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Osnovni odliki na kletkata kako `iv sistem 


Site `ivi su{testva se izgradeni od kletki. Kletkite se mali so membrana ograni~eni kompartmani ispolneti so kon​centriran rastvor na golem broj razli~ni hemiski soedinenija. Najednostavnite formi na `ivot se edno​kleto~nite organizmi. Vi{ite organizmi - `ivotnite i rastenijata pretstavuvaat eden vid visoko organizirani op{testva od kletki, vo koi sekoja grupa na kletki vr{i posebna funkcija i koordinira so drugite kleto~ni grupi preku slo`en sistem na komunikacii.  

Bez ogled na toa dali egzistira vo forma na ednokleto~en organizam ili e sostaven del na mnogukleto~en organizam, kletkata pretstavuva osnovna organizirana edinica na `ivata materija. Se smeta deka site `ivi organizmi i site kletki od koi tie se sostaveni poteknuvaat od edna zaedni~ka prakletka, od koja se razvile po pat na evolucija. Sekoja kletka kako or​ganiziran fizi​ko-hemiski sistem se zasniva na slednite prin​cipi:

 
1. Informaciite za slo`enata struktura i funkcija na kletkata zapi{ani se vo nejzinite geni, smesteni vo molekuli na DNA. Zbirot na site geni vo edna  kletka se ozna~uva kako genom.  Genomot ima dvojna funkcija: a) da obezbedi prenos na informaciite na slednite generacii kletki. b) da gi kon​trolira sekojdnevnite `ivotni aktivnosti na klet​kata 


2. Kletkite se minijaturni laboratorii vo koi stotica hemiski procesi se odvivaat vo mikroskopski prostor. Site hemiski procesi vo kletkata (ili vo organizmot) so edno ime se ozna~uvaat kako metabolizam. Metaboli~kata ma{inerija, preku bio​hemiski transformacii na mali organski molekuli, i ovozmo`uva na kletkata da se snabduva so energija od okolinata i da taa energija ja ko​risti za odr`uvawe na svoite `ivotni procesi. 

3. Kleto~na mem​brana pretstavuva selek​tivno propus​tliva bari​era prema nad​vore{nata sredina. Taa ovozmo`uva razmena na materiite so okoli​nata i obezbeduva stabilni, specifi~ni fizi~ko-​hemiski uslovi vo vnatre{nosta na kletkata, neophodni za odvi​vawe na metaboli~kite procesi.       


Kako osnovna strukturna edinica na `ivata materija klet​kata e so~ineta od pomali sostavni delovi: organ​ski i neor​ganski molekuli, a taa samata pretstavuva gradben blok na poslo`eni strukturi na `ivite organizmi. Eden od najdobrite na~ini da se svatat osnov​nite principi na kleto~nata organi​zacija e da se zapoznae evolutivniot postanok na sovremenite kletki

Od ednostavni organski molekuli do prvata kletka

Pred 4,6 milijardi godini, koga se formirala planetata Zemja na nea nemalo ni traga od `ivot. Te{ko e da se zamisli na {to navistina li~ela Zemjata pred da se pojavi `ivotot na nea, pred 3,8 milijardi godini. Mnozinstvoto nau~nici veruvaat deka taa bila prepokriena so voda i postojano trpela gigantski zemjotresi, a mnogubrojni vulkani isfrlale v`e{tena lava na nejzinata povr{ina. Intenzivno bombardirana od meteoriti, izlo`ena na silno ultravioletovo zra~ewe, na silni buri, i elek​tri~ni praznewa Zemjata ni od daleku ne izgledala blagoprijatna za `ivot. Dokolku pove}e {to atmosferata bila bogata so razni gasovi (CO, CO2, N2, CH4, NH3), no ne i so kislorod. Sepak kombinacijata od prisutnite gasovi i od voda zagrevana od vulkanite, sozdala edna povolna sredina vo koja se pojavile prvite komponenti od koi so tek na vreme nastanale i prvite kletki. 
Prvite kletki nastanale kako produkt na hemiska evolucija koja se odvivala vo ~etiri fazi: (1) abiotska sinteza i akumulacija na mali organski molekuli, kakvi {to se amino kiselinite i nukleotidite, (2) povrzuvawe na ovie organski monomeri, vklu~uvaj}i gi i proteinite i nukleinskite kiselini, vo polimeri, (3) polimerizacija na abioti~ki sozdadenite molekuli vo kapki, nare~eni protobionti, ~ivi hemiski karakteristiki se razli~ni od hemiskite karakteristiki na nivnata okolina i (4) postanok na nositeli na genetski informacii (koi mo`ebi nastanale pred da nastanat protobiontite).
1. Abiotska sinteza na organski monomeri

Vo 1920 godina dvajca nau~nici Oparin od Rusija i Holdejn od Anglija nezavisno go dadoa scenarioto za postanok na prvite organski komponenti od neorganskite prekursori koi bea prisutni vo moriwata i vo toga{nata atmosfera na zemjata. Spored nivnata hipoteza odsustvoto na kislorod vo toga{nata atmosfera bil zna~aen uslov za sozdavawe na malite organski molekuli, bidej}i kislorodot e silno reaktiven element, poradi {to sekoj organski molekul vo oksidirana atmosfera bi bil mnogu nestabilen. Prisustvoto na kislorod bi onevozmo`ilo da dojde do akumulirawe na gradbeni elementi za po~etok na procesot koj vodel kon formirawe na `ivite sistemi. 

Prvata uspe{na abioti~ka sinteza na mali organski materii ja napravil Stenli Miler vo 1953 godina vo aparat vo koj spored scenarioto na Oparin-Holdejn gi simuliral predbioti~kite uslovi. Od sme{a na vodena para (izvor na kislorod), metan (izvor na jaglerod), amonijak (izvor na azot) i vodorod, so pomo{ na elektri~no praznewe toj uspeal da dobie golem broj na organski soedinenija vklu~uvaj}i i nekoi amino kiselini (glicin, alanin, asparginska i glutaminska kiselina). Po Mileroviot uspeh abiogeno se sozdadeni i drugi biolo{ki va`ni molekuli kako {to se puriniskite i piramidinskite bazi prisutni vo nukleinskite kiselini, 18 od 20-te esencijalni amino kiselini, razli~ni {e}eri i lipidi. 

Abiogena sinteza na mali organski molekuli mo`na e da nastanala i von na{ata planeta. So analiza na nekoi meteoriti koi padnaa na Zemjata, najdeni se vo niv amino kiselini koi ne postojat na na{ata planeta, a koi se sli~ni na onie koi gi dobival Miler vo svoite eksperimenti. 

2. Abiotska sinteza na polimeri 

Po formiraweto na prvobitnite monomeri do{lo do pojava na polimerizacija. Vo uslovi koi bile daleku od hemiska ramnote`a nekoi od ednostavnite organski molekuli  mo`ele da se spojat i da formiraat polimeri. Aminokiselinite na primer, mo`at da se spojat me|usebno so peptidni vrski i da formiraat poli​peptidi, dodeka nukleotidite da se spojat so fosfodies​terni vrski i da formiraat polinukleotidi. Vo sovremenite kletki, golemite polipeptidi poznati kako proteini i polinukleo​tidite vo forma na ribonuk​leinski kiselini (RNA) i de​zoksiribonukleinski kiselini (DNA) - pretstavuvaat najva`nite sostavni hemiski komponenti. Pri toa, 20 aminok​iselini u~estvuvaat kako univerzalni gradbeni blokovi na site kleto~ni proteini, do​deka DNA i RNA molekulite se sostaveni od samo 4 tipa na mononukleotidi Iako ne e sosema jasno zo{to ba{ ovie monomeri se selektirani vo tek na evolucijata, o~igledno e deka nivnite hemiski osobini osobeno dobro se vklopuvaat so nivnata funkcija vo kletkata.

Organskite polimeri kako na primer proteinite se sintetizirani vo labaratoriskite uslovi. Sidni Foks od Univerzitetot vo Majami uspeal da dobie, kako {to samiot gi narekol protenoidi, polipeptidi so abiotska reakcija. Imeno toj voo~il deka so potopuvawe na prethodno zagreani amino kiselini vo voda na temperatura od okolu 1500C se formiraat protenoidi (termalni proteini) sli~ni na proteinskite molekuli vo dene{nite kletki. Ne e te{ko da se zamisli scenarioto spored koe rastvorite na organskite monomeri vo kontakt so `e{ka lava, ili drugi topli karpi na Zemjata formirale protenoidi i drugi polimeri koi potoa so do`dovite, ili na nekoj drug na~in povtorno dospevale vo voda. 

Glinata mo`ebi imala mnogu zna~ajna uloga kako supstrat za ovie  polimerizaciskite reakcii koi podocna dovele do formirawe na prvite kletki. Amino kiselinite i drugite monomeri mo`ele da se vrzat so mineralite koi se nao|aat vo glinata. Ako na mestata na vrzuvawe bile prisutni i atomi na metali (kako {to se `elezoto, ili cinkot), tie bi imale funkcija na katalizatori koi bi gi olesnite dehidrataciskite reakcii so koi bi se povrzale monomerite vo polimeri. 

3. Formirawe na protobiontite (protokletki)
@ivite kletki verojatno nastanale od protobiontite-agregati od abioti~ki nastanati molekuli seu{te nesposobni za reprodukcija no so sposobnost da ja odr`at svojata vnatre{na hemiska sredina od hirovite na okolnata sredina, i so nekoi sposobnost koi se vo asocijacija so `ivotot, vklu~uvaj}i gi tuka metabolizmot i samoreplikacijata. 

Eden od klu~nite momenti vo formiraweto na protokletkite bilo formiraweto na kleto~nata mem​brana. Formiraweto na bariera prema nadvore{nata sredina ja ovozmo`uvale poseben vid na lipidni molekuli so  ednostavna fizi~kohemiska osobina: tie se amfipati~ni, od​nosno imaat eden polaren ili hidrofilen del, i eden nepolaren ili hidrofoben del. Zaradi ovaa osobina tie vo vodena sre​dina spontano formiraat lipiden dvosloj vo koj hidrofobnite delovi se poredeni vo vnatre{nosta na dvoslojot, a hidrofilnite delovi se eksponirani kon vodenata sredina. Ovie dvoslojni strukturi naj~esto formiraat sveri~ni vezi​kuli ~ija vnatre{nost e ispolneta so voda i sosema odvoena od okolnata sredina. Site kleto~ni membrani na dene{nite kletki se izgradeni od lipiden dvosloj na amfipati~ni molekuli prete`no fosfolipidi. Se pretpostavuva deka fosfoli​pid​nite molekuli od "prebioti~nata supa" se agregi​rale spontano okolu polimerite formiraj}i kontinuiran lipiden dvosloj i na toj na~in odvojuvaj}i gi potpolno od okolnata sredina. 

Labaratoriskite eksperimenti poka`aa deka protobiontite mo`ele da nastanat spontano od abiotski formiranite organski komponenti. Ako vo ladna voda se prome{aat protenoidi tie }e se samoaran`iraat vo kapki nare~eni mikrosferi. Protokletkite koi gi sozdal eksperimentalno Oparin gi narekol koacervati. Koacervatite se koloidni kapki koi nastanuvaat vokolku se prome{a rastvor od polipeptidi, nukleinski kiselini i polisaharidi. Protokletkite bile oblo`eni so membrana koja imala selektivna permeabilnost, odnosno mo`elo da dojde do nivno babrewe, ili skvr~uvawe vokolku se postavat vo rastvor so razli~na koncentracija na soli. Nekoi mikrosferi mo`ele i da skladiraat energija vo forma na membranski potencijal. 

Vo protokletkite formirani vo prabiotskata supa verojatno ne bile inkorporirani enzimite. Sepak nekoi od molekulite producirani abiotski poseduvale slabi kataliti~ki sposobnosti koi im ovozmo`uvale na protobiontite da funkcioniraat kako minijaturni hemiski laboratorii vo koi bi se modificirale substancite vneseni preku membranata vo nivnata vnatre{nost. 
Se smeta deka protokletkite gi poseduvale slednite osobenosti:

1. struktura - organskata i neorganskata materija vo protokletkite sozdava pove}e ili pomalku postojani strukturi

2. membrana –sekoja protokletka imala membrana koja ja odvojuvala od nadvore{nata sredina 

3. otvoren sistem – protokletkite bile vo sostojba da apsorbiraat oddelni materii od okolnata sredina vo vnatre{nosta i obratno (protok na materii)

4. zgolemuvawe na obimot –protokletki imale sposobnost da apsorbiraat pove}e materii otkolku {to isfrlaat vo sredinata, taka da na smetka na vi{okot materii mo`ele da rastat


I pokraj nabrojanite karakteristiki na protokletkite da ne zaboravime deka sepak tie ne se `ivi kletki. Vo niv vladeele nekoi posebni zakonitosti, podrugi vo odnos na okolniot rastvor na organski materii. Sistemot na zdru`eni polipeptidi i mo`ebi polinukleotidi imal podrugi karakteristiki za razlika od karakteristikite koi gi imale istite ovie polimeri izolirani vo voden rastvor. Poradi ova protokletkite se fizi~ki i hemiski sistemi, no ne i biolo{ki. 

4. Postanok na nositelite na genetski informacii

Zamislete ja Zemjata vo period vo koj vo vodata bile suspendirani golem broj na protokletki koi se razlikuvale vo odnos na svojot hemiski sostav, permeabilnosta i kataliti~ki kapaciteti. Onie kapki koi bile postabilni i vo sostoja da akumuliraat pove}e organski molekuli od okolnata sredina rastele i mo`ele da se delat, distribuiraj}i gi pritoa svoite hemiski komponenti na kapkite  “bebiwa” za razlika od pomalku uspe{nite kapki ne mo`ele da rastat, ili da se delat. Me|utoa kompeticijata pome|u razli~nite protokletki ne mo`ela da dovede do nivno podolgotrajno podobruvawe se dodeka ne se razvile mehanizmi za nivna samoreplikacija koi bi im ovozmo`ile na protokletkite ne samo sozdavawe na klu~nite molekuli tuku i da sodr`at instrukcii za sozdavawe na pogolem broj takvi molekuli.

Sovremenite kletki gi skladiraat svoite informacii vo forma na DNA, koj agi gi transkribira na RNA, i potoa spored ovaa informacijata se vr{i translacija (sinteza na specifi~ni enzimi i proteini). Pri delba na kletkite informaciite se prenesuvaat blagodarenie na sposobnosta za replikacija na molekulot na DNA. Se razbira deka ovaa ma{inerija DNA-RNA-proteini koja ja poseduvaat dene{nite kletki ne mo`ela da nastane odedna{ vo tek na evolucijata na kletkite. Taa nastanala so postapno podobruvawe na poednostavni procesi. Se smeta deka vo ma{inerijata DNA-RNA-proteini vo prebioti~kiot svet prvo nastanale nukleinskite kiselini. Tie se edinstvenite molekuli vo sovremenite kletki koi imaat avto​kataliti~ki osobini. Nukleinskite kiselini imaat sposobnost za samoreplikacija koja se bazira na komplementarnoto sparuvawe na nuklotidnite subedinici. Toa zna~i deka sekoja polinukleotidna molekula pretstavuva model za sinteza na druga polinukleotidna molekula. Mo`no e ovie polinukleotidi sposobni za samoreplikacija da nastanale pred da se formiraat so membrana oblo`enite protobionti.
Od nukleinskite kiselini se smeta deka prvo nastanala molekulata na RNA, pred da nastane DNA, bidej}i RNA molekulite imaat dve specijalni karakteristiki: 1) Tie nosat informacija zapi{ana vo nivnata nukleotidna sekvenca koja ja predavaat na druga molekula vo procesot na replikacija; 2) Tie imaat specifi~na trodimen​zionalna struktura koja im ovozmo`uva specifi~no da se vrzuvaat za drugi molekuli i koja go odreduva nivnoto odnesuvawe vo sredinata so opredeleni fizikohemiski uslovi. Ovie dve osobini: ednata informativna i drugata funkcionalna se od esencijalno zna~ewe za evolucijata. Nukleotidnata sekvenca na RNA e analogna na genetskata informacija (genotipot na kletkata ili organizmot), dodeka nejzinata trodimenzionalna struktura e analogna na fenotipot (ekspresija na genetskata informa​cija) vrz koj deluva prirodnata selekcija.
Prvobitnite RNA molekulite koi nastanale so abiotska polimerizacija bile relativno kratki. Tie sodr`ele od 5 do 10 nukleotidi i mo`ele da se samorepliciraat preku komplementarno sparuvawe na bazite. Vo prisustvo na cink kako katalizator mo`ele da kopiraat sekvenci dolgi i do 40 nukleotidi so gre{ka pomala od 1%. Za razlika od dvoveri`nata DNA, ednoveri`nata RNA molekula poradi spojuvaweto na komple​mentarni sekvenci (vo vnatre{nosta na molekulata)  ima specifi~na trodimenzionalna struktura koja gi odreduva nejzinite kataliti~ki osobini. Vo zavisnost od uslovite vo sredinata nekoi od nastanatite molekuli so opredeleni bazni parovi bile postabilni i se replicirale pobrzo so pogolema to~nost vo odnos na drugi. [to zna~i, ne site prvobitni RNA molekuli mo`ele da bidat ednakvo uspe{ni vo replikacionata me{avina na "prebioti~ka supa". Gre{kite pak koi nastanuvale pri replikacijata davale mo`nost za dopolnitelna produkcija na novi varijanti na RNA molekuli so novi kataliti~ki osobini. Vo takvi kompetitivni uslovi so tek na vremeto vo me{avinata na "prebioti~kata supa" po~nale da dominiraat samo na​juspe{nite samoreplikativni molekuli.

Nekoi od RNA molekulite imale sposobnost so slabi vrski za svoite bazi da povrzat specifi~ni amino kiselini koi bi se povzale pome|u sebe vo polipeptid, verojatno so pomo{ na cinkot ili nekoj drug metal kako katalizator. Dokolku RNA uspeala da gi podredi amino kiselinite vo polipeptid koj bi funkcioniral kako primitiven enzim toj bi i pomognal na RNA molekulata vo nejzinata replikacija. So ova zapo~nala molekularnata koperacija pome|u RNA i proteinite. Korista od vakviot protein RNA molekulata bi morala da ja deli so drugite RNA molekuli dokolku ne bila vo sostav na protobiontot. Nezavisno dali nastanale prvo nukleinskite kiselini ili prvo protobiontite, otkako primitivnite geni i  nivnite produkti bile ograni~eni od okolinat sredina so membrana evolucijata na protobiontite mo`ela da prodol`i. 
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Prebi​oti~kata sinteza na mali organski molekuli samoreplikaci​jata na kataliti~kite RNA molekuli, translacijata na RNA sekvencata vo polipep​tidna sekvenca i formirawe na mem​brana od lipidni molekuli  - se slu~ile pred 3.5 - 4 bilioni godini. Posledniot klu~en nastan za formiraweto na kletkata vo nejziniot sovremen oblik se slu~il mnogu pokasno koga funkci​jata na RNA kako nositel na genetskata informacija ja prevzela molekulata na DNA. Ovaa molekula ima  pogolema hemiska stabil​nost zaradi {to e vo prednost za ~uvawe i precizno propagi​rawe na genetskata informacija. Prema toa, RNA kako predhodnik na DNA vo evolucijata ja nosela gen​etskata informacija i vr{ela kataliti~ka funk​cija vo isto vreme. Pokasno DNA ja prevzela genetskata fun​kcija, a proteinite ja prevzele kataliti~kata ili eg​zekutor​nata funkcija a RNA dobila intermedierna funkcija povrzu​vaj}i gi ovie dva tipa molekuli.

Ponatamo{nata evolucija na kletkata odela vo pravec na formirawe na se poslo`eni sitemi vo odnos na protobiontite koi imale sposobnost ne samo da ja apsorbiraat materijata od okolinata tuku i da ja transformiraat vo svojata vnatre{nost i da se pove}e zavisat od tie transformacii. Taka vo vnatre{nosta na ovie sitemi se razvivala se poslo`ena mre`a na vzaemno povrzani reakcii so {to se zgolemuvala kaj niv mo`nost za sinteza na materite vo vnatre{nosta na ovie prvobitni kletki. Paralelno so ova se namaluva potrebata za prisustvo na raznovidni materii vo okolnata sredina. Vo toga{nata sredina koja stanuvala se posiroma{na so organski materii pogolema {ansa za opstanok imale onie kletki koi imale pomala potreba za brojni materii od okolnata sredina. 

Ponatamo`nata evolucija na prvobitnite kletki se odvivala so nivno usovr{uvawe preku (1) izgradba na poslo`eni i posovr{eni katalizatori koi bile zna~ajni za odr`uvawe na sistemot kako celina; (2) ponatamo{na polimerizacija na polinukleotidite i favorizirawe na onie polinukleotidite koi pokraj sposobnosta za samoreplikacija imale i sposobnost za determinirawe na sintezata na proteinite; (3) razvojot na vzaemnite odnosi pome|u polipeptidite i polinukleotidite so {to reakciite koi se odvivale vo niv bile se poskladni i popostojani i (4) usovr{uvawe na energetskite izvori favoriziraj}i gi onie kletki vo koi se formirale soedinenija koi bile sposobni de skladiraat pogolemi koli~estva energija. 

Slikata za evolutivniot nastanok na kletkata se razbira e spekula​tivna i ne postojat materijalni dokazi za nea vo forma na fosili. Me|utoa raspolo`ivite podatoci od moleku​larnata genetika, molekularnata biologija i sovremenata citologija uka`uvaat na korektnosta na ovaa teorija. 

Prokarioti i eukarioti 


Se smeta deka site `ivi organizmi na zemjata poteknu​vaat od edna pri​mordijalna kletka nastanata pred okolu 3,5 bilioni godini. Ovaa kletka gi potisnala ostanatite svoi konkurenti so daleku najefektivna samoreproduk​cija prevzemaj}i go vodstvoto vo evolutivniot proces. Semejnata sli~nost pome|u `ivite organizmi e tolku golema da isklu~uva drug mo`en pat na nasta​nuvawe na `iviot svet na zemjata. Va`en nastan vo evolutivniot razvitok na kletkata e toa {to od malite kletki so ednostavna vnatre{na gradba - proka​ri​oti (vo koi spa|aat sovremenite bakterii), se razvile mnogu poslo`eni kletki so pogolemi dimenzii - eukarioti (vo koi spa|aat kletkite na site ras​tenija i `ivotni). Prokariotite se najstarite `ivi organizmi i bile edinstvenite formi na `ivot 2 bilioni godini se dodeka ne nastanale eukariotite. Prokariotite i den denes dominiraat vo biosferata, nadminuva}i gi broj~ano mnogukratno eukariotite. Na primer vo na{ata usta, ili na ko`ata brojot na prokarioti e pogolem od brojot na site lu|e koi dosega `iveele i koi denes `iveeat na planetata Zemja.  
Prokarioti

Generalna gradba na sovremenite prokarioti


Prokariotite ~ii najva`ni sovremeni pretstavnici se bakteriite i modrozelenite algi se najednostavnite ednok​leto~ni organizmi, koi gi naselu​vaat skoro site vidovi stani{ta na zemjinata topka. Imaat ednostavna vnatre{na struktura. Genetskiot materijal - genomot e edna cirkularna dvoveri`na DNA molekula koja od ostanatiot del na kleto~nata vnare{nost ne e odvoena so membrana (odnosno ne e prisutno diferencirano jadro). Otsustvoto na nuklearnata membrana ovozmo`uva dvata klu~ni procesa vo ekspresijata na genetskata informacija: prepi{uvaweto na genetskata informacija - transkripcija na RNA,  i nejzi​noto preveduvawe vo proteinska molekula – translacija da ne se razdvoeni kaj prokariotite. Dvata procesa se odvivaat vo citoplazmata na prokariotskite kletki i mo`at duri da se odvivaat istovremeno, odnosno in​formativnata RNA da se vklu~i vo procesot na translacija pred da bide zavr{ena nejzinata transkripcija. 
DNA molekula na prokariotite e vo asocijacija so mal broj na proteini poradi {to ~esto se ozna~uva kako gola cirkularna DNA. Pok​raj ovaa “glavna” DNA molekula, prokariotite mo`at da poseduvaat i nekolku mnogu pomali cirkularni DNA molekuli vo kletkata koi se ozna~uvaat kako plazmidi. Plazmidite sodr`at samo po nekolku geni. Vo vnatre{nosta na prokariotite se prisutni molekuli na RNA, ribozomi i mnogubrojni enzimi. 
Kletkata na prokariotite e obvitkana so kleto~na membrana - plazmalema, okolu koja se nao|a za{titna obvivka - kleto~en yid koj po svojot molekularen sostav se razlikuva od kleto~niot yid kaj rastitelnite kletki. Namesto od celuloza kleto~en yid na prokariotite e izgraden od unikatna materiija nare~ena peptidoglikan, koj e izgraden od polimeri na modificirani {e}eri povrzani unakrsno so polipeptidi. Kako rezultat na ova kleto~en yid e vsu{nost edna edine~na gigantska molekula koja ja obvitkuva i za{tituva kletkata. Na povr{inata bakteriskite kletki mo`at da imaat pili koi im slu`at za prikrepuvawe za drugi kletki, ili za povr{ini. Nekoi bakterii poseduvaat i flagelumi (eden ili pove}e) koi im ovozmo`uvaat da “plivaat” vo te~na sredina.
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Bakteriite se delat mnogu brgu i ednostavno so binarna fisija. Vo optimalni uslovi na sredinata mo`at da se podelat sekoi 20 minuti, taka da za 11 ~asa, od edna bakterija nastanuvaat 5 milijardi novi bakterii (pri​bli`no ednakvo na momentnata humana populacija na zemjinata topka). Brzata replikacija im ovozmo`uva na bakteriskite populacii efek​tno da se pri​lagoduvaat na promenite na svojata okolina. 

Zna~aj na prokariotite za evolucijata

Iako prokariotskite kletki se mali po dimenzii, nevidlivite so golo oko nivnoto zna~enie od evoluciska gledna to~ka e ogromno. Vo "prebio​ti~kata supa" so tek na vreme se pove}e se namaluvale resursite na organskite molekuli pa se pogolema prednost imale or​ganizmi koi bile sposobni da potrebnite jaglenorodni i azotni atomi gi crpat direktno od atmosverata vo forma na CO2 i  N2. Iako bile prisutni vo izobilstvo, ovie soedinenija se mnogu stabilni i potrebna e golema energija, kako i brojni komplicirani hemi​ski reakcii za da bidat pretvoreni vo upotrebliva forma. Vo slu~ajot na koris​tewe na CO2, glaven mehanizam koj se razvil vo tek na evolucijata bil procesot na fotosinteza vo kletkite na modrozelenite algi (odnosno cijanobakterii). Vo ovoj proces energijata od son~evata svetlina se iskoristuva za transfor​mi​rawe na CO2 vo organski soedinenija, pri {to kako otpaden produkt se oslo​boduva kislorod. Ovaa aktivnost na mo​drozelenite algi predizvikala revolucionerni promeni vo ekolo{kite uslovi na zemjata predizvikuvaj}i  poka~uvawe na  nivoto na kislorod od 0 na 21%. 
Kis​lorodot kako visokoreaktiven element bil silno toksi~en za anaerobnite or​ganizmi koi toga{ `iveele na zemjata. Samo onie prokarioti koi na razli~ni na~ini se adaptirale na novonas​tanatata situacija uspele da pre`iveat. Del od prokariotite (predcite na dene{nite anaerobni bakterii) pre`iveale zasolnuvaj}i se i naseluvaj}i anaerobni stani{ta. Drug del (pretcite na dene{nite aerobni bakterii) razvile mehanizam za koristewe na kislorodot pri razlo`uvawe na glikozata i drugite hranlivi soedinenija do CO2 i voda, i poefektivna produkcija na ATP. Ovoj mehanizam, koj e ozna~en kako respiracija ili  oksidativna fosforilacija e mnogu sli~en na fotosin​tezata.

Eukarioti
Generalna gradba na sovremenite eukariotski kletki
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Za razlika od prokariotite, eukariotite imaat jadro vo koe e sodr`an genomot na kletkata. Jadroto e izolirano so dvojna membrana od ostanatiot del na klet​kata, koj e ozna~en kako citoplazma. Citoplazmata ima slo`ena  struk​tura so prisustvo na pove}e jasno diferencirani orga​neli koi mo`eme da gi podelime na nekolku gupi: 1) energetski organeli vo koi spa|aat mitohondrii i hloroplasti (se srekavaat samo kaj rastitelnite kletki); 2) intracitoplazmati~en mem​branozen sistem kade spa|aat endoplazmati~niot retikulum, Golxi kompleksot, lizozomite, sekretornite granuli i razli~ni vakuoli; i 3) citoskeletot koj e sostaven od pove}e vidovi proteinski mikro​filamenti vklu~eni vo kleto~nite dvi`ewa. Kletkata e oblo`ena so kleto~na membrana, koja iako po svojata osnovna gradba e identi~na so plazmalemata na prokariotite, ima specifi~nosti vo svojata funkcija. 


Genomot na eukariotnite kletki se sostoi od nekolku linerani molekuli na DNA so ogromni dimenzii. Koli~inata na DNA kaj eukariotite e okolu 1000 pati pogolema od taa na prokariotite. Zaradi golemite dimenzii na eukariotniot genom toj e specifi~no spakuvan so specijalni protein​ski molekuli histoni vo pokompaktni i polesni za manipulacija strukturi - hromozomi. Histonite spa|aat vo najso~uvanite proteini vo evolucijata. Na primer histonite kaj gravot i kaj kravata ili ~ovekot ima skoro ist sostav. Cvrstoto pakuvawe na DNA vo hromozomi e zna~ajno i za delbata na eukariotskite kletki so slo`en pove}efazen proces ozna~en kako mitoza.


Dvojnata membrana na nukleusot dodatno go za{tituva genomot na eu​kariotite i propratnata kontrolna ma{inerija, kako od mehani~ki potresi taka i od hemiskoto vlijanie na procesite koi se odvivaat vo citoplazmata. Prisustvoto na nuklearnata membrana kaj eukariotite ovozmo`uva prostorno odvojuvawe na procesite na transkripcija i translacija. Transkripcijata kaj niv se odviva vo jadroto, a translacijata vo citoplazmata na kletki. Pri toa informativnata RNA (mRNA) mora da go napu{ti nukleusot za da ja otpo~ne translacijata. Pred da go napu{ti nukleusot mRNA e podvrgnata na slo`eni promeni vo koi odredeni nejzini delovi se otfrlaat a dugi se modificiraat (RNA procesirawe). Ovie kompleksnosti na genetskiot materijal na eukariotite dava pogolemi mo`nosti za kontrola na procesite koi se odvivaat vo samite kletki, {to pak od svoja strana otvorilo novi pravci vo evolucijata na ovie organizmi. 

Evolucija na eukariotite

Predcite na eukariotite bile tipi~ni anaerobi. Se smeta deka dvete energetski organeli mi​tohondriite i hloroplastite imale presudna uloga vo nivnoto pre`ivuvawe na "ekolo{kata katastrofa" predizvikana od modroze​lenite algi. Skoro e sigurno deka ovie dve organeli imaat simbioti~no po​teklo.

[image: image35.emf] 

1 

[image: image36.png]RNA

RNA —> protein

DNA —> RNA —> protein




[image: image37.png]macp ms

ryopeeemren
expin



[image: image38.png]oxymp

gomycmpame

otjexrms
apemipar

N

ey



[image: image3.png]



[image: image39.png]macp ms
eneerpoms

s

s

gereerop

spomapar -

1B expa

0






Mitohondriite na primer poka`uvaat mnogu sli~nosti so sovremenite bakterii. Tie se sli~ni na bakteriite po svojata forma i golemina, po na~inot na koj se delat i produciraat sopstveni proteini. Ispituvawata poka`uvaat deka mito​hondriite se edinstvenoto mesto kade se odviva res​piracijata vo eukariotnite kletki. Mitohondrijalniot mehanizam na res​piracija e identi~en so toj na aerobnite bakterii. Ovie poda​toci sugeriraat deka primitivnite eukarioti koi bile anaerobi go pre`iveale nagliot skok na kislorodot vo atmosve​rata ednostavno progoltuvaj}i aerobni prokarioti i stapu​vaj}i so niv vo simbioza. Sli~no e verojatno i potekloto na hloroplas​tite. Predcite na dene{nite rastitelni prokarioti stapile vo simbioza so nekoi od pretcite na dene{nite cijanobakterii, koi  im obezbedile sposob​nost za fotosinteza. 


Simbiontskiot odnos na eukariotite so mitohondriite i hloroplastite imal presudno zna~ewe za pravecot na nivniot ponatamo{en evolutiven razvi​tok. Toa e pred sé efektivniot energetski metabolizam koj gi snabduva so do​volno energija za nivnite slo`eni `ivotni aktivnosti. Hemiskite reakcii vrzani so oksidativnata fosforilacija i fotosintezata kaj prokariotite se locirani na nivnata membrana. Za razlika od niv membranata na eukariotite e oslobodena od ovaa zada~a i stoi na raspolagawe za drugi aktivnosti povrzani so me|ukleto~na komu​nikacija {to e eden od osnovnite preduslovi za razvitok na mnogukleto~ni organizmi.


Eukariotite po svojot volumen se pogolemi od prokariotnite kletki za okolu 1000 pati. Toa zna~i deka vo sebe nosat mnogu pove}e kleto~en materijal. Na primer humanite kletki imaat okolu 1000 pati pove}e DNA od bakteriite. Ova zgolemuvawe na volumenot ne e sledeno so soodvetno zgolemuvawe na povr{inata na kletkata bidej}i povr{inata raste na kvadrat za razlika od volumenot koj raste na kub. Ovaa okolnost sozdava posebni problemi za opsta​nokot na kletkata koja site potrebni materii gi snabduva preku kleto~nata membrana. Pokraj toa kleto~nata membrana pretstavuva mesto kade se odvivaat mnogu zna~ajni reakcii. Zatoa, za da  golemite po dimenzii eukariotni kletki odr`uvaat visok soodnos pome|u svojata povr{ina i svojot volumen, sli~en na toj kaj prokariotnite kletki, tie mora da pravat razni invaginacii, izvivawa i drugi elaboracii na svojata kleto~na membrana. Ova delumno go objasnuva pos​tanokot na kompleksniot sistem na interni membrani koj pretstavuva edna od osnovnite karakteristiki na site eukariotni kletki. Ovoj sistem se sostoi od silno izvien vnatre{en kompartman - endoplazmati~en retikulum, sistem na sples​kani sakuli i vezikuli - Golxi kompleks, i golem broj na razni drugi vezikuli vo koj spa|aat lizozomi, peroksizomi  i sekretorni granuli. 


No, site ovie ovie membrani le`at vo vnatre{nosta na kletkata. Kako tie mo`at da i pomognat da taa go re{i svojot problem - zgolemuvawe na kleto~nata povr{ina. Toa e mo`no so procesite endocitoza i egzocitoza tipi~ni za eukariotnite kletki koi obezbeduvaat postojana komunikacija pome|u vnatre{nite kompartmani na sistemot na interni membrani so nadvore{nata sredina na kletkata. 


Vo kolku edna kletka e pogolema po dimenzii vo tolku taa ima pogolema potreba da svoite strukturi gi odr`uva na soodvetna pozicija i da go kon​trolira nivnoto dvi`ewe. Site eukariotni kletki imaat citoskelet koj ja odreduva formata na kletkata, go bezbeduva nejzinoto dvi`ewe i  dava sposob​nost da gi transportira svoite organeli od eden svoj del do drug. Citoskeletot e sostaven od mre`a na proteinski filamenti, od koi najva`ni se aktinskite mikrofilamenti i mikrotubulite. Tie najverojatno datiraat od najranite epohi na evolucijata bidej}i se sosema sli~ni i  skoro neizmeneti kaj site eu​karioti (vklu~uvaj}i gi i site `ivotni i rastenija).

Od ednokleto~ni do mnogukleto~ni organizmi 


Kompleksnosta koja mo`e da ja dostigne edna eukariotna kletka najdo​bro e ilustrirana kaj sovremenite nejzini ednokleto~ni pretstavnici - pro​tisti, osobeno pogolemite i poaktivni tipovi protozoi. Tie evolutivno oti{le vo mnogu razli~ni pravci i razvile neverojatno golem diverzitet na formi i odnesuvawa. Nivnata gradba ~esto e izvonredno kompleksna i vklu~uva brojni specijalizirani strukturi kako: senzorni pipalki, fotoreceptori, flageli, pseudopodia, usni aparati, kontraktilni organeli i sl. 


Ednokleto~nite organizmi vklu~uvaj}i gi prokariotite i protistite se poka`ale kako mnogu uspe{ni vo tek na evolucijata. Pove}e od 2 milijardi godini site `ivi su{testva bile ednokleto~ni. Nivnite sovremeni prestavnici  u~estvuvaat so pove}e od 50% vo vkupnata biomasa na zemjinata topka. Tie naseluvaat ogromen broj razli~ni stani{ta, nekoi od niv se vo sos​tojba da egzistiraat na mnogu ednostavni hranitelni sostojki ili vo mnogu ekstremni uslovi. Koja e toga{ selektivnata prednost na mnogukleto~nite  organizmi i koi se pri~inite za taka uspe{na evolucija na `ivotnite i raste​nijata kako nivni pretstavnici? Kratok odgovor na ova pra{awe bi bil: mnogukleto~nosta dozvoluva po​delba na rabotata i kolaboracija {to otvara mo`nosti za koristewe na resur​si koi se nepristapni za ednokleto~nite organizmi. Ovoj princip primarno koristen od prvite ednostavni kolonii na kletki e do ekstremni razmeri eksploatiran vo sovremenite slo`eni organizmi na rastenijata i `ivotnite. Na primer, kaj edno `ivotno: edni grupi na kletki se zadol`eni za  zemaweto na hranlivite materii od nadvore{nata sredina. Tie funkcioniraat i me|usebno kolaboriraat vo ramkite na digestivniot sistem;  gi prifa}aat i digestiraat slo`eni organski molekuli i gi razlo`uvaat do ednostavni organ​ski soedinenija lesno pristapni za ostanatite kletki vo organizmot. Drugi grupi na kletki vo cirkulatroniot sistem se zadol`eni za transport na ovie materii do site kletki vo organizmot. Treti grupi kletki vo ramkite na nerv​niot sistem ili vo ramkite na endokriniot sistem se gri`at za koordinacija na rabotata na kletkite od razli~nite sistemi vo edna organizirana celina i.t.n. Na ovoj na~in `ivotniskiot organizam funkcionira kako slo`eno op{testvo od kletki koe e vo sostojba da koristi sosema razli~ni ekolo{ki ni{i i ne se nao|a vo konkurentski odnosi so ednokleto~nite organizmi. Na mnogukleto~niot organizam zna~i, mu se otvoraat radikalno razli~ni mo`nosti za egzistencija i ponatamo{na  propagacija. 

Pove}eto biolozi smetaat deka postanokot na pove}ekleto~ni organizmi od ednokleto~ni se slu~il barem 17, ako ne i pove}e pati. Postojat glavno dve hipotezi za postanokot na mnogukleto~nite organizmi. Spored sinicijalnata hipoteza (turbelariska, teorija na celularizacija) koja ja postavil Jovan Haxi, kaj nekoi pove}ejadreni protozoi do{lo do formirawe na delumni, ili potpolni plazma membrani okolu ovie jadra. Ova pokasno ovozmo`ilo diferencirawe na tkivata i ponatamo{no zgolemuvawe na dimenzijata na teloto so zgolemuvawe na brojot i goleminata na kletkite. Spored kolonijalnata hipoteza ili kolonijalnata konekcija na Hekel, ednokleto~nite organizmi prvo formirale kolonii, vo koi so tek na vreme edine~nite kletki vo ovie agregati stanuvale se pove}e me|usebno zavisni. Vo ovaa zadruga postoela podelba na rabota, odnosno odelni stanici bile odgovorni za obavuvawe na odredeni funkcii, kako i vo dene{nite mnogukleto~ni organizmi.

Kletkite na sekoj mnogukleto~en organizam se ednorodni - odnosno po​teknuvaat od edna edinstvena kletka od koja nastanale so mnogukratni delbi. Za da formiraat mnogukleto~en organizam ovie kletki sekako mora da ostanat zaedno. Poradi ova do{lo postepeno se razvile strukturi koi ovozmo`uvale me|usebno povrzuvawe na kletkite (so me|ukleto~ni vrski ili so labava mre`a od ekstracelu​larni makromolekuli ozna~ena kako ekstracelularen matriks). 

 
Kletkite na sekoj mnogukleto~en organizam nastanuvaat so umno`uvawe na  zaedni~ka kletka - oplodeno jajce ili zigot. Pri toa umno`enite kletki postapno se diferenciraat zdobivaj}i se so specifi~ni strukturni i biohemi​ski svojstva soodvetni na nivnite specijalni funkcii vo organizmot. Bidej}i poteknuvaat od ista kletka site ovie kletki nosat identi~en genom. Kako e toga{ mo`no da razvijat razli~ni strukturni i funkcionalni osobini? Toa se dol`i na razliki vo ekspresijata na nivnite genomi. Odnosno vo niedna od ovie kletki genomot ne funkcionira so poln kapacitet, vo sekoja od niv e ak​tiviran samo soodveten del od genomot ~ija ekspresija rezultira vo soodvetna struktura a so toa i soodvetni funkcionalni osobini na kletkata. Eukariotnite kletki razvile mnogu kompleksni mehanizmi za kon​trola na svoite genski aktivnosti koi vlijaat ne samo na poedine~ni geni tuku na celi grupi na geni ~ii produkti obezbeduvaat odredeni strukturni i biohemiski karakteristiki. Pri toa vakvite grupi na geni mo`at da bidat aktivirani ili stopirani od vnatre{ni i nadvore{ni signali. Kontrolnite mehanizmi na genskata ekspresija koi evolui​rale kaj eukariotite ovozmo`uvale generirawe na organizirani mnogukleto~en organizam od edna kletka - oplo​deno jajce.


Vo zaklu~ok bi mo`elo da se ka`e deka evolucijata na mnogukleto~ni organizmi nastanala kako rezultat na sposobnosta na eukariotnite kletki da vr{at delomi~na ekspresija na svoite genetski informacii na mnogu razli~ni na~ini i da funkcioniraat kooperativno vo zaedni~ki kolektiv. Evolucijata na vi{ite `ivotni (pa i ras​tenija) zavisela od produkcijata na se pogolem broj razli~ni kleto~ni tipovi i se poslo`eni mehanizmi na nivna me|usebna koordinacija. Ovaa pojava bila odraz na eden postojano uslo`nuva~ki sistem na kontrola na genskata ekspre​sija vo individualnite kletki, kako osnovni edinici na organizmot.

Nabquduvawe i izu~uvawe na kletkite 

Osobini na kletkite kako objekt na mikroskopska analiza


Edna tipi~na `ivotinska kletka ima dijametar od samo 10-20 (m, odnosno e okolu 5 pati pomala od najmalata ~esti~ka koja mo`e da se vidi so golo oko. Zatoa i ne e slu~ajno {to otkrivaweto na kletkite e svrzano so pojavata i razvojot na svetlosnite mikroskopi vo 17 vek. Angliskiot nau~nik Robert Huk za prv pat observira{e rastitelni kletki vo tenok presek od pluta so primitiven svetlosen mikroskop. Pokasno be{e otkrieno deka site rastenija i `ivotni se izgradeni od kletki. Ova otkritie, poznato kako kleto~na doktrina na [lajden i [van od 1838 godina, go odbele`uva ra|aweto na citologijata ili kleto~nata biologija.


Pokraj toa {to se so izvonredno mali dimenzii, kletkite se u{te bezbojni i sosema prozirni. Nivnite molekuli se sostaveni od atomi so mnogu mala atomska te`ina (C, N, O, P, H), zaradi {to nivnite strukturi lesno ja propu{taat i sosema slabo ja prekr{uvaat svetlinata. Ovie osobini na kletkite: malite dimenzii i prozirnosta (odnosno niskiot kontrast), baraat zadovoluvawe na dva osnovni preduslovi pri mikroskop​skata analiza: mikroskopi so {to pogolemi zgolemuvawa, i me​todi koi }e obezbedat zgolemen kontrast na objektot.


Bidej}i pri upotrebata na mikroskopot, predmet na ana​liza se objekti koi se pod pragot na vidlivosta na ~ovekovoto oko, vo ovaa oblast se koristat merni edinici koi se po​mali od milimetarot i toa:  

	 mikrometar ((m)
	1 (m = 1/1000 mm
	1 mm = 1000 mikrometri

	nanometar  (nm)
	1 nm= 1/1000 (m
	1 (m = 1000 nanometri

	Angstrem    ( ( ) 
	1 ( = 1/10 nm
	1 nm = 10 Angstremi 



Mikrometarot e merna edinica koja voglavno se koristi za iska`uvawe na di​menziite na kletkite i pogolemite orga​neli. Ostanatite edinici nanometarot i an​gstremot se koris​tat za pomalite organeli i makromolekularnite kompleksi. 
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Rezolucija i kontrast


Mikroskopot kako opti~ki aparat pretstavuva sistem na le}i koi davaat zgole​mena slika na objektot so pomo{ na pove}ekratno prekr{uvawe na svetlosnite zraci koi minuvaat niz nego. Sposobnosta na mikroskopot da dade {to pogolemo zgolemu​vawe e vo direktna zavisnost od negovata rezoluciona mo}. Re​zolucionata mo} na mikrosko​pot e najmaloto rastojanie na koe mo`at da se razgrani~at dve pribli`eni to~ki vo nabquduvaniot objekt kako posebni ili individualni. Vo kolku ova rastojanie e po​malo vo tolku mikroskopot e vo sostojba da dade pogolemi efektivni zgolemuvawa na slikata na objektot. Usovr{uvaweto na mikroskopot kako opti~ki instrument se sostoi zna~i vo zgolemuvawe na negovata rezoluciona mo}, {to od svoja strana se postignuva preku usovr{uvawe na negovite le}i kako i so namaluvawe na branovata dol`ina na opti~kite zraci koi se koristat za formirawe na slikata na objektot. 


Poimot kontrast vo mikroskopijata go ozna~uva stepenot so koj objektot koj se nabquduva se razlikuva od svojata oko​lina. Vo kolku objektot ima povisok kontrast vo tolku }e bide pojasno razgrani~uvaweto na negovite strukturi, odnosno vo tolku }e bide mo`no pogolemo efektivno zgolemuvawe na ne​govata mikroskopska slika. Pri analiza na biolo{kite ob​jekti koi po svojata priroda imaat nizok kontrast se koris​tat golem broj preparativni tehniki koi na razli~ni na~ini obezbeduvaat zgolemuvawe na kontrastot. 

Vidovi  mikroskopi


Spored prirodata na opti~kite  zraci koi gi koristat za formirawe na slikata, mikroskopite se delat na svetlosni i elektronski. Svetlosnite mikroskopi ja koristat vidlivata svetlina, dodeka elektronskite mikroskopi snop na brzi elek​troni. Ovie dva vida opti~ki zraci silno se razlikuvaat po svojata branova dol`ina. Brzite elektroni imaat daleku po​mala branova dol`ina od svetlosnite zraci, zaradi {to elek​tronskite mikroskopi imaat daleku pogolema rezoluciona mo} i mo`at da dadat daleku pogolemi zgolemuvawa. 


Najvisokata rezoluciona mo} koja mo`e da ja dostigne eden svetlosen mikroskop iznesuva 0.2 (m, {to odgovara na maksimalno efektivno zgolemuvawe od  x 2000 pati. Toa prakti~no zna~i da najmali objekti koi mo`at da bidat jasno razgrani~eni pod svet​losen mikroskop se mitohondriite i bak​teriite ~ii dimenzii iznesuvaat okolu 0.5 (m. Ovaa rezolucija e postignata so maksimalno usovr{uvawe na le}ite na svetlos​niot mikroskop u{te kon krajot na 19 vek.

Kaj klasi~niot svetlosen mikroskop svetlosnite zraci minuvaat niz objektot i so pove}ekratno prekr{uvawe niz sistem od le}i davaat zgolemena mikroskopska slika, bez da vlijaat na kontrastot. No, postojat pove}e vidovi svetlosni mikroskopi koi so specifi~ni modifikacii na nivniot opti~ki sistem go zgolemuvaat kontrastot na nabquduvaniot objekt. Takvi se fazniot mikroskop, mikroskop so temno pole i inter​ferentniot mikroskop. Ovie mikroskopi se pogodni za nabquduvawe na `ivi kletki.
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Razlikuvame dva osnovni vida elektronski mikroskopi spored na~inot na koj se formira mikroskopskata slika na ob​jektot: transmisionen elektronski mikroskop (TEM) i skening elektronski mikroskop (SEM).
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TEM ja formira mikroskopskata slikata analogno na svetlosniot mikroskop. Imeno snop od brzi elektroni minuva niz objektot za da potoa so pove}ekratno prekr{uvawe niz sistem od elektromagnetni le}i dade silno zgolemena slika na nego​vata vnatre{na struktura. Slikata se formira vo uslovi na visok vakuum. Zaradi malata prodorna mo} na elektronite objektot mora da bide mnogu tenok. Rezolucionata mo} na TEM e daleku pogolema od taa na svetlosniot mikroskop. So sega{niot stepen na usovr{enost na elektromagnetnite le}i TEM ima rezoluciona mo} od 0.1 nm,  od​nosno maksimalno efektivno zgolemuvawe od  x 1 000 000.


SEM dava trodimenzionalna slika na objektot. Mikro​skopskata slika se for​mira taka {to tenok snop od brzi elek​troni "{eta" po povr{inata na objektot pri {to doa|a do od​bivawe i rasejuvawe na elektronite. Ovie elektroni se fa}aat so poseben detektor kade slikata se prerabotuva i prenesuva na TV monitor. Na ovoj mikroskop mo`e da se analizira samo povr{inata na objektot, a ne i negovata vnatre{nost. Mak​si​malnoto efektivno zgolemuvawe na SEM iznesuva x 20 000.
Mikroskopski tehniki


Pripremata na biolo{kiot materijal za mikroskopska analiza se vr{i so go​lem broj razli~ni metodi. Site tie imaat zaedni~ka cel: dobivawe na {to pokontrasna i pojasna slika za strukturata na objektot koj se nabquduva. Toa mo`e da se postigne so pove}e razli~ni pristapi. 
 Analizirawe na tenki preseci

Tkivata od koi se izgradeni `ivotnite i rastenijata pretstavuvaat kompaktni strukturi izgradeni od golem broj kletki. Nivnite dimenzii se obi~no premnogu go​lemi i nepro​pustlivi za opti~kite zraci na mikroskopot. Ovoj problem mo`e da se re{i so priprema na tenki tkivni preseci. Debeli​nata na ovie preseci za analiza pod svetlosen mikroskop izne​suva 5-7 (m, a za analiza pod TEM, samo 60 nm. Pripremata na tenkite preseci e dolga i slo`ena procedura koja konsumira vreme i vlijae na hemi​skiot sostav na biolo{kiot materijal. Za da pri toa se so~uva vnatre{nata struktura na kletkite {to e mo`no poblisku do realnata sostojba vo `ivata kletka se vr{i t.n. fiksirawe na materijalot so posebni reagensi. Ovie reagensi ozna~eni kako fiksativi reagiraat so biolo{kite makromolekuli taka da me|usebno gi ispovrzuvaat vo mre`a i na toj na~in ja fiksiraat strukturata na kletkite i tkivata. 


Zgolemuvaweto na kontrastot se postignuva na pove}e razli~ni na~ini. Kaj pre​secite koi se analiziraat pod svet​losen mikroskop - ozna~eni kako histolo{ki prepa​rati toa se postignuva so pomo{ na boewe. Pri toa razli~ni strukturi vo kletkata se bojat so razli~ni boi, a {to gi pravi jasno vidlivi davaj}i pri toa koloritna mikro​skopska slika. 
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Za analiza pod TEM, preparatite ozna~eni kako ultratenki preseci se kontrastiraat so soli na te{ki metali koi so razli~en intenzitet se vrzuvaat za finite kleto~ni strukturi zgolemuvaj}i go do razli~na stepen nivniot kontrast, taka da se dobiva jasna slika za kleto~nata struktura vo vid na  crno-bela grafika. 
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Priprema na preparati za skening elektronski mikroskop (SEM)


Skening elektronskiot mikroskop dava informacija za povr{inata na objektot koj se nabquduva, taka da debelinata na posmatraniot objekt ne e ograni~uva~ki faktor. Pod SEM mo`at da se nabquduvaat objekti so {irok rang na dimenzii: od poedine~ni kletki i bakterii so dimenzii od 1-5 (m do pomali `ivotinki so dimenzii i do 5 sm. Osnoven preduslov za nabquduvawe na biolo{kiot materijal pod SEM e negovo dehidrirawe, bidej}i SEM kako i TEM raboti vo uslovi na visok vakuum. Postojat pove}e razli~ni metodi za brzo odstranuvawe na vodata od biolo{kite objekti, a da pri toa bide maksimalno so~uvana nivnata nativna struktura. Edna od naj~esto upotrebuvanite metodi e critical point drying  tehnikata pri koja tkivoto se smrznuva i su{i vo uslovi na visok vakuum. Dehidriraniot objekt potoa naj~esto se sen~i so parei na jaglen ili platina i se nabquduva pod mikroskop.
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Eritrociti od ~ovek snimeni so skening elektronski mikroskop (SEM)

Primena na markeri vo kleto~nata biologija

Postojat pove}e mikroskopski tehniki vo koi se koristat posebni obele`uva~i - biolo{ki markeri - so pomo{ na koi e mo`no da se otkrie prisustvo na specifi~ni molekuli vo sostavot na kleto~nite strukturi. Podetalno }e se zadr`ime na dve od niv: avtoradiografija i imunohemiska tehnika.

Avtoradiografija

Ovoj metod ovozmo`uva vo kletkite, tkivoata ili vo kleto~nite izolati  da se prepoznaat i pod mikroskop da se lokaliziraat molekuli koi vo sebe sodr`at atomi so radioaktivno zra~ewe. Pri toa, kako obele`uva~i se koristat radioaktivni izotopi na onie elementi koi normalno vleguvaat vo sostav na biolo{kite molekuli, toa se vodorod, jaglenorod, azot, fosfor sulfur i sl. @ivite kletki ne gi razlikuvaat radiokativnite od neradioaktivnite elementi i gi primaat od nadvore{nata sredina vgraduvaj}i gi vo svoite molekuli i strukturi. Ovoj fakt se koristi za eksperimentalno vnesuvawe na radioaktivni obele`uva~i vo `ivite kletki i nivno ponatamo{no sledewe niz metaboli~kite pati{ta na kletkata.  Istra`uva~ot e vo sostojba predhodno da predvidi vo koj tip molekuli }e se vgradi radioaktivniot izotop, a od toa }e zavisi kako }e go podgotvi radioaktivniot obele`uva~. Na primer: ako saka radioaktivno da gi obele`i DNA molekulite vo kletkata, toj }e odbere radioaktiven izotop (obi~no radioaktiven vodorod ili radioaktiven jaglenorod) predhodno vgraden vo soedinenieto timin, koe e karakteristi~no samo za DNA. Predhodno podgotveniot radioaktiven timin potoa se inektira vo krvotokot na eksperimentalnoto `ivotno od kade go primaat  kletkite od razli~ni tkiva i organi. Pri sintezata na DNA ovie kletki go vgraduvaat radioaktivniot timin i toj stanuva traen del od nivnata DNA. Sega e mo`no radioaktivno obele`enite molekuli vo ovie kletki i tkiva da bidat prepoznaeni pod mikroskop i da se vidi nivnata lokalizacija vo kletkata. Podgotovkata na preparatite se sostoi vo slednata postapka:

1. Od `ivotnoto se zema par~e tkivo, se fiksira i od nego se pravat tenki preseci za svetlosen ili elektronski mikroskop.

2. Vo temna komora tenkite preseci se prekrivaat so fotografski film ili emulzija.

3. Presecite se ~uvaat na temno dovolno vreme za da radioaktivnite izotopi vgradeni vo strukturite na kletkite go ozra~at filmot. 

4. Potoa vo temnata komora se razvivaat i se fiksiraat presecite (so postapka koja e identi~na kako i pri podgotovka na klasi~ni fotografii).

5. Vaka podgotvenite preparati se nabquduvaat pod mikroskop. Mestoto kade do{lo do lokalno ozra~uvawe na filmot so radioaktiven izotop e jasno vidlivo pod mikroskop kako crno obnoena to~ka. 

Vo na{iot primer, radioaktivniot timin se vgradil vo DNA molekulite samo na onie kletki vo koi imalo aktivna sinteza na DNA, odnosno koi se podgotvuvale za delba. Pod mikroskop obele`enite mesta vo vid na crni to~ki }e bidat vidlivi samo kletkite koi se podgotvuvaat za delba i toa samo vo nivnoto jadro.

Obele`uvawe na kleto~nite molekuli so antitela

Antitelata se se mnogu osetlivi i specifi~ni markeri za obele`uvawe na odredeni vidovi biolo{ki molekuli. Antitelata se poseben vid proteini koi gi producira imuniot sistem na organizmot. Sekoe antitelo specifi~no se vrzuva samo za odreden tip molekula (antigen) protiv koja e proizvedeno. Organizmot e vo sostojba da producira ogromen (skoro neograni~en) broj na razli~ni antitela protiv isto tolku golem broj razli~ni antigeni. Ovaa sposobnost na organizmot ja iskoristile nau~nicite za da gi upotrebat antitelata kako specifi~ni markeri obele`uvawe i mikroskopska detekcija na najrazli~ni kleto~ni komponenti.  Metodot na podgotovka na mikroskopski preparati obele`eni so antitela se narekuva imunohistohemija. 
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Izolacija na kletki od tkiva i organi

Kletkite od mnogukleto~nite organizmi mo`at da se izoliraat vo vitalna sostojba. Odnosno da se izdvojat kako individualni kletki i da se odr`uvaat vo `ivot nadvor od organizmot. Izoliraweto na kletkite od razli~ni tkiva i organi se vr{i taka {to se zema par~e tkivo od odreden organ na `ivotnoto i se stava vo blag rastvor od hidroliti~ni enzimi. Tkivoto se ostava vo rastvorot dovolno dolgo vreme za hidroliti~nite enzimi da gi razlo`at me|ukleto~nite strukturi (intercelularen matriks) koi gi povrzuvaat kletkite vo tkivoto, a pri toa da ne gi o{tetat samite kletki. Kako rezultat na toa se dobiva me{avina od razli~ni tipovi individualni kletki koi potoa se prefrlaat vo hranliv medium. Hranliviot medium e voden rastvor od razli~ni soli, glikoza, aminokiselini i drugi sostojki, koj po svojot sostav odgovara na prirodnata sredina na kletkite vo organizmot. Izoliranite kletki vo hranliviot medium se narekuvaat kleto~na suspenzija. Ovaa suspenzija sodr`i raznorodni kletki. Na primer, ako sme napravile izolat na individualni kletki od par~e crn drob kleto~nata suspenzija }e sodr`i hepatociti, svrzni kletki, endotelni kletki, eritrociti, leukociti i drugi tipovi kletki koi normalno se sre}avaat vo crniot drob.

Ako sakame da ispituvame samo odreden tip na kletki od dobienata me{avina (na primer samo hepatociti, ili samo eritrociti, ili samo svrzni kletki i sl.) potrebno e da gi separirame odnosno izdvoime od ostanatite kletki. Za toa se upotrebuvaat pove}e razli~ni metodi so koi kletkite se separiraat vrz osnova na nekoe nivno svojstvo po koe se razlikuvaat od ostanitite kletki. Na primer eritrocitite mo`eme da gi izdvoime od drugite kletki vrz osnova na nivnata te`ina bidejki tie imaat pogolema te`ina na edinica volumen od drugite kletki i prvi se talo`at na dnoto od epruvetata. Nekoi kletki mo`at da se izdvojat spored nivnite adhezivni svojstva. Ako vo kleto~nata suspenzija stavime staklena {ipka na nea }e se zalepat samo kletkite koi imaat najizrazena adhezivnost. Site ovie metodi davaat samo delomi~no ~isti frakcii od kletki vo koi sekoga{ ima prisustvo na odreden procent od drugite tipovi kletki. Najefikasen na~in za dobivawe ~isti populacii od ednorodni kletki koj {iroko se primenuva vo sovremenite laboratorii za kleto~na biologija e t.n. fluorescenten kleto~en sorter. So ovoj aparat kletkite se izoliraat vrz osnova na nivnite antigeni svojstva:

· Vo kleto~nata suspenzija se dodavaat antitela protiv molekuli (antigeni) koi se prisutni samo na povr{inata onoj tip kletki koi sakame da gi separirame. Antitelata se predhodno vrzani so posebni flouorescentni molekuli koi pod dejstvo na laserska svetlina dobivaat pozitiven ili negativen polne`.

· Kleto~nata suspenzija so obele`enite kletki ja propu{tame vo kleto~niot sorter niz tenka kapilarna cevka. Suspenzijata izleguva od sadot na kleto~niot sorter vo vid na niz od kapki, pri {to sekoja kapka sodr`i samo edna kletka.

· Nizot od kapki minuva niz elektri~no pole. Kapkite koi sodr`at pozitivno naelektrizirani kletki se naklonuvaat kon negativniot pol i se sobiraat vo posebna epruveta, a negativno naelektriziranite kletki se naklonuvaat kon pozitivniot pol i se sobiraat vo druga epruveta. Kapkite so neutralnite kletki se sobiraat vo srednata eruveta. 

Izolacija na kleto~ni organeli

Izu~uvaweto na funkcijata na kletkata i ulogata na nejzinite organeli i pomali sostavni komponenti bara nivno izolirawe od kleto~nata celina, odnosno dezintegracija na kletkata. Postapkata na dezintegracija na kleto~nata celina pri koja ostanuvaat so~uvani nejzinite organeli se vika homogenizacija. 

Metodot na homogenizacija se sostoi vo slednoto: Sitno seckani par~iwa od `ivotinsko tkivo, ili kleto~na suspenzija se dodavaat vo epruveta so fiziolo{ki rastvor. Potoa se vr{i homogenizacija koja mo`e da bide mehani~ka ili ultrazvu~na. Kaj mehani~kata homogenizacija se koristi staklen klip koj dopira do zidovite na epruvetata. So negovo rotirawe se postignuva mehani~ko razoruvawe (melewe) na kletkite pome|u klipot i zidot na epruvetata. Istoto mo`e da se postigne i so pomo{ na ultrazvu~en homogenizator. 

Potoa sleduva separirawe na frakcii od ednorodni organeli od dobieniot kleto~en homogenat. Metodot se narekuva ultracentrifugalno frakcionirawe na kleto~niot homogenat. Ednorodnite frakcii sodr`at samo eden tip na organela, na primer: frakcija na jadra, frakcija na mitohondrii, frakcija na ribozomi i sl.  Zaradi razli~nata masa i forma organelite se talo`at so razli~na brzina vo centrifugalno pole. Bidej}i kleto~nite organeli se izvonredno mali i lesni tie mo`at da se talo`at samo pod dejstvo na mnogu jaka centrifugalna sila koja mo`e da se postigne samo so posebno jaki centrifugi (ultracentrifugi) koi imaat preku 700 000 zavrtuvawa vo sekunda. Frakciite se izdvojuvaat taka {to epruvetata so kleto~niot homogenat se centrifugira najnapred so pomala brzina pri {to se talo`at najte{kite organeli (jadrata). Ostatokot od homogenatot potoa se centrifugira so se pogolemi brzini za da postapno se talo`at se polesni i polesni organeli, taka se dobivaat frakcii od mitohondrii, mikrozomi, ribozomi i sli~no. ovoj metod e osobeno zna~aen za prou~uvawe na biohemiskite karakteristiki i funkcionalni osobini na poedinite kleto~ni organeli. 

Kleto~na membrana - plazmalema 

Kleto~na membrana

Kleto~nata membrana - plazmalema ima klu~no zna~ewe za pos​toeweto na kletkata kako individualen sistem. Taa pretstavuva selek​tivno propustliva bariera prema nadvore{nata sredina, koja ovozmo`uva odr`uvawe na postojana razlika vo jonskata koncentracija pome|u vnatre{nosta na kletkata i nejzinata okolina, a so toa obezbeduva stabilni fizikohemiski uslovi vo kletkata neophodni za nejziniot opstanok. Pokraj toa membranata e mesto na odvivawe na mnogu drugi procesi zna~ajni za kletkata kako {to se: primawe na signali od nadvore{nata sredina, komunikacija so drugite kletki vo organizmot, produkcija na energija, prenos na nervni impulsi i dr.


Kaj eukariotnite kletki postojat i vnatre{ni membrani so koi se oblo`eni kleto~nite organeli kako: ER, Golxi kompleksot, lizo​zomite sekretornite granuli peroksizomite, jadroto i mitohondriite. Site membrani vo kletkata imaat ista struktura iako sekoja od niv poka`uva razli~ni osobini vo zavisnost od funkcijata koja ja obavuva. 

Struktura na membranata

Po svojata struktura membranata pretstavuva lipiden dvosloj vo koj se vklopeni membranski proteini. Del od lipidite i proteinite vrzani za kratki polisaharidni lanci (glikolipidi i glikoproteini) ja formiraat karbohidratnata komponenta na membranata - glikokaliks.

Lipiden dvosloj

Postojat sosema jasni i nedvosmisleni dokazi deka lipidniot dvosloj pretstavuva  univerzalna strukturna osnova na kleto~nata mem​brana. Membranskite lipidi od koi najmasovno se zastapeni fos​folipidite se amfipati~ni molekuli,  odnosno tie imaat eden polaren ili hidrofilen  i eden nepolaren ili hidrofoben del. Zaradi svojata cilindri~na forma, ovie molekuli  vo vodena sredina  spontano se zdru`uvaat vo specifi~na dvodimenzionalna formacija - lipiden dvosloj. Pri toa, polarnite kraevi na molekulite se orjentirani kon nadvore{nite hidrofilni povr{ini na dvoslojot i se najduvaat vo neposreden kontakt so vodenite molekuli, a nepolarnite kraevi se or​jentirani vo hidrofobnata vnatre{nost, odbegnuvaj}i go kontaktot so vodata. Lipidniot dvosloj zna~i se sostoi od dva paralelni monosloja me|usebno asocirani so svoite hidrofobni povr{ini. 
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Lipidniot dvosloj ima tri klu~ni fizi~ki osobini zna~ajni za mnogu funkcii na kleto~nata membrana: sposobnost na samozalepuvawe, fluidnost i asimetri~nost. Imeno, odbegnuvaj}i go kontaktot so vodata na svojot hidro​foben del, lipidniot dvosloj ima tendencija spontano da formira sveri~ni formacii koi okru`uvaat zatvoreni kompartmani. Pri nivna ruptura ili razoruvawe tie povtorno spontano se slepuvaat zaradi  spomenatite pri~ini. Lipidnite molekuli vo dvoslojot mo`at slobodno da se dvi`at na site strani vo horizontalen pravec i da rotiraat na svojata nadol`na oska, no ne mo`at da se dvi`at vo vertikalen pravec niti da preminuvaat od eden vo drug monosloj. 
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Lipidniot dvosloj zna~i mo`e da se smeta za eden vid dvodimenzionalen te~en kristal. Kaj animalnite kletki vo lipid​niot dvosloj preovladuvaat fosfolipidni molekuli i eden pomal vari​abilen procent na holesterol. Treta karakteristi~na osobina na lipid​niot dvosloj na kleto~nata membrana e negovata asimetri~nost: odnosno sekoga{ postoi odredena razlika vo lipidniot sostav na dvata monosloja. Glikolipidite na primer se sekoga{ prisutni samo vo nad​vore{niot monosloj od kleto~nite membrani i nikoga{ ne se sre}avaat vo vnatre{niot monosloj.  

Membranski proteini
     Razli~nite membranski proteini se na razli~en na~in povrzani so lipidniot dosloj 1) Onie koi se vklopeni vo dvoslojot i se protegaat niz dvata lipidni monosloja se ozna~uvaat kako transmem​branski proteini. Tie imaat dva hidrofilni i eden hidrofoben del so koi se asociraat so soodvetnite delovi na lipidite.  2) Onie koi le`at na povr{inata na membranata se ozna~uvaat kako povr{inski proteini. Tie mo`at da bidat  kovalentno vrzani za lipidni ili glikolipidni molekuli od lipidniot dvosloj, ili da le`at na vnatre{nata ili nad​vore{nata povr{ina na membranata asocirani so hidrofil​nite delovi na transmembranskite proteini.
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Fluidnosta na lipidniot dvosloj im ovozmo`uva na protein​skite molekuli da bidat lesno podvi`ni vo horizontalen pravec, tie plivaat po povr{inata na membranata kako santi mraz vo more. Proteinskiot sostav na dvata lipidni monosloja se razlikuva, vnatre{niot monosloj ima pove}e integralni proteini od nad​vore{niot. Od nadvore{nata strana na membranata nekoi od pro​teinite se povrzani so karbohidratni lanci.

    
Dodeka bazi~nata struktura na membranata e odredena so lipidniot dvosloj nejzinata funkcija e odredena od membranskite proteini. Na primer edni proteinski molekuli u~estvuvaat vo transportnite aktivnosti na membranata, drugi se enzimi koi kataliziraat razli~ni metaboli~ki procesi, treti slu`at kako strukturni vrski so sosednite kletki ili ek​stracelularniot matriks, ~etvrti kako receptori za razni signali od okolinata na kletkata i dr. Mo`e slobodno da se ka`e deka najgolem del od funkciite na membranata se vrzani tokmu za nejzinata proteinska komponenta. Kaj pove}eto animalni kletki proteinskata komponenta izne​suva 50% od vkupnata masa na membranata. Me|utoa funkcionalno poaktivnite membrani imaat povisok procent na pro​teini od pasivnite membrani. Na primer, vnatre{nata membrana na mitohondriite i hloroplastite koi se odgovorni za produkcija na hemiski vrzana energija imaat preku 75% proteini. 

Glikokaliks

    
Plazmalemata na site eukarioti~ni kletki sodr`i karbo​hidratni molekuli na svojata nadvore{na povr{ina. Tie pretstavuvaat oligosaharidni lanci kovalentno vrzani za protein​ski i lipidni molekuli. U~estvoto na karbohidratnata kompo​nenta vo vkupnata masa na membranata iznesuva od 2-10%. Taa gradi tenok sloj na nadvore{nata membranska povr{ina koj se ozna~uva kako glikokaliks. Iako funkcijata na glikokaliksot seu{te ne e sosema prou~ena, poznato e deka toj u~estvuva vo procesite na me|ukleto~noto raspoznavawe i vo me|ukleto~nata komunikacija. Mnogu zna~ajni kleto~ni recep​tori pretstavuvaat glikolipidi ili glikoproteini.

Kleto~nata membrana ima dijametar od 7.5-10 nm i ne e vidliva na svetlosen mikroskop. Pod elektronski mikroskop pri na zgolemuvawe od okolu x 250000 kleto~nata membrana ima izgled na trilaminarna struktura so eden svetol sreden sloj i dva periferni temni sloja. Takviot izgled na membranata se dol`i na toa {to solite na te{kite metali koi se upotrebu​vaat kaj ultratenkite preseci se vrzuvaat za hidrofilnite de​lovi na proteinskite i lipidnite molekuli dodeka vnatre{nite hidrofobni delovi ostanuvaat neoboeni. Nekoi kletki poka`uvaat razvien glikokaliks vidliv na ultraten​kite preseci vo vid na fina mre`esta struktura na povr{inata na kletkata.
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Membrana na eritrocit - TEM snimka 
Transport na mali molekuli preku membranata
Biolo{kite membrani se selektivno permeabilni. Toa zna~i da nekoi materii mo`at da pominat niz membranata, a nekoi ne. Propustlivosta na membranata za odredeni vidovi mali molekuli e uslovena od nejzinite fizikohemiski osobini na selektivno polupropustliva bariera od edna strana, i od fizi~kite osobini na samite molekuli od druga strana. Generalno, kleto~nata membrana e relativno propustliva za voda i nekoi ednostavni {e}eri, aminokiselini i supstanci rastvorlivi vo lipidi, a nepropustliva za polisaharidni proteini i drugi golemi molekuli. Odnosno, membranite dozvoluvaat premin samo na osnovnite sostavni edinici na kompleksnite organski soedinenija no ne i na samite soedinenija.

Hidrofobnite molekuli se rastvorlivi vo lipidi taka da se vo mo`nost mnogu lesno da pominat niz membranata. Po zakonot na difuzija malite molekuli se dvi`at spontano niz membranata sekoga{ od sredina so pogolema koncentracija kon sredina so pomala koncentracija ili vo pravec na nivniot elektrohemiski gradient. Isklu~itelno mali po dimenzija polarni molekuli, isto taka, mo`at da pominat niz membranata bidej}i se dovolno “tenki” za da pominat pome|u membranskite lipidi. Poradi hidrofobnata vnatre{nost lipidniot dvosloj pretstavuva relativno nepropustliva bariera za polarnite molekuli i jonite. No i pokraj barierata na hidrofobnata vnatre{nost na lipidniot dvosloj, skoro sekoja molekula mo`e da mine niz nego ako i se dade dovolno dolgo vreme. Pri toa se razbira brzinata }e bide vo tolku pogolema vo kolku molekulite se pomali po dimenzii i pohidrofobni odnosno ponepolarni, Odnosno, brzinata }e opa|a vo kolku rastat dimenziite i stepenot na polarnost na molekulite. Od ovie pri~ini lipidniot dvosloj relativno brzo go minuvaat malite nepolarni molekuli kako: kislorod jaglendvooksid, azot i sl., ne{to posporo niz nego minuvaat polarni molekuli so sosem mali dimenzii kako voda, urea, glicerol i sl., dodeka brzinata na minuvawe na pogolemite polarni molekuli kako aminokiselini, monosaharidi i joni e zanemarlivo mala taka da mo`e da se ka`e deka lipidniot dvosloj e nepropustliv za niv.   
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Transportni proteini

Potrebite na kletkata okolu transportot na malite molekuli ne e vo soglasnost so transportot koj se odviva pri nivnoto spontano dvi`ewe niz lipidniot dvosloj. Ogromen broj na mali molekuli (me|u koi jonite i polarnite organski molekuli kako {e}eri, aminokiselini i mononukleotidi) koi se od posebno zna~ewe za kletkata, mora da pominat niz membranata dovolno brzo i vo dovolno golemo koli~estvo za da se obezbedi normalno odvivawe na metaboli~kite i drugi aktivnosti vo kletkata. Ova se obezbeduva so visoko kontroliran i selektiven transport na malite molekuli niz kleto~nata membrana vo koj se vklu~eni membranskite transportni proteini. 


Karakteristi~no za transportnite proteini e toa {to se tie specifi~ni, sekoj od niv prenesuva niz membranata ili posebna grupa na molekuli (kako joni, {e}eri, ili aminokiselini) ili samo odredeni vidovi molekuli. Postojat dve osnovni klasi na transportni proteini: membranski kanali i membranski nosa~i ili permeazi. 
Membranskite kanali se odlikuvaat so prisustvo na hidrofilni pori niz sredinata na molekulata koi gi propu{taat polarnite molekuli. Tie obi~no transportiraat neorganski joni za koi se ~esto strogo specifi~ni. Vo kleto~nite membrani funkcioniraat K+-kanali, Ca+ -kanali, Cl- kanali i sli~no. Del od membranskite kanali ne se postojano otvoreni i se otvoraat samo pri vrzuvawe na signalni molekuli (ekstracelularni ili intracelularni ligandi) ili pod odredeni fizikohemiski promeni. Vakvite membranski kanali se ozna~uvaat kako reguliranite membranski kanali, kontrolirani membranski kanali so vrata (gated  channels).  Takvi se na primer reguliranite Na+ kanali ili Na+ kanali so vrata, koi u~estrvuvaat vo prenesuvaweto na nervnite impulsi.
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Membranskite nosa~i ili permeazite se transportni proteini koi, za razlika od membranskite kanali, specifi~no se vrzuvaat za molekulite koi gi transportiraat. Pri toa nivnata konformacija se menuva taka da ja prenesuvaat vrzanata molekula od drugata strana na membranata i ja osloboduvaat. 
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Permeazite mo`at da prenesuvaat samo edna supstanca niz membranata.  Prenosot na samo eden vid supstanca niz membranata se ozna~uva kako uniport (1). Pokompleksnite permeazi ~esto prenesuvaat istovremeno dve razli~ni supstanci. Ako transportot se vr{i vo isti pravec niz membranata toga{ stanuva zbor za simport (2), a ako se vr{i vo obraten pravec stanuva zbor za antiport (3).
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Pasiven i aktiven transport

Postojat dva bazi~ni mehanizma za prenos na materiite niz membranata: pasiven transport i aktiven transport. Da se podsetime pred se na ednostavnoto pravilo za procesot na difuzija. Pri ovoj proces supstancite se dvi`at vo pravec na gradientot od povisoka kon poniska koncentracija. Difuzija na supstancite preku biolo{ki membrani se narekuva pasiven transport. Mnogu joni i mali molekuli ja pominuvaat membranata so pasiven transport bez tro{ewe na metaboli~ka energija. 

Pri prosta difuzija (tip na pasiven transport) molekulite ja pominuvaat membranata bez pomo{ na transportni proteini. Jagleroddioksidot, kislorodot i relativno malite hidrofobni molekuli kako {to e na primer etanolot mo`at da go pominat fosfolipidniot dvosloj na ovoj na~in 
Membrana e nepropustliva za mnogu vodorastvorlivi molekuli kako {to e glukozata, nukleozidite, amino kiselinite, jaglerodot, joni na kalijum, natrium, kalcium i drugi. Ovie materii mo`at da ja pominat membranata so olesneta difuzija, so pomo{ na membranskite kanali ili permeazite. Iako selektivni ovie transportni kanali se pasivni: tie ednostavno im dozvoluvaat na hemiskite ~esti~ki da se dvi`at vo pravec na svojot koncentracionen gradient. 
Brzinata na transportot so olesneta difuzija e obi~no pogolema koga e potpomognata od membranskite kanali od kolku od permeazite. Dobar pri​mer za ovaa strategija se proteinskite kanali za kaliumovite joni. Kako rezultat na kleto~nite procesi doa|a do akumulacija na K+ vo vnatre{nosta na pove}eto kletki. Naelektriziranata ~esti~ka K+ ne mo`e da go pomine lipidniot dvosloj na membranata, no zatoa vo kleto~nata membrana ima kanali specifi~ni za K+ preku koi toj ja napu{ta  kletkata so kontrolirana brzina. 
Koordiniranoto dvi​`ewe na dva tipa molekuli niz membranata - kotransport ovozmo`uva nekoi materii da se transportiraat niz membranata po pat na olesneta difuzija vo sprotivna nasoka od nivniot koncentraciski gradient. Taka na primer se vnesuva  glikozata so pomo{ na glikoznata pumpa vo kletkite na tenkoto crevo i vo kletkite na bubre`nite kanal~iwa. Natriumovite joni se 11 pati pokoncentrirani nadvor od kletkata. No, nivniot vlez vo kletkata preku glikoznata pumpa mora da bide pridru`en so molekuli na glikoza. Pumpata ne  prenesuva ni edna od supstancite poedine~no. Zna~i i dvete mora da se vrzat za nadvore{nata strana na permeazata pred taa da go izvr{i transportot. Taka, visokiot koncentracionen  gradient na natriumovite joni kletkata go koristi za pasiven transport na gikozata sprotivno od nejziniot koncentraciski gradient. 

.

Aktivniot transport ovozmo`uva prenos na molekuli preku membranata nasproti nivniot koncentraciski gradient so pomo{ na membranskite pumpi (vid permeazi), no za ovoj proces e potrebna energija. Ovoj preces e zna~aen za kletkata bidej}i so negova pomo{ kletkata se osloboduva od akumuliranite supstanci koi ne se rastvorlivi vo lipidniot dvosloj. Pumpite isto taka vnesuvaat vo kletkata mnogu esencijalni molekuli, osnovni gradbeni edinici za sinteza na makromolekulite. 
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Najdobro prou~en primer za membranska pumpa e kompleksot odgovoren za odr`uvawe na elektrohemiskiot gradient niz membranata - natrium-kaliumovata pumpa. Izvor na energija za ovaa pumpa, kako i za mnogu kleto~ni procesi, e kleto~niot energetski nosa~ ATP (adenozin trifosfat). Pumpata ja koristi ovaa energija za da izvr{i razmena na natriumovite i kaliumovite joni niz membranata, odr`uvajki go nivniot elektrohemiski gradient. Rabotata na ovaa pumpa ima mnogustrano zna~ewe za `ivotot na kletkite: pred sé, taa e odgovorna za odr`uvawe na osmotskiot pritisok vo `ivotinskite kletki, pokraj toa taa ja odr`uva elektri~nata aktivnost na muskulite i nervite; indirektno  snabduva ener​gija za  mnogu osmotski transportni sistemi, kako {to e toj za vnesuvawe na glikoza. Ovoj gradient e isto taka zna​~aen za H+ kanalot koj ja regulira pH vo kletkata i drugo.

Internalizacija na makromolekuli i ~estici

Kletkite mo`at da razmenat so okolnata sredina i makromolekuli, proteini i drugi ~estici so golemi dimenzii. Procesot na vrzuvawe i vnesuvawe na makromolekulite i ~esticite od ekstracelularniot prostor vo kletkata se ozna~uva kako endocitoza. Postojat tri tipa na endocitoza: fagocitoza, pinocitoza i selektivna endocitoza. 
Koga kletkata progoltuva materijal vo forma na golemi partikuli, mikroorganizmi ili ostatoci od raspadnati kletki, preku vezikuli so dijametar pogolem od 250 nm procesot se narekuva fagocitoza ili "kleto~no jadewe". Obi~no, posebni kleto~ni prodol`etoci nare~eni pseudopodii go opkru`uvaat materijalot i go zatvoraat vo vezikula - fagozom, koja potoa se odvojuva od kleto~nata membrana i migrira vo vnatre{nosta na kletkata. Fagozomot se spojuva so lizozom i toa doveduva do razlo`uvawe na fagocitiraniot materijal i negovo iskoristuvawe od strana na kletkata. Nedigestiraniot materijal - rezidualno telce ostanuva trajno vo kletkata ili po pat na egzocitoza (kleto~na defekacija) se isfrla nadvor od nea. Kaj ednokleto~nite organizmi - protozoi fagocitozata e glaven na~in na ishrana. Mnogukleto~nite organizmi imaat specijalizirani kletki  "profesionalni" fagociti koi vr{at fagocitoza vo odbrambeni celi (primer makrofagite i neutrifilite kaj cica~ite). 

Kletkite se vo sostojba da segregiraat i fagocitiraat del od sopstvenite strukturi po pat na avtofagocitoza. Pri toa del od cisternite na ER (endoplazmati~en retikulum) formiraat avtofagozomi koi potoa se spojuvaat so lizozomite. Sleduva lizozomalna digestija na segregiraniot materijal. Na ovoj na~in kletkite se osloboduvaat od svoite istro{eni ili o{teteni organeli,  nepotrebni sekretorni granuli i sl. 

Koga progoltaniot materijal e te~en procesot se narekuva pinocitoza, ili kleto~no "piewe".  Pinocitozata se odviva vo site `ivotniski kletki kako eden postojano prisuten proces, dodeka fagocitozata e odlika samo na specijalizirani fagocitoti~ni kletki. Intenzitetot na pinocitozata varira od eden do drug tip na kletki no vo sekoj slu~aj pretstavuva iznenaduva~ki intenziven proces. Presmetano e na primer deka na kleto~nata membrana na fibroblastot se formiraat okolu 25 000 pinocitoti~ni vezikuli vo 1 minut. So pinocitoza vo kletkata se vnesuva te~en materijal vo vid na rastvori na makromolekuli preku vezikuli so dijametar ne pogolem od 150 nm. Ako materijalot koj se ingestira predhodno se vrze za specijalni receptori na kleto~nata membrana, procesot se narekuva selektivna endocitoza ili receptor posredna endocitoza. Pri selektivna endocitoza vezikulite koi se formiraat se odvojuvaat od kleto~nata membrana na samata povr{ina na kletkata.       
Pinocitoti~nite vezikuli i vezikulite koi se vnesuvaat so receptor posredna endocitoza se transportiraat potoa vo kletkata. Tie me|utoa  vnesuvaat so sebe golem del od plazmalemata vo vnatre{nosta na kletkata za relativno kratko vreme. Kontinuiranoto odvivawe na pinocitozata e mo`no samo so recirkulacija na pinocitoti~nite vezikuli odnosno nivno povtorno vra}awe vo sostav na plazmalemata po zavr{enata rabota. Recirkulacijata na transportnite vezikuli pri procesot na endocitoza go ovozmo`uva poseben endozomalen kompartman koj se sostoi od dve grupi na vezikuli: rani endozomi locirani neposredno pod plazmalemata i kasni endozomi (endolizozomi) locirani vo blizina na Golxi kompleksot. Pinocitoti~nite vezikuli se spojuvaat so ranite endozomi od koi potoa se izdvojuvaat tri vida vezikuli: 1) vezikuli koi se vra}aat kon plazmalemata i vr{at reciklirawe na kleto~nata membrana, 2) vezikuli koi se upatuvaat kon sprotivnata strana na kletkata i preku koi nepromenetetite materii od endozomot ja napu{taat keltkata po pat na transcitoza 3) vezikuli koi se upatuvaat vo kasnite endozomi kade se vr{i intracelularnata digestija. Kasnite endozomi vo koi se nao|a materjalot koj e vnesen vo kletkata so endocitoza se fuzioniraat so lizozomi i formiraat minijaturen "kleto~en stomak" vo koj se razlaga endozomalnata sodr`ina. Po digestija, mnogu od produktite mo`at da pominat vo citoplazmata preku lizozomalnata membrana, dodeka nesvarenite produkti ostanuvaat vo digestivnata vezikula (vakuola). Na toj na~in kletkata e osposobena da gi ingestira hranlivite produkti koi i se potrebni, dodeka nesvarenite ostatoci od hranata i ostatocite od destruktivnite lizozomalni enzimi ostanuvaat vo lizozomot izdvoeni so membrana od delikatnata vnatre{nost na kletkata. 
Egzocitozata e obraten proces od endocitozata pri koj materijalot koj se sodr`i vo razli~ni kleto~ni vezikuli se isfrla od kletkata. Ovie vezikuli patuvaat do kleto~nata povr{ina, se spojuvaat so kleto~nata membrana i na toj na~in se otvoraat prema nadvore{nata sredina i vo nea ja osloboduvaat svojata sodr`ina. So egzocitoza kletkata gi osloboduva svoite sekretorni produkti.  Hormonot insulin, na primer, se osloboduva so egzocitoza od posebni kletki vo pankreasot vo koi se sintetizira. Egzocitozata se koristi isto taka za isfrlawe na odpadni produkti nadvor od kletkata. Nedigestiranite sodr`ini na lizozomite, na primer, normalno se isfrlaat so egzocitoza.

Me|ukleto~ni vrski

Kletkite kako kaj rastinijata taka i kaj `ivotnite moraat da bidat integrirani vo eden funkcionalen organizam. Sosednite kletki ~esto se povrzani i mo`at da komuniciraat pome|u sebe. Kaj rastitelnite kletki kleto~niot yid e perforiran so kanali nare~eni plazmodezma preku koi vodata i mali molekuli mo`at da se transportiraat od edna vo druga kletka. Kaj `ivotinskite pak organizmi postojat tri osnovni tipa na me|ukleto~ni vrski: dezmozomi, tesni vrski i kanalski vrski ili neksus.

Dezmozomi. So dezmozomi dve kletki se povrzani so interkleto~ni (me|ukleto~ni) filamenti koi penetriraat niz kleto~nite membrani na dve sosedni kletki i se vkrstuvaat vo prostorot pome|u niv. Vo citoplazmata, vedna{ do kleto~nata membrana e prisutna diskovidna formacija za koja se pricvrsteni intermedierni filamenti izgradeni od silen strukturen protein – keratin. Blagodarenie na vakvata gradba dezmozomite od edna strana ovozmo`uvaat da kletkite me|usebe bidat silno povrzani, a od druga strana im ovozmo`uvaat na materiite slobodno da pominuvat niz prostorot pome|u kletkite.    

Tesni vrski. Za razlika od dezmozomite, tesnite vrski gi povrzuvaat kletkite pome|u sebe na na~in so koj {to e onevozmo`en transportot na materiite niz me|ukleto~niot prostor. So ovie vrski specijalni proteini koi se nao|aat vo kleto~nata membrana na edna kletka se povrzuvaat direktno so sli~ni proteini locirani vo membranata na sosednata kletka. Na toj na~in ne postoi “prazen” prostor  pome|u dvete kletki.

Kanalski vrski ili Neksus. Ovie vrski se specijalizirani za transport na materii pome|u sosednite kletki. Neksusot mo`e da nastane koga kleto~nata membrana na edna kletka ima specijalni po forma proteini koi se konektiraat preku inercelularniot prostor so sli~ni proteini vklopeni vo membranata na sosednata kletka za da formiraat potoa zaedni~ki sprovoden kanal. Ovoj kanal mo`e da bide funkcionalen odnosno niz nego materiite od citoplazmata na ednata kletka da pominat direktno vo citoplazmata na sosednata kletka, ili kanalot mo`e da bide nefunkcionalen. Dijametarot na kanalot (1,5 nm) e dovolno golem za da od citoplazmata na edna kletka se prenesat direktno vo citoplazmata na druga kletka {e}eri, amino kiselini, vitamini i drugi mali molekuli. No kletkite gi ~uvaat svoite sopstveni proteini i drugi makromolekuli, supstanci koi se pregolemi za da pominat niz ovie kanali. 

 Sistem na interni membrane
Intracelularni kompartmani i sortirawe na proteinite 


Za razlika od prokariotnite kletki ~ija vnatre{nost se sostoi od samo eden kompartman ograni~en so kleto~na membrana, vnatre{nosta na eukariotnite kletki e podelena na cel niz pomali kompartmani ili organeli. Sekoja organela sodr`i sopstvena kolekcija od enzimi i drugi specijalizirani molekuli so pomo{ na koi ja obavuva svojata specifi~na funkcija. 
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Od prilo`enata {ema koja ja prika`uva relacijata pome|u intrakleto~nite kompartmani se gleda deka vnate{nosta na jadroto - karioplazma, e istorodna so citoplazmati~niot matriks ili citosol. Ovie dva kompartmani komuniciraat me|usebno direktno preku nuklearnite pori. Od druga strana lumenot na perinuklearniot prostor, ER, Golxi kompleksot, lizozomite i brojnite vezikuli se kompartmani koi se istorodni so nadvore{nata sredina. Ovie kompartmani komuniciraat kako me|usebno, taka i so nadvore{nata sredina so pomo{ na transportni vezikuli. Intermembranozniot prostor na mitohondriite e isto taka analogen na nadvore{nata sredina no toj nikoga{ ne komunicira so nea niti so drugite istorodni kompartmani preku transportni vezikuli. Mitohondrijalniot matriks e kompartman analogen, no sosema razli~en od citosolot na kletkata.
Evolutivnata {ema na eukariotnata kletka gi grupira kleto~nite organeli vo 5 posebni familii: (1) nukleusot i citosolot koi komuniciraat preku nuklearnite pori i se topolo{ki kontinuirani iako funkcionalno razli~ni; (2) ER, Golxi kompleksot endozomite, lizozomite, i brojnite klasi transportni vezikuli; (3) mitohondriite; (4) plastidite (kaj rastenijata) i ( 5) peroksizomite.
Specifi~nosta na sekoja kleto~na organela pred se e opredelena od odlikite na nejzinata grani~na membrana. Mnogu vitalni biohemiski procesi se odvivaat na povr{inata na vnatre{nite kleto~ni membrani. Lipidniot metablizam na primer e voglavno kontroliran od membranski enzimi, potoa slo`enite procesi na transformacija na energijata vo mitohondriite i hloroplastite se rakovodeni od  proteini smesteni vo nivnite membrani i sl. Pokraj toa {to obezbeduva golema povr{ina za smestuvawe na del od funkcionalnite proteini na dadenata organela, membranata kako selektivno propustliva bariera prema citosolot obezbeduva odr`uvawe na specifi~ni uslovi vo vnatre{nosta na organelata. Ogrni~ena so membrana od citosolot, sekoja organela pretstavuva mal zatvoren voden medium vo vnatre{nosta na kletkata. Zavisno od tipot na transportni proteini na grani~nata membrana ovoj medium ima svoja specifi~na koncentracija na joni i drugi mali molekuli, svoj specifi~en pH i sl. Pokraj toa, vo vnatre{nosta na organelata e prisutna specifi~na kolekcija na enzimi i drugi funkcionalni makromolekuli. Membranata na sekoja organela zna~i mora da poseduva posebni mehanizmi so koi gi vnesuva ovie makromolekuli vo svojata vnatre{nost. 


Formiraweto i odr`uvaweto na razli~nite mali kompartmani vo vnatre{nosta na kletkata zavisi zna~i, od eden postojan proces na selektivno rasporeduvawe kako na membranskite taka i na slobodnite proteinski molekuli do soodvetnite organeli. Ovoj proces se narekuva sortirawe na proteinite i se odviva po nekolku razli~ni mehanizmi. 


Site proteini ja zapo~nuvaat svojata sinteza vo citosolot na kletkata so isklu~ok na mal broj od niv koi se sintetiziraat vo mitohondriite i hloroplastite. Kakva }e bide nivnata ponatamo{na sudbina zavisi od toa koi sortira~ki signali sodr`at. Eden del od proteinite ne poseduva sortira~ki signali pa tie za sekoga{ ostanuvaat vo citosolot. Drug del imaat sortira~ki signali i zavisno od tipot na signalot koj go poseduvaat se transportiraat vo sostavot na razli~ni organeli: nukleusot, ER, mitohondriite, plastidite, ili peroksizomite. 

Postojat tri vo osnova razli~ni na~ini na koi proteinite i drugite makromolekuli se sortiraat i transportiraat do svoite destinacii i toa :
1) Makromolekularen transport pome|u jadroto i citoplazmata. Toj nastanuva pome|u dvata srodni kompartmani koi se vo me|useben kontinuitet preku nuklearnite pori. Procesot figurativno mo`e da se nare~e "carinski promet", bidej}i kompleksot na nuklearnite pori vr{i selektiven aktiven transport na makromolekulite iako dozvoluva slobodna difuzija na malite molekuli.

2) Transmembranski transport na proteinite od citosolot vo topolo{ki razli~en ili nesroden kompartman. Vo ovoj slu~aj transportnite proteini mora predhodno da ja izgubat svojata tercierna konformacija i od trodimenzionalna da preminat vo linearna forma. Taka tie vo vid na ispraveni lanci pominuvaat niz membranata. Na ovoj na~in se vr{i transport na proteinite od citosolot vo lumenot i membranite na ER, mitohondriite, peroksizomite i plastidite. 

3) Vezikularen transport vo koj transportnite vezikuli gi prenesuvaat proteinskite molekuli od eden vo drug kompartman. Vezikulite natovareni so proteinski molekuli se izdvojuvaat od membranata na eden kompartman i se spojuvaat so membranata na drug, osloboduvaj}i go svojot tovar vo negovata vnatre{nost. Na ovoj na~in se vr{i transportirawe na proteinite od ER vo Golxi kompleksot, vo lizozomite, sekretornite granuli i kleto~nata membrana.

Biosinteti~ko sekretoren i endocitoti~en pat na makromolekulite

Pokraj toa {to vr{i selektivna razmena na mali molekuli so nadvore{nata sredina, eukarioti~nata kletka ima sposobnost da vr{i i selektivna razmena na golemi molekuli i molekularni agregati. Vo vrska so ovaa svoja aktivnost taa vo tek na evolucijata razvila elaboriran sistem na interni membrani koj i ovozmo`uva da zima makromolekuli od nadvore{nata sredina preku endocitoza i da isfrla makromolekuli vo nadvore{nata sredina po pat na egzocitoza. Procesot na primawe na molekuli od nadvore{nata sredina i nivno razgraduvawe vo kletkata se narekuva endocitoti~en pat, dodeka procesot na produkcija na makromolekuli nameneti za eksport, nivno sortirawe, skladirawe i isfrlawe vo nadvore{nata sredina se narekuva biosinteti~ko-sekretoren pat. Ovie dva procesi gi izvr{uva sistemot za interni membrani koj se sostoi od: ER, Golxi kompleksot, lizozomi sekretorni granuli i brojni transportni vezikuli. 

Lumenot na sekoja od navedenite komponenti na sistemot na interni membrani po dol`inata na biosinteti~ko sekretorniot pat i endocitoti~niot pat e ekvivalent na nadvore{nata sredina. Komponentite se vo postojana me|usebna  komunikacija so pomo{ na brojnite transportni vezikuli koi se odvojuvaat od membranata na eden kompartman i natovareni so makromolekuli se priklu~uvaat na membranata na drug kompartman izlivaj}i ja vo nego svojata sodr`ina.

Za da ja izvr{i svojata funkcija transportnata vezikula mora od kompartmanot od koj se odvojuva da izdvoi samo selektirani proteinski molekuli i da gi transportira vo to~no odredena organela za koja se istite nameneti. Vezikulata koja nosi "kargo" za plazmalemata,  na primer, pri svoeto izdvojuvawe od Golxi kompleksot pred se ne smee so sebe da gi ponese proteini koi treba da ostanat vo Golxi, potoa taa mora da ja prepoznae plazmalemata i da se insertira vo nea a ne vo nekoja druga organela. Izvr{uvaweto na ovie aktivnosti e ovozmo`eno so specifi~ni receptori vklopeni vo grani~nata membrana kako na vezikulite taka i na kompartmanite koi taa gi povrzuva.

Nuklearna obvivka

Nukleusot e ograni~en so nuklearna obvivka sostavena od dve paralelni koncentri~ni membrani me|usebno odvoeni so tesen perinuklearen prostor. Vnatre{nata membrana e oblo`ena so tenka mre`a od mikrofilamenti - lamina fibrosa.  Ovaa mre`a mu dava mehani~ka potpora na nukleusot i ja odreduva negovata forma. Nadvore{nata membrana na nuklearnata obvivka e vo neposreden kontakt so citoplazmata na kletkata i e vo kontinuitet so membranite na ER. Se smeta deka nuklearnata ob​vivka e modificiran del od ER. Na pove}e mesta na nuklear​nata obvivka se prisutni mali otvori - nuklearni pori preku koi se vr{i aktivna no visoko selektivna razmena na molekuli pome|u jadroto i citoplazmata. 





Endoplazmati~en retikulum


Endoplazmati~niot retikulum (ER) go so~inuva eden kontinuiran silno izvien i razgranet kompartman vo citoplazmata na kletkata, oblo`en so membrana. Ovoj vnatre{en prostor ozna~en kako lumen na ER retikulum opfaka okolu 10% od vkupniot volumen na edna prose~na animalna kletka, a na membranata so koja e ograni~en od ostanatiot del na citoplazmata otpa|a pove}e od 1/2 od vkupnite prisutni membrane vo kletkata. Lumenot na ER e vo direktna komunikacija so perinuklearniot proctor, a nuklearnata obvivka se smeta za negov modificiran del. 

 ER ima dva funkcionalno razli~ni regioni: a) granuliran endoplazmati~en retikulum - GER,  ~ij lumen ima forma na paralelno poredeni spleskani sakuli nare~eni cisterni i na ~ija membrana se prikrepeni mnogubrojni ribozomi  b) agranuliran endoplazmati~en retikulum - aGER, ~ij lumen e vo forma na edna trodimenzionalna mre`a od tubuli i ~ija membrana e bez ribozomi. Iako se razlikuvaat po formata i delomi~no po svoite funkcionalni osobini GER i aGER pretstavuvaat dva nerazdvoivi dela na edna ista organela.  

Edna od glavnite funkcii na GER e u~estvoto vo procesot na sinteza i modifikacija na proteinski molekuli koi se nameneti za sekrecija ili vleguvaat vo sostav na kleto~nite membrani. Sintezata na ovie proteini zapo~nuva vo citosolot. Site tie na svojot po~eten kraj imaat signalna sekvenca (sostavena od okolu 20 amino kiselini specifi~no aran`irani) koja ja odreduva nivnata destinacija do membranite na GER. Imeno, neposredno po sintetiziraweto na signalnata sekvenca taa zaedno so translatorniot kompleks (mRNA + ribozom + novosintetiziran proteinski segment) se vrzuva za poseben ribozomalen receptor na membranata na GER (od nejzinata citoplazmati~nata strana). Sintetizira~kiot polipeptiden lanec se provira niz poseben kanal na membranata na GER i vleguva vo negoviot lumen kade ja dobiva svojata definitivna tercierna konformacija.  Sintezata na proteinot prodol`uva vo lumenot na GER, a signalnata sekvenca se otstranuva so pomo{ na enzimite. 
Proteinite sintetizirani vo GER mo`at da ostanat vo samata organela id a se insertiraat vo nejzinata mebrana kako transmembranski proteini. Me|utoa GER u~estvuva i vo sinteza na proteini za eksport, koi okako }e se sintetiziraat vo GER se transportiraat preku transportnite vezikuli kon soodvetni komponenti od endomembranskiot sistem. Skoro site proteini koi se sintetiziraat na GER dobivaat oligosaharidni lanci, vo lumenot na GER. Oligosaharidnata komponenta sostavena po pravilo od 14 monomeri slu`i kako transportna adresa na ponatamo{niot pat na proteinot koj ja poseduva do negovata krajna destinacija. Dodavaweto na oligosaharidnata komponenta se vr{i na luminalnata i nikoga{ na citoplazmati~nata strana na membranata od GER.

Kaj pove}eto animalni kletki aGER e mnogu malku zastapen i pretstavuva eden mal region ozna~en kako preoden endoplazmati~en retikulum. Od preodniot ER se odvojuvaat mali vezikuli koi sodr`at novosintetizirani proteini koi se upatuvaat kon Golxi kompleksot ili kon drugite organeli vo kletkata. 

     Me|utoa kaj nekoi vidovi kletki aGER pretstavuva dominantna organela vo citoplazmata. Primer se hepatocitite vo koi se vr{i masovna produkcija na lipoproteini. Lipidnata komponenta na ovie molekuli se sintetizira so pomo{ na enzimi lokalizirani na membranite na aGER, zaradi {to hepatocitite aktivno anga`irani vo ovaa produkcija imaat dobro razvien aGER. Ovaa organela dominira i vo onie hepatociti koi se aktivno anga`irani vo procesi na detoksifikacija na razni otrovni i {tetni soedinenija. Imeno enzimite koi kataliziraat detoksifikacioni reakcii se integralni proteini vo membranite na aGER. Vo muskulnite kletki vo aGER se akumulira kalciumot, a vo kletkata na adrenalnata `lezdi vo n ego se odviva sintezata na steroidnite hormone. 
Golxi  kompleks

       Slednata organela koja pripa|a na sistemot na interni membrani - Golxi kompleksot pretstavuva zbir na sakuli i vezikuli. Sakulite pretstavuvaat   niz od paralelni diskovidni, blago zakriveni cisterni so pro{ireni ivici,  formiraj}i posebno organizirana sostavna komponenta na Golxi kompleksot - diktiozom. Po na~inot na koj se poredeni cisternite na diktiozomot potsetuvaat na pala~inki naredeni edna nad druga. Golxi kompleksot mo`e da bide sostaven od eden ili pove}e diktiozomi.
Golxi kompleksot ima dve funkcionalno dobro razgrani~eni komponenti - cis strana ili strana na formirawe  i trans  strana ili strana na sozrevawe. Cis stranata ja so~inuva konveksnata povr{ina na kompleksot koja e vo neposredna blizina na ER i komunicira so nego preku transportni  vezikuli, dodeka trans stranata ja so~inuva konkavnata povr{ina od koja se odvojuvaat brojni sekretorni i drugi vezikuli so razli~na golemina. Golxi cisternite ne se povrzani pome|u sebe so zaedni~ki lumen kako {to e toa slu~aj so ER, tuku pretstavuvaat individualni celini koi komuniciraat me|usebno so pomo{ na pomali ili pogolemi vezikuli koi postojano se odvojuvaat od edni i se spojuvaat so drugi sakuli. Na nivo na sakulite mo`at da se razgrani~at dva regiona, odnosno dve strani: cis i trans strana. Transportot od edna do druga sakula se vr{i so pomo{ na vezikuli koi {to pupat od edni cisterni i se priklu~uvaat na slednite cisterni vo pravec od cis kon trans stranata. Trasnsportnite vezikuli koi doa|aat od ER se fuzioniraat so cis stranata na Golxi kompleksot. Vo tek na cis-trans dvi`eweto proteinite se modificiraat i vo finalnata sakula se koncentriraat i pakuvaat. Odnosno proteinskite molekuli sintetizirani vo ER vleguvaat vo Golxi kompleksot preku negovata cis strana, a go napu{taat preku trans stranata upatuvajki se kon razli~nite delovi na kletkata na koi se nameneti. 
 
Golxi kompleksot e glavniot "soobra}aec" vo makromolekularniot transport na kletkata. Vo lumenot na ovaa organela se vr{i sinteza na polisaharidi koi se vrzuvaat so proteinski i lipidni molekuli formiraj}i glikolipidi i glikoproteini. Del od niv se transportiraat do glikokaliksot kako del od membranskite proteini. Pokraj toa slobodnite glikoproteini koi doa|aat od GER pretrpuvaat modifikacii na svoite transportni adresi po pat na se~ewe na nivnite polisaharidni lanci i dodavaawe novi polisaharidni fragmenti. Transportnite vezikuli koi se odvojuvaat od trans stranata na Golxi selektivno gi segregiraat specifi~nite proteini i gi transportiraat do soodvetnite destinacii: lizozomite, kleto~nata membrana ili sekretornite granuli. Ulogata na Golxi aparatot e jasna. Negovite funkcii vklu~uvaat stornirawe, modifikacija i pakuvawe na sekretornite produkti.
Transport na makromolekuli od Golxi do lizozomite

     Na~inot na sortirawe i transportirawe na makromolekulite od strana na Golxi kompleksot mo`e da se ilustrira preku primer na prenos na lizozomalnite enzimi od cisternite na Golxi vo lumenot na lizozomite. Vo ovoj proces u~estvuvaat t.n. oblo`eni vezikuli (coated vesicles). Lizozomalni enzimi vo lumenot na Golxi cisternite se vrzuvaat za specifi~ni lizozomalni receptori. Okupiranite membranski receptori se grupiraat vo eden mal region vo koj po~nuva da se oformuva oblo`enata vezikula. Membranata na ovaa vezikula sodr`i u{te dva vida receptori orjentirani kon citoplazmati~nata strana: receptor za molekulata klatrin i lizozomalen receptor koj gi prepoznava membranite na primarnite lizozomi. Za klatrinskite receptori se vrzuvaat klatrinski molekuli koi istovremeno me|usebno se spojuvaat formirajki klatrinska mre`a okolu vezikulata vo formirawe. Nabrzo oblo`enata vezikula se izdvojuva i kratko potoa ja gubi svojata klatrinska obvivka eksponirajki gi so toa lizozomalnite receptori. So nivna pomo{ vezikulata se spojuva so membranata na primarniot lizozom i ja osloboduva svojata sodr`ina vo negoviot lumen. Ciklusot prodol`uva taka {to od lizozomalnnata membrana se odvojuva povtorno edna oblo`ena vezikula koja vo cisternite na Golxi gi vra}a site receptori  vklu~eni vo transportot na enzimite za povtorna upotreba. Ovoj proces na recirkulacija na membranite i membranskite proteini e odlika na vezikularniot transport nasekade kade toj se odviva vo kletkata. 

Transport na makromolekuli od Golxi kon plazmalemata – egzocitoza

 
Eden del od makromolekulite koi se modeliraat vo cisternite i membranite na Golxi se nameneti da vlezat vo sostavot na plazmalemata ili da bidat sekretirani vo nadvore{nata sredina. Nivniot transport od Golxi do plazmalemata se odviva obi~no so transportni vezikuli na eden kontinuiran na~in vo vid na neprekiden niz od vezikuli koi ja napu{taat trans stranata na Golxi i se spojuvaat so plazmalemata. Na ovoj na~in membranite na ovie vezikuli obezbeduvaat novi komponenti za plazmalemata, dodeka nivnata sodr`ina se izliva vo nadvore{nata sredina. Fuzijata na transportnite vezikuli so kleto~nata membrana se narekuva egzocitoza. Ovoj proces na kontinuiran transport na makromolekulite od Golxi kompleksot do kleto~nata membrana se vika konstitutiven sekretoren pat.  Na ovoj na~in na primer se vr{i sekrecija na ekstracelularniot matriks kaj pove}e vidovi `ivortinski tkiva.


Specijaliziranite sekretorni kletki imaat u{te eden sekretoren pat pri koj sekretornite produkti predhodno se akumuliraat i ~uvaat vo sekretorni granuli, za da bidat oslobodeni vo nadvore{nata sredina vo to~no odreden moment na daden signal. Ovoj na~in na sekrecija se narekuva reguliran sekretoren pat. Se sre}ava kaj kletkite koi se specijalizirani da vr{at brza i obilna sekrecija na hormoni, neurotransmiteri ili  digestivni enzimi na daden signal. 

Lizozomi


Lizo​zomite se so membrana ograni~eni vre}i~ki ispolneti so digestivni (hidroliti~ni) enzimi. Tie vr{at kontrolirana digestija na makromolekulite vo kletkata vo koja se vklu~eni 40 razli~ni enzimi. Tie se aktivni samo vo kisela sredina pri pH = 5. Kiselata sredina vo lizozomite ja odr`uvaat protonskite pumpi vo nivnata membrane koi vr{at aktiven transport na H od citozolot vo lumenot na lizozomot.

 Hidroliti~ni enzimi se sintetiziraat vo granularniot ER, se pakuvaat vo transportni vezikuli vo agranularniot ER i se prenesuvaat do Golxi aparatot. Receptornite proteini vo vnatre{nosta na Golxi mem​branata formiraat oblo`eni jami~ki kade gi prifa}aat i zarobuvaat ovie lizozomalni enzimi, prepoznatlivi zaradi nivnite karakteristi~ni karbohidratni markeri. Koga oblo`enata jami~ka }e primi soodveten broj lizozomalni enzimi toga{ taa se odvojuva od membranata na Golxi kako oblo`ena vezikula koja u~estvuva vo formirawe na primarnite lizozomi. 

Lizozomite deluvaat kako digestiven sistem na kletkata ovozmo`uvajki procesirawe na materijalot koj kletkata go prima od nadvore{nata sredina po pat na endocitoza. Primarni lizozomi se spojuvaat so endozomite (endocitoti~ni vezikuli) koi pristigaat od kleto~nata povr{ina. Spoenite endozomi i primarni lizozomi formiraat sekundarni lizozomi poznati u{te kako digestivni vakuoli. Po zavr{uvaweto na digestivniot proces vo sekundarnite lizozomi, korisnite produkti na digestijata preminuvaat vo citosolot, dodeka nedigestiranite ostatoci se isfrlaat od kletkata po pat na egzocitoza.


Lizozomite, isto taka, gi koristat svoite hidroliti~ki enzimi za da gi recikliraat organskite materii na samata kletka. Ova se slu~uva koga na primer lizozomot progoltuva druga organela (naj~esto se raboti za izumreni organeli) ili del od citoplazmata. Po digestijata od strana na lizozomalnite enzimi, organskite monomeri se vra}aat nazad vo citoplazmata za nivna povtorna upotreba. 

Peroksizomi


Peroksizomite se organeli koi imaat ista forma i dimenzija kako i lizozomite. No za razlika od lizozomite vo ~ie formirawe u~estvuva Golxi kompleksot, perosizomite gi producira ER, a proteinite i enzimite koi vleguvaat vo sostav na peroksizomite se sintetiziraat vo citozolot. Peroksizomite kako i lizozomite sodr`at bogat asorti​man na silni enzimi. Nivnata funkcija e sli~na na funkcijata na lizozomite, no reakciite koi se odvivaat vo peroksizomite se mnogu pospecifi~ni. Za razlika od lizozomite koi sodr`at hidroliti~ki enzimi, peroksizomite sodr`at oksidativni enzimi. Ovie organeli se vklu~eni vo mnogu vitalni procesi kako {to se: katabolizmot na masnite i amino kiselinite; neutralizacija na opasniot produkt na ovie reakcii (voroden perok​sid) do voda i molekularen kislorod. Peroksizomite, isto taka, u~estvuvaat vo sinteza na holesterol i drugi lipidi, vo formiraweto na `ol~kata i vo detoksifikacija na alkohol. Na primer, peroksizomite vo crniot drob i bubrezite razgraduvaat skoro polovina od konsumiranoto koli~estvo alkohol. 

Morfolo{ki karakteristiki na peroksizomite se: organeli vo forma na vre}i~ki so membrana koja obvitkuva ubavo granuliran matriks. Vo matriksot mo`e ponekoga{ da se voo~i pogusta sodr`ina vo centralniot del (sl. 1.15) ili tipi~ni para-kristalni inkluzii koi se prisutni vo peroksizomite kaj cica~ite. Za razlika od lizozomite, peroksizomite ne se formiraat vo Golxi kompleksot tuku se repliciraat samostojno kako i mitohondriite. 

Mitohondrii

Mitohondriite i hloroplastite kako energetski transformatori vo kletkata

Mitohondriite, prisutni vo site eukariotni kletki i hloroplastite koi se prisutni samo vo rastitelnite kletki imaat sposobnost da vr{at transformacija na energijata vo univerzalno dostapna forma za odvivawe na biolo{kite procesi. Mitohondriite ja transformiraat hemiskata energija sodr`ana vo hranata, dodeka hloroplastite vr{at transformacija na son~evata energija. Iako koristat dva sosema razli~ni izvori na energija dvete organeli se organizirani na isti na~in i produciraat visokoenergetki molekuli na ATP spored ist mehanizam.
Zaedni~kiot mehanizam so koj mitohondriite i hloro​plastite obezbeduvaat bilo{ki upotrebliva energija se zas​niva na proces ozna~en kako hemiosmotska sprega. Hemiosmozata prestavuva proces na difuzija na joni (naj~esto H+ joni, ~esto se ozna~uvaat kako protoni) preku selektivno propustliva membrana. Kako i pri osmozata taka i pri hemiosmoza jonite se dvi`at preku membranata vo pravec na koncentraciskiot gradient. Vo procesot na hemiosmoza se involvirani dve klu~ni komponenti: lanecot za transport na elektroni (koj podocna detalno }e go razgledame) i transmembranskiot proteinski kompleks ATP sintetaza (respiratoren kompleks). Lanecot za transport na elektroni e serija na molekuli povrzani so membranata koi gi prenesuvaat elektronite od donorot na elektroni do akseptorot i pri {to se formira protonski gradient. ATP sintetazata e enzim koj go koristi protonskiot gradient za sinteza na ATP od ADP i neorganski fofor.  Odnosno energijata na protonite pri nivnoto vra}awe nazad vo pravec na nivniot elektrohemiski gradient ja koristi ener​getskiot "generator" na mitohondriite i hloroplastite - ATP sintetaza za sinteza na ATP 

Strukturna organizacija na mitohondriite

Mitohondriite se organeli koi zafa}aat golem procent od volumenot na `ivotinskite kletki. Se javuvaat vo vid na cvrsti stap~esti strukturi so dijametar od 0,5 - 1 mikrometri i varijabilna dol`ina od nekolku mikrometri. Mitohondriite se prili~no plasti~ni organeli koi postojano ja menuvaat svojata forma, se fuzioniraat ili delat. Vo nekoi kletki tie se dvi`at vo citoplazmata, dodeka vo drugi imaat fiksirana polo`ba. Vo sekoj slu~aj tie se lokalizirani vo onie regioni na citoplazmata kade se tro{i najpove}e energija.  


Mitohondrijata e ograni~ena so dve membrani - nadvore{na i vnatre{na mitohondrijalna membrana koi se visoko specijalizirani i imaat klu~na uloga vo nejzinata funkcija. Tie ograni~uvaat dva sosema izdvoeni mitohondrijalni kompartmani: mitohondrijalen matriks i intermembranozen prostor. Site spomenati komponenti na mitohondrijata imaat svoja specifi~na kolekcija na proteini, soodvetna na nivnata funkcija. Za nadvore{nata mitohondrijalna membrana e karakteristi~no prisustvo na poseben transmemranski protein porin koj formira golemi hidrofilni kanali niz lipidniot dvosloj. Porinot ovozmo`uva nadvore{nata membrana da bide silno permeabilna i da bide propustliva za site molekuli pomali od 5000 daltoni vklu~uvaj}i i pomali proteini koi mo`at nesmetano da minuvaat od citosolot na kletkata vo intermembranozniot prostor i obratno. Poradi ova intermembranozniot prostor po svojot sostav e mnogu sli~en na citosolot od kletkata. Gradbata na  nadvore{nata membrana ovozmo`uva niz nea lesno da mo`at da pominuvaat joni, nutritienti, ATP i ADP.
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Vnatre{nata mitohondrijalna membrana obi~no e silno izviena vo vid na  brojni mitohondrijalni kristi koi prodiraat vo mitohondrijalniot matriks. So ogled da difuzijata e relativno spor proces blagodarenie na ovie invaginacii na vnatre{nata membrane materiite od matriksot za kuso vreme uspevaat da pominat niz membranata. Lipidniot dvosloj na ovaa membrana sodr`i visok procent na fosfolipidnata molekula kardiolipin {to ja pravi izrazito nepropustliva za joni. Taka da vnatre{nata membrane e permeabilna samo za O2, CO2 i H2O. So ogled na fukcijata na vnatre{nata membrana taa e isklu~itelno bogata so proteini na koi otpa|a 75%. Vo nea se prisutni isklu~itelno kompleksni proteini. Najva`ni proteini vo sostavot na ovaa membrana se tie koi go so~inuvaat resppiratorniot lanec (niz od 5 membranski proteini koi vr{at transport na visokoenergetski elektroni) i ATP sintetazata ili respiratorniot kompleks. Ovie sostavni kompnenti ja ovozmo`uvaat transformacijata na energijata vo mitohondrijata. Najva`ni enzimi vo mitohondrijalniot matriks se enzimite koi se vklu~eni vo metabolizmot na masnite kiselini i piruvatot kako i enzimite na Krebsoviot ciklus. Pokraj toa mitohondrijalniot matriks sodr`i sopstvena DNA i kompletna ma{inerija za sinteza na proteini. Iato taka matriksot na mitohondriite sodr`i O2, CO2 i H2O.
Oksidativna fosforilacija

Mitohondriite imale zna~ajna uloga za evolutivniot razvitok na kompleksnite `ivotinski organizmi. Skoro celokupniot ATP vo kletkite na `ivotnite se producira vo mitohondriite. Bez mitohondriite edinstven izvor na energija za `ivotinskite kletki bi bila anaerobnata glikoliza. Anaerobnata glikoliza me|utoa ne e efektiven izvor na energija bidej}i pri ovaa hemiska reakcija se osloboduva samo mal del od energijata sodr`ana vo glikozata (2 mol ATP/mol glikoza). Vo mitohondriite doa|a do kompletno razlo`uvawe na glikozata do CO2 i voda (aerobna glikoliza) pri {to se osloboduva golemo koli~estvo energija koe se konzervira vo forma na ATP (30 molekuli ATP/molekul na glikoza). Zna~i, bez efektivnata mitohondrijalna produkcija na energija evolucijata na eukariotite vo mnogukleto~ni organizmi ne bi bila mo`na. 


Osloboduvaweto na hemiski vrzanata energija sodr`ana vo hranlivite materii i nejzinoto potoa konzervirawe vo ATP, se obavuva preku dva nezavisni procesa: oksidasija i fosforilacija. Oksidacijata e proces na potpolno razlo`uvawe na hranlivite materii do CO2 i H2O so u~estvo na molekularen kislorod, pri {to se osloboduva golemo koli~estvo na energija. Fosforilacija e proces na sinteza na visokoenergetska molekula ATP od ADP i neorganski fosfor so {to se konzervira energijata oslobodena pri oksidacijata i stanuva dostapna za najrazli~ni energetski zavisni procesi vo kletkata. Ovie dva procesi vo mitohondriite se vrzani vo sprega po principot na hemiosmoza.

Oksidacijata zapo~nuva vo mitohondrijalniot matriks, a se zavr{uva na nivo na vnatre{nata mitohondrijalna membrana. Osnoven pojdoven supstrat koj vleguva vo ovoj proces se masnite kiselini, produkti na razlo`uvaweto na lipidite i piruvatot, produkt na anaerobnata glikoliza, koi vo mitohondrijata dospevaat od citosolot na kletkata. Kraen produkt na nivnoto razlo`uvawe e acetil Co A  koj vleguva vo Krepsoviot ciklus. Kru`niot tek na 9-te kataboli~ni reakcii koi go ~inat Krepsoviot ciklus ja transformira acetilnata grupa od  acetil Co A  do CO2, a oslobodeniot vodorod go koristi za redukcija na NAD i FAD do NADH i FADH2. 


Oksidacioniot proces prodol`uva na nivo  na vnatre{nata mitohondrijalna membrana kade e smesten lanecot za transport na elektroni (respiratoren lanec)  sostaven od niz na 5 membranski proteini. Molekulite NADH i FADH2 gi prenesuvaat visokoenergetskite elektroni na prviot ~len od lanecot, a vodorodnite protoni gi osloboduvaat vo matriksot. Na svojot pat niz lanecot visokoenergetskite elektroni postepeno ja gubat svojata energija. Posledniot ~len na lanecot elektronite gi predava na molekularniot kislorod reduciraj}i go do kisloroden anjon O2-, koj potoa se vrzuva za dva protoni od mitohondrijalniot matriks i dava edna molekula voda. So toa zavr{uva procesot na oksidacijata.

Tri ~lena od lanecot za transport na elektroni istovremeno se i protonski pumpi. Tie ja koristat energijata oslobodena od transportot na visokoenergetskite elektroni za ispumpuvawe na protoni od mitohondrijalniot matriks vo intermembranozniot prostor. Zaradi visokata nepropustlivost na vnatre{nata mitohondrijalna membrana, postojanata rabota na protonskite pumpi doveduva do visok elektrohemiski transmembranski potencijal na vodorodnite joni.  

Na nivo na vnatre{nata membrana e prisuten membranski  protein - ATP sintetaza (respiratoren kompleks). Respiratorniot kompleks e golem multisubedini~en protein so hidrofilen kanal koj gi propu{ta vodorodnite joni vo pravec na nivniot elektrohemiski gradient i oslobodenata energija ja koristi za sinteteza na ATP od ADP i neorganski fosfor. Ovoj proces vo koj energijata sodr`ana vo visokiot transmembranski potencijal na vnate{nata mitohondrijalna membrana se konzervira vo univerzalno upotreblivata visokoenergetska molekula ATP, se vika fosforilacija. Spregata pome|u oksidacijata i fosforilacijata e uslovena od visokiot elektrohemiski potencijal na nivo na vnatre{nata mitohondrijalna membrana koj nastanuva kako rezultat na rabotata na protonskite pumpi i visokata nepropustlivost na membranata za vodorodnite joni. 
Drugi funkcii na mitohondriite 

Pokraj produkcijata na ATP mitohondriite obavuvaat pove}e drugi funkcii vo kletkata. Taa pred sé pretstavuva poluavtonomna organela sposobna za samoreplikacija i sinteza na eden del od svoite strukturni i funkcionalni proteini. No, zna~aen del od enzimite na mitohondriite se kodirani vo genomot na kletkata i se sintetiziraat vo nejzinata citoplazma, a potoa se vnesuvaat vo mitohondriite. 

     Mitohondriite a osobeno nivniot matriks se mesto kade se odvivaat odredeni fazi na zna~ajni sinteti~ki procesi, taka vo mitohondriite na retikulocitite zapo~nuva sintezata na hemot od hemoglobinot, a vo mitohondriite na kletkite na adrenalnite `lezdi se odviva po~etnata faza od sintezata na steroidnite hormoni. 

     Mitohondriite vo site eukariotni kletki imaat odredena uloga vo kontroliraweto na nivoto na dvovalentnite joni vo citoplazmata, osobeno nivoto na kalcium i magnezium. Vnatre{nata mitohondrijalna membrana e bogata so kalciumovi i magneziumovi pumpi koi suvi{nite joni od citosolot gi prefrluvaat vo mitohondrijalniot matriks. Vo matriksot jonite se akumuliraat vrzuvaj}i se za specijalni proteini i po potreba se osloboduvaat i povtorno se vra}aat vo citosolot na kletkata.

Mikroskopski osobini na mitohondriite
     So ogled na svoite dimenzii mitohondriite se relativno dobro vidlivi na svetlosen mikroskop. So primena na intravitalni boewa mitohondriite mo`at da se posmatraat i vo `ivi kletki na nativni preparati. Brojot na mitohondriite, kako i nivniot raspored vo kletkata e vo zavisnost od nejzinite energetski potrebi. Toj se dvi`i od nekolku mitohondrii po kletka pa se do 1000 mitohondrii kaj hepatocitot ili duri i  10 000 po kletka kaj gigantskata ameba. 

     Na ultratenkite preparati na elektronski mikroskop jasno se razgrani~uvaat nadvore{nata i vnatre{nata mitohondrijalna membrana odvoeni so intermembranozen prostor so ramnomeren dijametar od pribli`no 8 nm. Dijametarot na dvete membrani e pribli`no ednakov i iznesuva okolu 5-6 nm. Vnatre{nata membrana e izviena vo mitohondrijalni kristi, koi se pomnogubrojni kaj energetski poaktivnite mitohondrii. Formata na mitohondrijalnite kristi e naj~esto lamelarna, no mo`e da bide tubularna, sveri~na i sl. Mitohondrijalniot matriks ima fino granuliran izgled i razli~na gustina vo zavisnost od funkcionalnata sostojba na mitohondriite. Vo nego ~esto mo`at da se vidat izrazito gusti granuli za koi se smeta deka pretstavuvaat mesto na akumulirawe na kalciumovite joni.

Citoskelet
Citoskelet i vnatre{na prostorna organizacija na kletkata

Se smeta deka edna prose~na `ivotinska kletka sodr`i okolu eden bilion proteinski molekuli koi pripa|aat na 10 000 razli~ni tipovi proteini. Tie so~inuvaat 60% od kleto~nata suva te`ina. Pove}eto od ovie molekuli se odliku​vaat so precizna prostorna organizacija. Postojat nekolku nivoi na prostorna organizacija na kleto~nite proteini: 1) najnisko nivo na organizacija imaat funkcionalnite kom​pleksi koi obi~no se sostojat od 5 do 10 razli~ni proteini asocirani vo funkcionalni grupacii locirani vo citosolot ili karioplazmata, tie ponekoga{ mo`e da bidat i so pogolemi dimenzi (sli~ni na ribozomite);  2) slednoto nivo na prostorna organizacija pretstavuvaat grupacii na funkcionalno povrzani proteini locirani vo membranata ili lumenot na kleto~nite organeli (ER, Golxi, lizozom, mi​tohondrija i sl); i 3) najvisok stepen na organizacija na pro​teinskite molekuli e postignat vo citoskeletot na kletkata koj se sostoi od sistem na proteini organizirani vo mikro​filamenti i akcesorni (dodatni) proteini impregniran vo ci​toplazmati~niot matriks. 


Citoskeletnite proteini imaat mnogu mali dimenzii vo sporeba so kletkata (nivniot dijametar e okolu 20 000 pati po​mal od dijametarot na edna prose~na `ivotinska kletka). Kako e toga{ mo`no da taka mali molekuli kontroliraat organi​zacija na eden taka, za niv, ogromen prostor? Odgovorot le`i vo procesot na polimerizacija. Imeno, trite osnovni ci​toskeletni proteini: aktin, tubulin i intermedierniot mono​mer se polimeriziraat vo silno izdol`eni linearni mikro​filamenti. Sostaveni od iljadnici subedinici, mikrofila​mentite dostignuvaat tolkava dol`ina da mo`at da se proteg​nat od edniot do drugiot kraj na kletkata. Tie od edna strana gi fiksiraat poedinite organeli i proteinski kompleksi vo posebni kleto~ni regioni, a od druga strana slu`at kako soo​bra}ajni vrski pome|u niv. Pokraj toa tie í davaat mehani~ka potpora na kletkata, {to e od osobena va`nost za `ivotinskite kletki koi nemaat kleto~en zid. Citoskeletot formira vnatre{na armatura za ogromniot volumen na cito​plazmata, sli~no na ~eli~nata armatura vo betonot na go​lemite zgradi. 


No, mikrofilamentite sami za sebe ne bi mo`ele da ja ispolnat svojata potporna funkcija, taa zavisi i od ogromen broj na dodatni - akcesorni proteini koi gi svrzuvaat mikro​filamentite me|usebno i so drugite kleto~ni komponenti. Spored funkcijata koja ja imaat vo citoskeletot akcesornite proteini pripa|aat na tri posebni grupi: 1) proteini koi go kontroliraat formiraweto na mikrofilamentite; 2) svrzni proteini koi na razni na~ini gi svrzuvaat mikrofilamentite me|usebno ili so drugite kleto~ni komponenti; i 3) kineti~ki proteini koi vo interakcija so mikrofilamentite ja trans​formiraat biolo{ki vrzanata energija (ATP) vo mehani~ka e​ner​gija i na toj na~in generiraat razni kleto~ni dvi`ewa. Trite tipa citoskeletni filamenti: mikrotubuli, aktinski i intermiderni mikrofilamenti imaat svoi grupi na akcesorni proteini so koi so~inuvaat posebni organizacioni i fun​kci​onalni celini vo sostav na citoskeletot, zaradi {to i posebno }e gi razgledame.

Mikrotubuli

Osnovna struktura
 
Mikrotubulite imaat forma na prazen cilinder ~ij zid e izgraden od  13 paralelni nadol`ni redovi od tubulinski subedinici - protofilamenti. Sekoja subedinica (dimer) se sostoi od po edna molekula na (- i (-tubulin. Mikrotubulite imaat definirana polarnost, odnosno dvata kraja na mikrotubulite se razli~ni i ozna~eni so "+"  i  "-" kraj . Site strukturi koi se izgradeni od mikrotu​buli se isto taka polarni po priroda. Polarnosta ima golemo zna~ewe za funkcijata na mikrotubulite.
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Mikrotubulite ne se stabilni strukturi vo kletkta. Tie se podlo`ni na postojana polimerizacija i depolimerizacija. Pri polimerizacijata izoliranite mikrotubuli sekoga{ rastat pobrzo na svojot "+" kraj. Polimerizacijata i depoli​me​rizacijata na mikrotubulite vo kletkata e pod kontrola na pove}e akcesorni proteini. 

Prostoren raspored vo kletkata

Od posebno zna~ewe za prostorniot raspored na mikrotu​bulite e faktot da tie vo nativna sostojba vo kletkata nikoga{ ne se sre}avaat so dva slobodni kraja. Nivniot "-" kraj e vklopen vo eden poseben region vo kletkata ozna~en kako centrozom  ili mikrotubularen organizator. Toa pretstavuva eden region ispolnet so gusta amorfna materija smesten vo blizinata na jadroto koj kaj animalnite kletki sodr`i dva per​pendikularno postaveni centrioli (kaj rastitelnite kletki i gabite centrioli ne se prisutni). So svoite "-" kraevi mikro​tubulite se fiksirani vo centrozomot dodeka "+" kraevite ras​tat kon periferijata {irej}i se zrakasto vo site pravci sé do kleto~nata membrana. Ovaa zrakasta mre`a na citoplaz​mati~ni mikrotubuli prestavuva isklu~itelno dinami~na struktura vo koja postojano edni mikrotubuli se polimeriziraat i rastat a drugi se depolimeriziraat i is~eznuvaat. 


Opi{aniot prostoren raspored na mikrotubulite vo kletkata se sre}ava za vreme na interfaza. Koga kletkata se priprema za mitoza mikrotubulite naglo se depolimeriziraat i is~eznuvaat,  centrozomot se deli na dva novi centrozomi koi patuvaat na dvata sprotivni kraja od kletkata. Od niv izrasnuvaat novi mikrotubuli koi go formiraat delbenoto vreteno. Delbenoto vreteno pretstavuva specifi~en prostoren raspored na mikrotubulite za vreme na mitoza, or​ganiziran od dva sprotivno postaveni centrozomi - polovi na delbenoto vreteno. Negovata  funkcija se sostoi vo podednakvo raspredeluvawe na genetskiot materijal na kletkite }erki. 
Kaj nekoi specijalizirani kletki mikrotubulite, koi izrasnuvaat od centrozomot poka`uvaat specifi~en raspored, imaat pogolema stabilnost i vleguvaat vo sostav na posebni mikrotubularni strukturi. Taka na primer kaj nervnite kletki mikrotubulite od centrozomot se izdol`uvaat vo aksonot i dendritite. Kaj kletkite koi imaat cilii i flagelumi centrozomot mnogu​kratno se umno`uva i formira bazalni tela koi ja organizi​raat mikrotubularnata struktura na ovie lokomotorni orga​neli. 


Odredeni ispituvawa poka`uvaat deka prostornata or​ganizacija na mikrotubulite koja e kontrolirana od centrozo​mot pretstavuva pojdovna to~ka vo definirawe na prostornata organizacija na  drugite citoskeletni elementi kako i na ostanatite kleto~ni komponenti. Mikrotubulite imaat posebno zna~ajna uloga vo lokalizirawe i transport na membranski ograni~enite kleto~ni organeli. Tubulite i sakulite na ER, na primer, se orjentirani po dol`inata na mikrotubulite i se protegaat do samata periferija na klet​kata, dodeka Golxi kompleksot e lociran vo neposredna bli​zina na centrozomot.

Dinami~ka funkcija - mikrotubularen transport

Transportot na kleto~nite organeli po dol`inata na mikrotubulite se odviva so kineti~ki akcesorni proteini ili proteinski "motori". Ovie proteini na edniot svoj kraj imaat aktivno mesto so koe se vrzuvaat za svojot "kargo" (kleto~na organela), a na drugiot svoj kraj imaat aktivno mesto za hidroliza na ATP i svrno mesto za tubulinskite subedinici na mikrotubulite. So naizmeni~ni ciklusi na hidroliza na ATP i posledovatelno vrzuvawe za sekoja sledna subedinica od mikrotubulata kineti~kiot protein ima sposobnost da "patuva" po dol`inata na mikrotubulite prenesuvaj}i go taka svojot teret (kargo) od edno mesto na drugo. Kineti~kite molekuli na mikrotubulite pripa|aat na dve osnovni familii dinein koj sekoga{ patuva od "+" kon "-" krajot i kinezin  koj patuva od "-"  kon "+" krajot na mikrotubulata.


Mehanizmot na mikrotubularniot intracelularen trans​port najdobro e prou~en kaj aksonite na nervnite kletki i kaj pigmentnite kletki od krlu{kite na ribite. Ribo​zomite se lokalizirani samo vo teloto na nervnite kletki, zatoa vo dolgite aksoni i nivnite sinapti~ki terminali ne se odviva proteinska sinteza. Zaradi toa proteinite koi se sintetizi​raat vo teloto na neuronot, sinapti~kite vezikuli, mito​hondriite i drugi organeli moraat da bidat na nekoj na~in transportirani po dol`inata na aksonite do sinapti~kiot re​gion. Ovoj proces se narekuva aksonalen transport. Aksonal​niot transport najdobro mo`e da se prou~uva kaj nervnite kletki od dorzalnite ganglii na spinalnite nervi, bidej}i tie imaat mnogu dolgi aksoni koi mo`at da dostignat i do 1 m dol`ina. Proteinskite partikli i kleto~nite organeli patuvaat po dol`inata na aksonot so razli~na brzina. Pri toa transportot se odviva i vo dvata pravci: od teloto na nevronot kon periferijata patuvaat par​tikli i organeli koi u~estvuvaat vo rastot na aksonot i obno​vuvawe na sinapti~kite vezikuli, a obratno patuvaat vezikuli (avtofagni vakuoli) koi sodr`at stari i istro{eni membrani i proteinski molekuli koi }e bidat digestirani vo lizozomite smesteni vo teloto na kletkata.
Drug dobro prou~en sistem na mikrotubularen transport  e dvi`eweto na pigmentnite granuli melanozomi vo citoplaz​mata na pigmentnite kletki melanofori. Melanoforite se najduvaat vo ko`ata na mnogu amfibii i vo krlu{kite na ri​bite kade ja odreduvaat bojata na `ivotnoto. Transportniot proces koj se najduva pod nervna ili hormonalna kontrola ovozmo`uva da  pigmentni granuli se ra{irat po celata povr{ina na kletkata se do nejzinata periferija kako rezultat ne {to bojata na ko`ata potemnuva i  obratno da se soberat vo tesen pojas okolu jadroto kako rezultat na {to bojata na ko`ata stanuva posvetla. Na ovoj na~in `ivotnite koi posedu​vaat takov tip na melanofori vo ko`ata se vo sostojba da rela​tivno brzo ja prilagodat svojata boja prema okolnata sredina. Izu~uvaweto na transportot na pigmentnite granuli poka`uva deka vo nivnata membrana se vklopeni dva tipa na kineti~ki molekuli kinezin i dinein preku koi se vrzani za za soodvet​nata mikrotubula. Na odreden stimulus se aktivira kinezinot koj ja transportira pigmentnata granula kon periferijata na kletkata, a na drug stimulus se aktivira dineinot koj istata granula ja transportira kon jadroto.

Cilii i flagelumi  

     Najvisok stepen na organizacija mikrotubulite poka`uvaat vo gradbata na dinami~nite lokomotorni organeli na eukari​otnite kletki ozna~eni kako cilii i flagelumi. Tie imaat forma na  fini vlaknovidni prodol`etoci na povr{inata na kletkite so sposobnost za samostojno ritmi~no dvi`ewe. Vnatre{nata struktura na ciliite i flagelumite e identi~na, a se razlikuvaat samo po svojata dol`ina i na~inot na dvi`ewe. Flagelumite se znatno podolgi i imaat zmioviden na~in na dvi`ewe za razlika od ciliite koi se znatno po​kratki i se dvi`at sli~no na bieweto na kam{ikot. Se sre}avaat samo kaj specijalizirani `ivotniski kletki. Flageli imaat spermatozoidite koi gi koristat za dvi`ewe vo prostorot. Dodeka cilii se sre}avaat samo kaj posebno speci​jalizirani epitelni kletki (vo sostavot na respiratorniot epitel, vnatre{nata povr{ina na respiratornite pati{ta kaj cica~ite - nosot grklenot i traheata kade imaat funkcija na odstranuvawe na vdi{enite ~esti~ki zaedno so mukoznite sek​reti) vo epitelot na jajovodite (kade so svoeto treperewe po​magaat vo transportirawe na jajnite kletki kon matkata) i sl. Protozoite od klasata Ciliata gi koristat ciliite za dvi`ewe i fa}awe na hranlivi ~esti~ki od okolinata, dodeka protozoite od klasata Flagelata se dvi`at so pomo{ na flagelumi.


 Visoko organiziran snop na mikrotubuli - aksonema pretstavuva osnovna struktura na ciliite i flagelumite. Ak​sonemata e oblo`ena  so kleto~na membrana  i str~i na povr{inata na kletkata, a so svojot bazalen del se nadovrzuva na t.n. bazalno telo koe le`i vo citoplazmata neposredno pod kleto~nata membrana. Aksonemata e sostavena od dve individu​alni centralni mikrotubuli  (koi sodr`at po 13 protofila​menti i se ozna~uvaat kako C1 i C2), kako i od devet periferni parovi na mikrotubuli - periferni dubleti. Sekoj dublet se sostoi od eden kompleten mikrotubul so 13 protofilamenti -subfiber A  i eden nekompleten mikrotubul so 9-10 pro​tofilamenti - subfiber B. Site dubleti se povrzani me|usebno so elasti~niot protein neksin, a so centralnite mikrotubuli preku t.n. radialni proteini, taka da formiraat cvrst snop.

  
Podvi`nosta na ciliite i flagelumite e rezultat na ak​tivnosta na t.n. dineinski ra~ki, koi se periodi~no raspore​deni po dol`inata na sekoj subfiber A. Razlikuvame nad​vore{ni dineinski ra~ki so tri globularni glavi i vnatre{ni dineinski ra~ki so dve globularni glavi. Koga se aktiviraat dineinski ra~ki so svoite globularni glavi se povrzuvaat za subfiber B od sosedniot dublet i se dvi`at po negovata dol`ina. Bidej}i perifernite dubleti se povrzani me|usebno i so centralnite mikrotubuli vo cvrst snop ova dvi`ewe se efektuira vo svivawe na cilijata ili flagelumot kako celina. Dineinskite ra~ki po dol`inata na perifernite dubleti ne se aktiviraat istovremeno, tuku posledovatelno. Najprvin doa|a do aktivirawe na dineinskite ra~ki vo bazalniot del od cili​jata {to doveduva do svivawe koe potoa se propagira po ne​govata dol`ina so posledovatelno aktivirawe na slednite i slednite dineinski ra~ki po dol`inata na dubletite od ak​sonemata. Ritmi~noto povtoruvawe na ovoj proces rezultira vo posotojano kam{ikovidno biewe na ciliumot. 

Bazalnoto telo po svojata struktura e identi~no so cen​triolite od centro-zomot. Toa e cilindri~na struktura so dol`ina okolu 0.4 (m i napre~en presek od 0.2 (m sostavena od 9 tripleti na mikrotubuli. Sekoj triplet sodr`i edna kompletna mikrotubula so 13 protofilamenti (subfiber A)  i dva nekompletni mirotubuli (subfiber B i subfiber C). Subfi​ber A i subfiber B na bazalnoto telo go iniciraat formi​raweto na devette periferni dubleti na aksonemata od cili​ite i flagelumite dodeka nej-zinite centralni mikrotubuli zavr{uvaat na mestoto na kontaktot na ciliite ili flagelu​mite so nivnite bazalni tela.

Aktinski mikrofilamenti

Osnovni karakteristiki


Aktinskite mikrofilamenti koi u{te se narekuvaat F- aktin (fibrilaren aktin) se polimeri na globularniot pro​tein aktin ili G-aktin (globularen aktin). Aktinskite mono​meri imaat kru{kovidna forma so dimenzii od  6.7 x 4 x 4 nm i so definiran preden i zaden del. Pri vrzuvaweto vo mikro​filament tie se poreduvaat vo isti pravec, kako rezultat na {to se dobivaat aktinski mikrofilamenti so definirana po​larnost {to e od golemo funkcionalno zna~ewe. Aktinskite mikrofilamenti imaat forma na dolgi spiralno izvieni biserni ni{ki so dijametar od okolu 4 nm. 


Aktinskite mikrofilamenti sli~no na mikrotubulite ne se stabilni citoskeletni strukturi. Tie se podvrgnati na pos​tojana polimerizacija i depolimerizacija. Pri polimerizaci​jata (koja nastanuva pri odredena koncentracija na Mg2+, K+ i Na+ ) na dvata kraja na mikrofilamentot se dodavaat novi monomeri na aktin i toj raste, i toa mnogu pobrzo na "+" od kolku na "-" kraj. Pri depolimerizacija krajnite monomeri go napu{taat mikrofilamentot i toj postapno se skratuva. Vo citoplazmata na kletkata F i G aktinot se vo dinami~na ram​note`a, pri koja procesite na polimerizacija i depolimeri​zacija na aktinskite mikrofilamenti se odviva vo ista mera. Stabilnosta na aktinskite mikrofilamenti e razli~na kaj razli~ni vidovi na kletki, i vo razli~ni citoskeletni struk​turi vo edna ista kletka. Tie se najstabilni vo citoskeletot na muskulnite kletki i vo korata na mikrovilite, a najnestabilni se vo podvi`nite animalni kletki kako {to e amebata, fibro​blastite, makrofagite leukocitite i dr., kade polimerizaci​jata i depolimerizacijata se kontrolirani i le`at vo osnovata na kleto~noto dvi`ewe.

Aktin-miozinska interakcija


Vo grupata akcesorni citoskeletni proteini koi specifi~no se vrzuvaat za aktinskite mikrofilamenti, od posebno zna~ewe se miozinskite molekuli. Tie se kineti~ki molekuli so sposobnost da hemiskata energija ja pretvorat vo mehani~ko dvi`ewe. Miozinot opfa}a familija na srodni proteini, kaj koi se razlikuvaat dva regioni, glava i opa{. Glaveniot region na site miozini ima aktivno mesta so koe specifi~no se vrzuva za aktinot i ATP hidrolizira~ko mesto. Vrzuvaweto na miozinot za eden monomer vo aktinskiot fila​ment  predizvikuva hidroliza na edna molekula na ATP. Oslo​bodenata energija se koristi za pridvi`uvawe na miozinot i negovo vrzuvawe so sledniot monomer vo aktinskiot mikro​filament. So cikli~no povtoruvawe na ovoj proces miozinot tro{i ATP i se dvi`i po dol`inata na aktinskiot mikro​filament. Site do sega poznati miozini se dvi`at od "-" kon "+" krajot na aktinskiot mikrofilament. Miozinskiot opa{ e odgovoren za specifi~no vrzuvawe na miozinot so odredena kleto~na struktura.  Vo zavisnost od toa so {to e vrzan mio​zinskiot opa{ miozinot mo`e da vr{i transport na vezikuli po dol`inata na aktinskiot mikrofilament, da go dvi`i ak​tinskiot mikrofilament po kleto~nata membrana, ili da predizvika lizgawe na eden aktinski mikrofilament po dol`inata na drug.


Najdobro prou~en e tip II miozinot koj se nao|a i vo muskulnite i vo nemuskulnite kletki i u~estvuva vo kontrak​tilni dvi`ewa. Toa e slo`ena proteinska molekula sostavena od miozinski "opa{" i dve miozinski "glavi". Na sekoja mio​zinska glava se razlikuvaat dve aktivni mesta:  ATP-azno me​sto i svrzno mesto za aktinot. Tip II miozinot ima sposobnost da se polimerizira vo miozinski mikrofilamenti. "Opa{ite" na miozinskite molekuli se spojuvaat paralelno me|usebe vo vid na snopovi na ~ija povr{ina se poredeni miozinskite glavi. Dimenziite na miozinskite mikrofila​menti se razli~ni zavisat od brojot na monomerite koi u~estvuvaat vo nivnoto formirawe. Najgolemi se miozinskite mikrofilamenti na napre~no-prugastite muskulni kletki, ne{to se pomali kaj mazno-muskulnite kletki, a kaj nemusku​l​nite kletki se sre}avaat miozinski mikrofilamenti so naj​razli~na golemina ~esto sostaveni samo od nekolku miozinski molekuli. 


Tip I miozinot  ima samo edna miozinska glava i mnogu mal opa{, prisuten e samo vo nemuskulnite kletki kade u~estvuva vo pove}e vidovi na kleto~ni dvi`ewa. Ovoj tip na miozin koj u{te se vika minimiozin nema sposobnost da se polimerizira vo mikrofilamenti. Negoviot opa{ obi~no e inkorporiran vo membranata na razli~ni vezikuli koi gi transportira,  vo kleto~nata membrana, ili za drug aktinski mikrofilament. 

Prostorna organizacija na aktinskite mikrofilamenti

Vkupnata dol`ina na site aktinski mikrofilamenti vo kletkata e okolu 30 pati pogolema od vkupnata dol`ina na site mikrotubuli. Aktinskite mikrofilamenti se potenki, pofleksi​bilni i obi~no pokratki od mikrotubulite. Retko se sre}avaat kako poedine~ni strukturi, naj~esto se vo vid na snopovi ispovrzani so svrzni akcesorni proteini, {to im dava pogolema cvrstina vo odnos na individualnite mikrofilamenti. 


Formata i funkcijata na aktinskite mikrofila​menti zavisi od {irokiot repertoar na akcesorni svrzni pro​teini koi gi vkrstuvaat vo labavi gelovi, gi vrzuvaat vo gusti cvrsti snopovi, ili gi povrzuvaat so kleto~nata membrana. Na primer: proteinot filamin gi vkrstuva aktinskite filamenti vo labava mre`a, fimbrinot i (-aktininot formiraat snopovi od paralelni mikrofilamenti, gelsolinot vr{i fragmentacija na aktinskite mikrofilamenti predizvikuvaj}i brzo raspa|awe na organiziranite aktinski strukturi i premin vo sol sostojba i sl. Se smeta deka site ovie aktinski akcesorni proteini vklu~uvaj}i gi  i svrznite i kineti~kite deluvaat kooperatino vo razli~nite citoskeletni formi i funkcii na aktinskite mikrofilamenti. 

Kleto~en korteks

Aktinskite mikrofilamenti koi le`at na periferijata na kletkata neposredno pod kleto~nata membrana se orga​nizi​rani vo vid na trodimenzionalna mre`a - kleto~en kor​teks. Pove}e tipovi na akcesorni proteini gi vkrstuvaat aktinskite mikrofilamenti vo gusta mre`a koja gi istisnuva site ostanati kleto~ni organeli i í dava cvrsta elasti~nost na kleto~nata povr{ina. Ova ima posebno zna~ewe za `ivotinskite kletki bidej}i tie nemaat kleto~en zid. Aktinskata mre`a na korteksot e so posebni proteini vrzana za kleto~nata membrana. Kleto~niot korteks e silno dinami~na ci​toskeletna struktura koj gi kontrolira dvi`ewata na kleto~nata povr{ina i ima silno vlijanie vrz formata na kletkata. 


So lokalna modifikacija na kleto~niot korteks se for​miraat razli~ni citoplazmati~ni prodol`etoci kako na primer filopodii i lamelipodii. Toa se dinami~ni strukturi koi brzo se pojavuvaat i brzo is~eznuvaat od povr{inata na kletkata. Kletkite gi koristat pri migratorni dvi`ewa. Nas​tanuvaat so brza lokalna polimerizacija na grupa aktinski filamenti koi vo forma na tenok snop (kaj filopodiite) ili spleskana mre`a (kaj lamelipodiite) brzo rastat sprema peri​ferijata potisnuvaj}i ja pred sebe kleto~nata membrana. So brza depolimerizacija na aktinskite mikrofilamenti filo​podiite i lamelipodiite mo`at brzo da is~eznat od povr{inata na kletkata. 

Migratorno dvi`ewe na kletkite


Vo osnovata na migratornoto dvi`ewe na kletkite le`at aktinskite citoskeletni strukturi koi pri dvi`eweto na kletkata kon napred se podvrgnati na slo`eni i me|usebno koordinirani transformacii: formirawe na filopodii i lamelipodii, stres fibrili, kontakti so podlogata i sl. Pri toa procesot na migratornoto dvi`ewe mo`e jasno da se podeli na tri podprocesi: protruzija (istegnuvawe) pri koe predniot del na kletkata se istega so ispu{tawe na filopodii i lamelipodii; adhezija (prikrepuvawe) pri koja aktinskiot citoskelet formira lokalni spoevi so podlogata, odnosno se prikrepuva na podlogata; i povlekuvawe pri koe teloto na kletkata se pridvi`uva kon napred. 

Aktin-miozinska kontrakcija vo muskulni kletki


Napre~no-prugastite muskulni kletki koi go dobile svoeto ime zaradi prugastiot izgled na svetlosen mikroskop, ja gradat skeletnata muskulatura na `ivotinskite organizmi. Tie se prilagodeni za brza, sna`na i kratkotrajna kontrakcija pri koja raspolo`ivata energija se iskoristuva so visoka efektiv​nost od 50-70%. Za sporedba, prose~en avtomobilski motor ko​risti samo 10-20% od energijata sodr`ana vo benzi​not. Efektivnosta na ovie kletki se dol`i na visokiot stepen na prostorna organiziranost na aktin-miozinskata ci​toskeletna struktura. Aktinskite i miozinskite mikrofila​menti kaj napre~no-prugastite muskulni kletki se organizi​rani vo dolgi snopovi ozna~eni kako miofibrili koi se paralelno rasporedeni vo citoplazmata. Sekoj miofibril e sostaven od niz na me|usebno nadovrzani sarkomeri. Sarkome​rata pretstavuva osnovna kontraktilna edinica na muskulnata kletka. Sekoja sarkomera ograni~ena e so dve diskovidni strukturi ozna~eni kako Z-diskovi. Od sekoj Z-disk poa|a snop na aktinski  mikrofilamenti koj se sretnuva no ne se povrzuva so isti takov snop od sprotivniot disk. Vo sredinata na sarkomerata se nao|a snop na miozinski mikrofilamenti koi nav​leguvaat vo dvata sprotivni aktinski snopa i alteriraat so ak​tinskite mikrofilamenti taka da okolu sekoj miozinski mikr​ofilament se rasporedeni 6 aktinski mikrofilamenti. Mi​kro​filamentite i od dvata tipa se me|usebno paralelno  postaveni. Miozinskite mikrofilamenti kaj ovie kletki se prili~no debeli snopovi na miozinski molekuli. Nivniot centralen del e bez miozinski glavi i e sostaven od antiparalelno postaveni miozinski opa{ki, a na povr{inata od terminalnite delovi se rasporedeni miozin​skite glavi. Kontrakcijata nastanuva taka {to miozinski mikrofilamenti se lizgaat so dvata svoi kraja po dol`inata mikrofilamentite od dvata sprotivni aktinski snopa {to doveduva do skratuvawe na sarkomerata kako celina. Kontrakcijata na sarkomerite od site miofibrili e sinhro​nizirana i doveduva do kontakcija na muskulnata kletka kako celina.
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Intermedierni mikrofilamenti

Intermediernite mikrofilamenti se cvrsti i trajni proteinski fibrili koi se sre}avaat vo citoplazmata na pove}eto, no ne i na site `ivotinski kletki. Se narekuvaat intermedierni bidej}i spored svojot dijametar (8-10 nm) se najduvaat na sredinata pome|u aktinskite mikrofilamenti i mikrotubulite. Vo citoplazmata na kletkite naj~esto se rasporedeni vo vid na gusta mre`a okolu jadroto od koja se pro​tegaat snopovi na intermedierni mikrofilamenti do membranata na kletkata. Od vnatre{nata (karioplazmati~na strana) na nuklearnata obvivka se najduva lamina fibrosa tenka dvodimenzionalna mre`i~ka od intermedierni mikro​filamenti lamini koi ja odre​duvaat formata na jadroto i mu davaat mehani~ka potpora.


Intermediernite mikrofilamenti se osobeno silno za​stapeni vo kletki koi se podlo`ni na mehani~ki stres. Na primer tie se masovno prisutni vo epitelnite kletki. Na mes​toto na specijalni me|ukleto~ni vrski tie se spojuvaat so in​temediernite filamenti na sosednite kletki i gradat ispre​pletena cvrsta armatura niz celoto epitelno tkivo davaj}i mu na toj na~in cvrstina i otpornost kon raskinuvawe. Ispituva​wata na intermediernite mikrofilamenti so razli~ni mikroskopski i biohemiski metodi poka`uva deka site inter​medierni mikrofilamenti imaat identi~na struktura. Tie se polimeri na fibrilarni proteini asocirani me|usebe vo cvrsti cilindri~ni snopovi rezistentni na istegnuvawe i me​hani~ki stresovi. Za razlika od mikrotubulite i aktinskite mikrofilamenti, intermediernite mikrofilamenti se sta​bilni citoskeletni strukturi koi ne podle`at na depolimeri​zacija. Ima nekolku vidovi intermedierni mikrofilamenti koi se razlikuvaat po svojot hemiski sostav. Razli~nite tipovi kletki se odlikuvaat so za niv karakteristi~ni setovi na intermedierni mikrofilamenti.

Vimentin  se javuva tipi~no samo vo mezenhimskite kletki kakvi {to se fibroblastite i endotelnite kletki na krvnite sadovi, no se sre}avaat i kaj nekoi vidovi epitelni tkiva. Dezmin in​termediernite mikrofilamenti se sre}avaat voglavno vo muskulnite kletki. Neurofilamentite  se prisutni vo ak​sonite na site nervni kletki kako od periferniot taka i od centralniot nerven sistem. Tie so mikrotubuilite gradat cvrsti neurofilament - mikrotubularni snopovi koi im davaat cvrstina na aksonite. Citokeratinite pretstavuvaat zbir od okolu 30 razli~ni vidovi na proteinski subedinici koi for​miraat keratinskite mikrofilamenti vo epitelnite kletki. Vo eden tip na epitelni kletki se sre}avaat pove}e vidovi na keratinski mikrofilamenti. Okolu 10 vida na citokeratini se specifi~ni za tvrdite tkiva kako {to se noktite, kosata i `ivotinskite krzna, dodeka 20 vida se specifi~ni za epitelnite tkiva koi gi oblo`uvaat vnatre{nite praznini vo teloto. 
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