամիավո ր ի  օ ղակ ի ն  (Cingolani and Duncan, 2011; Bilyard et al., 2013):  

Ծայ րամասայ ի ն  առանց քը  կազմված  է  δ և  b ե նթամիավո ր նե ր ի ց : 

Մի ջ ո ւ կամագնի սական  ռ ե զո նանս ի  (ՄՄՌ) մի ջ ո ց ո վ  ստաց ված  

տվյ ալ նե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  տվե լ , ո ր  δ ե նթամիավո ր ը  բավականի ն  մե ծ  α-

պար ո ւ րաձ և  սպիտակ ո ւ ց  է , ո ր ն  հար ո ւ մ  է  F1 միավո ր ի  վե ր ի ն  մաս ի ն ՝  

փոխազդե լ ո վ  α ե նթամիավո ր ի  հ ետ (Junge et al., 2009):  Է լ ե կտր ո նայ ի ն  

մանրադիտար կ մամբ  ստաց ված  նկար նե ր ի ց  ց ո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  ե ր ե ք  α 

ե նթամիավո ր նե ր ի  N-ծայ րայ ի ն  հատված նե ր ը  առաջ աց նո ւ մ  ե ն  

«գ լ խար կ », ո ր ն  ե ր ևո ւ մ  է  E.coli-ի   FoF1-ի  վե ր ի ն  մաս ո ւ մ  (Capaldi and 

Aggeler, 2002): Հ ետազոտո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  ց ո ւ յ ց  տվե ց ի ն  նաև , ո ր  b 

ե նթամիավո ր ի  C-ծայ րայ ի ն  մաս ը   փոխազդո ւ մ  է  α և  δ 

ե նթամիավո ր նե ր ի  հ ետ, ո ր ի  արդ յ ո ւ նքո ւ մ  է լ  ծած կ վո ւ մ  է  F1 

միավո ր ի  վե ր ի ն  մաս ը : Եր կ ո ւ  b ե նթամիավո ր նե ր ը ՝  ո րպե ս  α-

պար ո ւ յ նե ր ի  զո ւ յ գ , անց նո ւ մ  ե ն  FoF1-ի  ո ղջ  ե ր կայ նքո վ  և  փոխազդո ւ մ  

լ իպի դայ ի ն  ե ր կ շ ե րտո ւ մ  (Dimroth et al., 2006):  

Երկու  առանցքները , կենտրոնական ռոտորը  և ծայ րամասայ ին 

ստատորը  

F1 միավո ր ը   ե ր ե ք  α-β զո ւ յ գ ե ր ի ց  կազմված  ե ռաչ ափ ֆե ր մե նտ է : 

Գո ր ծ ո ւ նե ո ւ թյ ան  ը նթաց քո ւ մ   ե ր ե ք  կատալ իտի կ  հատված նե ր ը  

հ ե ր թականո ւ թյ ամբ  պետք  է  կապվե ն  մե կ  պր ոտո նայ ի ն  անց քո ւ ղո ւ ն : 

Կո քս ը  և  աշ խատակ ի ց նե ր ը  (Cox et al., 1986), հ ետագայ ո ւ մ  Բո յ ե ր ը  (Boyer, 
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1997), նշ ված  կապման  բացատր ման  համար  առաջ ար կ ե ց ի ն  այ ս  

տե սակ ետը . ԱԵՖ-ի  ս ի նթե զի  ը նթաց քո ւ մ  ֆե ր մե նտի  կ ե նտր ո նական  

բաղադր ի չ ը  պր ոտո նայ ի ն  գրադի ե նտի  հաշ վի ն  պտտվո ւ մ  է  կատալ իտի կ  

հատված նե ր ի  մի ջ և  մե կ  ո ւ ղղո ւ թյ ամբ :  ԱԵՖ-ի  հ ի դր ո լ ի զի  ը նթաց քո ւ մ  

կ ե նտր ո նական  բաղադր ի չ ը  ե ր ե ք  կատալ իտի կ  հատված նե ր ո ւ մ  

պտտվո ւ մ  է  հակառակ  ո ւ ղղո ւ թյ ամբ : Է լ ե կտր ո նայ ի ն  

մանրադիտար կ մամբ  հաջ ո ղվե ց  ց ո ւ յ ց  տալ , ո ր  F1 միավո ր ի  

կ ե նտր ո նական  բաղադր ի չ ը  γ ե նթամիավո ր ն  է : Հ ետագայ ո ւ մ  նաև  

ց ո ւ յ ց  տրվե ց , ո ր  γ-ն  ֆի քս ված  չ է  α3β3-ի ց  կազմված  վե ցանի ստո ւ մ , 

այ լ   կար ո ղ  է  փոխազդե լ  ե ր ե ք  α-β զո ւ յ գ ի ց  յ ո ւ րաքանչ յ ո ւ ր ի  հ ետ 

(Morales-Ríos et al., 2015): Նե ր կայ ո ւ մս  հայ տնի  է , ո ր  ε ե նթամիավո ր ը   

պտտվո ւ մ  է  γ-ի  հ ետ միաս ի ն  (Cingolani and Duncan, 2011): Այ ժմ  

առաջ ար կ ված  է  մի  մո դե լ , ո ր ո ւ մ  γ-ε կ ե նտր ո նական  առանց քը , 

փոխազդե լ ո վ  c ե նթամիավո ր նե ր ի ց  կազմված  օ ղակ ի  հ ետ կազմո ւ մ  է  

ռ ոտո ր , ո ր ը  պտտվո ւ մ  է  α3β3δb2a համալ ի ր ի ն  համապատասխան :  Այ ս   

մո դե լ ո ւ մ  ե ր կ ր ո ր դ  առանց քը ՝  δb2-ը , գո ր ծ ո ւ մ  է  ո րպե ս  ստատո ր  

(Nakanishi-Matsui et al., 2016): c ե նթամիավո ր ի  պտո ւ յ տը  a ե նթամիավո ր ի  

հար ևանո ւ թյ ամբ  բ ե ր ո ւ մ  է  պր ոտո նի  տեղափոխմանը : ԱԵՖ-ո վ  

պայ մանավո ր ված  պր ոտո նի  տեղափոխո ւ մը  չ ի  արգե լ ակ վո ւ մ  γ-ի  և  ε-ի  

կամ  ε-ի  և  c ե նթամիավո ր ի  կապո ւ մի ց , մի նչ դե ռ   γ-ի  կամ  ε-ի  կապո ւ մը  α 

կամ  β ե նթամիավո ր նե ր ի ց  մե կ ի ն  բ ե ր ո ւ մ  է  արգե լ ակ ման  (Capaldi and 

Aggeler, 2002): ԱԵՖ  ս ի նթազի  գո ր ծ ո ւ նե ո ւ թյ ան  վրա չ ի  ազդո ւ մ  նաև  δ-ի  

կամ  b-ի  կապո ւ մը  α-ի  հ ետ (Stewart et al., 2013): Լ ո ւ սած ո ր ո ղ  

մանրադիտակ ի  մի ջ ո ց ո վ  ε-ի  պտտո ւ յ տի  ո ւ ղղակ ի  դիտար կ ո ւ մն  է լ  

ց ո ւ յ ց  տվե ց  γ և  ε ե նթամիավո ր նե ր ի  համատե ղ  պտո ւ յ տը ։  

Հ ետազոտո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  տվե լ , ո ր  δ ե նթամիավո ր ի  

ծայ րայ ի ն  105 ամի նթթվայ ի ն  մնաց ո ր դնե ր ը  ձ ևավո ր ո ւ մ  ե ն  7 α-

պար ո ւ րաձ և  հատված նե ր ի ց  կազմված  մի  փաթո ւ յ թ (Cingolani and Duncan, 

2011): Ինչ պե ս  արդե ն  նշ վե լ  է ր , E.coli-ի  Fo գո ր ծ ո նը  ե ր ե ք  

ե նթամիավո ր նե ր ի ց  կազմված  պր ոտե ո լ իպի դ  է , ո ր ի  ե նթամիավո ր նե ր ը  

տար բ ե ր վո ւ մ  ե ն  մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  զանգված ո վ , թաղանթո ւ մ  զբաղե ց րած  

տարածական  դի ր քո վ  և  այ լ  հատկանի շ նե ր ո վ ։    ՄՄՌ-ի  մի ջ ո ց ո վ  

ո ր ո շ վե լ   է  c ե նթամիավո ր ի  կառ ո ւ ց ված քը  և  ց ո ւ յ ց  է   տրվե լ , ո ր  այ ն  

8.4 կ Դա մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  զանգված  ո ւ նե ց ո ղ  սպիտակ ո ւ ց  է , ո ր ն  ո ւ նի  
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կար ճ  բ ևե ռայ ի ն  օ ղակ ի  մի ջ ո ց ո վ  մի մ յ անց  կապված  2 α-պար ո ւ րաձ և  

հատված նե ր  (Pogoryelov et al., 2012; Preiss et al., 2014)։  

Ըստ մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  մո դե լ ավո ր ման  և  ց ի ստե ի նայ ի ն  

մնաց ո ր դնե ր ի  փոխազդե ց ո ւ թյ ան  փոփոխո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  

ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ո ւ թյ ո ւ ննե ր ի ` E. coli-ի  Fo ե նթահամալ ի ր ի  բ ո լ ո ր  c 

ե նթամիավո ր նե ր ը  ձ ևավո ր ո ւ մ  ե ն  օ ղակաձ և  կառ ո ւ ց ված ք , ո ր ո ւ մ  

ծայ րայ ի ն  կար բ օ քս ի լ  պար ո ւ յ ր նե ր ն  ո ւ ղղված  ե ն  դեպի   օ ղակ ի  նե ր ս , 

ի ս կ  ծայ րայ ի ն  ամի նո  պար ո ւ յ ր նե ր ն  ը նկած  ե ն  նե ր քի ն  կ ո ղմո ւ մ  

(Oberfeld et al., 2006): c ե նթամիավո ր նե ր ի ց  կազմված  օ ղակ ի ն  հաջ ո ր դո ւ մ  

է  a ե նթամիավո ր ը , ո ր ն  30 կ Դա մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  զանգված ո վ  հ ի դր ո ֆո բ  

սպիտակ ո ւ ց  է , ո ր ո ւ մ  հայ տնաբ ե ր վե լ  ե ն  5-7 α-պար ո ւ րաձ և  հատված նե ր  

(Fillingame et al., 2003): Ըստ ո ր ո շ  մո դե լ նե ր ի ՝  a ե նթամիավո ր ը  FoF1 

համալ ի ր ի  ստատո ր ի  բաղկաց ո ւ ց ի չ  մաս ն  է  և  պետք  է , ո ր  կապված  լ ի նի  

α3β3 վե ցանի ստի  հ ետ։  

Հ ար կ  է  նշ ե լ , ո ր  Fo-ի  ե ր կ ո ւ  ամի նաթթվայ ի ն  մնաց ո ր դնե ր  

չ ափազանց  կար ևո ր  ե ն  ե նթահամալ ի ր ո վ  պր ոտո նի  տեղափոխման  

համար ։  Դրանց ի ց  առաջ ի նը  c ե նթամիավո ր ի  նե ր թաղանթայ ի ն  

ե ր կ ր ո ր դ  α-պար ո ւ յ ր ի  մե ջ տե ղի  հատված ի  գ լ ո ւ տամի նն  է , ի ս կ  ո ր ո շ  

օ ր գանի զմնե ր ո ւ մ  ասպարագի ն  ամի նաթթո ւ ն  է ։  Եր կ ր ո ր դը  a 

ե նթամիավո ր ի  նե ր թաղանթայ ի ն  պար ո ւ յ ր ի  վե ր ջ ի ն  արգի նի ն  

ամի նաթթվայ ի ն  մնաց ո ր դն  է ։  Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  այ ս  

ամի նաթթո ւ նե ր ի  բ ո լ ո ր  մո ւ տաց իանե ր ը  հանգե ց նո ւ մ  ե ն  ֆե ր մե նտի  

ակտի վո ւ թյ ան  լ իակատար  արգե լ ակ մանը  (Araki et al., 2013)։  

Ընդհանրաց նե լ ո վ  վե ր ը  նշ ված ը  և  ը նդո ւ նե լ ո վ  ԱԵՖ-ս ի նթազի  

աշ խատանքո ւ մ  ռ ոտաց ի ո ն  կամ  պտտողական  կատալ ի զի  ե ր ևո ւ յ թը ՝  

համալ ի ր ը  կար ե լ ի  է  դիտար կ ե լ  ո րպե ս  ստատո րայ ի ն  և  ռ ոտո րայ ի ն  

բաժի ննե ր ի ց  կազմված  պտտվո ղ  շ ար ժի չ  (Capaldi and Aggeler, 2002; Sobti et 

al., 2016): Ստատո ր ը  կազմված  է  α3β3 վե ցանի ստի ց  և  Fo-ի  a 

ե նթամիավո ր ի ց , ո ր ո նք  կապված  ե ն  δb2 համալ ի ր ո վ , ի ս կ  ռ ոտո ր ը  կամ  

պտտվո ղ  հատված ը  կազմված  է  γ-ε դի մե ր ի ց  և  c ե նթամիավո ր նե ր ի ց  

կազմված  օ ղակ ի ց , ո ր ն  է լ   ի րականաց նո ւ մ  է  պր ոտո ննե ր ի  

տեղափոխո ւ թյ ո ւ նը  ԱԵՖ-ի  ս ի նթե զի  կամ  հ ի դր ո լ ի զի  ը նթաց քո ւ մ ։  

 

1․1․2․ FoF1 համալ իրի  աշխատանքի  մեխանիզմը  և ռոտացիոն կատալ իզը  
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Հ ամաձ այ ն  քե մի օ ս մո սայ ի ն  տե ս ո ւ թյ ան ՝  FoF1-ԱԵՖ-ս ի նթազի  Fo  

միավո ր ո վ  պր ոտո ննե ր ի  հ ո ս քը  շ ար ժման  մե ջ  է  դնո ւ մ  F1-ի  ե ր ե ք  

կատալ իտի կ  հատված նե ր ո ւ մ  ԱԵՖ-ի  ս ի նթե զը  (Mitchell, 2011), սակայ ն  

հար կ  է  նշ ե լ , ո ր  այ ս  տե ս ո ւ թյ ո ւ նը  լ ի ո վի ն  չ ի  բացատր ո ւ մ  ԱԵՖ-ի  

ս ի նթե զի  մեխանի զմը ։  Տար բ ե ր  փո ր ձ արարական  տվյ ալ նե ր ո վ  ց ո ւ յ ց  է  

տրվե լ  ԱԵՖ-ս ի նթազի  աշ խատանքի  ռ ոտաց ի ո ն  կատալ ի զայ ի ն  

մեխանի զմը , ը ստ ո ր ի  պր ոտո նայ ի ն  գրադի ե նտի  զո ւ գո ր դո ւ մը  F1-ի  

ակտի վ  կ ե նտր ո նո ւ մ  ֆո ս ֆո րական  թթվի  մնաց ո ր դի  և  ԱԿՖ-ի  կապման  և  

արդ յ ո ւ նքո ւ մ ` ԱԵՖ-ի  անջ ատման  հ ետ, ի րագո ր ծ վո ւ մ  է   γ 

ե նթամիավո ր ի  ս եփական  առանց քի  շ ո ւ ր ջ  պտտման  կամ  ռ ոտաց իայ ի  

մի ջ ո ց ո վ , ի նչ ի  համար  է լ  օ գտագո ր ծ վո ւ մ  է  ∆μH+-ը  (Nakamoto et al., 2008; 

Okuno et al., 2011): 

 

Նկ . 1. Escherichia coli-ի  FoF1-ԱԵՖ-ս ի նթազի  գծապատկ ե ր ը  (սխե մատի կ  (ա), 

ռ ե նտգե նայ ի ն  (բ ) ), ե նթամիավո ր նե ր ի  կազմակ ե րպո ւ մը : H+ ի ո ննե ր ը  

մո ւ տք  ե ն  գո ր ծ ո ւ մ  պե ր իպլ ազմայ ի ն  տարած ո ւ թյ ո ւ նի ց  և  
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պր ոտո նաց նո ւ մ  c ե նթամիավո ր ը , ո ր ը  շ ար ժվո ւ մ  է  ժամս լ աքի  

հակառակ  ո ւ ղղո ւ թյ ամբ  և  հանդիպե լ ո վ  դեպի  ց իտոպլ ազմ  ո ւ ղղված  

կ ի սաանց քո ւ ղո ւ ն ՝  անջ ատո ւ մ  H+ ի ո ննե ր ը  (Nakamoto et al., 2008; Okuno et 

al., 2011) (www.atpsyntase.info): 

 

Ըստ ամե ր ի կաց ի  կ ե նսաէ նե ր գետի կ ո ս  Պո լ  Բո յ ե ր ի  աղի քայ ի ն  

ց ո ւ պի կ ի   β ե նթամիավո ր նե ր ի  նո ւ կ լ ե ոտի դ  կապո ղ  ե ր ե ք  կատալ իտի կ  

կ ե նտր ո ննե ր ն  է լ  մաս նակ ց ո ւ մ  ե ն  կատալ ի զի ն ՝   մի մ յ անց  հ ետ 

կ ո ոպե րատի վ  ձ ևո վ  փոխազդե լ ո վ  (Boyer, 1997): Մե կ  ակտի վ  կ ե նտր ո նո ւ մ  

ԱԿՖ-ի  կապո ւ մը  նպաստո ւ մ  է  մ յ ո ւ ս  կ ե նտր ո նի ց  ս ի նթե զված  ԱԵՖ-ի  

անջ ատմանը ։  Ցո ւ լ ի  մկաննե ր ի  միտո քո նդր ի ո ւ մի  F1 միավո ր ի  

բ յ ո ւ ր ե ղայ ի ն  կառ ո ւ ց ված քի  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  

տվե լ , ո ր  β ե նթամիավո ր նե ր ի  միայ ն  ե ր ե ք  կ ե նտր ո ննե ր ն  ե ն  

ի րականաց նո ւ մ  կատալ իտի կ  գո ր ծառ ո ւ յ թ, մի նչ դե ռ  α 

ե նթամիավո ր նե ր ի  նո ւ կ լ ե ոտի դայ ի ն  կ ե նտր ո ննե ր ը  ո ւ նե ն  

կառ ո ւ ց ված քայ ի ն  (կապո ւ մ  ե ն  α և  β ե նթամիավո ր նե ր ը ): F1 միավո ր ի  

առաձ նահատկ ո ւ թյ ո ւ ննե ր ի ց  է  նաև  այ ն , ո ր  ե ր ե ք  կատալ իտի կ  

կ ե նտր ո ննե ր ը  օ ժտված  ե ն  նո ւ կ լ ե ոտի դնե ր ի  նկատմամբ  տար բ ե ր  

խնամակ ց ո ւ թյ ամբ : Կե նտր ո ննե ր ի ց  մե կ ը ՝  «T-կ ե նտր ո ն»-ը  (անգ լ ե ր ե ն  

Tight` ամո ւ ր  բառ ի  ս կ զնատառ ի ց ) ո ւ նի  չ ափազանց  բար ձ ր  

խնամակ ց ո ւ թյ ո ւ ն  ԱԵՖ-ի  կամ  ԱԿՖ+Ֆան-ի  նկատմամբ , ե ր բ  կապման  

հաստատո ւ նը  դրանց  համար  տատանվո ւ մ  է  10-12--10-8 Մ սահ մաննե ր ո ւ մ : 

Մյ ո ւ ս  ե ր կ ո ւ  «L» և  «O» կ ե նտր ո ննե ր ը  (անգ լ ե ր ե ն  Loose` ազատ և  Open՝  

բաց  բառ ե ր ի  ս կ զբ նատառ ե ր ի ց ) կապո ւ մ  ե ն  նո ւ կ լ ետի դնե ր  միայ ն  

դրանց  բար ձ ր  կ ո նց ե նտրաց իայ ի  դեպքո ւ մ  (10-6--10-3 Մ) և  ամե նայ ն  

հավանակ ո ւ թյ ամբ  օ ժտված  ե ն  ԱԵՖ-ի  և  ԱԿՖ-ի  նկատմամբ  տար բ ե ր  

ը նտր ո ղականո ւ թյ ամբ  (Abrahams et al., 1996; Nakamoto et al., 2008): Նշ ված  

կատալ իտի կ  կ ե նտր ո ննե ր ը  տար բ ե ր վո ւ մ  ե ն  կ ո նֆո ր մաց ի ո ն  

վի ճ ակ նե ր ո վ : ԱԵՖ-ի  հ ի դր ո լ ի զ ի  ը նթաց քո ւ մ  տեղամաս ե ր ի  

կ ո նֆո ր մաց ի ո ն  անց ո ւ մնե ր ն  հաջ ո ր դո ւ մ  ե ն  հ ետև յ ալ  կ ե րպ՝  O      T      

L: 

Նո բ ե լ յ ան  մր ցանակակ ի ր  (1997 թվ .), անգ լ իաց ի  Ջո ն  Ու ո լ կ ե ր ի  

կ ո ղմի ց  ց ո ւ յ ց  տրվե ց , ո ր  γ ե նթամիավո ր ի  կ ո նֆո ր մաց ի ո ն  

փոփոխո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  բ ե ր ո ւ մ  ե ն  α3β3 համալ ի ր ի  կ ո նֆո ր մաց ի ո ն  

http://www.atpsyntase.info/
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փոփոխո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  (Stewart et al., 2013):  Ռե նտգե ն  վե ր լ ո ւ ծ ո ւ թյ ան , 

ձ ևափոխվո ղ  ն յ ո ւ թե ր ի , տար բ ե ր  հակամար մի ննե ր ի , ո ւ ղղո ր դված  

մո ւ տագե նե զի  և  այ լ  փար ձ արարական  մե թո դնե ր ի  մի ջ ո ց ո վ  ց ո ւ յ ց  է  

տրվե լ  և  ապաց ո ւ ց վե լ  է  γ ե նթամիավո ր ի  պտո ւ յ տը  (Watanabe et al., 2014)։   

Աղի քայ ի ն  ց ո ւ պի կ ի  F1 ե նթահամալ ի ր ի  ռ ե նտգե նաբ յ ո ւ ր ե ղայ ի ն  

ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ո ւ թյ ան  տվյ ալ նե ր ը  բացահայ տե լ  ե ն , ո ր  γ 

ե նթամիավո ր ի  236-246-ր դ  և  269-286-ր դ  դի ր քե ր ո ւ մ  գտնվո ղ  

ամի նաթթվայ ի ն  մնաց ո ր դնե ր ի  կ ո նֆո ր մաց ի ո ն  փոփոխո ւ թյ ո ւ ննե ր ը , 

հատկապե ս  242-ր դ  դի ր քի  արգի նի նի  և  269-ր դի  գ լ ո ւ տամի նի  

մաս նակ ց ո ւ թյ ամբ  հաջ ո ր դաբար  փոխանց վո ւ մ  ե ն  β 

ե նթամիավո ր նե ր ի ն  (Nakanishi-Matsui et al., 2016):  

FoF1-ի  կ ո ղմի ց  ԱԵՖ-ի  ս ի նթե զի  ը նթաց քո ւ մ  γ ե նթամիավո ր ը  

պտտվո ւ մ  է  120°-ի  քայ լ ո վ ՝  ժամ լ սաքի ն  հակառակ , ի ս կ  հ ի դր ո լ ի զի  

ժամանակ  դիտվո ւ մ  է  գո ր ծ ը նթաց նե ր ի  հակառակ  

հաջ ո ր դականո ւ թյ ո ւ նը  և  γ-ի  պտո ւ յ տ ժամս լ աքի  ո ւ ղղո ւ թյ ամբ  (Noji et 

al., 2017)։   

Ստաց ված  տվյ ալ նե ր ը  փաստո ւ մ  է ի ն  FoF1-ԱԵՖ-ս ի նթազո ւ մ  

ռ ոտաց ի ո ն  կատալ ի զը , ո ր ը  ե ր կ ր ո ր դ  պտտվո ղ  շ ար ժի չ ն  է  կ ե նդանի  

բ ջ ի ջ նե ր ո ւ մ ՝  բակտե ր իանե ր ի  մտրակ նե ր ի  հ ետ։  Սակայ ն  այ ս  

համալ ի ր ո ւ մ  ե նթամիավո ր նե ր ի  փոխազդե ց ո ւ թյ ան , կառ ո ւ ց ված քայ ի ն  

փոփոխո ւ թյ ո ւ ննե ր ի , վար քի  մաս ի ն  պատկ ե րաց ո ւ մնե ր ը  հ ե ռ ո ւ  ե ն  

միանշ անակ  լ ի նե լ ո ւ ց ։   

Յո ւ րահատո ւ կ  ե ն  նաև  պր ոտո նայ ի ն  ԱԵՖ-ս ի նթազի  աշ խատանքի  

կար գավո ր ման  մեխանի զմնե ր ը ։  Բազմաթի վ  փո ր ձ արարական  տվյ ալ նե ր  

ց ո ւ յ ց  ե ն  տվե լ , ո ր  տար բ ե ր  ֆի զի ո լ ո գիական  պայ մանննե ր ո ւ մ  այ ս  

ֆե ր մե նտի  ակտի վո ւ թյ ան  վրա ազդո ւ մ  ե ն  տար բ ե ր  կար գավո ր ի չ  

ո ւ ժ ե ր , օ ր ի նակ , օ քս ի դավե րականգնո ղական  պոտե նց իալ ը , արտաքի ն  

մի ջ ավայ ր ի  pH-ը , in vivo պայ մաննե ր ո ւ մ ` ԱԿՖ-ն  ո ւ  պր ոտո նաշ ար ժ  ո ւ ժ ը , 

միտո քո նդր ի ո ւ մայ ի ն  ԱԵՖ-ս ի նթազի  դեպքո ւ մ  է լ  IF1 կար գավո ր ի չ  

սպիտակ ո ւ ց ը  (Groth et al., 2002; Feniouk and Junge, 2009):  

Bacillus PS3 բակտե ր իայ ի  α3β3γ համալ ի ր ի  ե զակ ի  մո լ ե կ ո ւ լ ի  

մակար դակ ո ւ մ  արված  հ ետազոտո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  տվե լ , ո ր  ԱԿՖ-

արգե լ ակ ո ւ մը   պայ մանավո ր ված  է  γ ե նթամիավո ր ի  պտո ւ յ տի  ե ր կար  

կանգ  առ նե լ ո վ  (Hirono-Hara et al., 2001; Sakaki et al., 2005): Այ ս  կանգը  տեղի  է  
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ո ւ նե նո ւ մ , ե ր բ   80° անկայ ն  տակ  γ–ն  արգե լ ակ վո ւ մ  է  ֆե ր մե նտի ` 

այ սպե ս   կ ո չ ված  «ԱԵՖ-սպաս ո ղ» կար գավի ճ ակ ո ւ մ ։   Մե կ  

տասնե ր ո ր դական  վայ ր կ յ ան  անց  տեղի  է  ո ւ նե նո ւ մ  ի նքնաբ ո ւ խ 

վե րակտի վաց ո ւ մ , սակայ ն   արտաքի ն  ո ւ ժ ե ր ի  մի ջ ո ց ո վ  այ ս  դի ր քի  

ֆի քս ման  դեպքո ւ մ  արգե լ ակ ո ւ մն  ամբ ո ղջ ո ւ թյ ամբ  վե րականգնվո ւ մ  

է ։  Ենթադր վո ւ մ  է , ո ր  ի նքնաբ ո ւ խ ակտի վաց ո ւ մը  պայ մանավո ր ված  է  

γ–ի  ստո քաստի կ  պտտողական  տատանո ւ մնե ր ո վ : Այ ս  կար ծ ի քը  

հաստատվո ւ մ  է , ե ր բ  γ–ի  ստիպո ղական  պտո ւ յ տը  >40°-ո վ  նվազե ց նո ւ մ  է  

ԱԿՖ-արգե լ ակ ո ւ մը  (Hirono-Hara et al., 2005): Տար բ ե ր  օ ր գանի զմնե ր ի  FoF1 

համալ ի ր նե ր ի  փո ր ձ արարական  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  

տվե լ , ո ր  ամո ւ ր  կապված  ԱԿՖ-ի  արգե լ ակ ո ւ մը  կար ո ղ  է  «դո ւ ր ս  

մղվե լ » ∆μH+-ո վ  (Koumandou and Kossida, 2014; Nakanishi-Matsui et al., 2016): Այ ս  

ե ր ևո ւ յ թն  ը նկած  է  այ սպե ս  կ ո չ ված  «∆μH+-ակտի վաց ման» կամ  

թաղանթի ` կար ճ աժամկ ետ է լ ե կտրականաց ո ւ մի ց  հ ետո  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ան  բար ձ րաց ման  հ ի մքո ւ մ : ԱԿՖ-արգե լ ակ ո ւ մը  բ ո լ ո ր  ԱԵՖ-

ս ի նթազնե ր ի ն  բ նո ր ո շ  առանձ նահատկ ո ւ թյ ո ւ ն  է , սակայ ն  շ ատ ե ն  այ ս  

արգե լ ակ ման  վրա ազդո ղ  գո ր ծ ո ննե ր ը , օ ր ի նակ ՝  անօ ր գանական  

ֆո ս ֆո ր ը  (Ֆան)։  

Ու ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  նաև  նե ր բ ջ ջ այ ի ն  pH-ի  ազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը  

պր ոտո նայ ի ն  ԱԵՖ-ազի  ակտի վո ւ թյ ան  վրա Enterococcus hirae 

բակտե ր իայ ո ւ մ  (Minamino et al., 2003): Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր   մի ջ ավայ ր ի  pH-

ի  նվազման  դեպքո ւ մ  (pH 8,0-ի ց  5,3), ե ր բ  նե ր բ ջ ջ այ ի ն  pH-ը  նվազո ւ մ  է  

ի ր  հաստատո ւ ն  արժե քի ց ՝  թաղանթակապ ԱԵՖ-ազի  մակար դակ ը  

քառապատկվո ւ մ  է ։  Չնայ ած , ո ր  բակտե ր իանե ր ն  ը նդո ւ նակ  ե ն  

հաստատո ւ ն  պահ ե լ  նե ր բ ջ ջ այ ի ն  pH-ը ՝  չ ե զո ք  կամ  թո ւ յ լ  հ ի մնայ ի ն  

սահ մաննե ր ո ւ մ , բայ ց  և  այ նպե ս  արտաքի ն  թթվայ ի ն  պայ մաննե ր ո ւ մ  

բակտե ր իանե ր ի  աճ ման  դեպքո ւ մ  դիտվո ւ մ  է  նե ր բ ջ ջ այ ի ն  pH-ի  

նվազո ւ մ  (Zakharyan and Trchounian, 2001): Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  նե ր բ ջ ջ այ ի ն  

pH-ի   ո ր ևէ  փոփոխո ւ թյ ո ւ ն  չ ի  ազդո ւ մ  ֆե ր մե նտը  գաղտնագր ո ղ  

օպե ր ո նի   ակտիվո ւ թյ ան  վրա և  ԱԵՖ-ազի  քանակ ի  ավե լ աց ո ւ մը  

պայ մանավո ր ված  չ է  այ դ  օպե ր ո նի  տրանս կ ր իպտայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  

խթանմամբ  (Arikado et al., 1999): ԱԵՖ-ազի  ե նթամիավո ր նե ր ի  ս ի նթե զը  pH-ի  

տար բ ե ր  արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ  տեղի  է  ո ւ նե նո ւ մ  նո ւ յ ն  

քանակ ո ւ թյ ամբ , բայ ց  տար բ ե ր  pH-նե ր ո ւ մ  ս ի նթե զված  
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ե նթամիավո ր նե ր ի  վե րակառ ո ւ ց ո ւ մը  թաղանթո ւ մ  տար բ ե ր  

մակար դակ ո վ  է  ը նթանո ւ մ , ի նչ ի  մաս ի ն  ե ն  վկայ ո ւ մ  ց իտոպլ ազմո ւ մ  

չ միավո ր ված  α և  β ե նթամիավո ր նե ր ը ։  Փաստո ր ե ն , նե ր բ ջ ջ այ ի ն  pH-ի  

ազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը  ֆե ր մե նտի  կար գավո ր ման  վրա ակնառ ո ւ  է  

հատկապե ս ` ս ի նթե զված  ե նթամիավո ր նե ր ի ց  ֆե ր մե նտի  կազմավո ր ման  

փո ւ լ ո ւ մ  (Arikado et al, 1999)։  Պր ոտո նայ ի ն  ԱԵՖ-ազի  ակտի վո ւ թյ ան  

կախված ո ւ թյ ո ւ նը  նե ր բ ջ ջ այ ի ն  pH-ի ց  ո ր ո շ ի չ  դե ր  ո ւ նի  հ ե նց  

նե ր բ ջ ջ այ ի ն  pH-ի  կար գավո ր ման  գո ր ծ ո ւ մ  (Booth, 2007):  

Պր ոտո նայ ի ն  ԱԵՖ-ազի  ակտի վո ւ թյ ան  վրա ազդո ղ  գո ր ծ ո ննե ր ի ց  

է  նաև  օ քս ի դավե րականգնո ղական  կամ  ռ ե դօ քս  պոտե նց իալ ը ։  Տար բ ե ր  

օ քս ի դավե րականգնո ղական  պայ մաննե ր ո ւ մ  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  

ք լ ո ր ոպլ աստայ ի ն  F1-ԱԵՖ-ազի  γ ե նթամիավո ր ի   պտո ւ յ տը  (Nakanishi-

Matsui et al., 2016)։  Այ ս  ԱԵՖ-ազն  ո ւ նի  կառ ո ւ ց ված քայ ի ն  շ ատ 

ը նդհանր ո ւ թյ ո ւ ննե ր  այ լ  օ ր գանի զմնե ր ի ց  անջ ատված  համանման  

ֆե ր մե նտնե ր ի  հ ետ։  Բար ձ րակար գ  բ ո ւ յ ս ե ր ի  ք լ ո ր ոպլ աստնե ր ի ց   

անջ ատված   պր ոտո նայ ի ն  ԱԵՖ-ս ի նթազի  (CFoCF1) ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  

կար ո ղ  է  կար գավո ր վե լ  γ-ի  դի ս ո ւ լ ֆի դայ ի ն  կապե ր ի  վե րականգնման  

մի ջ ո ց ո վ  (Datiles et al., 2008):  CFoCF1 ռ ե դօ քս  կար գավո ր ման  

ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ման  նպատակ ո վ  ք լ ո ր ոպլ աստայ ի ն  γ ե նթամիավո ր ի  

ռ ե դօ քս  զգայ ո ւ ն  փոխար կ ի չ այ ի ն  հատված ը  նե ր մո ւ ծ վե լ  է  Bacillus PS3 

բակտե ր իայ ի  γ-ի  կազմ  և  ց ո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  կար գավո ր ի չ  տեղամաս ի  

պտո ւ յ տը  α3β3 վե ցանի ստո ւ մ  կապված  է  հ ե նց  կար գավո ր ի չ  տեղամաս ի  

ռ ե դօ քս  վի ճ ակ ի ց ։  Օքս ի դավե րականգնո ղական  պոտե նց իալ ի  բար ձ ր  

արժե քի  դեպքո ւ մ , կար գավո ր ի չ  տեղամաս ը  գտնվե լ ո վ  օ քս ի դաց ված  

վի ճ ակ ո ւ մ , նվազե ց նո ւ մ  է  γ-ի  պտո ւ յ տնե ր ի  թի վը ՝  բ ե ր ե լ ո վ  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  նվազմանը , ի ս կ  վե րականգնված  վի ճ ակ ո ւ մ  

դիտվո ւ մ  է  ակտի վո ւ թյ ան  մոտ ե ր ե ք  անգամ  աճ  (Hisabori et al., 2003):  

1972 թվականի ն  Նե լ ս ո նը  և  մ յ ո ւ ս նե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  տվե լ , ո ր  ε–ն  

արգե լ ակ ո ւ մ  է  ք լ ո ր ոպլ աստայ ի ն  F1-ո ւ մ  ԱԵՖ-ի  հ ի դր ո լ ի զը  (Junge and 

Nelson, 2015)։  Հ ետագայ ո ւ մ  նման  արգե լ ակ ի չ  ազդե ց ո ւ թյ ո ւ ն  

հայ տնաբ ե ր վե լ  և  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  նաև  E.coli-ի  F1 

ե նթահամալ ի ր ո ւ մ : Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  բակտե ր իական  ε ե նթամիավո ր ի  

արգե լ ակ ի չ  ազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը  պայ մանավո ր ված  է  C ծայ րայ ի ն  

դո մե նո վ  (Nakanishi-Matsui et al., 2016)։  E.coli-ի  FoF1-ի  C ծայ րայ ի ն  դո մե նի  
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հ ե ռաց ո ւ մը  1,5 անգամ  մե ծաց նո ւ մ  է  ԱԵՖ-ի  հ ի դր ո լ ի զի  

արագո ւ թյ ո ւ նը , ի ս կ  ԱԵՖ-ի  կ ո նց ե նտրաց իայ ի  50 մկՄ-ի ց  մի նչ և  5 մՄ 

մի ջ ակայ քո ւ մ  դիտվո ւ մ  է  հաստատո ւ ն  արգե լ ակ ո ղ  ազդե ց ո ւ թյ ո ւ ն  

(Hong and Pedersen, 2008)։  Հ ետազոտո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  ց ո ւ յ ց  տվե ց ի ն , ո ր  ε-ի  

արգե լ ակ ի չ  ազդե ց ո ւ թյ ան  բ նո ւ յ թը  խի ստ տար բ ե ր  է  բազմաթի վ  

տե սակ նե ր ո ւ մ ։  Օր ի նակ , ջ ե ր մահ ի մնայ նաս ե ր  Bacillus TA2.A1 

բակտե ր իայ ի  FoF1-ո ւ մ  այ ս  արգե լ ակ ո ւ մը  կախված  է  ԱԵՖ-ի  

կ ո նց ետրաց իայ ի ց ․ 50 մկՄ-ի ց  մի նչ և  2 մՄ ԱԵՖ-ի  դեպքո ւ մ  

արգե լ ակ ո ւ մը   նվազո ւ մ  է ՝  համապատասխանաբար  7 և  3 անգամ  (Keis et al., 

2006)։  ε-ի  արգե լ ակ ի չ  ազդե ց ո ւ թյ ան  մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  մեխանի զմնե ր ը  

պարզաբանե լ ո ւ  համար ՝  Ու ի լ ս ը  և  Ռո ջ ե ր ս ը  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ե լ  ե ն  ե ն  

E.coli-ի  FoF1-ի  γε համալ ի ր ը  և  ց ո ւ յ ց  տվե լ , ո ր  ε-ի  C ծայ րայ ի ն  դո մե նի  α-

պար ո ւ յ ր նե ր ը  չ ե ն  մազակալ ի  տե ս քո վ  չ ե ն , այ լ  ձ գված  ե ն  γ-ի  

ե ր կայ նքո վ  դեպի  α3β3 վե ցանի ստը : Հ ետագայ ո ւ մ  ց ո ւ յ ց  է  տրվե լ  նաև , 

ո ր  Bacillus PS3 բակտե ր իայ ի  FoF1-ի  ε-ի  C ծայ րայ ի ն  դո մե նի  

ձ գված ո ւ թյ ո ւ նը  կար ո ղ  է  հաս նե լ   մի նչ և  γ-ի  N ծայ րայ ի ն  դո մե նի ն  

(Pogoryelov et al., 2012, Krah et al., 2018)։  Բացահայ տվե լ  է , ո ր  ԱԵՖ-ի  

բացակայ ո ւ թյ ան  պայ մանննե ր ո ւ մ  գե րակայ ո ւ մ  է  ε-ի  C ծայ րայ ի ն  

դո մե նի  ձ գված  կար գավի ճ ակ ը , ի ս կ  ԱԵՖ-ի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ ` 

պար ո ւ ր ված  կար գավի ճ ակ ը ։  Bacillus PS3 բակտե ր իայ ո ւ մ  նշ ված  

կ ո նֆո ր մաց ի ո ն  կար գավի ճ ակ նե ր ի  գո ր ծառական  

հ ետազոտո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  տվե լ , ո ր  ε-ի  ձ գ ված  կար գավի ճ ակ ն  

արգե լ ակ ո ւ մ  է  FoF1-ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը , բայ ց  գր ե թե  չ ի  

ազդո ւ մ   ԱԵՖ-ի  ս ի նթե զի  վրա։  Հ ամանման  տվյ ալ նե ր  ստաց վե լ  է ի ն  

նաև  E.coli-ի  FoF1-ի  համար  (Sielaff et al., 2018)։  

Նե ր կայ ո ւ մս ՝  ԱԵՖ-ս ի նթազի  աշ խատանքի  մեխանի զմի  

պարզաբանման  քե մի օ ս մո սայ ի ն  տե ս ո ւ թյ ո ւ նի ց  զատ առաջ ար կ վո ւ մ  

ե ն  նաև  այ լ  վար կած նե ր ։  Ըստ անգ լ իաց ի  կ ե նսաֆի զի կ ո ս  Ռ․ 

Վի լ յ ամս ի  ն յ ո ւ թե ր ի  օ քս ի դաց ման  և  ԱԵՖ-ի  ս ի նթե զի  

գո ր ծ ը նթաց նե ր ը  զո ւ գո ր դվո ւ մ  ե ն  ո չ  թե  թաղանթի  լ այ նքո վ  ∆μH+-ի  

առաջ աց ման  շ նո ր հ ի վ , այ լ  թաղանթի  նե ր ս ո ւ մ  է լ ե կտր ո ննե ր ի  

տեղափոխման  շ ղթայ ի ց  դեպի  FoF1 H
+ ի ո ննե ր ի  տեղափոխման  հաշ վի ն ․նա 

առաջ ար կ ո ւ մ  է  տեղայ ին էներգիայ ին զու գորդման վարկածը  (Williams, 

1978)։  H+-նե ր ի  տեղափոխման  արագո ւ թյ ո ւ նը  թաղանթի  լ իպի դայ ի ն  
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ե ր կ շ ե րտո վ ՝  գե րազանց ո ւ մ  է  ջ րայ ի ն  փո ւ լ ո վ  անց ման  

արագո ւ թյ անը ։  Աղի քայ ի ն  ց ո ւ պի կ ի  թաղանթո ւ մ  հայ տնաբ ե ր վե լ  ե ն  

H+ տեղափոխո ղ  սպիտակ ո ւ ց նե ր , ո ր ո նք  կար ո ղ  ե ն  հանդե ս  գալ   ո րպե ս  

է լ ե կտր ո ննե ր ի  տեղափոխման  շ ղթայ ի  և  FoF1 –ի  կապ (Թռ չ ո ւ ն յ ան , 2001)։  

Սակայ ն   ջ րայ ի ն  փո ւ լ ո ւ մ   2,5 մվր կ -ո ւ մ  պր ոտո ննե ր ի  անցած   10 մկ մ  

հ ե ռավո ր ո ւ թյ ո ւ նը ՝  մոտավո րապե ս  հազար  անգամ  գե րազանց ո ւ մ  է  

միտո քո նդր ի ո ւ մնե ր ի  նե ր քի ն  թաղանթնե ր ո ւ մ  FoF1–ի  և  

է լ ե կտր ո ննե ր ի  տեղափոխման  շ ղթայ ի  մի ջ և  հ ե ռավո ր ո ւ թյ անը , 

հ ետևաբար  պր ոտո ննե ր ի  տեղափոխման  արագաց ման  այ ս  հատո ւ կ  ո ւ ղո ւ  

անհ րաժե շ տո ւ թյ ո ւ նն  այ նքան  է լ  ը նդո ւ նե լ ի  չ է ։   

 Ըստ ռ ո ւ ս  կ ե նսաէ նե ր գետի կ ո ս  Վլ ալ դի մի ր  Սկ ո ւ լ աչ ե վի , ԱԵՖ-

ս ի նթազի  շ ո ւ ր ջ ը ՝   մի նչ և  4 նմ  հ ե ռավո ր ո ւ թյ ամբ   թաղանթո վ  H+ 

ի ո ննե ր ի  տեղափոխման  հաշ վի ն  ստե ղծ վո ւ մ  է  է լ ե կտրական  դաշ տ, ո ր ն  

է լ  խթանո ւ մ  է  ջ րայ ի ն  փո ւ լ ի ց  պր ոտո ննե ր ի  անց ո ւ մը  դեպի  FoF1 և  

վե ր ջ ի նի ս  աշ խատանքը  (Skulachev et al., 2013)։  Ստե ղծ ված  դաշ տի  դե ր ը  

կար ո ղ  է  լ ի նե լ  է ական , ե ր բ  պր ոտո նայ ի ն  պոտե նց իալ ը  փոքր  է  ԱԵՖ -ի  

ս ի նթե զի  համար  անհ րաժե շ տ արժե քի ց ։  

Վե ր ը  նշ ված  վար կած նե ր ի ց  բաց ի  առաջ ար կ վե լ  ե ն  նաև  

է նե ր գետի կ  զո ւ գո ր դման  այ լ  վար կած նե ր  և  տե ս ո ւ թյ ո ւ ննե ր  ևս , 

սակայ ն  դժվար  է  միանշ անակ  ը նդո ւ նե լ  կամ  ժխտե լ  դրանց ի ց  ո ր ևէ  

մե կ ը ։  

 

1․1․3․ ԱԵՖ-ազի  արգել ակիչ ները   

Գո յ ո ւ թյ ո ւ ն  ո ւ նե ն  FoF1-ԱԵՖ-ս ի նթազի  տար բ ե ր  արգե լ ակ ի չ նե ր , 

այ դ  թվո ւ մ  և ՛  օ ր գանական  և ՛  անօ ր գանական  ծագման , ո ր ո նց ի ց  մե ծ  

մաս ը  թո ւ նավո ր  ե ն : Ար գե լ ակ ի չ նե ր ի  խո ւ մբ ը  բաժանվո ւ մ  է  ե ր կ ո ւ  

ե նթախմբ ի ՝  արգե լ ակ ի չ նե ր , ո ր ո նք  մե նահատո ւ կ  ե ն  Fo ե նթամիավո ր ի  

համար , և  արգե լ ակ ի չ նե ր  F1 ե նթամիավո ր ի  համար :  

Fo ենթամիավորի  արգել ակիչ ներ . Օլ իգոմիցինը , կապվե լ ո վ  

ֆե ր մե նտի  Fo-ի   a ե նթամիավո ր ի  և  c օ ղակ ի  հ ետ, արգե լ ակ ո ւ մ  է  Fo-ո վ  

պր ոտո նի  ռ ոտաց ի ո ն  տեղափոխո ւ մը  Fo-ո ւ մ  (օ լ ի գո մի ց ի ն  բառ ի ց  գալ ի ս  

է  Fo-ի  «օ » տառ ը ): Տար օ ր ի նակ  է , բայ ց  օ լ ի գո մի ց ի ն  զգայ ո ւ ն  

սպիտակ ո ւ ց ը  (ՕԶՍ) տեղակայ ված  է  ֆե ր մե նտի  Fo հատված ի ց  

բավականի ն  հ ե ռ ո ւ : Այ ս  ե նթամիավո ր ն  անհ րաժե շ տ է  F1-ը  Fo-ի ն   
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միաց նե լ ո ւ  համար , ո ր ի  պատճ առ ո վ  է լ  F1-ը  նո ւ յ նպե ս  զգայ ո ւ ն  է  

օ լ ի գո մի ց ի նի  նկատմամբ , սակայ ն  հար կ  է  նշ ե լ , ո ր  արգե լ ակ չ ի  

միայ ն  բար ձ ր  կ ո նց ե նտրաց ի նե ր ն  ե ն  ազդո ւ մ  F1-ի  վրա (Nicholls and 

Ferguson, 2013): Օլ ի գո մի ց ի նը  մե նահատո ւ կ  է  միտո քո նդր ի ո ւ մայ ի ն  

ԱԵՖ-ս ի նթազի  համար  և  չ ն չ ի ն  կ ո նց ե նտրաց իանե ր ը  բավական  ե ն  Fo-ո վ   

պր ոտո նի  տեղափոխո ւ մը  արգե լ ակ ե լ ո ւ  համար : Քլ ո ր ոպլ աստայ ի ն  և  

բակտե ր իական  ԱԵՖ-ս ի նթազնե ր ը , այ դ  թվո ւ մ  և  E.coli-ի նը , ո ւ նե ն  ցած ր  

զգայ նո ւ թյ ո ւ ն  օ լ ի գո մի ց ի նի  նկատմաբ : Սակայ ն   ո ր ո շ  

բակտե ր իանե ր ի  ԱԵՖ-ս ի նթազնե ր ը , ո ր ո նք  նման  ե ն  

միտո քո նդր ի ո ւ մայ ի ն  ԱԵՖ-ս ի նթազի ն , օ ր ի նակ  ծ ի րանագո ւ յ ն  

բակտե ր իա Rhodobacter  capsulatus-ի նը ՝  նո ւ յ նպե ս  զգայ ո ւ ն  ե ն  

օ լ ի գո մի ց ի նի  նկատմամբ : Օլ ի գո մի ց ի  կապման  հ ստակ  հատված ը  Fo-ո ւ մ  

հայ տնի  չ է : Պետք  է  նշ ե լ , ո ր  միտո քո նդր ի ո ւ մայ ի ն  FoF1-ԱԵՖ-ս ի նթազի  

ՕԶՍ-ն  համար ժե ք  է  E.coli-ի  δ ե նթամիավո ր ի ն , ի ս կ  ε-ը  ՝ ո չ : 

ԴՑԿԴ-ն  (N,N'-դի ց կ լ ո հ ե քս ի լ կար բ ո դի ի մի դ  կամ  1,3- 

դի ց կ լ ո հ ե քս ի լ կար բ ո դի ի մի դ ), ո ր ն  ամե նի ց  վաղ  հայ տնաբ ե ր ված  

արգե լ ակ ի չ ն  է , օ ր գանական  ծագման   փոքր  մո լ ե կ ո ւ լ  է , ո ր ը  կար ո ղ  է  

կ ո վալ ե նտ կ ե րպո վ  ձ ևափոխե լ  պր ոտո նաց ված  կար բ օ ս ի լ  խմբ ե ր ը ։  pH-ը  

մոտավո րապե ս  8 արժե քի  դեպքո ւ մ , ԴՑԿԴ-ն  գր ե թե  բացառապե ս  բ ո լ ո ր  

դեպքե ր ո ւ մ  փոխազդո ւ մ  է   c ե նթամիավո ր ի  թթվայ ի ն  ամի նաթթվայ ի ն  

մնաց ո ր դնե ր ի  հ ետ (այ դ  պատճ առ ո վ  հաճ ախ c ե նթամիավո ր ը  կ ո չ վո ւ մ  է  

«ԴՑԿԴ-կապո ղ  սպիտակ ո ւ ց »), ո ր ի  պատճ առ ո վ  ռ եակ ց իայ ի  pK-ն  

բար ձ րանո ւ մ  է  և  pH-ի  այ դքան  բար ձ ր  արժե քի  դեպքո ւ մ  տեղի  է  

ո ւ նե նո ւ մ  պր ոտո նաց ո ւ մ ։  Մե կ  c ե նթամիավո ր ի  կար բ օ քս ի լ  խմբ ե ր ի  

ձ ևափոխո ւ մն  է լ  բավարար  է  ամբ ո ղջ  c օ ղակ ի  ապակտի վաց ման  համար  

(Toei and Noji, 2013)։  ԴՑԿԴ-ի ՝  c ե նթամիավո ր ի  հ ետ կ ո վալ ե նտ կապման  

պատճ առ ո վ , այ ս  արգե լ ակ ո ւ մը  անդար ձ ե լ ի  է ։  Մի նչ և  հ ի մա հայ տնի  

բ ո լ ո ր  ԱԵՖ-ս ի նթազնե ր ի   c ե նթամիավո ր նե ր ո ւ մ  կան  խտաց ված  

ամի նաթթվայ ի ն  մնաց ո ր դնե ր ի  կար բ օ քս ի լ  խմբ ե ր , այ դ  պատճ առ ո վ  

ԴՑԿԴ-ն  համար վո ւ մ  է  համապիտանի  արգե լ ակ ի չ , ո ր ն  ազդո ւ մ  է  

ի նչ պե ս  բակտե ր իական , այ նպե ս  է լ  միտո քո նդր ի ո ւ մայ ի ն  և  

ք լ ո ր ոպլ աստայ ի ն  ԱԵՖ-ս ի նթազնե ր ի  վրա։  Որ ո շ  դեպքե ր ո ւ մ  V և  A  

տիպի  պր ոտո ն  տե ղափոխո ղ  ԱԵՖ-ազնե ր ը , նատր ի ո ւ մական  ԱԵՖ-ս ի նթազը  

ևս  զգայ ո ւ ն  ե ն  ԴՑԿԴ-ի  նկատմամբ ։   
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ԴՑԿԴ-ն  ո ր ո շ ակ ի  պայ մաննե ր ո ւ մ  (pH<7)  ձ ևափոխո ւ մ  է  նաև  F1 

ե նթամիավո ր ի  ո ր ո շ  կար բ օ քս ի լ  խմբ ե ր  և  ապակտի վաց նո ւ մ  այ ն , այ դ  

պատճ առ ո վ  է լ  այ ս  միաց ո ւ թյ ո ւ նը  համար վո ւ մ  է  ե ր կ ո ւ  

ե նթամիավո ր նե ր ի  արգե լ ակ ի չ ։  Բայ ց  և  այ նպե ս  Fo-ի  զգայ նո ւ թյ ո ւ նն  

արգե լ ակ չ ի  նկատմամաբ  ավե լ ի  մե նահատո ւ կ  է ։  

Վենտու րիցիդին-ը  (Աաբոմիցին) հակաբ ի ոտի կ  է , ո ր ն  անջ ատվե լ  

է  Streptomyces sp. և  ի  ս կ զբանե  նկարագր վե լ  ո րպե ս  հակաս նկայ ի ն  

ն յ ո ւ թ։  Հ ետագայ ո ւ մ  հայ տնաբ ե ր վե ց , ո ր  վե նտո ւ ր ի ց ի դի նը  ԱԵՖ-

ս ի նթազի  պոտե նց իալ  արգե լ ակ ի չ  է , ո ր ն  յ ո ւ րահատո ւ կ  կ ե րպո վ  

արգե լ ակ ո ւ մ  է  Fo-ի  մի ջ ո վ  պր ոտո նի  տեղափոխո ւ մը  (Nicholls and Ferguson, 

2013): Օլ ի գո մի ց ի նի  նման , այ ն  կապվո ւ մ  է  a ե նթամիավո ր ի   և  c-օ ղակ ի  

օ լ ի գո մե ր ի  հպման  հատված ի ն ։  Այ ս  արգե լ ակ ի չ ը  արդ յ ո ւ նավետո ր ե ն  

արգե լ ակ ո ւ մ  է  ի նչ պե ս  միտո քո նդր ի ո ւ մայ ի ն , այ նպե ս  է լ  

բակտե ր իանե ր ի  և  ք լ ո ր ոպլ աստնե ր ի  ԱԵՖ-ս ի նթազնե ր ը ։  Na+ 

տեղափոխո ղ  ԱԵՖ-ս ի նթազը  նո ւ յ նպե ս  խի ստ զգայ ո ւ ն  է  

վե նտո ւ ր ի ց ի դի նի  նկատմամբ ։  Այ ն   արգե լ ակ ո ւ մ  է  նաև  F1 –ի  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը , ե թե  այ ն  լ ավ  կապված  Fo-ի  հ ետ։  Սրա շ նո ր հ ի վ  այ ս  

արգե լ ակ ի չ ը  ե նթամիավո ր նե ր ի  կապման  արդ յ ո ւ նավետո ւ թյ ո ւ նը  

ստո ւ գե լ ո ւ  լ ավ  թե ստ է ։  Ի  տար բ ե ր ո ւ թյ ո ւ ն  ԴՑԿԴ-ի , այ ն  ազդո ւ մ  է  

շ ատ ավե լ ի  արագ , հար մար  է  օ գտագո ր ծ ման  համար  և  կար ե լ ի  է  պահ ե լ  

խիտ լ ո ւ ծ ո ւ յ թի  տե ս քո վ ՝  միաժամանակ  պահպանե լ ո վ  արգե լ ակ ի չ  

հատկ ո ւ թյ ո ւ նը ։  Պետք  է  նշ ե լ , ո ր  Fo-ի  խնամակ ց ո ւ թյ ո ւ նը  

վե նտո ւ ր ի ց ի դի նի  նկատմամբ  շ ատ բար ձ ր  է ։  2-5 նՄ վե նտո ւ ր ի ց ի դի նն  

արգե լ ակ ո ւ մ  է  Rhodobacter capsulatus-ի  ԱԵՖ-ազի  առավե լ ագո ւ յ ն  

ակտի վո ւ թյ ան  կ ե ս ը : 

Հ այ տնի  ե ն  F1 ենթամիավորի  մի  քանի  արգել ակիչ ներ , ո ր ո նց ի ց  

ամե նահայ տնի ն  ՆԲՖ-Cl-ն է  (4-ք լ ո ր ո -7-նիտր ո բ ե նզո ֆո ւ րազան ), ո ր ն  է լ  

մե նահատո ւ կ  կ ե րպո վ  կապվե լ ո վ  β շ ղթանե ր ի ց  մե կ ի  թի ր ո զի նայ ի ն  

մնաց ո ր դի  հ ի դր օ քս ի լ  խմբ ի  հ ետ՝  ամբ ո ղջ ո ւ թյ ամբ  արգե լ ակ ո ւ մ  է  

ֆե ր մե նտը  (Dadi et al., 2009): Այ ս  կ ե րպ ց ո ւ յ ց  տրվե ց , ո ր  β շ ղթան  

կատալ իտի կ  հատված  է  և  հաստատվե ց , ո ր  ե ր ե ք  β ե նթամիավո ր նե ր ի  

ե ր ե ք  տար բ ե ր  կատալ իտի կ  հատված նե ր ը  չ ե ն  կար ո ղ  գո ր ծ ե լ  

մի մ յ անց ի ց  անկախ: 
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Ազիդը  ը նտր ո ղաբար  արգե լ ակ ո ւ մ  է  ԱԵՖ-ս ի նթազի  միայ ն  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը ՝  չ ազդե լ ո վ  ԱԵՖ-ս ի նթազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ան  վրա։  Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  արգե լ ակ ի չ ը  

միտո քո նդր ի ո ւ մայ ի ն  F1-ո ւ մ  կապվո ւ մ  է  կատալ իտի կ  հատված ի  MgԱԿՖ-

ի ն  և  հավանաբար  կանխո ւ մ  ԱԿՖ-ի  ե լ քը  այ դ  հատված ի ց  (Bowler et al., 

2006): 

Տենտոքսինը  Alternaria տե սակ ի  ս նկ ե ր ի ց  անջ ատված  ֆիտոտո քս ի ն  

է ։  Այ ն  մե նահատո ւ կ  կ ե րպո վ  արգե լ ակ ո ւ մ  է  ք լ ո ր ոպլ աստնե ր ի  ԱԵՖ-

ս ի նթազը  և  չ ի  ազդո ւ մ  բակտե ր իական  ո ւ  միտո քո նդր ի ո ւ մայ ի ն  

ֆե ր մե նտի  վրա (Hong and Pedersen, 2008): Կան  ո ր ո շ  ք լ ո ր ոպլ աստայ ի ն  

ԱԵՖ-ս ի նթազնե ր , ո ր ո նք  տենտո քս ի ն - կայ ո ւ ն  ե ն ։  Ար գե լ ակ ի չ ը  

կապվո ւ մ  է  α և  β ե նթամիավո ր նե ր ի  մի ջ և  ե ղած  տարած ո ւ թյ անը ՝  

փակ ե լ ո վ   F1-ի  N-ծայ ր ը ։  Տե նտո քս ի նի  ցած ր  կ ո նց ե նտրաց իանե ր ը ՝  1-

10 մկՄ քանակ նե ր ը , արգե լ ակ ո ւ մ  ե ն  ԱԵՖ-ի  հ ի դր ո լ ի զը , մի նչ դե ռ  

ավե լ ի  բար ձ ր  կ ո նց ե նտրաց իանե ր ի  դոպքո ւ մ  արգե լ ակ ո ւ մն  ավե լ ի  

թո ւ յ լ  է ։  

Էֆրապեպտինը  կամ  A23871-ը  փոքր  պեպտիդայ ի ն  հակաբ ի ոտի կ նե ր ի  

խմբ ի  ը նդհանո ւ ր  անվանո ւ մն  է , ո ր ը  կապվո ւ մ  է  F1-ի  հ ետ բար ձ ր  

խնամակաց ո ւ թյ ամբ ՝  արգե լ ակ ե լ ո վ  և ' ԱԵՖ-ի  ս ի նթե զը  և ' հ ի դր ո լ ի զը  

(Gledhill and Walker, 2005): Հ ո ր թի  միտո քո նդր ի ո ւ մի   F1 ե նթամիավո ր ի  

բ յ ո ւ ր ե ղնե ր ի   ռ ե նտգե ն  ճ առ գայ թման  պատկ ե ր ի  մի ջ ո ց ո վ  ց ո ւ յ ց  է  

տրվե լ  արգե լ ակ չ ի  կապման  հատված ը ։  Այ ն   ֆի քս ո ւ մ  է  γ 

ե նթամիավո ր ը  և  արգե լ ակ ո ւ մ  վե ր ջ ի նի ս  պտո ւ յ տը ։  Էֆրապեպտինը  

պոտե նց իալ  արգե լ ակ ի չ  է  միտո քո նդր ի ո ւ մայ ի ն  և  ո ր ո շ  

բակտե ր իական  ԱԵՖ- ս ի նթազնե ր ի  համար ։  Առաջ ի ն  անգամ  

է ֆրապեպտինի  արգե լ ակ ի չ  ազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը  ց ո ւ յ ց  է  տրվե լ  

Rhodospirillum rubrum ծ ի րանագո ւ յ ն  բակտե ր իայ ի  քր ո մատոֆո ր ի  վրա, 

ի ս կ  ք լ ո ր ոպլ աստայ ի ն  ԱԵՖ-ս ի նթազը  ց ո ւ ցաբ ե ր ո ւ մ  է  մի ջ ի ն  

զգայ նո ւ թյ ո ւ ն  այ ս  արգե լ ակ չ ի  նկատմամբ ։  

F1-ի  ե նթամիավո ր ի  արգե լ ակ ի չ  է  նաև   ֆլ յ ու րո -ալ յ ու մինատը  

(AlF4)։  
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1.2. Խմորման առանձնահատկու թյ ու նները  

բակտերիաներու մ.գլ յ ու կոզի  և գլ իցերոլ ի  խմորու մը  

աղիքայ ին ցուպիկու մ 

 

1․2․1. Խմորման ընդհանու ր  բնու թագիրը . մրջնաթթվայ ին կամ խառը  

խմորու մ 

Բո լ ո ր  կ ե նդանի  օ ր գանի զմնե ր ի  կ ե նսագո ր ծ ո ւ նե ո ւ թյ ան  

անհ րաժե շ տ պայ մանը  է նե ր գիայ ի  ստաց ո ւ մն  է , ի ս կ  հ ի մնական  

է նե ր գակ ի ր ն  ԱԵՖ-ն  է  (Թռ չ ո ւ ն յ ան , 2001; Nicholls and Ferguson, 2013): Այ ս  

մո լ ե կ ո ւ լ ը  հայ տնաբ ե ր վե լ  է  1929 թվականի ն ՝  Հ ար վար դի  Բժ շ կական  

դպր ո ց ի  գիտնականնե ր  Կար լ  Լ ո մանի  և  Սայ ր ո ւ ս  Ֆի ս կ ե ի  կ ո ղմի ց , ի ս կ  

1941 թվականի ն  Ֆր ի ց  Լ իպմանը  ց ո ւ յ ց  տվե ց , ո ր  ԱԵՖ -ը  բ ջ ջ ի  հ ի մնական  

է նե ր գիակ ի ր ն  է ։  

ԱԵՖ-ի  հ ի մնական  գո ր ծառ ո ւ յ թը ՝  բ ջ ջ ո ւ մ  ը նթաց ո ղ  բազմաթի վ  

կ ե նսաքի մի կան  և  ֆի զի ո լ ո գիական  գո ր ծ ը նթաց նե ր ի ՝  է նե ր գիայ ո վ  

ապահ ո վո ւ մն  է ։  Բո լ ո ր  բ ջ ի ջ նե ր ո ւ մ , այ դ  թվո ւ մ ՝  բակտե ր իանե ր ո ւ մ , 

ԱԵՖ-ն  առաջ անո ւ մ  է  ԱԿՖ-ի  ֆո ս ֆո ր ի լ աց մամբ ։  Հ այ տնի  է  ԱԿՖ-ի  

ֆո ս ֆո ր ի լ աց ման  ե ր ե ք  ո ւ ղի ՝  ս ո ւ բ ստրատայ ի ն  ֆո ս ֆո ր ի լ աց ո ւ մ  կամ  

խմո ր ո ւ մ , օ քս ի դատատիվ  ֆո ս ֆո ր ի լ աց ո ւ մ  կամ  շ ն չ առ ո ւ թյ ո ւ ն , 

ֆոտոֆո ս ֆո ր ի լ աց ո ւ մ  կամ  ֆոտո ս ի նթե զ ։  Նշ ված նե ր ի ց  համե մատաբար  

պարզ  ո ւ ղի  է  խմո ր ո ւ մը ։  Խմո ր ո ւ մը  անթթված ի ն  պայ մաննե ր ո ւ մ , 

է լ ե կտր ո ննե ր ի  արտաքի ն  ակ ց եպտո ր նե ր ի  բացակայ ո ւ թյ ամբ  ը նթաց ո ղ  

օ ր գանական  միաց ո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  (օ ր ի նակ ՝  ածխաջ ր ե ր ի )  

ն յ ո ւ թափոխանակայ ի ն  գո ր ծ ը նթաց  է , ո ր ի  արդ յ ո ւ նքո ւ մ  ԱԿՖ-ի  

ֆո ս ֆո ր ի լ աց ման  հաշ վի ն  առաջ անո ւ մ  է  ԱԵՖ։  

  Դե ռ ևս  19-ր դ  դար ի  2-ր դ  կ ե ս ի ն ՝  Լ ո ւ ի  Պաստյ ո ր ը , անաե ր ո բ  

խմո ր ո ւ մը  նկարագր ե լ  է ր  ո րպե ս  «‘la vie sans l’air’», ո ր ը  ֆրանս ե ր ե նի ց  

թար գմանած  նշ անակ ո ւ մ  է ՝  «կ յ անք  առանց  օ դի »: Նե ր կայ ո ւ մս , 

առանձ նաց վո ւ մ  ե ն  անաե ր ո բ  մանր է նե ր ի   3 ֆի զի ո լ ո գիական  խմբ ե ր . 1) 

անաե ր ո բ  ֆոտոտր ո ֆնե ր , 2) անաե ր ո բ  շ ն չ ո ղնե ր , ո ր ո նց  թվի ն  ե ն  

պատկանո ւ մ  դե նիտր ի ֆի կաց նո ղ  մանր է նե ր ը , ս ո ւ լ ֆատ, մե թան  

արտադր ո ղնե ր ը  և  հ ո մոաց ետո ն  արտադր ո ղնե ր ը , ո ր ո նք  թթված նի  

բացակայ ո ւ թյ ան  պայ մաննե ր ո ւ մ  ո րպե ս  է լ ե կտր ո նի  ակ ց եպտո ր  
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օ գտագո ր ծ ո ւ մ  ե ն  նիտրատը , ս ո ւ լ ֆատը  և  ածխած նի  ե ր կ օ քս ի դը , և  3-ր դ  

խո ւ մբ ը ՝  խմո ր ո ղ  օ ր գանի զմնե ր : 

 Խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  ս ո ւ բ ստրատն  օ քս ի դանո ւ մ  է  մաս նակ ի , 

և  միայ ն  նրանո ւ մ  պահ ե ստավո ր ված  է նե ր գիայ ի  փոքր  քանակ ն  է  

փոխակ ե րպվո ւ մ  է նե ր գիայ ի  այ լ  տե սակ ի : Խմո ր ո ղ  օ ր գանի զմնե ր ի  

մե ծ  մաս ո ւ մ , ԱԵՖ-ն  արտադր վո ւ մ  է  ս ո ւ բ ստրատի  ֆո ս ֆո ր ի լ աց մամբ , 

բայ ց  քի չ  չ ե ն  նաև  օ ր ի նակ նե ր ն , ե ր բ  ֆո ս ֆո ր ի լ աց ման  շ ար ժի չ  ո ւ ժ ը  

լ րաց ո ւ ց ի չ  ի ո նայ ի ն  գրադի ե նտն  է  (կա՛ մ  պր ոտո նայ ի ն ՝  ∆μH+ կա՛ մ  

նատր ի ո ւ մական ՝  ∆μNa+), ո ր ն  առաջ անո ւ մ  է  է լ ե կտր ո ննե ր ի  

տեղափոխմամբ , օ ր ի նակ , մր ջ նաթթվի  օ քս ի դաց ման  ժամանակ : Վե ր ը  

նշ ված ի  օ ր ի նակ նե ր  ե ն  նաև  դե կար բ օ քս ի լ աց ո ւ մը , ի ո նակապ 

արգաս ի քի  հ ո ս քը  և  ս ո ւ բ ստրատ-ար գաս ի ք  հակատե ղափոխո ւ մը   (Dimroth 

and Schink, 1998): 

 Կար ե լ ի  է  աս ե լ , ո ր  խմո ր ո ւ մը  օ քս ի դավե րականգնո ղական  

ռ եակ ց իա է , ե ր բ  մե կ  ս ո ւ բ ստրատի  օ քս ի դաց ո ւ մը  բ ե ր ո ւ մ  է  մե կ  այ լ  

ս ո ւ բ ստրատի  վե րականգնմանը ։  Խմո ր ման  հ ի մնական  ռ եակ ց իանե ր ո ւ մ  

մի ևնո ւ յ ն  ս ո ւ բ ստրատը  կար ո ղ  է  օ գտագո ր ծ վե լ  և ' ո րպե ս  օ քս ի դի չ  և ' 

ո րպե ս  վե րականգնի չ , մի նչ դե ռ  ո ր ո շ  ամի նաթթվայ ի ն  խմո ր ո ւ մ  

ի րականաց նո ղ  օ ր գանի զմնե ր ո ւ մ  մե կ  ամի նաթթո ւ ն  օ քս ի դանո ւ մ  է , 

ի ս կ  մ յ ո ւ ս ը ՝  վե րականգնվո ւ մ ։  Օքս ի դաց ման  ռ եակ ց իան  կապված  է  

ս ո ւ բ ստրատի  ֆո ս ֆո ր ի լ աց ման  հ ետ, ի ս կ  վե րականգնմանը ՝  ո չ ։   

  Բակտե ր իանե ր ո ւ մ  խմո ր ման  արդ յ ո ւ նքո ւ մ  առաջ անո ւ մ  ե ն  

տար բ ե ր   օ ր գանական  միաց ո ւ թյ ո ւ ննե ր , ածխաթթո ւ  գազ ։  Տար բ ե ր  

տե սակ նե ր ո ւ մ  խմո ր ման  վե ր ջ նան յ ո ւ թե ր ը  տար բ ե ր  ե ն ։  Կախված  

հ ի մնական  վե ր ջ նան յ ո ւ թի  քանակ ի ց  և  տե սակ ի ց ՝  տար բ ե ր ո ւ մ  ե ն  

սպի րտայ ի ն , կաթնաթթվայ ի ն , պր ոպի ո նաթթվայ ի ն , բ ո ւ տի րաթթվայ ի ն , 

աց ետո ն -բ ո ւ թանո լ այ ի ն , գ լ ի ց ե ր ո լ այ ի ն  և  այ լ  խմո ր ո ւ մնե ր  (նկ ․ 2) 

(Volker, 2001, Пиневеч,  2007)։  

  Խմո ր ման  ը նդհանրաց րած  կ ե նսաէ նե ր գետի կական  բ նո ւ յ թը  

կար ե լ ի  է  նե ր կայ աց նե լ  հ ետև յ ալ  կ ե րպ․  

Խմորու մ → ԱԵՖ → ∆μH+→ Օգտակար  աշխատանք  
                                              ↓ 

                            Օգտակար  աշխատանք  
Ընդո ւ նված  է , ո ր  շ ն չ առ ո ւ թյ ան   և  խմո ր ման  հ ի մնական  

տար բ ե ր ո ւ թյ ո ւ նը ` թթված նի  կ լ անո ւ մն  է  շ ն չ առ ո ւ թյ ան  ժամանակ ։  
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Սակայ ն  այ ս  պնդո ւ մը  ճ ի շ տ է   միայ ն  բ ո ւ յ ս ե ր ի  և  կ ե նդանի նե ր ի  մե ծ  

մաս ի  համար , քանի  ո ր  ո ր ո շ  է ո ւ կար ի ոտ օ ր գանի զմնե ր  և  բազմաթի վ  

պր ո կար ի ոտնե ր  շ ն չ առ ո ւ թյ ան  ժամանակ  թթված նի  փոխար ե ն  

օ գտագո ր ծ ո ւ մ  ե ն  այ լ  օ քս ի դի չ , օ ր ի նակ , ս ո ւ լ ֆատ կամ  նիտրատ։  Այ ն  

պնդո ւ մը , ո ր   խմո ր ման  ժամանակ  օ գտագո ր ծ վո ւ մ  է  միայ ն  է լ ե կտր ո նի  

օ ր գանական  ակ ց եպտո ր ՝  նո ւ յ նպե ս  բացար ձ ակ  չ է , քանի  ո ր  ո րպե ս  

այ դպի ս ի ն  կար ո ղ  ե ն  հանդե ս  գալ  նաև  է լ ե կտր ո ննե ր ի  անօ ր գանական  

ակ ց եպտո ր նե ր ը , օ ր ի նակ ՝  ե ր կաթի  ե ռավալ ե նտ կատի ո ննե ր ը ։  

Այ ս ի նքն , այ ս  ե ր կ ո ւ  գո ր ծ ը նթաց նե ր ի  հ ի մնական  տար բ ե ր ո ւ թյ ո ւ նը  

ո չ  թե  է լ ե կտր ո նի  ակ ց եպտո ր ի  բ նո ւ յ թն  է , այ լ  է նե ր գիայ ի  ստե ղծ ման  

ե ղանակ ը ։  Ի  տար բ ե ր ո ւ թյ ո ւ ն  խմո ր ման , ե ր բ  է նե ր գիայ ի  ստե ղծ ման  

առաջ նայ ի ն  փո ւ լ ո ւ մ  առաջ անո ւ մ  է  ԱԵՖ , շ ն չ առ ո ւ թյ ան  դեպքո ւ մ  

է նե ր գիան  ի  ս կ զբանե  կ ո ւ տակ վո ւ մ  է  ∆μH+-ի  տե ս քո վ ։  Վե ր ջ ի նս  է լ   

օ գտագո ր ծ վո ւ մ  է  ե ր կ ր ո ր դայ ի ն  տեղափոխի չ նե ր ի  և  շ ար ժո ղական  

համակար գե ր ի  կ ո ղմի ց , ի նչ պե ս  նաև  թաղանթակապ  ԱԵՖ-ս ի նթազի /ԱԵՖ-

ազի  կ ո ղմի ց  ձ ևափոխվո ւ մ  է  ԱԵՖ-ի  քի միական  է նե ր գիայ ի ։  Հ ետևաբար  

շ ն չ առ ո ւ թյ ան  կ ե նսաէ նե ր գետի կական  բ նո ւ յ թն  կար ե լ ի  է  

նե ր կայ աց նե լ  այ ս  կ ե րպ․ 

Շնչառու թյ ու ն → ∆μH+ → ԱԵՖ → Օգտակար  աշխատանք  
                                                  ↓ 

                                 Օգտակար  աշխատանք           
 

Շաքար նե ր ի  (գ լ յ ո ւ կ ո զ ) խմո ր ման  հ ի մնական  ե լ ան յ ո ւ թը  

կաթնաթթո ւ ն  է , ո ր ի  առաջ աց ո ւ մը  բ նո ր ո շ  է  խմո ր ման  բ ո լ ո ր  

տե սակ նե ր ի ն ։  Մե ծ  քանակ ո ւ թյ ամբ  կաթնաթթո ւ  արտադր ո ւ մ  ե ն  

կաթնաթթվայ ի ն  բակտե ր իանե ր ը ։  Վե ր ջ ի ննե ր ս  ը ստ խմո ր ման  

վե ր ջ նան յ ո ւ թե ր ի  բաժանվո ւ մ  ե ն  ե նթախմբ ե ր ի ․հ ո մո ֆե ր մե նտայ ի ն  

բակտե ր իանե ր , ո ր ո նք  արտադր ո ւ մ  ե ն  խմո ր ման  մե կ  վե ր ջ ան յ ո ւ թ՝  

կաթնաթթո ւ , և  հ ետե ր ո ֆե ր մե նտայ ի ն  բակտե ր իանե ր , ո ր ո նք  է լ   ի  

դե մս  կաթնաթթվի  արտադր ո ւ մ  ե ն  նաև  այ լ   միաց ո ւ թյ ո ւ ննե ր ՝  

հ ի մնականո ւ մ   սպր իտ, ածխաթթո ւ  գազ  (Пиневеч,  2007, Volker, 2001)։  

Մանր է նե ր ի  մի  մե ծ  խո ւ մբ  է լ  միավո ր վո ւ մ  ե ն  ո րպե ս  

մր ջ նաթթվայ ի ն  կամ  այ սպե ս  կ ո չ ված  խառ ը  խմո ր ո ւ մ  ի րակաց նո ղնե ր ։  

Խմո ր ման  այ ս   տե սակ ի  անվանո ւ մը  գալ ի ս  է  վե ր ջ նան յ ո ւ թե ր ի ց  

մե կ ի ՝  մր ջ նաթթվի  անվանո ւ մի ց , ո ր ի  առաջ աց ո ւ մն  ո ւ ղե կ ց վո ւ մ  է  
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այ լ  օ ր գանական  թթո ւ նե ր ի ՝  սաթաթթվի , կաթնաթթվի , քացախաթթվի  

առաջ աց մամբ ․ այ ստե ղի ց  է լ  խառ ը  խմո ր ո ւ մ  անվանո ւ մը ։  

Մր ջ նաթթվայ ի ն  խմո ր ո ւ մ  ի րականաց նո ւ մ  ե ն    Enterobacter, Erwinia, 

Escherichia, Klebsiella, Proteus, Salmonella, Seratia, Shigella, Yersinia և   

Enterobacteriaceae ը նտանի քի ն  պատկանո ղ  այ լ  աղի քայ ի ն  բակտե ր իանե ր  

(Пиневеч,  2007):  

Էնտե ր ո բակտե ր իանե ր ը  բ նո ւ թյ ան  մե ջ  լ այ նո ր ե ն  տարած ված ,  

գրամ -բացասական , ճ կ ո ւ ն , հար մար ո ղական  ն յ ո ւ թափոխանակ ո ւ թյ ո ւ ն  

ո ւ նե ց ո ղ  մանր է նե ր  ե ն , ո ր ո նք  է նե ր գիա ստանո ւ մ  ե ն  ի նչ պե ս  

խմո ր ման , այ նպե ս  է լ  շ նչ առ ո ւ թյ ան  ը նթաց քո ւ մ ։  Այ ս  

բակտե ր իանե ր ը  հանդիպո ւ մ  ե ն  հ ո ղո ւ մ  (Enterobacter aerogenes), 

բ ո ւ սական  մե ռ ո ւ կազանգված ո ւ մ  (Serratia marcescens), մար դո ւ  և  շ ատ 

կ ե նդանի նե ր ի  աղի նե ր ո ւ մ  (E.coli), բազմաթի վ  տե սակ նե ր  է լ  մար դո ւ , 

բ ո ւ յ ս ե ր ի  և  կ ե նդանի նե ր ի  տար բ ե ր  հ ի վանդո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  

հար ո ւ ց ի չ նե ր  ե ն  (Salmonella enterica Typhi, Shigella dysenteriae, Klebsiella 

pneumonia, Erwinia carotovra):  

Մր ջ նաթթվայ ի ն  խմո ր ման  դեպքո ւ մ  շ աքար նե ր ի  

ն յ ո ւ թափոխանակ ո ւ թյ ո ւ նն  ը նթանո ւ մ  է  ֆր ո ւ կտո զաե ր կ ֆո ս ֆատայ ի ն , 

Էնտնե ր -Դո ւ դո ր ո վի  կամ  Վար բ ո ւ ր գ - Դի քե նս - Հ ո ր ե քե ր ի  

հ ե քս ո զո մո նո ֆո ս ֆատայ ի ն  ո ւ ղի նե ր ո վ  (Пиневеч,  2007; Muller, 2008)։  

Առաջ ած  պի ր ոխաղո ղաթթվի  հ ետագա ճ ակատագի ր ը  բար դ  է  և   ո չ  

միանշ անակ ։  Մր ջ նաթթվայ ի ն  խմո ր ման  դեպքո ւ մ  կաթնաթթո ւ  

դե հ ի դր ո գե նազ  ֆե ր մե նտի  մի ջ ո ց ո վ  պի ր ոխաղո ղաթթվի ց  առաջ անո ւ մ  

է  կաթնաթթո ւ , օ քսալ ոաց ետատի  դե կար բ օ քս ի լ աց ո ւ մի ց ՝  սաթաթթո ւ ։  

Խառ ը  խմո ր ման  առանց քայ ի ն  ֆե ր մե նտի ՝  

պի ր ոխաղո ղաթթո ւ ։ մր ջ նաթթո ւ  լ իազ  ֆե ր մե նտի  մի ջ ո ց ո վ  է լ  

առաջ անո ւ մ  ե ն  աց ետի լ -CoA և  մր ջ նաթթո ւ ։  Մր ջ նաթթո ւ -ջ րած ի ն  լ իազ  

(ՄՋԼ ) համալ ի ր ո վ  մր ջ նաթթո ւ ն  ճ ե ղքվո ւ մ  է  ջ րած նի  և  ածխած նի  

ե ր կ օ քս ի դի  (նկ . 2) (Volker, 2001; Trchounian et al., 2012): 

Ֆո ս ֆոտրանսաց ետի լ ազայ ի ն  և  աց ետատկ ի նազայ ի ն  ռ եակ ց իայ ի  

արդ յ ո ւ նքո ւ մ  աց ետի լ - CoA-ն  վե րած վո ւ մ  է  քացախաթթվի : 

Մե կ  մո լ ե կ ո ւ լ  գ լ յ ո ւ կ ո զի  մր ջ նաթթվայ ի ն  խմո ր ման  

է նե ր գետի կ  ե լ քը  ե ր ե ք  մո լ ե կ ո ւ լ  ԱԵՖ-ի  առաջ աց ո ւ մն  է , ո ր ո նց ի ց  
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ե ր կ ո ւ ս ը  անջ ատվո ւ մ  ե ն  գ լ ի կ ո լ ի զի  փո ւ լ ո ւ մ , ի ս կ  մե կ ը ՝  

քացախաթթվի  առաջ աց ման  փո ւ լ ո ւ մ ։  

Նկ . 2. Շաքար նե ր ի  խմո ր ման  հ ի մնական  ո ւ ղի նե ր ը , ի րականաց նո ղ  

մանր է նե ր ը  և  առաջ ացած  վե ր ջ նան յ ո ւ թե ր ը  (Volker, 2001): 

 

Խմո ր ման  ե լ ան յ ո ւ թե ր ի  հարաբ ե ր ո ւ թյ ո ւ նը  հաստատո ւ ն  չ է  և  

կախված  է  տար բ ե ր  գո ր ծ ո ննե ր ի ց , օ ր ի նակ , մի ջ ավայ ր ի  pH-ի ց , 

ս ո ւ բ ստրատի  քանակ ի ց , օ քս ի դավե րականգնո ղական  պոտե նց իալ ի ց  և  

այ լ ն  (Förster and Gescher, 2014; Trchounian et al., 2015)։  Օր ի նակ , մի ջ ավայ ր ի   

pH-ի  նվազման  դեպքո ւ մ , E․coli-ն  նե ր քի ն  մի ջ ավայ ր ի  թթվե ց ո ւ մը  

սահ մանափակ ե լ ո ւ  համար , մր ջ նաթթվի  և  քացախաթթվի  փոխար ե ն  

արտադր ո ւ մ  է  հ ի մնականո ւ մ  կաթնաթթո ւ  (Martinez et al., 2017; Penniston and 

Gueguim Kana, 2018)։  Առաջ ացած  քացախաթթո ւ ն  փոխար կ վո ւ մ  է  աց ետի լ -
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CoA-ի , ի ս կ  մր ջ նաթթո ւ ն  օ քս ի դանո ւ մ  է  մի նչ և  մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  

ջ րած նի  և  ածխաթթո ւ  գազի ։  

1․2․2․ E․coli –ի  ՄՋԼ  համալ իրը  և հիդրոգենազները  

Ինչ պե ս  արդե ն  նշ վե լ  է , E․coli-ո ւ մ  մր ջ նաթթվի  օ քս ի դաց ո ւ մը  

տեղի  է  ո ւ նե նո ւ մ  թաղանթակապ ՄՋԼ  համալ ի ր ի  մի ջ ո ց ո վ  (Maeda et al. 

2012; Trchounian et al. 2012, Jo and Cha, 2015)։  Հ ամալ ի ր ը  կազմված  է  2 

հ ի մնական  բաղադրամաս ե ր ի ց ՝  մր ջ նաթթո ւ  դե հ ի դր ո գե նազ  H-ի ց  (ՄԴՀ -

H) և  հ ի դր ո գե նազի ց  (Հ ի դ ), ի նչ պե ս  նաև  է լ ե կտր ո ննե ր ի  

տեղափոխի չ նե ր ի ց  (Աղ յ ․ 2) (Maeda et al., 2012, Pinske and Sargent., 2016):  

Աղ յ ո ւ սակ  2․ 

E․coli–ի  ՄՋԼ  համալ իրի  կառու ցվածքագործառական նկարագիրը  

(McDowall et al., 2015; Pinske and Sargent, 2016) 

Գենարգասիք  
Մոլ եկու լ այ ին 
զանգված , կԴա* 

Ենթամիավորների  
նու յ նականացու մը  և ենթադրվող 

դերը  

FdhD 30.5 պր ոտեազ  

FdhE 32.0 կապո ւ մ  է  համալ ի ր ը  թաղանթի ն  

FdhF 79․1 Se-Mo պար ո ւ նակ ո ղ  [Fe-S]-այ ի ն  
սպիտակ ո ւ ց  է , մր ջ նաթթո ւ  բ ե նզի լ  
վի ո լ ո գե ն  ռ ե դո ւ կտազ , ՄԴՀ -H-ի  մե ծ  

ե նթամիավո ր ը  

HycA 17․6  Տրանս կ ր իպց ի ո նայ ի ն  կար գավո ր ի չ  
սպիտակ ո ւ ց  է  

HycB 21․8 Է լ ե կտր ո ն  տեղափոխո ղ  սպիտակ ո ւ ց  է , 
4 [4Fe-4S] կ լ աստե ր նե ր ո վ   

HycC 64․1 թաղանթայ ի ն  ե նթամիավո ր  է , 
հ ո մո լ ո գ  է  ՆԱԴ H-ո ւ բ ի քի նո ն  

օ քս ի դո ւ ռ ե դո ւ կտազի  (համալ ի ր  1) 4-
ր դ  ե նթամիավո ր ի ն   

HycD 33․0 թաղանթայ ի ն  ե նթամիավո ր  է , 
հ ո մո լ ո գ  է  համալ ի ր  1-ի  1-ի ն  

ե նթամիավո ր ի ն ,  

HycE 65․0 Հ ի դ -3-ի  մե ծ  ե նթամիավո ր ն  է , ակտիվ  
կ ե նտր ո նո ւ մ  Ni-պար ո ւ նակ ո ղ  [Fe-S]-

այ ի ն  կ լ աստե ր ո վ   

HycF 20․3 Է լ ե կտր ո ն  տեղափոխո ղ  սպիտակ ո ւ ց  է , 
[Fe-S]-այ ի ն  սպիտակ ո ւ ց  է , կապո ւ մ  է  

համալ ի ր ը  թաղանթի ն  

HycG 28․0 [Fe-S]-այ ի ն  սպիտակ ո ւ ց  է , Հ ի դ -3-ի  
փոքր  ե նթամիավո ր  

HycH 15․5 հ ո մո լ ո գ  սպիտակ ո ւ ց  հայ տնի  չ է , 
կար գավո ր ի չ  սպիտակ ո ւ ց  է  

HycI հայ տնի  չ է  հ ո մո լ ո գ  սպիտակ ո ւ ց  հայ տնի  չ է , 
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պր ոտեազ  

HyfA 22․2 հ ո մո լ ո գ  է  HycB (50 %), [Fe-S]-այ ի ն  
սպիտակ ո ւ ց  է , բակտե ր իական  

ֆե ր ր ե դօ քս ի ն  

HyfB 72․5 հ ո մո լ ո գ  է  HycC (37 %), թաղանթայ ի ն  
ե նթամիավո ր , H+-ի  տեղափոխո ւ թյ ո ւ ն  

HyfC 34․3  հ ո մո լ ո գ  է  HycD (51 %) և  համալ ի ր  1-ի  
12-ր դ  ե նթամիավո ր ի ն , թաղանթայ ի ն  

ե նթամիավո ր  

HyfD 51․8 հ ո մո լ ո գ  է  HycC (17 %), H+-ի  
տեղափոխո ւ թյ ո ւ ն   

HyfE 23․4 դե ր ն  անհայ տ է  

HyfF 56․8 հ ո մո լ ո գ  է  HycC (22 %), H+-ի  
տեղափոխո ւ թյ ո ւ ն  

HyfG 53․4 հ ո մո լ ո գ  է  HycE (73%) և  համալ ի ր  1-ի  3-
ր դ  ե նթամիավո ր ի ն , [Ni-S]-այ ի ն  

սպիտակ ո ւ ց  է , 

HyfH 20․2 հ ո մո լ ո գ  է  HycF (44 %), [Fe-S]-այ ի ն  
սպիտակ ո ւ ց  է , բակտե ր իական  

ֆե ր ր ե դօ քս ի ն   

HyfI 28․1 հ ո մո լ ո գ  է  HycG (63 %), [Fe-S]-այ ի ն  
սպիտակ ո ւ ց  է , Հ ի դ -4-ի  փոքր  

ե նթամիավո ր ը  

HyfJ 15․6 հ ո մո լ ո գ  է  HycH (47 %), դե ր ն  անհայ տ է  

HyfR 75․3 հ ո մո լ ո գ  է  FhlA (46%), մր ջ նաթթո ւ -
զգայ ո ւ ն  կար գավո ր ի չ  սպիտակ ո ւ ց  

FocB 30․6 հ ո մո լ ո գ  է  FocA (50 %), մր ջ նաթթվի  
պե ր մեազ , մաս նակ ց ո ւ մ  է  մր ջ նաթթվի  

տեղափոխմանը  

* հաշ վարկված  է  ըստ համապատասխան գենի  նու կլ եոտիդայ ին 

հաջորդականու թյ ան։  

 Դե հ ի դր ո գե նազնե ր ը  օ քս ի դառ ե դո ւ կտազնե ր ի  ը նտանի քի  մի  

մաս ն  ե ն , ո ր ո նք  տեղափոխո ւ մ  ե ն  ջ րած ի նը  դեպի  է լ ե կտր ո նի  

ակ ց եպտո ր  և  օ քս ի դաց նո ւ մ   ս ո ւ բ ստրատը  (Ho and Weiner, 2005), ի ս կ  

հ ի դր ո գե նազնե ր ը  կա՛ մ  օ քս ի դաց նո ւ մ  ե ն  ջ րած ի նը  կա՛ մ  

վե րականգնո ւ մ  պր ոտո ննե ր ը  է լ ե կտր ո նի  ակ ց եպտո ր ի  կամ  դո նո ր ի  

նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  (Ogata et al., 2016): 

ՄԴՀ -H-ը  ս ե լ ե ն  և  մո լ ի բ դե ն  պար ո ւ նակ ո ղ  

բազմաե նթամիավո րայ ի ն  ծայ րամասայ ի ն  թաղանթայ ի ն  սպիտակ ո ւ ց  է , 

գաղտնագր վո ւ մ  է  fdh գե նե ր ո վ ։  Մե ծ   կատալ իտի կ  ե նթամիավո ր ը  (FdhF) 

ո ւ նի  80 կ Դա մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  զանգված , պար ո ւ նակ ո ւ մ  է  ե ր կաթ-

ծ ծ մբայ ի ն   [4Fe-4S] կ լ աստե ր  և  գաղտնագր վո ւ մ  է  fdhF գե նո վ  (Axley et al., 

1990; Skibinski et al., 2002; Maeda et al., 2012): Այ ս  ե նթամիավո ր ի  

հաս ո ւ նաց ման  համար  անհ րաժե շ տ սպիտակ ո ւ ց ը ՝  FdhD-ն ,  
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գաղտնագր վո ւ մ  է  fdhD գե նո վ , ի ս կ  fdhE գե նի  արգաս ի քը ՝  FdhE-ն ,  

պատասխանատո ւ  է  թաղանթի  հ ետ համալ ի ր ի  կապման  համար ։  Հ այ տնի  և  

նո ւ յ նակաց ված  ե ն  E․coli-ի  ս ե լ ե նաց ի ստե ի նի  կ ե նսաս ի նթե զի  և  

սպիտակ ո ւ ց նե ր ո ւ մ  դրանց  նե ր դր ման  համար  պատասխանատո ւ  sel 

գե նե ր ը  (selA, B, C և  D), ո ր ո նց ի ց  SelC գե նար գաս ի քն  է  պատասխանատո ւ  

ս ե լ ե նաց ի ստե ի նի  կ ե նսաս ի նթե զի  և  ս ե լ ե նասպիտակ ո ւ ց նե ր ո ւ մ  

դրանց  նե ր դր ման  համար  (Sawers et al., 1991): 

ՄԴՀ -H-ի  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  կախված  է  մի ջ ավայ ր ի  pH-ի ց  և  ճ ն շ վո ւ մ  

է   մի ջ ավայ ր ո ւ մ  արտաքի ն  է լ ե կտր ո նայ ի ն  ակ ց եպտո ր նե ր ի , օ ր ի նակ , 

նիտրատի , նիտր իտի , թթված նի  և  ազի դի  առ կայ ո ւ թյ ան  դեպքո ւ մ ։  

Ֆե ր մե նտի  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  ո ւ ղի ղ  համե մատական  է  pH-ի  արժե քի  

նվազմանը  (Axley et al, 1990)։  

 E․coli-ն  ՄԴՀ -H-ի ց   բաց ի  ս ի նթե զո ւ մ  է  նաև  այ լ  ե ր կ ո ւ  

դե հ ի դր ո գե նազնե ր ՝  ՄԴՀ -N և  ՄԴՀ -O, ո ր ո նք  նո ւ յ նպե ս  մաս նակ ց ո ւ մ  

ե ն  մր ջ նաթթվի  օ քս ի դաց մանը  և  ի  տար բ ե ր ո ւ թյ ո ւ ն  ՄԴՀ -H-ի , 

խթանվո ւ մ  ե ն  է լ ե կտր ո ննե ր ի  արտաքի ն  ակ ց եպտո ր ի , օ ր ի նակ , 

նիտրատի  առ կայ ո ւ թյ ան  դեպքո ւ մ  (Sawers 1994; Andrews et al., 1997): ՄԴՀ -N-

ը  կազմված  է  ե ր ե ք  ե նթամիավո ր նե ր ի ց  (ՄԴՀ -N-α, ՄԴՀ -N-β, ՄԴՀ -N-γ) և  

պար ո ւ նակ ո ւ մ  է  մո լ ի բ դե ն , ս ե լ ե ն , ե ր կաթ, ց իտո քր ո մ  b (Lamont et al., 

2017)։  ՄԴՀ -O-ն  մաս նակ ց ո ւ մ  է  մր ջ նաթթվի  օ քս ի դաց մանը  և  

օ գտագո ր ծ ո ւ մ  թթված ի նը , ի նչ պե ս  նաև  նիտրատը  և  նիտր իտը ` ո րպե ս  

է լ ե կտր ո ննե ր ի  վե ր ջ նական  ակ ց եպտո ր ։  Այ դտե ղի ց  է լ  ֆե ր մե նտը  

ստաց ե լ  է  մր ջ նաթթո ւ  օ քս ի դազ  անվանո ւ մը  և  հապավման  «Օ» տառը  

(Sawers, 1994)։  

E․coli-ո ւ մ  հայ տաբ ե ր վե լ  ե ն  թաղանթակապ չ ո ր ս  տե սակ ի  [Ni-Fe] 

Հ ի դ -նե ր , ո ր ո նք  ս ի նթե զվո ւ մ  ե ն  ֆի զի ո լ ո գիական  տար բ ե ր  

պայ մաննե ր ո ւ մ  (Vignais and Billoud, 2007, Trchounian et al, 2012): Այ ս  

ֆե ր մե նտնե ր ը  կազմված  ե ն  մե ծ  և  փոքր  ե նթամիավո ր նե ր ի ց , ո ր ո նց  

մե ծ  ե նթամիավո ր նե ր ի  կազմո ւ մ  գտնվո ւ մ  է  ակտի վ  Ni-Fe հատված ը , 

ի ս կ  փոքր  ե նթամիավո ր նե ր ը   կ ր ո ւ մ  ե ն   մոտ, մի ջ ի ն  և  ծայ րայ ի ն  դի ր ք  

ո ւ նե ց ո ղ  [Fe4S4] և  [Fe3S4] կ լ աստե ր նե ր ։  Վե ր ջ ի ննե ր ս  է լ  ի րականց նո ւ մ  

ե ն  ակտի վ  կ ե նտր ո նո վ  է լ ե կտր ո ննե ր ի  տեղափոխո ւ մը  (Zannoni and 

Philippias 2014, հ ի դր ո գե նազնե ր ի  գի ր քը )։     
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Չո ր ս  Հ ի դ -նե ր ի ց  ե ր կ ո ւ ս ը ՝  Հ ի դ -3-ը  և  Հ ի դ -4-ը  հանդե ս  ե ն  գալ ի ս  

E․coli-ի  ՄՋԼ  համալ ի ր ի  կազմո ւ մ ։   

Հ ի դ -3-ը  թաղանթի  նե ր քի ն  մակ ե ր ևո ւ յ թի ն  տեղակայ ված , մի  քանի  

մե ծ  և  փոքր  ե նթամիավո ր նե ր ի ց  կազմված  սպիտակ ո ւ ցայ ի ն  համալ ի ր  

է , ո ր ը  գաղտնագր վո ւ մ  է    9-ը  գե նե ր ի ց  կազմված  hycABCDEFGHI-focA 

օպե ր ո նո վ  (Աղ յ ․ 2)։  Հ ամալ ի ր ի  ամե նամե ծ  ե նթամիավո ր ը   Ni 

պար ո ւ նակ ո ղ  և  Fe-S կ լ աստե ր ո վ  HycE-ն  է , ո ր ն  ո ւ նի  65 կԴա 

մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  զանգված  և  գաղտնագր վո ւ մ  է  hycE գե նո վ  (Chan Chung 

and Zamble, 2011): HycA գե նար գաս ի քը  ամբ ո ղջ  hyc օպե ր ո նի  

տրանս կ ր իպց ի ո ն  խթանի չ ն  է , ե նթադր վո ւ մ  է , ո ր  HycA-ն ՝  FhlA- ի ն  

կապվե լ ո վ  է  ազդո ւ մ  տրանս կ ր իպց իայ ի  վրա (Skibinski et al., 2002): HycB 

սպիտակ ո ւ ց ը  մաս նակ ց ո ւ մ  է  ՄԴՀ -H-ի ց  Հ ի դ -3-ի ն  է լ ե կտր ո ննե ր ի  

տեղափոխմանը , անհ րաժե շ տ է  ՄՋԼ  համալ ի ր ի  ձ ևավո ր ման  և  

գո ր ծ ո ւ նե ո ւ թյ ան  համար , ո ւ նի  նմանո ւ թյ ո ւ ն  ՄԴՀ -H-ի  փոքր  

ե նթամիավո ր ի  հ ետ (Sauter et al., 1992)։  HycC-ն  և  HycD-ն , 

համապատասխանաբար ,   12-16 և  8  տրանսթաղանթայ ի ն  դո մե ննե ր  

ո ւ նե ց ո ղ  հ ի դր ո ֆո բ  սպիտակ ո ւ ց նե ր  ե ն : hycF գե նի  արգաս ի քն  ևս  

է լ ե կտր ո ն  տեղափոխո ղ  սպիտակ ո ւ ց  է , ի ս կ  hycG գե նի նը  նման  է  ՆԱԴH 

ո ւ բ ի քի նո ն  օ քս ի դո ռ ե դո ւ կտազ  համալ ի ր ի  G-նման  սպիտակ ո ւ ց ի ն  և  

Հ ի դ -3-ի  փոքր  ե նթամիավո ր նե ր ի ց  է ։  HycH գե նար գաս ի քն  անհ րաժե շ տ է  

Հ ի դ -3-ի  մե ծ  ե նթամիավո ր ի  հաս ո ւ նաց ման  համար , ի ս կ  HycI-ն ՝  

ս ի նթե զի  համար  (Lindenstrauß et al., 2017): Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , նաև  Հ ի դ -3-ը  

գո ր ծ ո ւ մ  է  թո ւ յ լ  թթվայ ի ն  մի ջ ավայ ր ո ւ մ  (pH 5.5-7.0) (Sauter et al., 1992)։   

E․ coli-ո ւ մ  հայ տնաբ ե ր վե լ  է  նաև  10 ե նթամիավո ր նե ր ի ց  կազմված  

Հ ի դ -4-ը , ո ր ը  գաղտնագր վո ւ մ  է   hyfABCDEFGHIJR-focB 12 գե նե ր ի ց  

կազմված  օպե ր ո նո վ  և  ո ւ նի  375 ԿԴա մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  զանգված  (Andrews 

et al., 1997)։  Հ ատկանշ անական  է  այ ն , ո ր  Հ ի դ -4-ի  ե նթամիավո ր նե ր ի  մե ծ  

մաս ը  հ ո մո լ ո գ  է  Հ ի դ -3-ի  և /կամ  ՆԱԴH ո ւ բ ի քի նո ն  

օ քս ի դո ռ ե դո ւ կտազի  ե նթամիավո ր նե ր ի ն  (Աղ յ ․ 2)։  Այ ս  համալ ի ր ի  մե ծ  

ե նթամիավո ր ը  HyfG-ն  է , ո ր ը  Fe-S-այ ի ն  սպիտակ ո ւ ց  է ,  հ ո մո լ ո գ  է  Հ ի դ -

3-ի   HycE ե նթամիավո ր ի ն  և  համալ ի ր  1-ի  3-ր դ  ե նթամիավո ր ի ն  (ՄՋԼ -ի  

աղը ․)։  hyfA գե նի  արգաս ի քն  է լ  հ ո մո լ ո գ  է  Հ ի դ -3-ի  HycB սպիտակ ո ւ ց ի ն  

և  հավանաբար  է լ  վե ր ջ ի նս  նման  ո ւ նի  է լ ե կտր ո ննե ր ի  տեղափոխման  

գո ր ծառ ո ւ յ թ։  HyfA-ն  բակտե ր իական  սպիտակ ո ւ ց նե ր ի  16Fe 
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ֆե ր ր ե դօ քս ի ն  ը նտանի քի  անդամ  է ։  Այ ս  սպիտակ ո ւ ց նե ր ը  կ ր ո ւ մ  ե ն  4 

[Fe-S] կ լ աստե ր նե ր  և  օ քս ի դավե րականգնո ղական  ո ւ ղի նե ր ո ւ մ  

գո ր ծ ո ւ մ  ե ն  ո րպե ս  է լ ե կտր ո ննե ր ի  ակ ց եպտո ր նե ր  կամ  դո նո ր նե ր ։  

HyfB, C, D, E, F և  I-ը  ի նտե գրալ  թաղանթայ ի ն  սպիտակ ո ւ ց նե ր  ե ն , ի ս կ  

HyfA, G, H-ը ՝  ծայ րամասայ ի ն  (Andrews et al., 1997)։  Ենթադր վո ւ մ  է , ո ր  

HyfB, D և  F-ը  պո լ իտոպ թաղանթայ ի ն  սպիտակ ո ւ ց նե ր  ե ն  և  նրանց  

նմանո ւ թյ ո ւ նը  կազմո ւ մ  է  ը նդհամե նը  20-24 %։  HyfB-ն  նման  է  Հ ի դ -3-ի  

HycC ե նթամիավո ր ի ն  (37 %), ի ս կ  D-ն  և  F-ն  ո ւ նե ն , համապատասխանաբար , 

17 և  22 % նմանո ւ թյ ո ւ ն  (Andrews et al., 1997)։  HyfC-ն  շ ատ նման  է  Հ ի դ -3-ի  

HycD ե նթամիավո ր ի ն  (51%), ե ր կ ո ւ ս ն  է լ  պատկանո ւ մ  ե ն  

սպիտակ ո ւ ց նե ր ի  նո ւ յ ն  ը նտանի քի ն  և  ո ւ նե ն  8 տրանսթաղանթայ ի ն  

պար ո ւ յ ր նե ր ։   

HyfR գե նար գաս ի քը  հ ո մո լ ո գ  է  E․ coli-ի  FhlA սպիտակ ո ւ ց ի ն ։  

Վե ր ջ ի նս  պատկանո ւ մ  է  σ54-կախյ ալ  (ս ի գմա) տրանս կ ր իտպտայ ի ն  

կար գավո ր ի չ նե ր ի  խմբ ի ն  և  ի  պատասխան  նե ր բ ջ ջ այ ի ն  մր ջ նաթթվի  

քանակ ի  ավե լ աց մանը ՝  մաս նակ ց ո ւ մ  է  hyc, fdhF, hydN-hypF  և  hyp  գե նե ր ի  

(«մր ջ նաթթո ւ  ռ ե գո ւ լ ո ն») մակած մանը  (Hube et al, 2002): FhlA-ն  

ակտի վանո ւ մ  է  թթվայ ի ն  pH-ի  և  մր ջ նաթթվի  բար ձ ր  նե ր բ ջ ջ այ ի ն  

քանակ ի  դեպքո ւ մ , ի ս կ  ակտի վո ւ թյ ո ւ նն  ը նկ ճ վո ւ մ  է  բացասական  

տրանս կ ր իպտայ ի ն  կար գավո ր ի չ ի ՝  HycA սպիտակ ո ւ ց ի  կ ո ղմի ց  (Self et al., 

2004): HyfR ո ւ  FhlA սպիտակ ո ւ ց նե ր ը   նման  ե ն  կ ե նտր ո նական  (69 %) և  C-

ծայ րայ ի ն  հատված նե ր ո վ , բայ ց  պակաս  նման  ե ն  N-ծայ րայ ի ն  

հատված նե ր ո վ ։  C դո մե նը  պատասխանատո ւ  է  σ54-ի  հ ետ 

փոխազդե ց ո ւ թյ ան , բաց -համալ ի ր ի  ձ ևավո ր ման  և  ԱԵՖ-ի  հ ի դր ո լ ի զ ի  

համար ։    

 FocB-ն  հայ տնաբ ե ր վե լ  է  բակտե ր իանե ր ո ւ մ  և  ս կ նե ր ո ւ մ , այ ն  

հ ո մո լ ո գ  է   E․ coli-ի  մր ջ նաթթվայ ի ն  տեղափոխի չ  FocA-ի ն ։  Վե ր ջ ի նս  

կ ո դավո ր վո ւ մ  է  focA գե նո վ  և  մասնակ ի ո ր ե ն  է լ  համակար գավո ր վո ւ մ  

է  մր ջ նաթթո ւ -ջ րած ի ն–լ իազ  գե նո վ  (Beyer et al., 2013): FocB-ի  

ամի նաթթվայ ի ն  հաջ ո ր դակ ո ւ թյ ան  նմանո ւ թյ ո ւ նը  FocA-ի ն  թո ւ յ լ  է  

տալ ի ս  ե նթադր ե լ , ո ր  այ ն  E․coli-ի  ե ր կ ր ո ր դ  մր ջ նաթթո ւ  տեղափոխի չ ն  

է ։  

   hyf  և  hyc օպե ր ո ննե ր ը  խթանվո ւ մ  ե ն  նո ւ յ ն  կ ե րպ՝  վե ր ո հ ի շ յ ալ  

σ54-կախյ ալ  տրանս կ ր իպտայ ի ն  կար գավո ր ի չ ի  մի ջ ո ց ո վ , ո ր ն  ևս  
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ակտի վանո ւ մ  է  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , թթվայ ի ն  pH-ի  դեպքո ւ մ , 

սակայ ն  նե ր բ ջ ջ այ ի ն  մր ջ նաթթո ւ ն  գր ե թե  չ ի  ազդո ւ մ  hyf օպե ր ո նի  

խթանման  վրա (Skibinski et al., 2002)։  Hyc և  Hyf սպիտակ ո ւ ց նե ր ի  

նմանո ւ թյ ո ւ նը   փաստո ւ մ  է  այ ս  ե ր կ ո ւ  համալ ի ր նե ր ի  գո ր ծառական  և  

է լ ո լ յ ո ւ ց ի ո ն  կապի  մաս ի ն ։  Ինչ ևէ ,  hyf  օպե ր ո նը  տար բ ե ր վո ւ մ  է  

նրանո ւ մ  առ կա ե ր ե ք  լ րաց ո ւ ց ի չ  գե նե ր ո վ , ո ր ո նք  գաղտնագր ո ւ մ  ե ն  

ի նտե գրալ  թաղանթայ ի ն  սպիտակ ո ւ ց նե ր   (HyfD, E և  F)։  Վե ր ջ ի ննե ր ս  

հ ո մո լ ո գ  ե ն  պր ոտո ն  տեղափոխո ղ  ՆԱԴH-ո ւ բ ի քի նո ն  

օ քս ի դառ ե դո ւ կտազի  (միտո քո նդր ի ո ւ մայ ի ն  շ ն չ առական  շ ղթայ ի  1-ի ն  

համալ ի ր  և  E.coli-ի  Nuo կամ  1-ի ն  համալ ի ր ) ND2,  ND4 և  ND5 

ե նթամիավո ր նե ր ի ն ։  Հ ի դ -3-ի  և  Հ ի դ -4-ի  նմանո ւ թյ ո ւ նը  շ ն չ առական  

շ ղթայ ի  տար բ ե ր  բաղադրամաս ե ր ի  հ ետ, թո ւ յ լ  է  տալ ի ս  ե նթադր ե լ , ո ր  

անե ր ո բ , խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , ե ր բ  կա է նե ր գիայ ի  պակաս ո ր դ , 

հ ի դր ո գե նազնե ր ը  զո ւ գակ ց ե լ ո վ  է լ ե կտր ո ննե ր ի  տեղափոխո ւ թյ ո ւ նը  

պր ոտո ննե ր ի  տեղափոխման  հ ետ՝  հանդե ս  ե ն  գալ ի ս  ո րպե ս  է նե ր գիա 

պահ ե ստավո ր ո ղ , պր ոտո ն  տեղափոխո ղ  համալ ի ր նե ր  (Баграмян, 2002, 

Andrews et al, 1997):   

Ինչ պե ս  արդե ն  նշ վե լ  է ր , E.coli-ի  հ ի դր ո գե նազնե ր ի ց   ՄՋԼ  

համալ ի ր ո ւ մ  հանդե ս  ե ն  գալ ի ս  ե ր կ ո ւ ս ը ՝  Հ ի դ -3-ը  և  4-ը ։  ՄՋԼ -ն , ո ր ի  

կազմո ւ մ  հանդե ս  է  գալ ի ս  Հ ի դ -3-ը ` համար վո ւ մ  է  ՄՋԼ -1 ձ ևը , ի ս կ  Հ ի դ -4 

պար ո ւ նակ ո ղը ՝  ՄՋԼ -2 (Trchounian et al., 2012): 

 

1.2.3. E. coli-ի  Հիդ-1-ը  և Հիդ-2-ը  

E.coli-ո ւ մ  բաց ի  վե ր ը  նշ ված  ե ր կ ո ւ  հ ի դր ո գե նազնե ր ի ց , 

հայ տնաբ ե ր վե լ  ե ն  նաև  H2-ի  ն յ ո ւ թափոխանակ ո ւ թյ անը  մաս նակ ց ո ղ  2 

այ լ  հ ի դր ո գե նազնե ր ՝  հ ի դր ո գե նազ  1 (Հ ի դ -1) և  հ ի դր ո գե նազ  2 (Հ ի դ -2) 

(Bock and Sawers, 1996)։   

Հ ի դ -1-ը  թաղանթակապ է , ո ւ ղղված  է  դեպի  պե ր իպլ ազմայ ի ն  

հատված ը  և  կ ր ո ւ մ  է   4Fe-4S և  3Fe-4S կ լ աստե ր նե ր ։  Ի  տար բ ե ր ո ւ թյ ո ւ ն  

Հ ի դ -2-ի  և  Հ ի դ -3-ի , այ ն  դի մաց կ ո ւ ն  է  թթված նի  նկատմամբ  (Laurinavichene 

et al., 2002, Lukey et al. 2010): Այ ս  սպիտակ ո ւ ց ը  կազմված  է  ե ր ե ք  

ե նթամիավո ր նե ր ի ց ՝  HyaA, HyaB և  HyaC, ո ր ո նց ի ց  փոքր ը ՝  HyaA-ն , ո ւ նի  

40․6 կ Դա մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  զանգված ։  Հ ե նց  այ ս  ե նթամիավո ր ի ` ե ր կար , 

թաղանթո վ  անց նո ղ   α պար ո ւ յ ր ի  մի ջ ո ց ո վ  է լ  սպիտակ ո ւ ց ը  
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«խար սխվո ւ մ» է  թաղանթո ւ մ  (Dubini et al., 2002): hyaA գե նի  

արտահայ տո ւ մը  ավե լ ի  է  խթանվո ւ մ  անթթված ի ն , թթվայ ի ն  

պայ մաննե ր ո ւ մ  և  մր ջ նաթթվի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ , սակայ ն  ճ ն շ վո ւ մ  է  

նիտրատո վ  (Richard et al. 1999): Մե ծ  ե նթամիավո ր ը  HyaB-ն  է , ո ւ նի  66․5 կ Դա 

մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  զանգված  և  գտնվո ւ մ  է  թաղանթո ւ մ ։  HyaC-ն  կամ  b-

տե սակ ի  ց իտո քր ո մայ ի ն  ե նթամիավո ր ը , ո ւ նի  27․9 կ Դա մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  

զանգված  և  ամբ ո ղջ ո ւ թյ ամբ  ը նկ ղմված  է  թաղանթո ւ մ ։  Հ ի դ -1-ի  

ֆի զի ո լ ո գիական  գո ր ծառ ո ւ յ թն  ամբ ո ղջ ո ւ թյ ամբ  պարզ  չ է ։  

Ենթադր վո ւ մ  է , ո ր  աե ր ո բ  պայ մաննե ր ո ւ մ  այ ս  սպիտակ ո ւ ց ը   

ց իտո քր ո մ  bd-2 ծայ րայ ի ն  օ քս ի դազի  հ ետ H2-ի  և  թթված նի  մի ջ և  

կազմո ւ մ  է  շ ն չ առական  շ ղթա (Wulff et al., 2016): Հ ավանաբար  այ ն  պահ ո ւ մ  

է  նե ր բ ջ ջ այ ի ն  թթված ի նը  ցած ր  մակար դակ ո ւ մ  և  գո ր ծ ո ւ մ  է  ո րպե ս  

«աե ր ո բ  շ ո կ ի  պաշ տպան»՝  այ դ  կ ե րպ պաշ տպանե լ ո վ   թթված նի  

նկատմամբ  զգայ ո ւ ն  ֆե ր մե նտնե ր ը  անաե ր ո բ -աե ր ո բ  անց ման  ժամանակ  

(Volbeda et al., 2013): 

Հ ի դ -2-ը  ևս  թաղանթակապ, [Ni-Fe] հ ի դր ո գե նազնե ր ի ն  դաս վո ղ  

սպիտակ ո ւ ց  է , ս ի նթե զվո ւ մ  է  անաե ր ո բ  պայ մաննե ր ո ւ մ  և  շ ատ ակտի վ  

է  ջ րած նի  կ լ անման  գո ր ծ ը նթաց ո ւ մ  (Dubini et al, 2002): Այ ս  ֆե ր մե նտը  

զո ւ գակ ց ո ւ մ  է  պե ր իպլ ազմայ ի ն  տարած ո ւ թյ ո ւ նո ւ մ   ջ րած նի  

օ քս ի դաց ո ւ մը  նե ր թաղանթայ ի ն  քի նո նայ ի ն  պո ւ լ ի  վե րականգնման  

հ ետ (Richard et al., 1999): Հ ի դ -2-ը  կազմված  է  [Fe-S] ֆե ր ր ե դօ քս ի ն  տե սակ ի  

HybA, նե ր թաղանթայ ի ն  HybB, մե ծ  HybC և  փոքր  HybO 

ե նթամիավո ր նե ր ի ց ։  Մե ծ  ե նթամիավո ր ը ՝  Hyb-ն , ո ւ նի  62․5 կ Դա 

մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  զանգված  և  նման  է  Հ ի դ -1-ի  մե ծ  ե նթամիավո ր ի ն , ի ս կ  

փոքր  ե նթամիավո ր ն  ո ւ նի  39․6 կ Դա զանգված ։   

Հ ի դ -2-ը  զգայ ո ւ ն  է  թթված նի  նկատմամբ  և  գո ր ծ ո ւ մ  է  մի ջ ավայ ր ի  

ռ ե դօ քս  պոտե նց իալ ի  -100-ի ց  -150 մՎ արժե քի  պայ մաննե ր ո ւ մ  (Lukey et 

al., 2010): Այ ս  սպիտակ ո ւ ց ը  գո ր ծ ո ւ մ  է  և ՛  in vitro և ՛  in vivo 

պայ մաննե ր ո ւ մ  (Pinske et al., 2015): Պետք  է  նշ ե լ , ո ր  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  

խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  Հ ի դ -2-ը  գո ր ծ ո ւ մ  է  նաև  ջ րած նի  ս ի նթե զի  

ո ւ ղղո ւ թյ ամբ . այ ս  է նդե ր գո նի կ  ռ եակ ց իայ ի  շ ար ժի չ  ո ւ ժը  

թաղանթայ ի ն  պր ոտո նայ ի ն  գրադի ե նտն  է  և  հավանաբար  այ դ  կ ե րպ 

կանխվո ւ մ  է  քի նո նայ ի ն  պո ւ լ ի  գե ր վե րականգնո ւ մը  (Pinske et al., 2015):  
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Հ ի դ -2-ը  գաղտնագր վո ւ մ  է  hyb օպե ր ո նո վ  (hybGFEDCBAO), ո ր ն  

արտահայ տվո ւ մ  է  անաե ր ո բ  պայ մաննե ր ո ւ մ  և  ը նկ ճ վո ւ մ  է  նիտրատո վ   

(Richard et al., 1999): Սպիտակ ո ւ ց ի  հաս ո ւ նաց մանը  և  թաղանթո ւ մ  

տեղակայ մանը  բաց ի  hyb օպե ր ո նի ց  մաս նակաց ո ւ մ  ե ն  նաև  hyp  

օպե ր ո նը  (hypABCDE) և  առանձ ի ն  օպե ր ո նո ւ մ  գտնվո ղ  hypF-ը  (Forzi and 

Sawers, 2007): hyp  օպե ր ո նի  գե նե ր ը  կար ևո ր  ե ն  բ ո լ ո ր  Հ ի դ -նե ր ի  

ս ի նթե զի  համար  և  մե ծ  դե ր  ո ւ նե ն  բ ո լ ո ր  Հ ի դ -նե ր ի  մե ծ  

ե նթամիավո ր նե ր ո ւ մ  Ni-ի , Fe-ի , CO-ի  և  CN-ի  նե ր դր ման  գո ր ծ ո ւ մ  (Mulder 

et al., 2011; Peters et al., 2015): Այ ս  գե նե ր ի  խաթար ո ւ մնե ր ը  բ ե ր ո ւ մ  ե ն  

Հ ի դ -նե ր ի  մե ծ  ե նթամիավո ր նե ր ի  և  Հ ի դ -1-ի  և  2-ի   փո քր  

ե նթամիավո ր նե ր ի  ս ի նթե զի  խանգար մանը  (Sargent, 2016): hypA  

սպիտակ ո ւ ց ն  անհ րաժե շ տ է  Հ ի դ -3-ի  ս ի նթե զի  համար , ի ս կ  

մո ւ տաց իանե ր ը  hypC-ո ւ մ  հանգե ց նո ւ մ  ե ն  Հ ի դ -3-ի  ս ի նթե զի  

խանգար մանը , ի նչ ի  արդ յ ո ւ նքո ւ մ  է լ  անհ ետանո ւ մ  է  ՄՋԼ  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  (Petkun et al., 2011): HypF-ը  ԱԵՖ -կախյ ալ  ֆե ր մե նտ է , ո ր ը  

կար բամո ի լ  ֆո ս ֆատը  փոխակ ե րպո ւ մ  է  ԱՄՖ-OCONH2-ի ։   Ցո ւ յ ց  է  

տրվե լ , ո ր  HypF-ը  կազմո ւ մ  է  համալ ի ր  HypE-ի , ի ս կ  HypC-ն  HypD-ի  հ ետ 

(Blokesch et al., 2004)։  Ենթադր վո ւ մ  է , ո ր  HypC-HypD համալ ի ր ը  հաս ց նո ւ մ  

է  Fe-ը  Հ ի դ -ի  ակտի վ  կ ե նտր ո ն ։              

 

1.2.4. Գլ իցերոլ ի  խմորու մը  աղիքայ ին ցուպիկու մ 

Էնե ր գիայ ի  և  վառ ե լ ի քի   խնդի ր ը  մար դկ ո ւ թյ ան  առ ջ և  ծառացած  

հ ի մնահար ց ե ր ի ց  է ։  Նե ր կայ ո ւ մ ս ՝  ո րպե ս   է նե ր գիայ ի  հ ի մնական  

աղբ յ ո ւ ր նե ր , օ գտագո ր ծ վո ւ մ  ե ն  հանած ո  վառ ե լ ի քի  տե սակ նե ր ը , 

ո ր ո նց  օ գտագո ր ծ ո ւ մը  հանգե ց նո ւ մ  է  մե ծ  չ ափո վ  ջ ե ր մո ցայ ի ն  

գազե ր ի  արտանետո ւ մնե ր ի  և  մթնո լ ո րտի  ջ ե ր մաստի ճ անի  աճ ի ։  

Ավե լ ի ն , կանխատե ս վո ւ մ  է , ո ր  է նե ր գետի կ  պաշ ար նե ր ը  կ սպառ վե ն  21-

ր դ  դար ի  ե ր կ ր ո ր դ  կ ե ս ի ն ։   

Օր ե ց օ ր  մե ծաց ո ղ  կ ե նսավառ ե լ ի քի  արտադր ո ւ թյ ո ւ նը ՝  բ ե ր ե լ  է  

ե ր կ ր ո ր դայ ի ն  արգաս ի ք  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  բավական  մե ծ  ավե լ ց ո ւ կ ի  

կ ո ւ տակ մանը , ի նչ ի  արդ յ ո ւ նքո ւ մ  է լ  նվազե լ  է  վե ր ջ ի նի ս  գի նը  և  

այ ն  դար ձ ր ե լ  շ ատ հար մար  հ ո ւ մք  քի միական  ն յ ո ւ թե ր ի  և  անաե ր ո բ  

խմո ր ման  մի ջ ո ց ո վ  վառ ե լ ի քի  ստաց ման  համար  (10 կ գ  

կ ե նսավառ ե լ ի քի ց  ստաց վո ւ մ  է  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  1 կ գ  հ ո ւ մք ) (Dharmadi et al. 
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2006; Murarka et al. 2008): Եվ  ժամանակ ի  պահանջ ն  է ՝  կ ո ւ տակ ված  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  անմշ ակ  հ ո ւ մքը  վե րած ե լ  բար ձ րար ժե ք  ն յ ո ւ թի :  

Չնայ ած  նրան , ո ր  շ ատ մանր է նե ր  ը նդո ւ նակ  ե ն  յ ո ւ րաց նե լ  

գ լ ի ց ե ր ո լ ը  է լ ե կտր ո նի  արտաքի ն  ակ ց եպտո ր նե ր ի  առ կայ ո ւ թյ ան  

պայ մաննե ր ո ւ մ  (շ ն չ առական  ն յ ո ւ թափոխանակ ո ւ թյ ո ւ ն ), միայ ն  

ո ր ո շ նե ր ը  կար ո ղ  ե ն  այ ն  խմո ր ե լ  (է լ ե կտր ո նի  ակ ց եպտո ր ի  

բացակայ ո ւ թյ ամբ ): Գլ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ո ւ մը   նկարագր ված  է  Klebsiella, 

Citrobacter, Enterobacter, Clostridium, Lactobacillus, Bacillus, Propionibacterium և  

Anaerobiospirillum ց ե ղե ր ի  տե սակ նե ր ի  մոտ: Ինչ ևէ ՝  նշ ված  

օ ր գանի զմնե ր ի  օ գտագո ր ծ ո ւ մը  արտադրական  նպատակնե ր ո վ  

սահ մանափակվո ւ մ  է  պաթո գե նո ւ թյ ան , խի ստ անաե ր ո բ  պայ մաննե ր ի   և  

հար ո ւ ստ ս ննդամի ջ ավայ ր ե ր ի  անհ րաժե շ տո ւ թյ ան  պատճ առ ո վ : 

Սակայ ն  այ նպի ս ի  մանր է ի  օ գտագո ր ծ ո ւ մը  կ ի րառական  նպատակնե ր ո վ , 

ի նչ պի ս ի ն  է  E․ coli-ն , կար ո ղ  է  լ ո ւ ծ ո ւ մ  տալ  վե ր ը  նշ ված  խնդի ր նե ր ի ն : 

E. coli-ո ւ մ  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  ն յ ո ւ թափոխանակ ո ւ թյ ան  համար  անհ րաժե շ տ ե ն  

է լ ե կտր ո նի  արտաքի ն  ակ ց եպտո ր նե ր : Նյ ո ւ թափոխանակայ ի ն  

գո ր ծ ը նթաց ո ւ մ  նե րառ ված  ե ն  նաև  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  տեղափոխի չ  

(կ ո դավո ր վո ւ մ  է  glpF գե նո վ ), գ լ ի ց ե ր ո լ  կ ի նազ  (կ ո դավո ր վո ւ մ  է  glpK 

գե նո վ ) ֆե ր մե նտնե ր ը  և  2 գ լ ի ց ե ր ո լ -3-ֆո ս ֆատ դե հ ի դր ո գե նազնե ր ը  

(Գ3ՖԴՀ ) (Samul et al., 2014):  

Եր կար  ժամանակ  գիտնականնե ր ն  ո ւ  հ ետազոտո ղնե ր ն  պնդո ւ մ  

է ի ն , ո ր  արտաքի ն  է լ ե կտր ո ննե ր ի  բացակայ ո ւ թյ ան  պայ մաննե ր ո ւ մ  և  

վե րականգնված ո ւ թյ ան  բար ձ ր  աս իտճ անի  պատճ առ ո վ , E․coli-ն  չ ի  

կար ո ղ  խմո ր ե լ  գ լ ի ց ե ր ո լ  (Booth, 2005): 2006 թ․ի ն  ԱՄՆ-ո ւ մ , Գո նզալ ե զի  

լ աբ ո րատո ր իայ ո ւ մ  ց ո ւ յ ց  տրվե ց , ո ր  արտաքին  է լ ե կտր ո ննե ր ի  

բացակայ ո ւ թյ ան  պայ մաննե ր ո ւ մ  գ լ ի ց ե ր ո լ ը  կար ո ղ  է  խմո ր վե լ  

աղի քայ ի ն  ց ո ւ պի կ ո ւ մ  (Dharmadi et al., 2006; Murarka et al., 2008): 

Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  է լ ե կտր ո ննե ր ի  ակ ց եպտո ր նե ր ի  

բացակայ ո ւ թյ ան  պայ մաննե ր ո ւ մ  E․coli բակտե ր իանե ր ը  կար ո ղ  ե ն  

յ ո ւ րաց նե լ  գ լ ի ց ե ր ո լ ը  ո րպե ս  ածխած նի  աղբ յ ո ւ ր : Ժամանակակ ի ց  

մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  կ ե նսաբանո ւ թյ ան  տար բ ե ր  մե թո դնե ր ի  (գե նայ ի ն  

ճ արտարագիտո ւ թյ ո ւ ն , մի ջ ո ւ կամագնի սական  սպե կտր ո ս կ ոպիա,  

կ ե նսաքի միական  մե թո դնե ր ) կ ի րառ մամբ  գիտնականնե ր ի ն  հաջ ո ղվե ց  

ձ ե ռ ք  բ ե ր ե լ  համո զի չ  ապաց ո ւ յ ց նե ր  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  
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վե րաբ ե ր յ ալ  (Hidalgo and Puerta-Fernández, 2017)։  Օգտագո ր ծ ե լ ո վ   E․coli-ի  

վայ ր ի  տիպի  տար բ ե ր  տե սակ նե ր  և  մո ւ տանտ շ տամնե ր , այ դ  թվո ւ մ  և  

թթված նայ ի ն  շ ղթայ ի  տար բ ե ր  բաղադր ի չ նե ր ի  խախտո ւ մնե ր ո վ  

մո ւ տանտնե ր ՝  Գո նզալ ե զի ն  և  համահ ե ղի նակ նե ր ի ն  հաջ ո ղվե ց  ց ո ւ յ ց  

տալ , ո ր  գ լ ի ց ե ր ո լ ն  օ գտագո ր ծ վո ւ մ  է  բ ջ ի ջ նե ր ի  կ ե նսազանգված ի  

ս ի նթե զի  համար  և , ո ր  տր իպտո նը  կամ  այ լ  ն յ ո ւ թե ր ը  չ ե ն  

հանդի սանո ւ մ  ո րպե ս  է լ ե կտր ո ննե ր ր ի  ակ ց եպտո ր նե ր  (Murarka et al., 

2008): Նրանք  ց ո ւ յ ց  տվե ց ի ն  նաև , ո ր  աճ ման  LB մի ջ ավայ ր ո ւ մ  և  

թթվայ ի ն  pH-ո ւ մ  (6․0-6․3) E․coli-ի  կ ո ղմի ց  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  

արդ յ ո ւ նքո ւ մ  առաջ անո ւ մ  է  մե ծ  քանակ ո ւ թյ ամբ  է թանո լ  (86 %), H2, 

CO2, սաթաթթո ւ , 1,2-պր ոպանդի ո լ , 1,3-պր ոպանդի ո լ , նաև  քի չ  

քանակ ո ւ թյ ո ւ ննե ր ո վ  կաթնաթթո ւ  և  քացախաթթո ւ  (Mazumdar et al., 2010), 

ի ս կ  pH-7․5-ո ւ մ  առաջ անո ւ մ  է  նաև  մր ջ նաթթո ւ ։  Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ  նաև , E․ 

coli-ն  չ ի  կար ո ղ  աճ ե լ  և  յ ո ւ րաց նե լ  գ լ ի ց ե ր ո լ ը  հ ի մնայ ի ն  pH-ո ւ մ  (pH 

8,0), ի ս կ  LB մի ջ ավայ ր ո ւ մ   E․coli-ի  կ ո ղմի ց  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  

օպտի մալ  pH-ը  6․0-6․5 տի ր ո ւ յ թո ւ մ  է  (Murarka et al., 2008): Խմո ր ման  այ ս  

պայ մաննե ր ո ւ մ  E․ coli-ի  օպտի մալ  աճ ը  կախված  է  CO2-ի  և  HCO3
--ի  

կ ո նց ե նտրաց իայ ի ց ։  Վե ր ջ ի նի ս  կ ո նց ե նտրաց իան  նվազո ւ մ  է  CO2-ի  

կ ո նց ե նտրաց իայ ի  մե ծաց մանը  զո ւ գահ ե ռ , ի նչ ի  արդ յ ո ւ նքո ւ մ  

բ ջ ի ջ նե ր ի  աճ ն  արագանո ւ մ  է , այ ս ի նքն  CO2-ը  թո ղնո ւ մ  է  խթանո ղ  

ազդե ց ո ւ թյ ո ւ ն  (Dharmadi et al., 2006): Ենթադր վո ւ մ  է , ո ր  CO2-ը , ո ր ն  

առաջ անո ւ մ  է  ՄՋԼ  համալ ի ր ի  կ ո ղմի ց  մր ջ նաթթվի  օ քս ի դաց ման  

արդ յ ո ւ նքո ւ մ , նպաստո ւ մ  է  E․ coli-ի  կ ո ղմի ց  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր մանը ։  

Հ այ տնի  է , ո ր  ՄՋԼ -ի  տրանս կ ի րպց իան  տեղի  է  ո ւ նե նո ւ մ  միայ ն  

խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  և  կախված  է  թթվայ ի ն  pH-ի ց  և  մր ջ նաթթվի  

առ կայ ո ւ թյ ո ւ նի ց  (Pinske and Sawers, 2016): Նշ ված ի ց  կար ե լ ի  է  

ե նթադր ե լ , ո ր  ՄՋԼ -ի  արգե լ ակ ո ւ մը , հ ետևաբար  և  CO2-ի  

բացակայ ո ւ թյ ո ւ նը , կ ը նկ ճ ի  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ո ւ մը  pH-ը  6․0-ո ւ մ ։  

Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր    ՄՋԼ -ի  կազմի  մե ջ  մտնո ղ  Հ ի դ -3-ը  գաղտագր ո ղ   

hycB-ի  հ ե ռաց ո ւ մը  բ ե ր ո ւ մ  է  թթվայ ի ն  մի ջ ավայ ր ո ւ մ ՝  մր ջ նաթթվի ց  

CO2-ի  և  H2-ի  արտադր ո ւ թյ ան  բացակայ ո ւ թյ անը  (Sawers 2005): Նշ ված  

արդ յ ո ւ նքնե ր ը  փաստո ւ մ  ե ն , ո ր  թթվայ ի ն  pH-ո ւ մ  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  

խմո ր ո ւ մը  պահանջ ո ւ մ  է  մր ջ նաթթվի  օ քս ի դաց ո ւ մ  CO2-ի  և  H2-ի , մի  
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գո ր ծ ը նթաց , ո ր ն  է լ  հավանաբար  ի ր  հ ե ր թի ն  միտված  է  բավարար ե լ ո ւ  

CO2-ի  նկատմամբ  բ ջ ջ ի  պահանջ ը ։  Հ ամե մատած  գ լ յ ո ւ կ ո զի ՝  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  արդ յ ո ւ նքո ւ մ  առաջ անո ւ մ  ե ն  ե ր կ ո ւ  անգամ  

ավե լ ի  շ ատ վե րականգնո ղական  համար ժե քնե ր  (Ngadi 2012): 

 E․ coli-ի  ո ր ո շ  տե սակ նե ր ի  կ ո ղմի ց  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  

արդ յ ո ւ նքո ւ մ  ո րպե ս  այ լ ը նտրանք  վե րականգնված  ՆԱԴ+-ի ն , 

առաջ անո ւ մ  է  կաթնաթթո ւ  (Nwachukwu et al. 2013; Garlapati et al. 2016; Hastati et 

al. 2017): Գե նայ ի ն  ճ արտարագիտո ւ թյ ան  շ նո ր հ ի վ  ստաց վե լ  ե ն  E․coli-ի  և  

այ լ  կ ե նսատեխնո լ ո գիական  նե ր ո ւ ժ  ո ւ նե ց ո ղ  այ լ  բակտե ր իանե ր ի  

գե նետի կ ո ր ե ն  ձ ևափոխված  տար բ ե ր  շ տամնե ր , ո ր ո նց ի ց  ո ր ո շ նե ր ը ՝  

համե մատած  վայ ր ի  տիպե ր ի , ը նդո ւ նակ  ե ն  արտադր ե լ  մի  քանի  անգամ  

ավե լ  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  վե ր ջ նան յ ո ւ թե ր  և  օ գտագո ր ծ վե լ  

արդ յ ո ւ նաբ ե րական  նպատակնե ր ո վ  ( Samul et al. 2014; Hidalgo and Puerta-

Fernández 2017): 

Տար բ ե ր  կ ե նդանի  օ ր գանի զմնե ր ի  կ ո ղմի ց  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  

յ ո ւ րաց ման  մաս ի ն  տեղե կ ո ւ թյ ո ւ ննե ր  ստաց վե լ  ե ն  դե ռ ևս  19-ր դ  

դար ո ւ մ ։  20-ր դ  դար ո ւ մ  կ ե նսատեխնո լ ո գիայ ի  բ ո ւ ռ ն  զար գաց ո ւ մը  

նպաստե ց  այ դ  ո ւ ղղո ւ թյ ան  առաջ ը նթաց ի ն ։  Գլ ի ց ե ր ո լ ի  

ն յ ո ւ թափոխանակ ո ւ թյ ան  կար գավո ր ո ւ մը  նե րառ ո ւ մ  է  ե ր կ ո ւ  

հ ի մնական  գո ր ծ ո ն ՝  տեղափոխո ւ թյ ո ւ ն  և  յ ո ւ րաց ո ւ մ ։  Տար բ ե ր ո ւ մ  ե ն  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  յ ո ւ րաց ման  ե ր կ ո ւ  հ ի մանական  ո ւ ղի նե ր ՝  

ֆո ս ֆո ր ի լ աց ո ւ մ , ո ր ն  առավե լ  տարած ված  է  և  օ քս ի դաց ո ւ մ ։  Առաջ ի ն  

ո ւ ղի ն  հ ի մնականո ւ մ  հայ տնաբ ե ր վե լ  է  է ո ւ կար ի ոտ 

օ ր գանի զմնե ր ո ւ մ  և  ի ր  մե ջ  նե րառ ո ւ մ  է  գ լ ի ց ե ր ո լ  կ ի նազ  ֆե ր մե նտի  

կ ո ղմի ց  գ լ ի ց ե ր ո լ -3-ֆո ս ֆատի  (Գ3Ֆ) առաջ աց ո ւ մը , ո ր ն  է լ  հ ետո   ՆԱԴ-

կապված  դե հ ի դր ո գե նազ  ֆե ր մե նտի  մի ջ ո ց ո վ  փոխակ ե րպվո ւ մ  է  

գ լ ի ց ե ր ո լ -3-դի հ ի դր ո օ քս իաց ետո նի  (ԳԴՀ Ա) (Canonico et al., 2016): 

Օքս ի դաց ման  ժամանակ  գ լ ի ց ե ր ո լ ը  ս կ զբ ի ց  փոխակ ե րպվո ւ մ  է  

դի հ ի դր ո օ քս իաց ետո նի , ո ր ն  է լ  հ ետո  ֆո ս ֆո ր ի լ աց վո ւ մ  է  և  կ ր կ ի ն  

առաջ անո ւ մ  է  ԳԴՀ Ա   (Garlapati et al. 2016): Մանր է նե ր ը  հ ի մնականո ւ մ  

օ գտագո ր ծ ո ւ մ  ե ն  վե ր ը  նշ ված  ո ւ ղի նե ր ի ց  մե կ ը , սակայ ն  Neurospora 

crassa բակտե ր իայ ո ւ մ  ե ր կ ո ւ  ո ւ ղի նե ր ն  է լ  գո ր ծ ո ւ մ  ե ն ։  

Ընդհանրաց նե լ ո վ ՝  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  յ ո ւ րաց ո ւ մը  կար ե լ ի  է  

նե ր կայ աց նե լ  հ ետև յ ալ  կ ե րպ․ 
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Գլ իցերոլ  + 2 ՆԱԴ+ + ԱԿՖ + Ֆան → պիրոխաղողաթթու  + 2 ՆԱԴH + 2 H+ + ԱԵՖ 

Մե կ  մո լ  գ լ ի ց ե ր ո լ ի ց  առաջ անո ւ մ  ե ն   մե կական  մո լ  ԱԵՖ  և  

պի ր ոխաղո ղաթթո ւ ։  Վե ր ջ ի նս  հ ետագայ ո ւ մ  վե րած վո ւ մ  է  աց ետի լ  –

CoA-ի ։    

Նե ր բ ջ ջ այ ի ն  գ լ ի ց ե ր ո լ ը  ՆԱԴ+-կախյ ալ  գ լ ի ԴՀ -ի  մի ջ ո ց ո վ  

փոխակ ե րպվո ւ մ  է   ԴՀ Ա, ո ր ն  է լ  ՖԷՊ- կախյ ալ  ԴՀ ԱԿ-ի  մի ջ ո ց ո վ  

ֆո ս ֆո րալ ի ց վո ւ մ  է  ԴՀ ԱՖ-ի ։  Վե ր ջ ի նի ս  հ ետագա օ քս ի դաց ո ւ մի ց  

առաջ անո ւ մ  ե ն  ՖԷՊ և  աց ետի լ  –CoA։  Պետք  է  նշ ե լ , ո ր  1,2- պր ոպանդի ո լ  

ո ւ ղի ն , ո ր ը  հ ի մնականո ւ մ  հայ տնաբ ե ր վե լ  է  E․coli-ի  տար բ ե ր  

տե սակ նե ր ո ւ մ , կար ո ղ  է  գո ր ծ ե լ  ո րպե ս  ՆԱԴ+-ի  վե րակ նգնման  

այ լ ը նտրանքայ ի ն  ո ւ ղի  (Gonzalez et al., 2008): 

 1.2.5. Գլ իցերոլ ի  տեղափոխու մը  

 Չնայ ած  ի ր  բ ևե ռաց ված ո ւ թյ անը , գ լ ի ց ե ր ո լ ը  կար ո ղ  է  անց նե լ  

թաղանթի  մի ջ ո վ  հասարակ  դի ֆո ւ զիայ ի  մի ջ ո ց ո վ ՝  կ ո նց ե նտրաց ի ո ն  

գրադի ե նտի  ո ւ ղղո ւ թյ ամբ ։  Հ ասարակ  դի ֆո ւ զիան  ո ր ո շ  

մանր է նե ր ո ւ մ , օ ր ի նակ , Saccharomyces cerevisiae-ո ւ մ  (S․ cerevisiae), 

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  տեղափոխման  միակ  ճ անապար հ ն  է  (Sutherland et al., 1997): 

Գլ ի ց ե ր ո լ ը  տեղափոխվո ւ մ  է  նաև  հ ե շ տաց ված  կամ  մի ջ նո ր դված  

դի ֆո ւ զիայ ի  ե ղանակ ո վ , ո ր ն  ի րականանո ւ մ  է  թաղանթո ւ մ  

տեղակայ ված  հատո ւ կ  սպիտակ ո ւ ցայ ի ն  տեղափոխի չ նե ր ի  մի ջ ո ց ո վ  և  

հասարակ  դի ֆո ւ զիայ ի  նման  ը նթանո ւ մ  է   
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Նկ ․3. Գլ ի ց ե ր ո լ ի  յ ո ւ րաց ման  ն յ ո ւ թափոխանակայ ի ն  ո ւ ղի ն  

Enterobacteriaceae ը նտանի քի  նե ր կայ աց ո ւ ց ի չ նե ր ո ւ մ  (da Silva et al. 2009; Li 

et al. 2013): Ֆերմենտներ ՝  ԱԴՀ  (աց ետալ դե հ ի դ /ալ կ ո հ ո լ  

դե հ ի դր ո գե նազ ), ԱՕՌ (ալ դե հ ի դ  օ քս ի դո ռ ե դո ւ կտազ ), Գլ իԴ (գ լ ի ց ե ր ո լ  

դե հ ի դրատազ ), Գլ իԴՀ  (գ լ ի ց ե ր ո լ  դե հ ի դր ո գե նազ ), Գտ (գ լ ի ց ե ր ո լ  

տեղափոխի չ ), ԴՀԱԿ (դի հ ի դր ո օ քս իաց ետո ն  կ ի նազ ), ԼԱԼԴՀ  

(լ ակտալ դե հ ի դ  դե հ ի դր ո գե նազ ), ԿԴՀ  (կաթնաթթո ւ  դե հ ի դր ո գե նազ ), 

ՄՋԼ  (մր ջ նաթթո ւ  ջ րած ի ն  լ իազ ), ՄԳՍ (մե թի լ գ լ ի օ քսալ  ս ի նթազ ), ՄԳՌ 

(մե թի լ գ լ ի օ քսալ  ռ ե դո ւ կտազ ), ՊՋԼ  (պի ր ո ւ վատ ջ րած ի ն  լ իազ ), ՊԿ 

(պի ր ո ւ վատ կ ի նազ ), 1,2-ՊԴՕՌ (1,2- պր ոպանդի ո լ  ռ ե դո ւ կտազ ), 1,3-ՊԴՕԴՀ  

(1,3- պր ոպանդի ո լ  դե հ ի դր ո գե նազ ), ՖԷՊԿԿ (ֆո ս ֆո է նո լ պի ր ո ւ վատ 

կար բ օ քս ի կ ի նազ ), ՖԱՏ (ֆո ս ֆատ աց ետի լ տրանսֆե րազ )։  Միջանկյ ալ  

միացու թյ ու ններ  և վերջնարգասիքներ ՝  ԳԱԼ 3Ֆ (գ լ ի ց ե րալ դե հ ի դ -3-

ֆո ս ֆատ), ԴՀԱ (դի հ ի դր օ քս իաց ետո ն ), ԴՀԱՖ (դի հ ի դր օ քս իաց ետո ն  

ֆո ս ֆատ), 3-ՀՊԱ (3-հ ի դր օ քս իպր ոպի ո նալ դե հ ի դ ), ՊԻՐ (պի ր ո ւ վատ), 1,2-

ՊԴՕ (1,2-պր ոպանդի ո լ ), 1,3-ՊԴՕ (1,3-պր ոպանդի ո լ ), ՕԱԱ (օ քսալ ոաց ետատ), 

ՖՈՒՄ (ֆո ւ մարատ), ՖԷՊ (ֆո ս ֆո է նո լ պի ր ո ւ վատ)։  
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կ ո նց ե նտրաց ի ո ն  գրադի ե նտի  ո ւ ղղո ւ թյ ամբ  և  չ ի  պահանջ ո ւ մ  

է նե ր գիա: Գլ ի ց ե ր ո լ ի  տեխափոխի չ նե ր ը  (GlpF) մե նահատո ւ կ  չ ե ն , 

դրանք  կար ո ղ  ե ն  տեղափոխե լ  ճ արպե ր , այ լ  մո լ ե կ ո ւ լ նե ր  (գ լ ի ց ի ն , 

մի զան յ ո ւ թ), սակայ ն  պետք  է  նշ ե լ , ո ր  Գ3Ֆ-ն  չ ի  տեղափոխվո ւ մ  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  տեղափոխի չ նե ր ո վ  (Duskova et al., 2015): Այ ս  

տեղափոխի չ նե ր ը  կար գավո ր վո ւ մ  ե ն  թաղանթի  լ իպի դայ ի ն  կազմո վ , 

քանի  ո ր  այ դ  կազմի  փոփոխո ւ թյ ո ւ ննե ր ն  ազդո ւ մ  ե ն  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  

տեղափոխո ւ թյ ան  արագո ւ թյ ան  վրա: E. coli-ո ւ մ ՝  թաղանթի  հ ե ղո ւ կայ ի ն  

թափանց ե լ ի ո ւ թյ ան  մե ծաց մանը  զո ւ գահ ե ռ , մե ծանո ւ մ  է  հասարակ  և  

մի ջ նո ր դավո ր ված  դի ֆո ւ զիանե ր ի  մի ջ ո ց ո վ  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  տեղափոխման  

արագո ւ թյ ո ւ նը  (Hénin et al., 2008): Սո ւ բ ստրատնե ր ի  տեղափոխո ւ մը  

մի ջ նո ր դավո ր ված  դի ֆո ւ զիայ ի  մի ջ ո ց ո վ  հազվադեպ  է  հանդիպո ւ մ , 

քանի  ո ր  մանր է նե ր ն  հ ի մնականո ւ մ  ապր ո ւ մ  ե ն  ցած ր  

կ ո նց ե նտրաց իանե ր ո վ  ս ո ւ բ ստրատնե ր ի   մի ջ ավայ ր ե ր ո ւ մ ։   

Գլ ի ց ե ր ո լ ի  տեղափոխման  ակտի վ  համակար գե ր ը  տեղափոխո ւ մ  ե ն  

այ ն ՝   կ ո նց ե նտրաց իայ ի  գրադի ե նտի ն  հակառակ ։  S․ cerevisiae 

բակտե ր իայ ո ւ մ  ակտի վ  տեղափոխո ւ թյ ան  արդ յ ո ւ նքո ւ մ  նե ր բ ջ ջ այ ի ն  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  կ ո նց ե նտրաց իան  տասն  անգամ  բար ձ ր  է  արտաբ ջ ջ այ ի ն  

կ ո նց ե նտրաց իայ ի ց  (Swinnen et al., 2013): Այ ս  մեխանիզմն  ե նթադր ո ւ մ  է , 

ո ր  բ ջ ի ջ նե ր ի ց  ց իտոպլ ազմայ ի ն  թաղանթո վ  պր ոտո ննե ր ի  արտահ ո ս քի  

մի ջ ո ց ո վ  ստե ղծ վո ւ մ  է  պր ոտո նայ ի ն  գրադի ե նտ, ո ր ի  առաջ աց ման  

համար  անհ րաժե շ տ է նե ր գիան   մատակար վո ւ մ  է  ԱԵՖ-ի  ճ ե ղքո ւ մի ց ։  

Պր ոտո նայ ի ն  գրադի ե նտի  հաստատո ւ մի ց  հ ետո ՝  գ լ ի ց ե ր ո լ ը  կար ո ղ  է  

տեղափոխվե լ  պր ոտո նի  հ ետ միաս ի ն  (Ferreira et al., 2005): 

 

1.3. Թաղանթայ ին սպիտակու ցների  փոխազդեցու թյ ու նն 

ու  գերհամալ իրների  ձևավորու մը  

 

Բո լ ո ր  կ ե նդանի  բ ջ ի ջ նե ր ի  և  արտաքի ն  մի ջ ավայ ր ի  մի ջ և  տեղի  է  

ո ւ նե նո ւ մ  մո լ ե կ ո ւ լ նե ր ի  և  ի ո ննե ր ի  անը նդհատ փոխանակ ո ւ թյ ո ւ ն ։  

Այ ս  բար դ  գո ր ծ ը նթաց ո ւ մ  ը նդգր կ ված  ե ն  բ ջ ջ ի  ի նչ պե ս  առաջ նայ ի ն , 

այ նպե ս  է լ  ե ր կ ր ո ր դայ ի ն  տեղափոխի չ  համակար գե ր ը ։  Ըստ Միտչ ե լ ի  
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քե մի օ ս մո սայ ի ն  տե ս ո ւ թյ ան ` տեղափոխի չ  համակար գե ր ի  անո ւ ղղակ ի  

փոխազդց ո ւ թյ ո ւ նն  ի րականանո ւ մ  է  ∆μH+ -ի  և  ∆μNa+-ի  մի ջ նո ր դմամբ  

(Mitchell and Moyle 1968): Կան  նաև  բազմաթի վ  փո ր ձ արարական  տվյ ալ նե ր , 

ո ր ո նք  փաստո ւ մ  ե ն  այ ս  համակար գե ր ի  ո ւ ղղակ ի  փոխազդե ց ո ւ թյ ան  և  

գե ր համալ ի ր նե ր ի  ձ ևավո ր ման  մաս ի ն  (Trchounian 1997; Brown et al. 2006): 

Հ ար կ  է  նշ ե լ , ո ր  այ ս  գե ր համալ ի ր նե ր ի  ձ ևավո ր ո ւ մը ՝   կար գավո ր ման  

գե նայ ի ն  համակար գե ր ի ց  անկախ, բակտե ր իանե ր ի  զո ւ գո ր դո ղ  

թաղանթնե ր ի  առանձ նահատկ ո ւ թյ ո ւ ննե ր ի ց  է  և  նպաստո ւ մ  է  արտաքի ն  

մի ջ ավայ ր ի  փոփոխվո ղ  պայ մաննե ր ո ւ մ  բ ջ ջ ի   արդ յ ո ւ նավետ 

պատասխանի  ձ ևավո ր մանը ։   

  Խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  աղի քայ ի ն  ց ո ւ պի կ ո ւ մ  պր ոտո ն -

կալ ի ո ւ մական  փոխանակ ո ւ թյ ան  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ո ւ թյ ո ւ նը  առաջ  քաշ ե ց  

գաղափար  H+/K+ պոմպի  մաս ի ն  (Trchounian and Vassilian 1994; Trchounian 1997), 

ո ր ի  հ ի մքո ւ մ  ը նկած  է  H+-ԱԵՖ-ազի  և  K+ ի ո ննե ր ի  տեղափոխի չ  TrkA 

համակար գի  ո ւ ղղակ ի  փոխազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը ։  Գե ր համալ ի ր ի  նե ր ս ո ւ մ  

ԱԵՖ-ի  հ ի դր ո լ ի զի  արդ յ ո ւ նքո ւ մ  անջ ատված  է նե ր գիան  

ո ւ ղղակ ի ր ո ր ե ն  փոխանց վո ւ մ  է  TrkA համակար գի ն  և  ապահ ո վո ւ մ  

տեղափոխի չ ի  կ ո ղմի ց  K+-ի  կ լ անո ւ մը ՝  նպաստե լ ո վ  ց իտոպլ ազմի  և  

մի ջ ավայ ր ի  մի ջ և  բար ձ ր  կալ ի ո ւ մական  գրադի ե նտի  ստե ղծ մանը ։  

Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  E. coli-ո ւ մ  պր ոտո ն -

կալ ի ո ւ մական  փոխանակ ո ւ թյ ո ւ նը  ճ ն շ վո ւ մ  է  H+-ԱԵՖ-ազի  արգե լ ակ ի չ  

ԴՑԿԴ-ի  ազդե ց ո ւ թյ ո ւ նի ց , և  ը նթանո ւ մ  է  ե ր կ ո ւ  փո ւ լ ո վ , ո ր նո նց ի ց  

առաջ ի նը  ճ ն շ վո ւ մ  է  բացասական  օ ս մո շ ո կ ի  ազդե ց ո ւ թյ ո ւ նի ց ։  Այ ս  

փո ւ լ ո ւ մ  ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  պր ոտո ն–կալ ի ո ւ մական  փոխանակ ո ւ թյ ո ւ նը  

բ նո ւ թագր վո ւ մ  է  հաստատո ւ ն ՝  2H+/K+ փոխանակ ո ւ թյ ամբ , ի ս կ  

ե ր կ ր ո ր դ  փո ւ լ ո ւ մ  H+/K+ փոխանակ ո ւ թյ ո ւ նն  ը նթանո ւ մ  է  հ ո ս քե ր ի  

անկայ ո ւ ն  հարաբ ե ր ո ւ թյ ամբ   (Trchounian et al. 1998):  

Խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  E. coli-ո ւ մ  կալ ի ո ւ մական  գրադի նետը ՝  

համե մատած  աե ր ո բ  շ ն չ առ ո ւ թյ ան  հ ետ, ավե լ ի  բար ձ ր  է ։  

Կալ ի ո ւ մական  ի ո նաֆո ր  վալ ի նո մի ց ի նը ` խմո ր ո ղ  E. coli-ո ւ մ  

նվազե ց նո ւ մ  է   K+-ի  հ ո ս քը  դեպի  բ ջ ի ջ , ի ս կ  աե ր ո բ  շ ն չ առ ո ւ թյ ո ւ ն  

ի րականաց նո ղ  բ ջ ի ջ նե ր ո ւ մ  տեղի  է  ո ւ նե նո ւ մ  K+-ի  հ ո ս քի  մե ծաց ո ւ մ ։   

Խմո ր ո ղ  աղի քայ ի ն  ց ո ւ պի կ ո ւ մ  H+-ԱԵՖ-ազի  և  TrkA համակար գի  

ո ւ ղղակ ի  փոխազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը  նպաստո ւ մ  է  բ ջ ջ ի  կ ո ղմի ց  է նե ր գիայ ի  
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արդ յ ո ւ նավետ օ գտագո ր ծ մանը ։  Պետք  է  նշ ե լ , ո ր  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ  մե կ  մո լ ե կ ո ւ լ  գ լ յ ո ւ կ ո զի  ճ ե ղքո ւ մի ց  առաջ անո ւ մ  է  

ե ր կ ո ւ  մո լ ե կ ո ւ լ  ԱԵՖ , ի ս կ  վե ր ը  նշ ված  համակար գե ր ի  ո ւ ղղակ ի  

փոխազդե ց ո ւ թյ ո ւ նն  ապահ ո վո ւ մ  է  ձ ևավո ր ված  գե ր համալ ի ր ի  ՕԳԳ -ի  

մե ծաց ո ւ մը  մի նչ և  60-80%, մի նչ դե ռ  նրանց ի ց  յ ո ւ րաքանչ յ ո ւ ր ի  

առանձ ի ն  գո ր ծ ո ւ նե ո ւ թյ ան  դեպքո ւ մ  դրանց  ՕԳԳ -ն  20-40% է  (Trchounian 

et al. 1998): Աե ր ո բ  պայ մաննե ր ո ւ մ , ե ր բ  մե կ  մո լ ե կ ո ւ լ  գ լ յ ո ւ կ ո զի  

ճ ե ղքո ւ մի ց  առաջ անո ւ մ  է  մի նչ և  30 մո լ ե կ ո ւ լ  ԱԵՖ , համակար գե ր ն  

փոխազդո ւ մ  ե ն  անո ւ ղղակ ի ո ր ե ն ։   

Առաջ ար կ վե լ  է , ո ր  թաղաթնո ւ մ  է նե ր գիայ ի  տեղայ ի ն  

փոխանց ո ւ մը  զո ւ գակ ց վո ւ մ  է  վե րականգնո ղական  համար ժե քնե ր ի  (H+ 

+ e-) տեղափոխմամբ   (Williams, 1994), սակայ ն  ո ՛ չ  պր ոտո նայ ի ն  ԱԵՖ-

ազո ւ մ  և  ո ՛ չ  է լ  TrkA համակար գո ւ մ  չ կան  օ քս ի դավե րականգնո ղական  

տեղամաս ե ր : Հ ետևաբար  գե ր համալ ի ր ի  կազմո ւ մ  պետք  է  նե ր գրավված  

լ ի նի  նաև  այ դ  համար ժե քնե ր ը  տրամադր ո ղ  ո ր ևէ  աղբ յ ո ւ ր ։  

Թռ չ ո ւ ն յ անն  ո ւ  համահ ե ղի նակ նե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  տվե լ , ո ր  E. coli-ո ւ մ  ՝  

2H+/K+ փոխանակ ո ւ թյ ան  դեպքո ւ մ  դիտվո ւ մ  է  նաև  ՄՋԼ  համալ ի ր ի  

մաս նակ ց ո ւ թյ ամբ  մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  ջ րած նի  արտադր ո ւ թյ ո ւ ն  

(Trchounian et al., 2012): Վե ր ջ ի նս  բացակայ ե լ  է  աե ր ո բ  շ ն չ առ ո ւ թյ ո ւ ն  

ի րականաց նո ղ  E. coli-ո ւ մ , ի նչ պե ս  նաև  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  

աճ ե ց ված  աղի քայ ի ն  ց ո ւ պի կ ի  H+-ԱԵՖ-ազի  և  TrkA համակար գի  տար բ ե ր  

ե նթամիավո ր նե ր ո ւ մ  խախտո ւ մնե ր  ո ւ նե ց ո ղ  մո ւ տանտնե ր ո ւ մ  

(Trchounian and Kobayashi, 2000):  Ջրած նի  արտադր ո ւ թյ ո ւ նը  և  2H+/K+ 

փոխանակ ո ւ թյ ո ւ նը  բացակայ ե լ  է  նաև  E. coli-ի  ՄՋԼ  համալ ի ր ի  ե ր կ ո ւ  

կար ևո ր  բաղադրամաս ե ր ի ՝  ՄԴՀ -H-ի  կամ  Հ ի դ -ի  բացակայ ո ւ թյ ո ւ ն  

ո ւ նե ց ո ղ  մո ւ տանտնե ր ո ւ մ  (∆fdhF կամ  ∆hycA-H) (Trchounian et al, 2009)։  Այ ս  

հ ետազոտո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  հ ի ման  վրա է լ  առաջ ար կ վե ց , ո ր  FoF1- TrkA 

գե ր համալ ի ր ի  կազմո ւ մ  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  գո ր ծ ո ւ մ  է  նաև  

ՄՋԼ  համալ ի ր ը , ո ր ն  է լ  օ քս ի դաց նե լ ո վ  մր ջ նաթթո ւ ն  մի նչ և  

ածխաթթո ւ  գազի  և  2(H+ + e-)՝  տրամադր ո ւ մ  է  վե րականգնո ղական  

համար ժե քնե ր , ո ր ո նք  է լ   ԱԵՖ-ազի ց  TrkA-ի ն  է նե ր գիայ ի  ո ւ ղղակ ի  

փոխանց ման  համար  ե ն ։  

Հ ետքր քրական  է  ձ ևավո ր ված  FoF1-ՄՋԼ -TrkA գե ր համալ ի ր ո ւ մ  

է նե ր գիայ ի  ո ւ ղղակ ի  փոխանց ման  մեխանի զմնի  բացահայ տո ւ մը ։  
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Հ այ տնի  է , ո ր  բազմաթի վ  տեղափոխի չ  սպիտակ ո ւ ց նե ր  և  թաղանթակապ 

ֆե ր մե նտնե ր  ց ի ստե ի նայ ի ն  մնաց ո ր դնե ր ի  կազմո ւ մ   պար ո ւ նակ ո ւ մ  

ե ն  թի ո լ այ ի ն  խմբ ե ր ։  Որ ո շ  սպիտակ ո ւ ց նե ր ո ւ մ  թի ո լ այ ի ն  խմբ ե ր ը  

կար ո ղ  ե ն  օ քս ի դանալ  և  առաջ աց նե լ  դի ս ո ւ լ ֆի դայ ի ն  կամր ջ ակ նե ր , 

ո ր ի  արդ յ ո ւ նքո ւ մ  անջ ատվո ւ մ  է  է նե ր գիա և  սպիտակ ո ւ ց ի  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  փոխվո ւ մ  է  (Bader and Bardwell, 2001; Kadokura et al., 2003)։  

Հ ար կ  է  նշ ե լ , ո ր   մի  շ ար ք  սպիտակ ո ւ ց նե ր ո ւ մ  դի ս ո ւ լ ֆի դայ ի ն  

կամր ջ ակ նե ր ը  կատար ո ւ մ  ե ն  դո նո ր ի ց  H+-ի  և  e- -ի  տեղափոխո ւ թյ ո ւ ն  

ակ ց եպտո ր ի ն , ո ր ի  ը նթաց քո ւ մ  տեղի  է  ո ւ նե նո ւ մ  դար ձ ե լ ի  

փոխար կ ո ւ մ  թի ո լ այ ի ն  խմբավո ր ո ւ մնե ր ի  (Hatahet et al. 2014): Դիթի ո լ - 

դի ս ո ւ լ ֆի դայ ի ն  անց ո ւ մնե ր ը  կար ևո ր  դե ր  ո ւ նե ն  այ նպի ս ի  

թաղանթայ ի ն  գո ր ծ ը նթաց նե ր ո ւ մ , ի նչ պի ս ի ք  ե ն  ն յ ո ւ թե ր ի  

տեղափոխո ւ թյ ո ւ նը , է նե ր գիայ ի  ձ ևափոխո ւ թյ ո ւ նը  և  հ ո ր մո ն -

ը նկալ ի չ  փոխազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը  (Li et al., 2007): 

Առաջ ար կ վե լ  է , ո ր  FoF1-ՄՋԼ -TrkA գե ր համալ ի ր ո ւ մ  է նե ր գիայ ի  

ո ւ ղղակ ի  փոխանց ո ւ մը  FoF1-ի ց  TrkA համակար գի ն  տեղի  է  ո ւ նե նո ւ մ  

հ ե նց  դի թի ո լ -դի ս ո ւ լ ֆի դայ ի ն  անց ո ւ մնե ր ի  մի ջ ո ց ո վ  (Trchounian et 

al.,2009, 2012). 

2SH- → -S-S +2H++2e- 

FoF1-ՄՋԼ -TrkA գե ր համալ ի ր ի  առաջ աց ման  ժամանակ  ձ ևավո ր վո ւ մ  

ե ն  դի ս ո ւ լ ֆի դայ ի ն  կամր ջ ակ նե ր  FoF1-ԱԵՖ-ազի  և  TrkA-ի  մի ջ և ։  

Նե ր սպիտակ ո ւ ցայ ի ն  դի ս ո ւ լ ֆի դայ ի ն  կապե ր ի  անց ո ւ մը  

մի ջ սպիտակ ո ւ ցայ ի նի ՝  չ ի  պահանջ ո ւ մ  լ րաց ո ւ ց ի չ  է նե ր գիա 

(Trchounian et al, 1997; Bader and Bardwell, 2001). 
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Առաջ նայ ի ն  տեղափոխի չ  FoF1-ի  կ ո ղմի ց  ԱԵՖ-ի  հ ի դր ո լ ի զի  

արդ յ ո ւ նքո ւ մ  անջ ատված  է նե ր գիայ ի  մի  մաս ը  տրվո ւ մ  է  այ ս  

գո ր ծ ը նթաց ի ն ։  TrkA համակար գի  թի ո լ այ ի ն  խմբ ե ր ը  կատար ո ւ մ  ե ն  

«շ ար ժո ւ նակ  մի ջ նո ր դի » դե ր  և  2H-ի  հ ետագա անջ ատո ւ մը  և  

դի ս ո ւ լ ֆի դայ ի ն  կամր ջ ակ նե ր ի  վե րականգնո ւ մը  բ ե ր ո ւ մ  է  

է նե ր գիայ ի  անջ ատմանը , ո ր ն  է լ  կար ո ղ  է  օ գտագո ր ծ վե լ  

ե ր կ ր ո ր դայ ի ն  տեղափոխի չ  համակար գի ՝  TrkA-ի  կ ո ղմի ց  K+-ի  

տեղափոխման  համար ։  Թռ չ ո ւ ն յ անը  և  համահ ե ղի նակ նե ր ը  

պր ոտո նայ ի ն  գրադի ե նտի ն  վե րագր ո ւ մ  ե ն  կար գավո ր ի չ ի  դե ր  

(Թռ չ ո ւ ն յ ան , 2001)։  Պետք  է  նշ ե լ , ո ր  թե ր մո դի նամի կական  

նպատակահար մար ո ւ թյ ան  տե սանկ յ ո ւ նի ց  գե ր համալ ի ր ի  ե ր կ ո ւ  

տեղափոխի չ նե ր ը ՝  Fo-ն  և  TrkA-ն , օ գտագո ր ծ ո ւ մ  ե ն  է նե ր գիայ ի  մե կ  

ձ ևափոխի չ ՝  F1։  Այ ս  պոմպն  աշ խատո ւ մ  է  առավե լ  մե ծ  

արդ յ ո ւ նավետո ւ թյ ամբ , քանի  ո ր  ԱԵՖ-ի  է նե ր գիան  միաժամանակ  

ծախս վո ւ մ  է  ի նչ պե ս  պր ոտո նայ ի ն  պոտե նց իալ ի  առաջ աց ման , այ նպե ս  

է լ  կալ ի ո ւ միական  գրադի ե նտի  ստե ղծ ման  վրա։  Սա 

հ նարավո ր ո ւ թյ ո ւ ն  է  տալ ի ս  նվազե ց նե լ  է նե ր գիայ ի  կ ո ր ո ւ ստը  և  

թաղանթը  դար ձ նե լ  վնաս ված քնե ր ի  նկատմամբ  կայ ո ւ ն ։   

 Այ ս  գե ր համալ ի ր ի  առանձ ի ն  բաղադրամաս ե ր ի  

ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ո ւ թյ ո ւ նը , ի նչ պե ս  նաև  մի մ յ անց  հ ետ 

փոխազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը  տար բ ե ր  ս ո ւ բ ստրատնե ր ի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ , pH-ի  տար բ ե ր  ար ժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ  ո ւ նի  կար ևո ր  

նշ անակ ո ւ թյ ո ւ ն  ո չ  միայ ն  նշ ված  ֆե ր մե նտնե ր ի  դե ր ի  բացահայ տման  

տե սանկ յ ո ւ նի ց , այ լ  նաև  կար ևո ր  է  ը նդհանո ւ ր  

ն յ ո ւ թափոխանակայ ի ն  գո ր ծ ը նթաց ի , է նե ր գափոխանակ ո ւ թյ ան  

կար գավո ր ման  մեխանի զմնե ր ի  և  սպիտակ ո ւ ց -սպիտակ ո ւ ց  

փոխազդե ց ո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ո ւ թյ ան  առ ո ւ մո վ ։   

 

1.4. Geobacillus ցեղի  նկարագրու թյ ու նը  

Ջե ր մաս ե ր  մանր է նե ր ի  մե ծ  մաս ը  Geobacillus և  Anoxybacillus ց ե ղե ր ի  

նե ր կայ աց ո ւ ց ի չ նե ր  ե ն , ո ր ո նք  տարած ված  ե ն  մի մ յ անց ի ց  

ֆի զի կաքի միական  հատկ ո ւ թյ ո ւ ննե ր ո վ  տար բ ե ր վո ղ  ցած ր , մի ջ ի ն  և  

տաք  ջ ե ր մաստի ճ աննե ր ի  աշ խար հագրական  տի ր ո ւ յ թնե ր ո ւ մ : 

Այ նո ւ ամե նայ նի վ , այ ս  ց ե ղե ր ի  տե սակ նե ր ի  հ ի մնական  մի ջ ավայ ր ե ր ը  
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ե ր կ րաջ ե ր մայ ի ն  աղբ յ ո ւ ր նե ր ն  ե ն : 

Geobacillus ց ե ղի  նե ր կայ աց ո ւ ց ի չ նե ր ն  ի  ս կ զբանե  դասակար գվե լ  

ե ն  Bacillus ց ե ղո ւ մ ՝  ո րպե ս  Bacillus spp. ի  ջ ե ր մաս ե ր  տար բ ե րակ նե ր , 

սակայ ն  հ ետագա ֆե նոտիպայ ի ն  և  գե նայ ի ն  

ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  ց ո ւ յ ց  տվե ց ի ն , ո ր   հայ տնաբ ե ր ված  

ջ ե ր մաս ե ր նե ր ը  կազմո ւ մ  ե ն  առանձ ի ն  ֆի լ ո գե նետի կ  ճ յ ո ւ ղ  (Margaryan 

et al., 2018): Գե ո բաց ի լ նե ր ի  մե ծ  մաս ը  աճ ո ւ մ  է  35-75°C ջ ե ր մաստի ճ այ ի ն  

և  pH-ի  6.0-8.5 սահմաննե ր ո ւ մ , աճ ի   համար  նպաստավո ր  ե ն   pH-ի  6.2-7.5 և  

ջ ե ր մաստի ճ անի  55-65°C տի ր ո ւ յ թնե ր ը : Աե ր ո բ  կամ  ֆակ ո ւ լ տատի վ  

անաե ր ո բ  ե ն , է լ ե կտր ո նի  վե ր ջ նական  ակ ց եպտո ր ը  թթված ի նն  է , բայ ց  

ո ր ո շ  տե սակ նե ր ո ւ մ  կար ո ղ  է  լ ի նե լ  նաև  նիտրատը : Գրամ -դրական , 

սպո ր  (է լ իպսաձ և  կամ  գ լ անաձ և ) առաջ աց նո ղ  բաց ի լ նե ր  ե ն , 

գաղո ւ թնե ր ի  ձ ևը  և  չ ափս ե ր ը  տարբ ե ր  ե ն , կ ե նտր ո նական  հատված ո ւ մ  

կար ո ղ  է  կ ո ւ տակ վե լ  գո ւ նան յ ո ւ թ: Գե ո բաց ի լ նե ր ի  զգալ ի  մաս ը  

յ ո ւ րաց նո ւ մ  է  ֆր ո ւ կտո զ , գ լ յ ո ւ կ ո զ , մալ տո զ , մաննո զ , սախար ո զ  և  

արտադր ո ւ մ  թթո ւ նե ր , բայ ց  ո չ  գազ : Տե սակ նե ր ի  մի  մե ծ  մաս ն  է լ  

յ ո ւ րաց նո ւ մ  է  n-ալ կաննե ր ՝  ո րպե ս  ածխած նի  և  է նե ր գիայ ի  աղբ յ ո ւ ր : 

Գր ե թե  բ ո լ ո ր  գե ո բաց ի լ նե ր ն  արտադր ո ւ մ  ե ն  արտաբ ջ ջ այ ի ն , 

ջ ե ր մակայ ո ւ ն , ջ րալ ո ւ ծ  և  արտադրական  մե ծ  կ ի րառ ե լ ի ո ւ թյ ո ւ ն  

ո ւ նե ց ո ղ  ֆե ր մե նտնե ր  (Panosyan et al., 2018): Գե նո մի  մի ջ ի ն  

ե ր կար ո ւ թյ ո ւ նը  տատանվո ւ մ  է  տատանվո ւ մ  է  3.5-3.9 մ լ ն  

նո ւ կ լ ե ոտի դայ ի ն  զո ւ յ գ ի  սահ մաննե ր ո ւ մ : Ամե նափո քր ը  գե նո մը  G. 

kaustophilus-ն  է , ի ս կ  ամե նամե ծ ը ՝  G. thermoglucosidasius-ը : 

Գե ո բաց ի լ նե ր ը  լ այ նո ր ե ն  տարած ված  ե ն  բ նո ւ թյ ան  մե ջ  և  

մե կ ո ւ սաց վե լ  ե ն  տար բ ե ր  մի ջ ավայ ր ե ր ի ց , օ ր ի նակ , կ ո մպո ստի ց , տաք  

և  խո ր  ե ր կ րաջ ե ր մայ ի ն  աղբ յ ո ւ ր նե ր ի ց , նավթահ ո ր ե ր ի ց  և  խո ր քայ ի ն  

նստված քնե ր ի ց : Բայ ց  և  այ նպե ս , վաղո ւ ց  է  հայ տնի , ո ր  

գե ո բաց ի լ նե ր ի  տե սակ նե ր  կար ո ղ  ե ն  նաև  մե կ ո ւ սաց վե լ  մի ջ ի ն  և  

ցած ր  ջ ե ր մաստի ճ անայ ի ն  մի ջ ավայ ր ե ր ի ց , օ ր ի նակ , անտառայ ի ն  

հ ո ղե ր ի ց , Բո լ ի վ յ ան  Անդե ր ի ց  և  նո ւ յ նի ս կ  Մար իան յ ան  փողրակ ի ց  

(Hussein et al., 2015):  

 Ջե ր մաս ե ր  բաց ի լ նե ր ը ՝  բար ձ ր  ջ ե ր մաստի ճ աննե ր ո ւ մ  աճ ե լ ո ւ  

շ նո ր հ ի վ , զար գաց ր ե լ  ե ն  այ դ  ծայ րահ ե ղ  մի ջ ավայ ր ե ր ո ւ մ  

հար մար վե լ ո ւ  տար բ ե ր  մեխանի զմնե ր : Ջե ր մահար մար ո ղականո ւ թյ ան  
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հ ի մնական  մեխանի կական  ո ր ո շ ի չ նե ր ը  թաղանթնե ր ի  

ֆո ս ֆո լ իպի դայ ի ն  կազմն  է , ջ ե ր մայ ի ն  շ ո կ ի  սպիտակ ո ւ ց նե ր  

ս ի նթե զե լ ն  է , նաև  ֆե ր մե նտնե ր ի  կառ ո ւ ց ված քայ ի  ճ կ ո ւ նո ւ թյ ո ւ նը : 

Գե նո մո ւ մ  Գ -Ց զո ւ յ գ ի  բար ձ ր  քանակ ը  նո ւ յ նպե ս  նպաստո ւ մ  է  դրանց  

ջ ե ր մահար մար ո ղականո ւ թյ անը : Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  փս իխր ոֆի լ  

(ց րտաս ե ր , Psychrobacter), մե զո ֆի լ  (E.coli) և  ջ ե ր մաս ե ր  (G. stearothermophilus) 

բակտե ր իանե ր ի ց  անջ ատված  լ իպի դնե ր ը  մի մ յ աց ի ց  զգալ ի ո ր ո ն  

տար բ ե ր վո ւ մ  ե ն  (Margaryan et al., 2018): Աճ ման  ջ ե ր մաստի ճ անի  

բար ձ րաց ման  հ ետ, բակտե ր իանե ր ո ւ մ  նվազո ւ մ  է  չ հագե ցած  կապե ր ի  

քանակ ը  և  ավե լ անո ւ մ  լ իպի դայ ի ն  աց ի լ այ ի ն  շ ղթանե ր ի  

ճ յ ո ւ ղավո ր ո ւ մը : Ջե ր մաս ե ր նե ր ը  մե զո ֆի լ նե ր ի ց  տար բ ե ր վո ւ մ  ե ն  

նաև  ճ արպաթթո ւ նե ր ո վ  և  ֆո ս ֆո լ իպի դնե ր ի  բ ևե ռայ ի ն  կազմո վ :  

Ջե ր մահար մար վո ղական  հատկ ո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  բազմազանո ւ թյ ան  և  

շ ր ջ ակա մի ջ ավայ ր ի  ծանր  պայ մաննե ր ի ն  դի մակայ ե լ ո ւ  

ո ւ նակ ո ւ թյ ան  շ նո ր հ ի վ , այ ս  մանր է նե ր ը  արժե քավո ր  աղբ յ ո ւ ր  ե ն  

ջ ե ր մակայ ո ւ ն  ֆե ր մե նտնե ր ի , օ ր ի նակ  ամի լ ազնե ր ի , լ իպազնե ր ի , 

պր ոտեազնե ր ի  և  այ լ  բաղադր ի չ նե ր ի  համար : Այ ս  ֆե ր մե նտնե ր ը  մե ծ  

պահանջ ար կ  ո ւ նե ն  և  լ այ նո ր ե ն  կ ի րառ վո ւ մ  ե ն  տար բ ե ր  

կ ե նսատեխնո լ ո գիական  և  արդ յ ո ւ նաբ ե րական  գո ր ծ ը նթաց նե ր ո ւ մ , 

քանի  ո ր  ս ո վո րաբար  չ ե ն  բ նափոխվո ւ մ  բար ձ ր  ջ ե ր մաստի ճ աննե ր ո ւ մ , 

այ լ  ակտի վ  ե ն , ավե լ ի  դի մաց կ ո ւ ն  ե ն  քի միական  ն յ ո ւ թե ր ի  և  pH-ի   

ծայ րահ ե ղ  արժե քնե ր ի  նկատմամբ : Ինչ պե ս  արդե ն  նշ վե ց , 

գե ո բաց ի լ նե ր ն  ո ւ նե ն  մե ծ  նե ր ո ւ ժ  և  կար ո ղ  ե ն  օ գտագո ր ծ վե լ  

կ ե նսամաքր ման , հատկապե ս , ար ո մատի կ  միաց ո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  

քայ քայ ման  և  ծանր  մետաղնե ր ի  հ ե ռաց ման  նպատակ ո վ : Օր ի նակ ՝  

Geobacillus thermantarcticus-ի  50 մգ /լ   չ ո ր  բ ջ ջ այ ի ն  զանգված ը  կար ո ղ  է  

հ ե ռաց նե լ  Cd2+, Cu2+, Co2+ և  Mn2+, համապատասխանաբար , մի նչ և  85.4%, 

46.3%, 43.6%  և  65.1% (Margaryan et al., 2018): 

Ջե ր մաս ե ր  մանր է նր ի  մե կ ո ւ սաց ո ւ մը  և  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ո ւ մը  

կար ևո ր վո ւ մ  է  ի նչ պե ս  հ ի մնարար  գիտական  նպատակնե ր ի , այ նպե ս  է լ  

կ ի րառական  տե սանկ յ ո ւ ննե ր ի ց : 
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ԳԼՈՒԽ 2 

ՀԵՏԱԶՈՏՈՒԹՅՈՒՆՆԵՐԻ ՄԵԹՈԴՆԵՐՆ ՈՒ  ՆՅՈՒԹԵՐԸ 

 

2. 1. Բակտերիաներ  և նյ ու թեր  

 

Հ ետազոտո ւ թյ ո ւ ննե ր ո ւ մ  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  ե ն  E.coli-ի  ֆակ ո ւ տատի վ  

անաե ր ո բ  գրամբացասական  վայ ր ի  տիպի  և  ՄՋԼ  համալ ի ր ի  տար բ ե ր  

բաղադրամաս ե ր ի , Հ ի դ -նե ր ի  կամ  դրանք  կար գավո ր ո ղ  

սպիտակ ո ւ ց նե ր ի  գե նետի կական  խանգար ո ւ մնե ր ո վ  հ ետև յ ալ  

շ տամնե ր ը  (աղյ ո ւ սակ  2․1)․ 

 E.coli –ի  BW25113 (նախնի ), JW2701, JW0955, JW2962, MW1000 շ տամնե ր ը  

տրամադր ե լ  է  պր ոֆ․ Թո մաս  Վո ւ դը  (Քի միական  ճ արտարագիտո ւ թյ ան  

կ ե նսաքի միայ ի  և  մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  կ ե նսաբանո ւ թյ ան  ամբ ի ո ննե ր , 

Փե նս ի լ վանիայ ի  պետական  համալ սարան ,ԱՄՆ), 

 E.coli –ի  FM460, DHP-F2 շ տամնե ր ը  տրամադր ե լ  է  պր ոֆ․ Գար ի  

Սո վե ր ս ը  (Կե նսաբանո ւ թյ ան /Մանր է աբանո ւ թյ ան  ի նստիտո ւ տ, Մարտի ն  

Լ յ ո ւ թե ր ի  անվան  Հ ալ լ ե -Վիտե նբ ե ր գի  համալ սարան , Գե ր մանիա), 

 JRG3621 շ տամը   տրամադր ե լ  է  պր ոֆ . Սի մո ն  Անդր յ ո ւ ս ը  

(Կե նսաբ ժ շ կ ո ւ թյ ան  բաժանմո ւ նք , մանր է աբանո ւ թյ ան  

գիտահ ետազոտական  խո ւ մբ , Կե նսաբանական  գիտո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  դպր ո ց , 

Ռի դի նգի  համալ սարան , Մե ծ  Բր իտանիա) 

 KT2110 ե ռակ ի  խանգար ո ւ մո վ  շ տամը  կառ ո ւ ց ե լ   է  դո ց ե նտ, կ ․գ ․դ ․ 

Կար ե ն  Թռ չ ո ւ ն յ անը  (Կե նսաքի միայ ի  մանր է աբանո ւ թյ ան  և  

կ ե նսատեխնո լ ո գիայ ի  ամբ ի ո ն , Կե նսաբանո ւ թյ ան  ֆակ ո ւ լ տետ, 

Կե նսաբանո ւ թյ ան  գիտահ ետազոտական  ի նստիտո ւ տ, Եր ևանի  պետական  

համալ սարան , Հ Հ ) պր ոֆ․ Գ․ Սո վե ր ս ի  լ աբ ո րատո ր իայ ո ւ մ , 

 G. toebii ArzA-8 (MDC 11859) շ տամը  մե կ ո ւ սաց ր ե լ  և  տրամադր ե լ  է  

դո ց ե նտ, կ .գ .թ. Հ ո վի կ  Փանո ս յ անը   (Կե նսաքի միայ ի , 

մանր է աբանո ւ թյ ան  և  կ ե նսատեխնո լ ո գիայ ի  ամբ ի ո ն , 

Կե նսաբանո ւ թյ ան  ֆակ ո ւ լ տետ, Եր ևանի  պետական  համալ սարան , Հ Հ ): 

Փո ր ձ ե ր ո ւ մ  օ գտագո ր ծ վե լ  ե ն   հ ետև յ ալ  ն յ ո ւ թե ր ը ․ 

 ագար , տր ի սամի նո մե թան , տր ի ս -HCl, ստանդարտ բ ո ւ ֆե րայ ի ն  

լ ո ւ ծ ո ւ յ թնե ր , K2HPO4, KH2PO4, ե ռ ք լ ո ր քացախաթթո ւ , Ֆո լ ի ն -
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Չո կալ տե ո ւ ի  ռ եակտի վ , դե զօ քս իխո լ աթթվի  նատր ի ո ւ մական  աղ  (Roth, 

Գե ր մանիա) 

  ալ բ ո ւ մի ն , լ ի զո ց ի մ , ԱԵՖ , ԴՑԿԴ, ԴՆԹազ , սախար ո զ  (Roth, 

Գե ր մանիա, Sigma, ԱՄՆ) 

 գ լ յ ո ւ կ ո զ , գ լ ի ց ե ր ո լ  (Roth, Գե ր մանիա, Unichem, Չի նաստան ) 

 պեպտոն  (Roth, Գե ր մանիա, Sigma, ԱՄՆ) 

Լ ո ւ ծ ո ւ յ թնե ր ի  պատրաստման  հ ս մար  օ գտագո ր ծ վե լ  է  թո րած  ջ ո ւ ր , 

է թի լ  սպի րտ, ԱԵՖ-ի  լ ո ւ ծ ո ւ յ թը  պատրաստվե լ  է  տր ի ս -HCl բ ո ւ ֆե ր ո ւ մ ։  

Լ ո ւ ծ ո ւ յ թնե ր ը  պահպանվե լ  ե ն  ջ ե ր մաստի ճ անայ ի ն  համապատասխան  

պայ մաննե ր ո ւ մ ։   

Աղ յ ո ւ սակ  2.1  

Աշ խատանքո ւ մ  օ գտագո ր ծ ված  E. coli –ի  շ տամնե ր ը  

Շտամը  Գե նետի կական  
բ նո ւ թագի ր ը  

Հ ի դր ո գե նազնե ր ի  
հ ետ կապված  
նկարագի ը  

Գրականո ւ թյ ո ւ

ն  

BW 25113 laclq rrnBT14 ∆lacZW116 

hsdR514 ∆araBADAH33 ∆rha 
BADLD78 

Նախնի  (վայ ր ի  

տե սակ ի ) 

Maeda et al., 2007 

JW 0955 BW25113 ∆hyaB Հ ի դ -1-ի  մե ծ  
ե նթամիավո ր ի  

բացակայ ո ւ թյ ո ւ ն  

Maeda et al., 2007 

JW 2962* BW25113 ∆hybC Հ ի դ -2-ի  մե ծ  
ե նթամիավո ր ի  

բացակայ ո ւ թյ ո ւ ն  

Maeda et al., 2007 

JW 2701* BW25113 ∆fhlA ՄՋԼ -ի  կար գավո ր ի չ ի  
բացակայ ո ւ թյ ո ւ ն  

Baba et al., 2006 

MW 1000 BW 25113 ∆hyaB ∆hybC Հ ի դ -1-ի  և  Հ ի դ -2-ի  
մե ծ  

ե նթամիավո ր նե ր ի  
բացակայ ո ւ թյ ո ւ ն  

Maeda et al., 2007 

KT 2110 BW 25113 
∆hyaB ∆hybC ∆selC 

Հ ի դ -1-ի  և  Հ ի դ -2-ի  
մե ծ  

ե նթամիավո ր նե ր ի  և  
ս ե լ ե նաց ի ստե ի նի  
փոխադր ո ղ  ՌՆԹ-ի  
բացակայ ո ւ թյ ո ւ ն  

Trchounian et al, 

2012 

FM 460* MC 4100 ∆selC Սե լ ե նաց ի ստե ի նի  
փոխադր ո ղ  ՌՆԹ-ի  
խանգար ո ւ մ , ՄԴՀ -
նե ր ի  ս ի նթե զի  

բացակայ ո ւ թյ ո ւ ն  

Trchounian et al, 

2012 

DHP-F2 MC 4100 ∆hypF Հ ի դ -1-ի , Հ ի դ -2-ի , Հ ի դ -
3-ի  և  Հ ի դ -4-ի  

բացակայ ո ւ թյ ո ւ ն  

Paschos et al., 2002 



 

55 
 

JRG3621 MC4100 Δ(hyfB-R)::spc Հ ի դ -4-ի  

բացակայ ո ւ թյ ո ւ ն  

Skibinski et al., 2002 

*այ ս  շ տամնե ր ը  կայ ո ւ ն  ե ն  կանամի ց ի նի  նկատմամբ  

Փո ր ձ ե ր ո ւ մ  օ գտագո ր ծ ված  ապակ ե  և  պլ աստմաս ե  ս ր վակ նե ր ը , 

փո ր ձ անոթնե ր ը  և  մնացած  լ աբ ո րատո ր  սպաս քը  ախտահանվե լ  ե ն ։   

 

2. 2. Բակտերիաների  աճեցու մը , պահպանու մը  և նախապատրաստու մը  

փորձին 

 

Բակտե ր իանե ր ի  բ ո լ ո ր  շ տամնե ր ը  պահպանվե լ  ե ն  լ աբ ո րատո ր  

թանգարանո ւ մ ՝  համապատասխան  ագար ի  կտր ված քնե ր ի  վրա, 

սառ ցախց ի կ ո ւ մ  -20 °C ջ ե ր մաստի ճ անո ւ մ ։  3 շ աբաթյ ա 

պար բ ե րականո ւ թյ ամբ  տեղափոխվե լ  ե ն  ո ւ  պահվե լ  Պետր ի ի  

թաս ի կ նե ր ո ւ մ  պինդ  ս ննդամի ջ ավայ ր ի  վրա՝  3-5 °C ջ ե ր մաստի ճ անո ւ մ  

սառ նարանո ւ մ ։   

Անար ե ր ո բ  պայ մաննե ր ո ւ մ  բակտե ր իանե ր ի  աճ ե ց ման  համար ՝  

Պետր ի ի  թաս ի կ նե ր ի ց  բակտե ր իանե ր ը  նե ր մո ւ ծ վե լ  ե ն  

համապատասխան  հ ե ղո ւ կ  մի ջ ավայ ր ո վ  փո ր ձ անոթ և  աճ ե ց վե լ  18-22 ժամ  

ջ ե ր մակայ ո ւ ն  պահարանո ւ մ  (թե ր մո ստատ)՝  37 °C ջ ե ր մաստի ճ անո ւ մ ։  

pH-ի  տար բ ե ր  արժե քնե ր ո վ  աճ ման  հ ե ղո ւ կ  ս ննդամի ջ ավայ ր ե ր ը  

պար ո ւ նակ ե լ  ե ն  20 գ /լ  պեպտոն , 15 գ /լ  K2HPO4, 1․08 գ /լ  KH2PO4, 5 գ /լ  NaCl 

(pH 7.5), 20 գ /լ  պեպտոն , 7.4 գ /լ  K2HPO4, 8.6 գ /լ  KH2PO4, 5 գ /լ  NaCl (pH 6.5) կամ  

20 գ /լ  պեպտոն , 15 գ /լ  KH2PO4, 1․08 գ /լ  K2HPO4, 5 գ /լ  NaCl (pH 5.5) (Trchounian 

et al., 2012, Blbulyan and Trchounian 2015): Աճ ման  մի ջ ավայ ր ե ր ի ն  ավե լ աց վե լ  

է  0․2 % կամ  0․8 % գ լ յ ո ւ կ ո զ  և /կամ  10 գ /լ  գ լ ի ց ե ր ո լ  (Trchounian et al., 2012, 

Blbulyan 2016): Բակտե ր իանե ր ի  աճ ի ն  հ ետևե լ  ե ն  կախո ւ յ թի  օպտիակական  

խտո ւ թյ ան  (ՕԽ) չ ափման  մի ջ ո ց ո վ , 600 նմ  ալ ի քի  ե ր կար ո ւ թյ ան  տակ ՝  

Spectro UV-vis Auto (Labomed, ԱՄՆ) կամ  SP-2000 սպե կտրալ ո ւ սաչ ափե ր ի  

(Hinotek, Չի նաստան ) օ գնո ւ թյ ամբ ։  

Բակտե ր իանե ր ը  հ ե ղո ւ կ  ս ննդամի ջ ավայ ի ր ց  անջ ատվե լ  ե ն  5000-

6000 պտ/ր  արագո ւ թյ ամբ  15-20 ր ոպե  ց ե նտր ի ֆո ւ գմամբ  (Rotina 420R, 

Hettich, Գե ր մանիա, PC-6, ՌԴ)։   Ստաց ված  նստված ը  լ վաց վե լ  է  թո րած  

ջ ր ո վ   և  նո ր ի ց  ց ե նտր ի ֆո ւ գվե լ  վե ր ը  նշ ված  պայ մաննե ր ո ւ մ ։  

Այ նո ւ հ ետև , կախո ւ յ թը  տեղափոխվե լ   է  փո ր ձ արարական  լ ո ւ ծ ո ւ յ թ, 
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ո ր ը  պար ո ւ նակ ե լ  է  18․15 գ /լ  տր ի սամի նո մե թան , 1 մՄ NaCl, 1 մՄ KCL, 0.4 

մՄ MgSO4։   

Փո ր ձ ե ր ո ւ մ  բակտե ր իանե ր ը  ԴՑԿԴ-ո վ   նախօ ր ո ք  մշ ակ վե լ  ե ն ։  

Փո ր ձ ե ր ո ւ մ  օ գտագո ր ծ ված  G. toebii ArzA-8 բակտե ր իան  մե կ ո ւ սաց վե լ  

է  Ար զաքանի  (Հ այ աստանի  Հ անրապետո ւ թյ ո ւ ն ) ե ր կ րաջ ե ր մայ ի ն  

աղբ յ ո ւ ր ի ց  (ջ ե ր մաստի ճ անը   > 44 °C, pH 7.0-7.2) (Panosyan et al., 2018): 

Բակտե ր իան  աճ ե ց վե լ  է   ս ննդարար  արգանակ ո ւ մ  (ՍԱ) ( 5 գ /լ  պեպտոն , 

1.5 գ /լ  մսայ ի ն  արգանակ ,  1.5 խմո րաս նկայ ի ն  մզված ք , 5 գ /լ  NaCl), pH 7.5 

կամ  pH 6.5, աե ր ո բ  պայ մաննե ր ո ւ մ  (թափահար ի չ ի  վրա 250 պտո ւ յ տ/ր ոպե  

արագո ւ թյ ամբ , 55 °C ջ ե ր մաստի ճ անո ւ մ )՝  տար բ ե ր  

կ ո նց ե նտրաց իանե ր ո վ   գ լ յ ո ւ կ ո զի  առ կայ ո ւ թյ ամբ  (5, 11, 22 մՄ) կամ  

առանց  գ լ յ ո ւ կ ո զի :   

Մի ջ ավայ ր ի  pH-ը  ո ր ո շ վե լ  է  0.01 միավո ր ի  ճ շ տո ւ թյ ամբ  HJ1131B 

կամ  Hi2210  pH-չ ափի չ նե ր ի  օ գնո ւ թյ ամբ  (Hanna Instruments, 

Պո րտո ւ գալ իա) և  համապասխան  ը նտր ո ղական  է լ ե կտր ո դի  

օ գնո ւ թյ ամբ ։  pH-չ ափի չ ի  ց ո ւ ց մո ւ նքնե ր ը  տրամաչ ափվե լ  ե ն  

ստանդարտ բ ո ւ ֆե րայ ի ն  լ ո ւ ծ ո ւ յ թնե ր ի  մի ջ ո ց ո վ ։  Մի ջ ավայ ի ր   pH-ը  

կար գավո ր վե լ  է  0․1 Մ NaOH-ի  կամ  HCl-ի  մի ջ ո ց ո վ ։  

 

2.3. Escherichia coli–ի  «ու ղիղ» և «շ րջված» թաղանթայ ին բշտիկների  

ստացու մը  

 

 «Ու ղի ղ» թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ը  ստաց վե լ  ե ն  Քե նի նգս ի  և  

Քե բակ ի  մե թո դո վ  (Koningst and Kabackt, 1973): Բակտե ր իանե ր ի  զանգված ը  

(1 լ ) նստե ց վե լ  է  20 ր ոպե  տևո ղո ւ թյ ամբ  5000 պտ/ր ոպե  արագո ւ թյ ամբ  

ց ե նտր ի ֆո ւ գմամբ  4 °C  ջ ե ր մաստի ճ անի  պայ մաննե ր ո ւ մ ։  Ստաց ված  

նստված քը  լ ո ւ ծ վե լ  է  10մՄ տր ի ս -HCl (pH 8․0) բ ո ւ ֆե ր ո ւ մ  և  կ ր կ ի ն  

ց ե նտր ի ֆո ւ գվե լ  10 ր ոպե , ո ր ի ց  հ ետո  բակտե ր իանե ր ի  կախո ւ յ թը  (1 մ լ ) 

տեղափոխվե լ  է  քի չ  ծավալ ո վ  (5 մ լ )  30 մՄ տր ի ս -HCl բ ո ւ ֆե ր  (pH 8,0)։  

Վե ր ջ ի նս  պար ո ւ նակ ե լ  է  10 մՄ է թի լ ե նդիամի ն -

տետրաքացախաթթվայ ի ն  (ԷԴՏՔ ) նատր ի ո ւ մ , 0․5 մՄ MgCl2, 20 % սախար ոզ ։  

Բջ ջ ապատը  քայ քայ վե լ  է  2-4 °C  ջ ե ր մաստի ճ անի  և  անը նդհատ 

թափահար ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , 30 ր ոպե ի  ը նթաց քո ւ մ ՝  0․5 մգ /մ լ  

քանակ ո վ  լ ի զո ց ի մի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ ։  Ստաց ված  ս ֆե ր ոպլ աստնե ր ը  
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ց ե նտր ի ֆո ւ գվե լ  ե ն  15 ր ոպե ՝  5000 պտ/ր ոպե  արագո ւ թյ ամբ , 

այ նո ւ հ ետև  ստաց ված  կախո ւ յ թը  (1 մ լ ) լ ո ւ ծ վե լ  է  10 մՄ տր ի ս -HCl 

բ ո ւ ֆե ր  (9 մ լ , pH 6.6), ո ր ը  պար ո ւ նակ ե լ  է  2 մՄ MgSO4, 10 մկ գ /մ լ  ԴՆԹ-ազ -

1 և  «քանդվե լ » արագ  դի սպե ր ս իայ ո վ ՝  13 չ ափս ի   նե ր մաշ կայ ի ն  

նե րար կ ի չ ո վ ։  Ստաց ված  լ ի զատը  ի նկ ո ւ բաց վե լ  է  (պահվե լ  է ) 30 ր ոպե  

թափահար ի չ ի  վրա, 37 °C  ջ ե ր մաստի ճ անո ւ մ ՝  թե ր մո ստատո ւ մ  կամ  

թե ր մո ստատի  օ գնո ւ թյ ամբ  ջ ե ր մակայ ո ւ նաց վո ղ  խց ի կ ո ւ մ ։  15 ր ոպե  

անց  ավե լ աց վե լ  է  5 մՄ MgSO4 և  20 մկ գ /մ լ  ԴՆԹ-ազ -1։  Լ ի զատի  

ի նկ ո ւ բաց իան  շ ար ո ւ նակ վե լ  է  ևս  15 ր ոպե , ո ր ի ց  հ ետո  ստաց ված  

կախո ւ յ թը  ց ե նտր ի ֆո ւ գվե լ  է  1 ժամ  500  պտ/ր ոպե  արագո ւ թյ ամբ  կամ  

մոտավո րապե ս  800 g արագաց մամբ ՝  կախված  ռ ոտո ր ի  տե սակ ի ց ։  

Վե ր նստված քայ ի ն  հ ե ղո ւ կ ի ց  թաղանթնե ր ը  նստե ց վե լ  ե ն  28000 

պտ/ր ոպե  արագո ւ թյ ամբ  ց ե նտր ի ֆո ւ գմամբ  (կամ  մոտավո րապե ս  46000 g 

արագաց մամբ )։   

«Շր ջ ված » թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ստաց ման  համար  

բակտե ր իանե ր ի  կախո ւ յ թը  (5 մ լ ) նստե ց վե լ  է  20 ր ոպե  տևո ղո ւ թյ ամբ  

5000 պտ/ր ոպե  արագո ւ թյ ամբ  ց ե նտր ի ֆո ւ գմամբ ` 4 °C  ջ ե ր մաստի ճ անի  

պայ մաննե ր ո ւ մ ։  Նստված քը  լ վաց վե լ  է  10մՄ տր ի ս -HCl (pH 7․5) 

բ ո ւ ֆե ր ո ւ մ , ո ր ը  պար ո ւ նակ ե լ  է  5 մՄ MgSO4, ո ր ի ց  հ ետո  կախո ւ յ թը  (1 

մ լ ) տեղափոխվե լ  է  նո ւ յ ն  բ ո ւ ֆե ր ի  մե ջ  և  բ ջ ի ջ նե ր ը  կ ոտր վե լ  ե ն  

ֆրանս իական  մամ լ ի չ ի  (Ֆր ե նչ  պր ե ս ) օ գնո ւ թյ ամբ ՝  55,2 ՄՊա ճ ն շ ման  

տակ ։  Չկ ոտր ված  բ ջ ի ջ նե ր ը  անջ ատվե լ  ե ն  20000 պտ/ր ոպե  (32000 g 

արագաց ո ւ մ ) արագո ւ թյ ամբ  15 ր ոպե  տևո ղո ւ թյ ամբ  

ց ե նտր ի ֆո ւ գմամբ ՝  4 °C  ջ ե ր մաստի ճ անի  պայ մաննե ր ո ւ մ ։  «Շր ջ ված » 

թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ը  վե ր նստված քայ ի ն  հ ե ղո ւ կ ի ց  անջ ատվե լ  ե ն  

1 ժամ  50000 պտ/ր ոպե  (կամ  210000 g արագաց ո ւ մ ) արագո ւ թյ ամբ  

ց ե նտր ի ֆո ւ գմամբ ՝  Beckman L-2 ո ւ լ տրաց ե նտր ի գո ւ գի  մի ջ ո ց  (Reenstra 

and Forte, 1990):  

 

2.4. ԱԵՖ-ազայ ին ակտիվու թյ ան որոշ ու մը  

 

 ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  ո ր ո շ վե լ  է  թաղանթայ ի ն  

բ շ տի կ նե ր ի  հ ետ ԱԵՖ-ի  ռ եակ ց իայ ի  արդ յ ո ւ նքո ւ մ  անջ ատված  

անօ ր գանական  ֆո ս ֆատի  (Ֆանօ ր գ ) քանակ ի  չ ափման  մի ջ ո ց ո վ ։  ԱԵՖ-
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ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նն  արտահատվե լ  է  միավո ր  ժամանակ ո ւ մ  

սպիտակ ո ւ ց ի  միավո ր  քանակ ի ց  անջ ատված  անօ ր գանական  ֆո ս ֆատի  

քանակ ո վ ։  Անօ ր գանկան  ֆո ս ֆատի  քանակ ը  ո ր ո շ վե լ  է  Թաո ւ ս կ ի ի  և  

Շո ր ի  գո ւ նաչ ափի չ  մե թո դո վ  (Taussky and Shorr 1953)։  

Փո ր ձ անոթի  մե ջ  (37 °C  ջ ե ր մաստի ճ անո ւ մ ) լ ց վե լ  է  2.5 մ լ  

ռ եակ ց ի ո ն  խառնո ւ ր դ  (pH 5.5, 6.5 կամ  7.5), ո ր ը  պար ո ւ նակ ե լ  է  50 մՄ 

տի սամի նո մե թան , 1 մՄ կալ ց ի ո ւ մի  ք լ ո ր ի դ , 2.5 մՄ MgSO4 և  

անհ րաժե շ տո ւ թյ ան  դեպքո ւ մ  կալ ի ո ւ մի  ք լ ո ր ի դ ՝  100 մՄ վե ր ջ նական  

կ ո նց ե նտրաց իայ ո վ  և  նե ր մո ւ ծ վե լ  ե ն  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ը  (100 

մկ գ   սպիտակ ո ւ ց ի  քանակ ո վ )։  Այ նո ւ հ ետև  ավե լ աց ե լ  է   0.2 Մ-անո ց  

ԱԵՖ՝  5 մՄ վե ր ջ նական  կ ո նց ե նտրաց իայ ո վ , արագ  թափահար վե լ , 

անմի ջ ապե ս  վե ր ց վե լ  է  0.5 մ լ  նմո ւ շ   և  լ ց վե լ  ԱԵՖ-ի  հ ի դր ո լ ի զի  

ռ եակ ց իան  կանգնե ց նո ղ   0.5 մ լ  10 %-անո ց  ԵՔՔ  պար ո ւ նակ ո ղ  առաջ ի ն  

փո ր ձ անոթի  մե ջ  և  թափահար վե լ ։  Սա համար վե լ  է  0 ր ոպե ն , ո ր ի ց  հ ետո  

5, 10 և  15 ր ոպե  անց  վե ր ց վե լ  ե ն  0.5 մ լ  նմո ւ շ նե ր  և  լ ց վե լ  

համապատսխանաբար ՝  2-ր դ , 3-ր դ  և  4-ր դ  փո ր ձ անոթնե ր ի  մե ջ , ո ր ո նց ո ւ մ  

նո ւ յ նպե ս  առ կա է  ե ղե լ  0.5 մ լ  10 %-անո ց  ԵՔՔ։  Անջ ատված  

անօ ր գանական  ֆո ս ֆատի  քանակ ի  չ ափման  համար  յ ո ւ րաքանր յ ո ւ ր  

նմո ւ շ ի ն  1 ր ոպե  պար բ ե ր ո ւ թյ ամբ  ավե լ աց վե լ  է  0.5 մ լ  

ֆո ս ֆո ռ եագե նտ, թափահար վե լ  և  10 ր ոպե  անց  չ ափվե լ  է  ՕԽ-ն ՝   710 նմ  

ալ ի քի  ե ր կար ո ւ թյ ան  նե ր քո  և  ո րպե ս  ստո ւ գի չ  վե ր ց վե լ  է  ռ եակ ց ի ո ն  

խառնո ւ ր դը ։  Հ աշ վար կ վե լ  ե ն  ՕԽ-նե ր ի  մի ջ ի նաց ված  արժե քնե ր ը ։  

Անօ ր գանական  ֆո ս ֆատի  քանակ ը  հաշ վար կ վե լ  է  Na2HPO4 -ի  0.01 Մ-անո ց  

լ ո ւ ծ ո ւ յ թի  տար բ ե ր  ծավալ նե ր ի  օ գնո ւ թյ ամբ  ստաց ված  տրամաչ ափի չ  

կ ո ր ի  մի ջ ո ց ո վ ։  ԴՑԿԴ-ի  նկատմամբ  զգայ ո ւ ն  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  հաշ վար կ վե լ  է  ԴՑԿԴ-ո վ  չ մ շ ակ ված  և  ԴՑԿԴ-ո վ  

մշ ակ ված  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  

տար բ ե ր ո ւ թյ ամբ ։  K+-ի  վե ր ջ նական  կ ո նց ե նտրաց իան  ռ եակ ց ի ո ն  

խառնո ւ ր դո ւ մ  ե ղե լ  է  100 մՄ: 

Ֆո ս ֆո ռ եագե նտի  տրամաչ ափո ւ մը  կատարվե լ  է  Na2HPO4- ի  0.01 Մ-

անո ց  լ ո ւ ծ ո ւ յ թո վ : 8 փո ր ձ անոթնե ր ի  մե ջ  լ ց վե լ  ե ն  0.5 մ լ -ական  

ռ եակ ց ի ո ն  խառնո ւ ր դ , 10 %-անո ց  ԵՔՔ : Յո ւ րաքանչ յ ո ւ ր  փո ր ձ անոթի ն  

ավե լ աց վե լ  է   Na2HPO4-ի  0.01 Մ-անո ց  լ ո ւ ծ ո ւ յ թ, համապատասխանաբար , 

0, 10, 20, 30, 40, 50, 60, 70 մկ լ  ծավալ նե ր ո վ ՝  անօ ր գանական  ֆո ս ֆատի  



 

59 
 

տար բ ե ր  քանակ նե ր ո վ  (0 մՄ, 0.1 մՄ, 0.2 մՄ, 0.3 մՄ, 0.4 մՄ, 0.5 մՄ, 0.6 մՄ, 0.7 

մՄ): Այ նո ւ հ ետև  յ ո ւ րաքանչ յ ո ւ ր  փո ր ձ անոթի ն  ավե լ աց վե լ  է   0.5 մ լ -

ական  ֆո ս ֆո ռ եագե նտ, արագ  թափահար վե լ  և  10 ր ոպե  անց   710 նմ  ալ ի քի  

ե ր կար ո ւ թյ ան  նե ր քո  չ ափվե լ  ե ն  լ ո ւ ծ ո ւ յ թնե ր ի  ՕԽ-նե ր ը : 

Կառ ո ւ ց վե լ  է  ՕԽ-ի  կախված ո ւ թյ ան  կ ո ր ը  Ֆանօ ր գ .-ի ց  (նկ . 2.1) 

 

   

 

2.5. Սպիտակու ցի  քանակի  որոշ ու մը   

 

Սպիտակ ո ւ ց ի  քանակ ը  ո ր ո շ վե լ  է  Լ ո ո ւ ր ի ի  

սպե կտրալ ո ւ սաչ ափի չ  ե ղանակ ո վ , ո ր ն  ի ր  մե ջ  համադր ո ւ մ  է  

բ ի ո ւ ր ետայ ի ն  ռ եակ ց իան  (ռ եակ ց իան  պեպտիդայ ի ն  կապե ր ի  վրա) և  

Ֆո լ ի նի  ռ եակ ց իան  (թի ր ո զի նի  և  տր իպտոֆանի  վրա)՝  ո րպե ս  ստանդարտ 

օ գտագո ր ծ ե լ ո վ  ե զան  շ ի ճ ո ւ կայ ի ն  ալ բ ո ւ մի նը  (Lowry et al. 1951):  

10-100 մկ գ  սպիտակ ո ւ ց ի  պար ո ւ նակ ո ւ թյ ամբ  հ ետազոտվո ղ  

լ ո ւ ծ ո ւ յ թը  թո րած  ջ ր ո վ  հաս ց վե լ  է  0.4 մ լ -ի , ի ս կ  նո ւ յ նքան  

սպիտակ ո ւ ց ի  պար ո ւ նակ ո ւ թյ ամբ  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  կախո ւ յ թը  

(10 մկ լ  քանակ ո վ ) հաս ց վե լ  է  0.4 մ լ -ի  Na-դե զօ քս իխո լ ատի  (ԴՕԽ) 1 %-

անո ց  լ ո ւ ծ ո ւ յ թո վ ։  Այ նո ւ հ ետև  ավե լ աց վե լ  է  2 մ լ  ռ եակտի վ  «Գ» ( 

նատր ի ո ւ մի  կար բ ո նատի  և  պղնձ ի  ս ո ւ լ ֆատի  լ ո ւ ծ ո ւ յ թ)։  10 ր ոպե  անց  

ավե լ աց վե լ  է  0.2 մ լ  Ֆո լ ի ն -Չո կալ տե ո ւ ի  ռ եակտի վ , խառնվե լ  և  30-40 

ր ոպե  անց  սպե կտրալ ո ւ սաչ ափո վ  չ ափվե լ  է  ՕԽ-ն ՝  750 նմ  

ե ր կար ո ւ թյ ան  լ ո ւ յ ս ի  ալ ի քի  տի ր ո ւ յ թո ւ մ ։  

Տրամաչ ափի չ  կ ո ր ի  կառ ո ւ ց ման  համար  6 փո ր ձ անոթնե ր ո ւ մ  

լ ց վե լ  է  համապասխանաբար  0.04, 0.08, 0.16, 0.24, 0.32 և  0.4 մ լ  ալ բ ո ւ մի նի  
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(1 մ լ -ո ւ մ  0.25 մգ  սպիտակ ո ւ ց ի  պար ո ւ նակ ո ւ թյ ամբ ) լ ո ւ ծ ո ւ յ թ և  

թո րած  ջ ր ո վ  հաս ց վե լ  մի նչ և  0.4 մ լ -ի ։  Հ ետագա մշ ակ ո ւ մը  կատարվե լ  

է  ի նչ պե ս  հ ետազոտո վո ղ  նմո ւ շ նե ր ի  դեպքո ւ մ ։  Ստաց ված  ՕԽ-նե ր ի  

արժե քնե ր ը  տեղադր վե լ  ե ն  օ ր դի նատնե ր ի  առանց քի  վրա, ի ս կ  

սպիտակ ո ւ ց ի  քանակ ը ՝  աբ ս ց ի ս նե ր ի  առանց քի  վրա։  Օգտվե լ ո վ  

տրամաչ ափի չ  կ ո ր ի ց ՝  ո ր ո շ վե լ  է  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  

կախո ւ յ թո ւ մ  սպիտակ ո ւ ց ի  քանակ ը ։  

 

2.6. Բջ ջաթաղաթներով իոնների  տեղափոխման 

ու սու մնասիրու մն իոնների  ակտիվու թյ ան որոշ ման 

պոտենցիաչափիչ  մեթոդով 

 

Բակտե ր իանե ր ի  պլ ազմայ ի ն  թաղանթնե ր ո վ   ի ո ննե ր ի  

տեղափոխո ւ թյ ո ւ նն  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է ՝  հաշ վի  առ նե լ ո վ  

մի ջ ավայ ր ո ւ մ  նրանց  ակտի վո ւ թյ ան  փոփոխո ւ թյ ո ւ ն , ի նչ ն  է լ  

ո ր ո շ վե լ  է  պոտե նց իաչ ափի չ  մե թո դի  օ գնո ւ թյ ամբ ։  Մեթո դի  հ ի մքո ւ մ  

ը նկած  է  համե մատական  և  ի ո ն -ը նտր ո ղական  է լ ե կտր ո դնե ր ի ց  

կազմված  գալ վանական  մարտկ ո ց ի  է լ ե կտրաշ ար ժի չ  ո ւ ժ ի  չ ափո ւ մը ։  

Այ ս  մե թո դը  թո ւ յ լ  է  տալ ի ս  ճ շ գ րտո ր ե ն  ո ր ո շ ե լ  ի ո ննե ր ի  հ ո ս քի  

նո ւ յ նի ս կ  չ ն չ ի ն  փոփոխո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  բակտե ր իանե ր ո ւ մ , քանի  ո ր  

բակտե ր իանե ր ո ւ մ  բ ջ ջ ի  մակ ե ր ե ս /բ ջ ջ ի  ծավալ  հարաբ ե ր ո ւ թյ ո ւ նը  

բավականի ն  մե ծ  է  (10-4ս մ -1) (Թռ չ ո ւ ն յ ան  և  ո ւ ր ի շ ն ., 2012):  

 Մի ջ ավայ ր ո ւ մ  H+-ի   և  K+-ի  ակտի վո ւ թյ ան  ո ր ո շ ման  համար  

օ գտագո ր ծ վե լ  ե ն  համապասխան  կատի ո ն -ը նտր ո ղական  է լ ե կտր ո դնե ր  

("НИКО АНАЛИТ" գիտարտադրական  ը նկ ե ր ո ւ թյ ո ւ ն , ք . Մո ս կ վա, ՌԴ)։  

Որպե ս  համե մատական  է լ ե կտր ո դ  օ գտագո ր ծ վե լ  է  ЭВЛ-ГМЗ (Գո մե լ ի  

է լ ե կտրաչ ափի չ  սար քե ր ի  գո ր ծարան , Գո մե լ , Բե լ առ ո ւ ս ) 

ք լ ո րար ծաթյ ա է լ ե կտր ո դը ՝  պատրաստված  3 Մ KCL-ի  լ ո ւ ծ ո ւ յ թի  հ ի ման  

վրա։  Միաժամանակ  օ գտագո ր ծ վե լ  ե ն  K+-ի  համակ ց ված  է լ ե կտր ո դնե ր  

("НИКО АНАЛИТ" գիտարտադրական  ը նկ ե ր ո ւ թյ ո ւ ն , ք . Մո ս կ վա, ՌԴ)։  

 Կատի ո ն -ը նտր ո ղական  է լ ե կտր ո դնե ր ն  ը նդհանո ւ ր  համե մատական  

է լ ե կտր ո դի  հ ետ համակ ց ված  է լ ե կտր ո դը  տեղադր վե լ  է  

փո ր ձ արարական  լ ո ւ ծ ո ւ յ թո վ  (տր ի ս -ֆո ս ֆատայ ի ն  բ ո ւ ֆե ր , ո ր ը  

պար ո ւ նակ ո ւ մ  է  0.1 Մ-անո ց  NaCl 1 %,  0.1 Մ-անո ց  KCl 1 % 25 % MgSO4) 
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լ ց ված  անոթի  մե ջ , ո ր ն  է լ  տեղադր ված  է  ե ղե լ  թե ր մո ստատի  մի ջ ո ց ո վ  

ջ ե ր մակայ ո ւ նաց վո ղ  խց ի կ ո ւ մ  (37 °C)։  

 Է լ ե կտր ո դնե ր ի  ց ո ւ ց մո ւ նքնե ր ն  ո ր ո շ վե լ  ե ն  ի ո նաչ ափի  (HANNA 

Instruments, Պո րտո ւ գալ իա) օ գնո ւ թյ ամբ  և  գրանց վե լ  ե ն  համակար գ չ ի  

մի ջ ո ց ո վ ՝  LabView ծ րագր ո վ  (Սեֆե ր յ ան , 2009): Անոթո ւ մ  լ ո ւ ծ ո ւ յ թը  

կամ  բակտե ր իանե ր ի  կախո ւ յ թն  անը նդհատ խառնվե լ  է  մագնի սական  

խառնի չ ի  օ գնո ւ թյ ամբ ։   

 pH-է լ ե կտր ո դի  տրամաչ ափո ւ մը  կատարվե լ  է  բ ո ւ ֆե րայ ի ն  

ստանդարտ լ ո ւ ծ ո ւ յ թնե ր ո վ ։  Մի ջ ավայ ր ո ւ մ  H+-ի   ակտի վո ւ թյ ո ւ նն  

ո ր ո շ վե լ  է  0.01 Ն աղաթթվի  լ ո ւ ծ ո ւ յ թո վ  փո ր ձ արարական  լ ո ւ ծ ո ւ յ թի  

տրամաչ ափմամբ ։   

K+-ի  է լ ե կտր ո դայ ի ն  պոտե նց իալ ի  թե քո ւ թյ ան   

կախված ո ւ թյ ո ւ նը  ո ր ո շ վե լ  է  տրամաչ ափի չ  կ ո ր ի  օ գնո ւ թյ ամբ , և  այ ն  

ս ո վո ր ո բար  հավասար  է  56-58 մՎ-ի  (37 °C աստի ճ անո ւ մ )։  

Մի ջ ավայ ր ո ւ մ  K+-ի  ի ո ննե ր ի  ակտի վո ւ թյ ո ւ նն  ո ր ո շ վե լ  է  

Նի կ ո լ ս կ ո ւ  հավասար ման  օ գնո ւ թյ ամբ . 

E = E0 + S lg (ak+ + KaNa+),  

ո րտե ղ  E-ն  է լ ե կտր ո դայ ի ն  պոտե նց իալ ն  է , E0-ն ՝  ստանդարտ 

է լ ե կտր ո դայ ի ն  պոտե նց իալ ը , S-ը ՝  Է լ ե կտր ո դի  թե քո ւ թյ ո ւ նը , K-ն  

է լ ե կտր ո դի  ը նտր ո ղականո ւ թյ ան  հաստատո ւ նն  է  Na-ի  նկատմամբ  (մե ր  

դեպքո ւ մ  այ ն  հավասար  է  ե ղե լ  0.1-0.11), ի ս կ  ak+ և  aNa+-ը  մի ջ ավայ ր ո ւ մ , 

համապասխանաբար , K+-ի  և  Na-ի  ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ն  ե ն ։  

 

2.7. Օքսիդավերականգնողական պոտենցիալ ի  որոշ ու մը  

Օքս ի դավե րականգնո ղական  (ռ ե դօ քս ) պոտե նց իալ ի  չ ափման  

համար  օ գտագո ր ծ վե լ  ե ն  բ ե լ առ ո ւ սական  արտադր ո ւ թյ ան  ЭПВ-1 

տե սակ ի  հարթ, կ ետայ ի ն  պլ ատի նե  (Pt) է լ ե կտր ո դը  կամ  PT42BNC 

է լ ե կտր ո դը  (HANNA Instruments, Պո րտո ւ գալ իա)  և  ЭО-021 տե սակ ի  տիտան -

ս ի լ ի կատայ ի ն  (Ti-Si) ապակ յ ա է լ ե կտր ո դը  (Գո մե լ ի  է լ ե կտրաչ ափի չ  

սար քե ր ի  գո ր ծարան , Գո մե լ , Բե լ առ ո ւ ս ): ЭО-021 է լ ե կտր ո դը  քի միապե ս  

կայ ո ւ ն  է , ի նչ ի  շ նո ր հ ի վ  է լ  օ գտագո ր ծ վո ւ մ  է  pH-ի  և  ջ ե ր մաստի ճ անի  

լ այ ն  տի ր ո ւ յ թնե ր ո ւ մ : Բաց ի  այ դ , տիտան -ս ի լ ի կատայ ի ն  է լ ե կտր ո դը  

զգայ ո ւ ն  չ է  մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  թթված նի  և  մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  ջ րած նի  

նկատմամբ , նաև  ը նդո ւ նակ  չ է  կատալ ի զե լ ո ւ  ռ ե դօ քս  ռ եակ ց իանե ր , 
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ի նչ ն  է լ  պայ մանավո ր ո ւ մ  է  այ ս  է լ ե կտր ո դի  առավե լ ո ւ թյ ո ւ նը  

պլ ատի նե  է լ ե կտր ո դի  նկատմամբ : Վե ր ո հ ի շ յ ալ  հատկ ո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  

շ նո ր հ ի վ  տիտան -ս ի լ ի կատայ ի ն  է լ ե կտր ո դն  օ գտագո ր ծ վո ւ մ  է  

բակտե ր իանե ր ի  կախո ւ յ թի  ռ ե դօ քս  պոտե նց իալ ի  ո ր ո շ ման , ի ս կ  

պլ ատի նե  է լ ե կտր ո դը ՝  մի ջ ավայ ր ո ւ մ  մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  ջ րած նի  

արտադր ո ւ թյ ան  ո ր ո շ ման  համար  (Թռ չ ո ւ ն յ ան  և  ո ւ ր ի շ ն ., 2012): 

 Փո ր ձ ե ր ի ց  առաջ  է լ ե կտր ո դնե ր ի  պոտե նց իալ ը  չ ափվե լ  է  

կալ ի ո ւ մի  ե ր կաթաց իանի դի  խառնո ւ ր դ  պար ո ւ նակ ո ղ  ստո ւ գ ի չ  

լ ո ւ ծ ո ւ յ թո ւ մ  (0.049 Մ K3[Fe(CN)6] և  0.05 Մ K4[Fe(CN)6]∙3H2O, pH 6.86): Այ ս  

լ ո ւ ծ ո ւ յ թո ւ մ  ռ ե դօ քս  պոտե նց իալ ը  25 °C-ո ւ մ ՝  ք լ ո րար ծաթյ ա 

է լ ե կտր ո դի  համե մատ, ե ղե լ  է  254±10 մՎ: 

 

2.8. Բակտերիաների  աճման տեսակարար  արագու թյ ան որոշ ու մը  

Բակտե ր իանե ր ն  աճ ե ց վե լ  ե ն  անաեր ո բ  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , 

բար ձ ր  բ ո ւ ֆե րայ նո ւ թյ ամբ  պեպտոնայ ի ն  մի ջ ավայ ր ե ր ո ւ մ ։  

Բակտե ր իանե ր ի  աճ ի ն  հ ետևե լ  ե ն  կախո ւ յ թի  ՕԽ փոփոխո ւ թյ ան  

չ ափման  մի ջ ո ց ո վ ՝  սպե կտրալ ո ւ սաչ ափի  օ գնո ւ թյ ամբ , 600 նմ  

ե ր կար ո ւ թյ ան լ ո ւ յ ս ի  ալ ի քի  նե ր քո ։  Կախո ւ յ թի  ՕԽ փոփոխմանը  

հ ետևե լ  ե ն  աճ ման  ը նթաց քո ւ մ  մի նչ և  աճ ման  կայ ո ւ ն  ստաց ի ո նար  

փո ւ լ ի  հաստատո ւ մը , այ ս ի նքն , ե ր բ  ՕԽ-ի  արժե քը  մնաց ե լ  է  անփոփոխ։  

Լ ո գար ի թմական  փո ւ լ ո ւ մ  աճ ման  տե սակարար  արագո ւ թյ ո ւ նը  

հաշ վար կ վե լ  է  ը ստ հ ետև յ ալ  բանաձ ևի  (Թռ չ ո ւ ն յ ան  և  ո ւ ր ի շ ն ․, 2012), 

μ = 0.693/k 

ո րտե ղ ՝  μ-ն  աճ ման  տե սակարար  արագո ւ թյ ո ւ նն  է , k-ն  օպտի կական  

խտո ւ թյ ան  կ ր կ նապատկման  ժամանակ ը ։   

 

2.9. Արդյ ու նքների  մշակու մը  

 Բակտե ր իանե ր ի  աճ ման  տե սակարար  արագո ւ թյ ան , թաղանթայ ի ն  

բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  մե ծ ո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  

նե ր կայ աց ված  ե ն  առ նվազն  ե ր ե ք  անկախ փո ր ձ ե ր ի  մի ջ ի ն  

արժե քնե ր ո վ ։  Մնացած  արդ յ ո ւ նքնե ր ը  վի ճ ակագրական  մշ ակ ման  ե ն  

ե նթար կ վե լ  և  հաշ վար կ վե լ  ե ն  մի ջ ի ն  արժե քնե ր ի  ստանդարտ 

շ ե ղո ւ մնե ր ը  (Лакин, 1992): Վե ր ջ ի ննե ր ս  չ ե ն  գե րազանց ե լ  3 %-ը ։  

Տար բ ե ր  պայ մաննե ր ո ւ մ  կամ  գո ր ծ ո ննե ր ի  ազդե ց ո ւ թյ ամբ  
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արդ յ ո ւ նքնե ր ի  տար բ ե ր ո ւ թյ ան  համար  հաշ վար կ վե լ  է  Ստյ ո ւ դե նտի  

հավաստի ո ւ թյ ան  գո ր ծակ ի ց ը  (p) (Лакин, 1992): Հ աշ վար կ նե ր ի  համար  

օ գտագո ր ծ վե լ  է   Microsoft Excel 2016 համակար գ չ այ ի ն  ծ րագի ր ը ։  
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ԳԼՈՒԽ 3 

ՀԵՏԱԶՈՏՈՒԹՅՈՒՆՆԵՐԻ ԱՐԴՅՈՒՆՔՆԵՐՆ ՈՒ  ԴՐԱՆՑ 

ՔՆՆԱՐԿՈՒՄԸ 

 

3.1. Eschereichia coli –ի  տարբեր  հիդրոգենազների  և FoF1-ԱԵՖ-

ազայ ին ակտիվու թյ ան կապը  գլ իցերոլ ի  խմորման 

պայ մաններու մ 

 

 Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  անթթված ի ն  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH-ի  թո ւ յ լ  

թթվայ ի ն  արժե քի  դեպքո ւ մ  E. coli-ն  յ ո ւ րաց նո ւ մ  է  գ լ ի ց ե ր ո լ ը  և  

ի րականաց նո ւ մ  դրա խմո ր ո ւ մը  (Dharmadi et al., 2006), ո ր ի  արդ յ ո ւ նքո ւ մ  

առաջ անո ւ մ  ե ն  տար բ ե ր  օ ր գանական  թթո ւ նե ր , այ դ  թվո ւ մ ՝  

քացախաթթո ւ , սաթաթթո ւ , H2, CO2, է թանո լ  և  ալ ն ։  Նշ ված  ն յ ո ւ թե ր ն  

առաջ անո ւ մ  ե ն  նաև  շ աքար նե ր ի  խմո ր ման  ը նթաց քո ւ մ , սակայ ն  

տար բ ե ր  հարաբ ե րակ ց ո ւ թյ ամբ ։   

Հ այ տնի  է , ո ր  և ՛  գ լ յ ո ւ կ ո զ ի , և ՛  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  

արդ յ ո ւ նքո ւ մ  առաջ ացած  մր ջ նաթթո ւ ն ` թաղանթակապ ՄՋԼ  համալ ի ր ի  

մի ջ ո ց ո վ  օ քս ի դանո ւ մ  է  մի նչ և  H2 և  CO2։  Ինչ պե ս  արդե ն  նշ վե լ  է  E. 

coli-ի  ՄՋԼ -ն  ՄԴՀ -H և  Հ ի դ  ֆե ր մե նտնե ր ի ց  կազմված  համալ ի ր  է , ո րտե ղ  

մր ջ նաթթո ւ ն  գո ր ծ ո ւ մ  է  ո րպե ս  է լ ե կտր ո նի  դո նո ր , մի նչ դե ռ  H+-ը  

վե ր ջ նական  ակ ց եպտո ր ն  է ։  Սա նշ անակ ո ւ մ  է , ո ր  համալ ի ր ի  ե ր կ ո ւ  

բաղադրամաս ե ր ը  պետք  է  պար ո ւ նակ ե ն  օ քս ի դա-վե րականգնո ղական  

կ ե նտր ո ննե ր  և  ՄԴՀ -H-ի ց  Հ ի դ -ի ն   է լ ե կտր ո նի  տեղափոխման  համար  

անհ րաժե շ տ ե ն  տեղափոխի չ նե ր , ո ր ո նք   կապված  պետք  է  լ ի նե ն  Հ ի դ -ի  

ե նթամիավո ր նե ր ի ն ։  

  Հ ի դ -նե ր ի  և  ՄՋԼ  համալ ի ր ի   է նե ր գետի կ  կար գավո ր ման  համար  

անհ րաժե շ տ է  FoF1-ԱԵՖ-ազը , ի նչ ը  պր ոտո նի  տեղափոխման  գո ր ծ ը նթաց ի  

հ ի մական  մեխանի զմն  է ։  Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  գ լ յ ո ւ կ ո զի  կամ  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  ը նթաց քո ւ մ  E. coli-ի  կ ո ղմի ց  ջ րած նի  

արտադր ո ւ թյ ո ւ նը , արտաքի ն  pH-ի  չ ե զո ք  և  թո ւ յ լ  հ ի մնայ ի ն  

արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ , զգայ ո ւ ն  է  ԴՑԿԴ-ի  նկատմամբ  (Trchounian et al., 

2011): Բաց ի  այ դ , ց ո ւ յ ց  է  տրվե լ  նաև , ո ր  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  
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դեպքո ւ մ , pH-ի  ցած ր  արժե քի  դեպքո ւ մ  H2-ի  արտադր ո ւ թյ ո ւ նը  ևս  

զգայ ո ւ ն  է  ԴՑԿԴ-ի  նկատմամբ  (Trchounian et al., 2012):  

 Ինչ պե ս  արդե ն  նշ վե լ  է ր , խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  FoF1-ը  

գո ր ծ ե լ ո վ  ո րպե ս  պր ոտո նայ ի ն  պոմպ և  ստե ղծ ե լ ո վ  ∆μH
+՝  կար ո ղ  է  

ո ւ ղղակ ի ո ր ե ն  կապվե լ  ե ր կ ր ո ր դայ ի ն  տեղափոխի չ  համակար գե ր ի  հ ետ, 

օ ր ի նակ , TrkA–ի  (Bagramyan and Trchounian, 2003; Trchounian, 2004): Այ ս  

պայ մաննե ր ո ւ մ  E.coli-ի  FoF1-ի ց  ԱԵՖ-ի  է նե ր գիան ՝  ե ր կ թի ո լ -

ե ր կ ս ո ւ լ ֆի դ  անց ո ւ մնե ր ի  մի ջ ո ց ո վ  փոխանց վո ւ մ  է  TrkA–ի ն , ի ս կ  

է նե ր գիայ ի  տեղափոխման  համար  անհ րաժե շ տ վե րականգնո ղ  

համար ժե քնե ր ը  մատակարար վո ւ մ  ե ն  FoF1-ի  և  Հ ի դ -4-ի  մի ջ ո ց ո վ  (pH-ի  

թո ւ յ լ  հ ի մնայ ի ն  և  չ ե զո ք  արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ )։  Ել նե լ ո վ  

վե ր ո նշ յ ալ ի ց ՝  առաջ ար կ վե լ  է ր , ո ր  FoF1-ն  անհ րաժե շ տ է  անաե ր ո բ  

օ քս ի դավե րականգնո ղական  գո ր ծ ը նթաց նե ր ի  ֆե ր մե նտնե ր ի , օ ր ի նակ , 

E. coli-ի  ՄՋԼ  համալ ի ր ի  և  Salmonella typhimurium-ի  համար  (Blokesch et al., 

2001): 

 Մե ր  լ աբ ո րատո ր իայ ո ւ մ  արված  հ ետազոտո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  ց ո ւ յ ց  

ե ն  տվե լ , ո ր  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  E. coli-ի  կ ո ղմի ց  

ջ րած նի  արտադր ո ւ թյ ան  համար  առավե լ  պատասխանատո ւ  է  Հ ի դ -2-ը , 

քան  Հ ի դ -1-ը , ի ս կ  H2–ի  արտադր ո ւ թյ ո ւ նը  զգայ ո ւ ն  է  FoF1-ի  

արգե լ ակ ի չ նե ր ի  նկատմամբ  (Trchounian and Trchounian, 2009):  

 Հ ետազոտո ւ թյ ան  այ ս  փո ւ լ ո ւ մ , վե ր ը  նշ ված ի  առավե լ  

մանրամաս ն  պարզաբանման  նպատակ ո վ , ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  E.coli-ի  

վայ ր ի  տիպի  և  տար բ ե ր  հ ի դր ո գե նազայ ի ն  խախտո ւ մնե ր ո վ  

մո ւ տանտնե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  և   H+–ի  հ ո ս քը ՝  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH-ի  հ ի մնայ ի ն  և  թթվայ ի ն  

արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ ։   

Հ ար կ  է  նշ ե լ , ո ր  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  աճ ե ց ված  

E.coli-ի  BW25113 նախնո ւ  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  զգալ ի ո ր ե ն  ճ ն շ վե լ  է  0.2 մՄ ԴՑԿԴ-ի  ազդե ց ո ւ թյ ամբ  

pH 7.5-ո ւ մ  (նկ .3.1.Ա)։  Այ ս  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  գր ե թե  ե ր կ ո ւ  

անգամ  ցած ր  է ՝  համե մատած  գ լ յ ո ւ կ ո զի  խմո ր ո ւ մ  ի րականաց րած  

բ ջ ի ջ նե ր ի ց  ստաց ված  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ան  հ ետ։  
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  Հ ամակար գե ր ի  փոխազդե ց ո ւ թյ ան  կ ե նսաքի միական  

ապաց ո ւ յ ց նե ր ի ց  մե կ ն  այ ն  է , ո ր  մի  համակարգի  ակտի վո ւ թյ ան  

մե ծաց ո ւ մը  խթանո ւ մ  է  մ յ ո ւ ս ի  ակտի վաց ո ւ մը ։  Մե ր  

լ աբ ո րատո ր իայ ո ւ մ  նախկ ի նո ւ մ  արված  հ ետազոտո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  ց ո ւ յ ց  

է ի ն  տվե լ , ո ր  փո ր ձ արարական  մի ջ ավայ ր  K+ ի ո ննե ր ի  ավե լ աց ո ւ մը  

խթանե լ  է  H+-ԱԵՖ -ազի  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  (Trchounian and Vassilian, 1994)։  

Գլ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ    H+-ԱԵՖ-ազի  և  TrkA-ի  

փոխազդե ց ո ւ թյ ան  պարզաբանման  համար  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նն  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  նաև  100 մՄ K+-ի  

նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  և  պետք  է  նշ ե լ , ո ր  ի  տար բ ե ր ո ւ թյ ո ւ ն  գ լ յ ո ւ կ ո զի ՝  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH 7.5-ո ւ մ  չ ի  դիտվե լ  

ակտի վո ւ թյ ան  խթանո ւ մ ։  Այ ս  արդ յ ո ւ նքը  թո ւ յ լ  է  տալ ի ս  ե նթադր ե լ , 

ո ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  այ ս  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  խմո ր ման  այ ս  պայ մաննե ր ո ւ մ  

կախված  չ է  TrkA–ի ց  (Blbulyan et al., 2011)։   

Առաջ ի ն  անգամ  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ , թո ւ յ լ  հ ի մնայ ի ն  pH-ո ւ մ  աճ ե ց ված   E. coli-ի  տար բ ե ր  

Հ ի դ -այ ի ն  խախտո ւ մնե ր ո վ  մո ւ տանտնե ր ի  «ո ւ ղի ղ» թաղանթայ ի ն  

բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը ։  Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  

համե մատած  վայ ր ի  տիպի  հ ետ՝  hyaB  և  hybC մո ւ տանտնե ր ի  

(մո ւ տանտնե ր ի  բ նո ւ թագր ե ր ի  համար  տե ՛ ս  աղյ ո ւ սակ  2.1) 

թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  ցած ր  է ր , 

համապասխանաբար , մոտավո րապե ս  ե ր կ ո ւ  և  չ ո ր ս  անգամ  (նկ . 3.1.Ա): 

Հ ետաքր քրական  է , ո ր  hyaB hybC կ ր կ նակ ի  մո ւ տանտի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը ՝  համե մատած  վայ ր ի  տիպի , զգալ ի ո ր ե ն  բար ձ ր  է ր  

(տե ՛ ս  նկ . 3.1. Ա), ի ս կ  fhlA մո ւ տանտի նը  (աղյ ․2.1)՝  մոտավո րապե ս  ե ր ե ք  

անգամ  ցած ր  (տե ՛ ս  նկ .3.1. Ա): hyaB  և  hybC մո ւ տանտնե ր ի  ը նդհանո ւ ր  և  

ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  ցած ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  թո ւ յ լ  է  տալ ի ս  

ե նթադր ե լ , ո ր  վե ր ո հ ի շ յ ալ  պայ մաննե ր ո ւ մ ` Հ ի դ -2-ը  ավե լ ի ն , քան  

Հ ի դ -1-ը , ո ւ նի  ամո ւ ր  փոխազդե ց ո ւ թյ ո ւ ն  FoF1-ԱԵՖ-ազի  հ ետ, ի ս կ  

կ ր կ նակ ի  մո ւ տանտի  բար ձ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  կար ե լ ի  է  

բացատր ե լ  ի նչ պե ս  տար բ ե ր  Հ ի դ -նե ր ի , մաս նավո րապե ս , Հ ի դ -1-ի  և  Հ ի դ -

2-ի  մի մ յ անց , այ նպե ս  է լ  վե ր ջ ի ննե ր ի ս  և  ԱԵՖ-ազի  

փոխազդե ց ո ւ թյ ամբ ։  Պետք  է  նշ ե լ , ո ր  մե ր  լ աբ ո րատո ր իայ ո ւ մ  K+-ի  

տեղափոխման  համակար գե ր ո ւ մ  խախտո ւ մնե ր  կ ր ո ղ  մո ւ տանտնե ր ի  
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ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ո ւ թյ ո ւ ննե ր ը   նո ւ յ նպե ս  ց ո ւ յ ց  է ի ն  տվե լ  նման  

արդ յ ո ւ նքնե ր  (Trchounian, 2009)։  Նշ ե նք , ո ր  0.2 մՄ ԴՑԿԴ-ն  արգե լ ակ ե լ  է  

hyaB մո ւ տանտի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  2 անգամ , hybC-ի նը ՝  

մոտավո րապե ս  տասն  անգամ , hyaB hybC  կ ր կ նակ ի  մո ւ տանտի նը ՝  

մոտավո րապե ս  ե ր ե ք  անգամ , fhlA-ի նը ՝  մոտավո րապե ս  2.5 անգամ  (տե ՛ ս  

նկ . 3.1. Ա):  

Վե ր ը  նշ ված  շ տամնե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նն  

ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  նաև  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  և  թո ւ յ լ  թթվայ ի ն  pH-ի  

պայ մաննե ր ո ւ մ  (pH 5.5)։    
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Նկ . 3.1. E. coli-ի  BW25113 վայ ր ի  շ տամի  և  hyaB, hybC, hyaBhybC, fhlA 

հ ի դր ո գե նազայ ի ն  մո ւ տանտնե ր ի  «ո ւ ղի ղ» թաղանթայ ի ն  

բ շ տի կ նե ր ո ւ մ  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը : Բակտե ր իանե ր ն  

աճ ե ց վե լ  ե ն  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH 7.5-ո ւ մ  (Ա) և  5.5-ո ւ մ  (Բ): 

Թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ը  տեղափոխվե լ  ե ն  ռ եակ ց ի ո ն  խառնո ւ ր դ ` 

տր ի ս -HCl բ ո ւ ֆե ր  (pH 7.5 և  5.5) և  10 ր ոպե  մշ ակ վե լ  ե ն  0.2 մՄ ԴՑԿԴ-ո վ : 

Նե ր կայ աց ված  ե ն  ե ր ե ք  անկախ փո ր ձ ե ր ի  արդ յ ո ւ նքնե ր ի  մի ջ ի նաց ված  

արժե քնե ր ը ՝  ստանդարտ շ ե ղո ւ մնե ր ո վ : Մանրամաս նե ր ի  համար  տե ս  

«Գլ ո ւ խ 2»-ը : 

Պետք  է  նշ ե լ , ո ր  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  H+-ԱԵՖ-

ազի  և  K+-ի  տեղափոխման  TrkA համակար գի  փոփազդե ց ո ւ թյ ան  

պարզաբանման  համար , ի նչ պե ս  և  pH 7.5-ո ւ մ , այ նպե ս  է լ  5.5-ո ւ մ  

նո ւ յ նպե ս  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  BW25113 վայ ր ի  տիպի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  100 մՄ K+-ի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ . այ ս  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  

չ ի  խթանվո ւ մ   K+-ի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  և  հ ետաքր քրական  է , ո ր  է ապե ս  չ ի  

ճ ն շ վե լ   ԴՑԿԴ-ի  ազդե ց ո ւ թյ ամբ ։  Ստաց ված  արդ յ ո ւ նքնե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  

տալ ի ս , ո ր  վե ր ո հ ի շ յ ալ  համակար գե ր ը  փոխկապակ ց ված  չ ե ն  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ : ԴՑԿԴ-ի  այ սպի ս ի  

ազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը  ևս   մե կ  անգամ  ց ո ւ յ ց  է  տալ ի ս , ո ր  արգե լ ակ ի չ ը  pH-ի  

ցած ր  արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ  չ ի  ազդո ւ մ  (Trchounian and Kobayashi, 2000)։   
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Թո ւ յ լ  թթվայ ի ն  pH-ի  դեպքո ւ մ  դիտվե լ  է  hyaB և  hybC 

մո ւ տանտնե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  աճ ՝  համե մատած  

վայ ր ի  տիպի , ի ս կ  hyaB hybC  կ ր կ նակ ի  և  fhlA մո ւ տանտնե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ը ՝  կ ր կ ի ն  համե մատած  վայ ր ի  տիպի , ցած ր  է ի ն , 

համապատասխանաբար  1.5 և  2.5 անգամ  (նկ . 3.1. Բ )։  fhlA մո ւ տանտի  ցած ր  

ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  ևս  մե կ  անգամ  փաստո ւ մ  է , ո ր  FhlA-ն  

ո ւ նի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ ն  (Leonhartsberger et al., 2002; Bagramyan 

and Trchounian, 2003)։  Այ ս  տվյ ալ նե ր ը  վկայ ո ւ մ  ե ն  այ ն  մաս ի ն  նաև , ո ր  

թո ւ յ լ  թթվայ ի ն  pH-ի  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  FoF1-ԱԵՖ -

ազի  և  ՄՋԼ  համալ ի ր ի  մի ջ և  կա գո ր ծառական  կապ։   

Հ ետազոտո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  այ ս  փո ւ լ ո ւ մ  նաև  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  

H+/K+ փոխանակ ո ւ թյ ո ւ նը ։  Հ այ տնի  է , ո ր  գ լ յ ո ւ կ ո զի  կամ  այ լ  

շ աքար նե ր ի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ , հ ի մնայ ի ն  pH-ի  և  անաե ր ո բ  

պայ մաննե ր ո ւ մ , E.coli-ն  թթվե ց նո ւ մ  է  աճ ման  մի ջ ավայ ր ը , կ ո ւ տակ ո ւ մ  

է  K+ և  ՄՋԼ  համալ ի ր ո վ  արտադր ո ւ մ  է  մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  ջ րած ի ն  

(Trchounian, 2009)։  Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  ՄՋԼ -ն  անհ րաժե շ տ է  H+/K+ 

փոխանակ ո ւ թյ ան  համար . հավանաբար  այ ն  մատակարար ո ւ մ  է  

վե րականգնո ղ  համար ժե քնե ր  և  հ ե շ տաց նո ւ մ  K+ -ի  կ լ անո ւ մը  TrkA-ո վ  

(Trchounian, 2004)։  Սակայ ն  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ   

համակար գե ր ի  վե ր ո նշ յ ալ  փոխազդե ց ո ւ յ թո ւ նը  հայ տնի  չ է ։   

Ու ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  E. coli-ի  BW25113 վայ ր ի  տիպի  բ ջ ի ջ նե ր ի  H+-ի  

և  K+-ի  փոխանակ ո ւ թյ ո ւ նը  գ լ յ ո ւ կ ո զի  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ , pH 7.5-ի  դեպքո ւ մ ։  Հ ամե մատած  գ լ յ ո ւ կ ո զի ՝  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ , և ՛  H+-ի  և ՛  K+-ի  հ ո ս քե ր ը  ցած ր  ե ն  (նկ . 

3.2.)։  
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Նկ . 3.2. E. coli-ի  BW25113 վայ ր ի  շ տամի  H+-ի  և  K+-ի  փոխանակ ո ւ թյ ան  

կ ի նետի կան  գ լ յ ո ւ կ ո զի  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH 

7.5-ի  դեպքո ւ մ : Բակտե ր իանե ր ն  աճ ե ց վե լ  ե ն   կամ  գ լ յ ո ւ կ ո զի  կամ  

գի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , լ վաց վե լ  ե ն  թո րած  ջ ր ո վ  և  

տեղափոխվե լ  փո ր ձ արարական  մի ջ ավայ ր  150 մՄ տր ի ս -ֆո ս ֆատայ ի ն  

բ ո ւ ֆե ր  (pH 7.5), ո ր ը  պար ո ւ նակ ե լ  է  0.4 մՄ MgSO4, 1 մՄ KCl, 1 մՄ NaCl,   10 

գ /լ  գ լ ի ց ե ր ո լ  կամ  20 մՄ գ լ յ ո ւ կ ո զ : Հ աշ վար կ ված  է  1010 բ ջ ի ջ /մ լ -ի  

համար : 

 

0.2 մՄ ԴՑԿԴ-ն  մոտավո րապե ս  1.3 անգամ  արգե լ ակ ո ւ մ  է  H+-ի  

արտահ ո ս քը  և  այ դ  կ ե րպ փաստո ւ մ , ո ր  FoF1-ը  մաս նակ ց ո ւ մ  է  թաղանթո վ  

պր ոտո նի  շ ր ջ ապտւ յ տի ն  (նկ . 3.3.)։  hyaB, hybC  և  hyaB hybC  կ ր կ նակ ի  

մո ւ տանտնե ր ի  H+-ի  արտահ ո ս քը ՝  համե մատած  վայ ր ի  տիպի , զգալ ի ո ր ե ն  

ցած ր  է  (տե ՛ ս  նկ . 3.3.)։  Ի  տար բ ե ր ո ւ թյ ո ւ ն  նշ ված  մ յ ո ւ ս  

մո ւ տանտնե ր ի , fhlA մո ւ տանտո ւ մ  դիտվե լ  է  H+-ի  արտահ ո ս քի  նկատե լ ի  

աճ  (նկ . 3.3.)։  ԴՑԿԴ-ն  մոտավո րապե ս  2 անգամ  արգե լ ակ ո ւ մ  է  hyaB 

մո ւ տանտի  H+-ի  արտահ ո ս քը , ի ս կ  մոտավո րապե ս  1.2 անգամ  hybC-ի նը , 

մոտավո րապե ս  2.2 անգամ ՝    hyaB hybC կ ր կ նակ ի  մո ւ տանտի նը  և  գր ե թե  2 
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անգամ ՝  fhlA-ի նը  (տե ՛ ս  նկ . 3.3.)։  Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ  նաև , ո ր  K+-ի  կ լ անո ւ մն  

այ ս  մո ւ տանտնե ր ո ւ մ  ցած ր  է  կամ  ը նդհանրապե ս  բացակայ ո ւ մ  է ։  

BW25113-ի  և  վե ր ը  նշ ված  բ ո լ ո ր  մո ւ տանտնե ր ի  H+-ի  հ ո ս քը  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  նաև  pH 5.5-

ո ւ մ ։  Վե ր ջ ի նի ս  դեպքո ւ մ  վայ ր ի  տիպի  H+-ի  հ ո ս քը , համե մատած  pH 7.5-

ի , ե ր ե ք  անգամ  ցած ր  է  (նկ . 3.4.)։  hyaB, hybC  մո ւ տանտնե ր ի  H+-ի  հ ո ս քի  

արժե քնե ր ը  կ ր կ ի ն  նման  ե ն , ի ս կ  hyaB hybC  կ ր կ նակ ի  մո ւ տանտո ւ մ  այ ն  

բացակայ ո ւ մ  է ՝  համե մատած  վայ ր ի  տիպի  հ ետ։  Հ ետաքր քրական  է , ո ր  

ի նչ պե ս  թո ւ յ լ  հ ի մնայ ի ն  pH-ի  պայ մաննե ր ո ւ մ  այ նպե ս  է լ  pH 5.5-ի  

դեպքո ւ մ , fhlA մո ւ տանտի  H+-ի  արտահ ո ս քը ՝  համե մատած  վայ ր ի  տիպի  

հ ետ, զգալ ի ո ր ե ն  բար ձ ր  է  (նկ . 3.4.)։  

Այ ս  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  վկայ ո ւ մ  ե ն  այ ն  մաս ի ն , ո ր  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ , թո ւ յ լ  հ ի մնայ ի ն  pH-ի  դեպքո ւ մ , Հ ի դ -

1-ը  և  Հ ի դ -2-ը  ո ւ ղղակ ի ո ր ե ն  փոխազդո ւ մ  ե ն  FoF1-ի  հ ետ կամ  

մաս նակ ց ո ւ մ  թաղանթո վ  պր ոտո նի  տեղափոխմանը ։  fhlA մո ւ տանտի  H+-ի  

արտահ ո ս քի  բար ձ ր  արժե քը  կար ո ղ  է  ց ո ւ յ ց  տալ , ո ր  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  

խմո ր ման  դեպքո ւ մ  Հ ի դ -3-ը  և  Հ ի դ -4-ը   կար ո ղ  ե ն  գո ր ծ ե լ  H+-ի  կ լ անման  

ո ւ ղղո ւ թյ ամբ . այ ս  արդ յ ո ւ նքը  համը նկ նո ւ մ  է  այ ն  տվյ ալ նե ր ի  հ ետ, 

ո ր  հավանաբար  և ՛  Հ ի դ -3-ը  և ՛  Հ ի դ -4-ն  օ ժտված  ե ն  H+ տեղափոխե լ ո ւ  

հատկ ո ւ թյ ամբ  (Trchounian, 2004; Hakobyan et al., 2005): Ստաց ված  տվյ ալ նե ր ը  

համահ ո ւ ն չ  ե ն  նաև  այ ն  արդ յ ո ւ նքնե ր ի  հ ետ, համաձ այ ն  ո ր ո նց ՝  

գ լ յ ո ւ կ ո զի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ  Հ ի դ -3-ը  կար ո ղ  է  գո ր ծ ե լ  H2-ի  

կ լ անման , բայ ց  ո չ  արտադր ման  ո ւ ղղո ւ թյ ամբ , ի ս կ  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  

խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  Հ ի դ -1-ը  և  Հ ի դ -2-ը  գո ր ծ ո ւ մ  ե ն  հակառակ  

ո ւ ղղո ւ թյ ամբ  (Trchounian and Trchounian, 2009): Ավե լ ի ն , ստաց ված  

արդ յ ո ւ նքնե ր ը  հաստատո ւ մ  ե ն , ո ր  թթվայ ի ն  pH-ի  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  

խմո ր ման  դեպքո ւ մ , H+-ի  արտահ ո ս քի ն  առավե լ  մաս նակ ց ո ւ մ  ե ն  Հ ի դ -1-ը  

և  Հ ի դ -2-ը , քան  FoF1-ը  (Blbulyan et al., 2011)։  
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Նկ . 3.3. E. coli-ի  BW25113 վայ ր ի  շ տամի  և  hyaB, hybC, hyaBhybC, fhlA 

հ ի դր ո գե նազայ ի ն  մո ւ տանտնե ր ի  բ ջ ջ աթաղանթո վ  ջ րած նի  հ ո ս քը : 

Բակտե ր իանե ր ն  աճ ե ց վե լ  ե ն   գի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  (pH 

7.5) և  տեղափոխվե լ  փո ր ձ արարական  մի ջ ավայ ր  (pH 7.5): 0.2 մՄ ԴՑԿԴ-ի  

նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  բ ջ ի ջ նե ր ը  մշ ակ վե լ  ե ն   10 ր ոպե : Հ աշ վար կ ված  է  1010 

բ ջ ի ջ /մ լ -ի  համար : 

 



 

73 
 

 

 

 

Նկ . 3.4. E. coli-ի  BW25113 վայ ր ի  շ տամի  և  hyaB, hybC, hyaBhybC, fhlA 

հ ի դր ո գե նազայ ի ն  մո ւ տանտնե ր ի  բ ջ ջ աթաղանթո վ  ջ րած նի  հ ո ս քը : 

Բակտե ր իանե ր ն  աճ ե ց վե լ  ե ն   գի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  (pH 

7.5 և  pH 5.5) և  տեղափոխվե լ  փո ր ձ արարական  մի ջ ավայ ր  (pH 7.5 և  5.5): 

Հ աշ վար կ ված  է  1010 բ ջ ի ջ /մ լ -ի  համար : 

 

3.2. E. coli –ի  թաղանթակապ հիդրոգենազների  

ազդեցու թյ ու նը  FoF1-ԱԵՖ-ազի  վրա գլ իցերոլ ի  և ածխածնի  

խառն աղբյ ու րների  խմորման դեպքու մ, pH-ի  տարբեր  

արժեքների  դեպքու մ 

 

 Նե ր կայ ո ւ մս  մե ծ  է  գիտական  հ ետաքր քր ո ւ թյ ո ւ նը  

բակտե ր իանե ր ի  ֆի զի ո լ ո գիայ ի , օ ր ի նակ , մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  ջ րած նի  

արտադր ո ւ թյ ան  ն յ ո ւ թափոխանակայ ի ն  ո ւ ղի նե ր ի  նկատմամբ ՝   

ածխած նի  (գ լ յ ո ւ կ ո զ , քս ի լ ո զ , ֆր ո ւ կտո զ , գ լ ի ց ե ր ո լ ) առանձ ի ն  և  

խառն  (գ լ յ ո ւ կ ո զ  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ) աղբ յ ո ւ ր նե ր ի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ  (Liu et al., 2011; Trchounian and Trchounian, 2013): Ցո ւ յ ց  է  
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տրվե լ , ո ր  գ լ յ ո ւ կ ո զի  խմո ր ման  ը նթաց քո ւ մ , E. coli–ո ւ մ  ջ րած նի  

արտադր ո ւ թյ ո ւ նը  կար ո ղ  է  ը նկ ճ վե լ ՝  կախված  գ լ յ ո ւ կ ո զի  

կ ո նց ե նտրաց իայ ի ց , բայ ց  գ լ յ ո ւ կ ո զի  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խառ ը  խմո ր ման  

դեպքո ւ մ  H2-ի  արտադր ո ւ թյ ո ւ նը  խթանվո ւ մ  է  (Trchounian et al., 2014):  

 

3.2.1 E. coli–ի  FoF1-ԱԵՖ-ազայ ին ակտիվու թյ ու նը  գլ իցերոլ ի  խմորման 

պայ մաններու մ, pH-ի  տարբեր  արժեքների  դեպքու մ 

 

 Անաե ր ո բ  պայ մաննե ր ո ւ մ  E. coli–ն  գ լ ի ց ե ր ո լ ը  փոխակ ե րպո ւ մ  է  

դի հ ի դր օ քս իաց ետո ն  ֆո ս ֆատի , ի նչ ն  է լ  փոխակ ե րպվո ւ մ  է  

պի ր ոխաղո ղաթթվի : Վե ր ջ ի նս  է լ  փոխակ ե րպվո ւ մ  է  մր ջ նաթթվի  և  

աց ետի լ -CoA-ի , ի ս կ  ՄՋԼ  համալ ի ր ը  առաջ ացած  մր ջ նաթթո ւ ն  

փոխար կ ո ւ մ  է  H2-ի  և  ածխաթթո ւ  գազի  (Sanchez-Torres et al., 2013):  

 Ինչ պե ս  արդե ն  նշ վե լ  է ՝  ՄՋԼ  համալ ի ր ը , ո ր ի  կազմո ւ մ  ՄԴՀ -H-ի  

հ ետ գո ր ծ ո ւ մ  է  Հ ի դ -3-ը , համար վո ւ մ  է  ՄՋԼ -1, ի ս կ  Հ ի դ -4 

պար ո ւ նակ ո ղը ՝  ՄՋԼ -2 (Andrews et al., 1997; Trchounian et al., 2012): ՄՋԼ  

համալ ի ր ի  ե ր կ ո ւ  ձ ևե ր ն  ակտի վ  ե ն  գ լ յ ո ւ կ ո զի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ , 

սակայ ն  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  նրանք  կար ո ղ  ե ն  

գո ր ծ ե լ  տար բ ե ր  կ ե րպ (Trchounian et al., 2012): Հ այ տնի  է , ո ր  բաց ի  նշ ված  

Հ ի դ -նե ր ի ց , E.coli–ն  ս ի նթե զո ւ մ  է  նաև  ե ր կ ո ւ  այ լ  Հ ի դ -նե ր ՝  Հ ի դ -1 Հ ի դ -

2, ո ր ո նք  նո ւ յ նպե ս  գո ր ծ ո ւ մ  ե ն  խմո ր ման  անաե ր ո բ  պայ մաննե ր ո ւ մ  

(Forzi and Sawers, 2007): Գլ յ ո ւ կ ո զի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ  այ ս  Հ ի դ -նե ր ը  

օ քս ի դաց նո ւ մ  ե մ  H2-ը  և  աշ խատո ւ մ  ե ն  հակառակ  ո ւ ղղո ւ թյ ամբ  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ  (Trchounian and Trchounian, 2009): ՄԴՀ -H-ի  և  

Հ ի դ  ֆե ր մե նտնե ր ի  կ ե նսաս ի նթե զը  կախված  է  ե ր կ ո ւ  կար ևո ր  

գո ր ծ ո ննե ր ի ց : ՄԴՀ -H-ի  մՌՆԹ-ն  կ ր ո ւ մ  է  ծայ րայ ի ն  կ ո դո ն , ո ր ն  

ապակ ո դավո ր վո ւ մ  է   selC գե նի  գե նար գաս ի քո վ  (Chen et al., 1993): 

Վե ր ջ ի նս  անհ րաժե շ տ է  ս ե լ ե նաց ի ստե ի նը  ՄԴՀ -H-ո ւ մ  նե ր դնե լ ո ւ  

համար : Ավե լ ի ն , Հ ի դ -նե ր ի  կ ե նսաս ի նթե զի  և  հաս ո ւ նաց ման  համար  

անհ րաժե շ տ ե ն  տար բ ե ր  սպիտակ ո ւ ց նե ր , մաս նավո րապե ս , HypF-ը , ո ր ը  

գաղտնագր վո ւ մ  է  hypF գե նո վ  (Paschos et al., 2002; Tominaga et al., 2012): HypF-

ը  կար ևո ր  սպիտակ ո ւ ց  է , ո ր ը  մաս նակ ց ո ւ մ  է  Հ ի դ -նե ր ի  մե ծ  

ե նթամիավո ր նե ր ի  տար բ ե ր  բաղադրամաս ե ր ի  հավաքմանը  և  բաց ի  այ դ  

HypF-ը  կապված  է  ԱԵՖ-ի  հ ի դր ո լ ի զի  հ ետ (Shomura and Higuchi, 2012):  
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 Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  և ՛  ՄՋԼ -ի  և ՛  FoF1-ԱԵՖ-ազի  

ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ն  ազդո ւ մ  ե ն  E.coli–ի  կ ո ղմի ց  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  

ն յ ո ւ թափոխանակ ո ւ թյ ան  խմո ր ման  բ նո ւ յ թի  վրա (Gonzalez et al., 2008; 

Trchounian et al., 2012): Հ այ տնի  է  նաև  FoF1-ի  անհ րաժե շ տո ւ թյ ո ւ նը  և  նրա 

փոխկապված ո ւ թյ ո ւ նը  տար բ ե ր  Հ ի դ -նե ր ի  հ ետ` գ լ յ ո ւ կ ո զի  և  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ  (Trchounian et al., 2011): Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ  

նաև , ո ր  pH 7.5-ի  դեպքո ւ մ  Հ ի դ -3-ի  և  Հ ի դ -4-ի  ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  

կապված  ե ն  FoF1-ԱԵՖ-ազի  հ ետ և  այ դ  փոխհարաբ ե ր ո ւ թյ ո ւ նը  

բացատր վո ւ մ  է  Հ ի դ -4-ի  և  FoF1-ի  փոխազդե ց ո ւ թյ ամբ ՝  ի նչ ի  

արդ յ ո ւ նքո ւ մ  ե ր կ ր ո ր դայ ի ն  տեղափոխի չ  համակար գե ր ի ն  է նե ր գիայ ի  

փոխանց ման  համար  մատակարար վո ւ մ  ե ն  վե րականգնո ղ  համար ժե քնե ր  

(H+ e-) (Trchounian, 2004):  

 Հ ետազոտո ւ թյ ան  այ ս  փո ւ լ ո ւ մ  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  E.coli–ի  

տար բ ե ր  Հ ի դ -նե ր ի  ազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը  FoF1-ԱԵՖ-ազի  ակտի վո ւ թյ ան  վրա 

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  և  գ լ յ ո ւ կ ո զի  ո ւ  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խառ ը  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ , pH-ի  տաբ ե ր  արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ :  

 E. coli–ի  վայ ր ի  տիպը  և  տար բ ե ր  Հ ի դ -այ ի ն  մո ւ տանտնե ր ն  (աղյ . 2.1) 

աճ ե ց վե լ  ե ն  պեպտոնայ ի ն  մի ջ ավայ ր ո ւ մ  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  

ո ւ  գ լ յ ո ւ կ ո զի  խառնո ւ ր դի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  pH-ի  7.5, 6.5  և  5.5 

արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ  (նկ . 3.5 Ա և  3.5 Բ ): Հ ար կ  է  նշ ե լ , ո ր  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  ո ւ  

գ լ յ ո ւ կ ո զի  խառնո ւ ր դի  խմո ր ո ւ մ  ի րականաց րած  բ ջ նջ նե ր ի  աճ ն ՝  

համե մատած  միայ ն  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման , ավե լ ի  ի նտե նս ի վ  է ր : Սա 

կար ե լ ի  է  բացատր ե լ  նրանո վ , ո ր  բակտե ր իական  թաղանթն  օ ժտված  է  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  և  գ լ յ ո ւ կ ո զի  տեղափոխման  տար բ ե ր  մեխանի զմնե ր ո վ  և  

տար բ ե ր  ե ն  նաև  դրանց  ն յ ո ւ թափոխանակայ ի ն  ո ւ ղի նե ր ը  (Poladyan et al., 

2013a; Trchounian and Trchounian, 2014): E.coli–ի  աճ ման  տե սակարար  

արագո ւ թյ ո ւ նը  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH 6.5-ի  

դեպքո ւ մ  1.4 անգամ  ավե լ ի  բար ձ ր  է ր , ի ս կ  pH-ի  այ ս  արժե քն ՝  

ամե նանպաստավո ր ը  աճ ի  համար  (նկ . 3.5 Ա): Հ ետաքր քրական  է  այ ն , ո ր  

բ ո լ ո ր  Հ ի դ -նե ր ի ց  զո ւ ր կ  hypF մո ւ տանտի  աճ ման  տե սակարար  

արագո ւ թյ ո ւ նը  ցած ր  է  pH-ի  7.5 և  5.5 արժե քնե ր  դեպքո ւ մ , բայ ց  ո չ  6.5-

ի  դեպքո ւ մ  (տե ՛ ս  նկ . 3.5 Ա): 

 Պետք  է  նշ ե լ , ո ր  E. coli–ի  վայ ր ի  տիպի  և  մո ւ տանտնե ր ի  աճ ման  

տե սակարար  արագո ւ թյ ո ւ նը  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  և  գ լ յ ո ւ կ ո զի  խառնո ւ ր դի  
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խմո ր ման  դեպքո ւ մ ՝  համե մատած  pH 7.5-ի  և  6.5-ի , 5.5-ի  դեպքո ւ մ  

զգալ ի ո ր ե ն  ցած ր  է  (նկ . 3.5 Բ ): selC մո ւ տանտի , ո ր ո ւ մ  բացակայ ո ւ մ  ե ն  

ՄԴՀ -նե ր ը , աճ ման  տե սակարար  արագո ւ թյ ո ւ նը  ցած ր  է  նաև  pH 6.5-ի  

դեպքո ւ մ  (տե ՛ ս  նկ .3.5 Բ ): Ստաց ված  տվյ ալ նե ր ը  թո ւ յ լ  ե ն  տալ ի ս  

ե նթադր ե լ , ո ր  Հ ի դ -նե ր ն  ո ւ նե ն  կար ևո ր  դե ր  բակտե ր իանե ր ի  աճ ի  

գո ր ծ ո ւ մ  ի նչ պե ս  միայ ն  գ լ ի ց ե ր ո լ ի , այ նպե ս  է լ  գ լ ի ց ե ր ո լ  և  

գ լ յ ո ւ կ ո զ  խառնո ւ ր դի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ ՝  կախված  pH-ի  արժե քի ց : 

Հ ի դ -նե ր ը  կար ո ղ  ե ն  ազդե լ  խմո ր ման  վե ր ջ նան յ ո ւ թե ր ի  

արտադր ո ւ թյ ան  վրա, նաև  FoF1-ԱԵՖ-ազի  վրա և  այ դ  կ ե րպ պահպանե լ ո վ  

պր ոտո նաշ ար ժ  ո ւ ժ ը  (Trchounian et al., 2012; Trchounian, 2015): 

 Տար բ ե ր  Հ ի դ -նե ր ի  և  FoF1-ԱԵՖ-ազի  փոխհարաբ ե ր ո ւ թյ ո ւ նը  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ  պարզե լ ո ւ  համար  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  

E. coli–ի  վայ ր ի  տիպի  և  տար բ ե ր  Հ ի դ -այ ի ն  մո ւ տանտնե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  (աղյ . 2.1):  BW25113 վայ ր ի  տիպի  «ո ւ ղի ղ» 

թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  

մոտավո րապե ս  220±8 նմո լ Ֆան  (ր /մկ գ  սպիտակ ո ւ ց ): Հ ետաքր քրական  է , 

ո ր  այ ս  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  կազմե լ   է  «շ ր ջ ված » թաղանթայ ի ն  

բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  մոտավո րապե ս  74%-ը  (աղյ . 3.1) 

 

Աղ յ ո ւ սակ  3.1 

E. coli-ի  BW25113-ի  «ո ւ ղի ղ» և  «շ ր ջ ված » թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  

Թաղանթայ ի ն  

բ շ տի կ նե ր  

ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ ն  

նմո լ Ֆան  (ր /մկ գ  սպիտակ ո ւ ց ) 

- ԴՑԿԴ ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն * 

«Ու ղի ղ» 223±8 203±7 

«Շր ջ ված » 300±12 256±10 

*ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  առանց  ԴՑԿԴ-ի  և  ԴՑԿԴ-ի  

(0.5 մՄ) նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  տար բ ե ր ո ւ թյ ո ւ նն  է : 

ԴՑԿԴ-ն  զգալ ի ո ր ե ն  ճ ն շ ո ւ մ  է  և ՛  «ո ւ ղի ղ» և ՛  «շ ր ջ ված » 

թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը : Հ ար կ  է  նշ ե լ , 

ո ր  նախկ ի նո ւ մ  մե ր  լ աբ ո րատո ր իայ ո ւ մ  արված  

հ ետազոտո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  տվե լ , ո ր  գ լ յ ո ւ կ ո զի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ , թո ւ յ լ  հ ի մնայ ի ն  pH-ո ւ մ  (7.5) աճ ե ց ված  E.coli-ի  վայ ր ի  
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տիպի  «ո ւ ղի ղ» թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը   կազմե լ  է   «շ ր ջ ված » թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ո ւ մ  

դիտված  ակտի վո ւ թյ ան  մոտավո րապե ս  70 %-ը  (Bagramyan and Trchounian, 

2003):  

 

 

Նկ .3.5. E.coli-ի  BW25113 վայ ր ի  շ տամի  և  selC, hyaB hybC selC, hypF 

հ ի դր ո գե նազայ ի ն  մո ւ տանտնե ր ի  աճ ը  pH-ի  տար բ ե ր  արժե քնե ր ի  

դեպքո ւ մ : Բակտե ր իանե ր ն  աճ ե ց վե լ  ե ն  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  (Ա), և  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  

ո ւ  գ լ յ ո ւ կ ո զի  (Բ) խառնո ւ ր դի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  և  ո ր ո շ վե լ  է  
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աճ ման  տե սակարար  արագո ւ թյ ո ւ նը : Մանրամաս նե ր ի  համար  տե ս  

«Գլ ո ւ խ 2»-ը : 

 BW25113 վայ ր ի  տիպի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  pH 7.5-ո ւ մ ՝  

համե մատած  6.5-ի , մոտավո րապե ս  3 անգամ  մե ծ  է  (նկ .3.6 Ա և  Բ ): 0.5 մՄ 

ԴՑԿԴ-ն  pH 7.5-ո ւ մ  զգալ ի ո ր ե ն  արգե լ ակ ո ւ մ  է  վայ ր ի  տիպի  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  (մոտավո րապե ս  տասն  անգամ ), ի ս կ  pH 6.5-

ո ւ մ ՝  մոտավո րապե ս  1.3 անգամ  (նկ .3.6 Ա և  Բ  և  աղյ .3.2): Ստաց ված  

տվյ ալ նե ր ը  հաստատո ւ մ  ե ն  այ ն  փաստը , ո ր  թո ւ յ լ  հ ի մնայ ի ն  pH-ը , 

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , առավե լ  բար ե նպաստ է  FoF1-ի  

գո ր ծ ե լ ո ւ  համար : 

    E. coli-ի  բ ո լ ո ր  չ ո ր ս  Հ ի դ -նե ր ի ց  զո ւ ր կ  hypF մո ւ տանտի  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  pH 7.5-ո ւ մ , համե մատած  վայ ր ի  տիպի , մոտ 2 

անգամ  փոքր  է  (նկ . 3.6 Ա): Սա վկայ ո ւ մ  է  այ ն  մաս ի ն , ո ր  վե ր ո հ ի շ յ ալ  

պայ մաննե ր ո ւ մ  FoF1-ը  և  Հ ի դ -նե ր ը  փոխազդո ւ մ  ե ն  ո ւ ղղակ ի ո ր ե ն : Այ լ  

է  պատկ ե ր ը  pH 6.5-ո ւ մ . վայ ր ի  տիպը  և  hypF-ը  ց ո ւ ցաբ ե ր ե լ  ե ն  նման  ԱԵՖ -

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր  (նկ .3.6 Բ ): pH 7.5-ո ւ մ  hypF մո ւ տանտի  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը   ճ ն շ վո ւ մ  է  ԴՑԿԴ-ի  ազդե ց ո ւ թյ ամբ , ի ս կ  6.5-

ո ւ մ  արգե լ ակ ի չ ը  գր ե թե  չ ի  ազդո ւ մ  (տե ՛ ս  նկ . 3.6 Ա և  Բ , աղյ . 3.2): Հ ար կ  

է  նշ ե լ , ո ր  pH 5.5-ո ւ մ ՝  համե մատած  7.5-ի , և ՛  վայ ր ի  տիպի  և ՛  hypF-ի  ԱԵՖ -

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  ցած ր  է ի ն  (նկ . 3.6 Գ ): Այ սպի ս ո վ , այ ս  

արդ յ ո ւ նքնե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  տալ ի ս  E.coli-ի  վայ ր ի  տիպի  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  փոխկախված ո ւ թյ ո ւ նը   աճ ման  մի ջ ավայ ր ի  pH-

ի ց . գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  ամե նացած ր  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  դիտվե լ  է  pH 5.5-ո ւ մ : 

 E. coli-ի  selC մո ւ տանտի , ո ր ն  ը նդո ւ նակ  չ է  ս ի նթե զե լ  ՄՋԼ -ի  

ս ե լ ե նո սպիտակ ո ւ ց նե ր ը  (աղյ .2.1), ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ , pH 7.5-ո ւ մ  կազմե լ  է  վայ ր ի  տիպի  

նո ւ յ ն  ակտի վո ւ թյ ան  մոտավո րապե ս  60-65 %-ը  (նկ .3.6 Ա): selC 

մո ւ տաց իայ ի  այ ս  ազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ան  վրա փաստո ւ մ  է  այ ն , ո ր  pH 7.5-ո ւ մ  Մդհ -Հ -ը  կամ  ՄՋԼ -ն  

կար ո ղ  ե ն  ազդե լ  FoF1-ԱԵՖ-ազի  վրա ո ւ ղղակ ի ո ր ե ն  կամ  անո ւ ղղակ ի ` 

Հ ի դ -3 և  Հ ի դ -1 ո ր ո շ ակ ի  փոխհարաբ ե ր ո ւ թյ ան  շ նո ր հ ի վ : Այ ս  տե սակ ետը  

հաստատվե լ  է ր  նաև  մե ր  կ ո ղմի ց  արված  նախկ ի ն  

հ ետազոտո ւ թյ ո ւ ննե ր ո ւ մ  (Trchounian et al., 2013): Մդհ -Հ -ն  անհ րաժե շ տ է  
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Հ ի դ -3-ի  կայ ո ւ նաց ման  համար , բայ ց  է ական  դե ր  չ ո ւ նի  վե ր ջ ի նի ս  

ակտի վո ւ թյ ան  համար  (Pinske et al., 2012): E. coli-ի  KT2110 hyaB hybC selC 

ե ռակ ի  մո ւ տանտի  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ը նդհանո ւ ր  և  ԴՑԿԴ-

զգայ ո ւ ն  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ , pH 7.5-ո ւ մ ՝  համե մատած  վայ ր ի  տիպի  հ ետ, զգալ ի ո ր ե ն  

ը նկ ճ ված  է  (նկ .3.6 Ա և  և  աղյ .3.2): Ի  հակադր ո ւ թյ ո ւ ն  միայ ն  selC 

մո ւ տաց իայ ի , ե ռակ ի  hyab hybC selC մո ւ տաց իան  գր ե թե  2 անգամ  

նվազե ց նո ւ մ  է  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը : Այ ս  

արդ յ ո ւ նքնե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  տալ ի ս , ո ր  Հ ի դ -1-ը  և  Հ ի դ -2-ը  ավե լ ի ն , քան  

Հ ի դ -3-ը , անհ րաժե շ տ ե ն  FoF1-ԱԵՖ-ազի  ակտի վո ւ թյ ան  համար : Ստաց ված  

տվյ ալ նե ր ը  նաև  հանահ ո ւ ն չ  է ի ն  FoF1-ԱԵՖ-ազի ց  զո ւ ր կ  E. coli atp 

մո ւ տանտո ւ մ  Հ ի դ -1-ի  կամ  Հ ի դ -2-ի  ակտի վո ւ թյ ան  բացակայ ո ւ թյ ան  հ ետ 

(Trchounian, Pinske et al., 2011): 

  Գլ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  աճ ե ց ված  վայ ր ի  տիպը , 

selC-ն  ո ւ  hypF-ն  pH 6.5-ո ւ մ  ց ո ւ ցաբ ե ր ե լ  ե ն  նման  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ ն , ի ս կ  hyab hybC selC մո ւ տանտի  նո ւ յ ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը ՝  համե մատած  վայ ր ի  տիպի ն , գր ե թե  2 անգամ  ցած ր  է ր : 

ԴՑԿԴ-ն  մոտավո րապե ս  2.3 անգամ  արգե լ ակ ե լ  է  այ ս  մո ւ տանտի  ԱԵՖ -

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  (նկ .3.6Բ  և  և  աղյ .3.2): Նշ ե նք , ո ր  ԴՑԿԴ-ն  նման  

կ ե րպ է  արգե լ ակ ո ւ մ  վայ ր ի  տիպի  և  selC մո ւ տանտի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  (նկ .3.6 Բ  և  աղյ . 3.2): Ստաց ված  արդ յ ո ւ նքնե ր ը  ց ո ւ յ ց  

ե ն  տալ ի ս , ո ր  թո ւ յ լ  թթվայ ի ն  pH-ո ւ մ , գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ  Հ ի դ -3-ը  և  FoF1-ԱԵՖ-ազը  չ ե ն  փոխազդո ւ մ  

ո ւ ղղակ ի ո ր ե ն : 

 Գլ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  աճ ե ց ված  E. coli-ի  BW25113 

վայ ր ի  տիպի  և  վե ր ո հ ի շ յ ալ  մո ւ տանտնե ր ի  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  

ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նն  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  նաև  pH 5.5-ո ւ մ : 

Պետք  է  նշ ե լ , ո ր  բ ո լ ո ր  մո ւ տանտնե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  

pH 5.5-ո ւ մ ՝  համե մատած  pH 7.5-ի  և  6.5-ի , ցած ր  է ր  (նկ .3.6 Գ ): Այ ս  pH-ո ւ մ  

hyab hybC selC ե ռակ ի  մո ւ տանտը  ց ո ւ ցաբ ե ր ե լ  է  գր ե թե  նո ւ յ ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  ի նչ  pH 6.5-ո ւ մ  (տե ՛ ս  նկ . 3.6 Բ  և  Գ ): ԴՑԿԴ-ն ՝  

համե մատած  թո ւ յ լ  հ ի մնայ ի ն  և  թո ւ յ լ  թթվայ ի ն  pH-նե ր ի , թթվայ ի ն  

pH-ո ւ մ   նվազ  չ ափո վ  է  արգե լ ակ ո ւ մ  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը : 

Ար գե լ ակ ի չ ը  զգալ ի ո ր ե ն  ազդո ւ մ  է  ե ռակ ի  մո ւ տանտի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  



 

80 
 

ակտի վո ւ թյ ան   (տե ՛ ս  նկ . 3.5, 3.6 և  աղյ . 3.2): Այ ս  արդ յ ո ւ նքնե ր ը  ց ո ւ յ ց  

ե ն  տալ ի ս , ո ր  գ լ ի ե ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  թթվայ ի ն  pH-ը  

օպտի մալ  չ է  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  համար : Եռակ ի  մո ւ տանտի  

ը նդհանո ւ ր  և  ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  ցած ր  ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  վկայ ո ւ մ  ե ն  

այ ն  մաս ի ն , ո ր  FoF1-ԱԵՖ-ազի  ակտի վո ւ թյ ան  համար  անհ րաժե շ տ ե ն  Հ ի դ -

1-ը  և  Հ ի դ -2-ը : 

 

  

Նկ . 3.6. E. coli-ի  BW25113 վայ ր ի  շ տամի  և  selC, hyaB hybC selC, hypF 

հ ի դր ո գե նազայ ի ն  մո ւ տանտնե ր ի  «ո ւ ղի ղ» թաղանթայ ի ն  

բ շ տի կ նե ր ո ւ մ  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը : Բակտե ր իանե ր ն  

աճ ե ց վե լ  ե ն  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH 7.5-ո ւ մ  (Ա), 6.5- ո ւ մ  (Բ) և  5.5-



 

81 
 

ո ւ մ  (Գ): Թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ը  տեղափոխվե լ  ե ն  ռ եակ ց ի ո ն  

խառնո ւ ր դ ` տր ի ս -HCl բ ո ւ ֆե ր  (pH 7.5, 6.5, 5.5) և  10 ր ոպե  մշ ակ վե լ  ե ն  0.2 

մՄ ԴՑԿԴ-ո վ : Նե ր կայ աց ված  ե ն  ե ր ե ք  անկախ փո ր ձ ե ր ի  արդ յ ո ւ նքնե ր ի  

մի ջ ի նաց ված  արժե քնե ր ը ՝  ստանդարտ շ ե ղո ւ մնե ր ո վ : Մանրամաս նե ր ի  

համար  տե ս  «Գլ ո ւ խ 2»-ը : 

 

 

Նկ . 3.6. E. coli-ի  BW25113 վայ ր ի  շ տամի  և  selC, hyaB hybC selC, hypF 

հ ի դր ո գե նազայ ի ն  մո ւ տանտնե ր ի  «ո ւ ղի ղ» թաղանթայ ի ն  

բ շ տի կ նե ր ո ւ մ  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը : Բակտե ր իանե ր ն  

աճ ե ց վե լ  ե ն  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH 5.5-ո ւ մ  (Գ): Նե ր կայ աց ված  

ե ն  ե ր ե ք  անկախ փո ր ձ ե ր ի  արդ յ ո ւ նքնե ր ի  մի ջ ի նաց ված  արժե քնե ր ը ՝  

ստանդարտ շ ե ղո ւ մնե ր ո վ : Մանրամաս նե ր ի  համար  տե ս  «Գլ ո ւ խ 2»-ը : 

 

Ընդհանրաց նե լ ո վ  վե ր ը  ստաց ված  տվյ ալ նե ր ը ՝  կար ե լ ի  է  աս ե լ , 

ո ր  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  FoF1-ԱԵՖ-ազի  ակտի վո ւ թյ ան  

և  մի ջ ավայ ր ի  pH-ի  մի ջ և  կա ո ւ ղի ղ  հարաբ ե րակ ց ո ւ թյ ո ւ ն . 

ամե նաբար ձ ր  ակտի վո ւ թյ ո ւ ն  դիտվե լ  է  pH 7.5-ո ւ մ : Հ ի դ1-ը  Հ ի դ -2-ն  

անհ րաժե շ տ ե ն  FoF1-ԱԵՖ-ազի  ակտի վո ւ թյ ան  համար : 



 

82 
 

3.2.2. E. coli–ի  FoF1-ԱԵՖ-ազայ ին ակտիվու թյ ու նը  ածխածնի  խառն 

աղբյ ու րների  խմորման պայ մաններու մ, pH-ի  տարբեր  արժեքների  

դեպքու մ 

 

 Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  տար բ ե ր  բակտե ր իանե ր  ը նդո ւ նակ  ե ն  

ի րականաց նե լ  ածխած նի  տար բ ե ր  աղբ յ ո ւ ր նե ր ի  խառ ը  խմո ր ո ւ մ  

(Trchounian and Trchounian, 2013; Thapa et al., 2014): Տար բ ե ր  գիտական  խմբ ե ր  

ե ն  հ ետազոտո ւ մ  ածխած նի  տար բ ե ր  աղբ յ ո ւ ր նե ր ի  դե ր ը  E. coli-ի  և  այ լ  

բակտե ր իանե ր ի  տար բ ե ր  գե նե ր ի  մակած ման  կամ  խմո ր ման  

արգաս ի քնե ր ի  առաջ աց ման  մե ջ  (Ngadi, 2012; Trchounian et al., 2014): Ցո ւ յ ց  

է  տրվե լ , ո ր  գ լ յ ո ւ կ ո զն  արգե լ ակ ո ւ մ  է  E. coli-ի  hyf գե նի  մակած ո ւ մը  

(Self et al., 2004) կամ  ը նկ ճ ո ւ մ  է  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  ո ր ո շ  տեղափոխի չ նե ր  

Klebsiella pneumonia-ո ւ մ  (Sprenger et al., 1989):  

Մե ր  լ աբ ո րատո ր իայ ո ւ մ  արված  հ ետազոտո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  ց ո ւ յ ց  

ե ն  տվե լ , ո ր  ածխած նի  խառն  աղբ յ ո ւ ր նե ր ի  (գ լ յ ո ւ կ ո զ  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ) 

խմո ր ման  ը նթաց քո ւ մ  E. coli-ի ն  արտադր ո ւ մ  է  H2, բայ ց  տար բ ե ր  Հ ի դ -

նե ր ի  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  և  ջ րած նի  արտադր ո ւ թյ ո ւ նը  կախված  ե ն  pH-ի ց  

և  ածխած նի  աղբ յ ո ւ ր ի ց  (Trchounian & Trchounian, 2013): Այ ս  

տե սանկ յ ո ւ նի ց  հ ետաքր քի ր  է  նաև  վե ր ը  նշ ված  պայ մաննե ր ո ւ մ  FoF1-

ԱԵՖ-ազի  և  տար բ ե ր  Հ ի դ -նե ր ի  փոխազդե ց ո ւ թյ ան  

ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ո ւ թյ ո ւ նը :  

 Ու ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է   E. coli-ի  վայ ր ի  տիպի  և  Հ ի դ -այ ի ն  մո ւ տանտնե ր ի  (տե ՛ ս  աղյ . 2.1) ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  ածխած նի  խառն  աղբ յ ո ւ ր նե ր ի ՝  գ լ յ ո ւ կ ո զի  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ի , խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH-ի  տար բ ե ր  արժե քնե ր ի  

դեպքո ւ մ : Հ ար կ  է  նշ ե լ , ո ր  բ ո լ ո ր  շ տամնե ր ը  խմո ր ման  այ ս  

պայ մաննե ր ո ւ մ  և  pH-ի  7.5, 6.5 և  5.5 արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ ՝    համե մատած  

միայ ն  գ լ ի ց ե ր ո լ ի , ց ո ւ ցաբ ե ր ե լ  ե ն  ավե լ ի  բար ձ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ ն : Վայ ր ի  տիպի  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  pH 7.5-ո ւ մ  մոտավո րապե ս  255±2 (նմո լ  Ֆան /ր ոպե  մկ գ  

սպիտակ ո ւ ց ) է ր : 0.5 մՄ ԴՑԿԴ-ն  գր ե թե  2 անգամ  արգե լ ակ ե լ  է  վայ ր ի  

տիպի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  (նկ . 3.7 Ա և  աղյ . 3.2):  

  

 

 

Աղ յ ո ւ սակ  3.2 
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E. coli-ի  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԴՑԿԴ-ը նկ ճ ված  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  գ լ ի ց ե ր ո լ ի ,  գ լ յ ո ւ կ ո զի  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ  

Տեսա
կ  

ԴՑԿԴ-ընկճված  ԱԵՖ-ազայ ին ակտիվու թյ ու ն, %* 

pH 7.5  pH 6.5  pH 5.5 

Գլ իցերո
լ  

Գլ յ ու կո
զ  
+  

Գլ իցերո
լ  

Գլ իցերո
լ  

Գլ յ ու կո
զ + 

Գլ իցերո
լ  

Գլ իցերո
լ  

Գլ յ ու կո
զ + 

Գլ իցերո
լ  

Վայ ր
ի  տիպ 

91 ± 1 60 ± 1 25 ± 2 65 ± 1 33 ± 1 77 ± 1 

hypF 30 ± 2 87 ± 1 5 ± 2 50 ± 1 16 ± 2 86 ± 1 

hyaB 
hybC 
selC 

83 ± 1 14 ± 2 56 ± 1 60 ± 1 19 ± 2 28 ± 2 

selC 43 ± 2 67 ± 1 25 ± 1 66 ± 1 21 ± 2 63 ± 1 

* Բակտե ր իանե ր ի  համար  տե ս  «Գլ ո ւ խ 2»-ը : Յո ւ րաքանչ յ ո ւ ր  շ տամի  

ԴՑԿԴ-ը նկ ճ ված  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  արտահայ տված  է  %-ո վ , 

ե ր բ  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  ԴՑԿԴ-ի  

բացակայ ո ւ թյ ամբ  ը նդո ւ նվե լ  է  100 %՝  համապատասխան  pH-ի  և  

գ լ յ ո ւ կ ո զի , և  գ լ յ ո ւ կ ո զի  ո ւ  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խառնո ւ ր դի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ : 

 

Հ ետաքր քրական  է , ո ր  hypF մո ւ տանտի  (աղյ . 2.1) ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը ՝  համե մատած  միայ ն  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  հ ետ, 

մոտավո րապե ս  ե ր կ ո ւ  անգամ  խթանվե լ  է  և  ի ր  արժե քո վ  մոտ է ր  վայ ր ի  

տիպի  ց ո ւ ցաբ ե րած  ակտի վո ւ թյ անը  (տե ՛ ս  նկ . 3.7 Ա): ԴՑԿԴ-ն  

զգալ ի ո ր ե ն  ը նկ ճ ե լ  է  այ ս  մո ւ տանտի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  

(գր ե թե  7 անգամ ) (տե ՛ ս  նկ . 3.7 Ա և  աղյ . 3.2), հ ետևաբար  մե ծ  է  ե ղե լ  FoF1-

ԱԵՖ-ազո վ  պայ մանավո ր ված  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը : 
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Նկ .3.7. E. coli-ի  BW25113 վայ ր ի  շ տամի  և  selC, hyaB hybC selC, hypF 

հ ի դր ո գե նազայ ի ն  մո ւ տանտնե ր ի  «ո ւ ղի ղ» թաղանթայ ի ն  

բ շ տի կ նե ր ո ւ մ  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը : Բակտե ր իանե ր ն  

աճ ե ց վե լ  ե ն  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH 7.5-ո ւ մ  (Ա), 6.5- ո ւ մ  (Բ) և  5.5-

ո ւ մ  (Գ): Թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ը  տեղափոխվե լ  ե ն  ռ եակ ց ի ո ն  

խառնո ւ ր դ ` տր ի ս -HCl բ ո ւ ֆե ր  (pH 7.5, 6.5, 5.5) և  10 ր ոպե  մշ ակ վե լ  ե ն  0.2 

մՄ ԴՑԿԴ-ո վ : Նե ր կայ աց ված  ե ն  ե ր ե ք  անկախ փո ր ձ ե ր ի  արդ յ ո ւ նքնե ր ի  

մի ջ ի նաց ված  արժե քնե ր ը ՝  ստանդարտ շ ե ղո ւ մնե ր ո վ : Մանրամաս նե ր ի  

համար  տե ս  «Գլ ո ւ խ 2»-ը : 
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Նկ .3.7. E. coli-ի  BW25113 վայ ր ի  շ տամի  և  selC, hyaB hybC selC, hypF 

հ ի դր ո գե նազայ ի ն  մո ւ տանտնե ր ի  «ո ւ ղի ղ» թաղանթայ ի ն  

բ շ տի կ նե ր ո ւ մ  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը : Բակտե ր իանե ր ն  

աճ ե ց վե լ  ե ն  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH 6.5- ո ւ մ  (Բ) և  5.5-ո ւ մ  (Գ): 

Մանրամաս նե ր ի  համար  տե ս  Նկ . 3.7.-ի  (Ա)-ն : 
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 Այ ս  արդ յ ո ւ նքը  վկայ ո ւ մ  է , ո ր  ածխած նի  խառն  աղբ յ ո ւ ր նե ր ի  

խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH-ի  7.5 արժե քի  դեպքո ւ մ  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  մե ջ  մե ծ  է  FoF1-ԱԵՖ-ազի  դե ր ը : hypF գե նի  

հ ե ռաց ո ւ մն  է ականո ր ե ն  չ ի  ազդո ւ մ  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ան  վրա, բայ ց  մե ծաց նո ւ մ  է  FoF1-ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը ՝  դրանո վ  ց ո ւ յ ց  տալ ո վ , ո ր  ածխած նի  խառն  

աբ յ ո ւ ր նե ր ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , թո ւ յ լ  հ ի մնայ ի ն  pH-ի  

դեպքո ւ մ ՝  ի  հակադր ո ւ թյ ո ւ ն  միայ ն  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման , Հ ի դ -նե ր ն  

ազդո ւ մ  ե ն  FoF1-ԱԵՖ-ազի  վրա: 

 Վե ր ո հ ի շ ալ  պայ մաննե ր ո ւ մ  selC և  hyaB hybC selC մո ւ տանտնե ր ը  

(աղյ . 2.1)՝  համե մատած  միայ ն  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման , ց ո ւ ցաբ ե ր ե լ  ե ն , 

համապասխանաբար , մոտավո րապե ս  1.5 և  2.3 անգամ  բար ձ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր  (տե ՛ ս  նկ .3.7 Ա և  աղյ . 3.2): Չնայ ած  ե ռակ ի  hyaB hybC 

selC մո ւ տանտի  բար ձ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ անը , ԴՑԿԴ-ն  գր ե թե  չ ի  

արգե լ ակ ե լ  այ ս  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը , մի նչ դե ռ  selC մո ւ տանտի  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  նո ւ յ ն  արգե լ ակ չ ի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  ը նկ ճ վե լ   է  

գր ե թե  ե ր ե ք  անգամ  (տե ՛ ս  նկ .3.7 Ա և  աղյ . 3.2): Ստաց ված  արդ յ ո ւ նքնե ր ը  

թո ւ յ լ  ե ն  տալ ի ս  աս ե լ , ո ր  ածխած նի  խառն  աղբ յ ո ւ ր նե ր ի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ , թո ւ յ լ  հ ի մնայ ի ն  pH-ի  դեպքո ւ մ  ՄՋԼ  համալ ի ր ը  և  

հավանաբար  Հ ի դ -3-ն  ավե լ ի  անհ րաժե շ տ ե ն  FoF1-ի  ակտի վո ւ թյ ան  

համար , քան  Հ ի դ -1-ը  և  Հ ի դ -2-ը : 

 Այ լ  է  պատկ ե ր ը  pH 6.5-ո ւ մ . բ ո լ ո ր  Հ ի դ -նե ր ի  բացակայ ո ւ թյ ո ւ նը  

չ ի  ազդո ւ մ  գ լ յ ո ւ կ ո զի  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակ ի վո ւ թյ ան  վրա և  hypF մո ւ տանտը  ց ո ւ ցաբ ե ր ե լ  է  

ամե նաբար ձ ր  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  (նկ .3.7 Բ ): 

Պետք  է  նշ ե լ , ո ր  վայ ր ի  տիպի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նն  այ ս  pH-

ո ւ մ ՝  համե մատած  7.5-ի , գր ե թե  ե ր կ ո ւ  անգամ  ցած ր  է  (տե ՛ ս  նկ .3.7 Ա և  

Բ ): Այ ս  արդ յ ո ւ նքը  թո ւ յ լ  է  տալ ի ս  աս ե լ , ո ր  ի նչ պե ս  միայ ն  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ , այ նպե ս  է լ  գ լ յ ո ւ կ ո զի  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  

խառ ը  խմո ր ման  դեպքո ւ մ , աճ ման  մի ջ ավայ ր ի  pH-ի  և  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  մե ջ  կա ո ւ ղի ղ  կապ:  

Եռակ ի  hyaB hybC selC մո ւ տանտի  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  

ը նդհանո ւ ր  և  ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ը ՝  

համե մատած  pH 7.5-ի , գր ե թե  ե ր ե ք  անգամ  ցած ր  է  (տե ՛ ս  նկ . 3.7 Բ ): Այ ս  
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մո ւ տանտի  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  կազմե լ  է  

վայ ր ի  տիպի  նո ւ յ ն  ակտի վո ւ թյ ան  մոտավո րապե ս  55 %-ը , մի նչ դե ռ  selC 

մո ւ տանտի նը ՝  մոտավարապե ս  90 %-ը :Ել նե լ ո վ  այ ս  տվյ ալ նե ր ի ց ՝  

կար ե լ ի  է  աս ե լ , ո ր  ածխած նի  խառն  աղբ յ ո ւ ր նե ր ի  խմո ր ման  

ը նթաց քո ւ մ , թո ւ յ լ  թթվայ ի ն  pH-ի  դեպքո ւ մ  FoF1-ԱԵՖ-ազի  

ակտի վո ւ թյ ան  համար  անհ րաժե շ տ ե ն  Հ ի դ -1-ը  և  Հ ի դ -2-ը , բայ ց  ո չ  Հ ի դ -

3-ը : Եվ ՛  pH-6.5-ի  և ՛  pH-7.5-ի  դեպքո ւ մ  ԴՑԿԴ-ն  արգե լ ակ ե լ  է  մո ւ տանտի  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  գր ե թե  ե ր ե ք  անգամ  (տե ՛ ս  նկ . 3.7 Ա և  Բ , աղյ .3.2): 

 Ածխած նի  խառն  աղբ յ ո ւ ր նե ր ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  E. coli-ի  

վե ր ը  նշ ված  բ ո լ ո ր  շ տամնե ր ի  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նն  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է   նաև  pH 5.5-ի  դեպքո ւ մ : Այ ս  pH-

ո ւ մ  BW25113 վայ ր ի  տիպի  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  

մոտ ե ր ե ք  անգամ  ցած ր  է ՝  համե մատած  pH 7.5-ի , մի նչ դե ռ  selC և  hyaB 

hybC selC մո ւ տանտնե ր ը  վայ ր ի  տիպի  համե մատ ց ո ւ ցաբ ե ր ե լ  ե ն  ավե լ ի  

բար ձ ր  ակտի վո ւ թյ ո ւ ն  (նկ . 3.7 Գ ): ԴՑԿԴ-ն  է ականո ր ե ն  ճ ն շ ե լ  է  selC 

մո ւ տանտի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  (մոտ 7 անգամ ), ի ս կ  ե ռակ ի  

hyaB hybC selC մո ւ տանտի նը ՝  մոտ 1.4 անգամ  (նկ . 3.7 Գ , աղյ .3.2): 

Հ ավանաբար  այ ս  պայ մաննե ր ո ւ մ  (գ լ յ ո ւ կ ո զի  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ո ւ մ ), 

ե ր բ  խմո ր ման  արգաս ի քնե ր ը , օ ր ի նակ , մր ջ նաթթո ւ ն  կամ  այ լ  

թթո ւ նե ր , կար ո ղ  ե ն  կ ո ւ տակ վե լ  բ ջ ջ ո ւ մ  և  այ դ  կ ե րպ նվազե ց նե լ  

նե ր բ ջ ջ այ ի ն  pH-ը , FoF1-ԱԵՖ-ազը ՝  չ ե զո քաց նե լ ո վ  այ դ  թթո ւ նե ր ը , 

կատար ո ւ մ  է  կար ևո ր  դե ր  նե ր բ ջ ջ այ ի ն  pH-ի  կար գավո ր ման  մե ջ :  

 Ընդհանրաց նե լ ո վ  ստաց ված  արդ յ ո ւ նքնե ր ը  կար ե լ ի  է  աս ե լ , ո ր  

E. coli-ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի ո ւ թյ ան  և  աճ ման  մի ջ ավայ ր ի  pH-ի  մի ջ և  կա 

ո ւ ղի ղ  կապ. Գլ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  հ ի մնայ ի ն  pH-ը  

առավե լ  օպտի մալ  է  ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  համար : 

Սա թե ր ևս  պայ մանավո ր ված  է  նրանո վ , ո ր  այ ս  բակտե ր իանե ր ի  աճ ման  

համար  օպտի մալ  է  pH 7.5-ը : Ավե լ ի ն , FoF1-ԱԵՖ-ազի  դե ր ը  պր ոտո նաշ ար ժ  

ո ւ ժ ի  պահպանման  մե ջ ՝  կախված  Հ ի դ -նե ր ի ց , տար բ ե ր  է  (Trchounian  et al., 

2012; Trchounian, 2014): Եռակ ի  hyaB hybC selC մո ւ տանտի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ան  տվյ ալ նե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  տալ ի ս , ո ր  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ  Հ ի դ -1-ը  և  Հ ի դ -2-ն  անհ րաժե շ տ ե ն  FoF1-ԱԵՖ-ազի  

ակտի վո ւ թյ ան  համար  և  այ ս  ֆե ր մե նտնե ր ի  

փոխհամագո ր ծակ ց ո ւ թյ ո ւ նը  կամ  փոխազե ց ո ւ թյ ո ւ նն  առավե լ  
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ակնհայ տ է  թո ւ յ լ  հ ի մնայ ի ն  pH-ի  դեպքո ւ մ  (նկ . 3.6 Ա): Ածխած նի  խառն  

աղբ յ ո ւ ր նե ր ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , թո ւ յ լ  հ ի մնայ ի ն  pH-ի  

դեպքո ւ մ  selC և  hyaB hybC selC մո ւ տանտնե ր ի  ց ո ւ ցաբ ե րած  բար ձ ր  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  հավանաբար  կար ե լ ի  է  բացատր ե լ  նրանո վ , 

ո ր  խմո ր ման  այ ս  պայ մաննե ր ո ւ մ  FoF1-ԱԵՖ-ազը  մաս նակ ց ո ւ մ  է  

թաղանթո վ  H2-ի  ց ի կ լ ի  ձ ևավո ր մանը  (Trchounian, 2014): Փաստո ր ե ն , ե ր բ  

Հ ի դ -3-ը  ակտի վ  չ է  ո րպե ս  ՄՋԼ  համալ ի ր ի  մաս , FoF1-ԱԵՖ-ազը  գո ր ծ ո ւ մ  է  

ո րպե ս  նե ր բ ջ ջ այ ի ն  pH-ի  կար գավո ր ի չ :  

 hypF մո ւ տանտի  բար ձ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  ածխած նի  

խառն  աղբ յ ո ւ ր նե ր ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  հավանաբար  բ ջ ջ ի  

պատասխանն  է  բ ո լ ո ր  Հ ի դ -նե ր ի  բացակայ ո ւ թյ անը : FoF1-ը  մաս նակ ց ո ւ մ  

է  պր ոտո նայ ի ն  ց ի կ լ ի  հավասարակ շ ռ մանը  և  կար գավո ր ո ւ մ  է  բ ջ ջ ի  

է նե ր գետի կ  պահանջ նե ր ը : Գլ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  E.coli-

ի  կ ո ղմի ց  է նե ր գիայ ի  փոխակ ե րպո ւ մը  տար բ ե ր վո ւ մ  է  գ լ յ ո ւ կ ո զի  

խմո ր ման  պայ մաննե ր ի ց :  

 Ածխած նի  խառն  աղբ յ ո ւ ր նե ր ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , թո ւ յ լ  

թթվայ ի ն  pH-ի  (6.5) դեպքո ւ մ  E. coli-ի  FoF1-ԱԵՖ-ազի  ակտի վո ւ թյ ան  վրա 

առավե լ  ազդե ց ո ւ թյ ո ւ ն  ո ւ նե ն  Հ ի դ -1-ը  և  Հ ի դ -2-ը : Խմո ր ման  այ ս  

պայ մաննե ր ո ւ մ  ե ռակ ի  hyaB hybC selC մո ւ տանտի  ց ո ւ ցաբ ե րած  բար ձ ր  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  թթվայ ի ն  pH-ի  դեպքո ւ մ  կար ե լ ի  է  բացատր ե լ ՝  

խմո ր ման  արգաս ի քնե ր ի  չ ե զո քաց մանը  FoF1-ԱԵՖ-ազի  

մաս նակ ց ո ւ թյ ամբ : Հ ավանաբար , FoF1-ը  գո ր ծ ո ւ մ  է  ո րպե ս  խմո ր ման  

ը նթաց քո ւ մ  առաջ ացած  օ ր գանական  թթո ւ նե ր ի , մաս նավո րապե ս , 

մր ջ նաթթվի  չ ե զ ո քաց ման  լ րաց ո ւ ց ի չ  մեխանի զմ :  

 Ստաց ված  արդ յ ո ւ նքնե ր ը  կար ևո ր  ե ն  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  և  ածխած նի  

խառն  աղբ յ ո ւ ր նե ր ի  (գ լ յ ո ւ կ ո զ  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ) անաե ր ո բ  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ  FoF1-ԱԵՖ-ազի  և  Հ ի դ -նե ր ի , մաս նավո րապե ս , Հ ի դ -1-ի  և  

Հ ի դ -2-ի  մի ջ և  գո ր ծառական  կապը  հաս կանալ ո ւ  համար : 

Ընդհանրաց նե լ ո վ ՝  կար ե լ ի  աս ե լ , ո ր  կախված  խմո ր ման  

ս ո ւ բ ստրատի ց  և  pH-ի ց  այ ս  ֆե ր մե նտնե ր ի  փոխհարաբ ե ր ո ւ թյ ան  

բ նո ւ յ թը  տար բ ե ր  է :  

 

3.2.3. E. coli–ի  FoF1-ԱԵՖ-ազայ ին ակտիվու թյ ան կախվածու թյ ու նը  

գլ յ ու կոզի  կոնցենտրացիայ ից  և Հիդ-4-ի  դերը   
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 Նախո ր դ  բաժի ննե ր ո ւ մ  արդե ն  նշ վե լ  է , ո ր  E. coli–ի  Հ ի դ -3-ը  (hyc) և  

Հ ի դ -4-ը  (hyf) Մդհ -H-ի  հ ետ կազմո ւ մ  ե ն  թաղանթակապ ՄՋԼ  համալ ի ր ի  

ե ր կ ո ւ  ձ ևե ր ը ՝  համապասխանաբար  ՄՋԼ -1-ը  և  ՄՋԼ -2-ը : Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , 

ո ր  Հ ի դ -4-ն  առավե լ  ակտի վ  է  թո ւ յ լ  թթթվայ ի ն  pH-ի  դեպքո ւ մ  և  այ ս  

ֆե ր մե նտն  է  հ ի մնականո ւ մ  պատասխանատո ւ   ջ րած նի  արտադո ւ թյ ան  

համար  (Bagramyan et al., 2003): Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ  նաև , ո ր  գ լ յ ո ւ կ ո զն  ո ւ նի  

արգե լ ակ ի չ  ազդե ց ո ւ թյ ո ւ ն  hyf գե նե ր ի  մակած ման  վրա (Self et al., 2004):  

 Մե ր  լ աբ ո րատո ր իայ ո ւ մ  արված  հ ետազոտո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  ց ո ւ յ ց  

ե ն  տվե լ , ո ր  Հ ի դ -4-ը  առավե լ  ակտի վ  է  գ լ յ ո ւ կ ո զի  ցած ր  

կ ո նց ե նտրաց իանե ր ի  և  pH-ի  7.5  և  5.5 արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ  

(Trchounian&Trchounian, 2014): Վե ր ո հ ի շ յ ալ  Հ ի դ -նե ր ն  անհ րաժե շ տ ե ն  FoF1-

ԱԵՖ-ազի  ակտի վո ւ թյ ան  համար  (Bagramyan et al., 2003; Blbulyan et al., 2011): 

Խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , ե ր բ  FoF1-ի  հ ի մնական  գո ր ծառ ո ւ յ թը  H+-ի  

տեղափոխո ւ մն  ո ւ  ԱԵՖ-ի  հ ի դր ո լ ի զն  է , այ ն  կար ո ղ  է  ո ւ ղղակ ի ո ր ե ն  

փոխազդե լ  ե ր կ ր ո ր դայ ի ն  տեղափոխի չ նե ր ի , օ ր ի նակ , K+-ի  տեղափոխման  

TrkA համակար գի  հ ետ  և  կազմե լ  FoF1- TrkA գե ր համալ ի ր  

(Trchounian&Kobayashi, 2000): Այ ս  տե սանկ յ ո ւ նի ց  հ ետաքր քրական  է ր  

ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ե լ  H+-FoF1-ազի  գո ր ծառական  կապը  ի նչ պե ս  Հ ի դ -4-ի , 

այ նպե ս  է լ  TrkA համակար գի  հ ետ՝  կախված  գ լ յ ո ւ կ ո զի  

կ ո նց ե նտրաց իայ ի ց :  

   

Աղ յ ո ւ սակ  3.3. 

E. coli-ի  BW25113 և  hyfB-R բակտե ր իանե ր ի  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  

ԴՑԿԴ-ը նկ ճ ված  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  K+-ի  բացակայ ո ւ թյ ան  և  

առ կայ ո ւ թյ ան  պայ մաննե ր ո ւ մ  

Շտամ 

ԴՑԿԴ-ընկճված  ԱԵՖ-ազայ ին ակտիվու թյ ու ն, %* 

pH 7.5 pH 6.5 

0.2% 

Գլ յ ու կոզ 

0.8% 

Գլ յ ու կոզ 

0.2% 

Գլ յ ու կոզ 

0.8% 

Գլ յ ու կոզ 

 -K+ +K+ -K+ +K+ -K+ +K+ -K+ +K+ 

BW25113 

վայ ր ի  

տիպ 

79 ± 1 85 ± 1 86 ± 1 73 ± 2 84 ± 1 92 ± 1 84 ± 1 63 ± 2 
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hyfB-R 

մո ւ տանտ 
82 ± 1 87 ± 1 92 ± 1 82 ± 2 85 ± 2 84 ± 1 67 ± 1 87 ± 2 

* Բակտե ր իանե ր ի  համար  տե ս  «Գլ ո ւ խ 2»-ը : Յո ւ րաքանչ յ ո ւ ր  շ տամի  

ԴՑԿԴ-ը նկ ճ ված  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  արտահայ տված  է  %-ո վ , 

ե ր բ  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  ԴՑԿԴ-ի  

բացակայ ո ւ թյ ամբ  ը նդո ւ նվե լ  է  100 %՝  համապատասխան  pH-ի  և  

գ լ յ ո ւ կ ո զի  տար բ ե ր  կ ո նց ե նտրաց իանե ր ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ : 

Ու ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  E. coli BW25113 վայ ր ի  տիպի  և  JRG3621 (hyfB-R) 

(տե ՛ ս  աղյ . 2.1) մո ւ տանտ շ տամի  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  գ լ յ ո ւ կ ո զի  տար բ ե ր  կ ո նց ե նտրաց իանե ր ի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ , pH-ի  տար բ ե ր  արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ : Պետք  է  նշ ե լ , ո ր  

0.2 % գ լ յ ո ւ կ ո զի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH 7.5-ո ւ մ  վայ ր ի  տիպի  

ց ո ւ ցաբ ե րած  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը   (350 նմո լ  Ֆան /ր ոպե  մկ գ  

սպիտակ ո ւ ց ) համահ ո ւ ն չ  է ր  նախկ ի նո ւ մ  ստաց ված  արդ յ ո ւ նքնե ր ի  

հ ետ (Bagramyan et al., 2003):  Վայ ր ի  տիպի  ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  մի ջ ավայ ր ո ւ մ  100 մՄ K+-ի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ ՝  

համե մատած  K+-ի  բացակայ ո ւ թյ ան  պայ մաննե ր ի , խթանվե լ  է  մոտ 1.4 

անգամ  (նկ . 3.8 Ա):  

Այ ս  արդ յ ո ւ նքը  վկայ ո ւ մ  է  խմո ր ման  այ ս  պայ մաննե ր ո ւ մ  E. coli 

FoF1-ԱԵՖ-ազի  և  TrkA տեղափոխի չ ի  փոխհարաբ ե ր ո ւ թյ ան  մաս ի ն : 0.2 մՄ 

ԴՑԿԴ-ն  զգալ ի ո ր ե ն  ճ ն շ ե լ  է  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  մոտ 5 

անգամ  և  մոտ 7 անգամ ՝  համապատասխանաբար  K+ չ պար ո ւ նակ ո ղ  և  

պար ո ւ նակ ո ղ  մի ջ ավայ ր ե ր ո ւ մ  (աղյ .3.3): Ավե լ ի ն , վե ր ո հ ի շ յ ալ  

պայ մաննե ր ո ւ մ   (0.2% գ լ յ ո ւ կ ո զ , pH 7.5) hyfB-R մո ւ տանտի  ԴՑԿԴ-

զգայ ո ւ ն  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  K+-ի  բացակայ ո ւ թյ ան  

դեպքո ւ մ ՝  համե մատած  վայ ր ի  տիպի  նո ւ յ ն  ակտի վո ւ թյ ան  հ ետ, ցած ր  

է ր  1.5 անգամ   (տե ՛ ս  նկ . 3.8 Ա):  

100 մՄ K+-ը  խթանե լ  է  մո ւ տանտի  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  մոտ 1.2 անգամ  (նկ .3.8 Ա): Ստաց ված  

տվյ ալ նե ր ը   ց ո ւ յ ց  ե ն  տալ ի ս , ո ր  գ լ յ ո ւ կ ո զի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ , թո ւ յ լ  հ ի մնայ ի ն  pH-ի  դեպքո ւ մ  Հ ի դ -4-ի  դե ր ը  

պր ոտո նաշ ար ժ  ո ւ ժ ի  պահպանո ւ մն  է  և  համահ ո ւ ն չ  ե ն  մե ր  

լ աբ ո րատո ր իայ ո ւ մ  ստաց ված  տվյ ալ նե ր ի  հ ետ (Trchounian & Sawers, 2014; 

Trchounian & Trchounian, 2014): Կար ե լ ի  է  աս ե լ , ո ր  Հ ի դ -4-ը  այ ս  դեպքո ւ մ  
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կատար ո ւ մ  է  մի ջ նո ր դի  դե ր  FOF1-TrkA համալ ի ր ի  ձ ևավո ր ման  և  FOF1-ի ց  

TrkA-ի ն  է նե ր գիայ ի  ո ւ ղղակ ի  փոխանց ման  մե ջ :  

 0.8% գ լ յ ո ւ կ ո զի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH 7.5-ի  դեպքո ւ մ  

վայ ր ի  տիպի  ը նդհանո ւ ր  և  ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  K+-ի  բացակայ ո ւ թյ ան  դեպքո ւ մ   18-22 %-ո վ  բար ձ ր  

է ի ն ՝  համե մատած  0.2% գ լ յ ո ւ կ ո զի  խմո ր ման  հ ետ (նկ . 3.8 Ա և  Բ ): Այ ս  

դեպքո ւ մ  է լ  ԴՑԿԴ-ն  զգալ ի ո ր ե ն  արգե լ ակ ո ւ մ  է  վայ ր ի  տիպի  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  ի նչ պե ս  K+-ի  բացակայ ո ւ թյ ամբ  (մոտ 7 

անգամ ), այ նպե ս  է լ  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  (մոտ 4 անգամ ) (աղյ . 3.3): Ինչ ևէ , 

պետք  է  նշ ե լ , ո ր  մի ջ ավայ ր ո ւ մ  K+-ի  առ կայ ո ւ թյ ան  դեպքո ւ մ  վայ ր ի  

տիպի  ց ո ւ ցաբ ե րած  ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  

ցած ր  է ր ՝  համե մատած  K+-ի  բացակայ ո ւ թյ ան  պայ մաննե ր ի ն  (նկ .3.8 Բ ): 

Այ ս  արդ յ ո ւ նքը  թո ւ յ լ  է  տալ ի ս  ե նթադր ե լ , ո ր  FoF1-ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  գ լ յ ո ւ կ ո զի  կ ո նց ե նտրաց իայ ի ց  կախյ ալ  է . 

ֆե ր մե նտն  առավե լ  ակտի վ  է  գ լ յ ո ւ կ ո զի  ցած ր  կ ո նց ե նտրաց իայ ի  

դեպքո ւ մ  (0.2%), pH 7.5-ո ւ մ : Հ ավանաբար  գ լ յ ո ւ կ ո զի  բար ձ ր  

կ ո նց ե նտրաց իայ ի  դեպքո ւ մ  (0.8 %) FOF1-ի  և  TrkA-ի  մի ջ և  չ ի  

ձ ևավո ր վո ւ մ  գո ր ծառական  կապ: Վե ր ո հ ի շ յ ալ  պայ մաննե ր ո ւ մ  hyfB-R 

մո ւ տանտը  մի ջ ավայ ր ո ւ մ  K+-ի  բացակայ ո ւ թյ ան  դեպքո ւ մ ՝  

համե մատած  վայ ր ի  տիպի , ց ո ւ ցաբ ե ր ե լ  է  մոտ 2.2 անգամ  ցած ր  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ ն , ի ս կ  100 մՄ K+-ը  չ ի  ազդե լ  մո ւ տանտ ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  վրա (նկ .3.8 Բ ): Այ ս  արդ յ ո ւ նքնե ր ը  ևս  մե կ  

անգամ  ց ո ւ յ ց  ե ն  տալ ի ս  TrkA-ի  տար բ ե ր  ռ ե ժի մնե ր ի  կախված ո ւ թյ ո ւ նը  

pH-ի ց  և  Հ ի դ -4–ի  դե ր ը  FOF1-ի  և  TrkA-ի  գո ր ծառական  կապի  ձ ևավո ր ման  

մե ջ :  

 Ու ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  ե ն  նաև  E. coli վայ ր ի  տիպի  և  hyf B-R մո ւ տանտի  

ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  գ լ յ ո ւ կ ո զի  0.2 % և  0.8 % 

կ ո նց ե նտրաց իանե ր ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH 6.5-ի  դեպքո ւ մ ՝  

մի ջ ավայ ր ո ւ մ  K+-ի  առ կայ ո ւ թյ ամբ  և  բացակայ ո ւ թյ ամբ : Վայ ր ի  տիպի  

թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  pH-ի  այ ս  

արժե քի  և  0.2 % գ լ յ ո ւ կ ո զի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ , մի ջ ավայ ր ո ւ մ  ի նչ պե ս  

K+-ի  բացակայ ո ւ թյ ան , այ նպե ս  է լ  առ կայ ո ւ թյ ան  պայ մաննե ր ո ւ մ ՝  

համե մատած  pH 7.5-ի , ցած ր  է  (նկ . 3.9 Ա և  տե ՛ ս  նկ . 3.8 Ա): ԴՑԿԴ-ն  

զգալ ի ո ր ե ն  ազդե լ  է  վայ ր ի  տիպի  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  
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ակտի վո ւ թյ ան  վրա՝  ը նկ ճ ե լ ո վ  այ ն  մոտ 12 անգամ  K+-ի  

բացակայ ո ւ թյ ան  և  մոտ 7 անգամ  է լ ՝  առ կայ ո ւ թյ ան  դեպքո ւ մ  (աղյ .3.3), 

մի նչ դե ռ  100 մՄ K+-ը  գր ե թե  չ ի  ազդե լ  վայ ր ի  տիպի  ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  

ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  վրա (նկ .3.9 Ա): Մո ւ տանտի  ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  

ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  K+-ազատ մի ջ ավայ ր ո ւ մ   նման  է ր  վայ ր ի  

տիպի  նո ւ յ ն  ակտի վո ւ թյ անը  (նկ . 3.9 Ա): Մի ևնո ւ յ ն  կ ո նց ե նտրաց իայ ո վ  

K+-ը  չ ո ւ նե ր  ո ր ևէ  ադե ց ո ւ թյ ո ւ ն  hyfB-R-ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  

վրա, ավե լ ի ն  K+-ի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  ակտի վո ւ թյ ո ւ նն  ավե լ ի  ցած ր  է ր  

(տե ՛ ս  նկ . 3.9 Ա): Ստաց ված  արդ յ ո ւ նքը  թո ւ յ լ  է  տալ ի ս  աս ե լ , ո ր  Հ ի դ -4-

ը  կատար ո ւ մ  է  մի ջ նո ր դի  դե ր  FOF1-TrkA համալ ի ի  ձ ևավո ր ման  մե ջ :  

 Պատկ ե ր ն  հ ետաքր քրական  է  pH 6.5-ո ւ մ  և  0.8% գ լ յ ո ւ կ ո զի  

խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ : Հ ամե մատած  0.2% գ լ յ ո ւ կ ո զի  խմո ր ման  հ ետ 

և ՛  վայ ր ի  տիպի  և ՛  hyf B-R-ի  ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  K+-ի  բացակայ ո ւ թյ ամբ  ցած ր  է ի ն  (նկ . 3.9 Ա և  Բ ): 

K+-պար ո ւ նակ ո ղ  մի ջ ավայ ր ո ւ մ  վայ ր ի  տիպի  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  

ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  մոտ 1.6 անգամ  ցած ր  է ր ՝  

համե մատած  K+-ի  բացակայ ո ւ թյ անը  (տե ՛ ս  նկ . 3.9 Ա և  Բ ), մի նչ դե ռ  

մո ւ տանտի  նո ւ յ ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  K+-ի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  մոտ 

կ ր կ նակ ի  անգամ   խթանվե լ  է  (նկ . 3.9 Բ ): Այ ս  արդ յ ո ւ նքնե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  

տալ ի ս  FOF1-ԱԵՖ-ազի  և  K+-ի  կ լ անման  համակար գի  կապը  գ լ յ ո ւ կ ո զ ի  

բար ձ ր  կ ո նց ե նտրաց իայ ի  (0.8%) խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH 6.5-ո ւ մ , 

ո ր ո ւ մ  Հ ի դ -4-ը  դե ր  չ ի  կատար ո ւ մ : ԴՑԿԴ-ն  զգալ ի ո ր ե ն  ը նկ ճ ե լ  է  

վայ ր ի  տիպի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  K+-ի  բացակայ ո ւ թյ ան  

դեպքո ւ մ  (մոտ 7 անգամ ), ի ս կ  վե ր ջ ի նի ս  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  

արգե լ ակ ո ւ մը  համե մատաբար  ցած ր  է ր  (մոտ 2.4 անգամ ) (աղյ . 3.3):  Ի  

հակադր ո ւ թյ ո ւ ն  վայ ր ի  տիպի ՝  մո ւ տանտի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  ԴՑԿԴ-ո վ  զգալ ի ո ր ե ն  արգե լ ակ ե լ  է   մի ջ ավայ ր ո ւ մ  

K+-ի  նե ր կայ ո ւ թյ ան  դեպքո ւ մ  (տե ՛ ս  աղյ . 3.3):   

 Ընդհանրաց նե լ ո վ  ստաց ված  արդ յ ո ւ նքնե ր ը ՝  կար ե լ ի  է  աս ե լ , ո ր  

գ լ յ ո ւ կ ո զի  բար ձ ր  կ ո նց ե նտրաց իան  (0.8%) ազդո ւ մ  է  E. coli-ի  FOF1-ԱԵՖ-

ազի  ակտի վո ւ թյ ան  և  Հ ի դ -4-ի , ի նչ պե ս  նաև  ե ր կ ր ո ր դայ ի ն  

տեղափոխի չ նե ր ի , օ ր ի նակ , TrkA-ի  հ ետ դրա փոխգո ր ծակ ց ո ւ թյ ան  վրա: 

100 մՄ K+-ը  խթանո ւ մ  է  վայ ր ի  տիպի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  

գ լ յ ո ւ կ ո զի  ցած ր  կ ո նց ե նտրաց իայ ի  (0.2 %) խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , 
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pH 7.5-ո ւ մ  և  6.5-ո ւ մ : Այ ս  արդ յ ո ւ նքնե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  տալ ի ս , ո ր   FOF1- 

TrkA գե ր համալ ի ր ի  ձ ևավո ր վո ւ մ  է  գ լ յ ո ւ կ ո զի  ցած ր  կ ո նց ե նրաց իայ ի  

խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , հ ի մնայ ի ն  pH-ո ւ մ :  Գլ յ ո ւ կ ո զի  բար ձ ր  

կ ո նց ե նտրաց իայ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  և  pH 6.5-ո ւ մ  hyfB-R 

մո ւ տանտի  ցած ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  կար ե լ ի  է  բացատր ե լ  

մե ծ  քանակ ո ւ թյ ամբ  մր ջ նաթթվի  առաջ աց մամբ , ի նչ ն  է լ  հանգե ց նո ւ մ  

է  նե ր բ ջ ջ այ ի ն  մի ջ ավայ ր ի  թթվե ց մանը   և  արդ յ ո ւ նքո ւ մ   ս կ ս ո ւ մ  է  

գո ր ծ ե լ  է  FօF1-ԱԵՖ-ազի  կար գավո ր ի չ  մեխանի զմը ՝  ը նկ ճ ե լ ո վ  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը :  

Վայ ր ի  տիպի  ցած ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  գ լ յ ո ւ կ ո զի  

բար ձ ր  կ ո նց ե նտրաց իայ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH-ի  7.5 և  6.5 

արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ  և  K+-ի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ , ց ո ւ յ ց  է  տալ ի ս , ո ր  FօF1-

ի  և  ե ր կ ր ո ր դայ ի ն  տեղափոխի չ  համակար գի ՝  TrkA-ի , գո ր ծառական  կապը  

կախված  է  գ լ յ ո ւ կ ո զի  կ ո նց ե նտրաց իայ ի ց  և  արտաքի ն  pH-ի ց :  
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Նկ . 3.8. E. coli-ի  BW25113 վայ ր ի  շ տամի  և  hyfB-R հ ի դր ո գե նազայ ի ն  

մո ւ տանտի  «ո ւ ղի ղ» թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ո ւ մ  ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը : Բակտե ր իանե ր ն  աճ ե ց վե լ  ե ն  0.2 % 

գ լ յ ո ւ կ ո զի  (Ա) և  0.8 % գ լ յ ո ւ կ ո զի  (Բ ) խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH 7.5-

ո ւ մ : ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  ո ր ո շ վե լ  է  ԴՑԿԴ-ի  

նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  և  առանց  ԴՑԿԴ-ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  

տար բ ե ր ո ւ թյ ամբ : Մանրամաս նե ր ի  համար  տե ս  «Գլ ո ւ խ 2»-ը : 

Այ ս  արդ յ ո ւ նքնե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  տալ ի ս  Հ ի դ -4 և  TrkA-ի  հ ետ FOF1-ԱԵՖ-ազի  

փոխազդե ց ո ւ թյ ան  բ նո ւ յ թը  և  դրա կար ևո ր ո ւ թյ ո ւ նը  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ : 
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Նկ . 3.9. E. coli-ի  BW25113 վայ ր ի  շ տամի  և  hyfB-R հ ի դր ո գե նազայ ի ն  

մո ւ տանտի  «ո ւ ղի ղ» թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ո ւ մ  ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը : Բակտե ր իանե ր ն  աճ ե ց վե լ  ե ն  0.2 % 

գ լ յ ո ւ կ ո զի  (Ա) և  0.8 % գ լ յ ո ւ կ ո զի  (Բ ) խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH 6.5-

ո ւ մ : ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  ո ր ո շ վե լ  է  ԴՑԿԴ-ի  

նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  և  առանց  ԴՑԿԴ-ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  

տար բ ե ր ո ւ թյ ամբ : Մանրամաս նե ր ի  համար  տե ս  «Գլ ո ւ խ 2»-ը : 

3.3. Թաղանթակապ գործընթացները  G. toebii–ու մ՝  որպես  

ռեդօքս  սթրեսի  հաղթահարման պատասխան 
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Բակտե ր իանե ր ի  օ քս ի դավե րականգնո ղական  (ռ ե դօ քս ) 

զգայ նո ւ թյ ան  մե ջ  ը նդգր կ ված  ո ւ ղի նե ր ն  ո ւ  մեխանի զմնե ր ը , 

ի նչ պե ս  նաև  ն յ ո ւ թափոխանակ ո ւ թյ ան  կար գավո ր ո ւ մը , դե ռ ևս  հ ստակ  

պարզաբանված  չ ե ն  տար բ ե ր  բակտե ր իանե ր ո ւ մ , ի ս կ  ո ր ո շ նե ր ի , 

մաս նավո րապե ս , ջ ե ր մաս ե ր  (Geobacillus) մանր է նե ր ի  համար , 

վե ր ո հ ի շ յ ալ  հար ցադր ո ւ մնե ր ը  գր ե թե  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ված  չ ե ն : 

Ու ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  ե ն  տար բ ե ր  ջ ե ր մաս ե ր  մանր է նե ր ի  ո ր ո շ  

ն յ ո ւ թափոխանակայ ի ն  ռ ե դօ քս  ռ եակ ց իանե ր , հաշ վվե լ  ե ն  դրանց  

է նե ր գիայ ի  փոփոխո ւ թյ ո ւ ննե ր ը ՝  կախված  աճ ման  մի ջ ավայ ր ի  

կազմի ց  և  ջ ե ր մաստի ճ անի ց  (Wang et al., 2015):  

 

3.3.1. G. toebii ArzA-8-ի  աճն ու  ՕՎՊ-ի  կինետիկան. գլ յ ու կոզի  

ազդեցու թյ ու նը  

 

Հ ետաքր քրական  է , ո ր  ջ ե ր մաս ե ր  բակտե ր իանե ր ի  տար բ ե ր  

թաղանթայ ի ն  միավո ր նե ր ը  կար ո ղ  ե ն  ձ ևափոխե լ  ռ ե դօ քս  գո ր ծ ո ննե ր ի  

ազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը  և  հ ետևաբար  նաև  ս թր ե սայ ի ն  պատասխաննե ր ը : 

Հ ետազոտո ւ թյ ան  այ ս  փո ւ լ ո ւ մ  արտաքի ն  մի ջ ավայ ր ո ւ մ  ռ ե դօ քս  

ս թր ե ս ի  պայ մաննե ր ո ւ մ  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  ջ ե ր մաս ե ր  Geobacillus toebii 

(G. toebii) ArzA-8  տե սակ ի  աճ ը , ՕՎՊ-ի  կ ի նետի կան  և  pH-ի  

փոփոխո ւ թյ ո ւ ննե ր ը , ի նչ պե ս  նաև  պր ոտո նի  տեղափոխո ւ թյ ո ւ նն  

ամբ ո ղջ ական  բ ջ ի ջ նե ր ո ւ մ  և  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը : Մանր է ն   մե կ ո ւ սաց վե լ  է  Հ այ աստանի  Ար զաքանի  

ե ր կ րաջ ե ր մայ ի ն  աղբ յ ո ւ ր ի ց  (ջ ե ր մաստի ճ անը > 44 °C, pH 7.0-7.2) 

(Panosyan et al., 2018): Օքի դի չ նե ր ի  և  վե րականգնի չ նե ր ի  

առ կայ ո ւ թյ ամբ ՝  ռ ե դօ քս  ս թր ե ս ի  պայ մաննե ր ո ւ մ , դիտվե լ  է  

բակտե ր իանե ր ի  աճ ի  ը նկ ճ ո ւ մ : Ինչ ևէ , ո ր ո շ  ռ ե դօ քս  գո ր ծ ո ննե ր  

բակտե ր իանե ր ի  աճ ի  լ ո գար ի թմական  փո ւ լ ո ւ մ  խթանե լ  ե ն  աճ ը `  

նպաստե լ ո վ  ս թր ե ս ի  հաղթահար մանը : 

 G. toebii ArzA-8-ի  աճ ի  առավե լ ագո ւ յ ն  ե լ ք  (OԽ~0.9) դիտվե լ  է  

օ ր գանական  ս ո ւ բ ստրատնե ր ո վ  հար ո ւ ստ ՍԱ-ո ւ մ  աճ ե լ ի ս ՝  գ լ յ ո ւ կ ո զի  

բացակայ ո ւ թյ ամբ  (Նկ . 3.10 Ա): Գլ յ ո ւ կ ո զի  տար բ ե ր  

կ ո նց ե նտրաց իանե ր ի  (5. 11 և  22 մՄ) նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  աճ ե լ ի ս  դիտվե լ  է  
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այ լ  պատկ ե ր , ի նչ ն  հավանաբար  պայ մանավո ր ված  է  ե ղե լ  բակտե ր իայ ի  

կ ո ղմի ց  գ լ յ ո ւ կ ո զի  կ լ անման  տար բ ե ր  արագո ւ թյ ո ւ ննե ր ո վ , 

արտազատված  արգաս ի քնե ր ի  քանակ նե ր ի  տար բ ե ր ո ւ թյ ամբ  կամ  pH-ի  

արժե քի  փոփոխո ւ թյ ամբ  (Նկ . 3.10): Ել նե լ ո վ  վե ր ո հ ի շ յ ալ ի ց  

ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  նաև  pH-ի  փոփոխո ւ թյ ո ւ նը : Մի ևնո ւ յ ն  ժամանակ  

առանց  գ լ յ ո ւ կ ո զի  աճ ե լ ի ս , 24 ժամ  անց , դիտվե լ  է  աճ ի  մի ջ ավայ ր ի  

հ ի մնայ նաց ո ւ մ . մի ջ ավայ ր ի  pH-ը  ե ղե լ  է  8.4:  

 Այ նո ւ ամե նայ նի վ , 5, 11 և  22 մՄ գ լ յ ո ւ կ ո զի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  

աճ ե լ ի ս , լ ո գ  փո ւ լ ի  վե ր ջ ո ւ մ  դիտվե լ  է  աճ ման  մի ջ ավայ ր ի  pH-ի  

անկ ո ւ մ , համապատասխանաբար , 5.9, 5.7 և  5.4 (Նկ . 3.11): Ստաց ված  

արդ յ ո ւ նքնե ր ն  հավանաբար  պայ մանավո ր ված  ե ն  ածխած նի  աղբ յ ո ւ ր ի  

(գ լ յ ո ւ կ ո զ ) ն յ ո ւ թափոխանակ ո ւ թյ ան  արգաս ի քնե ր ի  

տար բ ե ր ո ւ թյ ո ւ նի ց , ի ս կ  մի ջ ավայ ր ի  հ ի մնայ նաց ո ւ մը  արդ յ ո ւ նք  է  

հ ի մնական  արգաս ի քնե ր ի  արտազատման  կամ  ՍԱ-ո ւ մ  առ կա 

ամի նաթթո ւ նե ր ի  յ ո ւ րաց մամբ : Բակտե ր իանե ր ի  աճ ման  կայ ո ւ ն  

(ստաց ի ո նար ) փո ւ լ ի  ս կ զբ ո ւ մ ՝  գ լ յ ո ւ կ ո զի  առ կայ ո ւ թյ ամբ  աճ ե լ ի ս , 

դիտվե լ  է  ՕԽ-ի  անկ ո ւ մ  (Նկ . 3.10 Բ ): Պետք  է  նշ ե լ , այ ս  բակտե ր իանե ր ի  

մանրադիտակայ ի ն  պատրաստո ւ կ նե ր ո ւ մ  դիտվե լ  է  նաև  

է նդո սպո ր նե ր ի  առաջ աց ո ւ մ : Հ ավանաբար  սպո րագո յ աց ման  պատճ առ ը  

մի ջ ավայ ր ի  ծայ րահ ե ղ  թթվե ց ո ւ մն  է  (Ghazaryan et al., 2015):   

 Բակտե ր իանե ր ի  աճ ի  լ ո գ  փո ւ լ ո ւ մ , մի ջ ավայ ր ի  pH 6.5 և  7.5 

արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ , դիտվե լ  է  ՕՎՊ-ի  անկ ո ւ մ : Աճ ման  մի ջ ավայ ր ի  pH-

ի  նախնական  արժե քը  չ ի  ազդո ւ մ  ՕՎՊ-ի  կ ի նետի կայ ի  վրա (Նկ . 3.12): 

Գլ յ ո ւ կ ո զի  բացակայ ո ւ թյ ամբ  աճ ե լ ի ս  pH-ի  աճ ի ն  զո ւ գը նթաց  դիտվե լ  

է  ՕՎՊ-ի  անկ ո ւ մ  դեպի  բացասական  արժե քնե ր ի  (Ti-Si է լ ե կտր ո դ  -150±5 

մՎ, Pt -350±4), մի նչ դե ռ  pH-ի  ավե լ ի  ցած ր  արժե քի  դեպքո ւ մ  և  

գ լ յ ո ւ կ ո զի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  դիտվե լ  է  ՕՎՊ-ի  աճ  դեպի  դրական  

արժե քնե ր ի  (+111±3 մՎ, +80±3 մՎ) (Նկ . 3.12): Հ ար կ  է  նշ ե լ , ո ր  գ լ յ ո ւ կ ո զի  

վե ր ո հ ի շ յ ալ  բ ո լ ո ր  կ ո նց ե նտրաց իանե ր ն  է լ  (5. 11 և  22 մՄ)  ը նկ ճ ո ւ մ  

ե ն  ՕՎՊ-ի  անկ ո ւ մը , բայ ց  չ ե ն  ազդո ւ մ  ՕՎՊ-ի  կ ի նետի կայ ի  բ նո ւ յ թի  

վրա: 
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Նկ .3.10 

G. toebii 

ArzA-8-ի  աճ ի  ը նթաց քո ւ մ  ՕԽ-ի  փոփոխո ւ թյ ո ւ ննե ր ը : Բակտե ր իանե ր ն  

աճ ե ց վե լ  ե ն  ս ննդարար  արգանակ ո ւ մ , առանց  գ լ յ ո ւ կ ո զի  կամ  

գ լ յ ո ւ կ ո զի  տար բ ե ր  կ ո նց ե նտրաց իանե ր ի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ , pH 7.5-ո ւ մ  

(Ա): Նե ր կայ աց ված  ե ն  ՕԽ-ի  տվյ ալ նե ր ը  աճ ի ց  5 ժամ  անց : ArzA-8-ի  աճ ը  11 

մՄ գ լ յ ո ւ կ ո զի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  և  բացակայ ո ւ թյ ամբ  (Բ): 

Նե ր կայ աց ված  ե ն  ե ր ե ք  անկախ փո ր ձ ե ր ի  արդ յ ո ւ նքնե ր ի  մի ջ ի նաց ված  

արժե քնե ր ը ՝  ստանդարտ շ ե ղո ւ մնե ր ո վ : Մանրամաս նե ր ի  համար  տե ս  

«Գլ ո ւ խ 2»-ը : 
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Նկ . 3.11. G. toebii ArzA-8-ի  աճ ի  ը նթաց քո ւ մ  մի ջ ավայ ր ի  pH-ի  

փոփոխո ւ թյ ո ւ նը  առանց  գ լ յ ո ւ կ ո զի  կամ  գ լ յ ո ւ կ ո զի  տար բ ե ր  

կ ո նց ե նտրաց իանե ր ի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ : ΔpH-ը  մի ջ ավայ ր ի  նախնական  և  

աճ ի ց  8 ժամ  անց  մի ջ ավայ ր ի  pH-նե ր ի  տար բ ե ր ո ւ թյ ո ւ նն  է : 

Մանրամաս նե ր ի  համար  տե ս  «Նկ . 3.10.»-ը :  

G.toebii ՕՎՊ-ի  քի չ  անկ ո ւ մը  դեպի  բացասական  արժե քնե ր ը  

գ լ յ ո ւ կ ո զի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  զգալ ի ո ր ե ն  տար բ ե ր վո ւ մ  է , օ ր ի նակ , 

մե զո ֆի լ  E. coli և  E. hirae  մանր է նե ր ի  համար  ստաց ված  նո ւ յ ն  

արժե քնե ր ի ց  (Poladyan et al., 2013): Տար բ ե ր  հ ետազոտո ղնե ր  ց ո ւ յ ց  ե ն  

տվե լ , ո ր  աճ ի  ը նթաց քո ւ մ  բակտե ր իանե ր ի  կ ր կ նապատկ ո ւ մը  դիտվո ւ մ  

է  ՕՎՊ-ի  անկ ո ւ մի ց  հ ետո  և  կար ո ղ  է  ց ո ւ յ ց  տալ  բակտե ր իայ ի ՝  

լ ո գար ի թմական  փո ւ լ ի ց  կայ ո ւ ն  փո ւ լ  անց ո ւ մը : 
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3.3.2 Ռեդօքս  ռեագենտների  ազդեցու թյ ու նը  G. toebii ArzA-8-ի  աճի  և 

ՕՎՊ-ի  կինետիկայ ի  վրա  

ՕՎՊ-ի  ո ր ո շ ի չ  դե ր ը  բակտե ր իանե ր ի  աճ ի  համար  ց ո ւ յ ց  է  տալ ի ս , 

ո ր  տար բ ե ր  օ քս ի դի չ նե ր ը  և  վե րականգնի չ նե ր ը , ո ր ո նք  ազդո ւ մ  ե ն  

ՕՎՊ-ի  վրա, կար ո ղ  ե ն  մի ջ նո ր դե լ  բակտե ր իանե ր ի  աճ ը : 

Հ ետազոտո ւ թյ ան  այ ս  փո ւ լ ո ւ մ  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  օ քս ի դի չ  

կալ ի ո ւ մի  ե ր կաթաց իանի դի  (K3[Fe(CN)6]) և  վե րականգնի չ  

դի թի ոտր ե յ տո լ ի  (ԴԹՏ ) ազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը  G. toebii-ի  աճ ի  և   ՕՎՊ-ի  

կ ի նետի կայ ի  վրա: Նախկ ի նո ւ մ  մե ր  լ աբ ո րատո ր իայ ի  և  այ լ  

հ ետազոտո ղնե ր ի  արած  աշ խատանքնե ր ո ւ մ  ց ո ւ յ ց  է  տրվե լ  այ ս  

ռ եագե նտնե ր ի  ազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը  E. coli–ի  և  այ լ  բակտե ր իանե ր ի  վրա 

(Ghazaryan et al., 2015): Հ ետաքր քր ո ւ թյ ո ւ նը  նշ ված  ն յ ո ւ թե ր ի  նկատմամբ  

պայ մանավո ր ված  է  նաև  նրանո վ , ո ր  դրանք  օ գտագո ր ծ վո ւ մ  ե ն  

կ ե նսատեխնո լ ո գիական  գո ր ծ ը նթաց նե ր ո ւ մ ՝  բակտե ր իանե ր ի  աճ ը  

մի ջ նո ր դե լ ո ւ  և  ս ննդամթե ր քի  պահպանման  կամ  պահած ո յ աց ման  

համար : Պետք  է  նշ ե լ , ո ր  և ՛  K-ի  ե ր կաթաց իանի դը  և ՛  ԴԹՏ -ն  ը նկ ճ ո ւ մ  

ե ն  G. toebii-ի  աճ ը  (Նկ . 3.13 և  3.14): Մի ջ ավայ ր ո ւ մ  գ լ յ ո ւ կ ո զի  

բացակայ ո ւ թյ ան  պայ մաննե ր ո ւ մ , 1 կամ  2 մՄ K3[Fe(CN)6]-ը , աճ ի  լ ո գ  

փո ւ լ ի  ս կ զբ ո ւ մ  խթանո ւ մ  է  այ ն , սակայ ն  հաջ ո ր դո ղ  փո ւ լ ե ր ո ւ մ  

արգե լ ակ ո ւ մ  է  ~1.3 անգամ , ի ս կ  ՕՎՊ-ի  արժե քը  նվազո ւ մ  է  մի նչ և  -20±5 

մՎ (Նկ . 3.13): 3 մՄ ԴԹՏ -ն  գ լ յ ո ւ կ ո զի  բացակայ ո ւ թյ ամբ  աճ ե լ ի ս ՝  

զգալ ի ո ր ե ն  ը նկ ճ ո ւ մ  է  G. toebii-ի  աճ ը ՝  ~4.4 անգամ  (տե ՛ ս  Նկ . 3.13):  

Բակտե ր իանե ր ի  ն յ ո ւ թափոխանակայ ի ն  գո ր ծ ը նթաց նե ր ի  

բ նականո ն  ի րականաց ման  համար  կար ևո ր  է  նե ր բ ջ ջ այ ի ն  մի ջ ավայ ր ի  

վե րականգնված  վի ճ ակ ը : Ինչ ևէ , գ լ յ ո ւ կ ո զի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  

աճ ե լ ի ս , ԴԹՏ -ն  զգալ ի ո ր ե ն  ը նկ ճ ե լ  է  G. toebii-ի  աճ ը , բայ ց  մի ևնո ւ յ ն  

ժամանակ  է լ  աճ ի  ս կ զբ ո ւ մ  դիտվե լ  է  խթանո ւ մ ՝  ~ 1.3 անգամ  (Նկ . 3.13 և  

3.14):  

Այ ս  արդ յ ո ւ նքնե ր ը  հակադր վո ւ մ  է ի ն  գ լ յ ո ւ կ ո զ ի  

բացակայ ո ւ թյ ամբ  ստաց ված  տվյ ալ նե ր ի  հ ետ: Մի ջ ավայ ր ո ւ մ  

գ լ յ ո ւ կ ո զի  և  3 մՄ ԴԹՏ -ի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  աճ ի ց  8 ժամ  հ ետո , դիտվե լ  է  

ՕՎՊ-ի  անկ ո ւ մ  բացասական  արժե քնե ր ի  (-280±3 մՎ):
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Նկ . 3. 12 ՕՎՊ-ի  կ ի նետի կան  G. toebii ArzA-8-ի  աճ ի  ը նթաց քո ւ մ  առանց  

գ լ յ ո ւ կ ո զի  և   5 մՄգ լ յ ո ւ կ ո զի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ ,   pH 6.5-ո ւ մ   և  7.5-ո ւ մ : 

ՕՎՊ-ն  չ ափվե լ  է  Ti-Si-այ ի ն  (Ա)  և  Pt (Բ) է լ ե կտր ո դնե ր ի  մի ջ ո ց ո վ :  
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Նկ . 

3.13 

G. 

toebii ArzA-8-ի  աճ ի  ը նթաց քո ւ մ  ՕԽ-ի  փոփոխո ւ թյ ո ւ նը ՝  տար բ ե ր  

կ ո նց ե նտրաց իանե ր ո վ  օ քս ի դի չ  կալ ի ո ւ մի  ե ր կաթաց իանի դի  (Օքս .)    և  

վե րականգնի չ  ԴԹՏ -ի  (Վե ր .) նե ր կայ ո ւ թյ ամբ : Նե ր կայ աց ված  ե ն  ՕԽ-ի  

արժե քնե ր ը  աճ ի ց  5 ժամ  անց : Ստո ւ գի չ ն  աճ ե ց վե լ  է  առանց  օ քս ի դի չ ի  

և  վե րականգնի չ ի :  

G. toebii-ի  վրա օ քս ի դի չ  K3[Fe(CN)6]-ի  և  վե ր կանգնի չ  ԴԹՏ -ի    

ազդե ց ո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  տար բ ե ր ո ւ թյ ո ւ նը , հավանաբար , 

պայ մանավո ր ված  է  բակտե ր իայ ի  պլ ազմայ ի ն  թաղանթո վ ՝  դրանց  

թափանց ե լ ո ւ թյ ան  տար բ ե ր ո ւ թյ ամբ . K3[Fe(CN)6]-ը  համար վո ւ մ  է  

մե զո ֆի լ  մանր է նե ր ի  թաղանթի  համար  անթափանց ե լ ի , ի ս կ  ԴԹՏ -ն  

թափանց ո ւ մ  է  թաղանթո վ  (Poladyan et al., 2013): Հ ավանաբար , այ ս  

առանձ նահատկ ո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  ջ ե ր մաս ե ր  բակտե ր իանե ր ի  համար  այ լ  

ե ն : 
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Նկ . 3.14.  G. toebii ArzA-8-ի  աճ ի  կ ի նետի կան ՝  11 մՄ գ լ յ ո ւ կ ո զի  և /կամ  3 մՄ 

ԴԹՏ - նե ր կայ ո ւ թյ ամբ , pH 7.5-ո ւ մ :   

3.3.3. G. toebii ArzA-8-ի  թաղանթայ ին բշտիկների  ԱԵՖ-ազայ ին 

ակտիվու թյ ու նը  և պրոտոնի  տեղափոխու մը  

ՕՎՊ-ի  փոփոխո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  մեխանի զմնե ր ը  և  ռ ե դօ քս  ս թր ե ս ի ն  

բակտե ր իայ ի  պատասխանը  հաս կանալ ո ւ  համար , ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ե լ  ե նք  

նաև  G. toebii-ի  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  

և  թաղանթո վ  պր ոտո նի  տեղափոխո ւ թյ ո ւ նը : 11 մՄ գ լ յ ո ւ կ ո զի  

նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  դիտվե լ  է  H+-ի  ցած ր  արտահ ո ս ք  (0.32 մՄ/ր  ∙1010 բ ջ ի ջ ): 

FoF1-ԱԵՖ-ազի  և  H+ տեղափոխո ղ  այ լ  կառ ո ւ յ ց նե ր ի  արգե լ ակ ի չ  ԴՑԿԴ-ն  

(0.5 մՄ) ը նկ ճ ե լ  է  H+-ի  արտահ ո ս քը  ~1.7 անգամ  (p< 0.01): Ար գե լ ակ չ ի  այ ս  

ազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը  կար ե լ ի  է  բացատր ե լ  FoF1-ԱԵՖ-ազո վ  H+-ի  

տեղափոխման  մեխանի զմի  վրա ո ւ նե ցած  ազդե ց ո ւ թյ ամբ , քանի  ո ր  

աե ր ո բ  պայ մաննե ր ո ւ մ   ԱԵՖ-ս ի նթազը  պետք  է  աշ խատի  ԱԵՖ-ի  ս ի նթե զի  

ո ւ ղղո ւ թյ ամբ ՝  այ ն  է  H+-ի  նե ր հ ո ս քի  ռ ե ժի մո ւ մ : Օքս ի դի չ  K3[Fe(CN)6]-ը  

(1 մՄ) և  վե ր կանգնի չ  ԴԹՏ -ն  (3 մՄ) ամբ ո ղջ ո ւ թյ ամբ  արգե լ ակ ո ւ մ  ե ն  H+-

ի  արտահ ո ս քը  (Աղ յ . 3.4): Պետք  է  նշ ե լ , ո ր  պլ ազմայ ի ն  թաղանթո վ  K+-ի  

տեղափոխո ւ թյ ո ւ ն  չ ի  դիտվե լ :  
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Աղ յ ո ւ սակ  3.4. 

G. toebii-ի  ArzA-8 բակտե ր իանե ր ի  բ ջ ջ աթաղանթո վ  H+-ի  արտահ ո ս քը  pH 7.5-

ո ւ մ :  

11 մՄ գ լ յ ո ւ կ ո զ , 0.5 մՄ ԴՑԿԴ, 1 մՄ K3[Fe(CN)6], 3 մՄ ԴԹՏ  

* Առանց  ԴՑԿԴ-ի  և  ԴՑԿԴ-ո վ   H+-ի  արտահ ո ս քե ր ի  տար բ ե ր ո ւ թյ ո ւ նն  է  

** ց ո ւ յ ց  տրված  չ է  
 

Հ ետաքր քրական  է , ո ր  գ լ յ ո ւ կ ո զի  բացակայ ո ւ թյ ամբ  աճ ի ց  հ ետո  

G. toebii-ի  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  բավականի ն  բար ձ ր  է ր ՝  ~530 ± 0.05 նՄ Ֆան /ր ոպե  մկ գ  

սպիտակ ո ւ ց , ի նչ ը  ~1.3 անգամ  բար ձ ր  է ր  համե մատած  գ լ յ ո ւ կ ո զի  

նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  աճ ած  բակտե ր իանե ր ի  (Նկ . 3.15 Ա): 0.5 մՄ ԴՑԿԴ-ն  

զգալ ի ո ր ե ն  ճ ն շ ե լ  է  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  (~ 3 անգամ , p< 

0.005): ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  գ լ յ ո ւ կ ո զի  

բացակայ ո ւ թյ ամբ  նո ւ յ նպե ս  բար ձ ր  է ր  (~1.23 անգամ )՝  համե մատած  

գ լ յ ո ւ կ ո զո վ  աճ ած  մանր է նե ր ի  նո ւ յ ն  ակտի վո ւ թյ ան  հ ետ (Նկ . 3.15 Բ ): 

Ստաց ված  արդ յ ո ւ նքնե ր ը  համե մատե լ ի  ե ն  այ լ  մանր է նե ր ի  համար  

ստաց ված  տվյ ալ նե ր ի  հ ետ (Blbulyan et al., 2011; Poladyan et al., 2013): G.toebii-ի  

ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան , ի նչ պե ս  նաև  այ լ  մեխանի զմնե ր ի  

արգե լ ակ ո ւ մը  ԴՑԿԴ-ի  կ ո ղմի ց , ց ո ւ յ ց  է  տալ ի ս  FoF1-ի  չ ափազանց  

կար ևո ր ո ւ թյ ո ւ նը  այ ս  մանր է ի  ն յ ո ւ թափոխանակայ ի ն  ը նդհանո ւ ր  

համատե քստո ւ մ : Այ լ  ջ ե ր մաս ե ր  բակտե ր իայ ի  F-տե սակ ի  ԱԵՖ-ազի  

համար  նո ւ յ նպե ս  առաջ ար կ վե լ  է  նման  տե սակ ետ (Wakai et al., 2013):  

Վե րականգնի չ  ԴԹՏ -ն  (3 մՄ) ը նկ ճ ե լ  է  գ լ յ ո ւ կ ո զի  

բացակայ ո ւ թյ ամբ  աճ ե ց ված  G. toebii-ի  ը նդհանո ւ ր  և  ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  

ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ը , համապասխանաբար , ~1.23 անգամ  և  ~5 

անգամ  (p < 0,001)՝  համե մատած  ստո ւ գի չ ի , ո ր ո ւ մ  բացակայ ե լ   է  ԴԹՏ -ն  

(տե ՛ ս  Նկ . 3.15 Ա): Ի  հակադր ո ւ թյ ո ւ ն  այ ս  արդ յ ո ւ նքի , ԴԹՏ -ն  թե ր ևս  

Մի ջ ավայ ր ի  
պայ մաննե ր  

H+-ի  արտահ ո ս ք  (մՄ/ր .1010 բ ջ ի ջ ) 

Առանց  
գ լ յ ո ւ կ ո զի  

Ընդհանո ւ
ր  

ԴՑԿԴ-
ը նկ ճ ված * 

K3[Fe(CN)6] ԴԹՏ  

0.01 ± 0.01 0.01 ± 0.01 -** -** 

Գլ յ ո ւ կ ո զի  
նե ր կայ ո ւ թ

յ ամբ  
0.32 ± 0.02 

0.14 ± 0.02 
(p< 0.01) 

0.02 ± 0.01 
(p< 0.001) 

0.01 ± 0.01      
(p< 0.001) 
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աննշ ան , բայ ց  խթանե լ  է  գ լ յ ո ւ կ ո զի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  աճ ե ց ված  

բակտե ր իայ ի  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  (~1.1 անգամ )՝  

համե մատած  առանց  գ լ յ ո ւ կ ո զի  աճ ե ց ված  բակտե ր իայ ի , ի ս կ  ԴՑԿԴ-ն  

արգե լ ակ ե լ  է  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  (~ 4 անգամ , p< 

0.001) (Նկ . 3.15 Ա): Էական  է , ո ր  գ լ յ ո ւ կ ո զո վ  աճ ե ց ված  բ ջ ի ջ նե ր ի  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  ԴԹՏ -ի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  խթանվե լ  է  ~1.24 

անգամ  ՝  համե մատած  առանց  գ լ յ ո ւ կ ո զի  աճ ե ց ված  ստո ւ գի չ ի  (տե ՛ ս  

Նկ . 3.15 Բ ):  Այ սպի ս ո վ , այ ս  արդ յ ո ւ նքնե ր ը  թո ւ յ լ  ե ն  տալ ի ս  աս ե լ , ո ր  

ԴԹՏ -ի  խթանի չ  ազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը  պայ մանավո ր ված  է  FoF1-ԱԵՖ-ազո վ : 

  Պետք  է  նշ ե լ , ո ր  օ քս ի դի չ  K3[Fe(CN)6]-ը  փոխազդո ւ մ  է ր  

փո ր ձ արարական  խառնո ւ ր դի  հ ետ և  անհ նար  դար ձ նո ւ մ  այ ս  

ռ եագե նտի ՝  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  վրա ո ւ նե ցած  ազդե ց ո ւ թյ ան  

ո ր ո շ ո ւ մը : 

Գլ յ ո ւ կ ո զի  բացակայ ո ւ թյ ամբ  աճ ե ց ված  G. toebii-ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ան  աճ ը  կար ո ղ  է  վե րագր վե լ  մի ջ ավայ ր ի  pH-ի ն . հ նարավո ր  

է  FoF1-ԱԵՖ-ս ի նթազի  գո ր ծ ե լ ո ւ  համար  օպտի մալ  է  հ ի մնայ ի ն  pH-ը : 

Գլ յ ո ւ կ ո զի  յ ո ւ րաց ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  դիտվո ւ մ  է ր  մի ջ ավայ ր ի  

թթվե ց ո ւ մ , ի նչ ն  է լ  կար ո ղ  է  ազդե լ  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  վրա: 

Ստաց ված  արդ յ ո ւ նքնե ր ը  նո ր  ե ն  G. toebii-ի  համար , առաջ ի ն  անգամ  

ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  ե ն  աճ ի  ը նթաց քո ւ մ  ռ ե դօ քս  հատկ ո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  

փոփոխո ւ թյ ո ւ ննե ր ը , pH-ի  6.5 և  7.5 արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ : Ածխած նի  

աղբ յ ո ւ ր ի  (գ լ յ ո ւ կ ո զ ) առ կայ ո ւ թյ ո ւ նի ց  կախված , ՕՎՊ-ի  և  pH-ի  

կ ի նետի կայ ո ւ մ  ստաց վե լ  ե ն  զգալ ի  տար բ ե ր ո ւ թյ ո ւ ննե ր : Գլ յ ո ւ կ ո զի  

նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  աճ ի  ը նթաց քո ւ մ  դիտվո ւ մ  է  մի ջ ավայ ր ի  թթվե ց ո ւ մ  

և  ՕՎՊ-ի  դրական  արժե ք , մի նչ դե ռ  գ լ յ ո ւ կ ո զի  բացակայ ո ւ թյ ամբ , ե ր բ  

մի ջ ավայ ր ը  հ ի մնայ նաց վո ւ մ  է , գրանց վո ւ մ  ե ն  ՕՎՊ-ի  ցած ր  

բացասական  արժե քնե ր  (տե ՛ ս  Նկ . 3.12-3.14): Այ ս  փոփոխո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  

հավանաբար  պայ մանավո ր ված  ե ն  pH-ի  և  ՕՎՊ-ի  փոխհարաբ ե ր ո ւ թյ ամբ , 

ի նչ ի  արդ յ ո ւ նքո ւ մ  կար ո ղ  ե ն  «մակած վե լ » այ ս  բակտե ր իայ ի  ռ ե դօ քս  

ն յ ո ւ թափոխանակայ ի ն  ո ւ ղի նե ր ը : Պետք  է  նշ ե լ , ո ր  G.toebii-ի  աճ ի  

ը նթաց քո ւ մ  ՕՎՊ-ի  կ ի նետի կան  կախված  չ է ր   արտաքի ն  pH-ի  

տատանո ւ մնե ր ի ց :  
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Նկ . 3.15.  G. toebii ArzA-8-ի  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ը նդհանո ւ ր  (Ա) և  FoF1-

ԱԵՖ  ազայ ի ն  (Բ) ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ը : Բակտե ր իանե ր ն  աճ ե ց վե լ  ե ն  

առանց  գ լ յ ո ւ կ ո զի  և  գ լ յ ո ւ կ ո զի  (11 մՄ) նե ր կայ ո ւ թյ ամբ , pH 7.5-ո ւ մ : 

Թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ը  10 ր ոպե  մշ ակ վե լ  ե ն  0.5 մՄ ԴՑԿԴ-ո վ  և  3 մՄ 

ԴԹՏ -ո վ : FoF1-ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  ո ր ո շ վե լ  է  ԴՑԿԴ-ի  

նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  և  առանց  ԴՑԿԴ-ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  

տար բ ե ր ո ւ թյ ամբ : Ստո ւ գի չ ը  աճ ե ց վե լ  է  առանց  արգե լ ակ չ ի  կամ  

վե րականգնի չ ի : Մանրամաս նե ր ի  համար  տե ս  «Գլ ո ւ խ 2»-ը : 
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 Տար բ ե ր  բակտե ր իանե ր ի  օպտի մալ  ՕՎՊ-ն  ո ր ո շ վե լ  է  ռ ե դօ քս  

ս թր ե ս ի  պայ մաննե ր ո ւ մ  աճ ի  կար գավո ր մամբ : Այ ն  փաստը , ո ր  

գ լ յ ո ւ կ ո զի  նե ր կայ ո ւ թյ ան  և  բացակայ ո ւ թյ ան  պայ մաննե ր ո ւ մ ` 

օ քս ի դի չ ի  կամ  վե րականգնի չ ի  ավե լ աց ո ւ մը  խթանո ւ մ  է  բակտե ր իայ ի  

աճ ը  նախնական  փո ւ լ ո ւ մ , առաջ  է  բ ե ր ո ւ մ  համալ ի ր  հար ցադր ո ւ մնե ր , 

ո ր ո նք  կար ե լ ի  է  բացատր ե լ  ՕՎՊ-ի  փոփոխո ւ թյ ամբ   կամ  այ լ  

ո ւ ղի նե ր ո վ , ի նչ պե ս  ց ո ւ յ ց  է  տր վե լ  E. coli և  E. hirae բակտե ր իանե ր ի  

համար  (Poladyan et al., 2013): 

Հ ար կ  է  նշ ե լ , ո ր  ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  H+-ի  հ ո ս քն  ո ւ  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ ն ը  գե ո բաց ի լ նե ր ո ւ մ  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  առաջ ի ն  

անգամ : G. toebii-ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ ն ը  բավականի ն  բար ձ ր  է ր : 

Հ ետաքր քրական  է , ո ր  կախված  գ լ յ ո ւ կ ո զի  առ կայ ո ւ թյ ո ւ նի ց ՝  

դիտվե լ  ե ն  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  տար բ ե ր  մակար դակ նե ր . 

վե րականգնված  պայ մաննե ր ո ւ մ  ը նկ ճ վե լ  է  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը ՝  բայ ց  ո չ  FoF1-ԱԵՖ-ազայ ի նը  (առանց  գ լ յ ո ւ կ ո զի ): 

Գլ յ ո ւ կ ո զի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  ԴԹՏ -ո վ  պայ մանավո ր ված  

վե րականգնված   պայ մաննե ր ո ւ մ ՝  դիտվե լ  է  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ան   խթանո ւ մ : Ստաց ված  արդ յ ո ւ նքնե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  տալ ի ս  

FoF1-ԱԵՖ-ս ի նթազի  դե ր ը  այ ս  բակտե ր իայ ի   ֆի զի ո լ ո գիական  և  

է կ ո լ ո գիական  գո ր ծ ը նթաց նե ր ո ւ մ , մաս նավո րապե ս  ռ ե դօ քս  

զգայ նո ւ թյ ան  մե ջ : Հ նարավո ր  է , ո ր  բակտե ր իայ ի  աճ ի  ը նթաց քո ւ մ  

ռ ե դօ քս  ռ եագե նտնե ր ի  ց ո ւ ցաբ ե րած  այ ս  արդ յ ո ւ նքնե ր ը   

պայ մանավո ր ված  ե ն  հ ե նց  FօF1-ԱԵՖ-ս ի նթազո վ : Մի ևնո ւ յ ն  ժամանակ  է լ  

ջ ե ր մաս ե ր  բակտր իանե ր ի  այ ս  ֆե ր մե նտը  դե ռ ևս  լ ավ  

ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր ված  չ է : Ընդհանո ւ ր  առ մամբ  ջ ե ր մաս ե ր  

բակտե ր իանե ր ո ւ մ  ածխած նի  աղբ յ ո ւ ր նե ր ի  և  ֆո ս ֆատնե ր ի  

ն յ ո ւ թափոխանակայ ի ն  ո ւ ղի նե ր ի  է նե ր գիայ ի ն  փոխանակ ո ւ թյ ո ւ նը  

խնդրահար ո ւ յ ց  է , քանի  ո ր  այ ս  դաս ի  միաց ո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  

ն յ ո ւ թափոխանակ ո ւ թյ ո ւ նը  ջ ե ր մաստի ճ անի ց  կախված  բար դ , 

բազմաքայ լ  ռ եակ ց իանե ր ի  ամբ ո ղջ ո ւ թյ ո ւ ն  է : Հ ար կ  է  նշ ե լ , ո ր  

G.toebii-ի  համար  ստաց ված  այ ս  տվյ ալ նե ր ը  լ ի ո վի ն  տար բ ե ր վո ւ մ  ե ն  E. 

coli-ի  համար  ստաց ված  տվյ ալ նե ր ի ց  (Poladyan et al., 2013):
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ԱՄՓՈՓՈՒՄ 

 

 21-ր դ  դար ո ւ մ  մար դկ ո ւ թյ ան  առ ջ և  ծառացած  

մարտահ րավե ր նե ր ի ց  թե ր ևս  առաջ նայ ի ննե ր ի ց  ե ն  է նե ր գիայ ի  

հ ի մնախնդի ր ը  և  գ լ ո բալ  տաքաց ո ւ մը : Այ ս  համատե քստո ւ մ  

կար ևո ր վո ւ մ  է  նո ր , է կ ո լ ո գիապե ս  մաքո ւ ր  է նե ր գիայ ի  

աղբ յ ո ւ ր նե ր ի  ո ր ո նո ւ մն  ո ւ  կ ի րառ ո ւ մը , ի նչ պի ս ի ն  է , օ ր ի նակ , 

կ ե նսավառ ե լ ի քը , մաս նավո րապե ս ՝  կ ե նսաջ րած ի նը : Վե ր ջ ի ն  

տար ի նե ր ի ն  մե ծաց ե լ  է  կ ե նսաջ րած նի  արտադր ո ւ թյ ան  

տե սանկ յ ո ւ նի ց  կ ի րառ ե լ ի  համար վո ղ  մանր է նե ր ի , օ ր ի նակ , 

աղի քայ ի ն  ց ո ւ պի կ ի  կ ե նսաէ նե ր գետի կայ ի ն  խնդի ր նե ր ի  նկատմամբ  

հ ետաքր քր ո ւ թյ ո ւ նը :   

Աղի քայ ի ն  ց ո ւ պի կ ո ւ մ  խմո ր ման  ը նթաց քո ւ մ  առաջ ացած  

մր ջ նաթթո ւ ն ՝  թաղանթակապ մր ջ նաթթո ւ -ջ րած ի ն -լ իազ  (ՄՋԼ ) 

ֆե ր մե նտայ ի ն  համալ ի ր ի  մի ջ ո ց ո վ  օ քս ի դանո ւ մ  է  մի նչ և  ածխաթթո ւ  

գազի  (CO2) և  մո լ ե կ ո ւ լ այ ի ն  ջ րած նի  (H2):  Վե ր ջ ի նս   է լ  է կ ո լ ո գիապե ս  

մաքո ւ ր , վե րականգնվո ղ , մոտ 140 կ Ջ /գ  է նե ր գիա ո ւ նե ց ո ղ  վառ ե լ ի ք  է , 

ո ր ի  այ ր ո ւ մի ց  անջ ատվո ւ մ  է  ջ ո ւ ր  (Momirlan and Veziroglu, 2005; Hallenbeck 

and Ghosh, 2009; Chu and Majumdar, 2012): Այ ս  գո ր ծ ը նթաց ո ւ մ  ը նդգր կ ված  

հատո ւ կ  ֆե ր մե նտնե ր ի ՝  հ ի դր ո գե նազնե ր ի  է նե ր գետի կ  պահանջ նե ր ի  

համար  անհ րաժե շ տ է  կար ևո րագո ւ յ ն  ֆե ր մե նտի ՝  պր ոտո նայ ի ն  FoF1-

ԱԵՖ-ազի  գո ր ծ ո ւ նե ո ւ թյ ո ւ նը  (Bagramyan and Trchounian, 2003): 

 Նե ր կայ աց ված  աշ խատանքո ւ մ  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  վառ ե լ ի ք ի  

ստաց ման  ամե նատարած ված  և  մատչ ե լ ի  թափոնի ՝  գ լ ի ց ե ր ո լ ի , 

խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  աղի քայ ի ն  ց ո ւ պի կ ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ան  առանձ նահատկ ո ւ թյ ո ւ ննե ր ը , ի նչ պե ս  նաև  փո ր ձ  է  

արվե լ  բացատր ե լ  պր ոտո նայ ի ն  ԱԵՖ-ազի  և  հ ի դր ո գե նազնե ր ի  

գո ր ծառական  կապը  խմո ր ման  և  pH-ի  տար բ ե ր  արժե քնե ր ի  

պայ մաննե ր ո ւ մ :  

Այ ս  աշ խատանքի  շ ր ջ անակ նե ր ո ւ մ  ց ո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  աճ ե ց ված  E. coli-ի  BW25113 

նախնո ւ  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  

զգալ ի ո ր ե ն  ճ ն շ վո ւ մ  է  0.2 մՄ ԴՑԿԴ-ի  ազդե ց ո ւ թյ ամբ  pH 7.5-ո ւ մ  (տե ՛ ս  

Գլ ո ւ խ 3.1)։  Ընդ  ո ր ո ւ մ  այ ս  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը ՝  
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համե մատած  գ լ յ ո ւ կ ո զի  խմո ր ո ւ մ  ի րականաց րած  բ ջ ի ջ նե ր ի ց  

ստաց ված  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  հ ետ, 

ցած ր  է  գր ե թե  ե ր կ ո ւ  անգամ  (Գլ ո ւ խ 3.1.)։   

Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , թո ւ յ լ  

հ ի մնայ ի ն  pH-ո ւ մ  աճ ե ց ված  E.coli-ի  hyaB  և  hybC  հ ի դր ո գե նազայ ի ն  

մո ւ տանտնե ր ի  (բացակայ ո ւ մ  ե ն , համապատասխանաբար , Հ ի դ -1-ի  և  Հ ի դ -

2-ի  մե ծ  ե նթամիավո ր նե ր ը )  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  համե մատած  վայ ր ի  տիպի  հ ետ՝  ցած ր  է ր , 

համապասխանաբար , մոտավո րապե ս  ե ր կ ո ւ  և  չ ո ր ս  անգամ  (տե ՛ ս  Գլ ո ւ խ 

3.1.): hyaB  և  hybC մո ւ տանտնե ր ի  ը նդհանո ւ ր  և  ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  ցած ր  

ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  թո ւ յ լ  է  տալ ի ս  ե նթադր ե լ , ո ր  

վե ր ո հ ի շ յ ալ  պայ մաննե ր ո ւ մ ` Հ ի դ -2-ը  ավե լ ի ն , քան  Հ ի դ -1-ը , ո ւ նի  

ամո ւ ր  փոխազդե ց ո ւ թյ ո ւ ն  FoF1-ԱԵՖ-ազի  հ ետ, ի ս կ  hyaB hybC կ ր կ նակ ի  

մո ւ տանտի  բար ձ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  կար ե լ ի  է  բացատր ե լ  

ի նչ պե ս  տար բ ե ր  Հ ի դ -նե ր ի , մաս նավո րապե ս , Հ ի դ -1-ի  և  Հ ի դ -2-ի  

մի մ յ անց , այ նպե ս  է լ  վե ր ջ ի ննե ր ի ս  և  ԱԵՖ-ազի  փոխազդե ց ո ւ թյ ամբ  

(տե ՛ ս  Գլ ո ւ խ 3.1.):  

Վե ր ո հ ի շ յ ալ  բ ո լ ո ր  բակտե ր իանե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նն  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  նաև  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  և  

թո ւ յ լ  թթվայ ի ն  pH-ի  (5.5)-ի  պայ մաննե ր ո ւ մ : fhlA մո ւ տանտը  

ց ո ւ ցաբ ե ր ե լ  է  ցած ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը , ի նչ ը  ևս  մե կ  

անգամ  փաստո ւ մ  է , ո ր  FhlA-ը  կ ո դավո ր ո ղ  գե նն  ո ւ նի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ ն  (Leonhartsberger et al., 2002; Bagramyan and Trchounian, 2003)։  

hyaB  և  hybC մո ւ տանտնե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը ՝  համե մատած  

վայ ր ի  տիպի  հ ետ, բար ձ ր  է ր  (տե ՛ ս  Գլ ո ւ խ 3.1.): Ստաց ված  տվյ ալ նե ր ը  

վկայ ո ւ մ  ե ն , թո ւ յ լ  թթվայ ի ն  pH-ի  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ , FoF1-ԱԵՖ-ազի  և  ՄՋԼ  համալ ի ր ի  գո ր ծառական  կապի  

մաս ի ն ։   

Գլ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  H+-ԱԵՖ-ազի  և  K+-ի  

տեղափոխման  TrkA համակար գի  փոփազդե ց ո ւ թյ ան  պարզաբանման  

համար , ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  BW25113 վայ ր ի  տիպի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  100 մՄ K+-ի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ , pH 7.5-ո ւ մ , և  5.5-ո ւ մ . 

այ ս  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  չ ի  խթանվե լ   K+-ի  նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  և  

հ ետաքր քրական  է , ո ր  է ապե ս  չ ի  ճ ն շ վե լ   ԴՑԿԴ-ի  ազդե ց ո ւ թյ ամբ ։  
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Ստաց ված  արդ յ ո ւ նքնե ր ը  ց ո ւ յ ց  ե ն  տալ ի ս , ո ր  վե ր ո հ ի շ յ ալ  

համակար գե ր ը  փոխկապակ ց ված  չ ե ն  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ :  

Ու ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է   նաև  E.coli-ի  BW25113 վայ ր ի  տիպի  բ ջ ի ջ նե ր ի  

H+-ի  և  K+-ի  փոխանակ ո ւ թյ ո ւ նը  գ լ յ ո ւ կ ո զի  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ , pH 7.5-ո ւ մ   և  5.5-ո ւ մ ։  Հ ամե մատած  գ լ յ ո ւ կ ո զի ՝  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ , և ՛  H+-ի  և ՛  K+-ի  հ ո ս քե ր ը  ցած ր  ե ն   

ե ղե լ  (տե ՛ ս  Գլ ո ւ խ 3.1.):     

Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ  նաև , ո ր  K+-ի  կ լ անո ւ մն  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  

պայ ամաննե ր ո ւ մ  նշ ված  մո ւ տանտնե ր ո ւ մ  ցած ր  է  կամ  ը նդհանրապե ս  

բացակայ ո ւ մ  է  (տե ՛ ս  Գլ ո ւ խ 3.1.): 

Ստաց ված  տվյ ալ նե ր ը  վկայ ո ւ մ  ե ն  այ ն  մաս ի ն , ո ր  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  

խմո ր ման  դեպքո ւ մ , թո ւ յ լ  հ ի մնայ ի ն  pH-ի  դեպքո ւ մ , Հ ի դ -1-ը  և  Հ ի դ -2-ը  

ո ւ ղղակ ի ո ր ե ն  փոխազդո ւ մ  ե ն  FoF1-ի  հ ետ կամ  մաս նակ ց ո ւ մ  թաղանթո վ  

պր ոտո նի  տեղափոխմանը , ի ս կ  fhlA մո ւ տանտի  H+-ի  արտահ ո ս քի  բար ձ ր  

արժե քը  կար ո ղ  է  ց ո ւ յ ց  տալ , ո ր  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ  Հ ի դ -3-

ը  և  Հ ի դ -4-ը   կար ո ղ  ե ն  գո ր ծ ե լ  H+-ի  կ լ անման  ո ւ ղղո ւ թյ ամբ : Այ ս  

արդ յ ո ւ նքը   հաստատո ւ մ  է  նախկ ի նո ւ մ  ստաց ված   տվյ ալ նե ր ն  այ ն  

մաս ի ն , ո ր  հավանաբար  և ՛  Հ ի դ -3-ը  և ՛  Հ ի դ -4-ն  օ ժտված  ե ն  H+ 

տեղափոխե լ ո ւ  հատկ ո ւ թյ ամբ  (Trchounian, 2004; Hakobyan et al., 2005): 

Հ ի դ -նե ր ի  ազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը  FoF1-ԱԵՖ-ազի  ակտի վո ւ թյ ան  վրա 

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  և  գ լ յ ո ւ կ ո զի  ո ւ  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խառ ը  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ  պարզաբանե լ ո ւ  համար , ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  E. coli–ի  

վայ ր ի  տիպի  և  տար բ ե ր  Հ ի դ -այ ի ն  մո ւ տանտնե ր ի  աճ ը   pH-ի  տաբ ե ր  

արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ : Հ ար կ  է  նշ ե լ , ո ր  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  ո ւ  գ լ յ ո ւ կ ո զ ի  

խառնո ւ ր դի  խմո ր ո ւ մ  ի րականաց րած  բ ջ նջ նե ր ի  աճ ն ՝  համե մատած  

միայ ն  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման , ավե լ ի  ի նտե նս ի վ  է ր : Պետք  է  նշ ե լ , ո ր  E. 

coli–ի  վայ ր ի  տիպի  և  մո ւ տանտնե ր ի  աճ ման  տե սակարար  արագո ւ թյ ո ւ նը  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  և  գ լ յ ո ւ կ ո զի  խառնո ւ ր դի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ  pH 5.5-ո ւ մ  

զգալ ի ո ր ե ն  ցած ր  է  ՝  համե մատած  pH 7.5-ի  և  6.5-ի  (Գլ ո ւ խ 3.2.1): 

Ստաց ված  տվյ ալ նե ր ը  թո ւ յ լ  ե ն  տալ ի ս  ե նթադր ե լ , ո ր  Հ ի դ -նե ր ն  

ազդո ւ մ  ե ն  բակտե ր իանե ր ի  աճ ի  վրա ի նչ պե ս  միայ ն  գ լ ի ց ե ր ո լ ի , 

այ նպե ս  է լ  գ լ ի ց ե ր ո լ  և  գ լ յ ո ւ կ ո զ  խառնո ւ ր դի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ ՝  

կախված  pH-ի  արժե քի ց : 
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Տար բ ե ր  Հ ի դ -նե ր ի  և  FoF1-ԱԵՖ-ազի  փոխհարաբ ե ր ո ւ թյ ո ւ նը  

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ  պարզե լ ո ւ  համար  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  

E. coli–ի  վայ ր ի  տիպի  և  տար բ ե ր  Հ ի դ -այ ի ն  մո ւ տանտնե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  և  ը նդհանրաց նե լ ո վ  ստաց ված  տվյ ալ նե ր ը ՝  կար ե լ ի  

է  աս ե լ , ո ր  գ լ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  FoF1-ԱԵՖ-ազի  

ակտի վո ւ թյ ան  և  մի ջ ավայ ր ի  pH-ի  մի ջ և  կա ո ւ ղի ղ  

հարաբ ե րակ ց ո ւ թյ ո ւ ն . ամե նաբար ձ ր  ակտի վո ւ թյ ո ւ ն  դիտվե լ  է  pH 7.5-

ո ւ մ : Հ ի դ1-ը  Հ ի դ -2-ն  անհ րաժե շ տ ե ն  FoF1-ԱԵՖ-ազի  ակտի վո ւ թյ ան  

համար : 

Ու ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է    E. coli-ի  վայ ր ի  տիպի  և  Հ ի դ -այ ի ն  

մո ւ տանտնե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  ածխած նի  խառն  

աղբ յ ո ւ ր նե ր ի ՝  գ լ յ ո ւ կ ո զի  և  գ լ ի ց ե ր ո լ ի , խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , 

pH-ի  7.5, 6.5 և  5.5 արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ : Բո լ ո ր  շ տամնե ր ը  խմո ր ման  այ ս  

պայ մաննե ր ո ւ մ  և  pH-ի  վե ր ո հ ի շ յ ալ  արժե քնե ր ի  դեպքո ւ մ ՝    

համե մատած  միայ ն  գ լ ի ց ե ր ո լ ի , ց ո ւ ցաբ ե ր ե լ  ե ն  ավե լ ի  բար ձ ր  ԱԵՖ-

ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ ն : 

Ընդհանրաց նե լ ո վ  ստաց ված  արդ յ ո ւ նքնե ր ը ՝  կար ե լ ի  է  աս ե լ , ո ր  

E. coli-ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի ո ւ թյ ան  և  աճ ման  մի ջ ավայ ր ի  pH-ի  մի ջ և  կա 

ո ւ ղի ղ  կապ: Գլ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  հ ի մնայ ի ն  pH-ը  

առավե լ  օպտի մալ  է  ԴՑԿԴ-զգայ ո ւ ն  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  համար : 

Ու ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  FօF1-ի  և  ե ր կ ր ո ր դայ ի ն  տեղափոխի չ  

համակար գի ՝  TrkA-ի , գո ր ծառական  կապը  գ լ յ ո ւ կ ո զի   տար բ ե ր  

կ ո նց ե նտրաց իանե ր ի  և  արտաքի ն  pH-ի  տար բ ե ր  արժե քնե ր ի  

պայ մաննե ր ո ւ մ : Ցո ւ յ ց  է  տրվե լ , ո ր  FօF1- TrkA գե ր համալ ի ր ը  

ձ ևավո ր վո ւ մ  է  գ լ յ ո ւ կ ո զի  ցած ր  կ ո նց ե նրաց իայ ի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ , հ ի մնայ ի ն  pH-ո ւ մ :   

Կատարված  հ ետազոտո ւ թյ ո ւ ննե ր ը  թո ւ յ լ  ե ն  տալ ի ս  

պարզաբանե լ  FօF1-ի  և  Հ ի դ -նե ր ի , ի նչ պե ս  նաև  ե ր կ ր ո ր դայ ի ն  

տեղափոխի չ  համակար գե ր ի  գո ր ծառական  կապը , փոխազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը , 

վե ր ջ ի նի ս  բ նո ւ յ թը  տար բ ե ր  ս ո ւ բ ստրատնե ր ի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ  և  pH-ի  տար բ ե ր  արժե քնե ր ո ւ մ : Ստաց ված  տվյ ալ նե ր ը  

կխո րաց նե ն  վե ր ո հ ի շ յ ալ  համակար գե ր ի  մաս ի ն  ո ւ նե ցած  

պատկ ե րաց ո ւ մնե ր ը : 
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Հ այ տնի  է , ո ր  բ նո ւ թյ ան  մե ջ , ո րտե ղ  սահ մանափակ  ե ն  

մանր է նե ր ի  աճ ի  պայ մաննե ր ը , ջ ե ր մաս ե ր նե ր ը  ի ր ե նց  մե նահատո ւ կ  

ֆե ր մե նտնե ր ո վ  ց ո ւ ցաբ ե ր ո ւ մ  ե ն  տար բ ե ր  ն յ ո ւ թափոխանակայ ի ն  

ո ւ ղի նե ր  և  ի րականաց նո ւ մ  նավթամթե ր քի  ածխաջ րած ի ննե ր ի  

յ ո ւ րաց ո ւ մ : Աշ խատանքո ւ մ  առաջ ի ն  անգամ  ո ւ ս ո ւ մնաս ի ր վե լ  է  

ջ ե ր մաս ե ր  G. toebii ArzA-8  տե սակ ի  աճ ը , ՕՎՊ-ի  կ ի նետի կան  և  pH-ի  

փոփոխո ւ թյ ո ւ ննե ր ը , ի նչ պե ս  նաև  պր ոտո նի  տեղափոխո ւ թյ ո ւ նն  

ամբ ո ղջ ական  բ ջ ի ջ նե ր ո ւ մ  և  թաղանթայ ի ն  բ շ տի կ նե ր ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը ՝  օ քս ի դի չ ի  և  վե րականգնի չ ի  առ կայ ո ւ թյ ան  

պայ մաննե ր ո ւ մ : Այ դ  համատե քստո ւ մ  ջ ե ր մաս ե ր  G. Toebii-ի  

վե ր ո հ ի շ յ ալ  ֆի զի ո լ ո գիական  գո ր ծ ը նթաց նե ր ը   համե մատվե լ  ե ն  

մե զո ֆի լ  E.coli-ի  հ ետ:  Այ ս  ջ ե ր մաս ե ր  մանր է նե ր ը  կար ո ղ  ե ն  

արդ յ ո ւ նավետո ր ե ն  կ ի րառ վե լ  տաք  կ ե ղտաջ ր ե ր ի  մշ ակ ման , ի նչ պե ս  

նաև  անապատայ ի ն  և  արևադար ձ այ ի ն  հ ո ղե ր ի  կ ե նսահար ստաց ման  և  

կ ե նսամաքր ման  նպատակ ո վ : ՕՎՊ-ն  կար ո ղ  է  ազդե լ  

ն յ ո ւ թափոխանակայ ի ն  հ ո ս քե ր ի  վրա և  հանդի սանալ ՝  ո րպե ս   

կար գավո ր ման  ֆի զի կաքի միական  ց ո ւ ցանի շ : Հ ետևաբար , հաշ վի  

առ նե լ ո վ  վե ր ո հ ի շ յ ալ ը  և  կար գավո ր ե լ ո վ  ՕՎՊ-ն , կար ե լ ի  է  մե ծաց նե լ  

ջ ե ր մաս ե ր  բատե ր իանե ր ի  կ ե նսատեխնո լ ո գիական  

կ ի րառ ե լ ի ո ւ թյ ո ւ նը , ի նչ պե ս  կ ե նսազանգված ի  ստաց ման , այ նպե ս  է լ  

տար բ ե ր  արժե քավո ր  ն յ ո ւ թե ր ի  ստաց ման  նպատակ ո վ : 
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ԵԶՐԱԿԱՑՈՒԹՅՈՒՆՆԵՐ 

Կատարված  հ ետազոտո ւ թյ ո ւ ննե ր ի  և  ստաց ված  արդ յ ո ւ նքնե ր ի  հ ի ման  

վրա արվե լ  ե ն  հ ետև յ ալ  ե զրակաց ո ւ թյ ո ւ ննե ր ը . 

1. Գլ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  դեպքո ւ մ , pH 7.5-ո ւ մ , E. coli-ի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտվո ւ թյ ո ւ նը ՝  համե մատած  գ լ յ ո ւ կ ո զի , ցած ր  է . Հ ի դ -1-ը  և  Հ ի դ -

2-ը  ո ւ ղղակ ի ո ր ե ն  փոխազդո ւ մ  ե ն  FoF1-ի  հ ետ և  մաս նակ ց ո ւ մ  

թաղանթո վ  պր ոտո նի  տեղափոխմանը : 

2. Գլ ի ց ե ր ո լ ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ  E. coli-ի  FoF1-ԱԵՖ-ազի  

ակտի վո ւ թյ ան  և  մի ջ ավայ ր ի  pH-ի  մի ջ և  կա ո ւ ղի ղ  

հարաբ ե րակ ց ո ւ թյ ո ւ ն . ամե նաբար ձ ր  ակտի վո ւ թյ ո ւ ն  դիտվե լ  է  

pH 7.5-ո ւ մ , ի ս կ  ամե նացած ր ՝  pH 5.5-ո ւ մ : Ընդ  ո ր ո ւ մ  0.5 մՄ ԴՑԿԴ-ի  

արգե լ ակ ի չ  ազդե ց ո ւ թյ ո ւ նը   առավե լ  զգալ ի  է  pH 7.5-ո ւ մ : Հ ի դ -1-

ը  և  2-ը  անհ րաժե շ տ ե ն  FoF1-ԱԵՖ-ազի  ակտի վո ւ թյ ան  համար :  

3. Ածխած նի  խառն  աղբ յ ո ւ ր նե ր ի  խմո ր ման  պայ մաննե ր ո ւ մ , pH-ի  7.5-

ո ւ մ  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  մե ջ  մե ծ  է  FoF1-ԱԵՖ-

ազի  դե ր ը : Բո լ ո ր  հ ի դր ո գե նազնե ր ի  հ ե ռաց ո ւ մն  (hypF գե ն ) 

է ականո ր ե ն  չ ի  ազդո ւ մ  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ան  

վրա, բայ ց  մե ծաց նո ւ մ  է  FoF1-ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը ՝  

ի նչ ն  է լ  փաստո ւ մ  է , ո ր  ածխած նի  խառն  աբ յ ո ւ ր նե ր ի  խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ  Հ ի դ -նե ր ն  ազդո ւ մ  ե ն  FoF1-ԱԵՖ-ազի  վրա: Ընդ  

ո ր ո ւ մ , կ ր կ ի ն  դի վե լ  է  այ ս  ակտի վո ւ թյ ո ւ ննե ր ի ՝  pH-ի ց  կախված  

բ նո ւ յ թ:  

4. Գլ յ ո ւ կ ո զի  բար ձ ր  կ ո նց ե նտրաց իան  (0.8%) խթանո ւ մ  է  E. coli-ի  

FOF1-ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  և  ազդո ւ մ  Հ ի դ -4-ի , ի նչ պե ս  

նաև  ե ր կ ր ո ր դայ ի ն  տեղափոխի չ նե ր ի , օ ր ի նակ , TrkA-ի  հ ետ դրա 

փոխգո ր ծակ ց ո ւ թյ ան  վրա: 

5. 100 մՄ K+-ը  խթանո ւ մ  է  վայ ր ի  տիպի  ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  

գ լ յ ո ւ կ ո զի  ցած ր  կ ո նց ե նտրաց իայ ի  (0.2%) խմո ր ման  

պայ մաննե ր ո ւ մ , pH 7.5-ո ւ մ  և  6.5-ո ւ մ : Ընդ  ո ր ո ւ մ  FօF1-ի  և  TrkA-ի  

գո ր ծառական  կապը  կախված  է  գ լ յ ո ւ կ ո զի  կ ո նց ե նտրաց իայ ի ց  և  

արտաքի ն  pH-ի ց : 

6. G. toebii ArzA-8-ի  աճ ի  առավե լ ագո ւ յ ն  ե լ ք  (OԽ~0.9) գրանց վե լ  է  

գ լ յ ո ւ կ ո զի  բացակայ ո ւ թյ ամբ  աճ ե լ ի ս , ը նդ  ո ր ո ւ մ  դիտվե լ  է  

մի ջ ավայ ր ի  pH-ի  հ ի մնայ նաց ո ւ մ : Նաև  pH-ի  աճ ի ն  զո ւ գը նթաց  
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դիտվե լ  է  ՕՎՊ-ի  անկ ո ւ մ  դեպի  բացասական  արժե քնե ր ի , մի նչ դե ռ  

pH-ի  ավե լ ի  ցած ր  արժե քի  դեպքո ւ մ  և  գ լ յ ո ւ կ ո զի  

նե ր կայ ո ւ թյ ամբ  դիտվե լ  է  ՕՎՊ-ի  աճ  դեպի  դրական  արժե քնե ր ի :  

7. Մի ջ ավայ ր ո ւ մ  գ լ յ ո ւ կ ո զի  բացակայ ո ւ թյ ան  պայ մաննե ր ո ւ մ  և ՛  1  

կամ  2 մՄ K-ի  ե ր կաթաց իանի դը  և ՛   3 մՄ ԴԹՏ -ն  ը նկ ճ ե լ  ե ն  G. toebii-ի  

աճ ը : Գրանց վե լ  է  ՕՎՊ-ի  անկ ո ւ մ  դեպի  ավե լ ի  բացասական  

արժե քնե ր ի , քան  ստո ւ գի չ ո ւ մ : ԴԹՏ -ն  (վե րականգնված  

պայ մաննե ր ) ը նկ ճ ե լ  է  G. toebii-ի  ը նդհանո ւ ր  ԱԵՖ-ազայ ի ն  

ակտի վո ւ թյ ո ւ նը ՝  բայ ց  ո չ  FoF1-ԱԵՖ-ազի նը :  Մի նչ դե ռ  

գ լ յ ո ւ կ ո զի  առ կայ ո ւ թյ ամբ  մի ջ ավայ ր ո ւ մ , ԴԹՏ -ն  խթանե լ  է  FoF1-

ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը :  

8. Բակտե ր իանե ր ո ւ մ  FoF1-ԱԵՖ-ազայ ի ն  ակտի վո ւ թյ ո ւ նը  

բ նո ւ թագր վո ւ մ  է  Հ ի դ -նե ր ի  հ ետ փոխազդե ց ո ւ թյ ամբ , 

գ լ ի ց ե ր ո լ ի  և  գ լ յ ո ւ կ ո զի  օ քս ի դաց ման  ձ ևի ց  կախված ո ւ թյ ամբ , 

և  օ քս ի դի չ ի  ո ւ  վե րականգնի չ ի  մի ջ ո ց ո վ  կար գավո ր մամբ : 
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