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2. APSORPCIJA NA JONI I ORGANSKI SOEDINENIJA 
 

Za razlika od ve{ta~kite semipermeabilni (polupropustlivi) membrani, 
biolo{kite membrani mo`at da gi propu{taat некои mineralni soli i organski 
kiselini. Пrimaweto na rastvoreniте soli, joni i organski materii преку 
biolo{kite membrani ne zavisi samo od fizi~kite svojstva na мембраните туку i 
od metaboliti~kite procesi vo citoplazmata. Според тоа, poznavaweto na 
membranskite aktivnosti, односно транспортот на јони низ различни мембрани e 
neophodno потребно za razbirawe na drugite биохемиско-fiziolo{ki процеси. 

 
 2.1 Akumulacija na joni vo kletkite 

 
Mnogu istra`uvawa  poka`ale deka rastitelnite kletki imaat sposobnost da 

akumuliraat joni vo zna~itelno pogolema koncentracija od онаа vo nadvore{niot 
rastvor. Taka na pr., algata Chara ima sposobnost da akumulira некои joni vo mnogu 
visoki koncentracii, иако жivee vo slatkite vodi кои имаат ниска koncentracija na 
soli. Исто така, кaliumot (за 1900 pati), хlorot (za 1350 пати), natriumot (za 400 
pati), kalciumot (за 4 пати) и магнезиумот (за 3 пати) gи ima во pogolema 
koncentracija vo kletkite otkolku vo vodata. Selektivnata akumulacija e u{te 
повпечатлива kaj morskata alga Valonia, kade {to natriumot vo kletkite go ima za 10 
pati pomalku, a kaliumot za 60 pati pove}e otkolku vo morskata voda, дodeka, 
koncentracijata na hlorot ne e mnogu променета. Слични вакви податоци биле 
добиени и при истражувањата за количеството на joni vo korenite kaj vi{ite 
rastenija i po~vata. 
 
2.1.1 Nemetaboli£ka akumulacija na joni  
 

Појавата на акумулација на јони во клетката по пат на дифузија, но кога не се зема 
предвид метаболичката енергија на клетката се вика неметаболичка акумулација и се 
остварува пreku пасивен транспорт (Sl. 2.1). Пример за ваков тип на акумулација на 
јони е кога клетката ќе се постави во раствор од bojata neutralno crveno. Бојата preku 
difuzija lesno ќе навлезе вo kletkata, a potoa vo citoplazmata ќе disocira vo joni 
za koi plazmalemata e nepropusтliva. Кako rezultat na toa, bojata mo`e da ja ima 
vo kletkata za 30 pati pove}e otkolku vo nadvore{nata sredina. 

Donnan (1911) go objasnil т.н. Donanov potencijal, koj se javuva vo slu~aj koga vo 
eden prostor se nao|aat nepodvi`ni joni, koi ne se vo mo`nost da difundiraat, 
bidej}i se opkoleni so voden rastvor. Na pr., во состав на nekoi kleto~ni strukturi 
можат да се најдат nepodvi`ni joni, kako {to se karboksilnite grupi (-COO-) на 
pektinskata kiselina koi se vgradeni vo kleto~niot yid. Исто така, неподвижни 
анјони може да се забележат и во состав на протеините и фосфолипидите на надворешната 
страна од мембраната која ја спречува нивната дифузија. Site овие nepodviжni anjoni 
mo`at da се поврзат за soodvetnо koli~ество na katjoni, koi  na toj na~in vo 
Donanoviot prostor se mnogu pove}e koncentrirani otkolku vo okolniot rastvor. 

Vsu{nost, koga }e se vospostavi vakvata Donanova raмnote`a se pojavuva gradient 
na koncentracija na katjoni pome|u kletkata i nadvore{nata sredina ili lokalno 
pome|u kleto~nite kompartmenti.  No, i pokraj toa шto katjonite ne se vo sostojba 
da dиfundiraat, tie mo`e da bidat zameneti so nekoi drugi katjoni od 
nadvore{niot rastvor. Пrimaweto na joni vrz osnova na Дonanovata raмnote`a e 
u{te eden primer za nemetaboli~ka akumulacijа.  
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2.1.2 Metaboli£ka akumulacija na joni 
 

Nemetaboliti~kata akumulacija na jonite opfa}a samo nekoi posebni примери, 
bidej}i најчесто pri акумулација na jonite vo kletkite se tro{i energija, a izvori 
na energija vo rastitelnite kletki se dvata metaboliti~ki procesi: 
fotosintezata i di{eweto. Taka na pr., pri primawe na elementot bром od 
клетките algata Nitella било utvrdeno deka primaweto na ovie joni e зависно od 
intenzitetot na svetlinata. Во листовите на vodenoto rastenie Vallisneria било 
otkrieno deka akcioniot spektar (брановата dol`ina na aktivnata svetlina) e ist 
kako i akcioniot spektar na fotosintezata. Kaj kletkite {to ne vr{at 
fotosinteza, kako {to se отсечените diskovi od krtolite na kompirот, koличеството 
na apsorbiraniot brom бил srazmeren so intenzitetot na di{eweto, односно 
кoncentracijata na O2. Исто така, kaj rastenijata може да се зголеми intenzitetot na 
di{eweто vo prisustvo na  soli (KCl), при што се ослободува енергија. При процесите 
на фотосинтеза и дишење, енергијата се појавува врзана во иста форма, како енергија на 
фосфатните врски во молекулот на аденозин трифосфат (ATP). Vsu{nost, pri hidroliza 
na fosfatnite vrski (ATP→ADP + Pi), енергијата што ovie vrski ja sodr`at mo`e da 
se iskoristi za nekoi drugi procesi vo kletkite, kako {to сe sinteza na nekoi 
soedinenija ili za акумулација na joni vo kletkata. Според toa, akumulacijata na 
jonite со u~estvo na energija што e dobiena so hidroliza na ATP se vika 
metaboliti~ka akumulacija и се одвива preku aktiven transport (Sl. 2.1).  
 

  
 

Sl. 2.1 Pasiven i aktiven transport vo rastitelnata kletka (Purves i sor., 2004). 

 
2.1.3 Elektrohemiski potencijal na jonite 

 
Poznato e deka site biolo{ki membrani imaat niska elektri~na 

сprovodlivost i slaba permeabilnost za jonite. Според toa, tie pretstavuvaat 
efikasna bariera niz koja elektrolitite ne se vo sostojba da поminat po pat na 
difuzija. Sepak, transportot na elektrolitite niz membranite zavisi od 
hemiskiot i elektri~niot potencijal што se narekuva kako elektrohemiski 
potencijal. Koga vkupniot broj na anjoni i katjoni, односно nositelite na 

pozitivniot i negativniot полнеж od dvete strani na membranite e izedna~en (bez 
разлика na vidot na jonite), тогаш vospostavuvaweto na elektrohemiskata 
ramnote`a e re{ava~ki faktor за акумулација на јоните во клетката. 
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2.2 Мембрански протеини учесници во активниот транспорт 
 

Бiolo{kite membrani se propustlivi (permeabilni) samo za vodaта i nekoi 
mali lipofilni molekuli. Оваа особина на мембраната го спречува слободниот проток 
на различни јони и метаболити, како низ клеточните компартменти, така и помеѓу 
клетката и нејзината надворешна средина. Според тоа, razmenata na soedinenijata za 
koi membranata e nepropustliva se vr{i so pomo{ na posebni transportni 
sistemi. Ovie transportni sistemi претставуваат razli~ni integrirani 

мембрански proteini, ~ie postoewe i funkcija se otkrieni prvo кај animalnite i 
bakteriskite membrani, a potoa и kaj rastitelnite kletki. Spored dene{nite 
истражувања кај rastitelnite membrani postojat najmalku ~etiri kategorii na 
transportni мембрански proteini кои учествуваат во активниот транспорт (Sl. 2.2): 
 Jonski pumpi, {to go vr{at aktivniot transport na jonite i toa samo vo едna 

nasoka. Me|u niv se вбројуваат elektrogenite protonski pumpi, koi prenesuvaat 

protoni (H+) od ednata na drugata strana na membranata со што се остварува 
трансмембранскиот електрохемиски градиент на протони. 

 Kotransporteri ili prenesuva~i (nosa~i) se proteini koi go vr{at т.н. 
kotransportot, односно transportot na protoni zaedno so nekoj drug jon ili so 
organsko soedinenie. Притоа, транспортот на протони се одвива низ 
електрохемискиот потенцијал на протоните, а органското соединение се пренесува во 
иста насока со протоните (симпорт) или во спротивна насока од протоните 
(антипорт). 

 Jonski kanali se proteini niz koi pasivno поminuvaat specifi~ni joni niz 
elektrohemiskiot gradient, а нивното отворање е регулирано со различни фактори.  

 ABC transporteri припаѓаат на посебна група кои главно пренесуваат многу 
метаболички прозводи od citoplazmata vo vakuolata. 

 

 
Sl. 2.2 Tri tipa na transportni membranski proteini: kanali, nosa~i i pumpi. Kanalnite 
proteini i proteinite nosa~i u~estvuvaat vo pasivniot transport na molekulite niz 
membranata (prosta i olesneta difuzija) vo nasoka na gradientot na elektrohemiskiot 
potencijal. Kanalnite proteini dejstvuvaat kako membranski pori i imaat specifi~ni 
biofizi~ki svojstva (na kanal). Proteinite nosa~i gi vrzuvaat molekulite na ednata 
strana od membranata, gi transportiraat i gi osloboduvaat na drugata strana od 
membranata. Primarniot aktiven transport se odviva so pomo{ na pumpi {to gi 
transportiraat molekulite sprotivno na gradientot na elektrohemiskiot potencijal, a za 
nivna aktivnost e potrebna energija (hidroliza na ATR) (Тaiz i Zeiger, 2006).  
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2.2.1 Primaren i sekundaren aktiven transport 
 

Podelbata na transportnite proteini во ~etiri kategorii e базирано na vidot 
energija што tie ја koristat za извршување на rabota. Taka na pr., jonskite pumpi se 
enzimi adenozin trifosfatazi (ATPazi), koi go hidroliziraat ATP  i so pomo{ na 
oslobodenata energija gi prenesuvaat jonite sekoga{ vo odredena nasoka nezavisno 
od nivnata koncentracija. Vo rastitelnite kletki, primarni u~esnici vo 
aktivniot transport se protonskite H+-ATPazi. Tie prenesuvaat protonи od 

citoplazmata vo apoplastot ili vo vakuolata. Vsu{nost, protonskite ATPazi 
vr{at konverzija na heмиската energija од fosfatnite vrski vo potencijalna 
elektri~na energija. Според toa, energijata {to se ослободува od ovoj gradient se 
narekuva protonska motorna sila, a samiot proces e познат како primaren aktiven 
transport (Sl. 2.2). Пrotonskата motornа silа зависи од: 
 разликата во електричниот потенцијал, кој се определува според тоа што цитоплазмата 

секогаш е негативно наелектризирана во однос на вакуолата и апопластот. 
 разликата во концентрацијата на H+ јони, која се базира на високата pH вредност во 

цитоплазмата. 
Овие две карактеристики на протонската моторна сила go potтiknuvaat transportot 

niz jonskite kanali i kotransporterite. Isto taka, se ovozmo`uva  vra}awe na 
protonite vo citoplazmata preku prenesuva~ite koi vo isto vreme transportiraat 
nekoj drug jon ili organsko soedinenie. Transportot niz jonskite kanali i 
prenesuva~ite се vr{i so pomo{ na energija dobiena od aktivniot transport na 
protonite i затоа овој транспорт се вика sekundaren aktiven transport (Sl. 2.3). 

 

 
Sl. 2.3 Sekundaren aktiven transport na molekuli vo ista nasoka (simport) ili vo 
sprotivna nasoka (antiport) (Тaiz и Zeiger, 2006).  
 

Vrskata pome|u primarniot i sekundarniot transport e prika`ana na Sl. 2.4.  
Protonskata motorna sila има vrska so funkcijata na elektron-transportniot 
sinxir vo membranite na hloroplastite i mitohondriite. Spored hemiosmotskata 
hipoteza (Mitchell, 1979), transmembranskiot potencijal pretstavuva energija koja 
mo`e da bide povrzana so pove}e procesi (Sl. 2.5). Vo hloroplastite i 
mitohondriite, transmembranskiot potencijal se koristi за синтеза на ATP, a vo 
drуgi slu~ai se koristi za transport niz membranata. Vsu{nost, glavnata razlika 
pome|u aktivniot transport i sintezata na ATP se sostoi vo na~inot na koj se 
ostvaruva transmembranskiot potencijal. Vo mitohondriite i hloroplastite toa 
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se slu~uva kako резултат na transportot na elektroni, a kaj drugite membrani pri 
rabota na elektrogenite protonski pumpi.  

 
 
Sl. 2.4 [ematski prikaz na vrskata pome|u primarniot i sekundarniot aktiven transport 
vo rastitelnata kletka. Od site primarni elektrogeni jonski pumpi prika`ana e samo 
protonskata H+-ATPaza so ~ija aktivnost se vospostavuva razlika vo pH vrednosta i vo 
membranskiot potencijal pome|u citoplazmata i apoplastot. Sekundarniot aktiven 
transport go vr{at kotransporteri i jonski kanali. Kotransporterite gi vra}aat 
protonite vo kletkata i osven niv prenesuvaat i nekoja druga supstancija ili jon vo ista 
nasoka (simport) ili vo sprotivna nasoka (antiport). Jonskite kanali ovozmo`uvaat 
transport na joni niz gradientot na potencijalot odnosno navleguvawe na katjoni i 
izleguvawe na anjoni. 
 

 
Sl. 2.5 [ema na hemiosmotskite procesi vo rastitelnata kletka (Buchanan i sor., 2002). 

 
2.3 Jonski pumpi - adenozin trifosfatazi (ATPazi) 
 

Adenozin trifosfatazite (ATPazi) se proteini koi gi prenesuvaat joniте на 
vodorod (H+), kalium (К+), natrium (Na+) i kalcium (Ca+) so pomo{ na energijata 



Apsorpcija na joni i organski soedinenija 

 30

{to se dobiva pri хидролиза na ATP. Мembranite na rastitelnite kletki sodr`at 
protonski (H+-ATPazа) i kalciumovi (Ca+-ATPazа) ATPazi.  

Nekoi ATPazi prenesuvaat ist broj na pozitivni i negativni joni vo sprotivni 
nasoki, при што ne doa|a do promena na elektri~niot potencijal. Овие ATPazi se 
nare~eni neutralni pumpi. Pri transportot, kaj rastitelnite membrani 

dominantni se elektrogenite pumpi, koi prenesuvaat joni samo вo edna nasoka, 
kako {to se uniport pumpite.  

Пrotonskite elektrogeni pumpi (H+-ATPazi) prenesuvaat samo protoni, a so toa 
formiraat elektrohemiski gradient na dvete strani od membranata. Postojat tri 
tipa na protonski ATPazi, koi se razlikuvaat po strukturata i mestoto na koe se 
nao|aat (Sze i сор., 1999). Тие се: 
 P-tip, ATPaza na kleto~nata membrana kaj rastenijata i gabite, а nejzinata 

функција е da izla~uva protoni od citoplazmata vo apoplastot (Sl. 2.6).  
 V-tip, ATPaza na tonoplastot (tpATPaza), koja izlaчuva protoni od 

citoplazmata vo vakuolata, а може да се најде и во lizozomite i vezikulite so 
obvivka. 

 F-tip, ATPaza na vnatre{nite membrani на hloroplastite i mitohondriite. Taa 
gi sproveduva protonite, no za razlika od drugite ATPazи, таа ne vr{i 
hidroliza туку sinteza na ATP. 
Во sozdavaweто na protonski gradient, оsven ATPazaта може да учествуваат и 

дrugi enzimi, kako {to se elektrogenata NAD(P)H dehidrogenaza во  plazmalemata 

i pirofosfatazata во tonoplastot.  
 
2.3.1 Membranski vezikuli - sistem za prou£uvawe na ATPaza 

 
Во проучувањето на ATPazите и другите транспортни протеини големо значење имаат 

in vitro методите за изолирање на мембрански везикули. Овие везикули можат да imaat 
poteklo od razli~ni membrani, kako {to se plazmalemata, tonoplastot, 
endoplazmati~niot retikulum i Golxieviot  sistem, а се ozna~eni so op{to ime 
mikrozomalni vezikuli (Sl. 2.6). Сli~ni vezikuli mo`e da se dobijat od 
hloroplastite i mitohondriite. Kaj intaktnite kletki, delovite od enzimot 
ATPaza koi vr{at hidroliza na ATP i koi primaat protoni se nao|aat sekoga{ na 
stranata od membranata svrtena kon citoplazmata. Imeno, vezikuliте кои 
потекнуваат од плазмалемата mo`e da prenesuvaat protoni vo apoplastot, dodeka 
vezikulite {to se nao|aat na apoplsti~nata (nadvore{nata) strana od membranata 
mo`e da prenesuvaat odredeni supstanciи vo samata kletka. So pomo{ na 
vezikulite mo`e lesno da se prou~uva reguliraweto, odnosno mehanizmot na 
transportot so pomo{ na dodavawe na supstrat, kofaktori, stimulatori ili 
inhibitori. 

 
 

Sl. 2.6 Mikrozomalni membranski vezikuli (Buchanan i sor., 2002). 
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2.3.2 Protonski ATPazi od P-tip 

 
Аdenozin триfosfatazata od P-tipot во plazmalemata претставува електрогена 

пумпа со чија работа се остварува протонски градиент помеѓу надворешната и 
внатрешната страна на плазмалемата (Sl. 2.7). Фunkcionalna subedinica на овој ензим 
e eden polipeptid so molekulska masa od 100 kD, a celiot enzim претставува dimer. 
ATPazata od P-tipot mora da bide fosforilirana za da bide aktivna (Sl. 2.8 i Sl. 
2.9). Оtтука потекнува и ознаката P-АТРaza. Фосфорилацијата ja vr{i poseben enzim 
proteinska kinaza. Pri hidroliza на ATP, kinazaта prvo prenesuva terminalna 

fоsfatna grupa na eden aspartatен ostatok (D), pri {to се formira edна 
intermedierна форма E1P, за што neophoden kofaktor е elementot Mg. ATPazata vo 
forma na Е1P steknuva visok afinitet кон protonot, a potoa преминува vo E2P 
форма, (najverojatno so promena na konfiguracijata) i so toa se otvara kanalot niz 
koj pominuva protonot (Sl. 2.8). Со defosforilacijaта, po pat na hidroliza, Р-
ATPazata се vra}a vo prvobitnата форма. Poradi овие две форми, koi cikli~no se 
menuvaat овој ензим е наречен E1E2ATPaza. Фosforilacijata i aktivnosta na 

ATPazata, може целосно да бидат inhibirani so vanadatniot jon (NaH2VO4), koj може 
да se vrzе на mestoто на fosfatot. Всушност, osetlivosta на P-ATPazata sprema 
vanadatot e glaven kriterium za нејзина identifikacija. 
 

 
 

Sl. 2.7 Model na P-ATPaza pretstaven vo edna ramnina. Od deset transmembranski domeni, 
{est slu`at kako protonski kanal. Avtoinhibitorniot domen se isfrla ili inaktivira 
pod dejstvo na razli~ni stimulatori. Za aktivnost na P-ATPazata e potrebna 
fosforilacija na edniot aspartaten ostatok (D), {to e pod kontrola na kinaznite i 
fosfataznite domeni (Тaiz i Zeiger, 2006).  
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Sl. 2.8 Reakcionen ciklus na P-ATPazata (Buchanan i sor., 2002). 

Aktivnosta na P-ATPazata zavisi od pove}e faktori. Imeno, na C-krajot 
(автоинхибиторен домен), ATPazata ima inhibitoren segment, така што кога тој 
сегмент ќе се inaktivира, тогаш P-ATPazata станува активна (Sl. 2.7). Najverojatno  
fosforilacija na proteinskata kinaza ima vlijanie vrz negovata inaktivacija. 
Mеѓу faktoriте што ja aktiviraat P-ATPazata se вбројуваат rastitelnite hormoni-
auksini, koi го стимулираат izdol`uvaweto na kletkite. Истo така, toksinot 
izoliran od gabata Fusicoccum amygdali, poznat kako fuzikokcin e силен aktivator 
na P-ATPazata (Sl. 2.9), а исто така go stimulira izdol`uvaweto na kletkite. 
Sli~no vlijanie ima и svetlinata, koja kaj nekoi kletki kako  {to se stominite 
kletki ja aktivira P-ATPazata. Vsu{nost, aktivnosta na P-ATPazata zavisi и od 
lipidite што ja opkru`uvaat (лизофосфолипиди). Za razlika od drugite 
transportni sistemi, ATPazite se najбавни во prenesuvaweто na joniте. Еден ензим 
пренесува 1000 јони во секунда. Протонската P-ATPaza за секој hidroliziran molekul 
na ATP prenesuva eden proton (H+/ATP=1). ATPazite во kleto~nata membrana 
tro{at 25-50% od vkupnото koli~ество na ATP. 
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Sl. 2.9 Model na aktivirawe na membranskata P-ATPaza so fosforilacija i fuzikokcin 
(Buchanan i sor., 2002). 
 

Kaj rastenijata se otkrieni i kalciumovi ATPazi (Ca2+-ATPazi), koi 
истовремено go hidroliziraat ATP i go prenesuvaat Ca2+ jonot niz membranata. Tie 
se nao|aat vo plazmalemata i go izla~uvaat vi{okot na Ca2+ joni od citoplazmata 
vo apoplastot. Sli~ni ATPazi se nao|aat i vo drugite endomembrani i gi 
transportiraat Ca2+ joni od citoplazmata vo cisternite na endoplazmati~niot 
retikulum ili vo vakuolata. Po struktura Ca2+-ATPaziте se sli~ni so protonskite 
i покажуваат ista чувствителност sprema vanadatot, но kako izvor na energija не ја 
koristat protonska motorna sila и покажуваат drugi sosema razli~ni osobini 
(Briskin, 1990). 
2.3.3 Adenozin trifosfataza od V-tip 

 
Adenozin trifosfataza od V-tip e vakuolaren tip na протонска H+-ATPaza (Sl. 

2.10), {to se nao|a во tonoplastot, во membranite od lizozomite i Golxieviot 
sistem, kako i во drugite delovi od endomembranskiot sistem. Vakuolarniot tip na 
ATPaza prenesuva protoni od citoplazmata vo gorenavedenite organeli, при што  se 
dobiva pozitiven membranski potencijal vo nivnata vnatre{nost. V-ATPazite se 
sostojat od 7-10 razli~ni polipeptidi, so vkupna molekulska masa od okolu 400-650 
kD (Sl. 2.10). Пri hidroliza na ATP se prenesuvaat dva protona. Оваа ATPaza се 
разликува од другите по тоа што e чувствителна sprema anjonite. Imeno,  Cl- јони ja 
stimuliraат nejzinata aktivnost, dodeka NO3

– анјони целосно ja inhibiraат. V-
ATPazite не вршат фосфорилација, но по својот состав овој ензим покажува сличност со 
F-ATPazата (Sze i сор., 1992). 

 

 
 
Sl. 2.10 Strukturen model na V-ATPaza kaj Saccharomyces cerevisiae koja se sostoi od 13 
subedinici. Kataliti~kiot domen gradi globula na citoplazmati~nata strana na 
tonoplastot, a kanalot za protoni se nao|a vo dolniot del. Kvaso~nata V-ATPaza e 
najdobro prou~en model na V-ATPaza koja mo`e da bide pretstavena so dve specifi~ni 
vakuolarni izoformi zavisno od asociranite proteini Vph1p ili Stv1p (Buchanan i sor., 
2002). 
 
2.3.4 Adenozin trifosfataza od F-tip 
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F-ATPazite se nao|aat na vnatre{nite membranи od mitohondriite и мембраните 
на tilakoidite vo hloroplastot. Тие se sostojat od 8 протеински subedinici и имаат 
молеkулска маса од околу 400 kD. F0 segmentot pretstavuva transmembranski kanal 
niz kogo pominuvaat pрotoniте, а F1 сегментот гради крупна каталитичка глобула на 
периферијата од мембраната (Sl. 2.11).  F-ATPazite se nao|aat na membranite во koi e 
smesten i elektron-transportniot sinxir so ~ija aktivnost se ostvaruva 
transmembranskiot protonski gradient (фотосинтетска и оксидативна 
фосфорилација). Оvie ATPazi ја користат протонската моторна сила и vr{at sinteza, a 
ne hidroliza na ATP i poradi toa se nare~eni ATP-sintetazi или реверзни ATPazi. 
 

 
 
Sl. 2.11 Strukturen model na mitohondrijalna ATP-sintetaza (F tip na H+-ATPaza, F-
ATPaza) (Buchanan i sor., 2002). 
 
2.3.5 Elektrogena NAD(P)H dehidrogenaza 

 
Иstra`uvawata покажале deka ATPazite ne se edinstvenite generatori na 

transmembranskiot potencijal na plazmalemata. Imeno, kleto~nata membrana 
sodr`i elektron-transportni redoks sistemi koi oksidiraat nekoj supstrat vo 
kletkata (NADH ili NADPH), prenesuvaat elektroni niz membranata i reduciraat 
nekoj akceptor na elektroni na nadvore{nata strana од мембраната и pritoa 
osloboduvaat proton. Vsu{nost, redoks sistemite припаѓаат vo grupata na 
alternativni oksidazi. Редокс системите по svoite komponenti se sli~ni na tie od 
hloroplastite i mitohondriite. Тie imaat vaжna funkcija pri primaweто na joni, 
особено jonite на `elezoто, pri процесот на rastewe, kako i pri 
fotomorfogenetskite promeni {to se predizvikani od sinata svetlina (Moller i 
Lin, 1986). 
 
2.3.6 Elektrogeni pirofosfatazi 

 
Na tonoplastot se nao|a posebna grupa enzimi pirofosfatazi, koi izla~uvaat 

protoni od citoplazmata vo vakuolata. Tie ја разложуваат pirofosfatnata vrska 
PPi→ 2Pi и dobienata energija ја koristат za transport na protoni. Пирофосфатите се 
јавуваат како производ на сите главни биосинтетски патишта. Така, пri koristewe na 
ATP vo nekoi biosinteti~ki procesi, istiot se razlожува na AMP i PPi.  Активноста 
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на пирофосфатазите може да биде стимулирана од K+ joni, a инхибирана од Na+ joni. 
Pri transportot na protonite pirofosfatazata mo`e da ima ista efikasnost, 
kako i V-ATPazata (Rea i Poole, 1993). 
 
2.3.7 Zna£ewe na H+-ATPazata vo fiziolo{kite procesi 

 
ATPazite i drugite enzimi koi izla~uvaat protoni od citoplazmata imaat 

va`na uloga pri odvivawe na golem broj fiziolo{ki procesi (Serrano, 1989). Се 
smeta deka tie претставуваат klu~ni enzimi od ~ija aktivnost zavisat site pova`ni 
kleto~ni funkcii: 

 reguliraweto na kiselosta vo citoplazmata; promenata na pH vo 
citoplazmata ima golemo vlijanie vrz aktivnosta na enzimite i 
metaboliti~kite prcesi vo koi tie u~estvuvaat; 

 primawe na jonite i drugite soedinenija vo kletkata; 

 promeni na turgorot koi ja reguliraat otvorenosta na stomite;  
 apsorpcija na neorganski soli vo ksilemot na korenot; 
 polnewe na floemot so saharoza vo listovite vo koi se odviva procesot на 

фotosinteza; 
 rastewe na kletkite pod dejstvo na hormonite; 
 regulirawe na kleto~niot ciklus; 
 prisustvo na polarnost vo kletkite {to rastat i vo organite, kako {to se 

korenovite vlaknenca, polenovite zrnca, hifite kaj gabite, odnosno kaj 
rizoidite na algite, korenite, somatskite embrioni i drugo.  

Kaj rastitelnite kletki, vakuolite zazemaat речиси 90% od kleto~nиот волумен 
i poradi toa transportnite mehanizmi na tonoplastot imaat golemo zna~eње za 
akumuliraweто na joni i metaboliti vo клетките. Овие transportni mehanizmi se 
nezavisni od transportnite funkcii na plazmalemata i го odr`uvaat sostavот на 
vakuolata i citoplazmata. Основни funkcii na tonoplastot se: 

 akumulirawe na osmotski aktivni ~esti~ki i odrжuvawe na nizok osmotski 
potencijal pri osmoregulacijata; 

 odrжuvawe na turgorot при otvoraweto na stomite i rasteweto; 

 primawe i оддавање na neorganski i organski соединенија; 
 regulirawe na citoplazmati~niте  Ca+ јони i pH; 
 akumulirawe na rezervni proteini vo semiwata; 
 akumulirawe na za{titni proteini. 
Metodite {to se koristat vo posledno vreme vo molekularnata biologija 

ovozmo`uvaat da se dobijat novi soznanija za структурата и функцијата на H+-
ATPazite. Kaj site испитувани rastitelni vidovi postojat po nekolku razli~ni 
proteini, koi gi kodiraat posebni geni. Така кaj tutunот se najdeni 4 гени, kaj 
domatот 7 гени, a kaj Arabidopsis thaliana дури 10 geni, кои се обележани како AHA-гени 
(= Arabidopsis H+-ATPazа). Trаnskriptite (mRNА) на овие гени јасно се разликуваат 
помеѓу себе и се раздвојуваат со електрофореза. Протеините што се нивни производи 
покажуваат разлики, што јасно говори за различни изоформи, а не за една H+-ATPazа. So 
koristewe na imunocitohemiski metodi odredena e lokacijata na H+-ATPazite, при 
што било покa`ano deka tie ne se raмnomerno rasporedeni vo site kletki od 
rastitelniot organizam. Nivnata koncentracija e golema vo stominite kletki, 
floemot, epidermisot na korenot, anterite i vo semeto koe se razviva. Imeno, toa 
se site kletki za koi se znae deka imaat transportni aktivnosti. Me|utoa, so 
koristewe na metodata na rekombinantna DNA se poka`alo deka genot AHA-3 e 
aktiven vo kletkite na floemot, AHA-2 vo korenot, osobeno vo korenovite 
vlaknenca, AHA-10 vo semeto и AHA-9 vo anterite. Se smeta deka promotorite na 
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ovie geni se razli~ni i deka sekoj reagira  razli~eno na одреден nadvore{en 
faktor. Taka na primer, koga postojat uslovi za aktivirawe na ATPazata vo 
stominite kletki, drugite ATPazi ne reagiraat. Иsto taka ne postoi mo`nost vo 
isto vreme da se aktivira ATPazata на пр:, {to go inicira izdol`uvaweto na 
kletkite i taa што е одговорна za otvoraweto na stomite ili nekoj drug proces. 
 
2.4 Prenesuva~i (kotransporteri) na organski soedinenija i joni 

 
Во животот на рasteнијата иако се автотрофни организми e neophoden transportot 

na organskitе сoedinenija поme|u organite i kletkite. Причината е сосема јасна, 
bidejќi site kletki vo odreden period od nivniot `ivot minuvaat низ 
heтerotrofna faza, a дури некои клетки и органи voop{to i ne преминуваат во 
avtotrofни. Тransportot на органските соединенија mo`e da se vr{i niz 
simplastot, така што не е потребно учество на membranite. Sepak, mnogu organski 
soedinenija наvleguvaat vo kletkite preku apoplastot. Vsu{nost, органските 
soedinenija vo svojata molekula imaat hidrofilni grupi, така што membranata za 
niv e nepropustliva. Toa znaчi, deka ovie soedinenija не можат da navlezat vo 
vnatre{nosta  na kletkata po pat na difuzija. 

Пoznato e deka na membranata se prisutni proteini poznati kako prenesuva~i 
ili kotransporteri кои учествуваат во транспортот на јоните и органските соединенија 
(Sl. 2.12). Imeno, kaj ovie membranski proteini eden receptoren segment mo`e da 
bide izlo`en na ednata ili na drugata strana na membranata, preku alternativna 
promena na konformacijata. Na toj na~in supstancијата koja se vrzuva za toj 
receptoren segment se prenesuva od ednata na drugata strana od membranata.  
Според тоа, се разликуваат два вида на пренесувачи: edni prenesuva~i u~estvuvaat во 
katalizirana difuzija, а други во aktivniot transport. 

 

 
Sl. 2.12 Strukturen model na prenesuva~ite (kotransporterite) vo kleto~nata membrana 
(Buchanan i sor., 2002). 

 
2.4.1 Кatalizirana difuzija 

 
Кaj rastitelnite organizmi, кataliziranata или олеснета difuzija има pomalo 

zna~ewe i se javuva pri transport na glukozata od citoplazmata vo vakuolata, koga 
nejzinata koncentracija vo цитоплазмата e visoka. Isto taka, postoi mo`nost od 
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floemskite elementi, koi sodr`at golema koncentracija na saharoza, istata da 
izleguva vo okolnite kletki na stebloto so pomo{ na katalizirana difuzija. 

Prenesuva~ot koj vr{i katalizirana difuzija sekoga{ prenesuva samo po edna 
supstancија и дејствува како унипорт (Sl. 2.1). Тој со подеднаков афинитет се врзува за 
таа супстанција на било која страна од мембраната. Сepak, kataliziranata difuzija e 
pasiven proces. Насоката на транспортот zavisi od razlikite во koncentraciite, a 
supstanciite sekoga{ se prenesuvaat od mesta so pogolema na mesta so pomala 
koncentracija. Toa zna~i deka brzinata na transportot e mnogu pogolema za 
razlika od ednostavnata пропустливост. Пrenesuva~ite se specifi~ni za 
supstancite што gi prenesuvaat, no najdobro se prou~eni оние што gi prenesuvaat 
{e}erite, saharoza i glukoza. 
2.4.2 Aktiven transport so pomo{ na kotransporteri 

 
Aktivniot transport на organskiте soedinenija mo`e da se vr{i so pomo{ na 

kotransporteri (Sl. 2.12), кои ја искористуваат energijaта od elektrohemiskiot 

gradient na jonite. Vo `ivotinskite kletki toj jon e natriumот, a vo rastitelnite 
e protonот. Se smeta deka prenesuva~ite imaat dve aktivni mesta. Nа едното se 
vrzuva protonот (odnosno natriumот), а на другото, molekulot na soedinenieto што 
se prenesuva. Za da se vrze protonot, potrebno e koncentracijata na протони da 
bide zgolemena, што се јавува како резултат на rabotata na protонските ATPazi. 
Vi{okot na protonite na nadvoreшnata strana od citoplazmata ima tendencija da 
se vrati vo kletkata preku gradientot na potencijalot, no poradi 
nepropustlivosta na membranata, овој процес mo`e da se ostvari samo со помош на 
prenesuva~ite. Koga proton se vrzува, prenesuva~ite steknuvaat golem afinitet 
sprema soedinenijata koi gi prenesuvaat i тие se vrzuvaat за нив. Pritoa, 
пренесувачите ја menuvaат својата konfiguracijata, protonot наvleguva vo kletkata, 
a drugiot molekul излегува на другата strana од membranata. Зависно од vidot na 
prenesuva~ot, nekoi supstanciи se vnesuvaat vo kletkata zaedno so protonite 
(simport) ili vo sprotivna nasoka se iznesuvaat od kletkata (antiport). Poradi 

ovie pri~ini, transportot na protonite e ozna~en kako primaren, a transportot 
na organskite soedinenija kako sekundaren aktiven transport (Sl. 2.13). 

So vra}aweto na protonite vo citoplazmata, transportot e проsleden so 
depolarizacija na membranskiot potencijal. Imeno, со akumulacijata na 

organskite soedinenija se ostvaruva gradient vo koncentraciite pomeѓu dvete 
strani na membranata, но вредноста на овој градиент не може да ја надмине вредноста 
на претходниот протонски градиент. Тоа значи дека protonskiot gradient e 
potтiknuva~ na celiot proces. 
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Sl. 2.13 Sekundaren aktiven transport pome|u kotransporterite. P-ATPazata vospostavuva 
gradient na protoni na plazmalemata (1), a V-ATPzazata (2) i pirofosfatazata (3) na 
tonoplastot. Kotransporterite na plazmalemata izvr{uvaat simport na protoni i 
saharoza, glukoza, aminokiselini, kako i joni na nitrati, sulfati i fosfati, a antiport 
kotransporterite na tonoplastot gi vnesuvaat ovie supstancii vo vakuolata. Dvete 
membrani sodr`at i prenesuva~i-kotransporteri za katalizirana difuzija. 
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2.4.3 Specifi£nost na kotransporterite 
 
Kotransporterite (prenesuva~ite) покажуваат голема специфичност кон 

soedinenijata што gi prenesuvaat (Sl. 2.13). При овој процес на пренесување на јоните 
со помош на котранспортери можат да се применат некои правила кои важат за 
ензимските реакции. Така, пренесувачот го препознава соединението “супстратот”, а со 
зголемување на концентрацијата на супстратот се јавува ефектот на заситување исто како 
кај ензимските реакции. 

Prenesuva~ite za {e}eriте i aminokiseliniте se identifikuvani na 
kleto~nata membrana so pomo{ na методот на in vitro membranskite vezikuli. 
Vezikulite {to se nao|aat od nadvore{nata strana na membranata 
(apoplasti~nata strana) akumuliraat heksozi i aminokiselini. Vsu{nost, 
{e}erite naj~esto se vnesuvaat kako heksozi, a potoa и како saharoza. Додека, 
аminokiselinite se vnesuvaat poedine~no ili vo grupa, bidejќi srodnite 
aminokiselini gi prenesuvaат istи prenesuva~и. Taka na pr., otkrieni se dva 
prenesuva~и za site nеутрални aminokiselini, a se razlikuvaat po afinitetot za 
oddelnite аминокиселини od tie grupi. Isto taka, postoi prenesuva~ za kiselite 
aminokiselini (glutaminskata i asparaginskata), додека baznite aminokiselini 
(arginin, lizin i histidin) gi prenesuva poseben prenesuva~ (Bush, 1993). 

Akumulacijata na aminokiselinite i {e}erite може да биде inhibirana so 
pomo{ na protonofori, faktori koi pasivno ги prenesuvaat protoniте и го 
прекинуваат протонскиот градиент. Isto taka, нивниот транспорт може да биде 
инхибиран и од некои agensi што ja modificiraat konformacijata  na proteinite i 
na toj na~in дејствуваат инхибиторно na samite prenesuva~i. Imeno, so primena na 
ovie faktori mo`e da se proveri dali kotransporterite se aktivni vo nekoj 
proces. 

 

 
 
Sl. 2.14 Transportot na joni vo citoplazmata i vakuolata e kontroliran od procesite na 
pasivniot (isprekinati linii) i aktivniot transport (celi linii) (Тaiz i Zeiger, 2006).  
 
2.4.4 Kotransporteri na tonoplastot 
 

Kaj diferenciranite kletki, najgolem дел од волуменот на клетката zazemaat 
vakuolite. Тie sodr`at razli~ni neorganski joni i organski soedinenija, kako {to 
se {e}erite, organskite kiselini, sekundarnite metaboliti, aminokиselinite i 
proteinite. [e}erite i aminokiselinite minuvaat niz tonoplastot so pomo{ na 
kotransporterite, koi koristat energija od protonskiot gradient. Protonskite 
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pumpi na tonoplastot (V-ATPaza i pirofosfataza) ostvaruvaat protonski 
gradient koj e вo sprotivна насока od оној na plazmalemata. Vakuolata ima 
pogolema kiselost (2 pH единици) od citoplazmata и поради toa, protonite se 
vra}aat vo citoplazmata preku prenesuva~ite, koi istovremeно kako antiporteri 
ги prenesuvaat {e}eriте i aminokiseliniте vo vakuolata. Mnogu drugi organski 
soedinenija se prenesuvaat vo vakuolata so pomo{ na ABC transporterite. Исто 
така, neorganskiте joni minuvaat niz plazmalemata i tonoplastot so pomo{ na 
kotransport so protони. Овој процес главно se javuva koga насоката na transport na 
jonite e sprotivна на gradientot na elektrohemiskiot potencijal. Poradi toa {to 
citoplazmata ima negativen potencijal, anjonite se vnesuvaat како od apoplastot, 
така i od vakuolata preku simport-prenesuva~ite. Аntiport-prenesuva~ite 
prenesuvaat katjoni od citoplazmata vo apoplastot ili vo vakuolata. So pomo{ na 
simport-prenesuva~ite, vo kletkata наleguvaat nitratите i hlorot, a najverojatno 
i sulfatите i fosfatите (Sl. 2.14). 
 
2.5 Jonski kanali 
 

Jonskite kanali претставуваат posebni membranski proteini koi formiraat 
pori na nepropustlivata membrana i go kataliziraat brziot pasiven transport na 
jonite vo една насока што se ozna~uva kako sekundaren aktiven transport (Sl. 2.15).  

 

 
 
Sl. 2.15 Sekundaren aktiven transport so pomo{ na jonski kanali. Gradientot na protoni 
go vospostavuvaat ATPazite na plazmalemata (1), tonoplastot (2), membranite na 
Golxieviot kompleks (2) i endoplazmati~niot retikulum, kako i pirofosfatazata (3). Na 
plazmalemata e prika`ana i kalciumovata ATPaza koja go isfrla vi{okot na Ca2+ od 
citoplazmata. Ca2+ joni navleguvaat vo citoplazmata preku kanalite na plazmalemata i 
tonoplastot. Plazmalemata sodr`i vlezni i izlezni kanali za kalium i hlor. Malatot, 
hlorot i nitratot navleguvaat preku posebni kanali vo vakuolata. Vodata minuva niz 
tonoplastot preku akvaporinot. Golem broj kanali za anjoni i katjoni ne se prika`ani na 
{emata. 
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Ако на двете страни на мембрана се наоѓаат раствори со различен јонски состав, тогаш 
се создава разлика во електричниот потенцијал низ мембраната која е 
обратнопропорционална со спроводливоста на мембраната за тие јони. Според тоа, 
протонските пумпи {to се наоѓаат на клеточната мембраната и тонопластот ги 
излачуваат протоните надвор од цитоплазмата и на таков начин нејзиниот потенцијал 
станува негативен. Тransmembranskiot potencijal e povrzan so transportot niz 
jonskite kanali што се извршува благодарение на elektrohemiskiot gradient. Според 
тоа, jonskite kanali не може да се објаснат како едноставни пори кои ја овозможуваат 
дифузијата, бидејќи нивното отворање зависи од razli~ni faktori i nadvore{ni 
stimulанси. 

Пrou~uvaweto na jonskite kanali se vr{i so pomo{ na elektrofiziolo{ki 
metodi. Imeno, so pomo{ na mikroelektrodi mo`e da se изmeri membranskiot 
potencijal (МР). Притоа, добиените негативни вредности за мембранскиот потенцијал 
се базираат на исфрлањето на катјони, особено на H+ надвор од клетката. Промената на 
мембранскиот потенцијал кон позитивна вредност се вика деполаризација. So 
depolarizacija  se ovozmo`uva navleguvawe na katjonite ili izleguvawe na 
anjonite niz jonskite kanali. Vo poslednive godini za elektrofiziolo{ki 
ispituvawa se koristi техниката на nametnata volta`a na fragmentite od 
membranata (patch clamp tehnika). Принципот на овој метод се состои во тоа што врвот 
на стаклена микропипета (електрода) се доближува до мембраната, се прилепува за 
направениот отвор и истиот веднаш се затвора со микропипетата (Сл. 2.16). Секако дека за 
оваа постапка претходно од клетката треба да биде отстранет клеточниот ѕид со помош на 
ензими, а клетките ослободени од клеточниот ѕид се познати како протопласти и имаат 
само плазмалема. 
 

 
 
Sl. 2.16 Metod na nametnata volta`a na fragmentite od membranata (patch clamp). A: Vrvot 
na mikropipetata se prilepuva za membranata na protoplastot, koj se pricvrstuva pod 
slab vakuum.  B: So natamo{en vakuum se raskinuva del od membranata so vrvot na 
mikropipetata i potoa celata kletka se spojuva so pipetata. V: Ako vo polo`ba B se 
primeni dodaten vakuum, toga{ pipetata se zatvora so fragment od membranata, no so 
nejzinata nadvore{na strana odnadvor. G: Ako od polo`ba A se izvle~e pipetata, toga{ vo 
nea ostanuva fragment od membranata so vnatre{nata strana onadvor (Buchanan i sor., 
2002).  
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Jonskite kanali se класифицираат spored vidot na jonot za kogo se permeabilni 
(Tester, 1990). Taka se razlikuvaat kaliumovi kanali (za K+ joni) koi najdobro se 
prou~eni, potoa kanali za хлор (Cl-) i калциум (Ca+). Јonskite kanali главно se 
selektivni, bidej}i некои joni gi propu{taat mnogu pobrgu и vo pogolemо 
koli~ество za razlika od drugi. Сelektivnosta e изразена преку односот на 
електричниот полнеж на јонот и goleminata na jonot. Се претпоставува дека влезниот 
дел на јонскиот канал e еден вид на “филтер” низ кој најверојатно се врши дехидратација 
на јоните. Jоните без својата водена обвивка лесно поминуваат низ липофилната 
мембрана. Оtvoraweto na јонските kanali go kontroliraat razli~ni faktori. 
Proteinite koi влегуваат во состав на jonskite kanali подлeжat na konfiguraciski 
promeni што ovozmo`uvaat zatvorawe ili otvorawe na kanalite. Spored 
faktorite што влијаат на овие промени, јонските канали се делат во dve grupi. Prvata 
grupa se volta`ni kanali, {to se otvoraat koga potencijalnata razlika niz 

membranata ќе dostigne odredeno nivo (kaliumovite kanali). Vtorata grupa na 
kanali se otvora pod kontrola na nekoj receptor za kogo se vrzuva nekoj agonist. 
Така на пр:, за отворање на Ca+ канали потребна е фосфорилација, а самиот Ca+ јон го 
активира отворањето на каналите за Cl-. Se pretpostavuva deka nekoi regulatori na 
rastot (фитохормони) se agonisti, a nivnoto primarno dejstvo e otvorawe na 
jonskite kanali. Vo otvoraweto na kanalite, posebno zna~ewe ima i дејството на 
svetlinata. Вlijanieto na svetlinata vrz dvi`ewata na stomite i listovite, kako 
i vrz rasteweto i razvitokot se objasnuva so нејзиното vlijanie vrz otvoraweto na 
jonskite kanali. Vo ovoj slu~aj se pretpostavuva deka postojat senzori koi imaat 
sposobnost da apsorbiraat svetlina so razli~na бранова dol`ina, a so toa 
започнуваат pove}e reakcii {to pridonesuvaat во otvoraweто ili zatvoraweто na 
kanalite. Vsu{nost, transportot na jonite niz kanalite претставува najbrz na~in 
na transport niz membranata и sé dodeka tie se otvoreni, navleguvawetо na jonite 
се одвива neprekinato. Poradi toa, prenesuvaweto на јоните niz kanalite se 
razlikuva od нивното prenesuvawe so pomo{ na kotransporteriте, koi pri 
зголемена koncentracija na jonite poka`uvaat zasituvawe (Sl. 2.15). 
 
2.6 AVS transporteri на тонопластот и други мембрани 
  

Vаkuolite kaj difernciranite kletki zazemaat речиси  90% од volumenot na 
kletkata и имаат важна улога во akumuliraweто na sekundarnite metaboliti i 
органски соединенија, koi kletkata gi apsorbira od nadvore{nata sredina. Vo 
kleto~niot sok се наоѓаат и antocijanini i drugi pigmenti, kataboliti {to se 
dobivaat so degraдаcija na hlorofilot, fenolni soedinenija, ostatoci od 
herbicidi, fitohelatini so te{ki metali. Сите овие соединенија se poznati kako 
ksenobionti (supstanciи od nadvore{nata sredina). Vsu{nost, ovie supstanciи 
kovalentno se vrzuvaat so glutationot i kako kowugаti se deponiraat vo 

vakuolata. Гlutationot e tripeptid (glutaminska kiselina - cistein - glicin), a 
fitohelatinite se negovi derivati. Spored toa, funkcijata na glutationot i na 
negovite kowugati se sostoi vo otстранување na rezervnite iли sekundarnite 
метаболити, како и на supstanciите што imaat {tetno i toksi~no dejstvo od 
citoplazmata. Proteinite {to gi vr{at ваквите transportni procesi se poznati 
kako ABC transporteri (Сл. 2.17), скратеница што потекнува од касета која врзува 
ATP (=ATP Binding Cassette). ABC transporterite se proteini koi prenesuvaat 
glutationski kowugati vo vakuolata i се нарекуваат GS-X pumpi (pumpi za 
glutationski kowugati). Tie se razlikuvaat od kotransporterite za organskite 
soedinenija според energijata {to ja koristat. ABC transporterite se proteini, 
koi go hidroliziraat ATP vo prisustvo na magneziumoviot jon (Mg+-ATP azi) na 
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na~in koj сеуште ne e poznat, a energijata добиена pri hidroliza на ATP direktno ja 
koristat za transport. Тransmembranskiot gradient na protonite nema nikakvo 
vlijanie na ovoj proces i затoa АВС транспортот не може да се вброи во sekundarniot 
aktiven transport, туку има карактеристики на примарен транспорт. Me|utoa, za 
funkcijata na ovie transporteri neophodna e fosforilacija и затоа нивната 
функција може да биде инхибирана од jonite na vanadatot. Hidrofobniot del на ABC 
transporterot e integriran vo tonoplastot i gradi 4-6 transmembranskи spiralи 
niz koи minuva kanal, od kogo zavisi specifi~nosta na transporterot. Na 
citoplazmati~nata strana se nao|a kataliti~kiot del za kogo se vrzuva ATP. 

ABC transporterite kaj rastenijata imaat isti transportni funkcii kako i 
transporterite kaj ~ovekot i `ivotnite. Кај A. thaliana биле изолирани три гени што 
ги кодираат GS-X pumpiте и нивните полипептиди биле слични со производите на MDR 
genot (= multidrug resistance) кај човек и глувци, а припаѓале на фамилијата на ABC 
transporteri (Rea и сор., 1998). Исти вакви гени биле najdeni kaj ja~menот i kompirот. 
Potoa, интактните vakuoli i vakuolarnite membranski vezikuli izolirani od 
rastenijata покажале способност za akumulirawe na GS-kowugatite, {to zavisi od 
активноста на Mg2-ATP azata, a ne zavisi od protonskata ATPaza. Kaj A. thaliana биле 
пронајдени okolu 60 sekvenci koi se homolozi so poznatite ABC transporterи od 
kletkite na cica~ite i kvascite (Davies i Coleman, 2000).  
 

 
Sl. 2.17 Strukturen model na vakuolaren AVS transporter kaj Arabidopsis. Proteinot 
sodr`i dva hidrofilni domeni poznati kako NBF1 i NBF2 (nucleotid binding fold) (Buchanan i 
sor., 2002). 
 
2.6.1 Regulacija na koncentracijata na protoni (pH) vo kletkata 

 
Poznato e deka citoplazmata, vo koja se vr{at najva`nite metaboliti~ki 

procesi ima stabilna pH vrednost (okolu neutralna). Вakuolata i drugite 
vezikuli, kako i prostorot na apoplastot imaat pH vo prosek 5.5, a pogolemi 
varirawa postojat vo drugite organeli, како на пр:, vo hloroplastite vo tekot na 
процеост на fotosinteza. Me|utoa, oddelni metaboliti~ki procesi vo 
citoplazmata ja zgolemuvaat ili намaluvaat koncentracijata na H+ joni. Poznato e 
deka при искористување на azotot vo nitratна форма (-NO3) се alkalizira 
citoplazmata, a koristeweto na amoniumovite joni (-NH4) ja zgolemuva kiselosta. 
Isto taka, zgolemenite koncentracii na CO2, SO2 ili NO2, koi se rastvorаат vo 
voda и формираат kiselini ја намалуваат pH vrednosta vo kletkata. Меѓутоа, vo 
citoplazmata, enzimite дејствуваат na razli~ni optimalni pH vrednostи и sekoe 
otstapuvawe na pH mo`e da predizvika zna~itelni promeni vrz aktivnosta na 
enzimite. Toa zna~i deka vo citoplazmata mora da postojat mehanizmi {to }e gi 
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neutraliziraat navedenite promeni. Tie se ozna~eni kako pH-stat sistem, koj 

opfa}a dva mehanizma: biofizi~ki pH-stat i biohemiski pH-stat (Kurkdjian i 
Guern, 1989). Biofizi~kiot pH-stat se sostoi vo aktivacija na флуксот на H+ joni 
niz plazmalemata. Vo ovoj proces, primarno mesto imaat protonskite ATPazi. 
Biohemiskiot pH-stat се базира на балансот помеѓу sintezata i degradacijata na 
jabolчната kiselina. Vo ovoj slu~aj klu~en enzim e fosfoenolpiruvat (PEP) 
karboksilazaта, koja go vrzuva CO2 за fosfoenolpiruvatot (карбоксилација) при што 

se dobiva oksalat, od kogo се создава jabolчната kiselina.  
 
2.7 Transport niz simplastot 
 

Vo клеточните yidovi kaj pogolem broj rastitelni kletki se nao|aat otvori 
poznati kako plazmodezmi (Сл. 2.18). Со примена na elektronska mikroskopija i 
drugi sovremeni metodi dobro e prou~ena nivnata struktura i funkcija. Пreku 
plazmodezmite e olesnet transportot na vodata i rastvorenite supstanci поme|u 
sosednite kletki, a pritoa se izbegnuvaat membranskite barieri. Na таков na~in 
protoplastite od pogolem broj na kletki se povrzani vo edna funkcionalnа celina 
наречена simplast. 

 

 
 
Sl. 2.18 (A) [ematski prikaz na vrskata pome|u apoplastot i simplastot. (B) 
Plazmodezmogram za zastapenosta na plazmodezmite vo razli~ni rastitelni kletki 
(Buchanan i sor., 2002). 

 

Transportot niz simplastot bil doka`an во паренхимските клетки на listoviте 
од submerznoto vodeno rastenie Vallisneria (Aricz, 1960). Кога едниот крај на листот 
бил потопен во rastvor od KCl, vo koј hlorot bil радиоактивно obele`an, 
радиоактивноста била пронајдена на другиот крај на листот. Тоа значi дека hloridot se 
dvi`el или niz apoplastot или niz simplastot на паренхимските клетки. Меѓутоа, не 
била пронајдена радиоактивност во околната вода, што би требало да се случи ако 
хлоридот се движел низ апопластот. Според тоа, било констатирнано дека хлоридот во 
средниот дел на листот се движел низ симпластот, односно низ плазмодезмите. Isto 
taka, низ симпластот кај листовите од Vallisneriа освен mineralnite soli se 
transportiraat и {e}eri, aminokiselini, jabolчна kiselina i indolil-3-ocetnata 
kiselina (ауксин). Нiz simplastot se transportiraat vodata i jonite vo kletkite 
od endodermot na korenot. Potoa, po toj pat se dvi`at и asmilatite vo kletkite na 
listot, supstanciиte od kletkite pridru`ni~ki vo sitestite kletki, hormonite i 
dr. Osven ovie hidrofilni soedinenija, plazmodezmite slu`at i za transport na 
lipidi, no tie se prenesuvaat lateralno по dol`ината на mеmbranata na 
endoplazmati~niot retikulum. Исто така, било покажано deka niz plazmodezmite 
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minuvaat  proteini, nukleinski kiselini i nukleoproteinski kompleksi, дури дека 
i по тој пат се шират virusniте infekcii. 
 
2.7.1 Struktura na plazmodezmite 

 
Na nadol`en presek kaj plazmodezmite (Сл. 2.19) se zabele`uva deka porata e 

oblo`ena so plazmalema што јa odvojuva od kleto~niot yid. Vo sredinata se nao|a 
dezmotubula (мембранска врвка), koja se formira od endoplazmati~niot retikulum 

na dvete kletki i ostanuva vo vrska so нив. Vsu{nost, preku dezmotubulite se 
ostvaruva endomembranski kontinuitet na sosednite kletki. Дезмотубулата не е 
шуплива цевка, бидејќи во нејзината средина се наоѓа централно стапче изградено од 
цврсти липидни поларни делови. Prostorot okolu dezmotubulite e ispolnet so 
citoplazma i se vika anulus ili citoplazmati~en rakav. Kaj mnogu rastitelni 

vidovi, citoplazmati~niot rakav na dvata kraja e stesnet vo vrat i tuka 

dezmotubulata е vo blizok kontakt so plazmalemata, koja okolu porata e malku 
испакната. Дezmotubulata nosi odreden broj na proteinski partikuli кои ја 
стеснуваат плазмодезмата, особено во регионот на вратот, no i odredenи proteinski 
strukturi кои se vrzani za plazmalemata i go ispolnuvaat citoplazmati~niot 
rakav. Просторот помеѓу плазмодезмите што e sloboden za transport iznesuva okolu 
2.5-3 nm (Robards i Lucas, 1990). 
 

   
Sl. 2.19 Model na strukturata na plazmodezmite. 1. Vrat 2. Centralno stap~e 3. 

Centralno vdlabnuvawe 4. Dezmotubula 5. Citpolazmati~en rakav 6. Plazmalema 7. 
Proteinski vrski na dezmotubulata so plazmalemata koi go ispolnuvaat 
citoplazmati~niot rakav (Buchanan i sor., 2002). 
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Plazmodezmite se formiraat vo tekot na kleto~nata delba, pri formirawe na 
primarnata plo~a pome|u kletkite-sestri, vo momentot koga del od 
ендоplazmati~niot retikulum }e bide zаfaten od kleto~niot yid. Isto taka,  
formiranite plazmodezmi mo`e и da se zatvorat, a toa se slu~uva kaj stominite 
kletki. Imeno, zatvoraweto se slu~uva preku formirawe na kaloza (калусно ткиво 
од недиференцирани клетки) ili preku degradacija na proteinite vo plazmodezmata. 

Kaj razli~ni kletki brojot na plazmodezmite e razli~en i iznesuva od 0.1-10 na 

m2. Нivniot broj e mnogu golem во kletkiте на sekretornite `lezdi, во kletkite 
na mezofilot, во kletkite na endodermisot i vo parenhimskite kletki na korenot, 
како и во sitestite cevki i kletkite pridru`ni~ki на флоемот. Се претпоставува 
дека помеѓу site navedeni kletki mora da postoi golema razmena na materiite. 
Спротивно на ова, otsustvoто na plazmodezmi означува изолација на клетките od 
нивната средина. Taka na pr., ne postojat plazmodezmi pome|u zigotot i okolnite 
kletki, помеѓу микроспорите во антерите. а исто така и помеѓу клетките {to припаѓаат 
на различни генерации (sporofitnata i gametofitnata generacija). Isto taka, 
plazmodezmite se otsutni ili se prisutni vo mal procent pome|u epidermalnite i 
stominite kletki, kako i pome|u endodermot i ksilemskite elementi. Me|utoa, vo 
nezreliot embrion kaj vi{ite rastenija site kletki se povrzani so plazmodezmi i 
so~inuvaat edinstven simplasti~en domen. No, vo tekot na diferencijacijata na 
embrionot, a posebno so natamo{niot razvitok na rastenieto, oddelni regioni se 
izdvojuvaat i izoliraat od drugite во посебни симпластични домени. Taka na pr., vo 
korenot na A. thaliana, kletkite na meristemot i zonata na izdol`uvawe se 
povrzani vo simplast, no vo postarite delovi od korenot, epidermisot se izolira 
od vnatre{nite tkiva, а флоемот од соседните клетки. Оваа иzolacija ne e целосна, no 
plazmodezmite pome|u ovie tkiva ne funkcioniraat na ist na~in. 
 
2.7.2 Propustlivost na plazmodezmite 
 

Plazmodezmite se selektivno propustlivi i transportot niz niv e reguliran 
od nekoi nadvore{ni faktori. Ovie faktori imaat vlijanie kako vrz 
pro{iruvaweto na kanalite, taka i vrz nivnoto целосно zatvorawe. Taka na pr., 
zgolemenata koncentracija na Ca2+ jonite vo citoplazmata ja наmaluva 
propustlivosta na plazmodezmite. Mo`nosta pak, plazmodezmite целосно da se 
zatvorat e od posebno zna~ewe za rastenieto, bidej}i ovaa pojava може да го спречи 
истекувањето на sodr`inata од kletkite povrzani vo simplastot niz povredenoto 
mesto (Epel, 1994). 

Specifi~ni svojstva poka`uvaat plazmodezmite {to gi povrzuvaat sitеstite 
cevki i kletkite pridru`ni~ki во флоемот. Пoznato e deka sitеstite cevki nemaat 
jadra i ribozomi, no sepak sodr`at odredenо koli~ество na proteini, koi vo slu~aj 
na povreda gi zatvaraat sitеstite plo~i. Освен toa {to ovie proteini se 
akumulirani vo sitеstite cevki, ribonukleinskite kiselini (mRNA) koи go 
prenesuvaат kodonot za nivna sinteza se nao|aat samo vo kletkite pридружнички 
(Bostwick i сор., 1992). Sпоред тоа, ovie proteini se sintetiziraat vo kletkite 
pridru`ni~ki, а низ plazmodezmite se transportiraat vo sitastite cevki (Fischer i 
сор., 1992). 

Вirusnite infekcii sistematski se {irat vo rastenijata preku plazmodezmite 
(Ghoshroy i sor., 1997). Мozaiчniot virus kaj tutunot кој ima dijametar од  10 nm 
lesno se {iri vo rastenieto, иако plazmodezmite vo listot na tutunot se {iroki 
okolu 2.5 nm (Ding i sor., 1992). Istra`uvawata poka`ale deka virusot nosi gen koj 
vo kletkata na doma}inot ovozmo`uva translacija na specifi~en protein od 30 kD, 
koj e nare~en kako transporten protein (P30), а e izoliran prvo od kletkite na 
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tutunot, a potoa и od drugi rastenija zarazeni so mozai~ni virusi. Se smeta deka se 
transportniot protein formira kompleks со RNA, при што се pro{iruva 
citoplazmati~niot rakav на плазмодезмите. Taka na pr., transportniot protein kaj 
virusot na crvenata detelina ovozmo`uva dvi`ewe na RNA, no ne i na DNA. Se 
pretpostavува deka propustlivosta na plazmodezmite зависи od razli~nite 
fiziolo{ki funkcii, a virusite se adaptirani da gi koristat postojnite 
mehanizmi. Sporеd toa, transportot na malite molekuli koj zavisi od dijametarot 
na plazmodezmite претставува proces na pasivna difuzija. Me|utoa, transportot na 
nukleinskite kiselini i na virusite e aktiven proces vo koj propustlivosta na 
plazmodezmite e modificirana i regulirana. Kaj sitestite elementi na floemot 
potvrdeno e prisustvo na протеин кој e povrzan so membranata na sitеstаta cevka i 
го ovozmo`uva наvleguvaweто na mRNA od kletkite pridru`ni~ki. Voedno, niz 
sitestite cevki, оваа mRNA se prenesuva i vo drugite delovi na rastenieto. 

Mo`nosta za prenesuvawe na ribonukleinskite kiselini niz rastenieto preku 
simplastot i floemot e potvrdena vo pove}e slu~ai. Ова претставува zna~ajno 
otkritie, bidej}i poka`uva deka razvitokot kaj rastenijata ne e reguliran  samo  
hormonalno, tuku i preku genetski производи, kako {to se mRNA, proteiniте i 
nivniте kompleksi. Kako rezultat na toa, mnogu pojavi vo razvitokot na 
rastenijata, денес се објаснуваат на поинаков na~in. 
 
 


