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8. DI[EWE 
 

Organskite soedinenija dobieni pri procesot na fotosinteza, rastenijata gi 
koristat za rastewe, gradba na novi kletki i organi, kako i za formirawe na 
rezervi. Rezervnite materii se javuvaat vo forma na jaglehidrati, masti i 
proteini. Tie se nao|aat vo semiwata, plodovite, metamorfoziranoto steblo i vo 
korenot. Mladite rastenija, koi se razvivaat od seme ili od vegetativni organi 
pred da sozdadat listovi imaat celosno heterotrofna ishrana i rastat 
blagodarenie na ovie rezervni soedinenija. Vsu{nost, pri ’rtewe na semeto, 
rezervnite supstancii se iskoristuvaat vo razli~ni metaboli~ki procesi. 

Heterotrofniot na~in na ishrana ne se pojavuva samo kaj mladite rastenija. Vo 
sekoe avtotrofno rastenie postojat organi i tkiva koi ne se vo sostojba sami da gi 
proizvedat potrebnite organski soedinenija. Takvi se na pr., celiot korenov 
sistem, sprovodnoto, mehani~koto i meristemskoto tkivo, kako i cvetovite i 
plodovite. Isto taka, vo listot koj e nositel na avtotrofijata, postojat kletki 
koi se heterotrofni. Na temno, site kletki od listot izvr{uvaat procesi {to se 
karakteristi~ni za heterotrofnite kletki. Site procesi na razgraduvawe koi 
vsu{nost se oksidaciski procesi se opfateni so terminot di{ewe.  

Di{eweto e proces vo koj se oksidiraat organskite soedinenija pri {to se 
osloboduva energija {to se koristi za odvivawe na razli~ni funkcii kaj 
rastenijata. Postoi golema sli~nost me|u rastitelnite i `ivotinskite organizmi 
vo odnos na biohemiskite procesi {to u~estvuvaat vo di{eweto, no, postojat i 
odredeni razliki vo di{eweto me|u `ivotnite i rastenijata. Taka, kaj rastenijata 
ne postojat dvi`ewa pri procesot na di{ewe i tie nemaat posebni organi za 
razmena na gasovite so nadvore{nata sredina. O2 do site rastitelni kletki doa|a 
po pat na difuzija, a na ist na~in se osloboduva i CO2. Toa zna~i, deka kaj 
rastenijata pod terminot di{ewe se podrazbira samo di{ewe na nivo na kletka, 
odnosno kleto~no di{ewe.  

Kaj rastitelnite organizmi, site organski soedinenija mo`at da se koristat 
kako supstrat za di{eweto, no, sepak, naj~esto se koristat jaglehidratite i 
mastite.  Rezervnite proteini ponekoga{ mo`at da se koristat kako supstrat za 
di{eweto, no, toa se slu~uva pri gladuvawe na rastenijata. Di{eweto se sostoi od 
nekolku posledovatelni ili alternativni biohemiski procesi. Vo tekot na 
di{eweto, nezavisno od supstratot {to se koristi se razlikuvaat slednite fazi: 

 podgotvitelna faza, vo koja doa|a do razlo`uvawe na slo`enite soedinenija i 
do zgolemuvawe na energetskoto nivo na supstratot; 

 faza na oksidaciska degradacija na supstratot, vo koja se raskinuvaat vrskite 
pome|u jaglerodnite atomi na organskite soedinenija. Vo ovaa faza mnogu 
jaglerodni atomi se oksidiraat do CO2, a razli~nite koenzimi se reduciraat;  

 faza na povtorna ili terminalna oksidacija na koenzimite, koja se sostoi vo 
prenesuvawe na elektroni na O2 pri {to se dobiva voda; 

 oksidaciska fosforilacija, odnosno sinteza na ATP koja e povrzana so 
oksidacijata na koenzimite. 
Op{tata ravenka na di{eweto se pretstavuva kako oksidacija na glukozata do 

CO2 i redukcija na kislorodot do H2O:  
C6H12O6 + 6O2 → 6CO2 + 6H2O 

 
Procesite na oksidacija na glukozata se mnogu slo`eni i se sostojat od pove}e 

stepeni. Tie procesi se locirani vo citoplazmata, mitohondriite, a del i vo 
plastidite. Koga pri procesot na di{ewe se oksidiraat mastite, toga{ nekoi 
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delovi od procesot se odvivaat i vo drugite organeli, kako {to se sferozomite i 
glioksizomite. 
8.1 Jaglehidratite kako supstrat na di{eweto 
 
8.1.1 Sinteza na rezervni jaglehidrati 
 

Kaj rastitelnite organizmi prisutni se razni formi na rezervni jaglehidrati. 

Me|u niv najrasprostranet e skrobot, koj pretstavuva polimer na -D-

glukopiranoza. Toj se sostoi od dve komponenti: linearni molekuli na amiloza vo 
koja ostatocite na glukoza pome|u sebe se povrzani preku 1→4 vrski  i razgraneti 
molekuli na amilopektin vo koj pokraj 1→4 vrskite se javuvaat i 1→6 vrski. 
Primarniot skrob se sintetizira vo hloroplastite, dodeka vo drugite rastitelni 
organi skrobot se sintetizira od saharozata, a potoa vleguva vo kletkite na 
tkivata za skladirawe. Vo ovie kletki, proplastidite se razvivaat vo 
amiloplasti, vo koi se vr{i sintezata na skrob. Amiloplastite se organeli so 
dvojna membrana, bez vnatre{en membranski sistem, ispolneti so stroma vo koja se 
nao|a sopstven DNA molekul. Vo kletkite za skladirawe, saharozata se razlo`uva 
na dva na~ina (Sl. 8.1).  Prviot na~in na razlo`uvawe e so pomo{ na enzimot 
invertaza, koj ja razlo`uva saharozata na glukoza i fruktoza, a potoa tie se 
fosforiliraat za da navlezat vo amiloplastot. Vtoriot na~in na razlo`uvawe na 
saharozata se odviva so pomo{ na enzimot saharozna sintaza i uridin difosfat 
(UDP), pri {to se dobivaat uridindifosfoglukoza (UDPG) i fruktoza. UDPG so 

pomo{ na pirofosfat (PPi) i enzimot pirofosforilaza preminuva vo glukoza-1-
fosfat (G-1-P) i uridin trifosfat (UTP). G-1-P so pomo{ na poseben heksozen 

translokator navleguva vo amiloplastot, kade so pomo{ na ADP-glukozna 
pirofosforilaza preminuva vo ADP-glukoza, koja ponatamu slu`i za sinteza na 
skrob. Enzimot skrobna sintaza, ovaa glukoza ja prenesuva na nekoj ve}e postoen 

podolg ili pokratok sinxir od α-1→4 glukan. Od amilozata se dobiva amilopektin 
i toa otkako na odredeni mesta glukozata }e se povrze preku 1→6 vrski i na toj 
na~in se dobivaat razgraneti molekuli od amilopektin. 

Nekoi rastitelni vidovi od familiite Asteraceae i Campanulaceae sodr`at 
fruktozani kako rezervni polisaharidi. Me|u niv, najrasprostranet e inulinot, 

koj e polimer na β-D-fruktofuranozata. Inulinite se sintetiziraat so 

nadovrzuvawe na fruktozata na saharozata i poradi toa na kraevite od sinxirot 
imaat molekul na glukoza. Kaj nekoi rastitelni vidovi od familijata Fabaceae se 
nao|aat rezervni galaktomanani, a kaj orhideite glukomanani. Nekoi rastitelni 
vidovi nemaat polisaharidi, tuku kaj niv rezervnite jaglehidrati se nao|aat vo 
forma na saharoza ili kako monosaharidi koi se skladirani vo vakuolata. Kaj 
algite se prisutni pove}e polisaharidi, dodeka kvascite i gabite sodr`at 

glikogen kako rezerven polisaharid. Site gorenavedeni jaglehidrati mo`at da 
bidat oksidirani pri procesot na di{ewe, no, strukturnite polisaharidi, kako 
{to se celulozata, hemicelulozata i pektinite nikoga{ ne se koristat vo 
procesot na di{ewe. Vo podgotvitelnata faza od di{eweto, polisaharidite i 
oligosaharidite prvo se razlo`uvaat na monosaharidi, a potoa se fosforiliraat 
za da mo`at da se oksidiraat. Kaj rastenijata najva`ni supstrati za di{ewe se 
skrobot i saharozata. Kraen proizvod na nivnata podgotovka za di{ewe e 

fruktoza-1,6-bifosfat. Monosaharidite {to se dobivaat so razlo`uvawe na 
drugite jaglehidrati vo podgotvitelnata faza prvo se transformiraat vo glukoza 
ili fruktoza, a potoa se fosforiliraat.  

Pri oksidaciskata degradacija na jaglehidratite, postojat dva alternativni 
na~ini: glukoliza, vo koja dva pati se oksidira fosforiliranata fruktoza i 
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oksidaciski pentozen ciklus (direktna oksidacija) vo koj supstratot pretstavuva 
samo edna{ fosforilirana glukoza. 

 
 
Sl. 8.1 Metabolizam na sahorzata vo nefotosintetskite kletki vo koi se transportira 
preku floemot. Saharozata so pomo{ na invertaza ili saharozna sintaza se razlo`uva na 
glukoza i fruktoza, koi se interkonvertibilni. Fosforiliranata glukoza vleguva vo 
oksidaciskiot pentozen ciklus, fruktoza-6-fosfatot vo glukolizata, a vo amiloplastite 
od glukoza-1-fosfatot se sintetizira skrobot. 

 
8.1.2 Glukoliza 
 
8.1.2.1 Podgotvitelna faza 
 

Skrobnite zrna kaj rastenijata se nao|aat vo hloroplastite i amiloplastite. 

Skrobot se razlo`uva preku pove}e metaboli~ki pati{ta. Enzimite α-amilaza, β-
amilaza i R-enzimot gi razlo`uvaat amilozata i amilopektinot. Enzimot β-
amilaza ja hidrolizira sekoja vtora α-1→4 vrska, po~nuvaj}i od nereduciraniot 
kraj na molekulot na skrobot i na vakov na~in, amilozata celosno se razlo`uva do 
maltoza. Potoa, maltozata se odvojuva od slobodnite kraevi na glukanskite 
sinxiri na amilopektinot. α-amilazata gi hidrolizira α-1→4 glukozidnite vrski 
vo vnatre{nosta na molekulot na skrobot, pri {to se dobivaat razli~ni 
oligosaharidi. R-enzimot e edinstven enzim koj gi hidrolizira 1→6 glukozidnite 

vrski. Krajniot proizvod na ovie tipovi na hidroliza e disaharidot maltoza, koj 
pod dejstvo na enzimot maltaza se razlo`uva na dve molekuli glukoza.  

So pomo{ na heksokinaza i ATP, glukozata se fosforilira vo glukoza-6-
fosfat (G-6-P), koja podocna preminuva vo fruktoza-6-fosfat (F-6-P). Rezervniot 
skrob vo semiwata naj~esto se razgraduva so pomo{ na ovoj enzim. Me|utoa, pri 
razgraduvawe na skrobot vo hloroplastite se koristi enzimot skrobna 
fosforilaza, koja go vrzuva neorganskiot fosfat i se dobiva glukoza-1-fosfat 
(G-1-P), {e}er koj pod dejstvo na enzimot fosfoglukomutaza preminuva vo G-6-P. 
Vo dvata slu~ai, G-6-P so pomo{ na fosfoglukoznata izomeraza preminuva vo 

svojot izomer F-6-P. Sledniot ~ekor e u{te edna fosforilacija na F-6-P, pri {to 
se dobiva dva pati fosforilirana fruktoza-1,6-bifosfat (F-1,6-BP). 

Saharozata glavno se nao|a vo vakuolite i ottamu izleguva vo citoplazmata 
kade {to se razlo`uva na dva na~ina. So pomo{ na enzimot invertaza, saharozata 

se razlo`uva na glukoza i fruktoza. Glukozata vo citoplazmata (citosolot) vo 

prisustvo na ATP i enzimot heksokinaza preminuva vo G-6-P, koj pod dejstvo na  
enzimot izomeraza preminuva vo F-6-P. Vtoriot na~in za razlo`uvawe na 

saharozata se odviva so pomo{ na enzimot saharozna sintetaza, {to pretstavuva 
reverzija na sintetskiot proces. Pri ovoj na~in na razlo`uvawe na saharozata 
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u~estvuva uridin trifosfatot (UTP), a dobienite proizvodi se fruktoza i 

uridin-difosfoglukoza (UDPG). Vo natamo{niot proces u~estvuva pirofosfatot 
(PPi), od kogo enzimot UDP-glukozna pirofosforilaza prenesuva edna fosfatna 

grupa na glukozata, a vtorata ja koristi za regeneracija na UTP. Pritoa se dobiva 
G-1-P, koj preku G-6-P preminuva vo F-6-P, a od nego so u{te edna fosforilacija se 

dobiva F-1,6-BP. Donori na fosfatnata grupa za vtorata fosforilacija mo`at da 
bidat ATP ili pirofosfatot, a enzimi koi pritoa u~estvuvaat se prva 

fosfofruktokinaza (PFK) koja e zavisi od ATP i vtora PFK zavisna od PPi.  
Koristeweto na PPi za fosforilacija e prvata va`na razlika vo po~etnata faza 
od di{eweto pome|u rastitelnite i animalnite kletki. 
 
8.1.2.2 Faza od fruktoza-1,6-bifosfat do piruvat  
 

Glukolizata e proces na razlo`uvawe i oksidacija na {e}erite od F-1,6-BP do 
piruvat. F-1,6-BP pod dejstvo na enzimot aldolaza se razlo`uva na dve triozi, 
gliceraldehid-3-fosfat (3-GAP) i dihidroksiaceton fosfat (DHAP). Ovie dve 
triozi se vo ramnote`a preku enzimot triozofosfatna izomeraza. Iako vo 

natamo{nite reakcii se tro{i samo 3-GAP, negoviot nedostatok postojano se 

nadopolnuva preku transformacija na DHAP pod dejstvo na izomeraza, taka {to se 
iskoristuvaat dvete polovini od molekulot na fruktozata (Sl. 8.2). 

3-GAP se oksidira i toa e edinstvenata oksidaciska reakcija vo procesot na 
glukoliza. Oksidacijata se vr{i so pomo{ na enzimot gliceraldehid-3-fosfatna 
dehidrogenaza, ~ij koenzim e NAD i pri toa preminuva vo NADH. Oksidacijata na 
aldehidot vo kiselina e prosledena so osloboduvawe na energija koja go aktivira 
neorganskiot fosfat, taka {to toj se vrzuva preku makroenergetska vrska za 
supstratot i se dobiva 1,3-bifosfoglicerinska kiselina (1,3-bifosfoglicerat). 
Vo slednata faza, ovaa kiselina osloboduva edna fosfatna grupa, koja ja prima 
ADP i preminuva vo ATP so u~estvo na enzimot fosfogliceratna kinaza. Na toj 

na~in se dobiva 3-fosfoglicerinska kiselina (3-fosfoglicerat=3-PGA), koja pod 

dejstvo na enzimot fosfogliceratna mutaza dava 2-fosfoglicerinska kiselina (2-
fosfoglicerat), a na nea dejstvuva enzimot enolaza preku odzemawe na eden 

molekul na voda. Na vakov na~in se dobiva fosfoenolpirogrozdova kiselina 
(fosfoenolpiruvat=PEP), od koja enzimot piruvatna kinaza odzema fosfat i go 

prenesuva na ADP pri {to se dobiva pirogrozdova kiselina (piruvat) i ATP. 
Vsu{nost so dobivawe na piruvatot se zavr{uva procesot na glukoliza (Sl. 8.2). 

Bilansot na glukolizata mo`e da se prika`e preku slednata ravenka: 
 

Glukoza + 2ADP + 2 Pi + 2NAD → 2Piruvat + 2ATP + 2NADH 
 

Energijata {to se osloboduva pri oksidacija na 3-GAP se skladira vo 
redukciskiot ekvivalent (NADH) i vo fosfatnite vrski na ATP. Ovoj proces se 
narekuva supstratna fosforilacija, bidej}i sintezata na ATP e direktno povrzana 

so oksidacijata na supstratot. Imeno, na 1 mol glukoza se dobivaat 4 mol ATP, a 
bidej}i 2 mol ATR se tro{at za fosforilirawe na fruktozata, toga{ ~istiot 

prinos na celiot proces iznesuva 2 mol ATR.  
Za rastenijata e poznato deka vo odredeni reakcii namesto ATP koristat PPi i 

vsu{nost na takov na~in tie {tedat ATP. Rastenijata imaat i poseben enzim 
gliceraldehid-3-fosfatna dehidrogenaza, koja go oksidira 3-GAP so pomo{ na 
NAD koenzimot i toa bez istovremena fosforilacija na ADP. Enzimot 
fosfoenolpiruvatna fosfataza go defosforilira PEP i pri toa se odvojuva 
neorganski fosfat bez koristewe na ADP (Sl. 8.2). Ovie reakcii za rastenieto 
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imaat zna~ewe koga nema dovolno dostapni fosfati vo po~vata i na toj na~in se 
vr{i {tedewe na adenilnite nukleotidi za drugi procesi vo koi istite se 
nezamenlivi. Mo`nosta za odvivawe na glukolizata pri nedostatok na ADP 
pridonesuva da se obezbedat me|uproizvodi od glukolizata za drugi sintetski 
procesi. 
 

 
Sl. 8.2 [ematski prikaz na procesot na glukoliza (Buchanan i sor., 2002). 

 
8.1.2.3 Vrska na glukolizata so drugi procesi 
 

Glukolizata e metaboliti~ki proces kaj site `ivi organizmi i se sostoi od  
deset reakcii, koi vo site kletki se biohemiski identi~ni. @ivite organizmi 
(bakterii, kvasci, rastenija i `ivotni) se razlikuvaat po na~inot na 
iskoristuvawe na proizvodite od glukolizata, na~inot na reguliraweto na ovoj 
proces, kako i po mestoto kade {to se odviva procesot vo kletkata. Rastitelnite 
kletki imaat nekoi karakteristiki po koi osobeno se razlikuvaat od animalnite 
kletki (Plaxton, 1996). Vsu{nost, kaj rastenijata glukolizata e osnoven 
kataboli~ki proces koj se odviva vo anaerobni uslovi, no, kaj niv ovoj proces se 
koristi za dobivawe na intermedierni soedinenija koi slu`at kako po~etni 
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supstrati za drugite sintetski procesi. Ova se odnesuva na glukozata i fruktozata 
i na nivnite fosforilirani derivati, na 3-fosfoglicerinskata kiselina, 
fosfoenolpirogrozdovata kiselina i piruvatot. Celiot proces na glukoliza 
mnogu ~esto se odviva vo sprotivna nasoka pri {to se sozdavaat {e}eri 
(glukoneogeneza). Vrskata na glukolizata so drugite procesi e pretstavena na Sl. 
8.5. Procesot na glukoliza vo rastitelnite kletki se vr{i vo citoplazmata 
(citosolot) koga kako supstrat se koristi saharoza, no i vo plastidite 
(amiloplastite i hloroplastite) vo uslovi na temno. Iako ovie procesi se 
identi~ni, sepak, se odvivaat so pomo{ na posebna grupa izoenzimi koi se 
kodirani od posebni geni. Na vakov na~in, vo edna kletka paralelno mo`e da se  
odvivaat dva glukoliti~ki procesi, vo ista ili sprotivna nasoka. 
Me|uproizvodite na procesot se razmenuvaat preku translokatori na membranite 
od plastidite. 
 
8.1.3 Fermentacija 
 

Pirogrozdovata kiselina (piruvat) so koja zavr{uva procesot na glukoliza 
mo`e da se iskoristi na dva na~ina zavisno od nadvore{nite uslovi. Ako 
nadvore{nata sredina e anaerobna toga{ doa|a do proces na fermentacija, dodeka 
vo prisustvo na O2, piruvatot se oksidira vo ciklusot na trikarboksilnite 
kiselini (Krebsov ciklus). NADH koj se dobiva pri procesot na glukoliza ne mo`e 
povtorno da se oksidira vo anaerobni uslovi, a vo reducirana forma mo`e da 
predizvika prekinuvawe na procesot. Vo vakov slu~aj, NADH povtorno se oksidira 
na dva na~ina i toa vo procesite {to se ozna~eni kako alkoholna i mle~no-
kiselinska fermentacija (Sl. 8.3). 

 
 
Sl. 8.3 [ematski prikaz na procesot na fermentacija. Piruvatot {to se sozdava pri 
glukolizata preminuva vo etanol pri alkoholna fermentacija, a pri mle~no-kiselinska 
fermentacija vo laktat (Buchanan i sor., 2002). 
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Pri alkoholnata fermentacija, piruvatot so pomo{ na piruvatna 
dekarboksilaza se dekarboksilira, pri {to se dobiva CO2 i acetaldehid, koj potoa 
se reducira vo etilalkohol (etanol). Redukcijata se vr{i so pomo{ na enzimot 

alkoholna dehidrogenaza, koj go koristi koenzimot NADH (reduciran pri 
oksidacijata na 3-GAP). Spored toa, proizvodi na alkoholnata fermentacija se CO2 
i etilalkohol. Pri mle~nokiselinska fermentacija, enzimot laktatna (mle~na) 
dehidrogenaza so koenzimot NADH go reducira piruvatot pri {to se dobiva 

mle~na kiselina (laktat). Bilansot na fermentacijata mo`e da se pretstavi preku 
ravenkata: 

 
 
Procesot na fermentacija vo sporedba so glukolizata dava mnogu mal 

energetski prinos, bidej}i NADH se tro{i za redukcija. Imeno, 2 mol ATP vrzuvaat 
okolu 15 kcal ili okolu 2.5% od energijata {to ja sodr`i 1 mol glukoza. 
 
8.1.3.1 Fermentacija kaj vi{i rastenija 
 

Alkoholnata i mle~nata fermentacija se karakteristi~ni procesi za nekoi 
mikroorganizmi. Poznata e upotrebata na kvasnite gabi za alkoholnoto vriewe vo 
industriskoto proizvodstvo na leb i pivo. Vo mle~nata fermentacija, pri 
proizvodstvoto na mleko i na drugi proizvodi se koristat bakteriite od rodot 
Lactobacillus. 

Vi{ite rastenija vr{at alkoholna fermentacija (Sl. 8.3) samo vo 
isklu~itelni slu~ai i tie ne se vo mo`nost podolgo vreme da `iveat vo anaerobni 
uslovi. Semiwata vo prvata faza od ’rteweto ja fermentiraat glukozata po 
anaeroben pat poradi toa {to kislorodot ne minuva niz semenovata obvivka, ili 
poradi toa {to seu{te nemaat razvien enzimski sistem za aerobno di{ewe. Isto 
taka, korenite na mnogu rastitelni vidovi mo`e da se najdat vo anaerobni uslovi 
poradi golemoto koli~estvo na voda vo po~vata. No, ima i takvi rastitelni vidovi 
(orizot vo ranata faza od razvitokot) koi se adaptirani da `iveat vo prisustvo na 
mali koli~estva na O2 vo po~vata. Sepak, sposobnosta na vi{ite rastenija 
povremeno da se adaptiraat vo anaerobni uslovi e eden od na~inite za 
pre`ivuvawe. 
 
8.1.4 Ciklus na trikarboksilnite kiselini (Krebsov ciklus) 
 

Ciklusot na trikarboksilnite kiselini (Krebsov ciklus) kaj site `ivi 
organizmi se odviva vo matriksot na mitohondriite, no, kaj rastenijata toj se 
odviva i vo mikrotelcata. Rastitelnite mitohondrii vr{at mnogu funkcii na 
specifi~en na~in i poradi toa se razlikuvaat od animalnite mitohondrii 
(MacKenzie i McIntosh, 1999). Vo metabolizmot na site aerobni kletki, ciklusot na 
trikarboksilnite kiselini e eden od najva`nite procesi. Toj skrateno e poznat i 
kako TCA ciklus (= tricarboxylic acid), ciklus na limonskata kiselina (po prvata 

kiselina {to se dobiva vo tekot na ciklusot) ili Krebsov ciklus (po avtorot koj 
ja otkril negovata funkcija). Vo ovoj ciklus doa|a do oksidaciska degradacija na 
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jaglerodnite sinxiri. Soedinenieto {to vleguva vo ciklusot e acetil-CoA, taka 
{to site procesi vo koi se dobiva acetil-CoA se povrzani so ovoj ciklus. 

Piruvatot kako finalen proizvod na glukolizata od citoplazmata preminuva 
niz vnatre{nata membrana na mitohondrijata so pomo{ na eden proteinski 
translokator koj go razmenuva piruvatot za OH- jonot. Piruvatot dava acetil-CoA 
posle nekolku reakcii. Ovie reakci se odvivaat so pomo{ na kompleks od tri 
enzimi poznat kako piruvatna dehidrogenaza. Vo kompleksot vleguvaat nekolku 
subedinici od enzimite za koi se povrzani kako kofaktori: tiamin pirofosfat, 
liponska kiselina i koenzimot A. Tiamin pirofosfatot (TPP) e derivat na 
tiaminot (vitamin B1) i ima funkcija na kofaktor na pove}e enzimi koi imaat 
vlijanie na α-ketokiselinite prenesuvaj}i dikarbonski ketolen fragment na 
drugi soedinenija. Liponskata kiselina na sosednite jaglerodni atomi sodr`i dva 

atoma na sulfur, taka {to mo`e da postoi vo oksidirana (-S=S-) ili reducirana 
(HS-SH) forma. Koenzimot A (CoA) e soedinenie vo koe ADP e vrzan za 
pantoteinot, derivat na vitaminot pantotenska kiselina. Toj vo mnogu reakcii 
prenesuva dikarbonski acetilen ostatok. Na piruvatot prvo dejstvuva enzim koj 
osloboduva CO2, a dikarbonskiot ostatok se vrzuva za TPP, koj go prenesuva na 
oksidiranata liponska kiselina. Vo toj kompleks, acetaldehidniot ostatok se 
oksidira vo acetat, a liponskata kiselina se reducira. Acetilniot fragment se 
prenesuva na CoA, taka {to se sozdava acetil-CoA. Liponskata kiselina povtorno 
se oksidira so pomo{ na tretiot enzim oksidoreduktaza ~ij koenzim e NAD. Ovaa 
posledna reakcija ja inhibira arsenitot (AsO3

-). 
 
8.1.4.1 Oksidacija na organskite kiselini 
 

Acetil-CoA sodr`i tioesterska vrska bogata so energija na smetka na 

kondenzacijata na acetatot so oksalocetnata kiselina (oksalacetat) pod dejstvo na 

limonska (citrat) sintaza, pri {to povtorno se osloboduva koenzimot A (CoA). 
Proizvod na ovaa kondenzacija e prvata trikarboksilna kiselina limonska 
kiselina (citrat) (Sl. 8.4). Pod dejstvo na enzimot akonitaza, limonskata 
kiselina gubi molekul na voda i preminuva vo cis-akonitinska kiselina (cis-
akonitat), koja so povtorno dodavawe na molekul na voda, preminuva vo 

izolimonska kiselina (izocitrat). Vo ovoj slu~aj se vr{i promena na mestoto na -
OH grupata od tretiot na ~etvrtiot C-atom, vo forma vo koja e mo`na oksidacija. 
Potoa, enzimot izolimonska (izocitrat) dehidrogenaza ~ij koenzim e NAD ja 
oksidira izolimonskata kiselina vo oksalokilibarna kiselina (oksalosukcinat), 
koja ostanuva vrzana za enzimot i vedna{ gubi CO2 pri {to preminuva vo α-
ketoglutarna kiselina (-ketoglutarat). 

Eden kompleks na enzimot α-ketoglutarna dehidrogenaza ireverzibilno ja 
odviva oksidaciska dekarboksilacija na α-ketoglutaratot. Vo ovoj kompleks 
u~estvuva i tiamin pirofosfatot, liponskata kiselina i CoA. Reakcijata e sli~na 
so oksidaciska dekarboksilacija na piruvatot. Od α-ketoglutaratot se odzema CO2, 
a ostatokot od 4 jaglerodni atomi se oksidira so pomo{ na liponskata kiselina i 
preku vrzuvawe za CoA se dobiva sukcinil-CoA. Potoa, ovaa esterska vrska so 

pomo{ na sukcinatna tiokinaza se razlo`uva i se dobivaat kilibarna kiselina 
(sukcinat) i CoA, a oslobodenata energija od tioesterskata vrska se koristi za 

sinteza na eden molekul na ATP. Kaj animalnite kletki na ova mesto vo 
mitohondriite se formira GTP. Potoa, kilibarnata kiselina (sukcinat) se 
oksidira vo fumarna kiselina (fumarat), a reakcijata se odviva so pomo{ na 

enzimot kilibarna dehidrogenaza (sukcinat dehidrogenaza) ~ij koenzim e flavin 
adenin dinukleotid (FAD). Ovoj enzim ne e prisuten vo matriksot na 
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mitohondriite, tuku e vrzan za vnatre{nata membrana i pripa|a i na elektron 
transportniot sinxir. Fumarnata kiselina (fumarat) preminuva vo jabolkova 
kiselina (malat) preku primawe na voda so pomo{ na enzimot fumaraza. Enzimot 
jabolkova dehidrogenaza (malat dehidrogenaza) so koenzimot NAD ja oksidira 
jabolkovata kiselina vo oksaloacetat i na toj na~in povtorno se regenerira 
po~etnoto soedinenie od ciklusot. Od {emata na Sl. 8.4 se gleda deka tri 
jaglerodni atomi vleguvaat vo ciklusot kako piruvat, a se dobivaat 3 CO2. 
Bilansot na TCA ciklusot mo`e da se pretstavi na sledniot na~in. 
 

2 piruvat + 8 NAD + 2 FAD + 2 ADP + 2 Pi6 CO2 + 8 NADH + 2 FADH + 2 ATP 
  

So fosforilacija na supstratot se dobivaat 2 mol ATP na 1 mol glukoza, kako i 
reducirani koenzimi (8 NADH i 2 FADH), koi so povtorna oksidacija vo krajniot 
stepen na di{eweto davaat soodveten broj molekuli na ATP (Sl. 8.4). Site 
jaglerodni atomi od glukozata se oksidirani vo CO2. 
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Sl. 8.4 [ematski prikaz na ciklusot na trikarboksilni kiselini (Krebs-ov ili TSA 
ciklus). Piruvatot koj se sozdava pri procesot na glukoliza, se oksidira vo TSA ciklusot 
pri {to se sozdavaat 3 molekuli na SO2. Elektronite dobieni pri oksidacijata na 
supstratot reduciraat 4 NAD i 1 FAD koenzimi. Pri edna supstratna fosforilacija se 
dobiva ATP (Buchanan i sor., 2002). 
8.1.4.2 Metabolizam na malatot 
 

Kaj rastitelnite kletki malatot se formira vo citoplazmata od 
fosfoenolpiruvatot (PEP), koj mu prethodi na piruvatot vo glukolizata. 
Sintezata na malatot e mnogu rasprostranet proces osobeno vo metabolizmot kaj 
C-4 i CAM-rastenijata. No, kaj drugite rastitelni kletki so pomo{ na PEP-
karboksilaza se vrzuva CO2 (odnosno HCO3

-) i se proizveduva odredeno koli~estvo 
na oksalocetna kiselina (oksalacetat), koja so redukcija so pomo{ na malatna 
NAD-dehidrogenaza preminuva vo malat. Kaj mnogu rastenija malatot se akumulira 
vo vakuolite sli~no kako i rezervnite materii. Me|utoa, malatot se koristi i pri 
procesot na di{ewe. Toj minuva niz mitohondrijalnata membrana so pomo{ na 
translokatori koi razmenuvaat edna dikarboksilna kiselina za neorganski 
fosfat. Vo mitohondriite pod dejstvo na  NAD-malat enzimot, malatot preminuva 
vo piruvat i na toj na~in se vklu~uva vo Krebsoviot ciklus. NADH koj se formira 
vo ovaa reakcija vleguva vo mitohondrijalniot rezervoar na reducirani koenzimi.  
 
8.1.4.3 Vrska na TSA so drugi biosintetski procesi 
 

Ciklusot na trikarboksilni kiselini e povrzan so glukolizata i zaedno 
slu`at za proizvodstvo na intermedierni soedinenija koi se po~eten supstrat vo 
drugite biosintetski pati{ta (Sl. 8.5). 
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Sl. 8.5 Povrzanost pome|u glukolizata i ciklusot na trikarboksilni kiselini so drugite 
metaboli~ki procesi vo kletkite. Mnogu intermedierni soedinenija od glukolizata i 
TSA ciklusot se koristat kako po~etni supstrati za biosinteza na sekundarni 
metaboliti (Buchanan i sor., 2002). 

 

Takov e primerot so -ketoglutarnata, oksalocetnata i pirogrozdovata 
kiselina, od koi so aminacija se dobivaat aminokiselini koi se prekursori na 
purinite i pirimidinite. Potoa, glutaminskata kiselina {to se sozdava od α-
ketoglutarnata kiselina e po~etno soedinenie vo sintezata na pirolovite prsteni 
i porfirinot na hlorofilot. Na vakov na~in, preku TSA ciklusot, metabolizmot 
na jaglehidratite e povrzan so biosintezata na aminokiselinite, proteinite, 
azotnite bazi, nukleinskite kiselini, porfirinite i mnogu drugi aromati~ni 
soedinnenija. 
 
8.1.5 Oksidaciski pentozen ciklus 
 

Direktnata oksidacija na glukozata pretstavuva alternativen pat za oksidacija 
na jaglehidratite. Procesot se sostoi od dve fazi: ireverzibilna faza koja e 
oksidaciska i reverzibilna faza koja go opfa}a metabolizmot na pentozite. Ovoj 
proces se odviva vo citoplazmata i hloroplastite na temno. 

Vo oksidaciskata faza, po~etno soedinenie e glukoza-6-fosfat (G-6-P). 
Enzimot glukoza-6-fosfatna dehidrogenaza ~ij koenzim e NADP go oksidira G-6-P 
vo 6-fosfoglukonska kiselina (6-fosfoglukonat). Sledniot stepen vo ciklusot e 

oksidaciska dekarboksilacija so pomo{ na 6-fosfoglukonskata dehidrogenaza 
koja e vrzana za NADP kako koenzim, pri {to se dobiva CO2 i ribuloza-5-fosfat 
(Ru-5-P). Vo ciklusot, ova se edinstvenite dve oksidaciski reakcii koi davaat po 
eden reduciran koenzim NADPH (Sl. 7.3).  

Ribuloza-5-fosfatot vleguva vo pove}e reakcii preku koi se regenerira 
po~etnoto soedinenie G-6-P (Sl. 8.6).  

Ovie reakcii se sli~ni so tie od redukciskiot pentozen ciklus, no, nasokata 
im e sprotivna. Pod dejstvo na enzimot ribuloza-fosfatna epimeraza, Ru-5-P 
preminuva vo ksiluloza-5-fosfat (Xu-5-P), a enzimot riboza fosfatna izomeraza 

ja preveduva vo riboza-5-fosfat (R-5-P). Ovie tri pentozi se vo me|usebna 
ramnote`a. Enzimot transketolaza, ~ij koenzim e tiamin pirofosfatot (TPP) od 

Xu-5-P izdvojuva dikarbonski fragment (S2), koj se kondenzira so R-5-P i gradi 
{e}er so sedum (S7) jaglerodni atomi sedoheptuloza-7-fosfat (S-7-P). Ostatokot od 

pentozata e gliceraldehid-3-fosfat (3-GAP), (Sl. 7.4). 

Enzimot transaldolaza od sedoheptulozata odvojuva fragment so tri jaglerodni 
atomi (S3), koj se kondenzira so 3-GAP i se dobiva fruktoza-6-fosfat (F-6-P). 
Ostatokot od seduheptulozata, eritroza-4-fosfat (E-4-P) se kondenzira so u{te 
eden dikarbonski fragment (S2) povrzan za TPP i povtorno gradi F-6-P. Ova 
soedinenie {to se dobiva na dva na~ina, pod dejstvo na enzimot izomeraza 
preminuva vo G-6-P, a so toa se regenerira po~etniot ~len od ciklusot. Poradi toa 
{to edno soedinenie kako {to e R-5-P mo`e da vleze vo pove}e alternativni 
reakcii, procesot mo`e da se objasni ako se pretpostavi deka vo nego na po~etokot 
vleguvaat 3 ili 6 mol G-6-P (Sl. 7.4 i Sl. 8.6). 

Spored toa, bilansot na oksidaciskiot pentozen ciklus e sledniot: 
  

6 G-6-P + 12 NADP  6 CO2 + 5 G-6-P + 12 NADPH 
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Vo oksidaciskiot pentozen ciklus samo mal broj na jaglerodni atomi se 
oksidiraat vo CO2, a ostatokot slu`i za regeneracija na glukozata. Energijata na 
oksidiranite reakcii e akumulirana vo forma na reducirani koenzimi.  

 
 
Sl. 8.6 [ematski prikaz na oksidaciskiot pentozofosfaten ciklus i negova povrzanost 
so glukolizata preku zaedni~ki intermedierni soedinenija (Buchanan i sor., 2002). 
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Ovie koenzimi retko se oksidiraat povtorno vo terminalnata oksidacija, no, 
vo kletkite slu`at kako reducenti vo mnogu drugi reakcii. Pentozniot ciklus 
ima mnogu va`na uloga vo sinteza na reducenti vo citoplazmata, a toa e od osobeno 
zna~ewe za nefotosintetskite kletki, tkivata vo faza na diferencirawe, za 
‘rtewe na semeto, kako i za hloroplastite vo tekot na temniot period. Zna~eweto 
na ovoj ciklus e i vo toa {to se sintetizira fosforiboza (riboza-5-fosfat), {to 
e potrebna za sinteza na nukleotidi i nukleinski kiselini. Edno od 
intermediernite soedinenija vo ovoj ciklus e i eritroza-4-fosfat, koja posle 
kondenzacija so PEP dava prekursori vo sinteza na aromati~nite kiselini: 
triptofan, tirozin i fenilalanin. Triptofanot e prekursor vo sintezata na 
rastitelnite hormoni auksini, a od aminokiselinite tirozin i fenilalanin se 
dobivaat mnogu sekundarni metaboliti, kako {to se fenolnite soedinenija, nekoi 
pigmenti i lignin. Vsu{nost, oksidaciskiot pentozen ciklus e povrzan pove}e so 
sintetskite (anaboli~ki), otkolku so degradativnite (kataboli~ki) procesi vo 
kletkata. Pentozniot ciklus i glukolizata se tesno povrzani preku zaedni~ki 
intermedierni komponenti. Dvata procesi se javuvaat vo dva kleto~ni 
kompartmani: hloroplastot i citoplazmata (citosolot). Intemediernite 
soedinenija preku koi se povrzani ovie dva procesi se dvete triozi, 3-GAP i DHAP. 
Vo procesot na glukoliza, site reakcii na sinteza i konverzija na triozite se 
reverzibilni se do dobivaweto na PEP. Vo pentozniot ciklus, osven po~etnite 
reakcii na oksidacija site drugi reakcii se reverzibilni. Slobodnata razmena na 
triozite pome|u dvata procesi ovozmo`uva sozdavawe na balans so drugite 
biosintetski pati{ta. Taka na pr., koristeweto na riboza-5-fosfat za sinteza na 
nukleinskite kiselini go iscrpuva rezervoarot na pentozite vo pentozniot 
ciklus, a nedostatokot se dopolnuva so triozite od glukolizata. Isto taka, pri 
zasilena sinteza na aromati~nite aminokiselini vo koja se tro{at eritroza-4-
fosfat i fosfoenolpiruvatot mo`e da dojde do zapirawe na nekoj od procesite 
ako triozite ne bi preminuvale od eden vo drug proces. Me|utoa, ireverzibilnite 
oksidaciski reakcii od glukoza-6-fosfat intenzivno se odvivaat koga NADPH se 
tro{i za drugi redukciski procesi. 
 
8.2 Lipidite kako supstrat za di{ewe 
 

Lipidite vleguvaat vo sostav na strukturnite komponenti na rastitelnite 
organizmi. Vo lipidite se vbrojuvaat mnogu izoprenoidni soedinenija, kako {to se 
sterolite i karotenoidite, kako i soedinenija kaj koi samo eden del od molekulot 
ima izoprenoidno poteklo, kako {to se hlorofilite i kinonite. Zaedni~ka 
osobina na pove}eto lipidi e {to osnovniot strukturen del na nivniot molekul 
ima poteklo od acetil-CoA. Strukturni lipidi se onie koi vleguvaat vo sostav na 
biolo{kite membrani i vosocite {to go gradat za{titniot sloj na povr{inata na 
mnogu organi. Rezervnite lipidi se akumuliraat vo semiwata i plodovite. Mnogu 
rastitelni vidovi se odgleduvaat poradi mastite i maslata {to se koristat vo 
ishranata ili industrijata. Taka na pr., vo semeto od son~ogledot, maslodajnata 
repka, lenot, prisutni se masla i do 45% od nivnata masa. Hranlivite rezervi vo 
forma na masti ili masla, vo sporedba so skrobot se popovolni za rastenijata, 
bidej}i se koristat za dobivawe na energija pri nivna oksidacija. Imeno, od 1 g 
skrob se dobiva okolu 15,9 kJ (3,79 kcal), a od 1 g maslo okolu 40 kJ (9,3 kcal). 
Rezervnite lipidi kaj rastenijata se akumulirani vo sferozomite (oleozomi, 
lipidni tela).  

Vo kletkite na cica~ite ne se sintetiziraat odredeni nezasiteni masni 
kiselini (linolna i linolenska) bez koi ne e mo`no da se izgradat kleto~nite 
membrani. Poradi toa, ovie dve masni kiselini se esencijalni za cica~ite i tie 
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mora da gi vnesuvaat vo organizmot preku ishranata. Biosintezata na lipidite i 
nivnoto razlo`uvawe se vr{i vo razli~ni organeli samo vo sprotivni nasoki. 
Site rezervni lipidi po sostav se trigliceridi, odnosno estri na glicerinot i 
masnite kiselini. Glicerinot se dobiva od gliceraldehid-3-fosfatot, redoven 
metabolit vo procesot glukoliza, kako i vo  nekoi drugi procesi. Rastitelnite 
masni kiselini pretstavuvaat nerazgraneti sinxiri so edna karboksilna grupa. 
Tie imaat paren broj na jaglerodni atomi (12-20) i mo`at da bidat zasiteni ili da 
sodr`at 1-3 nezasiteni vrski. Kaj rastenijata najzastapeni se palmitinska (16 C-
atoma:0 nezasiteni vrski), oleinska (18:1) i linolna (18:2) kiselina. 

Glikolipidite vo hloroplastite na vi{ite rastenija  sodr`at linolenska (18:3) 
kiselina. Nekoi pretstavnici od Gimnospermae i Angiospermae koi se na ponisko 
evolutivno nivo, namesto linolenska kiselina imaat zna~itelno koli~estvo na 
heksadekatrienoat (16:3). Kaj site rastitelni vidovi se pronajdeni okolu 200 
razli~ni masni kiselini.  
 
8.2.1 Biosinteza na masnite kiselini 
 

Sintezata na masnite kiselini kaj rastenijata se vr{i samo vo hloroplastite, 
dodeka vo kletkite koi ne se zeleni, masnite kiselini se sintetiziraat vo 
proplastidite, etioplastite, leukoplastite i hromoplastite. Plastidite sodr`at 
eden protein, koj e esencijalen za sintezata na masnite kiselini poznat kako 
protein-acilen prenesuva~ (ACP=acyl carrier protein). Na ovoj protein kako aktiven 
kofaktor se javuva eden derivat na vitaminot pantotenska kiselina smesten vo 
stromata na hloroplastot, odnosno vo drugite plastidi. Toj gi katalizira site 
stepeni na sintezata na masnite kiselini. Poznato e deka za sinteza na masnite 
kiselini se potrebni jaglerodni prekursori, ATP i NADPH. Spored toa, 
biosintezata na masnite kiselini e pointenzivna vo prisustvo na svetlina, 
otkolku na temno (Ohlrogge i Browse, 1995). 

Po~etno soedinenie vo sintezata na masnite kiselini e acetil-CoA, koj se 
dobiva pri oksidaciska dekarboksilacija na piruvatot vo mitohondriite. 
Membranata ne e propustliva za acetil-CoA i od nego vo mitohondriite se 
osloboduva acetat, koj se transportira vo hloroplastite i drugite plastidi. Vo 
ovie organeli povtorno se gradi acetil-CoA so u~estvo na ATP i na CoA. Vo 
hloroplastite piruvatot se dobiva od 3-PGA (3-fosfoglicerat). Vo site plastidi 
e doka`ano glukoliti~koto razlo`uvawe na heksozite do piruvat, kako i 
aktivnosta na piruvatnata dehidrogenaza koja obezbeduva dovolno molekuli na 
acetil-CoA za sinteza na masnite kiselini. 

Prviot ~ekor pri sinteza na masnite kiselini e vrzuvawe na CO2 za acetil-
CoA, pri {to se dobiva malonil-CoA (Sl. 8.7). Vo ovaa reakcija u~estvuva 
kompleksniot enzim acetil-CoA karboksilaza koj se sostoi od tri proteini: dva 

imaat enzimska funkcija, a tretiot e nosa~ na koenzimot biotin. Vo sledniot 

~ekor, malonilniot ostatok se prenesuva od CoA na ACP (protein-acilen 
prenesuva~), koj ostanuva vrzan so tioesterska vrska za site intermedierni 
soedinenija do zavr{uvaweto na sintezata na masnite kiselini. Malonilniot 
ostatok  se dekarboksilira i kondenzira so u{te eden molekul na acetil-CoA, pri 
{to se dobiva fragment so ~etiri S-atomi 3-ketobutiril-ACP, a kondenzacijata se 

vr{i so pomo{ na enzimot ketoacil-ACP sintaza III (KAS III).  
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Sl. 8.7 Biosinteza na masnite kiselini vo hloroplastite. Prvite ~ekori vo biosintezata 
se sostojat vo kondenzacija na acetil So-A i malonil So-A i vrzuvawe za protein-
acilniot prenesuva~ (ASR), pri {to se sintetizira butiril-ASR koj se sotoi od 4 
jaglerodni atomi. Sinxirot na masnite kiselini se prodol`uva pri sekoj ciklus so 
dodavawe na u{te po eden dvokarbonski fragment pri {to se sozdava palmitinska 
kiselina so 16 S-atomi. Biosintezata se prekinuva so odvojuvawe na ASR, a palmitatot, 
stearatot ili oleatot izleguvaat od plastidite i u~estvuvaat vo natamo{nite procesi na 
sintezata na lipidite (Buchanan i sor., 2002). 
 

Toj e eden od trite sli~ni enzimi koi go vrzuvaat malonil-CoA. 3-ketobutiril-
ACP se reducira so pomo{ na NADPH-dehidrogenaza, potoa se vr{i dehidratacija, 
a najposle povtorna redukcija so pomo{ na NADPH-dehidrogenaza. Na kraj se 
dobiva butiril-ACP koj e osnoven fragment pri sinteza na masnite kiselini. Na 

ovoj fragment, ~ekor po ~ekor se nadovrzuvaat novite molekuli na acetil-CoA {to 
se dobivaat od malonil-CoA. Pri sekoj ~ekor, sinxirot na masnata kiselina se 
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prodol`uva za dva S-atoma, a kondenzacijata do C-16 se odviva so pomo{ na KAS I 
enzimot. Rasteweto na sinxirot se  prekinuva so pomo{ na enzimot tioesteraza 
koja go odvojuva KAS I enzimot od ACP. Toa  prv pat se slu~uva koga }e se izgradi 
sinxir od 16 C-atoma, odnosno palmitinska kiselina. No, taa mo`e da se prodol`i 
u{te za edna edinica vo stearinska kiselina so 18 S-atomi (18:0) so pomo{ na 

enzimot KAS II. Stearinskata kiselina pod dejstvo na desaturaza dobiva edna 
nezasitena vrska i preminuva vo oleinska kiselina (18:1). Ovie tri kiselini: 
palmitinska, stearinska i oleinska se prvite tri masni kiselini pri 
biosintezata, koi se sintetiziraat vo plastidite. Spored toa, pri vrzuvawe na 
sekoj acetilen ostatok e potrebna energija od eden ATP i redukcija so pomo{ na 
dva NADPH, a pritoa se osloboduva eden CO2. 

Site enzimi {to u~estvuvaat vo sintezata na masnite kiselini se del od 
kompleksot sintaza na masnite kiselini, koj sodr`i sedum razli~ni enzimi i se 
nao|a vo plastidite. Protein-acilniot prenesuva~ e kofaktor na toj kompleks od 
sedum enzimi. Spored toa, vo sintezata na stearinskata kiselina (C18) od acetil-
CoA potrebni se vkupno 48 reakcii, vo koi se vklu~eni 12 proteini, a nivnoto 
dejstvo e koordinirano kako da funkcionira eden enzim. 
 
8.2.2 Biosinteza na trigliceridi 
 

Esterifikacija na glicerolot se vr{i vo membranata na mazniot 
endoplazmati~en retikulum. Masnite kiselini vrzani za CoA izleguvaat od 
plastidite i vleguvaat vo endoplazmati~niot retikulum (ER) i toa vo prostorot 
na membranata pome|u dvata lipidni sloja. Na toa mesto mo`e da dojde do 
prodol`uvawe na sinxirot i do formirawe na nezasiteni vrski (desaturacija). 
Prodol`uvaweto na sinxirot se vr{i preku dodavawe na eden, a potoa na vtor 
acetilen ostatok od malonil-CoA so pomo{ na kompleksniot enzim elongaza. Na 
vakov na~in se dobivaat C20, a potoa C22 kiselini koi se vbrojuvaat vo masni 
kiselini so dolg sinxir i vleguvaat vo sostav na vosokot, kutinot i suberinot. 
Me|utoa, na isto mesto vo ER pod dejstvo na drugi enzimi se vr{i i desaturacija 
(formirawe na nezasiteni vrski). Taka, masnite kiselini koi }e vlezat vo 
gradbata na lipidite se vrzuvaat edna po edna preku esterska vrska za alkoholnite 
grupi od glicerolot. Koga vo prostorot me|u dvata lipidni sloevi }e se sobere 
pogolemo koli~estvo na trigliceridi, toga{ toj del od ER se otkinuva i se 
formira posebna organela - sferozom. Sferozomot e ograni~en so membrana koja 
ne pretstavuva lipiden dvosloj, tuku se sostoi od samo eden sloj na lipidni 
molekuli ~ija hidrofilna strana e naso~ena kon citoplazmata. Poradi 
hidrofobnosta na ovoj lipiden sloj, proteinite ne vleguvaat vo sostav  na 
membranata na lipidnite tela. Vo podocne`nite stadiumi od sozrevaweto na 
semeto, lipidnite tela se obvitkuvaat so oleozin koj im dava golema  stabilnost i 
otpornost sprema dehidratacijata vo tekot na sozrevaweto. 

Lipidite od eden kleto~en kompartman ne preminuvaat slobodno niz 
membranata. Se smeta deka postojat posebni proteini od okolu 9 kD koi go vr{at 
transportot na lipidi pome|u organelite i kletkata. Tie se poznati kako 
proteini prenesuva~i na lipidi. Ovie proteini se zastapeni so 4% od 
rastvorlivite proteini vo listot. Nekoi lipidi koi se sintetiziraat vo 
mikrozomalnata frakcija se nameneti za membranite na hloroplastot, a vo niv se 
vra}aat so pomo{ na lipidniot prenesuva~. 
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8.2.3 Oksidacija na rezervnite lipidi 
 

Rezervnite lipidi se razlo`uvaat na glicerin i masni kiselini.  Hidrolizata 
se odviva vo sferozomot pod dejstvo na enzimot lipaza. Glicerinot se 
fosforilira vo citoplazmata i kako gliceraldehid-3-fosfat navleguva vo 
procesot na glukoliza i se oksidira, dodeka masnite kiselini se razlo`uvaat vo 

procesot koj e poznat kako β-oksidacija. Proizvod na ovoj proces e acetil-CoA koj 

vleguva vo TCA ciklusot. Kaj site eukarioti, mitohondriite gi sodr`at site 

enzimi potrebni za β-oksidacija. Ovoj proces kaj rastenijata se vr{i samo vo 

glioksizomite i peroksizomite. Proizvodot od razlo`uvaweto na mastite acetil-
CoA, koj u~estvuva vo sintezata na jaglehidratite vleguva vo glioksalatniot 
ciklus {to se odviva vo glioksizomite. Isto taka,  jaglehidrati se sintetiziraat 
vo procesot glukoneogeneza vo sorabotka so glioksizomite, mitohondriite i 
citoplazmatskite enzimi. 
 

8.2.3.1 β -oksidacija na masnite kiselini 
  

Za da mo`at da se oksidiraat masnite kiselini prethodno mora da se 
aktiviraat preku vrzuvawe za CoA, {to e analogno na fosforilacijata na 
{e}erite pred nivna oksidacija. Vo ovoj slu~aj, energijata za vrzuvawe na masnite 
kiselini i CoA poteknuva od ATP koj se razlo`uva na ADP i 2 Pi, so u~estvo na 
enzimot acil-CoA sintetaza. Acil masnata kiselina {to se dobiva na vakov na~in 

se oksidira so pomo{ na acil-dehidrogenaza, ~ij koenzim e FAD. Za razlika od 
enzimot kaj animalnite mitohondrii, kaj rastenijata ovoj koenzim go prenesuva 
vodorodot na O2 i formira H2O2. Pod dejstvo na enzimot katalaza, peroksidot se 
razgraduva na voda i kislorod. So pomo{ na enzimot FAD-dehidrogenaza se vr{i 
oksidacija i se dobiva nezasiten acil-CoA na masnata kiselina. Nezasitenata 

vrska se javuva pome|u 2 i 3 S-atom. Potoa, enzimot enoilhidrataza (krotonaza) ja 
hidrira nezasitenata vrska i se dobiva hidroksiacil-CoA na masnata kiselina. 
Enzimot dehidrogenaza, ~ij koenzim e NAD go oksidira ova soedinenie i na C-3 
atomot se formira keto grupa. Pod dejstvo na enzimot tiolaza i so u~estvo na u{te 

eden molekul na CoA, sinxirot na masnata kiselina se raskinuva kaj  β-C atomot, 

pri {to se dobiva acetil-CoA i acil na masnata kiselina, koj e za dva jaglerodni 
atoma pokus od prethodniot. Potoa, istite reakcii se povtoruvaat i pri sekoe 
povtoruvawe se odvojuva po eden molekul na acetil-CoA. Procesot trae se dodeka 
celiot sinxir od masnata kiselina celosno ne se degradira. Iako za sekoj 
fragment se povtoruvaat oksidaciskite i drugite reakcii, po~etnoto soedinenie 
sekoga{ e razli~no, odnosno za dva jaglerodni atoma e pokratko. Poradi toa, ne e 

mo`no da se zboruva za ciklus tuku za spirala, β-oksidacija (Sl. 8.8). 
Vkupniot bilans na procesot go so~inuvaat fragmenti od dva jaglerodni atoma 

povrzani za CoA, ~ij broj zavisi od dol`inata na sinxirot na masnata kiselina, 
kako i od eden reduciran NAD na sekoj fragment od acetil-CoA. Potoa, acetil-CoA 
vleguva vo TCA ili vo glioksalatniot ciklus. Spored toa, procesot na β-

oksidacija kaj rastenijata biohemiski e sli~en so toj kaj `ivotinskiot svet.  
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Sl. 8.8 [ematski prikaz na β-oksidacijata na masnite kiselini. Masnite kiselini se 

oksidiraat vrzani za koenzim A vo procesi koi se povtoruvaat vo spirali. Pri sekoj 
ciklus se odvojuva po eden dvokarbonski fragment (acetil So-A) i sinxirot na masnata 
kiselina se skratuva za 2 S-atomi. Ovie ciklusi se povtoruvaat do celosna oksidacija na 
masnata kiselina (Buchanan i sor., 2002). 

 
Sepak, postoi golema razlika vo zna~eweto {to go ima procesot kaj rastenijata 

i kaj `ivotnite. Imeno, kaj `ivotnite, rezervnite masti se glaven izvor na 
energija, a mitohondriite se glavno mesto za transformacija na energijata vo ATP. 
Kaj rastenijata, β-oksidacijata ima pomalo zna~ewe vo sporedba so `ivotnite i vo 
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mitohondriite se oksidiraat samo strukturnite lipidi. Oksidacijata na 
rezervnite masti kaj rastenijata ne e naso~ena kon sinteza na ATP tuku slu`i za 
sinteza na jaglehidrati, proces koj e dominanten kaj semiwata koi ‘rtat. Vo semeto 

i vo drugite tkiva {to sodr`at rezervni masla, β-oksidacijata se vr{i vo 

glioksizomite, a vo site drugi kletki, osobeno vo kletkite na listot se odviva vo 
peroksizomite. Dvete organeli se ozna~eni so zaedni~ko ime kako mikrotela. Tie 
imaat samo po edna membrana i sodr`at mnogu specifi~ni enzimi spored koi se 
identifikuvaat. Peroksizomite  imaat va`na uloga i pri procesot na 
fotorespiracija. 
 
8.2.3.2 Glioksilaten ciklus 
 

Glioksilatniot ciklus se odviva vo glioksizomite i peroksizomite, a 
pretstavuva modificiran TCA ciklus (Sl. 8.9). Vo ovoj ciklus, acetil-CoA so 
pomo{ na enzimot citratnata sintaza se kondenzira so oksalocetnata  kiselina 

(oksalacetat) vo limonska kiselina (citrat), a kako rezultat na toa se dobiva 
izolimonska kiselina (izocitrat). Me|utoa, vo ovoj slu~aj ne doa|a do oksidaciska 

dekarboksilacija tuku izolimonskata kiselina pod dejstvo na enzimot izocitratna 
lijaza se razlo`uva na glioksilat soedinenie so dva jaglerodni atomi i na 

sukcinat. Glioksilatot se kondenzira u{te so eden molekul na acetil-CoA i so 

pomo{ na enzimot malatna sintaza dava jabolkova kiselina (malat). Enzimot 
malatna dehidrogenaza ja oksidira jabolkovata kiselina (malat) vo oksalocetna 
kiselina (oksalacetat), a so toa se regenerira akceptorot za acetil-CoA za nov 
ciklus. Sukcinatot preminuva od glioksizomot vo mitohondrijata kade {to se 
oksidira vo TCA ciklusot do malat. Vo glioksalatniot ciklus nitu eden 
jagleroden atom ne se oksidira do CO2 tuku jaglerodnite atomi se {tedat i se 
koristat za natamo{nite  procesi. 
 
8.2.3.3 Glukoneogeneza 
 

Malatot {to se dobiva vo mitohondrijata ili glioksizomot izleguva vo 
citoplazmata kade {to se oksidira vo oksalacetat. Vo prisustvo na ATP i pod 
dejstvo na PEP-karboksikinaza, oksalacetatot se dekarboksilira i fosforilira, 

pri {to se dobiva fosfoenolpiruvat (PEP). Ova soedinenie vleguva vo 
glukoliti~kiot proces koj se odviva vo sprotivna nasoka i se narekuva 
glukoneogeneza. Site reakcii pri procesot na glukoliza se reverzibilni, so 
isklu~ok na reakcijata vo koja PEP preminuva vo pirogrozdova kiselina (piruvat). 
Me|utoa, so direktno vleguvawe na PEP vo reverznata glukoliza, ovoj 
ireverzibilen ~ekor se izbegnuva. Na kraj od reverznata glukoliza se izgraduvaat 
fruktoza i glukoza, a od niv i saharoza. Na toj na~in, vo semiwata koi  ‘rtat,  
rezervnite masla se konvertiraat vo saharoza (Sl. 8.9). Saharozata se 
transportira vo mladite rastenija i toga{ slu`i kako gradben materijal i izvor 
na energija. Imeno, oksidacijata na {e}erite vo mladoto rastenie preku TCA  
ciklusot gi povrzuva metabolizmot na rezervnite lipidi so sinteza na mnogu 
drugi soedinenija {to se neophodni za rastewe na rastenijata.  
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Sl. 8.9 [ematski prikaz na glioksilatniot ciklus i glukoneogenezata. Acetil So-A od 

procesot na β-oksidacija vleguva vo glioksilatniot ciklus. Skratuvaweto na ovoj ciklus 

se sostoi vo izbegnuvawe na dve dekarboksilacii. Glukoneogenezata pretstavuva proces na 
pretvorawe na mastite vo jaglehidrati. Rezervnite masti se razlo`uvaat vo oleozomot, a 

masnite kiselini preku β-oksidacija preminuvaat vo glioksilatniot ciklus vo 

glioksizomot. Sukcinatot navleguva vo TSA ciklusot vo mitohondriite, pri {to se 
osloboduva malat koj izleguva vo citoplazmata. Pri reverznata glukoliza se sozdava 
fruktoza bifosfat, a potoa i saharoza (Buchanan i sor., 2002).  
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8.3 Transport na elektroni 
 

Organskite soedinenija na razli~en na~in se oksidiraat do CO2, a energijata 
dobiena pri oksidacija e so~uvana vo forma na reducirani koenzimi. Za kontrola 
na kleto~nite funkcii neophodno e da sepostigne ramnote`a pome|u reduciranite 
i oksidiranite formi. Toa zna~i deka, reduciranite koenzimi pri procesot na 
di{ewe povtorno se oksidiraat, prenesuvaj}i elektroni na O2, a pri toa se 
formira voda. Ovoj proces e poznat kako terminalna oksidacija. Koenzimite koi 
gi oksidiraat supstratite se piridin nukleotidi (NAD ili NADP) i 

flavoproteinite (FMN ili FAD). Tie ne reagiraat direktno so kislorodot, tuku 
prenesuvaweto na elektroni se vr{i postepeno preku prenesuva~i, koi go gradat 
respiratorniot elektron-transporten (ET) sinxir. 

Prenesuva~ite na elektroni se sostavni delovi na membranite od 
mitohondriite. Tie mo`at da se izoliraat i poradi toa e poznat nivniot redosled 
i na~in na dejstvo. Osven toa {to ET sinxirite kaj rastenijata i `ivotnite se 
sli~ni, sepak postojat i zna~itelni razliki osobeno vo zavr{niot stepen, pri 
prenesuvawe na elektronite na O2. Procesot na prenesuvaweto na elektroni se 
vr{i spontano vo nasoka na gradientot na redoks potencijalot i e povrzan so 
transportot na protoni od edna na druga strana od membranata. Poradi toa se 
pojavuva odredeno koli~estvo na slobodna energija, koja e akumulirana kako 
protonska motorna sila i slu`i za sinteza na ATP, proces koj e poznat kako 
oksidaciska fosforilacija. 

  
8.3.1 Struktura na mitohondriite 
 

Mitohondriite se kleto~ni organeli prisutni kaj site eukarioti. Nivniot 
broj vo sekoja kletka zavisi od nivnata metaboliti~ka aktivnost. Mitohondriite 
se obvitkani so dvojna membrana. Nadvore{nata membrana e mazna, a vnatre{nata 
gradi mnogubrojni invaginacii koi se nare~eni kristi (cristae mitochondriales). 
Nadvore{nata membrana po svojot sostav e sli~na so site drugi membrani vo 
kletkata, no, vnatre{nata membrana se razlikuva od drugite membrani. Taa, ~esto 
pati mo`e da se izvitka i tie delovi izgledaat kako vezikuli (Sl. 8.10). 
Proteinite vo vnatre{nata membrana se prisutni so 70%, a me|u lipidite poznat 
e kardiolipinot koj ne postoi nitu vo edna druga membrana. Prostorot pome|u 
dvete membrani se narekuva intermembranski prostor, a vnatre{nosta na 

mitohondriite e ispolneta so te~nost koja se narekuva  matriks. 
Vo mitohondriite se razlikuvaat ~etiri metaboli~ki kompartmenti. Tie se: 

nadvore{na membrana, intermembranski prostor, vnatre{na membrana i matriks. 
Nadvore{nata membrana sodr`i eden protein od 31 kD, koj se narekuva 
mitohondrijalen porin i gradi kanali za preminuvawe na mnogu supstancii. Za 
razlika od nea, vnatre{nata membrana re~isi e nepropustliva za ovie supstancii. 
Me|utoa, mnogu proteini vo nejziniot sostav imaat transportna funkcija i go 
reguliraat transportot vo dvata pravci. Sepak, glavni funkcionalni delovi na 
membranata se proteinite {to go vr{at transportot na elektroni od NADH do O2. 

Isto taka, mitohondriite sodr`at i DNA so cirkularna forma koja mo`e da 
kodira 15-25 proteini. Vo mitohondrite se prisutni ribozomi od tipot 70S, kako i 
drugi vidovi na RNA, koi u~estvuvaat vo sinteza na nekoi proteini. 
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Sl. 8.10 Struktura na mitohondrija. A. [ematski prikaz na gradbata na mitohondriite. B. 
Napre~en presek na mitohondrija na elektronski mikroskop (Buchanan i sor., 2002). 
 
8.3.2 Osobini na prenesuva~ite na elektroni 
 

Prenesuva~ite na elektroni se soedinenija so razli~en redoks potencijal i 
me|u niv poznati se:  

 piridin nukleotidi,  

 flavoproteini,  

 citohromi,  

 `elezo-sulfurni soedinenija,  

 hinoni. 
 
8.3.2.1 Piridin nukleotidi 
 

Dva piridin-nukleotida, {to vleguvaat vo sostav na ET sinxirot se 
nikotinamid adenin dinukleotid (NAD) i nikotinamid adenin dinukleotid 
fosfat (NADP). Tie pretstavuvaat kofaktori na pove}eto dehidrogenazi. Eden 
del od niv e lokaliziran vo odredeni kompartmenti, bidej}i membranite na 
organelite ne se propustlivi za koenzimite. Vo sekoj kompartment, vkupnoto 
koli~estvo na oksidiraniot i reduciraniot NAD ili NADP e postojana, bidej}i 
mora da se odr`i ramnote`ata pome|u dvete formi, a so toa i oksido-redukciskite 
procesi }e se odvivaat vo kontinuitet. 

NAD e glaven oksidaciski faktor, koj vo oksidaciskite procesi se reducira. 

NAD u~estvuva vo kataboli~kite procesi, kako {to se glukolizata, oksidacijata 
na masnite kiselini, TCA ciklusot i drugi. Za kontinuirano odvivawe na 
navedenite procesi, neophodno e postojano obnovuvawe na  oksidiranata forma na 
NAD. Za razlika od nego, NADP se nao|a vo forma na NADPH, kako glaven 
reducira~ki faktor vo procesite na fotosinteza, sinteza na masni kiselini, kako 
i vo drugite sintetetski procesi. Isto taka, neophodno e neprekinato obnovuvawe 
na negovata reducirana forma, a toa se slu~uva vo svetlata faza od procesot na 



Di{ewe 

 199

fotosinteza i vo oksidaciskiot pentozen ciklus. Pri oksidacija i redukcija, 
piridin nukleotidite ispu{taat ili primaat 2H+ ili 2 elektroni. 

 
8.3.2.2 Flavoproteini 
 

Flavoproteinite se enzimi, ~ii prosteti~ni grupi se flavin-mononukleotid 
(FMN) ili flavin adenin dinukleotid (FAD). Vo sostav na ovie prosteti~ni grupi 
vleguva riboflavinot (vitamin B2). Isto taka, flavoproteinite prenesuvaat dva 
vodorodni atoma (2H+). Vo rastitelnite mitohondrii otkrieni se 4 razli~ni 
flavoproteini. 
  
8.3.2.3 Citohromi 
 

Citohromite se proteini so prosteti~na grupa hem, koja pretstavuva 
porfirinsko jadro so atom na `elezo vo centarot. Tie reverzibilno prenesuvaat 
po eden elektron i toa so promena na valentnosta Fe2+ ↔ Fe3+. Spored nivnite 
svojstva, citohromite se podeleni na grupi ozna~eni kako citohrom a, b ili c 
(spored novite podatoci postoi i d). Kaj rastitelnite mitohondrii najdeni se dva 
citohromi c, pet citohromi b i dva citohromi a. Citohromot a poznat kako 

citohrom oksidaza sodr`i dva atoma na bakar.  
  
8.3.2.4 @elezo-sulfurni proteini   
 

@elezo-sulfurnite proteini sodr`at atomi na `elezo, {to ne se povrzani vo  

hemot, tuku so sulfurot gradat struktura vo forma na re{etka. Postojat  2Fe-2S i 
4Fe-4S `elezo-sulfurni centri, ~ii re{etki se povrzani za sulfurnite ostatoci 
od cisteinot, koj e vgraden vo apoproteinot. Ovie proteini prenesuvaat po eden 
elektron. 
 
8.3.2.5 Hinoni 
  

Hinonite vo mitohondriite se pretstaveni so ubihinonot (koenzim Q), koj nosi 
strani~en izoprenoiden sinxir. Ubihinonite se reduciraat so primawe na eden, a 
potoa i na vtor elektron, za na kraj vrzuvaj}i 2H+ da preminat vo ubihinol. 
Ubihinonot e mal lipofilen molekul, koj ne e povrzan za protein. Pogolem broj 
od molekulite na ubihinonot so~inuvaat rezervoar od slobodni podvi`ni 
molekuli koi se nao|aat vo lipofilnata zona od vnatre{nata membrana na 
kristite. 
 
8.4 Organizacija na prenesuva~ite na elektroni 
  

Site prenesuva~i na elektroni pretstavuvaat integrirani proteini vo 
vnatre{nata membrana na mitohondriite. Tie se grupirani vo ~etiri 
supramolekularni kompleksi (I-IV). Ovie kompleksi se povrzani so mobilnite 

prenesuva~i: ubihinonot,  vo lipofilnata sredna zona od membranata i 

citohromot c so dvete komponenti c1 i c. Ubihinonot e vrzan za membranata, a 
citohromot s e asociran protein na nadvore{nata povr{ina vo 

intermembranskiot prostor (Siedow i Umbach,1995). 
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8.4.1 Kompleks I i drugi NADH dehidrogenazi 
 

Kompleks I ima funkcija na NADH-dehidrogenaza, koja go oksidira NADH, a go 

reducira ubihinonot (NADH: ubihinon oksidoreduktaza). Kompleksot sodr`i 
cvrsto vrzan  flavoprotein (FP) so koenzimot FMN (flavin mononukleotid) i 3 do 

4 Fe-S proteini (Sl. 8.11).  
 

 
 

Sl. 8.11 [ematski prikaz na Kompleks I (Buchanan i sor., 2002). 
 

Kaj rastenijata postojat pove}e razli~ni kompleksi I. Prvata forma ili 
standardniot kompleks I e identi~en kaj `ivotinskite i rastitelnite kletki i se 
sostoi od 30-40 polipeptidi. Toj e lociran so eden del na vnatre{nata strana od 
vnatre{nata membrana sprema matriksot, dodeka drugiot del e hidrofoben i se 
nao|a vo lipidniot sloj od membranata. Kompleksot I gi oksidira NADH 
koenzimite, {to se formiraat vo matriksot pri oksidacija na kiselinite vo TCA 
ciklusot. Vo ovaa grupa na koenzimi pripa|aat NAD koenzimite na piruvatnata, 
izocitratnata, α-ketoglutaratnata i malatnata dehidrogenaza, kako i NAD-
malatnata dekarboksilaza i NAD-glicin dekarboksilazata.  

Vtorata forma na kompleksot I kaj rastitelnite mitohondrii se nao|a na 
vnatre{nata strana (NADint). Vsu{nost, tuka se razlikuvaat dve interni NAD (P)H 
dehidrogenazi, koi ne se ~uvstvitelni kon inhibitorite. Tie prenesuvaat 
elektroni i protoni direktno na ubihinonot i na toj na~in izostanuva 
prenesuvaweto na protoni od matriksot vo intermembranskiot prostor. Vo 
rastitelnite mitohondrii na nadvore{nata strana od vnatre{nata membrana se 
nao|aat u{te dve NADH dehidrogenazi. Tie se svrteni sprema intermembranskiot 
prostor (NADext) i go oksidiraat NADH ili NADPH koi doa|aat od citoplazmata.  
Spored toa,  mitohondriite vo rastitelnata kletka se razlikuvaat od onie vo 
`ivotinskata kletka, po toa {to ne go oksidiraat nadvore{niot NADH, tuku so 
poseben mehanizam vo niv se vnesuva redukciskiot ekvivalent. Ovie dve 
dehidrogenazi kaj rastitelnite organizmi ne se ~uvstvitelni kon inhibitorite na 
transport na elektroni i se kontrolirani od koncentracijata na Ca2+ jonite vo 
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citosolot. Ednata eksterna dehidrogenaza e specifi~na za NADH, a vtorata za 
NADPH. Ovie dehidrogenazi gi oksidiraat citoplazmati~nite koenzimi i na toj 
na~in gi zabrzuvaat procesite na glukoliza i oksidaciskiot pentozen ciklus. Eden 
flavoprotein, koj ima funkcija na NADH-dehidrogenaza se nao|a na nadvore{nata 
membrana od mitohondriite. Toj go oksidira citoplazmati~niot NADH, reducira 
eden citohrom b koj e sostaven del na istata membrana, a elektronite najverojatno 
se predavaat na rastvorliviot citohrom c vo intermembranskiot prostor. 

 
8.4.2 Kompleks II 
  

Enzimot FAD-sukcinatna dehidrogenaza koj e ~len na enzimskiot kompleks vo 
TCA ciklusot e vrzan za vnatre{nata membrana na mitohondriite. Ovoj enzim so 
u{te eden Fe-S protein go gradat kompleksot II (Sl. 8.12). Toj prenesuva dva 
protona i dva elektrona od sukcinatot na ubihinonot (sukcinat : ubihinon 
oksidoreduktaza). 
 

 
 

Sl. 8.12 [ematski prikaz na Kompleks II (Buchanan i sor., 2002). 
 
8.4.3 Kompleks III 
 

Kopleksot III e citohromski b/c kompleks na mitohondriite koj e pretstaven so 
eden flavoprotein, dva citohroma od grupata b (ozna~eni kako b560 i b566), Fe-S 
protein i citohrom c1 (Sl. 8.13). Toj dejstvuva kako ubihinon : citohrom c 
oksidoreduktaza, t.e. go oksidira ubihinolot i go reducira citohromot c, pri {to 
protonite gi ispu{ta vo intermembranskiot prostor. Poznato e deka citohromot 
c pretstavuva periferen protein na nadvore{nata strana od vnatre{nata 
membrana na mitohondriite. Prenesuvaweto na elektronite preku ovoj citohrom 
mo`e da se inhibira so antimicin A. 
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Sl. 8.13 [ematski prikaz na Kompleks III (Buchanan i sor., 2002). 
 
8.4.4 Kompleks IV 
 

Citohromot c povtorno se oksidira so pomo{ na kompleksot IV, koj e poznat 
kako citohrom oksidaza (Sl. 8.14). Ovaa oksidaza gi sodr`i citohromite a i a3, 
kako i dva atomi na bakar. Vsu{nost, ovoj kompleks prenesuva dva elektroni na 1/2 
O2. Pritoa, potrebni se 4 elektroni i 4 protoni za da se dobie eden molekul na 
H2O. Protonite se zemaat od matriksot na mitohondriite, so {to se zgolemuva 
protonskiot gradient (μN+). Inhibitori na citohrom oksidazata se cijanidot 
(CN), azidot (N3-) i jaglerodniot monoksid (CO). 
 

 
 

Sl. 8.14 [ematski prikaz na Kompleks IV (Buchanan i sor., 2002). 
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8.5 Transport na elektronite niz elektron-transportniot sinxir 
 

Kompleksite I-IV ne se fiksirani vo strukturata na membranata na 
mitohondriite. Spored toa, prenesuvaweto na elektronite nastanuva kako 
rezultat na nivnata slobodna, lateralna difuzija. Sepak, pravecot na prenesuvawe 
na elektronite e odreden so redoks potencijalot na prenesuva~ite (Sl. 8.15). 
Najniskiot redoks potencijal (-0,32 V) go ima parot NADH/NAD, koj e po~eten 
donor na elektroni vo ET sinxir. Vtor donor na elektroni vo ET sinxir e parot 
FADH/FAD, ~ij redoks potencijal e povisok i iznesuva + 0,10 V. Dvata redoks para 
gi predavaat elektronite na ubihinonot, koj go reducira kompleksot III, potoa 
preku citohromot c go reducira kompleksot IV i na kraj dvata elektrona 
u~estvuvaat vo formirawe na molekulot na voda.  

 

 
 
Sl. 8.15 Elektron-transporten sinxir vo membranata na mitohondriite. Kompleksite na 
prenesuva~ite se naredeni po svojot redoks potencijal (Buchanan i sor., 2002).  
 

Elektron-transporten sinxir kaj mitohondriite e prika`an na Sl. 8.16. NADH 
dehidrogenazata odzema dva elektrona i dva protona od reduciraniot piridin 
nukleotid. Taa gi predava elektronite na ubihinonot preku Fe-S proteinot, a 
protonite gi ispu{ta vo intermembranskiot prostor. Na vakov na~in se 
postignuva gradient vo koncentracijata na protoni na dvete strani od 
vnatre{nata membrana na mitohondriite. Kompleksot II prenesuva elektroni od 
sukcinatot na ubihinonot, no, ne prenesuva protoni niz membranata i spored toa 
ne pridonesuva vo zgolemuvaweto na protonskiot gradient. 
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Sl. 8.16 Organizacija na elektron-transportniot sinxir vo vnatre{nata membrana na 
mitohondrijata. Elektronite vleguvaat preku kompleks I ili kompleks II, kako i preku 
drugi NAD-dehidrogenazi (Buchanan i sor., 2002).  

 
Spored stepenot na oksidiranost postojat tri formi na ubihinon: oksidiran 

ubihinon, semihinon so eden elektron i celosno reduciran ubihinon. Site formi 

vleguvaat vo slo`eniot Q-ciklus, koj vsu{nost prenesuva eden po eden elektron na 
kompleksot III (Sl. 8.16). Oksidiraniot ubihinon (UQ), koj se nao|a sloboden vo 

lipofilniot sloj na membranata prima dva elektrona od kompleksot I ili II i zema 
dva protona od matriksot, pri {to se dobiva reduciran ubihinol (UQH2). 
Ubihinolot difundira na intermembranskata strana od membranata, kade {to gi 
predava elektronite na prenesuva~ite vo kompleksot III, a protonite gi istpu{ta 
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vo intermembranskiot  prostor. Kompleksot III ima dve mesta za koi se vrzuvaat 
ubihinonite i celosnata povtorena oksidacija na ubihinolot se odviva vo dva 
~ekora. Vo prviot ~ekor, ubihinolot predava eden elektron preku Fe-S na 
citohromot c1 (na prvoto mesto za vrzuvawe). Vtoriot elektron se predava preku 
dvata citohroma b (b566 i b560) na noviot molekul od oksidiraniot ubihinon (UQ), 
pri {to se dobiva ubisemihinol (UQ.-). Vo vtoriot ~ekor, ubisemihinolot prima 
u{te eden elektron od kompleksot I ili II i preminuva vo ubihinol. Patot na 
oksidacijata na ubisemihinolot se povtoruva, odnosno u{te dva protoni se 
osloboduvaat vo intermembranskiot prostor. Na toj na~in, za sekoj elektron {to 
}e pomine niz Q-ciklusot se prenesuvaat dva protona od matriksot vo 
intermembranskiot prostor. Oksidacijata na NADH ili FADH e prosledena so 
prenesuvawe na 4 protoni od ednata na drugata strana od membranata. Vsu{nost, Q-
ciklusot kaj mitohondriite e sli~en so hinonskiot ciklus vo hloroplastot, vo koj 
u~estvuvaat plastohinonite. 

Od mobilniot citohrom c,  elektronite se prenesuvaat na kompleksot IV, koj go 
reducira O2 i se proizveduva voda. Potrebni se dva protona od matriksot za da se 
dobie eden molekul na voda. Me|utoa, citohrom oksidazata ima u{te edna 
dopolnitelna osobina, a toa e da prenese eden proton niz membranata od matriksot 
vo intermembranskiot prostor. Spored toa, vo vkupniot bilans na kompleksot IV, 
postoi odnos 2H+/1e-, odnosno za sekoj elektron prenesen na O2, protonskiot 
gradient se zgolemuva za 2. 

Odredeni prenesuva~i od kompleksite III i IV se nao|aat na sprotivni strani od 
membranata: citohromite b se nao|aat kon matriksot, dodeka Fe-S proteinot i 
citohromot c1 se locirani na stranata od intermembranskiot prostor. Sledniot 
prenesuva~, citohromom c se nao|a vo intermembranskiot prostor, a redukcijata na 
kislorodot se vr{i na stranata kon matriksot. Spored toa, elektronite minuvaat 

cik-cak pateka od ednata na drugata strana od membranata. 
 
8.6 Di{ewe rezistentno kon cijanidot 
  

Posebna karakteristika na ET sinxirot kaj rastitelnite mitohondrii e 
rezistentnosta sprema cijanidot i drugite inhibitori na citohrom oksidazata. 
Cijanidot e silen inhibitor kaj animalnite mitohondrii, a poznato e deka 
predizvikuva momentalna smrt kaj `ivotnite i ~ovekot. Me|utoa, koga rastenijata 
}e se izlo`at na dejstvoto na cijanidot, potro{uva~kata na O2 se namaluva, no, 
nikoga{ ne e celosna.  Procesot vo koj se tro{i O2 vo prisustvo na  cijanid (CN-) 
se narekuva di{ewe rezistentno kon cijanidot (Vanlerberghe i Mcintosh, 1997). Vo 
vakvi uslovi, kaj golem broj na rastitelni vidovi, di{eweto e namaleno na 10-25% 
od vkupnoto di{ewe. Me|utoa, postojat rastenija kaj koi oddelni organi celosno 
se rezistentni kon cijanidot. Takvi se rastenijata od familijata Araceae, ~ii 
pretstavnici se Arum, Simplocarpus foetidus, Sauromatum guttatum i dr. Potoa, ma{kite 
cvetovi kaj nekoi vidovi od Annonaceae, Aristolochiaceae, Cyclanthaceae, Nymphaceae i 
dr. 

Vo ET sinxirot postoi enzim ubihinol oksidaza, koja prenesuva protoni i 
elektroni od ubihinolot na alternativnata oksidaza. Spored toa, vo 

alternativniot pat, elektronite ne doa|aat do kompleksite III i IV, tuku se 
naso~uvaat vo pravecot na terminalnata oksidacija (Sl. 8.16). Alternativnata 
oksidaza vo rastitelnite mitohondrii e poseben enzim, koj se nao|a na stranata 
kon matriksot, kade {to so pomo{ na 4 ekektroni go reducira O2 i proizveduva 
H2O. Me|utoa, vlijanieto na ovaa oksidaza mo`e da se spre~i so pomo{ na 
salicilhidroksami~na kiselina (SHAM), koja e specifi~en inhibitor na 
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alternativnata oksidaza. So pomo{ na imunolo{ki metodi e doka`ano 
prisustvoto na ovaa oksidaza vo mitohondriite kaj site ispituvani rastenija. Se 
smeta deka alternativnata oksidaza e dimeren protein od okolu 32 kD i deka 
nejziniot aktiven centar najverojatno sodr`i `elezo. Za pretstavnicite od 
familijata Araceae, fenomenot na di{eweto rezistentno sprema cijanidot se 
koristi za prou~uvawe na termogenezata, odnosno za proizvodstvo na toplina. Kaj 

mnogu rastenija, temperaturata mo`e da bide povisoka za 15C od nadvore{nata. 

Taka na pr., koga nadvore{nata temperatura bila od 5C do 15C, temperturata kaj 

Arum italicum  dostignuva i do 51C, a kaj Simplocarpus bila izmerena temperatura od 

30C. 
Poznato e deka citohromskiot i alternativniot transport na elektroni se 

razdvojuvaat na ubihinolot. Me|utoa, alternativniot pat ne e vo kompeticija za 
elektroni so citohromskiot pat. Vsu{nost, toj se vklu~uva toga{ koga 
citohromskiot pat e zasiten so elektroni, odnosno koga 35-40% od ubihinonot se 
nao|a vo reducirana forma i ne e mo`no da se oksidira preku citohromot. 
Alternativniot pat dejstvuva kako ventil za osloboduvawe na vi{okot na 
energija. Koga se oksidira pogolemo koli~estvo od supstratot se proizveduva samo 
onolku energija, kolku {to e potrebno za odvivawe na razli~nite metaboli~ki 
procesi. Taka na pr., alternativniot pat se aktivira vo korenot koga toj raspolaga 
so pogolemo koli~estvo na jaglehidrati, otkolku {to mo`e da gi iskoristi. Kaj 
listovite od p~enica i spana}, alternativniot pat ne se pojavuva vo utrinskite 
~asovi, koga nivoto na jaglehidratite e nisko, tuku posle nekolku ~asovi od 
pojavata na procesot na fotosinteza, koga e sintetizirano zna~itelno koli~estvo 
na jaglehidrati. 
 
8.7 Dokazi za strukturata na elektron-transportniot sinxir 
 

Site prenesuva~i vo ET sinxirot imaat funkcija na donori ili akceptori na 
elektroni. Parot NADH/NAD so najnizok redoks potencijal (-0.32 V) ima 
tendencija da izgubi elektron, koga se nao|a vo blizina na soedinenija so 
pozitiven potencijal. Kislorodot (+0.82 V) lesno prima elektroni od citohrom 
oksidazata. Redoks potencijalite na drugite prenesuva~i se dvi`at pome|u ovie 
krajni vrednosti i nivnoto mesto vo ET sinxirot se bazira na namaluvawe na 
nivniot redoks potencijal. Elektronite vo ET sinxirot spontano se prenesuvaat 
kon gradientot na potencijalot preminuvaj}i ja razlikata pome|u NADH i 
citohromot a. 

Koga mitohondriite se nao|aat vo anaerobni uslovi (no ima dovolno 
koli~estvo na supstrat, jabolkova kiselina-malat), toga{ se zabele`uva deka site 
prenesuva~i vo ET sinxirot se reducirani. Vo takvi uslovi mo`na e oksidacija na 
supstratot i prenesuvawe na elektroni niz celiot ET sinxir, pri {to se 
reduciraat prenesuva~ite, no, nevozmo`na e nivnata povtorna oksidacija bez 
prisustvo na O2. Koga }e se dodade kislorod, prenesuva~ite po~nuvaat povtorno da 
se oksidiraat. Pritoa, prvo se pojavuva oksidiranata forma na citohrom 
oksidazata, potoa se oksidiraat citohromite c i b, pa flavoproteinite i na kraj 
NAD. Na takov na~in, redosledot na povtornata oksidacija na prenesuva~ite go 
poka`uva nivniot raspored pome|u O2 i supstratot. So primena na antibiotici i 
otrovi se prekinuva transportot na elektroni na odredeni mesta vo ET sinxirot, a 
so toa se spre~uva oksidoredukcijata pome|u NAD i FMN. Respiratornite otrovi, 
cijanidot i jaglerodniot monoksid go spre~uvaat dejstvoto na citohrom oksidazata 
vo prenesuvaweto na elektroni na O2. 
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8.8 Alternativni oksidazi vo citoplazmata 
 

Membranite nadvor od mitohondriite vo rastitelnite kletki sodr`at kratki 
elektron-transportni sinxiri, koi gi oksidiraat NADH ili NADPH, a gi 
reduciraat razli~nite akceptori na elektroni: citohromite, hinonite, Fe-S 
proteinite i dr. ET sinxirite se sostojat od flavoproteini, ~ij kofaktor e FMN 
ili FAD i od eden citohrom b. Me|utoa, transportot na elektroni niz ovie 
prenesuva~i ne e povrzan so sintezata na ATP. Taka na pr., mikrozomalnata 
frakcija od membranata na endoplazmati~niot retikulum sodr`i kratok ET 
sinxir koj ima specifi~ni funkcii. Eden takov sinxir se sostoi od flavoprotein 
koj go oksidira NADPH vo citoplazmata, a reducira eden poseben citohrom, 
ozna~en kako citohrom P450. Vsu{nost, celosnoto ime na ovoj enzim e NADPH : 
citohrom P450 reduktaza. Dvata elektrona koi se odzemaat od NADPH se 

prenesuvaat na citohromot P450, koj vo prisustvo na O2 izvr{uva hidroksilacija 
na nekoi supstrati, ~ija sinteza se odviva vo citoplazmata. Hidroksilacijata 
(dodavawe na -OH grupa) e reakcija vklu~ena pri biosintezata na lignin, kutin, 
suberin, alkaloidi, giberelini i dr. Citohromot P450 ima posebno zna~ewe za 
detoksikacija, odnosno inaktivacija na razli~ni ksenobiotici, pesticidi i 
herbicidi. Kleto~nite membrani kaj mnogu rastitelni kletki sodr`at redoks 
sistem, koj go oksidira NADH. Elektronite se koristat za redukcija na nekoj 
supstrat, a protonite se ispu{taat na nadvore{nata strana vo prostorot na 
kleto~niot yid. Elektronite se prenesuvaat na razli~ni soedinenija, me|u koi e i 
kislorodot. Na takov na~in, vo kleto~niot yid se dobiva vodoroden peroksid, a 
peroksidazite go razgraduvaat i go spre~uvaat negovoto {tetno dejstvo. Ovie  
redoks sistemi se osobeno zna~ajni za sinteza na lignin i na drugi komponenti na 
kleto~niot yid. Vo kletkite postojat i drugi oksidazi, koi gi oksidiraat 
monofenolite i polifenolite.  
 
8.9 Oksidaciska fosforilacija  
 

Transportot na elektronite niz ET sinxirot vo mitohondriite e povrzan so 
sinteza na ATP i se narekuva oksidaciska fosforilacija. Sintezata na ATP se 
vr{i so pomo{ na enzimot adenozin-trifosfataza (ATP-aza), koj e klasificiran 

vo grupata reverzni F0F1 ATP-azi (Sl. 2.11 i Sl. 8.17). Ovoj enzim e sli~en so 
enzimot CF0CF1 vo hloroplastite. Mitohondrijalniot enzim se sostoi od F1 i F0 
kompleks, a se nao|a na vnatre{nata mitohondrijalna membrana. F1 pretstavuva 
protein asociran na stranata kon matriksot, a F0 e integriran protein koj gradi 
kanal niz membranata. F1 se sostoi najmalku od 5 subedinici i ima kataliti~ka 
funkcija, dodeka F0 opfa}a najmalku 3 polipeptidi. Enzimot ATP-aza u{te e 
poznat i kako kompleks V. 

Reakcijata {to se odviva pod dejstvo na ATP-azata mo`e da se pretstavi so 
slednata ravenka: 
 

ADP3- + Pi
2- = ATP4- + H2O 

 
Mnogu presmetki poka`ale deka postoi utvrden odnos pome|u fosforiliraniot 

ADP i potro{eniot O2. Toj odnos ADP:O se narekuva koeficient na 
fosforilacija.  Obi~no koli~nikot ADP:O se zaokru`uva na 3, a mo`e da bide 2 
ili 1, {to zna~i deka za prenos na 2 elektrona na 1/2 O2  se dobivaat 3, 2 ili 1 ATP. 
Vistinskite vrednosti so merewe ne davaat celi broevi, bidej}i se menuvaat 
zavisno od supstratot {to se oksidira. 



Di{ewe 

 208

 

 
 

Sl. 8.17 [ematski prikaz na mitohondrijalna ATR-sintetaza (F-ATPaza). 

 
Postojat pove}e mesta vo ET sinxirot, vo koi doa|a do razdvojuvawe na 

pozitivniot i negativniot polne`. Prvoto mesto e NADH dehidrogenazata vo 
kompleksot I. NADH se reducira vo matriksot i preku FMN gi predava elektronite 
na ubihinonot, a 2H+ se ispu{taat na nadvore{nata strana na mitohondrijalnata 
membranata. Vtoroto mesto e ubihinonot, koj otkako }e primi elektroni od NADH-
dehidrogenazata vrzuva 2H+ od matriksot, a potoa pri gubewe na elektronite gi 
ispu{ta 2H+ na drugata strana na mitohondrijalnata membrana. Tretoto mesto e 
citohrom oksidazata, koja za dva elektrona prenesuva vkupno ~etiri protoni od 
matriksot vo intermembranskiot prostor. Ovie tri navedeni mesta kaj koi se 
konzervira energijata od oksidacijata vo forma na elektrohemiski gradient 
porano bile ozna~eni kako “mesta na fosforilacija”. 

Elektrohemiskiot  gradient na protoni (μN+) i pH gradientot imaat vlijanie 
vrz razmenata na razli~nite metaboliti pome|u mitohondriite i citoplazmata, 
preku posebni proteinski prenesuva~i. Elektrohemiskata komponenta ovozmo`uva 
razmena na ATP4- za ADP3- pome|u matriksot i ekstramitohondrijalniot prostor. 
Vo toa posreduva adenin-nukleotiden transporter, a pozitivno naelektriziraniot 
ekstramitohondrijalen prostor povlekuva negativen jon od matriksot. Na vakov 
na~in ATP izleguva od mitohondriite i se koristi vo citoplazmata na istata ili 
na druga kletka. 

Postojat dva elektroneutralni translokatora koi vr{at razmena vrz osnova na 
vrednostite na pH gradientot. Toa e fosfatniot transporter, koj vnesuva Pi-, vo 
zamena za OH- jonot, koj izleguva nadvor. Sli~no funkcionira i translokatorot 
koj vnesuva piruvat vo zamena za OH- jon. 

Rastitelnite mitohondrii na svojata vnatre{na membrana nosat proteini koi go 
reguliraat transportot i na drugi va`ni kofaktori na di{eweto, kako {to se 
NAD, CoA-SH i tiamin pirofosfatot. Najverojatno, vnesuvaweto na ovie 
kofaktori ima zna~ajna regulatorna uloga vo di{eweto. 
 
8.9.1 Energetski bilans na di{eweto 
 

Energetskiot bilans na di{eweto mo`e da se presmeta koga }e se sobere brojot 
na molekuli na ATP dobieni vo supstratnata fosforilacija i brojot na molekuli 
na ATR dobieni vo oksidaciskata fosforilacija. Taka na pr., na 1 mol glukoza vo 
procesot glukoliza se dobivaat 2 ATP i vo TCA ciklusot 2 ATP, zna~i vkupno 4 
ATP. Vo glukolizata se dobivaat dva reducirani NADH, bidej}i tie vleguvaat vo 
terminalniot ET sinxir preku FPext i na toj na~in mo`e da se dobijat okolu 4 ATP. 
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Vo TCA ciklusot se reduciraat 8 NAD (= 24 ATP) i 2 FAD (= 4 ATP). Spored toa, za 
vkupniot broj  dobieni ATP na 1 mol glukoza ako se zemat zaokru`eni cifri 
(pribli`no celi broevi) 3, 2, 1, toga{ na 1 mol glukoza se dobivaat 36 molekuli na 
ATP (Tab. 8.1). 

Ako energijata vrzana za eden molekul na ATP e 50,2 kJ mol-1 (12 kcal mol-1), toga{ 
1 mol glukoza dava okolu 1606 kJ mol-1 (384 kcal mol-1). Vsu{nost, toa pretsavuva 
re~isi 56% energija {to ja sodr`i eden molekul na glukoza, a ostatokot se gubi 
kako toplotna energija. (Tab. 8.1 ). 
 
Tab. 8.1 Vkupno proizvodstvo na ATR vo procesot na glukoliza i ciklusot na 
trikarboksilni kiselini na 1 mol glukoza. 

 

 Во цитосол Во матрикс Вкупно 
ATP  ATP• NADH•• NADH•• FADH•• 

Глuколиза 2 2 x 2 - - 6 
TCA циклус 2 - 8 x 3 2 x 2 30 
ВкупноATP 4 4 24 4 36 
Вистински вредности 4 3.6 21.6 3.6 32.8 

 
• Број на АТР кои се добиваат во супстратна фосфорилација. 
•• Број на АТР кои се добиваат со оксидација на NADH и FADH. 
 
8.10 Regulacija na di{eweto 
 

Procesot na razgraduvawe i oksidacija na organskite soedinenija se odviva vo 
razli~ni kleto~ni organeli. Vo citoplazmata se vr{at procesite na glukoliza, 
fermentacija, glukoneogeneza i oksidaciskiot pentozen ciklus. Ciklusot na 
trikarboksilnite kiselini i terminalnata oksidacija se odvivaat vo 

mitohondriite, a β-oksidacijata na masnite kiselini i glioksalatniot ciklus vo 

glioksizomite i peroksizomite. Osven toa {to odredeni fazi se razdvoeni so 
membranski barieri, site oksidaciski procesi pome|u sebe se povrzani i 
biohemiski se nadovrzuvaat eden na drug. Povrzanosta na odredenite fazi se 
ostvaruva preku transportot na metabolitite niz membranata, pa zatoa 
funkcioniraweto na celiot sistem e mnogu slo`eno. 

Intenzitetot na di{ewe zavisi od metaboli~kite, mehani~kite, osmotskite i 
drugite procesi vo koi se tro{i energijata. Kletkite raspolagaat so ~uvstvitelni 
regulatorni mehanizmi, so koi se balansira intenzitetot na di{ewe vo odnos na 
drugite metaboli~ki procesi vo rastenieto. Vo kletkata se nao|a odredeno 
ograni~eno koli~estvo na ATP/ADP i se smeta deka tie pretstavuvaat glaven 
faktor za regulacija na di{eweto. Ako kletkata ili celiot organizam tro{i 
ATR za odredeni energetsko-zavisni procesi, toga{ koli~nikot ATP/ADP e nizok, 
{to predizvikuva zgolemuvawe na intenzitetot na di{eweto. Vo sprotiven slu~aj, 
koga potrebata za energija e mala, toga{ koli~nikot ATP/ADP e visok, a di{eweto 
se namaluva bidej}i vo takvi uslovi doa|a do inhibicija na odredeni enzimi.  

Postoi odredena zavisnost pome|u potro{uva~kata na kislorod i procesot na 
glukoliza poznata kako Pasterov efekt. Ovaa pojava pretstavuva kompeticija za 
ADP me|u terminalnata oksidacija i glukolizata. Vo anaerobni uslovi ne se 
odviva oksidaciska fosforilacija i na toj na~in ostanuva pogolemo koli~estvo na 
ADP za procesot na glukoliza.  

Glukolizata ja reguliraat enzimite fosfofruktokinaza, koja vr{i 
fosforilacija na F-6-P vo F-1,6-BP i enzimot piruvatna kinaza, koj od PEP gradi 
piruvat. Aktivnosta na piruvatnata kinaza se inhibira od pristvoto na ATR vo 
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citoplazmata i na toj na~in pri visoka koncentracija na ATR se akumulira i PEP. 
PEP se javuva kako inhibitor i na aktivnosta na fosfofruktokinazata. Zatoa 
mo`e da se zaklu~i deka eden od pati{tata za regulacija na glukolizata e 
promenata na koli~nikot ATP/ADP vo citoplazmata.  

Aktivnosta na enzimite od TSA ciklusot e pod kontrola na koli~nikot 
ATP/ADP. Koga vo kletkata se namaluvaat potrebite za ATR, toga{ se zabavuva 
transportot na elektronite, kako i sintezata na ATR. 

Di{eweto kaj rastenijata pove}e zavisi od vnatre{nite faktori {to go 
reguliraat intenzitetot na celiot proces, otkolku od nadvore{nite faktori. 
Kislorodot e neophoden za odvivawe na di{ewe i spored toa jasno e deka negovata 
koncentracija ima va`na uloga vo ovoj proces. Osobeno e zna~aen i nadvore{niot 
faktor temperaturata, koja vlijae na site enzimski procesi. 

Procesot na di{ewe kaj rastenijata ima poslab intenzitet vo sporedba so 
`ivotnite, {to mo`e da bide rezultat na slabata difuzija na kislorodot do 
mestata kade {to se tro{i. Vakov nedostatok na kislorod se javuva kaj pogolemite 
rastitelni organi, kako i kaj korenite koi rastat vo voda. Me|utoa, rastenijata se 
adaptirale na ovaa sostojba so razvivawe na tkiva za provetruvawe koi se sostojat 
od golemi intracelulari (aerenhim).   


