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Uvod

U¢benik iz splosne zoologije je namenjen §tudentom prvega letnika
biologije in $tudentom dvopredmetnih smeri biologija-kemija in biologija-
gospodinjstvo. Namen ucbenika je kratka predstavitev vsebin, ki jih
obsegajo predavanja iz sploine zoologije. Vsebina poglavij je zgo$€ena in
je izhodisce za poglobljen $tudij iz dodatnih virov. Slikovno gradivo je
ve¢inoma povzeto iz u¢benika zoologije, ki ga uporabljajo $tudenti prvih
letnikov biologije na Univerzi v Heidelbergu. Sheme so izvirno delo avtor-
jev u¢benika in smo jih povzeli in priredili v soglasju z avtorjema. Vsebina
je razdeljena v pet poglavij.

V prvem poglavju je na kratko predstavljena vloga biologije v preteklosti
in danes ter njen pomen za poznavanje Zivljenja.

Drugo poglavje obravnava zgradbo Zivalske celice, s poudarkom na
celici evkariontov. Prikazan je potek presnove na celiénem nivoju in
razloZeni so osnovni mehanizmi sinteze beljakovin. Opisana je zgradba
dednega materiala evkariontov in na¢ini celiénega razmnoZevanja. S kratko
predstavitvijo mehanizmov celinega sporo¢anja je nakazana perspektivna
in aktualna smer raziskav na podro¢ju biologije celice.

V_tretjem poglavju so opisani osnovni tipi Zivalskih tkiv. Definicije
temeljijo predvsem na tkivih vretencarjev, ki so obseZno predstavljeni v
$tevilnih u¢benikih histologije.

Poglavje je kratko in povzema le osnovna dejstva, saj Studenti zgradbo
tkiv podrobno spoznajo pri vajah iz histologije.

ObseZno Cetrto poglavie zajema primerjavo zgradbe in delovanja
razliénih organov Zivali, s poudarkom na nevretenéarjih. Prikazani so
osnovni tipi organskih sistemov in raznolikost zgradbe in funkcije organov
pri posameznih Zivalskih skupinah.

V petem poglavju so predstavljeni nadini razmnoZevanja Zivali, s
poudarkom na spolnem razmnoZevanju, ki je nedvomno razlog za tako
veliko pestrost Zivalskih organizmov. Ontogenetski razvoj je prikazan na
kratko, predvsem primerjalno med nevretencarji in vretenéarji.

Vsebine s podrodij etologije, ekologije in evolucije niso predstavljene v
posebnih poglavjih, ker so preobsezne. Tematsko so vkljuéene v ostala
poglavja in v vsebine predavanj. Znanje s teh podro¢ij lahko $tudent dobi
iz uébenikov biologije, ki so navedeni v slovstvu.



Zahvala

Kot $tudentko prvega letnika biologije me je pred Cetrt stoletja v svet Zivali
popeljal prof. Janez Matjasi¢. Z zanimivimi in slikovitimi predavanji nas
je vodil »iz Zivljenja najmanjsih« v svet velikanov. Po diplomi sem kot asi-
stentka pri vajah iz splo$ne zoologije pridobivala znanje ob delu s $tudenti
in ob pogovorih z mentorjem, predavateljem splo$ne zoologije, prof. Paviom
Li¢arjem. Z nazornimi, preglednimi in duhovitimi predavanji je navduseval
stevilne generacije biologov. Ko sem pred tremi leti postala nosilka
predmeta Splo$na zoologija sem se zavedla, da je naslediti tako dobra
predavatelja zelo teZavna naloga.

Z dobro osnovo, vzornimi vzgledi in veliko vzpodbude z veseljem
nadaljujem njuno delo.

Izkus$nje pridobivam tudi v stiku s predavatelji v tujini. Prof. Volker
Storch predava zoologijo na Univerzi v Heidelbergu, v Nem¢iji. Je avtor
Stevilnih priznanih u¢benikov s podroc¢ja splosne in sistematske zoologije.
Z njim sodelujem Ze vrsto let. Ko sem mu povedala, da Zelim napisati
ucbenik iz splo$ne zoologije mi je podaril zadnjo, sedmo izdajo svojega
ucbenika »Kurzes Lehrbuch der Zoologie«. Za vzpodbudo mi je rekel: «Ko
napises prvi ucbenik se zacne dolga naporna pot, ki se uspesno konca sele
takrat, ko so zadovoljni $tudenti in kolegi«. U¢benik je napisan, prvi korak
je narejen. To je prva izdaja in zavedam se, da e zdale¢ ni popolna. Vsi, ki
boste u¢benik vzeli v roke, ga prebrali in dopolnili s koristnimi nasveti in
pripombami, boste prispevali k njegovi uspe$nosti in morda tudi k drugi,
tretji in $e mnogim izdajam ...

Zahvaljujem se vsem, ki ste sodelovali z idejami, nasveti, vzpodbudami.

Hvala tehni¢nima sodelavcema Luki Malen§ku z Oddelka za biologijo
in g. Adam z Zooloskega inStituta Univerze v Heidelbergu za izdelavo
slikovnega gradiva.

Hvala generacijam $tudentov, ki me spremljajo od leta 1977 in usmerjajo
moje zanimanje za poucevanje biologije.

Avtorica

Zbirka nordijskih mitov Edda pravi, da na zacetku ni bilo nicesar:
“Zemlje ni bilo, tudi neba nad njo ne, bila je samo zevajoca vrzel, brez
trave.”

Na severu in jugu od nicesar sta lezali pokrajini mraza in ognja, imenovani
Niflheim in Muspelheim. Vro¢ina Muspelheima je stalila nekoliko zmrzali
Niflheima in iz kapelj je zrasel velikan Ymer. Kaj je Ymer jedel? O&itno je
imel kravo Audhumla. In kaj je jedla krava? No ja, bilo je tudi nekaj soli.
In tako naprej ...

Povzeto po: The First Three Minutes, by Steve Weinberg, 1977

Vecji del vsebine ucbenika sem napisala med $tudijskim obiskom Zooloskega intituta
Univerze v Heidelbergu v Nemdéiji, s finanéno podporo individualne $tipendije programa
Tempus Phare (IMG-97-SLO-2019).



Prvo poglavje

Biologija, znanost o Zivljenju

Na prelomnici stoletja je biologija kot znanost o Zivljenju izpostavljena
novim zahtevam. Pomembna odkritja v zadnjih desetletjih, hiter razvoj
tehnologij in vedno hujse onesnaZevanje okolja postavljajo pred biologe
vedno nove in vedno zahtevnej$e naloge. Resevanje zapletov, ki jih povzroca
¢lovek z nepremis$ljenim in nenadzorovanim delovanjem potrebuje nova
znanja in njihovo smotrno uporabo za ohranjanje ravnotezja v naravi.
Poznavanje in obvladovanje naravnih zakonitosti, razumevanje in ohra-
njanje Zivljenja niso le dolZnosti in privilegiji biologov pa¢ pa vsakega
¢loveka, ki v tem trenutku biva na zemlji. Biologija skusa odgovoriti na
zelo preprosto vprasanje »Kako deluje Zivljenje?«. Odgovor $e zdale¢ ni
preprost! I$¢ejo ga raziskovalci v Stevilnih vedah in panogah, ki z
naértovanimi in ponovljivimi poskusi preverjajo svoje podmene in prispe-
vajo kamencke in bisere v kraljestvo znanja o Zivljenju.

1.1 Kaj je Zivljenje?

Pojmovanje Zivljenja se je spreminjalo s ¢asom in prav tako tudi odnos do
biologije. Do zacetka dvajsetega stoletja je prevladoval vitalisti¢ni pogled
na zivljenje. Vitalizem (animizem) je vse pojave povezoval z neko nad-
naravno »vitalno silo«, ki biva v organizmu in usmerja njegovo delovanje.
Ze nekateri griki in tudi drugi filozofi (Aristotel, Descartes) so zagovarjali
mehanicistiéni princip nastanka Zivljenja, ki razlaga Zivljenje s fizikalnimi
in kemijskimi zakoni. Ta pogled je v zaCetku dvajsetega stoletja razvil in
dopolnil nemski biolog Jacques Loeb, ki je s poskusi na jajéecih morskih
jezkov pokazal, da lahko z ustreznimi kemijskimi snovmi sproZzi embrio-
nalni razvoj organizma iz ene same celice. Bil je celo preprican, da je mozno
Zivljenje ustvariti v laboratoriju. S ponovnim odkritjem Mendlovih zakonov
so mehanicisti nasli podporo za svoje trditve, namre¢ da dednost usmerjajo
molekule. Rezultati dela znanstvenikov devetnajstega stoletja, kot so
Darwin, Pasteur, Mendel idr. so osnova za raziskave v biologiji danasnjega
¢asa. Mejnik, ki predstavlja zacetek_sodobne biologije bi bilo lahko leto
1953, ko sta Watson in Crick predstavila model dvojne vijaénice DNK in s
tem postavila fizikalno osnovo za Mendlove gene, temeljne enote na katere
deluje naravna selekcija. Od tu naprej $tejemo obdobje sodobne biologije,
ki raziskave na podroc¢ju molekularne biologije vkljucuje v raziskave na
vseh podroéjih biologije, sistematike, anatomije, fiziologije, ekologije,
evolucije in drugih. Odkritju strukture DNK je sledilo obdobje hitrega
razvoja na podrocju genetike, de$ifriranje univerzalnega genskega koda,
poznavanje regulacije izraZanja genov, razumevanje imunskega sistema in
manipulacije genskega materiala. Raziskave na podro¢ju molekularne
biologije so omogocile razumevanje kemijske narave raznolikosti, ki je
osnova za naravno selekcijo, poznavanje delovanja fizioloskih sistemov in




nenazadnje tudi razumevanje zakonitosti v ekologiji ter reSevanje proble-
mov, ki jih povzrocajo nekontrolirani posegi v okolje.

Ce torej skuSamo odgovoriti na zastavljeno vprasanje o tem, kaj je
Zivljenje, je lahko odgovor zelo preprost ali pa skrajno zapleten. Molekularni
biolog lahko definira Zivljenje, kot rezultat fizikalnih in kemijskih procesov,
ki potekajo v celicah. Racionalist lahko definira Zivljenje kot lastnost, ki
lo¢i Zivo od nezivega. Biolog pa primerja Zivo z neZivim in ugotavlja, katere
lastnosti so skupne vsem Zivim organizmom, od bakterije do ¢loveka in
kako na vse to deluje evolucija.

1.2 Kako razlikujemo Zivo od neZivega?

Ziva bitja so kompleksni, visoko organizirani sistemi, ki imajo celi¢no
zgradbo.

Ziva bitja rastejo tako, da se povecuje koli¢ina Zive snovi v organizmu
in se z razvojem spreminjajo.

Ziva biga presnavljajo, v njih poteka serija kemijskih reakcij , ki so
natan¢no uravnane. Z razgradnjo (disimilacija) in sintezo (asimilacija) snovi
vzdrZujejo homeostazo, ravnoteZje notranjega okolja.

Ziva bitja so_gibljiva.

Ziva bitja se odzivajo na draZljaje, pravimo, da so vzdrazna.

Ziva bitja_se razmnozujejo.

Ziva bitja imajo genski program, ki usmerja zgradbo, presnovo in
razmnoZzevanje in nanj deluje evolucija.

Ziva bitja se spreminjajo v generacijah (evolucija).

Vsa Zziva bitja imajo nastete lastnosti, ki jih je tezko razvrstiti po
pomembnosti za definicijo Zivljenja. NeZivo ima lahko katero od navedenih
lastnosti, vendar ne vseh hkrati.

1.3 Kemijska zgradba Zivih bitij

Vsa Ziva bitja imajo celi¢no zgradbo. Moderna biologija proucuje celico
in procese v njej predvsem z vidika kemijskih in fizikalnih reakcij, ki
potekajo na celi¢nem nivoju. Celice so iz vode, anorganskih ionov in
organskih molekul.

Enostavne molekule

Osnovni elementi, ki gradijo Zivo snov so C, O, N, H, ki se na razli¢ne
nacine povezujejo v enostavne molekule, gradnike kompleksnih organskih
spojin.

Enostavni ogljikovi hidratis strukturno formulo C (H,0)_so osnovna
hrana celice, vir energije (glukoza) in gradniki (riboza, deoksiriboza)
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kompleksnih celi¢nih sestavin. Vezani na proteine, so lahko signalne mole-
kule in oznaéevalci za razpoznavanje med molekulami.

Mascobne kisline gradijo lipide, so vir energije in pomembna sesta-
vina membran.

Aminokisline so gradniki beljakovin in pomembne puferske spojine.
Nukleotidi so gradniki nukleinskih kislin, primarni vir energije (ATP),
koencimi (koencim A) in substrati v oksi-redoks reakcijah (NAD™,
NADP™).

Kompleksne molekule
Enostavni ogljikovi hidrati se z O-glikozidno vezjo povezujejo v di- in

poli-saharide. Skrob in glikogen sta polimera glukoze in pomembni
rezervni substanci rastlin in Zivali. Celuloza in hitin sta osnovna strukturna
polisaharida. V kombinaciji s proteini tvorijo sladkorji glikoproteine, ki
pokrivajo zunanje celi¢ne povrsine, medtem ko proteoglikani sestavljajo
izvenceli¢ni matriks in so pomembne signalne molekule v celici.

Mascobne kisline in glicerol sestavljajo trigliceride, nevtralne mascobe,
ki so zelo ekonomiéen vir energije v celici (dvakrat ve¢ energije na gram
kot ogljikovi hidrati). Fosfolipidi so osnovni gradniki membran, karote-
noidi so pomembni rastlinski pigmenti in predhodniki vitamina A. Steroidi
so signalne molekule, hormoni in gradniki membran (holesterol).

Aminokisline se s peptidno vezjo povezujejo v polipeptide. Beljakovine
so polipeptidi, ki so na specificen nacin zviti v prostoru. Primarno zgradbo
proteina dolo¢a zaporedje aminokislin, ki ga gradijo. Sekundarna zgradba
proteina nastane zaradi vodikovih vezi med dolo¢enimi odseki polipeptidne
verige in je lahko v obliki alfa vijaCnice ali beta nagubane ravnine. Zaradi
interakcij med radikali aminokislin, ki so lahko nepolarne, polarne, bazi¢ne
ali kisle, se funkcionalna podrocja proteina (domene) z razli¢no sekundarno
zgradbo z linearnimi odseki povezujejo v znaéilno konformacijo. To je
terciarna zgradba proteina. Beljakovine s kvartarno zgradbo (hemoglobin)
so iz ve¢ polipeptidnih podenot. Beljakovine so osnovni strukturni elementi
v celicah, transportne molekule, encimi, hormoni in protitelesa.

Nukleotidi so iz dusikove baze (purinov, pirimidinov), sladkorja (riboze,
deoksiriboze) in fosfatne skupine. Vnukleinske kisline se povezujejos 5 -
3" fosfodiestrsko vezjo. Te so nosilci dednih zasnov (DNK) in sodelujejo
pri sintezi beljakovin (RNK).

V celici nenehno potekajo procesi razgradnje kompleksnih snovi v
osnovne gradnike (katabolizem) in sinteza kompleksnih snovi iz osnovnih
enot (anabolizem). Energija, ki se sprosc¢a pri razgradnji (oksidacije) se
veze v energetsko bogate spojine v sklopljenih reakcijah in se porablja pri
biosintezi. Snovi se v Zivih sistemih stalno spreminjajo na primer ogljik v
+ procesih dihanja prehaja iz reducirane oblike (glukoza) v oksidirano
(ogljikov dioksid), med fotosintezo pa obratno.

1.4 Evolucija, primarni koncept povezovanja v biologiji

Evolucija je po definiciji sprememba frekvenc alelov v populacijah v veé¢
generacijah. V evoluciji sta pomembna dejavnika naklju¢je in naravna selekcija.

Teor1jo evolucije z naravno selekcijo je v svojem delu »Izvor vrst z narav-
nim izborom« leta 1859 predstavil Darwin in s tem postavil organizirano in
koherentno izhodisce za vso biologijo. Ugotovitev, da se vrste spreminjajo,
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je izvirala iz podatkov s podrocja raziskav fosilov, anatomije, embriologije
in vzreje, ki so bili poznani Ze prej (Lamarck 1809). Darwin, ki je ta dejstva
poznal, je v svoji teoriji naravne selekcije zdruZzil $e dva pomembna vidika,
variabilnost v okviru vrste in_dedovanje teh lastnosti ter hiperprodukcijo
potomcev (Malthusova teorija preZivetja). V bistvu Darwinova razlaga
evolucije z naravno selekcijo temelji na petih predpostavkah (trditvah):

1. v vsaki generaciji se rodi vec osebkov, kot jih prezivi

2. med osebki vlada variabilnost

3. osebki z dolocenimi lastnostmi imajo vefjo moZnost prezivetja in

razmmnozevanja
4. nekatere od lastnosti, kot sta preZivetje in razmnoZevanje, se dedujejo
5. spremembe so se dogajale v daljsih ¢asovnih obdobjih

Darwinov pogled na evolucijo in njene mehanizme, $tevilni novejsi
pogledi, kakor tudi novejse raziskovalne tehnike so omogo¢ili dokaj zane-
sljivo rekonstrukcijo evolucije Zivljenja na Zemlji in povezav med danes
zive¢imi organizmi. Drevo Zivljenja(sl.1.1) prikazuje skupen izvor osnov-
nih kraljestev Zivih bitij, bakterij (ev- in arhe-bakterij), protistov (Archezoa,
Protozoa), gliv, rastlin (rjave alge in prave rastline) in Zivali.
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SL1.1.1 Evolucijska sorodnost nekaterih organizmov, ki so omenjeni
v ucbeniku. Razvejitve kaZejo poti skupnega izvora, vendar
dolZine vej niso ¢asovno opredeljene. (Vertikalna os dia-
grama prikazuje kategorije organizmov) (povzeto po: Alberts
et al. 1989)
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Drugo poglavje

Biologija celice

Hook, 1665, prvi je uporabil izraz celica,

Purkyne, 1837, definiral je protoplazmo («protoplast je celi¢no telo«),
Schleiden, Schwann, 1839, postavila sta celi¢no teorijo (»celica je temeljna
enota organizmov),

Virchow, 1855, je potrdil, da je celica osnova Zivljenja (»omnis cellula e cellula«),
Chatton, 1937, je razlikoval prokariontsko in evkariontsko celico

2.1 Protobionti — prve celice

Organske molekule, enostavni sladkorji, aminokisline in nukleotidi, ki so
osnova zivega, so nastajale v pramorju pred tremi milijardami let v atmo-
sferi, ki je verjetno vsebovala metan, ogljikov dioksid, amoniak in vodno
paro (teoriji Oparin, Haldane). Energijske pretvorbe pod vplivom UV sve-
tlobe in razelektritev so omogocile povezave v makromolekule, ki so jih
obdale lipidne membrane in jih tako loé¢ile od vodnega okolja, pramorja.
Manjse molekule (hranila) so prehajale skozi lipidni ovoj in prinasale atome
ter energijo. To so bili protobionti. Obdrzali so se le tisti, ki so vsebovali
informacije za identi¢no replikacijo, torej nukleinske kisline. Protobiont
z osnovnimi znacilnostmi Zivljenja je torej skupek molekul, obdanih z
lipidno membrano, ki izmenjuje snovi in energijo z okoljem in se lahko
replicira. Prvi bionti so verjetno izkori§cali nukleinske kisline kot encime
za produkcijo beljakovin. Tako so nastajale kompleksne celi¢ne strukture.
Prve celice so nastale verjetno pred dvema miljardama let.

2.2 Prokariontska in evkariontska celica

Ziva bitja, od preprostih enoceli¢arjev do kompleksno zgrajenih veéceli-
Carjev, so iz celic, gradbenih in funkcionalnih enot organizmov. Morfoloska
raznolikost veccelicarjev je rezultat celi¢ne diferenciacije in povezav celic
v tkiva ter organe.

Celice so odprti sistemi, ki izmenjujejo snovi, energijo in informacije z
okoljem, pri tem pa ohranjajo notranje ravnotezje, homeostazo. V razvoju
sta se pojavila dva tipa celic, prokariontske in evkariontske. Celice praZivali,
gliv, rastlin in Zivali so evkariontske celice ali evcite (sl.2.1), bakterijska
celica pa je prokariontska ali protocita(sl.2.2). Celiéna snov ali protoplazma
evkariontskih celic je diferencirana v jedro (nucleus) in citoplazmo, ki je
iz citosola, citoskeleta in celi¢nih organelov. Zivalska celica je obdana s
plazmalemo, celi¢cno membrano, ki je pogosto pokrita z izlocki (kutikula,
sluz). Rastlinska celica ima poleg plazmaleme $e celulozno celi¢no steno,
ki vzdrzuje trdnost in obliko celice. Bakterijske celice so obdane s celi¢no
steno iz peptidoglikanov, imajo zrnato citoplazmo, so brez organelov in
jedra. Dedni material je krozna molekula DNK (nukleoid). Bistvene razlike
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S1.2.1: Zgradba Zivalske celice. Prikazana je ultrastruktura celice,
kot je vidna s transmisijskim elektronskim mikroskopom: J:
jedro, Nu: nukleolus, P: peroksisom, MT: mikrotubuli, F:
filamenti, SG: sekrecijske granule, Mi: mitohondrij, C:
centriola, Go: Golgijev aparat, Mp: mikropinocitotski vezikli,
Kv: klatrinski vezikli, AER: agranulirani endoplazemski
retikulum, MuT: multivezikularno telesce, G: glikogen, L:
lizosom, GER: granulirani endoplazemski retikulum.
Spodaj: razli¢ni celi¢ni organeli, vidni s svetlobnim mikro-
skopom: a) Granulirani endoplazemski retikulum (Nisslova
zrnca) v ziveni celici, J: jedro; b) mitohondriji v epitelni
celici tankega Crevesa; c¢) lizosomi v epitelni celici tankega
¢revesa; d) Golgijev aparat in sekrecijske granule v epitelni
celici pankreasa.

v zgradbi in delovanju celic pro- in ev-kariontov so prikazane v preglednici
1. Strukturna kompleksnost evkariontske celice v primerjavi s prokariont-
sko omogoca vecjo funkcionalnost, povezano z delitvijo dela, kar je bila
verjetno osnova za razvoj pravih vecceliéarjev.
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S1.2.2: Zgradba prokariontske celice. Osnovne strukture v bakte-
rijski celici. Na levi strani ¢rtkane linije je s kapsulo obdana
palicasta bakterija, na desni pa bakterija obdana z bici.

Preglednica 1: Znacilnosti evkariontskih in prokariontskih celic

Znatilnost Celice evkariontov Celice prokariontov
velikost med 10 in 100pm med 1 in 10pum

dedni material imajo jedro z ovojem nimajo jedra
organizacija DNK linearni kromosomi kroZni kromosom
citoplazma vsebuje celi¢ne organele nediferencirana
citoskelet filamenti in mikrotubuli nimajo citoskeleta
metabolizem vecinoma so aerobne vecinoma so anaerobne
razmnozevanje mitoza, mejoza cepitev

2.3 Celi¢na membrana in transport snovi

Gorter in Grendel, 1925, membrana je trden lipidni dvosloj.

Davson in Danielli, 1935, model elementarne troslojne membrane (»unit
membrane«)

Singer in Nicholson, 1972, model tekoéega mozaika (»fluid mosaic model«).
Goldstein in Brown, 1986, Nobelova nagrada za odkritje receptorsko
posredovane endocitoze

Sackman in Neher, 1991, Nobelova nagrada za uvedbo tehnike vpete
napetosti na krpici membrane (»patch clamp«)

Membrana (plazmalema, plazemska mrenica, celi¢na opna) obdaja
celico in organele evkariontov ter omogoc¢a prehod snovi med razdelki v
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celici in med celico ter okoljem. Kemijska zgradba biolo$kih membran je
precej enotna. Membrane so 6 do 10 nm debele plasti iz fosfolipidov, hole-
sterola, glikolipidov in razliénih proteinov. Fosfolipidi so v vodnem okolju
urejeni v dvosloj tako, da so polarni (hidrofilni) deli obrnjeni navzven,
nepolarni (hidrofobni) pa navznoter (sl.2.3). Pri zmernih temperaturah je
fosfolipidni dvosloj teko¢, pri niZjih pa postane bolj viskozen in je v obliki
kristalne resetke. Viskoznost ali teko¢nost dvosloja je odvisna od Stevila
nenasi¢enih maséobnih kislin, vrste fosfolipidov in koli¢ine holesterola.
Veé nenasi¢enih, kraj$ih mascobnih kislin in manj holesterola vzdrzuje
teko¢nost in zmanjsuje viskoznost. Fosfolipidni dvosloji so prepustni za
manj$e in nepolarne molekule (plini, voda) in za molekule, topne v lipidih
(lipofilne snovi, glicerol). Celicne membrane bakterij in rastlin ne vsebujejo
holesterola. Ker holesterol povecuje ¢vrstost membran in hkrati zmanjsuje
njihovo prepustnost, imajo te celice dodatne strukture za vzdrZevanje
&vrstosti (celiéna stena, peptidoglikani). Sestavni del membrane so tudi
proteini, ki so lahko razporejeni v membrani in nekovalentno povezani z
lipidi (integralni, transmembranski proteini) ali pa so s §ibkimi ionskimi
vezmi povezani s povrsino lipidnega dvosloja (periferni proteini).Vloga
proteinov je raznolika, lahko so strukturne molekule, receptorji, ali pa
delujejo kot kanalcki in prenasalci. Membranski transportni proteini so
pomembni za prenos ionov, polarnih nizkomolekularnih snovi in
makromolekul. Transmembranski proteini so lahko enopasovni ali
vedpasovni, iz ene ali vecih polipeptidnih podenot, ki v pasovih (navadno
v obliki heliksa alfa) segajo skozi fosfolipidni dvosloj (sl.2.4).

ZUNANJA
POVRSINA

CELICE
GLIKOPROTEIN

FOSFOLIPIDNI
DVOSLOJ

IONSKI

KANALCEK

POVRSINSKI
PROTEIN

CITOPLAZMA

S1.2.3: Zgradba celi¢ne membrane Zivalske celice.

Membrana je dinami¢na struktura, lipidne in proteinske molekule se
lahko gibljejo v razli¢nih smereh (rotacije, fleksije, lateralne translokacije),
redkej$a pa so gibanja “klik-klak”, kjer prehajajo lipidne molekule z ene,
na drugo stran dvosloja. Membrana je asimetri¢na (s1.2.5), saj so molekule
v dvosloju razli¢no razporejene (npr. fosfatidilholin, sfingomielin in gliko-
lipidi so razporejeni na zunanji strani dvosloja, fosfatidilserin in fosfatidile-
tanolamin pa na citoplazemski strani membrane). Asimetri¢no razporejeni
so tudi proteini, glikozilirani hormonski receptorji in signalni proteini pa
s0 na zunanji strani membrane. Fluidnost membrane je pomembna lastnost,
ki vpliva tudi na njeno prepustnost.

Membrana je selektivno prepustna, snovi prehajajo skozi membrano
na tri razlicne nacine. Nepolarne, majhne molekule prehajajo skozi mem-
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S1.2.4: Zgradba vecpasovnega transmembranskega glikoproteina.
Polipeptidna veriga precka fosfolipidni sloj kot desnosuc¢na
vijaénica o, oligosaharidne verige in disulfidne vezi so na
zunanji strani membrane.

IZVENCELICNI

i Rl
L : \, PROSTOR
& ! P

| ?fw i
i i e,
°Z~5 S

CITOPLAZMA

S1.2.5: Pre¢ni prerez celicne membrane. Membrana je asimetri¢na
zaradi razli¢ne razporeditve fosfolipidov in proteinov v obeh
slojih. IP: integralni protein;

PP: periferni protein; Glikokaliks je iz razvejanih glikopro-
teinov na zunanji strani membrane.

brano s pasivnim transportom, ki je lahko enostavna difuzija ali pospefena
(olaj$ana) difuzija. Molekule difundirajo v smeri koncentracijskega
gradienta, skozi prostore v lipidnem dvosloju (teorija reSetke) ali skozi
vodne pore (voda, O,, CO,, N,). Nekatere molekule, npr. sladkorji, amino-
kisline in manjsi ioni prehajajo hitreje s pospeseno difuzijo, s specifi¢nimi
prenasalnimi proteini ali skozi kanalcke (primer transporta glukoze skozi
membrano eritrocita). Ta transport je pasiven in poteka v smeri koncentra-
cijskega gradienta do vzpostavitve ravnotezja. Prehod ionov skozi kanalécke
je zelo selektiven. Kanalcki so proteini(sl.2.6a,b), ki vsebujejo vodne pore,
prehod je do 100 krat hitrejsi kot s prenasalci. Kanal¢ki so ve¢inoma zaprti,
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S1.2.6: Zgradba in delovanje ionski kanal¢kov v membrani:
a) Napetostno odvisni ionski kanal@ki; b) od liganda odvisni
ionski kanalcki.

odpirajo jih lahko spremembe v elektri¢ni napetosti membrane (napetostno
odvisni kanaléki), vezava liganda (od liganda odvisni kanal¢ki) ali mehan-
ske spremembe na membrani (mehansko odvisni kanalcki).

Za razliko od pasivnega transporta, je za aktivni transport snovi
potrebna energija, ki izvira direktno iz metabolizma celice (hidroliza ATP).
Ioni in molekule prehajajo v smeri, ki je nasprotna koncentracijskemu gra-
dientu. Z aktivnim transportom celice vzdrZujejo ionsko ravnoteZje in s
tem celi¢cno homeostazo. Aktivni transport ionov poteka z ionskimi
¢rpalkami, ki so prenasalni proteini in za delovanje lahko porabljajo tudi
nad 50% dostopne celiéne energije (delovanje Na*-K* ATP-aze). Meha-
nizmi aktivnega transporta so razliéni (sl.2.7). Snovi lahko prehajajo
direktno, v povezavi s hidrolizo ATP (transport Na* in K* ionov ) ali z
vezavo fosfatne skupine (transport glukoze v bakterijah) in indirektno kot
kotransport, kjer omogoca prenos ene molekule v smeri koncentracijskega
gradienta so¢asni prenos druge molekule v smeri, ki je nasprotna koncen-
tracijskemu gradientu. Transport glukoze v érevesu poteka vzajemno s
transportom Na'ionov (simport), transport Na™ in Ca*™ ijonov v sréni
misici pa poteka v nasprotni smeri (antiport).

PR\ 9
b8\-68 48

1 2 3
UNIPORT SIMPORT ANTIPORT

S1.2.7: Aktivni transport je lahko direkten (uniport) ali indirekten,
ki poteka v isti smeri (simport) ali v nasprotnih smereh
(antiport).
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Vedje hidrofilne molekule (nad 1 nm) skozi membrano ne morejo. Ste-
vilni hormoni, nevrotransmiterji in protitelesa prehajajo v celico z
endocitozo. Proces se razlikuje od membranskega transporta v tem, da
poteka v povezavi z membranskimi receptorji, ki so v glavnem gliko-
proteini. Ti so povezani z encimi v membranah, ki sproZzijo nadaljnje pro-
cese v celici. Endocitoza je lahko pinocitoza, stalen transport tekoéin v
celico, ki poteka tako, da se s celi¢ne povr$ine odcepljajo manjsi vezikli, ki
prenasajo zunajceli¢no tekocino v celico. Fagocitoza je sprejem netopnih
delcev, na primer bakterij in virusov v celico. Poteka tako, da se na mestu
stika delca in celi¢ne membrane citoplazma izviha in obda delec. Stimu-
lacijo fagocitoze omogocajo posebni receptorji v plazmalemi (fagociti tako
prepoznajo tujke obdane s protitelesi). Receptorsko-posredovana endo-
citoza (sl.2.8) poteka tako, da se molekule veZejo na specifi¢na mesta na
membrani, kjer so receptorji zbrani v klatrinskih jarkih (tako prehajata v
celico transferin in LDL protein, ki veZe holesterol). Na tem mestu se
odcepi vezikel (klatrinski ali obleceni vezikel), ki zelo hitro prenese v celico
vecje koli¢ine molekul. Molekule se v celici sprostijo, receptor pa se z vezikli
vrne in vkljuéi v membrano. Podobno kot endocitoza poteka tudi ekso-
citoza, proces, v katerem celica z vezikli izlo¢a vsebino v okolje. Tako celica
obnavlja membrane, ki se porabljajo z endocitozo, Zlezne celice pa tako
izlo¢ajo hormone.

LDL
RECEPTOR LDL -+
l .
PLAZMALEMA Mﬁ/_n
X
Y X x x* T KLATRIN V
KLATRINSKEM JARKU
RECIKLIRANJE RECEPTORJEV
LDL IN PLAZMALEME
X o
>
,@" KLATRINSKI VEZIKEL
) x
X Y
X 3+

CITOPLAZMA

+
+*
X X% ®*
KLATRINSKI PLASC SE ODSTRANI

ENDOSOM
(LDL DISOCHIRA Z RECEPTORJA)

ZLIVANJE Z
LIZOSOMI

HIDROLITSKI ENCIMI
V LIZOSOMU

S1.2.8: Receptorsko posredovana endocitoza lipoproteinskega delca
LDL. Transport gre s klatrinskimi vezikli z recikliranjem
receptorjev LDL in plazmaleme.

Membrana je pomembna tudi pri prenosu informacij med okoljem in
notranjostjo celice. Stevilne molekule, kot so hormoni, ne prehajajo skozi
membrano, ampak delujejo kot sporocevalci. S povezavo sporocevalcev,
membranskih receptorjev in razli¢nih proteinov, celice komunicirajo med
sabo in tako prenas$ajo informacije.

Spoznavanje celic omogocajo posebne molekule na zunanji povr§ini
membrane, ki tvorijo glikokaliks, to so predvsem glikoproteini in glikolipidi.
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Specifi¢ne kombinacije terminalnih delov ogljikovih hidratov glikokaliksa
eritrocitov so osnova za razlikovanje krvnih skupin ABO.

Organizacijo celic v tkiva in organe vecceliCarjev omogocajo medceliéni
stiki, specializirani predeli celicne membrane (s1.2.9). Celice Zivali se povezu-
jejo na tri na¢ine: s tesnimi stiki, z dezmosomi in s presledkovnimi stiki.

Tesni stiki (zonula occludens) so povezave, kjer sta membrani sosednjih
celic povezani z omreZjem razvejanih, transmembranskih beljakovin v
obliki letev (sl.2.9a), ki se na dolo¢enih mestih povezujejo in preprecujejo
transport snovi skozi medceli¢ni prostor. Taki stiki so znacilni predvsem
za epitelne celice vretencarjev (manj jih je pri nevretencarjih) in to v prede-
lih, kjer je transport snovi skozi medceli¢ni prostor v apikalno bazalni
smeri celice omejen (¢revo, ledvice, krvne Zile). Dezmosomi (macula adhe-
rens) so tockovne mehanske povezave med celicama (s1.2.9b). V tem predelu
je medceli¢ni prostor razdirjen in vsebuje transmembranske proteine
kadherine. Na citoplazemski strani sta membrani obeh celic ojacani z
dezmoplakini, kamor se pritrjajo intermediarni filamenti (tonofilamenti).
Medceli¢ne povezave v obliki pasov (zonula adherens) so aktinski filamenti,
ki so z izvenceliénim matriksom povezani preko beljakovin integrinov.
Ena od povezovalnih molekul je transmembranski protein, ki deluje kot
receptor za fibronektin.

Posebnega fizioloskega pomena so presledkovni stiki (neksusi, maculae
communicantes, s1.2.9¢), kjer sta celi¢cni membrani zbliZani na razdaljo 2-
4 nm. V tem predelu so Stevilni koneksoni (nad 100), v kanaléke organi-
zirani transmembranski proteini, premera 1.5 nm, skozi katere prehajajo
manj$e molekule (molska masa pod 1000 daltonov). Koneksoni prevajajo

S1.2.9: Medceliéni stiki: a) Zonula occludens, b) Macula adherens
(dezmosom), ¢) Macula communicans (presledkovni stik,
neksus), d) pregradni (septirani) stik. Celi¢ni stiki so lahko
tockasti (macula) ali pasasti (zonula).
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tudi elektri¢ne impulze in so $tevilni v predelih elektri¢nih sinaps. Za nevre-
tencarje so znacilni septirani (pregradni) stiki (s1.2.9d), ki so zelo razliéni
po zgradbi. Lahko so v obliki nagubanih letev, ki povezujejo sosednji celici
(mehkuzci, ¢lenonoZci) ali pa v obliki kompleksnega tridimenzionalnega
sistema palicastih struktur (oZigalkarji).

Plazmalema je lahko na razliénih povrSinah celice specifi¢no izo-
blikovana, ve¢inoma v povezavi s celicno funkcijo. Na apikalni strani so
pogoste strukture, ki povecujejo povrsino v zvezi z absorpcijo ali sekrecijo.
Prstasti izrastki plazmaleme so mikrovili, ki vsebujejo snope aktinskih
filamentov, povezanih z razlicnimi proteini. Poseben tip mikrovilov so
negibljive stereocilije, ki so pogoste strukture nekaterih ¢utilnih celic. Bi¢i
in migetalke (kinocilije) so ve¢ji, gibljivi izrastki plazmaleme, ki imajo pri
zivalih enako osnovno zgradbo. Pod plazmalemo so v krogu razporejeni
dvojcki mikrotubulov, radialno povezani s centralnim parom tubulov.
Mikrotubuli so med sabo povezani s proteini (neksini) in tvorijo aksonemo,
urejeno po vzorcu 9x2 +2 mikrotubulov (sl.2.10). Na bazi bi¢a in migetalke
je bazalno telo iz mikrotubulov, urejenih v vzorec 9x3. Gibanje migetalke
je posledica drsenja mikrotubulov, energija izvira iz hidrolize ATT ki jo
omogocajo molekule dineina z ATP-azno aktivnostjo, ki povezujejo dvojcke
mikrotubulov.

Bazalni deli celic so pogosto izoblikovani v bazni labirint v obliki
gostega omreZja kanalov, ki nastanejo z uvihanjem plazmaleme v baznem
delu celice (sl.2.11). Znacilen je predvsem za epitelne celice z intenzivnim
transportom snovi v baznem delu (ledvice, Malpighijeve cevke Zuzelk).
Na bazi epitelnih celic je bazalna lamina iz kolagenih vlaken, ki povezuje
celice z vezivom.

2.4 Zgradba citoplazme

2.4.1 Osnovne kemijske sestavine citoplazme
Citoplazma zivalskih celic je iz anorganskih (70% celi¢ne mase) in organ-
skih snovi (30% celi¢ne mase), od katerih so pomembne predvsem beljako-
vine, nukleinske kisline, lipidi in ogljikovi hidrati.

Beljakovine ali proteini — strukturne in transportne molekule, hormoni,
encimi in protitelesa

Beljakovine so velike molekule (molska masa med 5000 in milijon
daltonov), ki so izpolipeptidov. Polipeptid je iz zaporedja razli¢nih amino-
kislin, povezanih s peptidno vezjo. Zaporedje aminokislin dolo¢a primarno
zgradbo beljakovine. Polipeptidne verige so na dolocen nacin urejene v
prostoru in to dolo¢a sekundarno zgradbo proteina. Aminokisline se z
vodikovimi, hidrofobnimi in disulfidnimi vezmi povezujejo v strukture,
ki imajo obliko heliksa alfa ali nagubane ravnine beta. Terciarna zgradba
proteina je prostorska ureditev molekule v globularne, nitaste ali plastovite
molekule. Pri proteinih, kjer se ve¢ podenot povezuje v vecjo molekulo
(hemoglobin), govorimo o kvartarni strukturi. Proteine lahko delimo v
globularne in skleroproteine. Skleroproteini so netopni strukturni proteini,
kot so kolagen, keratin, miozin. Ti proteini imajo nitasto zgradbo, ve¢inoma
v obliki heliksa. Globularni proteini (npr. histoni, albumini) so topni, s
$tevilnimi hidrofilnimi stranskimi verigamina povrsini. Proteini so lahko
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S1.2.10: Precni prerez bicka ali migetalke z razporeditvijo mikrotu-

bulov po vzorcu 9x2 +2.
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S1.2.11: Epitelnacelica z baznim labirintom in razli¢nim

1 organeli.
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povezani z razli¢nimi prosteti¢nimi skupinami (lipoproteini, glikoproteini,
metaloproteini, nukleoproteini). Pomembni celi¢ni glikoproteini so lektini,
ki prepoznavajo specifiéne snovi, ki vsebujejo doloéene ogljikove hidrate.
Pogosti so v hemolimfi, v sekretih in plazmalemi. Fibronektini so glikopro-
teini, ki so pogosti v telesnih teko¢inah, vezivu in bazalni lamini. Pomembni
so za povezavo celic in izvenceli¢nega matriksa.

Nukleotidi, nukleinske kisline — nosilci informacij, encimi, koencimi,

prenasalci energije, substrati v oksidoredukcijskih procesih
Nukleinske kisline so pomembne sestavine celice, nosilke dednih last-

nosti in pomembne za sintezo proteinov. Zgrajene so iz nukleotidov, ki so
iz purinskih (adenin, gvanin) in pirimidinskih baz (citozin, timin, uracil),
sladkorjev (riboza, deoksiriboza) in fosfatnih skupin. Baze se s sladkorjem
z N-glikozidno vezjo povezujejo vnukleozid, z estrsko vezavo fosfatne sku-
pine pa nastane nukleotid. Nukleinska kislina je polinukleotid, nukleotidi
so povezani s 3’- 5’ fosfodiestrsko vezjo. Deoksiribonukleinska kislina ne
vsebuje uracila in je urejena v dvojno vija¢nico(sl.2.12). Obe verigi vijaénice
sta polarni in potekata antiparalelno. V sredini molekule so dusikove baze
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S1.2.12: Shematski prikaz molekularne zgradbe DNK.
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povezane z vodikovimi vezmi (A=T in C=G). DNK molekule razli¢nih
organizmov se razlikujejo v Stevilu nukleotidnih parov, pri Zivalih je ve¢
A=T parov (50-60%). Pomembna lastnost DNK je replikacija ali podvo-
jevanje, ki poteka v celici v obdobju med dvema mitozama (interfaza). Semi-
konservativna replikacija je kompleksen encimski proces, v katerem
nastajata molekuli DNK, ki sta sestavljeni vsaka iz ene stare in ene nove
verige. Poteka tako, da se dvojni heliks odpre na doloenem mestu (repli-
kacijska tocka), ki ga prepoznajo posebni proteini. Skupina encimov
topoizomeraze odvija vijacnico, encim helikaza pa jo odpira, tako da cepi
vodikove vezi med bazami. Na tem mestu nastane replikacijska vilica, kjer
se zatne dodajanje nukleotidov. Replikacijo za¢ne krajsi del molekule RNK,
zacetnik (primer) iz desetih baz, ki ga sintetizira encim primaza. ZaCetnik
je potreben zato, ker encim DNK polimeraza lahko podaljsuje verigo le
tako, da dodaja nove nukleotide na 3’ koncu DNK, kjer je prosta skupina
OH. Podvajanje poteka na nasprotnih verigah razli¢no. Vodilna vrvica
(leading strand) se podvaja zvezno, zastajajoca vrvica (lagging strand) pa
tako, da polimeraza dodaja kratke segmente po 1000 nukleotidov (Okazaki
segmenti) v smeri od 5’proti 3’ koncu, ki jih nato ligaza poveZe v enotno
verigo (s1.2.13). Ko je dodajanje nukleotidov koncano, polimeraza DNK
odstrani zacetnik, ligaza DNK pa poveZe odseke v enotno verigo. Posebnost
polimeraz DNK, je v tem, da lahko sproti popravljajo napake, ki nastajajo
ob vgrajevanju nukleotidov (»proof reading«), tako, da odstranjujejo napa-
éne nukleotide in jih zamenjajo s pravimi. DNK molekule evkariontov
imajo §tevilne replikacijske tocke (replikone), kjer lahko replikacija poteka
hkrati. DNK je iz genov, funkcionalnih enot, ki vsebujejo informacijo za
sintezo beljakovine (strukturni in regulacijski geni) in informacijo za prepis
v RNK. Celice imajo med 50.000 do 100.000 genov, velik del DNK pa je iz
ponavljajocih se sekvenc (visoko repetitivna DNK).

Ribonukleinske kisline so iz ribonukleoproteinov in namesto timina
vsebujejo uracil. V celici imajo razli¢ne vloge. Informacijska RNK (mRNA)

5 ZASTAJAJOCA VRVICA 3
PROTEIN SSBS A
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3!
HELIKAZA
ZACETNIK RNK SEGMENT
OKAZAKI
HELIKAZA—<_ POLIMERAZA DNK
Sl
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3 5!
VODILNA VRVICA

S1.2.13: Replikacija DNK bakterijskega kromosoma: A) encim
RNK primaza sintetizira kratke odseke RNK (zacetnik)
vzdolZz enojne verige DNK; B) encim DNK polimeraza
IIT dodaja nukleotide zvezno na vodilni vrvici in kot kratke
segmente na zastajajoci vrvici; C) encim DNK polimeraza
I odstrani zacetnike in jih zamenja z DNK; D) encim
DNK ligaza poveze fragmente nove DNK.
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je prepisan del kodogene DNK, ki nosi informacijo o sintezi doloéenega
proteina. Trojica baz, ki dolo¢a aminokislino, je kodon. Informacijska RNK
je razliéno dolga in pogosto povezana s proteini. Prenasalna RNK (tRNA)
je iz 70-90 nukleotidov in ima posebno obliko, ki je rezultat parjenja baz v
dolocenih predelih RNK (sl.2.14). Ima $tiri zanke z nekomplementarnimi
bazami in pet predelov, kjer se povezujejo komplementarne baze. Njena
vloga je prenos aminokislin pri sintezi beljakovin. Aminokislina se veZe
na 3’ terminalni del, zanka dva pa vsebuje baze, ki tvorijo antikodon, ki se
med sintezo beljakovin poveZe s kodonom informacijske RNK. Ribosomska
RNK (rRNK) se s proteini povezuje v ribosome, ki sodelujejo v sintezi
beljakovin. Ribosomske RNK in nekatere krajse RNK delujejo tudi kot
encimi (ribocimi).
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S1.2.14: Zgradba prenasalne RNK (tRNK): a) shema sekundarne
zgradbe s $tirimi ro¢icami, ki so urejene v obliki dvojne
vijacnice, in $tirimi zankami, kjer je molekula enovijacna
(A:adenin, C:citozin, P:psevdouridin, R:purinska baza,
T:ribotimidin, V:spremenjen purin,Y: pirimidin); b) tridi-
menzionalni model tRNK.

Nukleotidi so pomembni tudi v procesih bioloskih oksidacij kot
skladi$¢a energije, ki jo celica potrebuje za delovanje (ATB GTE CTE TTR
UTP). Pomembni so tudi kot koencimi pri prenasanji elektronov in pro-
tonov v oksi-redoks reakcijah (nikotinamid dinukleotid NAD, nikotinamid
dinukleotid fosfat NADDP in flavin adenin dinukleotid FAD).

Lipidi — gradniki celi¢nih membran, signalne molekule, rezervne snovi,
vir energije

Lipidi so topni v nepolarnih ali slabo polarnih topilih. Med lipide uvr-

$¢amo trigliceride, ki so rezervne snovi, proste mas¢obne kisline, lipopro-
teine, fosfolipide, sfingolipide, sterole, karotenoide in prostaglandine.
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Rezervni lipidi so nepolarne molekule, ki so v celici v obliki mas¢obnih
kapljic. Trigliceridi so iz glicerola in mascobnih kislin, ki so vefinoma iz
dolgih verig in so lahko nasi¢ene (palmitinska m.k. s 16 C atomi, stearinska
m.k. z 18 C atomi) ali nenasic¢ene (oleinska m.k.). Transport mas¢obnih
kislin poteka s prenasalnimi proteini, proste mascobne kisline so ve¢inoma
vezane z albumini. Trigliceridi, estri holesterola in karotenoidi so v celici
v notranjosti lipoproteinskih kapljic, ve¢inoma obdani s fosfolipidi in pro-
teini. Polarni lipidi, kot so fosfolipidi, sfingolipidi, holesterol in proste
mascobne kisline pa tvorijo micele ali lamelarne mielinske figure.

Fosfolipidi, sfingolipidi in holesterol so gradniki celi¢cnih membran.
Fosfolipidi so iz glicerola, dveh ma$¢obnih kislin in aminoalkohola s fosfatno
skupino. Alkohol je lahko holin, etanolamin ali inozitol, nekateri fosfolipidi
pa vsebujejo aminokislino serin. Sfingolipidi ki so pogosti v membranah
7ivénih celic (sfingomielin), imajo namesto glicerola sfingozin.

Ogliikovi hidrati — strukturne in signalne molekule, vir energije, rezervne

snovi

Ogljikovi hidrati so vir energije v celici in strukturni elementi v celici
in na njeni povriini. Najpomembnejsa energijska vira v Zivalski celici sta
glikogen in glukoza, strukturna elementa pa predvsem hitin in proteoglikani.
Ogljikove hidrate razdelimo v tri osnovne skupine: monosaharide, oligo-
saharide in polisaharide. Med oligosharidi sta za organizme najpomemb-
nejsi pentozi riboza in deoksiriboza, ki gradita nukleinske kisline, med
heksozami pa glukoza, fruktoza in galaktoza, ki so vir energije. Oligosaharidi
so iz dveh do $estih molekul monosaharidov, biolo§ko najpomembnejsi so
disaharidi maltoza, laktoza in saharoza.

Polisaharidi so predvsem rezervne snovi v celici, glikogen je navadno
v obliki zrnc razporejen v citoplazmi, hitin pa gradi skelet ve¢ine nevre-
tendarjev. Sestavljeni sladkorji so glikozaminoglikani, proteoglikani in
hialuronska kislina, ki so pomembne sestavine medceli¢nine. Mucini so
sladkorji povezani z beljakovinami, izlocajo jih predvsem epitelne celice v
obliki sluzi na celiéni povrsini.

Anorganske snovi: voda — reakcijski medij, ioni — regulatorji presnove

Voda je najpomembnej$a anorganska snov v celici (70% celi¢ne mase).
V vodnem okolju potekajo biokemijske reakcije, voda je vir protonov in
kisika. Fizikalne lastnosti vode, kot so povrsinska napetost, kapilarnost,
gostota, toplotna kapaciteta vplivajo na procese v celici (termoregulacija,
pretok telesnih tekocin).

Anorganski ioni, predvsem natrijevi, kalijevi, magnezijevi, kalcijevi,
kloridni, fosfatni in hidrogenkarbonatni ioni so najpomembnejsi za vzdrZe-
vanje ionskega ravnovesja v celicah, regulirajo pH, vzdrZujejo osmotski
pritisk, omogocajo aktivni transport, dihanje, prevodnost, kréljivost ipd.
Trdne mineralne snovi se koncentrirajo v celicnem matriksu in tvorijo trdna
ogrodja nekaterih organizmov. Med ioni ima pomembno biolosko vlogo
predvsem kalcij. Kalcij je sekundarni sporocevalec v celici, zato je njegova
koncentracija v celici zelo nizka in ustrezno regulirana (parthormon, kalci-
tonin, vitamin D). V citoplazmi so $tevilni proteini, ki veZejo kalcij (tropo-
nin C, kalmodulin) in tako regulirajo aktivnost $tevilnih encimov. Kalcij
je pomemben regulator v $tevilnih fizioloskih procesih, kot so kréljivost
misic, prenos vzburjenj, eksocitoza, regulacija oploditve in drugi.
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2.4.2 Citosol, citoskelet in celiéni organeli

Citosol ali osnovna plazma je teko¢i del citoplazme, ki lahko zavzema do
55% celi¢ne prostornine. V citosolu so razli¢ne organske in anorganske
spojine. Od organskih so pomembni sladkorji, mascéobe, nukleotidi, amino-
kisline, mascobne kisline, ve¢ina pa je beljakovin, ki so encimi v celi¢nem
metabolizmu. Viskoznost citosola je odvisna od stopnje hidratacije globu-
larnih proteinov. V citosolu so tudi razni vkljucki, kristali, pigmenti, rezer-
vne snovi. Pomemben del citosola soribosomi, ribonukleoproteinska zrnca,
kjer poteka sinteza beljakovin.

Citoskeletje celicno ogrodje, ki vzdrzuje obliko celice, omogoca gibanje
celic in organelov ter sodeluje pri celi¢ni delitvi. Citoskelet je iz razli¢nih
strukturnih beljakovin, ki so razporejene v citosolu kot omreZje razlicno
razvejanih vlaken (sl.2.15). Mikrofilamenti (premer=7nm) so iz aktina E
ki nastane s polimerizacijo globularnega aktina G. So dinamiéne strukture,
vzdrzujejo obliko celice in omogocajo gibljivost (amebe, fagociti). Povezani
so s Stevilnimi drugimi proteini, v misi¢nih in drugih celicah s poudarjeno
kréljivostjo, predvsem z miozinom. Pogosti so v apikalnih delih celice,
kjer v povezavi z drugimi proteini terminalnega omreZja (npr. spektrin)
stabilizirajo plazmalemo.

Intermediarni filamenti so pogosti v celicah vretencarjev. Vlakna pre-
mera okrog 10 nm so urejena v snope in imajo vec¢inoma vlogo zascCite. V
epitelnih celicah so pogosti citokeratinski filamenti (tonofilamenti), ki so
povezani z dezmosomi. V mezenhimatskih celicah so vimentinski filamenti,
v misi¢nih desminski, v Zivénih in glia celicah pa nevro- ali gliafilamenti.

Mikrotubuli so cevke premera 20-30 nm iz beljakovine tubulina. Glo-
bularni molekuli tubulina alfa in tubulina beta tvorita dimere, ki se
povezujejo v protofilament. Mikrotubul je iz trinajstih linearnih protofi-
lamentov, ki se v vzporednih vrstah povezujejo v cilinder. Mikrotubuli so
polarne strukture s hitro rastofim pozitivnim (+del) in pocasi rasto¢im
negativnim (-del) koncem. Mikrotubuli se dalj$ajo in kraj$ajo z dodajanjem
in odvzemanjem dimerov tubulina. Mikrotubuli so dinamicne celi¢ne
strukture, ki tvorijo aksonemo bicev in migetalk, bazalno telo, centriol in

plazmalema

ribosom

mitohondrij

S1.2.15: Citoskelet je iz kompleksnega tridimenzionalnega omreZja
vlaken (mikrotrabekule), ki se razvejujejo v citosolu.
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niti delitvenega vretena. Nastajajo v posebnih predelih celice, ki jih imenu-
jemo centri MTOC (mikrotubulni organizacijski centri), najbolj raziskani
so centrosomi zivalskih celic.

Celi¢ni organeli so biokemijski, strukturni in funkcionalni razdelki
evkariontske celice, ki so z membrano loceni od citosola.V celici je mnogo
z membrano obdanih transportnih veziklov, ki prenasajo snovi od enega
razdelka do drugega, nekateri pa imajo dokaj stalno, biokemijsko speci-
ficno vlogo v celici. Lizosomi in mikrotelesca vsebujejo hidrolitske
encime, pomembne za celi¢no presnovo. Endoplazemski retikulum in
Golgijev aparat sta razdelka v obliki cistern in kanalov, ki tvorijo obsezno
celi¢no omreZje ali pa skladovnice, razporejene okrog jedra. Mitohondriji
so kompleksne, z dvojno membrano obdane strukture, ki oskrbujejo celico

Z energijo.

Endoplazemski retikulum — sinteza in razporejanje snovi
Keith R. Porter, 1945

Skoraj vse Zivalske celice imajo endoplazemski retikulum (sl.2.16),
omrezje cistern in kanalov, od katerih se odcepljajo $tevilni vezikli. OmreZje
je povezano z jedrnim ovojem, njegovo prostorsko ureditev v celici pa
vzdrzujejo $tevilni mikrotubuli. Endoplazemski retikulum, je zelo dobro
razvit predvsem v Zleznih in Ziv¢nih celicah, kjer je viden Ze s svetlobnim
mikroskopom. Zrnati ali granulirani endoplazemski retikulum (GER) ima
na povr$ini membrane $tevilne ribosome, tu se sintetizirajo, modificirajo
in transportirajo membranske beljakovine in tiste, ki so namenjene za
sekrecijo. Citoplazemski proteini, ki ostanejo v celici, se sintetizirajo v
citoplazmi na polisomih, to je ribosomih, povezanih z mRNK. Gladki ali
agranulirani endoplazemski retikulum (AER) je v obliki kanalov in ni
povezan z ribosomi. Njegova funkcija je predvsem biosinteza lipidov (mem-
branski fosfolipidi) in razstrupljanje (hidroksilacije strupov, ki jih katali-
zirajo oksidaze v membrani ER), pomemben je tudi za sintezo steroidnih

CISTERNA

S1.2.16: Kanali agranuliranega (AER) in cisterne granuliranega
endoplazemskega retikuluma (GER)
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Golgijev aparat — razporejanje in sekrecija beljakovin, sinteza ogljikovih
hidratov
Camillo Golgi, 1898

Golgijev aparat je kompleks, sestavljen iz diktiosomovw, ki so med seboj
povezani s tubuli(sl.2.17). Diktiosomi so skupki splo$¢enih membranskih
cistern (od 3 do 30), naloZenih v obliki skladovnice (s1.2.18). Na konveksni,
nezreli strani (cisterne cis) je povezan z endoplazemskim retikulumom,
kjer so $tevilni prehodni vezikli, ki izmenjujejo snovi med obema razdel-
koma. Membrana je na tej strani navadno tanj$a (6 nm) in podobna mem-
brani ER. Konkavna, zrela stran (cisterne trans) je blizje plazmalemi, tu se
odcepljajo Stevilni sekrecijski vezikli, ki vsebujejo beljakovine za sekrecijo.
Membrana je v tem delu debelej$a (10 nm). Med obema stranema so me-
diane cisterne, med katerimi poteka intenzivna izmenjava veziklov. Polar-
nost Golgijevega aparata je povezana tudi s transportom glikoproteinov in
encimov, ki nastajajo v ER. V predelu omreZja trans (predel TGN) so pogo-
ste povezave cistern, centriolov in mikrotubulov, ki povezujejo Golgijev
aparat, ER in lizosome (sistem GERL). Pri prehodu skozi Golgijev aparat
se sladkorne komponente glikoproteinov in glikolipidov modificirajo
(glikozilacije), v predelu omreZja trans pa se proteini sortirajo in razporejajo
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S1.2.17: Golgijev aparat iz diktiosomov
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S1.2.18: Shematski prikaz polarne ureditve diktiosoma
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v specifi¢ne razdelke. Razli¢ne oznacevalne molekule (manoza 6-fosfat)
doloc¢ajo in razporejajo encime za lizosome, sekrecijske produkte in belja-
kovine, ki se vracajo nazaj v ER. V sistemu GERL nenehno poteka proces
recikliranja membran, kjer procesi endocitoze kompenzirajo poveéanije
plazmaleme zaradi sekrecije z eksocitozo.

Lizosomi, prebavni centri celice
Christian de Duve, 1950

Lizosomi so vezikli obdani z membrano, ki vsebujejo hidrolitske
encime. Osnovni funkciji sta heterofagija, razgradnja tistih snovi, ki
vstopajo v celico in avtofagija, razgradnja lastnih, nefunkcionalnih celi¢nih
organelov. Oblika in funkcija lizosomov sta zelo raznoliki (sl.2.19). Primarni
lizosomi so majhni vezikli, ki vsebujejo hidrolaze (pH=>5) in nastajajo z
odcepljanjem od cistern v TGN predelu Golgijevega aparata. Hidrolitski
encimi se v obliki cimogenov (neaktivnih predhodnikov encimov) sinteti-
zirajo v GER, v AER se pakirajo v transportne vezikle in potujejo v Golgijev
aparat, kjer se veZejo z manoza 6-fosfatnimi skupinami (oznacevalci). V
receptorsko posredovanem procesu brstijo iz membrane Golgijevega apa-
rata klatrinski vezikli, v katerih se encimi aktivirajo, oznacevalci pa se
odcepijo. Na specifi¢na mesta jih usmerjajo posebni proteini na zunanji
membrani lizosoma. Sekundarni lizosomi so lahko avtofagosomi ali
heterolizosomi. Heterolizosomi nastanejo z zdruZevanjem primarnega
lizosoma in endosoma ali pa z zdruZitvijo primarnih lizosomov in fago-
somov (prebavne vakuole), ki pridejo v celico s fagocitozo. Endosom vsebuje
snovi, ki pridejo v celico z receptorsko posredovano endocitozo. Po prebavi
pogosto v lizosomu ostanejo nepredelane snovi, to so terciarni lizosomi
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S1.2.19: Nastanek, oblike in delovanje lizosomov
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(telolizosomi) ali rezidualna telesa. Lizosomi imajo v celici pomembne
funkcije, saj so regulatorji celi¢ne presnove. Genetsko pogojene motnje v
delovanju lizosomov so vzrok za $tevilne bolezni.

Peroksisomi, celi¢ne oksidacije in razstrupljanije
Christian de Duve, 1983

Peroksisomi so celi¢ni organeli, v katerih potekajo oksidacijski pro-
cesi. Vezikli velikosti 0.2 do 0.5 mm so obdani z enojno membrano in
vsebujejo razlicne encime (katalaza, urat oksidaza, oksidaza D-aminokislin).
V peroksisomih so pogosti kristalni vkljucki urat oksidaze v obliki nukleoida
(s1.2.20). Veliko peroksisomov je v jetrnih in ledvi¢nih celicah vretenéarjev.
V njih potekajo razli¢ne oksidacije in sicer deaminacija aminokislin, oksi-
dacija mascobnih kislin, oksidacija dusikovih baz, ki nastanejo iz nuklein-
skih kislin, oksidacija strupenega vodikovega peroksida, ki nastaja med
presnovo. Peroksid, ki nastaja v peroksisomih, se lahko uporablja za nadalj-
nje oksidacije snovi, npr. alkohola in fenolov (razstrupljanje). Encimi
peroksisomov se sintetizirajo na polisomih v citosolu.

§1.2.20: Elektronsko mikroskopski posnetek treh peroksisomov v
jetrih podgane. Dva vsebujeta izrazit nukleoid, ki vsebuje
oksidacijske encime.

Mitohondriji, oksidacijski in energijski centri celice

Mitohondriji (sl.2.21) so semiavtonomni celi¢ni organeli, premera do
enega in dolzine do pet mikrometrov. Imajo lastno DNK, ki vsebuje infor-
macije za sintezo nekaterih encimov. Oblika je zelo razlicna in se spreminja
glede na funkcijo. Obdani so z zunanjo membrano, ki je zelo neselektivna
in prepustna za vec¢ino manj$ih molekul ter vsebuje monoaminooksidaze.
Notranja membrana je selektivno prepustna in oblikovana v kriste ali cevke.
Intermembranski prostor vsebuje predvsem encime za fosforilacijo nukleo-
tidov. Notranjost mitohondrija zapolnjuje matriks, ki vsebuje encime
Krebsovega ciklusa in [ oksidacije mascobnih Kkislin, ribosome, intrami-
tohodrialna zrnca ter krozno DNK. Notranja membrana mitohondrija vse-
buje encime dihalne verige in ATP sintazo, ki sintetizira ATP v odvis-
nosti od protonskega gradienta med matriksom in intermembranskim
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S1.2.21: Kristni tip mitohondrija iz epitelne celice podgane

prostorom (kemiosmotsko sklapljanje). Mitohondriji so $tevilni v celicah
z intenzivnim transportom snovi ali z bogato sintezo mas¢ob. Veliko jih je
tudi v misi¢nih celicah (sarkosomi). Razporejanje mitohondrijev omogocajo
mikrotubuli in je odvisno od procesov, ki potekajo v celici. Ker vsebujejo
mitohondriji lastno DNK, se njihov genski material z delitvijo ohranja.
Po endosimbiontski teoriji naj bi nastali iz prokariontov, ki so se simbiont-
sko povezali z drugimi celicami. Specificna zgradba, prisotnost dednega
materiala in posebnih ribosomov potrjujejo to teorijo. Novejse hipoteze pa
pripisujejo njihov izvor plazmidom, ki so se vkljucili v celice in se razvili v
kompleksne oblike.

[edro, metabolni in regulacijski center celice

Gurdon, 1966, v jedru je shranjen ves genom organizma

V celicah evkariontov je DNK shranjena v jedru. Jedro je obdano z
jedrnim ovojem iz dveh membran, med katerima je perinuklearni prostor.
Jedrni ovoj vsebuje komplekse por (30-100 nm), skozi katere prehajajo
vedje molekule iz jedra v citoplazmo (ribosomske podenote in RNK) in
proteini v obratni smeri. Transport skozi pore je reguliran. Pore so sestav-
ljene iz beljakovinskih molekul (s1.2.22), ki spreminjajo obliko in s tem
tudi velikost kanala, skozi katerega poteka transport. Jedrni ovoj ima na
zunanji membrani ribosome in je povezan z GER. Perinuklearni prostor
med membranama ovoja se nadaljuje v cisterne GER. V nekaterih celicah
so pogoste strukture anulatne lamele, ki jim nekateri avtorji pripisujejo
transportno funkcijo med jedrom in citoplazmo. V jedru je nukleoplazma,
ki je po sestavi drugaéna kot citosol. Vsebuje skelet iz intermediarnih fila-
mentov in topne proteine, ob jedrnem ovoju pa lamine, ki tvorijo trdnejso
jedrno lamino. DNK v delovnem jedru je v obliki kromatina, ki vsebuje
histone in nehistonske proteine. DNK je navita okrog histonskih pro-
teinskih oktamerov, nukleosomov (sl.2.23). Vsak oktamer je iz po dveh
molekul histonov H2A, H2B, H3 in H4 in je dvakrat ovit z odsekom DNK
iz priblizno 160 baznih parov. Sosednji nukleosomi so povezani s povezo-
valno DNK iz priblizno 60 baznih parov. Histonske molekule H1 pa
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S1.2.23: Organizacija DNK in histonov v kromatinu evkariontov

34




omogocajo kondenzacijo nukleosomalne vrvice v kromatinske vrvice
debeline 30 nm (kromatinske fibrile). Zelo kondenziran, transkripcijsko
neaktiven del kromatina je heterokromatin, ki je navadno razporejen ob
jedrnem ovoju. Evkromatin pa je transkripcijsko aktiven, svetel, nezgo$¢en
del kromatina. V delitvenem jedru je DNK s proteini zgo$¢ena v kromo-
some. V jedru $tevilnih celic je eno ali ve¢ jedrc (nukleolusov). V jedrcu se
sintetizirajo ribosomske RNK (s1.2.24). Ta predel DNK vsebuje $tevilne
repetitivne sekvence in ga imenujemo nukleolus organizator.

Iz rRNK in proteinov nastajajo ribosomske podenote, ki se transporti-
rajo iz jedra in se v citoplazmi povezujejo v ribosome. Jedrce je iz treh delov,
fibrilarnega centra, v obliki delno kondenziranega kromatina, ki vsebuje
gene za rRNK, fibrilarnega dela iz nitastih ribonukleoproteinskih molekul
in granularnega delaiz Stevilnih ribosomalnih delcev v pozni fazi zrelosti.

» podenota

velika

citoplazma

BDS

S1.2.24: Prepisovanje rRNK in nastajanje ribosomskih podenot v
jedrcu
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2.5 Intermediarni metabolizem, celi¢na presnova

Presnova (metabolizem) je celovitost kemijskih pretvorb v organizmu. Za
ucinkovito presnovo je nujna izmenjava snovi med organizmom in okoljem,
ki poteka skozi telesno povr$ino ali skozi specializirane organe: ¢revo,
dihala, krvoZilje in ledvice. Pretvorba snovi poteka vecinoma v celicah, ki
so odprti sistemi in vzdrZujejo dinami¢no ravnotezje. Katabolizem imenu-
jemo procese razgradnje snovi, v katerih se sprosc¢a energija, in je v
ravnotezju zanabolizmom, procesi sinteze, kjer se energija porablja. Ener-
gijsko bogate snovi se v celici razgradijo v procesih biolo$kih oksidacij in
pri tem se sprosca energija. Najvec energije se sprosca pri oksidaciji mascob
(9.3 kcal/g), pri oksidaciji sladkorjev in beljakovin pa manj (4.1 kcal/g).
Oksidacije lahko potekajo aerobno, v prisotnosti kisika, ali anaerobno, brez
kisika. Energija, ki se pri tem sprosca, se veZe v energijsko bogate vezi
(nukleotid fosfati) ali v ionske gradiente. Intenziteta presnove je med orga-
nizmi razliéna. Pocasne in sesilne Zivali imajo zelo nizek metabolizem,
zivahne in gibljive pa visokega. Katera vrsta organskih snovi se oksidira v
dolo¢enem casu, lahko dolo¢imo zrespiratornim kvocientom, ki je koli¢nik
med koli¢ino izdihanega CO, in porabljenga O, v tem ¢asu (RQ za sladkorje
je 1, za proteine 0.8 in za mascobe 0.7). Koli¢ino snovi, ki se oksidira, pa
lahko ugotovimo direktno iz porabe kisika.

2.5.1 Encimi

Presnova v celici poteka hitro in regulirano. Pospesevalci in regulator;ji
kemijskih reakcij sobiokatalizatorjiali encimi, ki delujejo tako, da znizujejo
aktivacijsko energijo reakcij. Encimi nastajajo v celici, razlikujejo se v
strukturi in delovanju. Delimo jih glede na substrat, na katerega delujejo
in reakcijo, ki jo katalizirajo. V celici je Sest osnovnih skupin encimov:
oksidoreduktaze, katalizirajo oksidoredukcijske reakcije, v katerih se
prenasajo elektroni (oksidaze, reduktaze), transferaze, katalizirajo prenos
kemijskih skupin (kinaze), hidrolaze cepijo vezi ob prisotnosti vode
(fosfataze, peptidaze — prebavni encimi), liaze katalizirajo razgradnjo
molekul brez prisotnosti vode (katalaza), izomeraze katalizirajo prenose
skupin med molekulami, ligaze povezujejo molekule ob cepitvi energijsko
bogatih vezi.

Za delovanje encima je potrebna ustrezna prostorska zgradba, z aktiv-
nim centrom, kamor se veZe substrat. Pogoj za nastanek produkta je prisot-
nost kompleksa encim-substrat. Veliko encimov potrebuje za delovanje
prosteti¢no skupino, neproteinski koencim, ki se veZe na aktivni center.
Vitamini so pogosto predstopnje koencimow, ki jih visje Zivali lahko dobijo
le s hrano. Nekateri encimi imajo v aktivnem centru kovinske ione. Poseb-
nost encimov je njihova kataliti¢na specifi¢nost za reakcijo in substrat.
Encimske reakcije potekajo v dolocenem okolju, kjer sta pomembna
dejavnika predvsem temperatura in pH. Vecino kemijskih reakcij v celici
poteka do temperature 40°C, pri vi§ji se encimi denaturirajo. Optimalni
pH za delovanje vecine encimov je okrog 7, nekateri delujejo tudi v zelo
kislem okolju (hidrolaze, pepsin). Delovanje encimov lahko pospesujejo
ali zavirajo tudi doloéene snovi, efektorji, ki so produkti presnove. Eden
od efektorjev je tudi ATR Ce se povecéa njegova koncentracija v celici, se
ustavi razgradnja substrata. Ko se poveca razgradnja ATE delujejo produkti
AME ADP in fosfat kot aktivatorji in razgradnja substrata ter sinteza ATP
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se povecata. Mutacije vplivajo na spremembe v zgradbi proteinov tako, da
ti izgubijo katalitsko aktivnost. Pri tem so blokirane dolo¢ene metabolne
poti in s tem normalno fiziolosko delovanje organizma.

2.5.2 Vitamini

Vitamini so za organizem, ki jih ne more sintetizirati sam, kljuénega
pomena. Dobiva jih s hrano, tako kot esencielne aminokisline in mas¢obne
kisline. Potreba po vitaminih je pri Zivalih razli¢na. Ve¢ina Zivali lahko
sintetizira vitamin C, opice, morski prasi¢ki in élovek ga dobijo s hrano.
Vitamini so topni v vodi in mascobah. V mas¢obah so topni: vitamin A
(retinol)$citi epitele in je pomemben pri tvorbi vidnega pigmenta (retinal);
vitamin D (kalciferol) je steroid in regulira resorpcijo kalcija in fosfata v
organizmu; vitamin E (tokoferol) je antioksidant, ki zmanj$uje toksi¢nost
prostih radikalov v membranah, vitamin K (antihemoragi¢ni vitamin) je
pomemben za sintezo snovi, ki so potrebne za strjevanje krvi. Ostali vita-
mini so topni v vodi in e so v prebitku, se lahko izlo¢ajo z urinom. Vitamini
kompleksa B (B,, B, B,,in B), pantotenska kislina, niacin so pomembni
koencimi, B,, B, in niacin predvsem pri celi¢énem dihanju, vitamin H
(biotin) je prostetska skupina encimov dekarboksilaz, vitamin Cje bioloski
redoks sistem, v citoplazmi in matriksu deluje kot antioksidant in je
pomemben za sintezo kolagena. Veliko vitaminov sintetizirajo bakterije v
prebavnem traktu, zato lahko veéje koli¢ine antibiotikov povzrocijo
pomanjkanje vitaminov, ki omogocajo delovanje organizma.

2.5.3 Energijsko bogate spojine

Pri oksidaciji se sprosca energija kot toplota ali pa se v procesih fosforilacije
(na nivoju substrata ali oksidativna) veze v obliki energijsko bogatih vezi
v energijsko bogatih spojinah. Najbolj pogoste spojine v bioloskih sistemih
so nukleotid fosfati (ATE GTE CTE UTP), fosfageni (fosfoarginin pri
nevretendarjih in fosfokreatin pri vretenéarjih). Adenozin tri fosfat (ATP)
je klju¢na snov v energetskih pretvorbah, saj je vir proste energije v celici.
Molekula ATP je donor fosfatne skupine in s fosforilacijo dvigne
intermediate metabolizma na visji energetski nivo. ATP je iz adenozina in
treh fosfatnih skupin (s1.2.25). Molekula vsebuje dve energijsko bogati vezi,
ki sta zelo nestabilni. Pri energetskih pretvorbah se vecinoma cepi terminalna
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S1.2.25: Zgradba molekule ATP
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fosfatna skupina. Pri tem nastaneta ADP ter anorganski fosfat (P,), ob
hidrolizi se sprosti 7.3 kcal/mol energije.

2.5.4 Celi¢no dihanje in glikoliza

Energija, shranjena v masc¢obah in ogljikovih hidratih, se spros¢a posto-
poma, v seriji reakcij, ki jih katalizirajo specifiéni encimi. Glikoliza je
anaeroben proces razgradnje glukoze v piruvat, ki poteka v citoplazmi.
Celi¢no dihanje je aerobna razgradnja hranilnih snovi v celici do CO, in
vode, ki poteka v mitohondrijih.

Glikoliza

Glukoza je stabilna molekula z veliko vsebnostjo energije (670 kcal/
mol). Razgradnja se za¢ne z aktivacijo glukoze z ATE pri ¢emer nastane
fosforilirana molekula glukoze. Potek glikolize prikazuje shema (sl.2.26).
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S1.2.26: Shematski prikaz glikolize in fermentacije
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Bistvene faze v glikolizi so:

1- fosforilacija glukoze in izomerizacija v fruktozo,

2- fosforilacija fruktoze,

3- cepitev v fosfotriozi (fosfogliceraldehid-PGAL),

4- oksidacija in fosforilacija trioze v difosfotrizo, redukcija NAD,

5- sinteza ATP ob defosforilaciji trioze,

6-destabilizacija fosfatne vezi v triozi,

7- defosforilacija, sinteza ATP in piruviéne kisline,

8- fermentacija piruvic¢ne kisline.

Konéni produkt glikolize sta dve molekuli ATP in piruvi¢ne kisline
na molekulo glukoze. V anaerobnih pogojih se nato piruvi¢na kislina v
procesu fermentacije reducira(NADH) bodisi v mle¢no kislino (zivali) ali
etanol (rastline in vecina enocelicarjev).

Celi¢no dihanje

V celicah evkariontov poteka aerobno celi¢no dihanje izkljué¢no v mito-
hondrijih. Kisik je kon¢ni akceptor elektronov, encimi dihalne verige v
mitohondrijih pa s prenosom elektronov na kisik spros¢ajo prosto energijo,
vezano v NADH. Ta energija se porabi za sintezo ATP. Proces imenujemo
oksidativna fosforilacija, ATP pa nastaja s kemiosmotskim sklapljanjem.
Aerobno dihanje je dolg proces, ki poteka v petih fazah (s1.2.27):
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S1.2.27: Energetska bilanca oksidativne razgradnje glukoze do CO,
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faza 1: glikoliza,

faza 2: oksidacija piruvi¢ne kisline v acetil koencim A,
faza 3: Krebsov ciklus,

faza 4: prenos elektronov v dihalni verigi,

faza 5: kemiosmotska sinteza ATR

Z glikolizo nastane v citoplazmi piruvi¢na kislina, ki je energijsko bogata
spojina (590 kcal/mol) in skozi obe membrani prehaja v matriks mitohon-
drija. V prisotnosti kisika se piruvi¢na kislina razgradi (piruvat dehidro-
genaza, multiencimski kompleks v notranji membrani mitohondrija) v CO,
in ocetno kislino, ki se veZe s koencimom A (derivat pantotenske kisline) v
acetil CoA, pri ¢emer nastaja NADH. Acetil CoA vstopa v serijo reakcij,
imenovanih Krebsov ciklus ali ciklus citronske kisline, ki poteka v matriksu
mitohondrijev. Citronska kislina (C;) nastane s kondenzacijo acetil koen-
cima A z oksalocetno kislino. V seriji oksidacij citronske kisline v oksalo-
cetno se odcepita dve molekuli COZ, vodikovi atomi pa se veZejo s tremi
molekulami NAD in eno molekulo FAD. V Krebsovem ciklusu nastane
tudi molekula ATP Ker se glukoza razgradi v dve molekuli piruviéne
kisline, se za popolno oksidacijo glukoze Krebsov ciklus “zavrti”dvakrat,
Stevilo kon¢nih produktov tega dela celi¢nega dihanja je dvakrat vegje.

Vecina energije, ki jo vsebuje glukoza (neto produkcija ATP do te faze je
le 4 molekule na glukozo), je v tej fazi shranjena v visokoenergetskih inter-
mediatih NADH in FADH, (skupno 12 molekul). V nadaljnjem procesu
dihanja se energijsko bogati elektroni in protoni, vezani v teh intermediatih,
prenasajo na kisik v procesu dihalne verige, ki jo tvori serija encimskih kom-
pleksov, od katerih je najveé citokromov, ki vsebujejo Zelezo. Encimi dihalne
verige so veinoma razporejeni v notranji membrani mitohondrijev. NADH
prenasa elektrone v notranjo membrano do kompleksa encimov NADH
dehidrogenaze (22 polipeptidov), kjer se oksidira in odda elektron flavopro-
teinu, vodik pa se razcepi v proton in elektron. Protoni se kopicijo v inter-
membranskem prostoru mitohondrija, elektroni pa prehajajo na drug encim,
ki vsebuje FeS. Elektroni potujejo od akceptorja do akceptorja v smeri nara-
S$¢ajocega redoks potenciala (afiniteta molekule do elektrona) preko ubikinona
(koencimQ) do kompleksa citokromov b-c, (8 polipeptidov) in na koncu do
citokroma a;, ki je del kompleksa citokrom oksidaze (9 polipeptidov). Ta
uporabi energijo prenosa $tirih elektronov za oksidacijo kisika, ki se nato s
protoni veze v vodo, ki je konéni produkt dihanja. Encimski kompleksi v
membrani delujejo kot protonske ¢rpalke, protoni se kopicijo v intermem-
branskem prostoru in ustvarjajo protonski gradient. Ta elektrokemijski
(elektrostatski in osmotski) gradient na notranji membrani mitohondrija
(negativno nabit matriks in pozitivno nabit intermembranski prostor) deluje
kot molekularna baterija, ki izkori$éa razliko v naboju za sintezo ATD

Kompleks ATP sintetaze (kompleks F,) v notranji membrani mitohon-
drija prenasa vodik v smeri kemiosmotskega gradienta in pri tem iz ADP
in P; sintetizira ATP (kemiosmotsko sklapljanje). Poskusi z razli¢nimi tkivi
kaZejo, da oksidacija ene molekule NADH omogoc¢i sintezo 2.5-3 molekul
ATE molekula FADH, pa 1.5 -2 molekul ATP. Celotna energijska bilanca
aerobnega celicnega dihanja, vkljuéno z glikolizo, je torej 32 —38 ATP na
molekulo glukoze, kar jel6 krat ve¢ energije iz glukoze kot pri glikolizi.
Ucinkovitost aerobnega dihanja z energijskega stalidca je torej 35%, (glu-
koza vsebuje 670 kcal/mol, 32 ATP ustreza 234 kcal/mol), ostalo se sprosti
kot toplota.
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Poleg sladkorjev lahko celica kot vir energije uporablja tudi mas¢obe
in beljakovine.

Razgradnja maScob se za¢ne s hidrolizo v glicerol in ma$¢obne kisline.
Glicerol vstopa v glikolizo, mascobne kisline pa se razgradijo v procesu
oksidacije B, ki poteka v matriksu mitohondrijev. Od dolgih verig mascob-
nih kislin se postopoma odcepljajo C, fragmenti, ki vstopajo v Krebsov ciklus
kot acetil CoA. Popolna oksidacija 1g mas¢obnih kislin da nad dvakrat veé
energije (84 ATP na palmitinsko kislino) kot oksidacija 1g sladkorjev.

Razgradnja beljakovin poteka s hidrolizo do aminokislin, razli¢ne ami-
nokisline pa po deaminaciji v jetrih (odstranitev NH,) vstopajo v oksidacij-
ske procese kot alfa keto kisline, kot piruvié¢na kislina, kot acetil CoA ali
pa kot razli¢ne kisline Krebsovega ciklusa (oksalocetna kislina, alfa keto
glutarna kislina). Oksidacija 1g beljakovine da priblizno enako koli¢ino
energije kot oksidacija enake kolic¢ine sladkorja.

2.6 Sinteza beljakovin

Sintezo beljakovin usmerja DNK, ki je vir dednih informacij, genetski
zapis zaporedja aminokislin, ki beljakovino sestavljajo. Informacija je pri
evkariontih shranjena v jedru, v genih, ki so odseki na kromosomih, pri
prokariontih pa v kroZznem kromosomu, ki je v citoplazmi. Sintezabeljakovin
poteka v citoplazmi, torej pri evkariontih prehajajo informacije iz jedra v
citoplazmo. Sinteza beljakovin je natanéno reguliran proces, v katerem
sodelujejo §tevilne nukleinske kisline in encimi. Osnovna vprasanja, ki se
pojavljajo v zvezi s potekom sinteze so:

(1) kako je kodirana v DNK informacija o zgradbi proteina,

(2) kako se ta informacija prenasa iz DNK v citoplazmo,

(3) kako poteka v citoplazmi dekodiranje informacije in sinteza proteinov.

2.6.1Transkripcija (prepis informacije iz DNK)

Genska informacija se iz DNK prepise v informacijsko RNK (mRNA) v
procesu transkripcije (s1.2.28). Rezultat so $tevilne kopije dolocenega dela
DNK, ki omogocajo sintezo ustreznega proteina v citoplazmi. Transkripcija
se zane z odpiranjem dvojne vijacnice DNK na dolofenem mestu.
Multiencimski kompleks polimeraza RNK iz $estih proteinov se veZe na
DNK na ustrezno mesto (promoter) in odpre vijac¢nico. Informacija se

PREPISOVALNA
VERIGA RNK

KODOGENA
VERIGA DNK

POLIMERAZA RNK. e ARABGER

TC TT,

S
! 4“, C¢¢4

PROMOTER

DNK

ODVIJANJE
DNK

ZAVIJANIE
DNK

KODOGENA
VERIGA DNK

S1.2.28: Transkripcija DNK v iRNK
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prepisuje iz kodogene verige DNK tako, da se v nasprotni smeri sintetizira
veriga RNK z nasprotno polarnostjo (5’proti 3’) tako, da encimski kompleks
potuje od 5’ proti 3’ koncu DNK in dodaja komplementarne nukleotidfosfate
(namesto timina se z adeninom veZe uracil). Transkripcija pri prokariontih
poteka tako, da se na nastajajoco vrvico mRNK veZejo ribosomi in informacija
se direktno prevaja v proteine. Pri evkariontih pa se prepisana molekula
mRNK pred transportom v citoplazamo procesira (sl.2.29). Na 5’ koncu se
doda metilgvanozin (“cap”), na 3’ koncu pa rep iz 100-200 adeninov (poly-
A). IzreZejo se nekodirajoci deli (introni), kodirajodi (eksoni) pa se poveZejo
v funkcionalno mRNK. Proces izrezovanja (“splicing”) je encimatsko
kontroliran s posebnimi RNK-beljakovinskimi kompleksi (snRNP delci).

PiEy In Ep [t Es T e T
DNA TTTRY | JII]IB]]][L -| e
]l ] ] | ]
|
I b i | | TRANSKRIPCIIA D
ol | | [l Ty
5 fie. 3 [l 3
Cap 7 T u
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i ' | i :' i 4 PilyA E i
e it e o
Cap 72 N | AAA(A),
S ~ \ ///
S T NEREY e
i \ \ | 1zZrEZOVANIE =~
SN N | i
SRS e =
SN s \ e
\Q‘\\\ \\ \ \ i
SN e e
Cap “NZIIMC— AAAWA),

§1.2.29: Model procesiranja pre-iRNK. Introni oznaceni z I,-1, se
odstranijo z izrezovanjem. Kodirajo¢i eksoni (E,-E,) so
razporejeni po vsem primarnem prepisu:

P: promoter, T: terminator.

2.6.2 Genski kod

Dedna informacija v DNK je zapisana kot linearno zaporedje $tirih
nukleotidov. Skupine treh nukleotidov na mRNK (tripleti) so kodoni, ki
dolo¢ajo aminokislino. Kombinacija §tirih znakov v trojicah da 64 razli¢nih
trojic, torej je genski kod iz 64 tripletov nukleotidov (sl.2.30). Vsaka od
dvajsetih aminokislin (razen metionina in triptofana) ima lahko po ve¢,
tudi do 6 kodonov (degenerirani kod). Trije kodoni so nesmiselni (termi-
nacijski) in dolocajo konec polipeptidne verige. Od treh nukleotidov v
tripletu sta za kodiranje bistvena prva dva, tretji pa je v okviru tripletov, ki
dolocajo isto aminokislino, lahko razli¢en (opotekavi nukleotid).

2.6.3 Translacija

Informacijska RNK vsebuje informacijo o zgradbi proteina, ki ga kodira
ustrezen gen.

Zaporedje nukleotidov, ki se zacenja s kratko zacetno sekvenco (start
kodon) in koncuje s konéno sekvenco (stop kodon) se dekodira na riboso-
mih v citoplazmi, v procesu translacije. Ribosomi (sl.2.31) so iz dveh pode-
not, ki nastaneta v jedrcu in se poveZzeta Sele v citoplazmi. Podenoti sta iz
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S1.2.30: Genskikod. Tripleti nukleozidov v iRNK (uridin-U, adeno-
zin-A, citidin-C, gvanidin-G) kodirajo sledece amino-
kisline: fenilalanin (Phe), leucin (Leu), izoleucin (Ile),
metionin (Met), valin (Val), serin (Ser), prolin (Pro), treonin
(Thr), alanin (Ala), tirozin (Tyr), histidin (His), glutamin
(Gln), asparagin (Asn), lizin (Lys), asparaginska kislina
(Asp), glutaminska kislina (Glu), cistein (Cys), triptofan
(Tip), arginin (Arg), glicin (Gly), t.k. so stop kodoni
RIBOSOMI PROKARIONTOV RIBOSOMI EVKARIONTOV
£&—29 nm—>

€—~32 nm—>

»

o2 S

. 608

-
N

308

SS RNK 23S RNK 16S RNK 18S RNK 5,8S RNK 28S RNK| 6S RNK
= I T
120 1500 160 120
nukleotidov 3000 e 2000 nukleotidov nukleotidov
nukleotidoyv nukleotidoy nukleotidoy 5000
nukleotidoy
N Y YV
~34 PROTEINOV ~21 PROTEINOYV ~33 PROTEINOV ~45 PROTEINOV

S1.2.31: Zgradba ribosomov prokariontov (70S) in evkariontov (80S)
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kompleksa rRNK, encimov in strukturnih proteinov. Ribosomi evkarion-
tov so 80S (sedimetacijska konstanta, 1Svedberg = 10-13s) delci, sestav-
ljeni iz 40S in 60S podenote s $tirimi tipi rRNK in $tevilnimi proteini.
Ribosomi prokariontov so manjsi, 70S delci iz treh tipov rRNK in iz veé
kot 50 proteinov.

Translacija (sl.2.32) se zacne tako, da se informacijska RNK s 5’ koncem
poveze s komplementarnim delom rRNK v vgreznitvi majhne podenote
ribosoma, ki nato veze Se vejo podenoto. To je zaletek translacije ali
iniciacija, kjer sodelujejo iniciacijski faktorji. Ti se veZejo na manjso
podenoto ribosoma in dolodijo ustrezen bralni okvir na iRNK. V tej fazi
so pomembne tudi prenasalne RNK (tRNA), ki prenasajo aminokisline
do ribosoma. Prenasalne RNK vsebujejo antikodon, zaporedje treh baz, ki
ustreza kodonu na iRNK. Aminokisline se aktivirajo z delovanjem encima
aminoacil tRNK sintetaze ob prisotnosti ATP in se veZejo na 3’ konec
tRNK. Prva prenasalna RNK z aminokislino metionin (formil metionin
pri prokariontih) se najprej veZe na majhno enoto ribosoma na mesto P
(peptidil mesto), nato se povezeta antikodon in zacetni kodon iRNK (AUG)
in doda se Se vec¢ja enota ribosoma. Translacija se nadaljuje kot elongacija,
v kateri se ribosom pomika vzdolZ iRNK od 5’proti 3’ koncu, tako da se na
mesto A (aminoacil mesto) ribosoma, dodaja vedno nova tRNK, ki prinasa
ustrezno aminokislino. Encim peptidil transferaza, ki je katalitski del vecje
podenote ribosoma (23S rRNK), prenese aminokislino (pri tem sodeluje
elongacijski faktor in GTP) z mesta P in jo poveZe v dipeptid zaminokislino
na mestu A. Prenasalna RNK z mesta P se sprosti, ribosom pa se premakne
vzdolz iRNK za en kodon in s tem prenese tRNK s peptidno verigo iz

RIBOSOM i
,—CH—C
P L A
iRNK
a

5 |ch I I

NH;—CH—(I‘i—HNH—*(IZH—-C NH,-—CH—ﬁ—NH—(ISH—C
R :
S'IIIIIIJLEJIJI
d e

S1.2.32: Translacija: a) ribosom z mestoma P(peptidil) in A(amino-
acil), manj$a podnota je povezana ziRNK; b) prva amino-
acil-tRNK je na mestu B druga molekula prihaja na mesto
A; ¢) povezava aminokislin s peptidno vezjo; d) sprostitev
prve tRNK z mesta P; ¢) druga aminoacil-tRNK se prenese
na mesto P
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mesta A na mesto P. Mesto A je sedaj prosto za vezavo nove tRNK. Ko
pride na mesto A terminacijski kodon (stop kodoni so lahko UAA,UAG,
UGA), se dodajanje aminokislin ustavi. Terminacijo regulirajo termi-
nacijski faktorji, citoplazmatski proteini, ki se veZejo direktno na stop
kodon. S tem spremenijo aktivnost peptidil transferaze, ki namesto amino-
kisline doda molekulo H,O, ki prekine povezavo COOH skupine s tRNK
in sprosti polipeptid z ribosomskega kompleksa. Ribosomi razpadejo v
podenote, iRNK pa se odcepi. V 30 sekundah se lahko sintetizira protein,
ki ima med 300 in 500 aminokislin. Proteini, ki se sintetizirajo v celici,
lahko ostanejo v citoplazmi ali v razli¢nih organelih, lahko se vgradijo v
plazmalemo ali pa se izlocijo s sekrecijo. Celice imajo zelo dovrien sistem
oznadevanja, ki Ze vnaprej dolo¢a razporejanje dolo¢enega proteina. Proteini
imajo na zacetku posebne signalne sekvence iz 12-15 hidrofobnih amino-
kislin, ki se na koncu odcepijo. Proteini, ki ostanejo v celici, se sintetizirajo
na polisomih in to tako, da hkrati nastaja veliko kopij enega proteina. Ko
je sinteza zakljucena potujejo v organele ali na mesta, kjer so potrebni (post-
translacijski transport). V celicah evkariontov se proteini, ki so namenjeni
za sekrecijo, za plazmalemo ali ER, sintetizirajo na GER (kotranslacijski
transport, sl.2.33). Sinteza se zatne na ribosomih v citoplazmi, nato pa
signalna sekvenca na rastoCi polipeptidni verigi veZe poseben delec SRP
(“signal recognition particle™), ki prekine translacijo in usmeri polipeptid
proti ER. Kompleks ribosoma in iRNK se veZe na membrano ER na poseb-
nem receptorskem mestu (sidrni protein), SRP pa se odcepi. Translacija se
nadaljuje, rastoc¢a polipeptidna veriga pa skozi kanal v membrani ER preide

signalno zaporedje aminokislin

citosol

retikuloplazma

S1.2.33: TranslacijaiRNK na GER. Signalno zaporedje aminokislin
usmerja iRNK na membrano GER. Delec SRP se veZe na

signalno sekvenco in se poveZe z receptorjem v membrani
GER.
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vlumen ER. Tak polipeptid lahko ostane v ER ali pa v veziklu potuje naprej
v Golgijev aparat, kjer se nadalje procesira. Signalne sekvence usmerjajo
proteine v razli¢ne dele celice in dolocajo njegovo procesiranje.

Sinteza beljakovin je kompleksen proces. Pogostost napak, katerih
posledica so spremembe v zgradbi in delovanju proteinov, je zelo majhna
(na 10.000 aminokislin se vgradi 1 napa¢na aminokislina) tako, da je od 25
beljakovinskih molekul le ena napacna. Zanesljivost sinteze kontrolirata
dva mehanizma: vezava aminokisline na tRNK in vezava kodona iRNK z
antikodonom tRNK. Popravljalna mehanizma pa sta encim aminoacil
sintetaza, ki odstranjuje napac¢ne aminokisline in vezava elongacijskega
faktorja z GTP med elongacijo. Hitrost elongacije je regulirana s hidrolizo
GTP in pri tem elongacijski faktor preverja ustreznost aminoacil tRNK.

2.6.4 Regulacija sinteze beljakovin

Vse celice vecceliénega organizma izvorno vsebujejo enak dedni material,
pa so vendar zelo razli¢ne! V bistvu se le majhen del vse dedne informacije
uporabi za sintezo specifi¢nih proteinov.

Za zivljenje in diferenciacijo celic je bistvena selektivna aktivacija genov
in stopnja regulacije izrazanja genov (ekspresija genov). Izrazanje genov
se lahko regulira na veé mestih v procesu sinteze proteina:

regulacija transkripcije iRNK (pri evkariontih je klju¢na regulacija

procesiranja),

regulacija transporta iRNK,

regulacija translacije,

regulacija razgradnje iRNK,

regulacija aktivnosti proteina.

Najveé raziskav v zvezi z regulacijo transkripcije je bilo narejenih na
bakterijah, ki vsebujejo bistveno manj genov (okrog 3000) kot npr. ¢loveska
celica (50.000).

Negativna kontrola izrazanja genov
Francois Jacob in Jacque Monod sta leta 1965 prejela Nobelovo nagrado za

model genske regulacije pri bakterijah

Indukcija genov

Raziskave genske indukcije so bile narejene na laktoznem operonu bak-
terije Escherichia coli, ki ob povedani koli¢ini laktoze sintetizira encim za
njeno razgradnjo. Operon je funkcionalna enota DNK, ki jo sestavljajo
promoter, operator in strukturni geni. Promoter je del DNK, na katerega
se veZze RNK polimeraza, med njim in strukturnimi geni pa je operator, na
katerega se veZe genski regulacijski protein (efektor), ki sproZi (aktivator)
ali zavira (represor) prepisovanje strukturnih genov. Sinteza regulacijskih
proteinov poteka naregulator genu, ki ni sestavni del operona, ampak lezi
pred promoterjem. Ko je represor vezan na operator, je prepis strukturnih
genov blokiran. Posebne molekule, induktorji (v primeru laktoznega ope-
rona je to laktoza) lahko veZejo represor in s tem preprecijo njegovo vezavo
na operator, tako da transkripcija lahko poteka. Tak nacin regulacije, kjer
represor blokira prepisovanje je negativna kontrola genske ekspresije
(s1.2.34).
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laktozni operon

promoter operator
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aktivni e
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OUO laktoza neaktwm represor (b)

S1.2.34: Negativna kontrola izraZanja genov. Primer laktoznega
operona bakterije Escherichia coli: a) represor blokira
prepisovanje genov; b) laktoza inaktivira represor in geni
se prepisujejo.

Represija genov

Negativna kontrola lahko poteka tudi tako, da se na operator veZe mole-
kula represorja $ele, ko jo aktivirakorepresor, ki je navadno konéni produkt
biokemijske poti, ki jo usmerjajo encimi, kodirani v tem operonu. Primer
take regulacije je sinteza encimov za sintezo triptofana(sl.2.35). Normalno
je operon za sintezo triptofana stalno aktiven, ¢e pa je triptofana dovolj, ta
deluje kot korepresor in zavre prepisovanje operona.

Pozitivna kontrola genske ekspresije

Pri pozitivni kontroli(s1.2.36) regulatorni proteini (aktivatorji) aktivi-
rajo gene tako, da se veZejo na del DNK pred promoterjem in omogocijo
vezavo RNK polimeraze na promoter. Tudi pri pozitivni kontroli sta dva
nacina aktivacije. V prvem primeru se na aktivator veze kataboli¢ni akti-
vatorski protein CARB ki ga aktivira cAMP Koli¢ina cAMP je regulirana s
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\
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S1.2.35: Negativna kontrola izraZanja genov. Primer triptofanskega
operona: a) geni se prepisujejo, ker je represor neaktiven;
b) triptofan z vezavo aktivira represor, tako da ta blokira
prepisovanje genov.

koli¢ino glukoze v bakterijski celici. Ce koncentracija glukoze pade, se
sintetizira cCAMB ta pa aktivira CAP protein in tako poveca transkripcijo
drugih operonov, npr. laktoznega. Drugi nacin pa je, da normalno aktivni
kontrolni protein blokira vezava majhne molekule in s tem zmanj$a trans-
kripcijo. Hkrati tudi cAME ki preko CAP proteina aktivira druge operone,
inaktivira kontrolni protein, tako da je transkripcija ustavljena. Laktozni
operon ima tako negativno kot pozitivno kontrolo in je najbolj aktiven, ko
je na razpolago dovolj laktoze in ni¢ glukoze.

Kontrola genske ekspresije je pri evkariontih bolj kompleksna. Vzrok
je v zgradbi in organizaciji DNK v kromosome, kjer povezava s histoni
oteZuje prepisovanje. V genomu evkariontov je vec skupin genov (senzori-
¢ni, integracijski, receptorski), znacilne so tudi visoko repetitivne sekvence
genov. Aktivnost genov je pogosto regulirana z metilacijo baz. Vecina evka-
riontskih genov ima pozitivno regulacijo, toda vezavo transkripcijskih
faktorjev na induktorsko regijo kontrolirajo $tevilne molekule (ojacevalci),
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zave
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S1.2.36: Pozitivna kontrola izrazanja genov: a) aktiviran protein
CAP se veZe na vezavno mesto in sprozi prepisovanje
genov; b) neaktivni protein CAP se ne more vezati in
prepisovanje genov je blokirano.

ki se vezejo na predelih, ki so lahko zelo oddaljeni od promoterja. Pri evka-
riontih je zelo u¢inkovita regulacija tudi na posttranskripcijskem nivoju,
npr. procesiranje in transport iRNK.

2.7 RazmnoZevanje celic
2.7.1 Kromosomi

RazmnoZevanje je ena od bistvenih lastnosti Zivih bitij, ker omogoca
ohranjanje dednega materiala. Delitev celice je osnova razmnozevanja
organizmov. Pred delitvijo je nujna podvojitev dednega materiala, ki poteka
z replikacijo. Delitev celic prokariontov je bolj enostavna in poteka s cepi-
tvijo. Krozni kromosom se podvoji, loCena dela se pritrdita na razli¢ni
mesti na membrani in celica se razcepi.

Delitev evkariontskih celic je bolj kompleksna zaradi organizacije kromo-
somov. Kromosomi evkariontov so linearni, DNK je zavita okrog histonskih
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nukleosomov, kromosomi so organizirani v zanke in zelo kondenzirani.
Bistvena razlika je tudi v tem, da so celice evkariontov vetinoma diploidne
in vsebujejo homologne pare kromosomov, ki vsebujejo alele, genske pare
za isto lastnost. Kromosomi evkariontov imajo nekatere strukturne poseb-
nosti (sl.2.37), po katerih jih lahko dolo¢imo (kariotipi so vrstno specifi¢ne
kromosomske karte). Primarni zaZetek ali centromer je mesto, kjer sta
povezani kromatidi (dela podvojenega kromosoma). Ob centromeru je tudi
kinetohor, kamor se med delitvijo pripenjajo mikrotubuli delitvenega
vretena. Centromer in telomere(kon¢ni deli kromosoma, ki vzdrzujejo stabil-
nost) vsebujejo visoko repetitivne sekvence DNK. Del kromosoma, kivsebuje
gene za prepis rTRNK, tudi vsebuje repetitivne sekvence in se imenujenukleo-
lus organizator (SAT predel). Posebni obliki kromosomov sta krtadasti kro-
mosomi v oocitah vretencarjev in politeniali orjaski kromosomi v somatskih
celicah li¢ink dvokrilcev (s1.2.38). Orjaski kromosomi nastanejo s pomnozZi-
tvijo dednega materiala brez razdvajanja kromosomov (endomitoze). Kon-
denzirani deli kromosoma so kromomere, med njimi pa so manj kondenzi-
rane interkromomere. V aktivnih predelih kromosoma se pojavljajo izbokline
(“puffs”), ki so mesta intenzivne transkripcije. Tudi krtacasti kromosomi, ki
se pojavljajo v mejozi, v oocitah vretencarjev (izrazito pri dvozivkah) imajo
predele v obliki zank, kjer poteka intenzivno prepisovanje RNK.

KROMATIDA CENTROMER

PROTEINSKO
OGRODJE

KROMATINSKO
VLAKNO

‘ KROMATINSKA ZANKA
DIADA (MIKROKONVULA)

S1.2.37: Model metafaznega kromosoma. Kromatidi sta povezani
v centromeru in tvorita diado.

2.7.2 Celi¢ni ciklus

V Zivljenju vsake celice so razli¢na obdobja, ki so povezana s spremembami
v organizaciji in koli¢ini dednega materiala in v koli¢ini in razporeditvi
snovi v citoplazmi. Nekatere celice se delijo zelo pogosto (embrionalne),
nekatere redkeje, nekatere pa se sploh ne delijo (Zivéne, mi§i¢ne). Povpreéna
Zivalska celica se deli vsakih 18-24 ur. Serijo zaporednih procesov med eno
in drugo celi¢no delitvijo imenujemo celi¢ni ciklus (s1.2.39). Celice, ki se
ne delijo, so v interfazi (90% celi¢nega ciklusa). V tej fazi je dedni material
v obliki razli¢no gostega kromatina, vidna so jedrca, v citoplazmi sta opazna

50



g NI

v wrh . AL A

e Tz oo
1 e = =) ., W, ¥
i et R g s - S
: -y R,

G el wewd and Sush mes sws e

- — — — . —— — — - -

-

BALBIANIJEVI OBROCI
(RNK IN BELJAKOVINE)

—— o ——— - —

S1.2.38: Izseki orjaskega kromosoma dvokrilca trzace (Chirono-
mus); Shematski prikaz nastanka Balbianijevih obrocev
(»puffs«); prikazane so $tiri kromatide.

centriola, strukturi iz mikrotubulov, razporejenih v vzorcu 9x3. Interfaza
celic, ki se delijo, je razli¢no dolga in je razdeljena v tri podfaze, v katerih
potekajo priprave na delitev. V prvi fazi G,, ki sledi mitozi (pri nekaterih
celicah je tako dolga, da jo oznacujemo kot fazo G,), celica kontrolira okolje
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in lastno velikost. V tej fazi se prepisujejo RNK, sintetizirajo podenote
ribosomov in $tevilni proteini potrebni za rast in diferenciacijo celice.
Proces diferenciacije kontrolirajo razli¢ni rastni faktorji. Prehod med
fazami regulirajo posebne snovi, ciklini, ki se veZejo s proteinskimi kina-
zami (proteini cdc), ki aktivirajo specifi¢ne sporocevalce v celici. Faza G,
preide v fazo replikacije (faza S), ko se v celici poveca koli¢ina ciklina S. Ta
se veze s proteinom cdc; in ga aktivira (cdc,) ter posredno sprozi fosfo-
rilacijo ustreznega sporocevalca, ki stimulira replikacijo DNK. V fazi S se
podvoji DNK, lahko tudi Ze centriola, sintetizirajo se histoni. Faza S traja
pri celici s 24 urnim ciklusom priblizno devet ur. V fazi G,, ki sledi, se
celica pripravlja na delitev. Ta faza je navadno krajsa (4 ure pri celici s 24
urnim ciklusom). Ciklini M se veZejo s proteinom cdc; v kompleks MPF
(“mitosis promoting factor”), ki fosforilira sporocevalec, ki sprozi mitozo.
Ciklini se na koncu vsake faze encimatsko razgradijo.

MITOZA
WA MITOZA
o Y
-
=
(&)
ol . ' ST |
DNK /.
A A
SEGREGACLJA SEGREGACIJA
KROMOSOMOV KROMOSOMOV
[—_—]
; REPLIKACLIA REPLIKACIJA
DNK DNK
INTERFAZA
CAS—>
A B

9

DNK NA JEDRO

S1.2.39: a) Faze celi¢nega ciklusa: Mitoza (M) zavzema okrog 5%
celi¢nega ciklusa, med mitozo in fazo S (sinteza DNK) pa
je dolga faza G,. Fazi S sledi faza G,.
b) Rast celice in vsebnost DNK med celi¢nim ciklusom.
Prikazana je variacija v celi¢ni masi in vsebnosti DNK v
dveh ciklusih. Celiéna masa zvezno narasca, medtem ko
je vsebnost DNK konstantna v vecini ciklusa in naraste
le med fazo S, med segregacijo kromosomov pa nenadoma
pade.

2.7.3 Mitoza

Mitoza je delitev jedraevkariontov(sl.2.40), kjer se kromosomi enkomerno
porazdelijo na héerinski jedri. V povpreéju traja od ene do nekaj ur. Poteka
v $tirih razli¢no dolgih fazah, ki se razlikujejo v porazdelitvi kromosomov
in organizaciji mitotskega aparata. Najdaljsa je profaza, v kateri so kromo-
somi Ze iz dveh kromatid, povezanih v predelu centromera. Na zaetku so
$e dolgi in nitasti, proti koncu profaze pa se skrajsajo in odebelijo.V tej fazi
se zainejo na polih celice tvoriti mikrotubuli delitvenega vretena, kjer sta
oba centriola v centrosomih. Proti koncu profaze pri organizmih, ki imajo
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OSTANKI

PLAZMALEMA JEDRNEGA OVOJA

JEDRCE DELITVENO

VRETENO

JEDRNI OVOJ
KROMOSOM

=~ KROMOSOMI

CENTRIOL
CENTRIOLA

CELICA 1

CELICA 2

KROMOSOM

S1.2.40: Mitoza: a) profaza, b) prometafaza, ¢) metafaza, d) anafaza,
e) telofaza, f) citokineza, v sredini: shematski prikazsistema
membran v metafazi;

ER: endoplazemski retikulum.

odprto mitozo razpadeta jedrce in jedrni ovoj. Pri nekaterih enocelicarjih
jedrni ovoj med mitozo ne razpade, v tem primeru govorimo o zaprti mitozi.
V metafazi se dokonéno izoblikuje delitveno vreteno, ki je iz kromosom-
skih, polarnih in astralnih mikrotubulov (sl.2.41). V tej fazi se kromosomi

e
ASTRALNI e =~
MIKROTUBULI 7 %S
I VLECENJE
=
>

POZNA
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ZGODNJA %
ANAFAZA |

KROMOSOMSKI
MIKROTUBULI

|
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MIKROTUBULI \
\—

x VLECENJE

S1.2.41: Delitveno vreteno iz mikrotubulov, ki vlecejo in potiskajo
kromosome proti poloma
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gibljejo proti ekvatorju, ker jih vlecejo pari kromosomskih mikrotubuloy,
ki se krajsajo zaradi odvzemanja tubulinskih podenot. Polarni mikrotubuli
pa se podaljSujejo in povezujejo v sredini celice ter potiskajo pola narazen.
Metafazni kromosomi so maksimalno kondenzirani in razporejeni v
ekvatorialnem delu celice. Ob koncu metafaze se podvoji $¢ DNK v predelu
centromera in kromosoma se razideta. Tako postane vsaka kromatida
kromosom zase, ob ohranitvi enake koli¢ine genskega materiala se je $tevilo
kromosomov podvojilo. V anafazi se garnituri kromosomov loéita, enokro-
matidni kromosomi potujejo proti nasprotnima poloma. V pozni anafazi
sta dve skupini kromosomov prakti¢no razporejeni ob polih delitvenega
vretena in pogosto se Ze v tej fazi zaéne citokineza. V telofazi, ki je v bistvu
obratna profaza, se kromosomi obdajo z jedrnim ovojem, delitveno vreteno
razpade, kromosomi pa se dekondenzirajo. Pojavijo se jedrca, citokineza
se v veCini primerov v tej fazi zakljuc¢i. Med mitozo so mikrotubuli
delitvenega vretena tesno povezani s Stevilnimi vezikli, ki so ostanek ER,
jedrnega ovoja in Golgijevega aparata. Pomembni so za regulacijo koncen-
tracije kalcija, ki regulira potek mitoze.

Citokineza pogosto poteka med delitvijo jedra, v §tevilnih primerih pa
lahko izostane (glive, rastline, niZji nevretencarji) in nastanejo cenocite,
celice s Stevilnimi jedri v omejeni kolicini citoplazme. Citokineza se zaéne
s tvorbo brazde, ki poteka okrog celice. Smer brazde doloc¢a lega delitvenega
vretena. Brazda nastane v ekvatorialnem delu vretena. Na notranji strani
plazmaleme se Ze v anafazi pojavi kontraktilni obroé¢ iz aktinskih in
miozinskih filamentov, ki potegne oba dela membrane navznoter in tako
predeli celico med obema jedroma. Organeli se veCinoma enakomerno
razporedijo med obema deloma citoplazme, tako da jih vsebujeta obe na
novo nastali celici. Mitozo regulirajo Stevilni dejavniki. Zelo pomembno
je razmerje med koli¢ino citoplazme in velikostjo jedra, saj dolo¢ena
koli¢ina genskega materiala lahko obvlada le dolo¢eno maso citoplazme.
Reverzibilna fosforilacija in defosforilacija jedrnih proteinov ob delovanju
cdc, proteinske kinaze regulira zacetek in konec mitoze pri evkariontih.

Poleg mitoze potekajo v celicah $e nekatere delitve jedra, ki so bolj
specifi¢ne.

Endomitoza poteka tako, da se $tevilo kromosomov podvoji, pri cemer
pa jedrni ovoj ne razpade in ne nastane delitveno vreteno. Hcerinski
kromosomi se lo¢ijo in take celice imajo ve¢ jeder. Pri politenih kromosomih
se pomnozene kromatide ne lo¢ijo in nastanejo orjaski kromosomi s
pomnoZenim dednim materialom.

Amitoza poteka tako, da obro¢ iz mikrotubulov obda jedro, ki se razdeli,
kromatin pa ve¢inoma ostane v interfazi.

2.7.4 Mejoza (redukcijska delitev)

Redukcijska delitev je posebnost spolnih celic evkariontov in poteka tako,
da na koncu nastanejo celice s haploidnim $tevilom kromosomov. Mejoza
poteka v dveh fazah, ki sta v bistvu mitozi (s1.2.42), le da je za redukcijo
Stevila kromosomov in rekombinacijo dednega materiala ve¢inoma klju¢na
prva delitev (mejoza I, redukcijska delitev). V drugi delitvi (mejoza I1, ekva-
cijska delitev) so procesi podobni kot v normalni mitozi, v tej fazi se lo¢ijo
kromatide.
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MITOZA

PROFAZA I
HOMOLOGNO PARJENJE
"CROSSING OVER"

TELOFAZA TELOFAZA II

S1.2.42: Primerjava mitoze in mejoze

Najpomembnejsa faza mejoze je profaza mejoze I, ki poteka v petih
stadijih.

Na zacetku mejoze I replikacija DNK $e ni zakljucena, kon¢ni deli
kromosomov se pritrdijo na jedrni ovoj. V stadiju leptoten so kromosomi
Se nitasti in odebeljeni le na dolo¢enih mestih (kromomere). V stadiju zigo-
ten pride do parjenja homolognih kromosomov (konjugacija), ki se
povezujejo v bivalente s sinaptonemi¢nim kompleksom iz aksialnih pro-
teinov (sl.2.43), ki vzdolZno poveZejo (synapsis) vse Stiri kromatide (tetrade).
V tem stadiju se dokonéno replicira vsa DNK. Sledi stadij pahiten, v kate-
rem se povezane kromatide homolognih kromosomov na dolo¢enih mestih
prekriZajo (crossing over) in izmenjajo genski material. Mesta prekriZanja
verjetno dolo¢ajo rekombinacijski noduli, beljakovinski kompleksi, ki se
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S1.2.43: Povezava homolognih kromosomov v bivalent s sinapto-
nemiénim kompleksom

pojavljajo vzdolZ sinaptonemicnega kompleksa. Na doloc¢enih tockah se
kromatidi prekineta in si izmenjate odseke DNK. Tako nastaneta hibridni
kromatidi z DNK, ki izvira iz obeh homolognih kromosomov. Mesta, na
katerih je prislo do prekriZanja, so dobro vidna kotkjazme, v stadiju diplo-
tena, ko za¢ne sinaptonemicni kompleks razpadati. V tem stadiju lahko
nekatere spolne celice, npr. Zenske jajcne celice oocite, ostanejo do nekaj
deset let (najmanj dvanajst od rojstva do prve menstruacije). V zadnjem
stadiju diakineze se kromosomi locijo, se kondenzirajo in pojavijo se mikro-
tubuli delitvenega vretena. V metafazil so bivalenti neodvisno razporejeni
v ekvatorialnem delu celice, njihovo $tevilo je pol manj$e kot v mitozi.
Kromosomski mikrotubuli se pritrdijo na kinetohor vsakega homolognega
kromosoma in v anafazi I potegnejo en par proti enemu, drug par pa proti
drugemu polu. Rezultat tega je, da ostaneta v anafazi kromatidi povezani
in homologna kromosoma naklju¢no razporejena v dve bodoci celici. V
telofazi I so kromosomi razporejeni na polih celice, sestavljeni so iz dveh
kromatid. Sledi kratko obdobje interkineze, ki je podobno interfazi med
dvema mitozama, le da se DNK ne replicira. Mejoza II, ki sledi, je v bistvu
mitoza, kjer se v metafazi II v ekvatorialni ravnini razporedijo haploidni
kromosomi, ki so hibridne kromatide iz redukcijske delitve. Na koncu
mejoze nastanejo $tiri haploidne celice z razli¢nim dednim materialom z
nakljuéno razporeditvijo starSevskih kromosomov.

2.8 Celi¢no sporocanje

Vse celice, tako prokariontske kot evkariontske se odzivajo na signale
iz okolja.

Pri vedcelicarjih je sporocanje med celicami pogoj za obstoj organizma.
Signalne molekule so zelo razli¢ne in z vezavo na receptor sprozijo niz
reakcij, ki usmerjajo metabolizem, delitev, rast in diferenciacijo celic.

Signalne molekule so lahko plini (npr. NO) ali pa kompleksne belja-
kovinske, steroidne in druge molekule. Razlikujejo se v tem, kako delujejo
na taréne celice. Nekatere lahko prehajajo skozi plazmalemo, druge se veZejo
na membranske receptorje. Glede na to, kako se prenasajo signali iz celice
v celico, razlikujemo tri tipe sporo¢anja (sl.2.44). Endokrino sporo¢anje
posredujejo hormoni, ki so lahko aminokisline, peptidi ali steroidi. Hormo-
ni so signalne molekule, ki sporo¢ajo na vecje razdalje in se prenasajo po
krvozilju ali Zivéevju (nevrohormoni). Parakrino sporoanje je znacilno
za celice, ki izlo¢ajo signalne molekule, s katerimi vplivajo na bliZznje celice.
Tako sporocanje je pogosto med zivénimi celicami in poteka preko sinaps.
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A) ENDOKRINO SPOROCANJE B) PARAKRINO SPOROCANJE

TARCNA IS
CELICA

S1.2.44: Nac¢ini medceli¢nega sporocanja: a) endokrino
sporoc¢anje; b) parakrino sporocanje, c) sporocanje
preko medceliénih povezav (ligand-receptor), d)
avtokrino sporocanije.

Celice, ki se odzivajo na lastne signalne molekule, sporocajo avtokrino.
Tak nadin sporo¢anja je znacilen za odziv imunskega sistema vretencarjev
na antigene.

Signalne molekule lahko delujejo na razli¢ne nacine. Ve¢inoma se
signalne molekule povezujejo z receptorji v tar¢nih celicah. Receptorji
so lahko membranski ali intracelularni proteini v citoplazmi ali jedru.
Steroidni hormoni (spolni hormoni, ekdizon, kortikosteroidi) ve¢inoma
prehajajo skozi plazmalemo in se veZejo na receptorje v taréni celici. Ti
receptorji so transkripcijski faktorji, ki delujejo kot aktivatorji ali repre-
sorji genov. Skozi plazmalemo lahko prehajajo tudi plini, ki delujejo
direktno na taréne encime v celici. Dusikov oksid je parakrina signalna
molekula, ki deluje lokalno, tako da povzroca $irjenje krvnih Zil zaradi
relaksacije gladkih mi$i¢nih vlaken v steni Zile. Deluje preko aktivacije
encima gvanil ciklaze, ki katalizira nastanek cGMP sekundarnega sporo-
Gevalca, ki deluje na misi¢na vlakna. Nevrotransmiterji (adrenalin, gluta-
mat, GABA, histamin) in peptidni hormoni ter rastni faktorji so signalne
molekule, ki ne prehajajo skozi plazmalemo. Delujejo v povezavi z mem-
branskimi receptorji. Receptorje delimo v ionotropne (ionski kanalcki),
metabotropne (receptorji vezani s proteinom G) in receptorje, povezane
z encimom (lastna encimska aktivnost ali povezava z drugim encimom).
Metabotropni receptorji lahko delujejo preko regulacije ionskih kanal-
¢kov (receptorji za nevrotransmiterje) ali pa preko encimov (receptorji
za peptidne hormone).
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2.8.1 Membranski receptorji

Vezava signalne molekule (liganda) na receptor v membrani sprozi serijo
reakcij v celici. Z aktivacijo razli¢nih molekul v citoplazmi in jedru lahko
tako ligand vpliva na spremembe v izraZanju genov. Receptorji, vezani s
proteinom G, se odzivajo na peptidne hormone, nevrotransmiterje ter na
snovi, ki jih okuSamo in vohamo. Podobno delujejo tudi receptorji za vid.
Stevilni membranski receptorji, vezani s proteinom G, imajo zelo podobno
zgradbo. Vecinoma so sestavljeni iz odsekov vija¢nic o, ki sedemkrat pre-
drejo plazmalemo. Vezava liganda na zunanji del receptorja sproZi spre-
membo v notranjem delu molekule in s tem omogo¢i povezavo receptorja
s proteinom G, ki je na notranji strani plazmaleme. Protein G se tako akti-
vira in poveze z encimom Vv celici ali z ionskim kanalckom v membrani.
Znacilen in dobro raziskan primer je sinteza cAMB ki je pomemben sekun-
darni sporocevalec v celici in deluje pod vplivom razlicnih hormonov.
Encim, ki katalizira nastanek cAMP je adenil ciklaza, ki jo aktivira protein
G. Protein G je iz treh podenot (heterotrimerni protein G). Podenota o
regulira aktivnost proteina tako, da se poveze z GDE kadar je v neaktivni
obliki in z GTE kadar je v aktivni obliki (sl.2.45). Selektivnost sporo¢anja
je zagotovljena, tako da se razli¢ni proteini G povezujejo z razli¢nimi recep-
torji, ki so tako povezani z razlicnimi tar¢nimi molekulami v celici. Podobno
lahko delujejo tudi nevrotransmiterji. Acetilholin v progasti misici in Zivcih
deluje preko receptorja, ki je ionski kanal¢ek, medtem ko v sréni miSici
deluje preko receptorja, ki je vezan s proteinom G. Podenota o proteina G
inhibira encim adenil ciklazo, podenoti B in y pa odpirata K *kanaléke v
membrani in tako upocasnita delovanje srca. Nekateri povrsinski receptorji
so lahko direktno povezani z encimi v celici. Najbolj raziskana skupina
takih receptorjev so receptorski proteini-tirozin kinaze, ki fosforilirajo
taréne proteine na tirozinskih ostankih. To so predvsem receptorji za
Stevilne rastne faktorje, ki regulirajo rast in diferenciacijo celic. Nekateri
receptorji (npr. za citokine) se povezujejo z nereceptorskimi proteini-tirozin
kinazami ali pa z drugimi encimi v celici, kot so gvanil ciklaze, protein-
tirozin fosfataze idr. Ti se aktivirajo z vezavo liganda.

HORMON

\ < ADENILIL CIKLAZA
RECEPTOR

S1.2.45: Hormonalna aktivacija adenilil ciklaze. Vezava
hormona omogoca reakcijo receptorja s proteinom G.
Aktivirana podenota a proteina G se odcepi z receptorja
in stimulira adenilil ciklazo, ki katalizira pretvorbo ATP
v cAMP
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2.8.2 Intracelularno prevajanje signalov

Vetina receptorjev celi¢ne povrsine stimulira znotrajceliéne encime, ki nato
Sirijo in ojacajo signal, tako da veZejo dolocene ligande. V koncni fazi
vplivajo na izraZanje genov (delujejo preko transkripcijskih faktorjev). Naj-
bolj raziskan primer je delovanje adrenalina, hormona, ki regulira
razgradnjo glikogena ob indukciji misi¢ne aktivnosti. Receptor za adrenalin
je preko proteina G povezan z encimom adenil ciklazo, ki sproZi sintezo
cAMB ki je sekundarni sporocevalec v celici. Delovanje posreduje encim
kinaza A (od cAMP odvisna protein kinaza), ki fosforilira druge encime
na serinskih ostankih. Zadnji encim v seriji je glikogen fosforilaza, ki
katalizira razgradnjo glikogena v glukozo-1-fosfat. Encim kinaza A deluje
tudi v nasprotni smeri in vpliva na sintezo glikogena (preko glikogen
sintaze). Zacetna vezava molekule adrenalina na en receptor se proti koncu
oja¢a, tako da nastane veliko molekul cAMP in na koncu veliko encima
glikogen fosforilaze. Nekatere gene lahko cAMP inducira direktno preko
vezave transkripcijskega faktorja CREB, ki ga fosforilira protein kinaza A.
Ta naj bi imel pomembno vlogo pri u¢enju in spominu. cAMP lahko deluje
tudi direktno na ionske kanalcke, pri zaznavanju razli¢nih vonjev cAMP
odpira Na*kanal¢ke.

Pomemben sekundarni sporocevalec je tudi cGMPE Dusikov oksid in
peptidi aktivirajo encim gvanil ciklazo, ki vpliva na dilatacijo krvnih Zil.
Deluje preko od cGMP odvisne protein kinaze. Najbolj razlozen
mehanizem delovanja cGMP je na oesu vretencarjev. Rodopsin je receptor,
ki je povezan s proteinom G. Pod vplivom svetlobe povzroci transformacija
retinala spremembo opsinske molekule, ki deluje na protein G (transducin),
ta stimulira encim cGMP fosfodiesterazo, ki zniZa koli¢ino cGMP v celici.
Ker cGMP regulira Na* kanaléke v membrani vidne ¢utnice, zniZzan nivo
c¢GMP v celici povzroci disociacijo vezanega cGMP s kanalckov in s tem
njihovo zapiranje. Sekundarni sporocevalci so lahko tudi membranski
fosfolipidi. Fosfatidilinozitol 4,5-bifosfat (PIP,) je lociran v notranji strani
fosfolipidnega dvosloja. Veliko hormonov in rastnih faktorjev stimulira
hidrolizo PIP, v diacilglicerol in inozitoltrifosfat (IP,), ki jo katalizira encim
fosfolipaza C. Oba produkta hidrolize sta sekundarna sporocevalca in sicer
deluje diacilglicerol na encim protein kinazo C, IP; pa na mobilizacijo
kalcija iz endoplazemskega retikuluma. Diacilglicerol je vezan na
membrano in deluje ve¢inoma preko receptorjev protein-tirozin kinaz. IP,
pa se sprosti v citosol, kjer sproZi spro$canje kalcija iz znotrajceliénih rezerv,
tako da se veZe na receptorje v membrani ER, ki so snovni Ca* " kanal¢ki.
Zaradi poveéane koli¢ine kalcija v citosolu, se ta pogosto veZe na kalmodulin
in kompleks aktivira razli¢ne protein kinaze. Kompleks Ca/kalmodulin
pogosto deluje v kombinaciji s cAMP

Zelo pomembni regulatorji rasti in diferenciacije pri vretencarjih so
encimi MAP kinaze. Poleg regulacije metabolizma in izraZanja genov je
pomemben mehanizem celi¢nega sporocanju tudi preko citoskeleta.
Receptorji, ki omogocajo povezave celic, tudi vplivajo na znotrajceli¢no
sporocanje. Integrini so povezani z nereceptorskimi proteini-tirozin
kinazami (FAK), ki delujejo preko aktivacije MAP kinaz. Rastni faktorji
vplivajo na celi¢no gibljivost, tako da vplivajo na citoskelet preko
regulatornih proteinov Rho, ki veZejo GTPR

39



Tretje poglavije

Histologija, zgradba in delovanje tkiv

Tkivo je skupina enako diferenciranih, organiziranih celic, ki delujejo
usklajeno. Skupine celic v tkivih so povezane z medceli¢nimi stiki in obdane
z medceli¢nino (matriks). V osnovi razlikujemo le tiri tipe tkiv: epitelno
tkivo, tkivo z bogato medceli¢nino, mi$i¢no in Zivéno tkivo. Delitev tkiv
temelji na morfoloskih in funkcionalnih posebnostih. Epiteli imajo zna-
¢ilno urejene, tesno povezane celice z malo medcelinine, veziva in opornine
imajo bogato medceli¢nino, miSice in Zivci pa imajo funkcionalne morfo-
loske posebnosti, kot sta kréljivost in prevodnost. Tkiva se razvijejo v
embrionalnem razvoju iz vseh treh zarodnih plasti, v procesu histogeneze.
Tkiva vecceli¢nih organizmov proucuje histologija.

3.1 Epitelno tkivo in Zleze

Epitelno tkivo se lahko razvije iz vseh treh zarodnih plasti, ve¢inoma pa je
ektodermalnega izvora. Iz endoderma so epiteli prebavil, dihal, $¢itnice in
obs¢itnice. Iz mezoderma pa so mezotel, epiteli ledvic, spolnih Zlez in
nadledviéne Zleze ter endotel Zil. Epitelne celice se povezujejo v sloje, ki
pokrivajo notranje in zunanje povrsine. Celice so na razli¢nih povr$inah
razli¢no diferencirane. Apikalni deli so lahko diferencirani v mikrovile,
bi¢ke in migetalke ali pa izlocajo razli¢ne zas¢itne sloje. Na sti¢nih
povrsinah so celice tesno povezane z medceli¢nimi stiki, medceli¢nine je
zelo malo. Epitelne celice komunicirajo med seboj in z matriksom tudi z
adhezijskimi molekulami, kot so beljakovine kadherini in N-CAM
glikoproteini. Ti so pomembni v procesih morfogeneze. Bazalni deli celic
lezijo nabazalni lamini, ki je iz dveh ali treh plasti. Svetla plast iz laminina
in fibronektina, tik pod plazmalemo je lamina lucida (rara), pod njo je
temna lamina densa, ki je v glavnem iz kolagena (tip IV) in heparan sulfata
(proteoglikan). Na meji z vezivom jelamina fibroreticularis iz retikularnih
vlaken. Ta nastane iz veziva. Vloga bazalne lamine je povezava epitela z
vezivom, na njej poteka diferenciacija in proliferacija epitela med
embriogenezo. Epitelno tkivo ni oZiljeno, snovi vstopajo iz veziva skozi
bazalno lamino, ki je filter med vezivom in epitelnimi celicami. Skozi
bazalno lamino prodirajo tudi Zivéni konéici senzori¢nih Zivcev. Epiteli se
stalno obnavljajo. Epiteli koZe, mehurja in revesa se luscijo (deskvamacija)
in obnavljajo vsakih nekaj dni (¢revo) ali vsakih Sest do osem tednov
(vrhnjica koZe).

Epiteli (sl.3.1) se morfolo$ko razlikujejo po obliki celic (plo¥&ati,
kubiéni, prizmatski) in po stevilu slojev (enoslojni, ve¢slojni). Vecslojni
epitel navadno poimenujemo po obliKi celic v zgornjem sloju (veéslojni
ploscati epitel ima zgoraj ploscate celice). Posebna oblika enoslojnega epitela
je vedstopenjski epitel, kjer vse celice leZijo na bazalni lamini, a niso enako
visoke. Glede na funkcijo razlikujemo absorpcijske epitele, ki so ve¢inoma
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S1.3.1: Razli¢ni tipi epitelov: a) enoslojni, prizmati¢ni migetaléni
epitel, b) bickasti epitel, ¢) vgreznjeni epitel (celi¢ni in sinci-
cialni), d), e) epitela s kutikulo, f), g) epitela z intrasincicial-
nim ogrodjem (Rotatoria-f, Acantocephala-g), h) veéstopenj-
ski epitel, i) neporozenel vecslojni epitel, j) poroZenel
vecslojni epitel.

enoslojni, Zlezne, ¢utilne in krovne epitele. Krovni epiteli nevretenéarjev
so vedno enoslojni, vretencarjev pa vecslojni. Vrhnjica (epidermis)
vretencarjev je vecslojni ploscati epitel, v katerem lahko lo¢imo do pet
slojev. Celice so tesno povezane z medceli¢nimi stiki. Poleg keratinocit so
v epidermisu pogoste $e melanocitein Langerhansove ter Merklove celice.
Keratinocite vsebujejo zrnati endoplazemski retikulum in veliko
tonofilamentov iz keratina. Melanocite sintetizirajo melanin, ki nastaja v
melanosomih, veziklih Golgijevega aparata. Cutilni epiteli so pri nevreten-
¢arjih in nizjih vretencarjih pogosto omigetal¢eni in vsebujejo razli¢ne tipe
¢utilnih celic.

Zlezni epiteli se v podrobni zgradbi zelo razlikujejo od krovnih ali
absorpcijskih epitelov. Zlezne celice s poudarjeno funkcijo sekrecije so lahko
razporejene posamic v epitelu (enoceli¢ne casaste Zleze crevesne sluznice)
ali pa so organizirane vveéceli¢ne Zleze. Zlezne celice sintetizirajo razli¢ne
snovi, ki jih izlo¢ajo navzven (eksokrine Zleze), v telesne tekocine (endo-
krine Zleze) ali v medceli¢nino (parakrine Zleze).

Eksokrine Zleze so iz sekrecijskega dela in izvodila in so po obliki lahko
cevaste ali tubularne in mesickaste ali acinozne. Snovi, ki jih izlo¢ajo Zlezne
celice so lahko proteini ali mucini: Celice, ki izlo¢ajo proteine, so serozne,
imajo veliko GER, Golgijevega aparata, mitohondrijev in sekrecijskih zrn,
jedro je okroglo in ve¢inoma v sredini celice. Izlo¢ek teh celic je navadno
voden. Drug tip so mukozne celice, katerih izlo¢ek je gostejsi in vsebuje
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glikozilirane proteine (mucine). Jedra teh celic so navadno ovalna in razpo-
rejena ob bazi celice.

Sekreti se lahko izlocajo tako, da se celotna celica pretvori v izlocek, to
je holokrina sekrecija. Ce se odcepi le apikalni del Zlezne celice z izlo¢kom,
bazalni del pa ostane, je to apokrina sekrecija. V merokrini sekreciji pa se
sekreti izlo¢ajo z eksocitozo.

3.2 Tkiva z bogato medceli¢nino

V to skupino tkiv uvr§¢amo veziva, ki povezujejo posamezne organe in
opornine, ki dajejo telesu trdnost in za$¢ito. Posebnost teh tkiv je bogata
medceli¢nina (matriks, intersticij), ki zapolnjuje obseZen prostor med
celicami. Medceli¢nina je hidratiran polisaharidni gel iz proteoglikanov
in glikozaminoglikanov (GAG) in vsebuje kolagena ter elasti¢na vlakna.
Medceli¢nina vsebuje veliko sulfatnih skupin in se intenzivno barva z
bazi¢nimi (hematoksilin) barvili. Proteoglikanske molekule iz centralnega
proteina in kraj$ih molekul glikozaminoglikanov imajo obliko okrogle
$¢etke (s1.3.2) in lahko tvorijo agregate s hialuronsko kislino (GAG). Ti
kompleksi se na dolo¢enih mestih povezujejo s kolagenimi vlakni. Kolagena
vlakna so iz ve¢ sto fibril, ki imajo pre¢no progasto strukturo, zaradi posebne
razporeditve kolagenskih molekul. Molekula kolagena je glikoprotein iz
treh polipeptidnih verig, urejenih v trojni heliks povezanih s sladkorji.
Beljakovine vsebujejo veliko prolina in hidroksiprolina. Posamezne verige
so zgrajene razliéno in to je osnova za razlikovanje petnajst razli¢nih tipov
kolagena (veé kot deset vrst je znacilnih za sesalce). Kolagen se sintetizira
v razli¢nih celicah (fibroblasti, osteoblasti, hondroblasti) in z eksocitozo
izlota v medceli¢nino (sl.3.3). Razgrajuje ga encim kolagenaza, ki je zelo
aktiven med rastjo in diferenciacijo. Elasti¢na vlakna so iz hidrofobnega
proteina elastina, ki vsebuje aminokislini prolin in glicin in posebno, zelo
veliko aminokislino dezmozin. Vlakna so zgrajena iz elastina, obdanega z
glikoproteinskimi mikrofibrilami premera 10 nm. Elasti¢na vlakna so tezko

PROTEOGLIKANI
SREDISCNI PROTEIN
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/ % GLIKOZAMINOGLIKANOV
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S1.3.2: Shematski prikaz organizacije hrustanénega matriksa.
Zgrajen je iz kolagenih vlaken, med katerimi so skupki
proteoglikanow.
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S1.3.3: Shematski prikaz biosinteze kolagena. Na levi strani je prika-
zano zaporedje procesov, ki potekajo v fibroblastu; na desni
so prikazani procesi, ki potekajo v izvenceli¢nem prostoru.
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razgradljiva, sintetizirajo jih predvsem fibrocite in gladke misi¢ne celice.
Poleg vlaken je v matriksu tudi veliko adhezivnih beljakovin, ki omogo¢ajo
pritrjanje celic na matriks. Za vse vretencarje je znacilen glikoprotein
fibronektin.

Tkiva z bogato medcelicnino v razvoju nastajajo iz mezoderma in se
diferencirajo v razli¢na veziva ali opornine.

3.2.1 Vezno tkivo (veziva)
Veziva povezujejo in §€itijo organe, omogocajo transport snovi in vzdrzujejo
obrambno sposobnost organizma. Veziva delimo po zgradbi in funkciji v
veziva s tekoco in zdrizasto medceli¢nino. Veziva s teko¢o medceli¢nino
so kri, hemolimfa, limfa in hidrolimfa. Veziva z zdrizasto medceli¢nino so
mezenhimatsko, zdrizasto, rahlo, retikularno, fibrilarno in mas¢obno
vezivo. Posebna oblika veziva je krvotvorno ali hemopoetsko tkivo.

Veziva z zdrizasto medceli¢nino

Mezenhim je embrionalno vezno tkivo, ki izvira iz mezoderma in
nevralnega grebena. Je iz zvezdastih celic, retikularnih vlaken in bogate
medceli¢nine. Iz mezenhimatskih celic se diferencira vecina celic v vezivnih
tkivih. Mezogleja spuzev in mezohil oZigalkarjev sta razlicna tipa mezen-
himatskega tkiva. Mezogleja vsebuje zelo raznolike celice, mezohil ozigal-
karjev pa je brez celic in ima bogat matriks iz kolagena in proteoglikanov.

Zdrizasto (galertasto) vezivo je razvito pri nevretencarjih kot opora
(meduze, rebrace), pri sesalcih pa le v embrionalnem razvoju (popkovina).
Vsebuje fibroblaste in zvezdaste celice, zdrizasto medceli¢nino in kolagena
vlakna.

Rahlo vezivo

Rahlo vezivo je zelo razsirjen tip tkiva, ki obdaja organe, v obliki sept
pregrajuje razli¢na tkiva, leZi pod epitelnim tkivom in gradi podkoZje visjih
vretencarjev.

Medceli¢nina je iz proteoglikanov, finih kolagenih vlaken in Stevilnih
celic. Fibroblasti so celice z dolgimi izrastki, ki sintetizirajo medceli¢nino
in vlakna. Fibrocite so manj aktivne celice in se predvsem povezujejo z
ostalimi celicami. V rahlem vezivu je veliko makrofagov (histiocite), mast
celic in plazma celic. Makrofagi so velike celice, bogate z lizosomi, ki
potujejo po vezivu in fagocitirajo tujke in odmrle dele celic. So tudi
pomemben del imunskega sistema, antigene tujih celic posredujejo
limfocitom. Plazma celice izvirajo iz limfocitov B, vsebujejo Stevilne
cisterne GER in Golgijevega aparata ter sintetizirajo protitelesa. Mast celice
z zrnato citoplazmo so podobne krvnim bazofilcem. V zrnih je heparin, ki
preprecuje strjevanje krvi, in histamin, ki povecuje prepustnost kapilar ter
$e dve kemotaktiéni substanci, ki se sprosc¢ata ob alergijskih reakcijah. Mast
celice imajo na membrani specifi¢ne receptorje, ki vezejo imunoglobuline
E. Reakcija antigena, npr. peloda, in vezanega protitelesa aktivira mast
celice, sproscajo se snovi, ki povzrocajo alergijski odziv organizma (rdecice,
srbenje, edemi, astma). Poleg teh celic, ki so ve¢inoma stalne, je v rahlem
vezivu veliko prehodnih celic, ki pridejo iz krvi (Iimfociti, monociti, granu-
lociti) in drugih tkiv (mezenhimatske celice, adipocite).
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Retikularno vezivo

Retikularno vezivo navadno obdaja mascobne celice, manjse Zile in
zivce, zleze in gladka misi¢na vlakna. Veliko ga je tudi v limfnih vozlih,
vranici in kostnem mozgu, kjer ima obrambno vlogo. Medceli¢nina je iz
fino razvejanih mreZasto povezanih kolagenih vlaken, ki vsebujejo veliko
sladkornih skupin. Retikularne celice sintetizirajo vlakna in jih obdajajo.

Fibrilarno (gosto) vezivo

Fibrilarno vezivo tvori kite, ligamente in kapsule, ovojnice organov
(urejen tip veziva) ter usnjico sesalcev (neurejen tip veziva). Medceli¢nine
je v urejenem tipu tkiva manj, celice so predvsem fibroblasti, ki leZijo med
urejenimi, vzporedno potekajo¢imi kolagenimi vlakni. V kapsulah in
usnjici so navadno $e mascobne celice, makrofagi in mast celice, kolagena
vlakna pa potekajo neurejeno, v razlicnih smereh.

Mascobno vezivo

Mascobno vezivo je posebna oblika veznega tkiva iz adipocit, cglic, ki
kopi¢ijo mascobo. Razlikujemo belo ali unilokularno in rjavo ali multi-
lokularno ma%¥¢obno tkivo. Bela mascoba je iz celic z velikimi masc¢obnimi
kapljami, ki nastanejo z zlivanjem manj$ih. MaSCobne celice nastajajo iz
mezenhimatskih celic in iz pericit, celic, ki obdajajo krvne Zile. Tkivo je
bogato oziljeno. Pri sesalcih je bele mascobe veliko okrog organov in v
podkoZju. Celice v rjavem mas¢obnem tkivu so manj$e kot v belem in
vsebujejo $tevilne mascobne kapljice in mitohondrije. Vloga rjave mascobe
je predvsem proizvajanje toplote. Rjava mascoba je znacilna za Zivali, ki
hibernirajo (zimsko spanje), pri sesalcih pa je bogato razvito pri zarodku,
pri odraslem se ohrani le okrog ledvic, aorte in v vratu.

Veziva s tekoco medceli¢nino

Kri

Skoraj vse celice veccelicarjev so obdane z izvenceli¢no tekocino, ki je
po sestavi podobna morski vodi. Sesalci imajo okrog 1/3 izvenceli¢ne
tekoéine in 2/3 znotrajceli¢ne tekocine. Razlika med obema je v ionski
sestavi in predvsem v proteinih, ki jih je zunaj celice manj. Izvenceli¢na
teko¢ina omogoca izmenjavo snovi med notranjim in zunanjim okoljem.
Pri Zivalih z zaprtim krvoZziljem je razporejena kot medceli¢nina med
celicami in kot krvna plazma v Zilah. Izmenjava snovi med krvno plazmo
in medceli¢nino poteka skozi kapilare z difuzijo, uravnavata jo hidrostatski
tlak v zilah in koloidno-osmotski tlak raztopljenih snovi. V arterijelnem
delu obtoka je visok hidrostatski tlak, ki pospesuje filtracijo tekoline v
tkivo, v venoznem delu pa zaradi visokega osmotskega tlaka prehajajo snovi
v kri (reabsorpcija). Pri Zivalih z odprtim krvozZiljem hemolimfa obliva
organe in se zadrzuje v ve¢jih prostorih (lakunah).

Krvna plazma je iz razlicnih beljakovin. Pri vretencarjih so to albumini,
globulini, fibrinogeni in encimi. V hemolimfi nevretencarjev so v plazmi
raztopljeni tudi krvni pigmenti. Albumini vzdrZujejo osmotski tlak in
prenasajo tezko topne snovi. Globulini so pomembni pri transportu lipidov,
bakra in Zeleza (globulini o, B), globulini y so protitelesa, ki lahko tvorijo
precipitate, razgrajujejo celice (lizini), reagirajo s toksini (antitoksini) ali s
krvnimi skupinami eritrocitov (hemaglutinini). Fibrinogeni so najvedji
proteini in so pomembni pri strjevanju krvi. Sintetizirajo se v glavnem v
jetrih in plazma celicah, ki sintetizirajo tudi y globuline.
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Krvne celice (hemocite) so v glavnem levkociti in eritrociti. Eritrociti
imajo malo organelov, pri odraslih sesalcih so brez jedra. Zivljenjska doba
¢loveskih eritrocitov je 3 do 4 mesece. Vsebujejo krvni pigment hemoglobin
in prena$ajo dihalne pline. Membrana eritrocitov vsebuje vrsto specifi¢nih
polisaharidno-aminokislinskih kompleksov, aglutinogenov, ki delujejo kot
antigeni. Aglutinini pa so specifi¢na protitelesa, ki so v krvni plazmi.
Aglutinogeni so osnova za razlikovanje krvnih skupin (ABO sistem
sesalcev). Levkociti so ve¢inoma celice, ki so aktivne izven krvoZilnega
sistema, pri nevretencarjih so to amebocite. Granulociti so skupina levko-
citov s segmentiranim jedrom in zrnato citoplazmo. Zrna vsebujejo razlicne
snovi, pri nevtrofilnih levkocitih predvsem encime, ki omogocajo raz-
gradnjo bakterij in tujkov. Zrna eozinofilnih levkocitov vsebujejo
peroksidazo in encime, ki omogocajo razgradnjo kompleksov antigen-
protitelo. Bazofilni levkociti vsebujejo zrna s histaminom in heparinom.
Delujejo podobno kot mast celice. Agranulociti so levkociti brez izrazitih
zrn v citoplazmi, jedra so velika in ovalna. Monociti so velike celice, v krvi
so le nekaj dni, nato potujejo na mesto infekcije, kjer se razvijejo v tkivne
makrofage. Limfociti so manjse celice, ki so odgovorne za imunske odzive
organizma na celicnem nivoju. Imunski odziv vretencarjev sproZijo razli¢ni
antigeni, ki aktivirajo limfocite T in limfocite B. Limfociti T nastajajo v
timusu in so pomembni pri celi¢no-posredovanem imunskem odzivu.
Limfociti B, ki nastajajo v jetrih zarodka, pri odraslem pa v kostnem mozgu,
tvorijo prototelesa. Vsak klon limfocitov B ima gensko specifi¢ni receptor,
ki je pri nezrelih limfocitih B membranska molekula imunoglobulina, pri
plazma celicah pa se izlo¢a kot protitelo. Tudi celice T imajo specificne
receptorje za antigene. Clovek lahko tvori okrog 10 milijonov razli¢nih
protiteles in prav toliko receptorjev celic T. Celice T so pomembne pri
celi¢no posredovanih imunskih procesih, lahko se namrec diferencirajo v
razli¢ne tipe, ki delujejo citotoksi¢no (“killer cells”), regulirajo delovanje
drugih celic posredno s produkcijo limfokinov (“helper cells”) ali zmanjsajo
aktivnost celic B (“supressor cells”). Celice se razlikujejo po membranskih
antigenih. KratkoZive celice B omogocajo humoralne imunske procese.
Plazma celice producirajo protitelesa, ki so beljakovine imunoglobulini
(IgM, IgA, IgG, IgE, IgD). Po stimulaciji z antigenom nastanejo z delitvijo
limfocitov tudi spominske celice, ki se po ponovnem stiku z antigenom
zelo hitro mnoZijo. Imunski odgovor s protitelesi je hiter (5 milijonov proti-
teles v eni uri) in specifi¢en ter omogoca nadaljnjo fagocitozo patogenih
dejavnikov. Nevretenéarji ne tvorijo protiteles, ve¢inoma se branijo s fagoci-
tozo ali pa se obdajo z za$¢itnimi ovoji.

V krvi vretencarjev so $e trombociti, ki so pomembni pri strjevanju
krvi. Sesalci imajo krvne plos¢ice, ki so delci velikih celic megakariocit, ki
nastajajo v kostnem mozgu. Strdek se naredi tako, da se nitasti fibrin, ki
nastane iz fibrinogena, veZe na skupino krvnih plos¢ic, vezanih na kolagen
in zapre rano. Pretvorbo fibrinogena v fibrin katalizira trombin, ki nastane
iz neaktivnega protrombina. Pri strjevanju sodeluje $e cel niz proteinskih
faktorjev v plazmi in pa tromboplastin, ki ga izlo¢a tkivo.

Limfa

Limfa je tkivna teko¢ina, ki jo limfne kapilare absorbirajo in posredujejo
v limfni obtok. Ker so te kapilare bolj prepustne za beljakovine kot krvne,
v bistvu regulirajo osmotski tlak telesnih tekocin, tako da resorbirajo
proteine iz tkivne tekoéine. Po sestavi je podobna krvi, le da vsebuje samo
limfocite. V limfi so vedje koli¢ine ma$cob, ki se resorbirajo v ¢revesu.
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Hematopoetsko tkivo

Hematopoeza ali hemopoeza je proces nastajanja krvnih celic (s1.3.4).
Vse krvne celice vretencarjev nastajajo iz skupne zarodne celice, v
rumenjakovi vre¢ki zarodka. Te pri razli¢nih Zivalskih skupinah migrirajo
v specifi¢na tkiva in organe (ledvice, gonade, jetra, limfatski organi, kostni
mozeg), kjer se razvijejo v eritrocite in levkocite. Iz limfoidne veje se
razvijejo limfociti, izmieloidne veje pa monociti, granulociti, megakariocite
in eritrociti. Po rojstvu nastajajo krvne celice predvsem v kostnem mozgu,
razen limfocitov , ki nastajajo v limfatskih organih. Rde¢ kostni mozeg je
iz krvnih sinusov in omreZja hemopoetskih celic. Celice so razporejene v
trakovih, se diferencirajo in skozi endotel sinusov prehajajo v kri. Rumen
kostni mozeg vsbuje predvsem mascobne celice, vendar, e je potrebno, $e
vedno lahko tvori krvne celice.

MIELO-ERITROI DNI

PROGENITOR

IZVORNA

HEMATOPOETSKA
CELICA

ERITROIDNI
= ERITROCIT
PROGENITOR .

(o]
/ MEGAKARIOCITA o ©° KRVNE
Ll T E 5 S SNPLOSCICE
(o]

BAZOFILNI
GRANULOCIT

- MAST CELICA
MIELOIDNI
PROGENITOR
EOZINOFILNI
GRANULOCIT
e GRANULOCIT
P GRA T
"PAS"
GRANULOCIT-MONOCITNI
PROGENITOR > 0 . = .~ MONOCIT
LIMFOCIT B
CELICA NK
IZVORNA
LIMFOIDNA
CELICA
LIMFOCIT T

S81.3.4: Shematski prikaz nastajanja krvnih celic (hematopoeza)
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3.2.2 Hrustanéno tkivo

Hrustanec je ¢vrsto in elasti¢no tkivo. Hrustanéne celice, hondrocite so v
skupkih po dve ali ve¢ (hondroni) razporejene v lakunah, obdanih z
medcelié¢nino, ki vsebuje veliko kolagenih ali elasti¢nih vlaken. Hrustanec
ni oziljen in snovi prehajajo z difuzijo skozi hrustan¢ni matriks. Matriks
vsebuje 60-78% vode in je iz proteoglikanov, predvsem hondroitin in
keratan sulfata ter hialuronske kisline. Hondrocite vsebujejo veliko mascob
in glikogena, plazmalema je izoblikovana v mikrovile (s1.3.5). Hrustanec
je obdan s perihondrijem, hrustanéno ovojnico iz fibrilarnega veziva, ki je
oziljena. V ovojnici so mezenhimatske celice, ki se lahko diferencirajo v
mlade hrustanéne celice hondroblaste in v fibroblaste.

S1.3.5: Ultrastruktura mlade hrustan¢ne celice z obseznim GER
(2), Golgijevim aparatom (3) in Stevilnimi mitohondriji (4).
Celi¢ni vkljucki so predvsem glikogen (5) in lipidne kapljice
(6). Celice so obdane z matrikosm (7), v katerem so kolagena

- (8) in elasti¢na (9) vlakna.
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Glede na sestavo matriksa in tip vlaken razlikujemo tri tipe hrustanca.
Hialini hrustanec je iz homogenega matriksa s steklastim videzom in
vsebuje kolagena vlakna (kolagen II). Skelet zarodka vretencarjev je iz
hialinega hrustanca, ki ga v razvoju nadomesti kost. Hialini hrustanec
pokriva sklepne povr$ine kosti in tvori obrocke v traheji in bronhijih. Ela-
sti¢ni hrustanec vsebuje elasti¢na vlakna in je razvit predvsem v predelih,
kjer je potrebna vecja raztegljivost. Iz elasti¢nega hrustanca so poklopec
(epiglotis), uhelj, Evstahijeva cev in grlo. Vezivni ali fibrilarni hrustanec
je histolosko zelo podoben fibrilarnemu vezivu. Hondrocite so nanizane v
trakovih, med gostimi snopi kolagenih vlaken. Razvit je v predelih s pove-
¢anim pritiskom, gradi medvretenéne plos¢ice, simfizo in pritrdi$c¢a kit na
kosteh. V razvoju nastaja hrustanec iz mezenhima, celice se izoblikujejo v
maso z malo medceli¢nine (blastema) in sintetizirajo matriks.

Hrustanéno tkivo lahko raste na dva nacina. Z apozicijo raste tako, da
se na povr$ini obstojecega hrustanca tvori novo tkivo iz celic v perihondriju.
Intersticielna rast poteka v notranjosti hrustanca tako, da se hrustané¢ne
celice delijo in izlo¢ajo nov matriks. Hrustan¢na medceli¢nina lahko mine-
ralizira. Mineralizacija je navadno povezana s transformacijo tkiv v tistih
predelih, kjer hrustanec prehaja v kost, ali pa je posledica staranja.

3.2.3 Kostno tkivo

Kost je ¢vrsto, neelasti¢no tkivo, z za§¢itno, oporno in regulacijsko vlogo.
Kostne celice osteocite so zvezdaste oblike, leZijo v lakuni in se povezujejo
z izrastki, ki potekajo skozi kanal¢ke (kanalikuli) v trdni medceli¢nini.
Medceli¢énina je iz organske snovi (osteoid), ki je mo¢no mineralizirana s
kalcijevim hidroksi apatitom in vsebuje Stevilna kolagena vlakna. Mlade
kostne celice, osteoblasti izlo¢ajo medceli¢nino, kolagen in kalcijev fosfat.
Celice vsebujejo veliko GER, mitohondrijev in lizosomov. Zrele osteocite
so manjse celice, popolnoma obdane z matriksom. Osteoklasti so velike
ve¢jedrne celice, ki razgrajujejo kost. Celice vsebujejo Stevilne lizosome,
membrana je na mestu, kjer poteka resorpcija, izoblikovana v goste mikro-
vile. Na tem mestu se sproscajo vezikli, ki vsebujejo hidrolitske encime,
predvsem kolagenazo. Celice izlo¢ajo tudi organske kisline, ki topijo kalci-
jeve soli in zvecujejo aktivnost hidrolitskih encimov.

Osteoprogenitor celice so rezervne celice, ki se lahko po potrebi
diferencirajo v osteoblaste. Navadno so zgoscene v predelih pod pokostnico
(periost) in se lahko intenzivno delijo.

Histoloska zgradba kosti je zelo raznolika in je odvisna od tipa in raz-
vojne stopnje kosti. Zrela kost je lahko gobasta (os spongiosa)ali kompaktna
(os compacta). Zgrajena je veCinoma lamelarno, lamele so iz kolagenih
vlaken, med katerimi so lakune s kostnimi celicami. Kompaktna kost je
urejena v osteone (sl.3.6), ki se stalno preurejajo (remodeliranje kosti).
Osteoklasti tvorijo resorpcijske kanale (200mm), v katere vdirajo Zile in
$tevilne mitotsko aktivne celice. Te se diferencirajo v osteoblaste, ki odlagajo
celi¢ni matriks na stenah kanala, tako postopoma nastajajo novi osteoni.
Odrasla kompaktna kost je iz osteonov razli¢nih starosti, mlajsi so manj
mineralizirani. Navadno sta resorpcija in nalaganje kosti uravnoteZena, s
starostjo pa prevladuje resorpcija, kar povzroéi osteoporozo. Odrasla gobasta
kost je podobna kompaktni, le da je urejena v trabekule, med katerimi so
Stevilni razli¢no veliki prostori z Zilami, Zivci in osteoblasti.
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S1.3.6: Shematski prikaz izseka dolge kosti; osteoni so iz koncen-
tricno urejenih lamel, med katerimi so intersticielne lamele;
zunanjost in notranjost pokrivajo obodne lamele.

Nezrela, mlada kost se od odrasle razlikuje v zgradbi, hitrosti nastajanja
in stopnji mineralizacije. Mlada kost nastaja zelo hitro, nima lamelarne
zgradbe, vsebuje ve¢ celic, ki so razporejene nakljuéno, vsebuje vec
medceli¢nine in je bolj enotno mineralizirana. Zaradi znacilne zgradbe jo
imenujemo snopasta ali zavita kost (s1.3.7).

S1.3.7: Tridimenzionalni shematski prikaz zgradbe snopaste (A) in
lamelarne kosti (B)

Kost lahko nastaja na dva nacina. Nadomestna kost nastaja na mestu
hrustanca v procesu endohondralne osifikacije. Tako nastajajo dolge kosti
okon¢in in vretenca. Kost se zasnuje kot hrustan¢ni model, ki raste v dolZino
in se debeli. Pod perihondrijem se celice za¢no diferencirati v osteoblaste,
ki izlocajo kostni matriks in perihondrij postopoma prehaja v periost. Na
periferiji tako nastaja kostna manseta. Proces, v katerem se od periosta proti
notranjosti tvori kompaktna kost, se imenuje periostalna osifikacija (intra-
membranska). Ko nastane kostna manseta, hondrocite v sredini hrustanénega
modela hipertrofirajo in izloc¢ajo alkalno fosfatazo, ki sprozi mineralizacijo
hrustanénega matriksa. Celice za¢no propadati zaradi zmanj$ane difuzije.
Osteoblasti, ki pridejo s krvjo v centralno votlino odlagajo kostno tkivo na
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ostanke hrustan¢nega matriksa. Tako v centralnem delu kosti nastaja gobasta
kost. Membranska ali dermalna kost nastaja iz mezenhima zintramembran-
sko osifikacijo. Tako nastajajo krovne, lobanjske kosti in koZne kosti. Najprej
se zasnuje membranska plos¢a iz mezenhimatskih celic in kolagenih vlaken.
Mezenhimatske celice se povecajo in zaokroZijo ter se diferencirajo v osteo-
blaste. Ti izlo¢ajo medceli¢nino in kolagen. Matriks se odlaga v obliki spikul,
ki mineralizirajo, celice se oddaljujejo in so povezane le $e z izrastki. Sprva
nastaja mlada snopasta kost, ki se nato preuredi v lamelarno odraslo kost.

3.3 Misi¢éno tkivo

Misi¢no tkivo se lahko razvije iz vseh treh zarodnih plasti, najvec pa iz
mezoderma. .

Zgrajeno je iz specializiranih celic, mi$i¢nih vlaken, s poudarjeno
funkcijo kréljivosti. Osnovni elementi kréljivosti so beljakovinske molekule
aktina in miozina, ki tvorijo miofilamente. MiSi¢no vlakno je praviloma
podolgovata celica, obdana s sarkolemo, celi¢no membrano z retikularnimi
vlakni, ki je pri precno progastih vlaknih povezana s sistemom longitu-
dinalnih kanalov sarkoplazemskega retikuluma (SER). Povezave so v obliki
triad (sistem T), ki jih tvori kanal vgreznjene sarkoleme (tubul T), obdan
s precnima kanaloma SER. Povezave so pomembne pri prevajanju vzbur-
jenja. Sarkoplazma vsebuje Stevilne sarkosome, ki preskrbujejo celico z
energijo. Glede na ureditev miofilamentov in Se druge morfoloske
posebnosti razlikujemo gladka in preéno progasta misi¢na vlakna.

Histoloska zgradba miSic je zelo razli¢na (sl.3.8). Nevretencarji imajo
zelo raznolike mi$i¢ne celice, ki so razporejene v slojih (koZomi$i¢nica) ali
kot posamezne misice. Pri vretencarjih razlikujemo tri tipe misi¢nega tkiva:
skeletno, sréno in gladko.

RFLIRREILALE.

S1.3.8: Razli¢ni tipi miSi¢nih celic: a) epitelnomiSi¢ne celice hidre;
apikalni del je pokrit z izlocki, bazalni del z miofilamenti je
razcepljen in leZi na mezogleji (S); nematoidna misi¢na celica
gliste; iz perikariona () izrasCata dva izrastka, eden je povezan
z Zivéevjem, drugi vsebuje kontraktilne proteine; ¢) shematski
prikaz kontraktilnih snovi v pre¢noprogasti misici. Pasovi A
so temne, Siroke linije; d) gladke miSi¢ne celice; e) sréne
miSice vretencarjev; zgoraj: vzdolZno, spodaj: pre¢no.
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3.3.1Gladko mi$iéno tkivo

Celice so vretenaste oblike z enim jedrom, ki je v sredini celice (s1.3.9).
Povezujejo se s presledkovnimi stiki, neksusi. Navadno se zdruZujejo v
sloje, ki so sestavni del stene razliénih kanalov, Zil, érevesa. Ozivéujejo jih
postganglionarni nevroni avtonomnega Zivénega sistema. Zivéno-mi$i¢ne
povezave so v obliki razli¢no $irokih $pranj (20-200 mm), skozi katere pre-
haja nevrotransmiter. Vlakna so obdana z bazalno lamino, ki s kolagenom
in elasti¢nimi vlakni tvori ovojnico. Gladka mi§i¢na vlakna nimajo progaste
ureditve, miofilamenti aktina in miozina so urejeni drugace. Znac¢ilna gosta
telesa (“pritrjevalne plosce™), ki se pojavljajo med miofilamenti in na no-
tranji strani sarkoleme gladkih misi¢nih vlaken, so pritrdi$¢a za miofila-
mente in po zgradbi ustrezajo liniji Z v sarkomeri. Kontrakcija poteka s
fosforilacijo miozina, ki jo sprozi povec¢ana koli¢ina kalcija v sarkoplazmi.
Gladka misi¢na vlakna delujejo pocasi, vendar zelo ekonomiéno in za
krcenje porabijo bistveno manj energije kot skeletne misice.

RAZTEGNJENO SKRCENO
VLAKNO VLAKNO

S1.3.9: Shematski prikaz zgradbe raztegnjenega in skréenega glad-
kega misi¢nega vlakna

3.3.2 Preéno progasto misi¢no tkivo
Misi¢na vlakna so nekaj cm dolge, vecjedrne celice, povezane z vezivom.
Endomizij je ovojnica iz rahlega veziva, ki vsebuje kapilare in direktno

ovija posamezno misi¢no vlakno. Snope misi¢nih vlaken (fascikule) obdaja
perimizij, vezivna ovojnica, ki vsebuje vecje Zile. Gosto vezivo, ki obdaja
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celotno misico je epimizij. Med sarkolemo in bazalno lamino so dormantne
satelitske celice, ki se ob manjsi po§kodbi miSice lahko razvijejo v mioblaste.
MiSi¢na vlakna so bogato oZivcena in se odzivajo na vzburjenje, ki se prevaja
po motoriénih Zivcih. Povezava terminalnih delov aksona Zivca in
sarkoleme miSice je Zivénomi$i¢na sinapsa ali motori¢na plos¢ica (s1.3.10).
Sarkolema je v tem predelu nagubana in vsebuje receptorje za acetilholin.
Nevron in celice (od nekaj do vec sto), ki jih oZivéuje, so nevromotori¢na
enota. V misicah so tudi mi8i¢na vretena, receptorji, ki zaznavajo stanje
napetosti miSice. Misi¢na vlakna se razlikujejo v premeru in barvi. Rde¢a
vlakna so oZja, imajo veliko mitohondrijev, so bogato oZiljena in imajo
veliko mioglobina. Rdeca vlakna se pocasi utrudijo in proizvajajo manj$o
mis$i¢no napetost kot bela vlakna. Ta so $ir$a, imajo manj mitohondrijev,
so slabo oziljena, imajo manj mioglobina in se hitro utrudijo. V miSicah
sta navadno oba tipa vlaken. MiSica je zgrajena iz misi¢nih snopov, ti so iz
misi¢nih vlaken (celice) in mi$i¢na vlakna so iz velikega $tevila miofibril,
ki so $e vidne s svetlobnim mikroskopom. V miofibrili so miofilamenti
miozina in aktina urejeni tako, da se vzdolz vlakna izmenjujejo svetli, izo-
tropni pasovi in temni, anizotropni pasovi, kar daje videz preéne progavosti.
Osnovna strukturna in funkcionalna enota miofibrile jesarkomera(sl.3.11).
Obdana je zlinijama Z, iz beljakovin o aktinina in desmina. Polarni aktinski
filamenti so s pozitivhim delom direktno povezani z linijo Z. Miozinski
filamenti so povezani z linijo Z posredno preko beljakovinetitina. Miozin-
ski filamenti so debeli in sestavljeni iz $tevilnih molekul, z encimsko aktiv-
nimi (ATPaza) deli, ki so v obliki glavic. Aktinski filamenti (aktin F) so
polarne molekule, ki nastanejo s polimerizacijo globularnega aktina (aktin
G). Aktin je spiralasto ovit z molekulo tropomiozina (iz dveh zvitih heli-
ksov), ki je v mirojucem stanju tesno povezana z aktinom. V enakomernih

A MIELINSKA OVOINICA

RAZVEJITEV
CELICE GLIA TERMINALNEGA

; JEDRA
MIOFIBRILE ‘ MISICNEGA

VLAKNA

KONCIC AKSONA V
SINAPTICNI SPRANJI

"~ NEURALNE,
o REZE .

S1.3.10: Shematski prikaz motori¢ne ploscice: A, B: shema motori-
¢ne ploscice iz histoloske rezine misi¢nega vlakna, A-pogled
s strani, B-pogled od zgoraj; C: shematski prikaz motori-
¢ne ploscice iz elektronsko mikroskopskega posnetka na
okvirjenem predelu iz slike A
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S1.3.11: Shematski prikaz sarkomere v pre¢no progastem misi¢nem
vlaknu vretencarjev. Ob miozinskih filamentih so velike
molekule titina, ki se povezujejo z linijo Z in segajo do linije
M. Aktinski filamenti so obdani z molekulami nebulina.

razdaljah je na aktin vezana $e kompleks troponina, ki je iz treh polipepti-
dov. Podenota C veze kalcijeve ione, podenota T utrjuje povezavo aktina in
tropomiozina, podenota I pa se veZe z aktinom in v povezavi s podenoto T
in tropomiozinom inhibira povezavo aktina in miozina.

Vzburjenje se prevaja po motori¢nem Zivcu do motoric¢ne ploséice, ki
je sinapsa med zivéno in misi¢no celico. V presinapticni, Zivéni celici nastaja
v sinapti¢nih veziklih nevrotransmiter acetilholin, ki se sprosti v sinapti¢no
$pranjo in se veZe na receptorska mesta na membrani postsinapti¢ne celice.
To povzroci depolarizacijo sarkoleme, vzburjenje se hitro razsiri in preko
triad, kjer je sarkolema povezana s SER, povzroci sproscanje kalcija iz SER
v sarkoplazmo. Kalcij se veZe na podenoto C troponina, ki spremeni
konformacijo in deaktivira tropomiozin, ki je v neaktivnem stanju povezan
z aktinom tako, da zaseda vezavna mesta za miozin. S tem se sprostijo
vezavna mesta in miozin se z aktinom poveZe v aktomiozinski kompleks,
ki deluje kot ATP-aza. Filament miozina vsebuje Stevilne miozinske
molekule z glavicami, ki tvorijo pre¢ne mosti¢ke z aktinskimi filamenti.
Zaradi vezave ATP se miozinske glave za trenutek sprostijo z vezavnih
mest in s hidrolizo ATP se sprosti toliko energije, da pride do spremembe
v konformaciji miozinske glavice. Miozinske glave se veZejo na sosednja
vezavna mesta na aktinu in povzrocijo drsenje aktinskih filamentov proti
sredini sarkomere (s1.3.12). ATP je potreben tudi za relaksacijo misice. Ob
prisotnosti ATP se povezave aktina in miozina prekinejo in ciklus se ponovi.
Ce v celici ni ATP-ja, povezave ostanejo in miofibrile preidejo v stanje
otrdelosti (rigor mortis). Ciklus krcenja in relaksacije se ponavlja tako dolgo,
dokler je v sarkoplazmi ustrezna koncentracija kalcija. Koncentracijo kalcija
regulira kalcijeva ¢rpalka (Ca —ATP-aza) tako, da ga po kontrakciji ¢rpa
nazaj v SER.

Misi¢na kontrakcija poteka ob porabi energije, ki jo celica dobi iz ATP
ATP nastaja z oksidativno fosforilacijo iz glikogena. V primeru zmanj$anega
dotoka kisika nastaja ATP v procesu glikolize in mi$ica dela v “kisikovem
dolgu”, pri ¢emer nastaja mlecna kislina. Ta se nato v jetrih dokonéno oksi-
dira. Pomembna rezerve energije za regeneracijo ATP v misi¢ni celici sta
tudi kreatinfosfat (vretencarji) in argininfosfat (nevretencarji). Misice letal-
cev (zuzelke, pti¢i) in sréne misice uporabljajo kot osnovni energetski vir
mascobe, kjer nastaja ATP z oksidacijo maScobnih kislin.
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S1.3.12: Mehanizem kréenja pre¢no progastega miSi¢nega vlakna
(model drsecih filamentov); cikli¢ne spremembe povezo-
vanja miozinskih glavic z aktinskim filamentom

Membrana misi¢ne celice se lahko odziva na Zivéne impulze po principu
“vse ali ni¢”, tako delujejo hitra, fazi¢na vlakna ali pa le z depolarizacijo
na mestih inervacije pri pocasnih, toni¢nih vlaknih. V obeh primerih pride
do kontrakcije, ki traja razli¢no dolgo. MiSice lahko vsebujejo oba tipa
vlaken in celo v enem miSi¢nem vlaknu lahko potekata oba na¢ina kontrak-
cije, ki jih sproZijo razli¢ni aksoni. Celotna mi$ica pa se ne odziva po
principu “vse ali ni¢”, ker se sprva aktivira le del vlaken in ker imajo posa-
mezna vlakna razli¢en prag ob&utljivosti. Membrana misice ima zelo kratko
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refraktarno obdobje, kar pomeni, da ni vzdraZna le kratek éas, v katerem
pride do kontrakcije. Ponavljajoci se drazljaji aktivirajo kontraktilne elemente
in tako pride do sumacije kontrakcij. Ob dalj$em ponavljanju hitrih draz-
ljajev (povecana frekvenca impulzov, npr. pri sesalcih 50-100Hz) pride do
zdruZevnja odgovorov in misica preide v stanje trajne kontrakcije, tetanus.

3.3.3 Sréno misi¢no tkivo

Sréna misica je posebna oblika pre¢no progaste misice. Misi¢ne celice so
razvejane, jedro je navadno eno samo in pogosto poliploidno. Celice so
mehansko povezane s posebnimi stiki, interkalarnimi diski, ki so dezmo-
somom podobne strukture povezane z linijo Z. Funkcionalno so celice
povezane s presledkovnimi stiki. V celicah so veliki mitohondriji z gostimi
kristami, razporejeni ob jedru in miofibrilah. SER je slabse razvit kot v
skeletni miS$ici in navadno ne ovija miofibril. Tubuli T in SER so tu v
obliki diad. Sréni utrip se za¢ne in je lokalno reguliran v Purkinjejevih
celicah, ki so modificirane miSi¢ne celice, urejene v snope (Purkinjejeva
vlakna). Zivei, ki so del avtonomnega Zivcevja (vagus) ne sprozijo kréenja
misic, pa¢ pa ga le modificirajo.

3.3.4 PoSevno progasto misi¢no tkivo

Stevilni nevretendarji (vrtinéarji, gliste, mehkuZci in kolobarniki) imajo
poseben tip miSic, ki je v osnovi grajen enako kot pre¢no progaste misice
vretencarjev, le da je linija Z orientirana pod kotom 45 °na vzdolZno os
misi¢nega vlakna. Ob kontrakeciji se aktinski in miozinski filamenti moéno
pogreznejo in kot, ki ga linija Z tvori z osjo miSi¢nega vlakna, se bliza kotu
90°. Tako lahko pride do zelo mo¢nih kontrakcij. Nekateri preprosti
nevretencarji imajo posamezne misi¢ne celice z izrastki, ki se povezujejo z
zivci (s1.3.8 a,b).

3.4 Zivéno tkivo

Osnovni elementi Zivénega tkiva so Zivéne celice ali nevroni, ki so struk-
turno in funkcionalno povezane z glia celicami. Oba tipa celic izvirata
vecinoma iz nevroektoderma. Diferenciacija mlade Zivéne celice nevro-
blasta se za¢ne tako, da se na enem delu zarodna celica podalj$a v izrastek,
nevrit ali akson, ki vsebuje nevrofilamente in mikrotubule. Kasneje iz
centralnega dela celice, perikariona, izrai¢ajo $tevilni manjsi izrastki,
dendriti. Nevroni, ki imajo le en izrastek, so unipolarni , tisti z dvema
izrastkoma so bipolarni ali sekundarno psevdounipolarni, nevroni z veé
razvejanimi dendriti so multipolarni (sl.3.13). Velikost nevronov je zelo
raznolika. Aksoni so lahko do en meter dolgi, telesa pa so velika od nekaj
do 100 in ve¢ mm. Jedro je veliko, z izrazitim jedrcem. V celicah je obsezen
Golgijev aparat, GER (Nisslova zrna) in $tevilni mitohondriji. Teh je veliko
v aksonu in lahko potujejo po aksoplazmi skupaj z ostalimi molekulami
(aksonalni transport, ki poteka v obe smeri). V citoplazmi so pogosto
pigmenti lipofuscini in melanin. Diferencirani nevroni se ne delijo, celiéni
izrastki pa se lahko obnovijo. Zivéne celice prevajajo vzburjenje v smeri
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S1.3.13: a) Zgradba multipolarnega nevrona, b) Purkinjejeva celica
iz malih moZganov sesalcev, ¢) unipolarni nevron, d) bipo-
larni nevron, e) psevdounipolarni nevron

od dendritov proti aksonu. Aferentni nevroni prevajajo v smeri centralnega
Zivénega sistema (CZS), eferentni nevroni pa stran od CZS do efektorja.
Zivei, ki so iz $tevilnih aksonov so lahko aferentni (senzori¢ni), eferentni
(motoriéni) ali mefani. Zivéne celice povezujejo organe tako, da prevajajo
impulze od enega do drugega. Proces poteka na membrani nevrona. Mirovni
membranski potencial (sl.3.14) na membrani nevrona (-60 do =90 mV) je
difuzijski potencial, ki je posledica visoke koncentracije K* ionov v celici
in visoke koncentracije Na™ ionov v okolju. Koncentracijske razlike ionov
so posledica privla¢nosti negativno nabitih molekul v celici, prepustnosti
membrane za ione in delovanja ionske ¢rpalke. Membrana je bolj prepustna
za K ione, ki uhajajo iz celice. Na membrani se ustvarja napetostni
gradient. Zunanjost je nabita pozitivno napram notranjosti, membrana je
polarizirana. Mirovni membranski potencial (MPP) v bistvu ustreza
ravnoteznemu potencialu za K*ione. Koncentracijsko razliko ionov
vzdrzuje Na*- K*¢ rpalka, ki vraéa Na* ione v okolje, hkrati pa érpa K*

ione nazaj v celico. Crpalka za delovanje potrebuje ATP in pri nekaterih
celicah lahko &rpalka porabi tudi do 70% ATR ki nastaja v celici. Ce se
membranski potencial zmanjsa, govorimo o depolarizaciji, ¢e se poveca,
pa o hiperpolarizaciji membrane. V nasprotju z MPE ki ga celica stalno
vzdrZuje, pa trenutna sprememba v napetosti na membrani sproZi Zivéni
impulz ali akcijski potencial, ki potuje po aksonu in sproZi val depolarizacije
vzdolZ aksona. Prepustnost membrane za Na* ione se poveca do 500 krat,
celi¢na notranjost postane pozitivna. Vrh akcijskega potenciala je doseZen,
ko se stopnja depolarizacije pribliZza vrednosti ravnoteznega potenciala za
Na" ione. Hkrati se spremeni tudi prepustnost za K ione, ki vdrejo iz
celice, kar spet povzro¢i spremembo napetosti (repolarizacija). Konéno
stanje, ki usteza MPE vzpostavi ionska ¢rpalka. Takoj nato lahko sledi nov
akcijski potencial. Akcijski potencial se §iri s konstantno, za dolo¢en tip
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PLAZMALEMA

ZNOTRAJ ZUNAJ

S1.3.14: Mirovni membranski potencial: pasivni in aktivni tran-
sport kalijevih in natrijevih ionov skozi membrano. Pasivni
transport poteka skozi ionske kanalcke v smeri koncentra-
cijskega gradienta, Na*- K* ¢rpalka pa ustvarja tok, ki je
nasproten koncentracijskemu gradientu.

celice znacilno hitrostjo. Sprememba v okolju je draZljaj ali stimulus, ki
povzroéi vzburjenje Zivéne celice. Jakost drazljaja se odraza v Stevilu
akcijskih potencialov v dolo¢enem ¢asu in je frekvenéno modulirana.
Nevroni se povezujejo s sinapsami. Sinapse (sl.3.15) so razli¢no $iroki
prostori med terminalnimi deli ene Zivéne celice in sprejemnim delom

KONCIC AKSONA
VEZIKLI §
TRANSMITERJEM
ELEKTRONSKO Qs @ SOV
GOSTI b e s
VEZIKEL o e e e b ORG
) e 0
MITOHONDRLJ
\
SINAPTICNA REZA \DENmuT

S1.3.15: Shematski prikaz kemijske sinapse s presinapti¢nimi
membranskimi strukturami v konc¢ié¢u aksona. Gostivezikli
vsebujejo transmiterje. Postsinapti¢na membrana dendrita
je iz homogenega elektronsko gostega materiala.
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zivéne ali druge celice. Sinapse so lahko elektri¢ne ali kemijske. Elektricne
sinapse so v bistvu presledkovne povezave med celicami (2nm), kjer se elek-
tri¢ni impulz med celicami prenasa direktno. Znacilne so za gladke in sr¢ne
miSice, pogoste so v mozganih. Kemijske sinapse so medceli¢ne povezave,
kjer se vzburjenje prenasa s sinapti¢nimi vezikli, ki vsebujejo posebno snov,
nevrotransmiter (acetilholin, kateholamin, indolamin ...). Sinapsa je iz
presinapti¢ne membrane terminalnega dela aksona (terminalni gumb ali
betid), iz sinapti¢ne $pranje (intercelularni prostor $irok okrog 20nm) in iz
postsinapti¢ne membrane, receptorske mebrane nevrona ali druge celice.

Terminalni del aksona vsebuje $tevilne mitohondrije in sinapti¢ne
vezikle. Ko pride akcijski potencial do terminalnega dela, se iz celice sprosca
transmiter, katerega koliéina je proporcionalna frekvenci impulza. Spro-
$¢anje transmiterja regulira kalcij, ki vdre v terminalni del aksona in omo-
godi eksocitozo sinapti¢nih veziklov. Transmiter se veZe na receptorje v
postsinapti¢ni membrani in z odpiranjem ionskih kanalov sprozi depolari-
zacijo ali hiperpolarizacijo membrane. V prvem primeru govorimo o eksci-
tatornem sinapti¢nem potencialu (EPSP), v drugem pa o inhibitornem
sinapti¢nem potencialu (IPSP). Akcijski potencial nevrona deluje po
principu “vse ali ni¢” (ko je dosezen vzdraznostni prag, je odgovor maksi-
malen), ima refraktarno obdobje in povecana jakost drazljajev ne povzroci
sumacije. V tem primeru govorimo o frekvenc¢ni modulaciji drazljaja. Nas-
protno pa IPSP in EPSP ne delujeta po principu “vse ali ni¢”, tu prihaja do
sumacije in govorimo o amplitudno moduliranem drazljaju.

Sinapse med nevroni (sl.3.16) so lahko v obliki povezave dendrita z
aksonom (aksodendritske), aksona z aksonom (aksoaksonske), aksona z
somo (aksosomatske) in dendrita z dendritom (dendrodendritske).

V zivénem tkivu so pomembne tudi glia celice. Glia celice v centralnem
Zivénem sistemu imenujemo nevroglia. Funkcije glia celic so razline, dajejo
oporo nevronom, jih elektri¢no izolirajo in omogocajo metabolne izmenjave
med nevroni in krvoziljem. Nevroglia celice se razlikujejo po obliki in

AKSO-
AKSONSKA

AKSOSOMATSKA
SINAPSA o -

AKSODENDRITSKA ¥ /. ./ AKSODENDRITSKA
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. KONCICU

AKSODENDRITSKA
SINAPSA NA
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DENDRITSKA \.
SINAPSA NA | ..

DENDRITSKEM
KONCICU

S1.3.16: Tipi in terminologija sinaps, ki se pojavljajo v razlicnih
delih nevrona.
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funkciji. Astrocite ali makroglia so najstevilnejse in povezujejo Zile in telesa
nevronov. Pogosto tvorijo za$¢itne sloje na povr$ini CZS. Imajo pomembno
vlogo pri regulaciji K* ionow, ki jih lahko veZejo iz medceli¢nih prostorov, v
katerih se akumulirajo med vzburjenjem. Na ta nacin ustvarjajo optimalno
ionsko okolje v Zivénem tkivu. Razlikujemo dva tipa astrocit, protoplazmatske
in fibrilarne. Protoplazmatske astrocite so zelo razvejane celice in ve¢inoma
prisotne v sivini CZS. Fibrilarne astrocite so v glavnem v belini CZS.
Mikroglia celice nastajajo iz krvnih celic, so ameboidne in fagocitirajo tujke.
Ependim obdaja votline, napolnjene z likvorjem (moZganski ventrikli in
centralni kanal hrbtenjace), in je iz omigetal¢enih tesno povezanih celic.
Likvor nastaja v posebnem delu moZganske ovojnice (plexus choroideus),
kjer so celice ependima povezane s krvoziljem. Oligodendrocite so celice, ki
v CZS tvorijo mileinsko ovojnico aksonov. Ena celica lahko z izrastki obda
vec aksonov in se zavije okrog njih. Schwannove celice so po funkciji podobne
oligodendrocitam, le da tvorijo mielinsko ovojnico v perifernem Zivénem
sistemu (s1.3.17). Celica se veCkrat ovije okrog aksona, citoplazma se iztisne
in lipoproteinska membrana iz ve¢ koncentri¢nih slojev tvori mielinsko
ovojnico, ki je dober izolator prevajanja vzburjenja. Sosednji Schwannovi
celici stalo¢eni z Ranvierovim zaZetkom, kar omogoca skokovito prevajanje
vzburjenja vzdolz Zivca. Razdalja med sosednjima zaZetkoma je tako dolga,
da sprememba napetosti na enem lahko sprozi depolarizacijo na naslednjem
zazetku. Mielizirani Zivci so obdani z mielinsko ovojnico in prevajajo
bistveno hitreje (100m/s) kot nemielizirani Zivci. Prevodnost Zivea je odvisna
tudi od premera Zivca. Vlakna A z ve¢jim premerom (13 mm) vsebujejo vec
aksonov in prevajajo bistveno hitreje (15-100m/s) kot vlakna B s premerom
3-9 mm (3-14m/s) ali vlakna C s premerom pod 1mm (0.5-2m/s).

SCHWANNOVA CELICA

BAZALNA LAMINA

RANVIEROV
ZAZETEK

AKSONI

JEDRO SCHWANNOVE CELICE

S1.3.17: a) Tvorba mielinske ovojnice z ovijanjem Schwannove celice
okrog aksona; b) mieliniziran akson z Ranvierovimi zaZetki;
Schwannova celica obdaja le en akson; ¢) v nemieliziranem
#iveu Schwannova celica obdaja ve¢ aksonov.
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Cetrto poglavje

Zgradba in delovanje
organskih sistemov Zivali

4.1 Integument

Telesna povrSina Zivali je pokrita z epitelom, ki skupaj z mezodermalnim
slojem tvori integument (koZo). Zgradba in funkcija integumenta Zivali
sta raznoliki in predvsem pri vretencarjih odvisni od nacina zZivljenja ter
okolja. Integument omogoca stik organizma z okoljem, sprejema drazljaje,
§¢iti organizem pred neugodnimi vplivi in izmenjuje snovi med notranjim
in zunanjim okoljem (dihanje, prehranjevanje, izlo¢anje). Pri manjsih
organizmih je lahko tudi gibalo (migetaléni epitel).

Integument je komunikacijski organ, razli¢ni barvni vzorci in specia-
lizirane tvorbe so pomembni za izrazanje vedenjskih vzorcev in razpo-
znavanje vrst. Zivalske skupine lahko prepoznamo po specifiénih struktu-
rah integumenta.

Telesna povrSina prazivali (Protozoa) je lahko preprosta plazmalema
ali pa ¢vrstejsa pelikula. Pelikula evglen je v obliki trakastih odebelitev,
ki lahko potekajo spiralasto vzdolz telesa, med trakovi pa so brazde, ki
omogocajo spreminjanje oblike telesa (metabolijo). Nekateri bickarji
(opaline) imajo nagubano plazmalemo, ojacano s fibrilami, ki dajejo ¢vr-
stost. Telo korenonoZcev je obdano s plazmalemo, ki lahko izlo¢a muko-
polisaharide, ali pa s tanko pelikulo. Pogosto so na povrsini skeletni ele-
menti iz organskih in anorganskih snovi. Trosovci so pokriti s korteksom
iz vzdolZnega sistema mikrotubulov in treh membran. Zunanja je plazma-
lema, notranji membrani pa tvorita sistem splo$cenih alveol. Korteks
vzdrzuje tudi stalno obliko mnogih migetalkarjev. Zgrajen je iz pelikule
in struktur na bazi migetalk (infraciliature). Pelikula je iz plazmaleme,
pod katero je sistem sploscenih alveol, in iz tanke proteinske epiplazme,
obdane z gostim omreZjem mikrotubulov (sl.4.1). Ob migetalki je navadno
parasomalna vrecka, kjer poteka pinocitoza. V korteksu so ekstrusomi
(trihociste, mukociste, toksiciste), organeli z obrambno vlogo in kontra-
ktilne fibrile (mioneme).

Telesna povrsina spuzev (Porifera) je iz pinakoderma, ki ga tvorijo
ploscate celice pinakocite. Te se zlahka locijo od povrsine in povezejo z
drugimi celicami. Celice vsebujejo filamente, ki omogocajo kontrakcijo.
Med njimi so lahko posebne celice porocite z obseznim intracelularnim
prostorom, ki tvori poro. Pinakocite sladkovodnih spuZev imajo tudi
kontraktilne vakuole.

Vrtincarji (Turbellaria) so obdani z migetal¢nim epitelom, ki vsebuje
mukozne Zleze. Epitelne celice izloCajo palicaste rabdite, sekrecijske
produkte z obrambno funkcijo.

Sesaci in trakulje (Trematoda, Cestoda) imajo velinoma vgreznjen
epitel, zgornji del je enotna citoplazemska masa (sincicij) z organeli. Lezi
na bazalni lamini, celi¢na jedra pa so globoko v mezenhimu. Pri trematodih
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S1.4.1: Shematski prikaz zgradbe korteksa paramecija (Paramecium
caudatum) na podlagi rekonstrukcije elektronskomikro-
skopskega posnetka

so v citoplazemski masi pogosto beljakovinski trni. Pri trakuljah (sl.4.2a)
je vrhnji del epidermisa izoblikovan v goste mikrovile, ki povecujejo
povrsino in omogocajo parenteralno prehranjevanje.

MIKROVILI

b

MIKROVIL
KOLAGEN

BAZALNA
LAMINA
PERIKARION

S1.4.2: Integument trakulj (a) in kolobarnikov (b-d). V obeh prime-
rih so apikalni deli epitelnih celic izoblikovani v mikrovile,
ki so pri trakuljah izrazito gosti. Epitel kolobarnikov izlo¢a
kutikulo iz kolagenih vlaken.
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Ozigalkarji (Cnidaria) imajo vrecasto troslojno telo, z zelo difrenci-
ranim epitelom (s1.4.3). Osnovne celice so epitelnomisi¢ne celice, ki v
bazalnem delu vsebujejo miofibrile. Med njimi so posamezne receptorske
celice, na bazi pa manjse Zivéne celice. Med epitelnimi celicami so knido-
cite, ki sintetizirajo knide (nematociste). OZigalkarji se s knidami lahko
pritrjajo in branijo, z njimi omrtvijo plen. Knida je dvoslojna kapsula.
Notranja stena je distalno uvihana in tvori dolgo nit, ki ima lahko trnaste
stilete. Knide so razli¢ne po obliki in funkeciji (penetrante, volvente,
glutinante). Na povrsini celice je knidocil iz migetalk, ki ob vzdraZenju
posreduje sprozitev knide. Knide lahko vsebujejo strupene snovi, ki so
nizkomolekularni peptidi z mio- in nevro-toksi¢nimi ucinki. Nekatere
snovi so lahko nevarne tudi ¢loveku (knide kubomeduz iz rodov Chironex
in Chiropsalmus). Nekateri organizmi lahko knide privzamejo tudi iz
hrane. Kleptoknide imajo rebrade, vrtinéarji in goli polZi, ki se hranijo z
ozigalkarji. Epitel rebrac (Ctenophora) je iz migetalénih plo$¢, ki so ure-
jene v pasovih in so pomembno gibalo. Rebrace imajo za lovljenje hrane
posebne lepljive celice koloblaste, iz spiralasto zavite migetalke, ki ovija
nitasto celico.

X GLIKOKALIKS INTERSTICIELNA CELICA
CUTILNA EPITELNOMISICNA
EPITELNOMISICNA CELICA NEMATOCISTA CELICA

EPIDERMIS

@

MEZOGLEJA =

ZIVCNA
CELICA

INTERSTICIELNA
CELICA

GASTRODERMIS
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S1C CUTILNA
MISICNA < i :
‘CELICIA ) ZLEZNA MEDCELICNI CELICA

) CILUA  CELICA STIE
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S1.4.3: Shematski prikaz celi¢ne zgradbe telesne stene polipa oZigal-
karjev. Epidermis ustreza integumentu, mezogleja je tanka
plast veziva (mezolamela), gastrodermis ima prebavno vlogo.

Vsi nevretencarji, z izjemo $¢etinoceljustnic imajo enoslojni epitel, ki
lahko izloda razli¢ne snovi za zascito ali gibanje. Epitel veCine vi§jih nevre-
tencarjev izloca trdne strukture, ki §Citijo organizem in na katere se
pripenjajo miSice. Najbolj znacilen izlo¢ek epitela nevretenlarjev je
kutikula, ki lahko otrdi in tvori zunanje ogrodje (eksoskelet). Zivali, ki
imajo kutikulo, rastejo in se levijo. Apnenéasto ogrodje lahko izjemoma
nastaja tudi v mezodermu in sekundarno prodre v epitel. Poseben primer
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je intracelularno ogrodje kotaénikov (Rotatoria) in jeZerilcev (Acanthoce-
phala), ki nastaja v distalnem delu epidermalnega sincicija. Vanj vdre
apikalna plazmalema in tako povecana povr§ina omogoca ucinkovito
izmenjavo snovi. Epidermis_glist (Nematoda) izlo¢a debelo, veéslojno
kutikulo, ki se pogosto levi. Kutikulo iz kolagenih vlaken , ki se nalagajo
med apikalnimi mikrovili, imajo tudi kolobarniki (Annelida) (sl.4.2b).
Epitel kolobarnikov ima poleg epitelnih in bazalnih celic z regeneracijsko
vlogo $e Stevilne Zlezne celice, ki izlocajo sluz. Veliko jih je predvsem v
predelu Zlezastega pasu (kliteluma). V epitelu so receptorji, ki zaznavajo
svetlobo (dermatoptiéni ¢ut). Poseben tip epitelnih celic izlo¢a Scetine
(hete), ki so pomembne za gibanje. Mehkuzci (Mollusca) imajo veinoma
migetaléni epitel, bogat z Zlezami, ki izlo¢a lupino. Epitel ¢lenonozcev
(Arthropoda) s $tevilnimi Zlezami in Cutilnimi celicami izlo¢a veéslojno
hitinsko kutikulo (sl.4.4), ki je razli¢no mineralizirana. Kutikula je vec-
slojna in se z rastjo menja. Pred levitvijo se epitelne celice locijo od stare
kutikule (apoliza) in zacnejo sintetizirati hitinske komponente nove kuti-
kule po vzorcu, ki ga oblikujejo apikalni deli epitelnih celic. Na $tevilnih
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S1.4.4: Kutikula ¢lenonoZcev: a) Shema integumenta: 1. epikutikula,

£ 2. eksokutikula, 3. endokutikula, 4. epidermis. Ekso- inendo-

kutikula sta iz $tevilnih lamel (c); b) shematski prikaz poteka

levitve. Encimi v levcitveni tekodini najprej razgradijo dele

endokutikule, nato se zaéne sintetizirati nova epikutikula;

¢) potek hitinskih slojev v lameli endokutikule; d) kemijska
formula disaharida hitobioze, ki je osnova hitina
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mestih je kutikula preluknjana s porami in kanali, skozi katere se izlo¢ajo
razlicne snovi. Po levitvi se skozi kanale prenasajo snovi za mineralizacijo,
utrjevanje in voskanje kutikule. V podro¢ju ¢utilnih senzil in dlak je
kutikula posebej diferencirana. Dlako tvori posebna, trihogena celica,
obdana s tormogeno celico.

Maloclenarji (Oligomeria) so zelo raznolika skupina. Telesna povr$ina
je lahko zascitena s kutikulo kot pri sipunkulidih (Sipunculida) ali izlo¢a
cevasto ogrodje kot pri pogonoforih in foronidih (Pogonophora, Phoro-
nida). RamenonoZci (Brachipoda) so Zivi fosili z ogrodjem iz dorzalne in
ventralne apnencaste lupine, iz katere sega podolgovat pecelj. Planktonske
§cetinoceljustnice (Chaetognatha) so edine med nevretencarji, ki imajo
vecplastno povrhnjico in to le na sprednejm delu telesa. Povrhnjica je
pokrita s tanko kutikulo. Mahovnjaki (Bryozoa) so kormijski organizmi,
osebki (zoidi) Zivijo v $katlasti hiSici (cistid) iz hitinske kutikule, impre-
gnirane z apnencem. IglokoZci (Echinodermata) imajo tanek migetaléni
epitel (s1.4.5), ki pokriva obseZen mezodermalni skelet. Epitel je pokrit s
tanko kutikulo iz glikoproteinov. Ve¢stopenjski epitel ¢revoskrgarjev (Hemi-
chordata) je pokrit s tanko kutikulo in vsebuje $tevilne mukozne celice.

CUTILNA
A CELICA

KUTIKULA ‘

FAGOCITA

BAZOEPITELIALNI PIGMENTNA  BAZALNI
NEVRON CELICA MATRIKS

S1.4.5: Zgradba epidermisa odraslih iglokoZcev

Brezglavci (Acrania) imajo enoplastno povrhnjico, ki leZi nad usnjico.
Koza je dokaj podobna koZi vretencarjev. Plasc¢arji (Tunicata) imajo prosojen
ali barvast plas¢ iz tunicina (snov podobna celulozi), ki ga izlo¢ajo epitelne
celice. ;

Integument (koza) vretencarjev (Vertebrata) je vecplastni epitel, ki se
povezuje z usnjico (corium, dermis), pri toplokrvnih Zivalih (pti¢i, sesalci)
pa $e s podkoZjem (subcutis), ki ima pomembno vlogo pri termoregulaciji.

Epitel rib je ve¢plasten in vsebuje veliko Zleznih celic in kemorecep-
torjev (okusalni brsti¢i). Zlezne celice lahko izlo¢ajo strupe ali pa posebne
svarilne snovi. Pri globokomorskih ribah lahko tvorijo svetilne organe.

Epitel dvozivk je Ze delno poroZenel, vecceli¢ne Zleze pa so v usnjici
(s1.4.6a). Strupne Zleze izlocajo toksine, ki varujejo pred $kodljivimi mikro-
organizmi, sluzne zleze pa proizvajajo sluz, ki $¢iti koZo pred izsusitvijo.

Izrazito poroZenel zgornji del koze (stratum corneum) imajo plazilci
in ostali kopenski vretencarji. PoroZeneli sloj je iz splo$cenih celic brez
jedra, ki vsebujejo keratinske filamente. Ta sloj se luséi v obliki lusk ali pa
v celoti (kagji levi). Keratin se sintetizira v keratinocitah, celicah srednjega
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sloja koze (stratum spinosum) in se odlaga v obliki keratohilinih granul
(stratum granulosum). Poleg keratinocit so v epitelu e pigmentne celice
(pri sesalcih melanocite) in ¢utilne Merklove celice, ki so oZivcene. V epitelu
sesalcev so posebne Langerhansove celice, ki so pomembne pri imunoloskih
procesih v kozi. Epitel se stalno obnavlja, ker se zarodne celice v bazalnem
delu epitela (stratum basale ali germinativum) stalno delijo. Ves epitel se
lahko obnovi v nekaj tednih. Rast in poroZenevanje epitela regulirajo
stevilni dejavniki: epidermalni rastni faktor (EGF), haloni (zavirajo
proliferacijo), vitamin A (pomanjkanje povzro¢a pretirano poroZenevanje).
Epitel visjih vretencarjev izloca Stevilne tvorbe, ki imajo zascitno in
komunikacijsko vlogo (sl.4.6b-k). Ribje luske so lahko epitelne (cikloidne,
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S1.4.6: Strukture integumenta vretencarjev: a) koza dvozivk s strup-
nimi in sluznimi Zlezami; b) zasnova peresa iz dvoslojnega
epitela; c) pero tik preden predre zunanji sloj epidermisa
(peresna ovojnica je obrobljena s temno, debelo ¢rto); d)
shematski prikaz zgradbe kosmace krovnega peresa; e)
plakoidne luske na koZi morskega psa; f) zgradba plakoidne
luske, ki je podobna zgradbi zoba; g) shematski prikaz zgradbe
koZe ribe kostnice; v sredini so pore bo¢ne linije; h) prerez
koZe kusc¢arja (pod rozevinastimi luskami so koscene luske);
i) prerez koze kuscarja, ki ima le roZevinaste luske; k) prerez
kacje koZe s strehasto naloZenimi roZevinastimi luskami

86



ktenoidne luske kostnic) ali mezodermalne tvorbe (plakoidne luske
hrustanénic). RoZevinaste luske in oklepi plazilcev so ojaditve poroZenelega
sloja. Pri kacah in kuscarjih se strehasto prekrivajo in omogocajo veéjo
gibljivost. Zelve in krokodili pa imajo oklepe, ki so lahko podloZeni s
koS¢enimi ploS¢ami. Pri pti¢ih in sesalcih so se luske ohranile le $e na
nekaterih delih telesa (pticje noge, rep glodalcev) ali pa so nastale sekun-
darno kot pri pasavcih. PoroZenele tvorbe so tudi kremplji, nohti in rogovi.
Ptic¢je perje se je razvilo iz plazil¢jih lusk. Izvira iz epidermisa, ki se je
naknadno vgreznil v usnjico. Razlikujemo krovno, puhasto in letalno perje.
Krovno perje je iz kosmace in tulca (rachis). Perjanica je iz ve¢ 1000 ramusov,
ki se razvejujejo v radiuse, povezane s kaveljci. Puhasto perje je zgrajeno
preprosteje in lezi pri odraslih pti¢ih pod krovnim perjem. Pri veéini pticev
se perje enkrat letno obnovi. Dlake in lasje sesalcev izvirajo iz epidermisa,
a s0 vgreznjeni v usnjico in so iz §tevilnih porozenelih celic.

V usnjici vi§jih vretencarjev so $tevilne vecceli¢ne Zleze. Pri pticih je
pomembna trti¢na Zleza, z oljnim izlo¢kom (voski razli¢ne kemijske sestave,
pomemben taksonomski znak) si ptice mastijo perje in preprecijo dostop
vode. Pri sesalcih so za socialno Zivljenje zelo pomembne tubularne apo-
krine diSavne Zleze. Razvijejo se ob dlakah, aktivne postanejo s spolno
zrelostjo. Znojniceso prav tako tubularne Zleze, ki so pomembne predvsem
pri termoregulaciji in kot izlo¢alo. Lojnice so acinozne holokrine Zleze, ki
mastijo dlake in lase. Mle¢ne Zleze so apokrine tubuloacinozne Zleze, ki
producirajo mleko iz mascob, sladkorjev in beljakovine kazeina. V usnjici
je poleg zlez veliko 7il, Zivcev, pigmentnih celic (kromatofore) in cutil (lame-
larna telesa, Meissnerjeva telesa). Usnjica je ¢vrsta plast iz fibrilarnega
veziva z neurejeno potekajoc¢imi kolagenimi in elasti¢nimi vlakni. V usnjici
nekaterih rib in plazilcev so lahko koscene luske. Koscene luske so pri
nekaterih skupinah rib, ki so Zivele v starej$ih geoloskih obdobjih, tvorile
trdne oklepe (ribe oklepnice). _

Podkozje (subcutis) je iz rahlega veziva, ki vsebuje veliko mascobe (kiti).
PodkoZje ima pomembno vlogo pri termoregulaciji in $¢iti proti vdoru
tujih organizmovw.

4.2 Ogrodje in gibala

Ogrodje in gibala veCinoma delujejo vzajemno. Ogrodje podpira in $¢iti
organe, hkrati pa je pritrdi§c¢e za misice, ki omogocajo gibanje. Ogrodje
Zivali je dveh tipov: hidrostatsko ogrodje, ki je znacilno za Zivali z mehkim
telesom in telesnimi prostori, napolnjenimi s teko¢ino, in trdno ogrodje,
ki je lahko zunanje (eksoskelet) ali notranje (endoskelet). Zunanje ogrodje
je lahko oklep, ki je zrasel s telesno povrsino, lupina, ki se tesno prilega
telesu, hi$ica, ki se prilega le na dolo¢enih mestih, lahko pa je iz razli¢no
urejenih plos¢ic. Notranje ogrodje je lahko v obliki kapsule ali ploséic. Pri
strunarjih je razvit osni skelet, ki je lahko hrbtna struna (chorda dorsalis)
ali hrbtenica (medulla spinalis) z rebri. Pri vretenéarjih je razvito tudi
ogrodje glave in okon¢in.

Prazivali (Protozoa) imajo zelo raznoliko zunanje ogrodje, v obliki hisic,
lupinic ali ploscic (sl.4.7). Ogrodje je iz organskih snovi, apnenca ali
kremena, lahko je tudi iz stroncijevega sulfata. Bi¢karji so pestra skupina z
razli¢nim ogrodjem. Dinoflagelati imajo oklep iz celuloznih ploicic,
hoanoflagelati izlo¢ajo Zelatinsko ovojnico s kremencastimi rebrei,
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S1.4.7: Oblike korenonozcev (Rhizopoda): a) Amoeba proteus, ameba
poZira kremenasto algo. Pus¢ica kaZe kotacnika (veccelicar)
v prebavni vakuoli. b), c) Entamoeba hystolitica b) tkivna
oblika, ¢) Stirijedrna cista, d) Arcella (Testacea), pogled od
zgoraj (levo) in prerez (desno), e) Fasciolites(Foraminifera),
f) Globigerina (Foraminifera), g) Actinophrys (Heliozoa),
h) Hexacontium (Radiolaria, odprt skelet).

evglenofiti so pokriti s trdno pelikulo. Tekamebe izlo¢ajo lupinico iz organ-
skega materiala, ki je pogosto pokrita z anorganskimi delci. Luknjiarke
imajo razli¢no oblikovane preluknjane lupinice iz organske snovi (tektin),
zlepljenih delcev ali apnenca, ki so lahko enodelne (monotalamne) ali
predeljene v kamrice (politalamne). MreZevci imajo kremenasto notranje
ogrodje iz centralne kapsule in spikul iz stroncijevega sulfata.

PraZivali se gibljejo na razli¢ne nadine. Gibalni organeli prazivali so
bic¢ki, migetalke in psevdopodiji. Paraziti lahko polzijo v telesnih teko¢inah
gostitelja tako, da valuje telesna povrsina. Bi¢ki in migetalke (undulipodiji)
so enako zgrajeni (9x2+2 mikrotubulov), razlikujejo se v dolzini, $tevilu
in delovanju. Biéek je navadno dolg, en sam ali v paru. Nekatere skupine
bic¢karjev (opaline) imajo pomnoZene bicke. Gibanje bic¢ka je lahko
veslajoce, helikoidalno ali sinusno (sl.4.8a). Mehanizem gibanja bicka
temelji na drsenju dvojckov mikrotubulov, ki so med seboj pre¢no povezani
z beljakovino dineinom (dinein deluje kot ATP-aza), bazalno pa z neksinom
in bazalnim telesom v citoplazmi. Migetalke so krajse in delujejo koordi-
nirano (metakrono ritmi¢no gibanje). Posamezna migetalka ima znacilen
ciklus udarjanja. Naprej zamahne z moc¢nim, hitrim zamahom in se pocasi
vrne v zaCetni polozaj (s1.4.8b). Migetalke se lahko zdruZujejo v membra-
nele, ki so ob ustnem polju (peristomu) in dovajajo vodo skozi usta v telo.
Ciri so Sopi migetalk, zdruZeni v §¢etinaste strukture za hojo. Ameboidno
gibanje (s1.4.8¢) je znacilno predvsem za korenonozce, ki imajo zelo razno-
like psevdopodije. Amebe se gibljejo s krpastimilobopodiji, ki jih iztegujejo
v sprednjem delu, kjer se tekoc¢a endoplazma zliva s trdnim slojem ekto-
plazme. Pri gibanju sodelujejo tudi aktinski in miozinski filamenti.
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S1.4.8: Gibanje prazivali: a) kroZzno gibanje bi¢ka; b) metakrono
ritmi¢no delovanje migetalk; ¢) ameboidno gibanje amebe;
psevdopodij se iztegne naprej zaradi polimerizacije aktina
in povezave z miozinom v sprednejm delu telesa. Do kr¢enja
v zadnjem delu telesa pride zaradi depolimerizacije aktina.

Luknjic¢arke imajo nitaste filopodijeali razvejane rizopodije, ki segajo skozi
pore v lupinici in se lahko mreZasto razvejujejo (retikulopodiji). MreZevci
in sonéeca imajo aksopodije, ki potekajo iz centralnega dela celice navzven
ob trdni osi iz mikrotubulov, obdanih s citoplazmo, v kateri so $tevilni
mitohondriji.

Spuzve (Porifera) imajo ogrodje iz organske snovi, spongina, v katerega
so lahko vkljucene kremenaste spikule razli¢nih oblik (spuzve iz skupine
Demospongia). Lahko imajo le apnencaste triosne spikule (spuzve iz sku-
pine Calcarea) ali pa le kremenast skelet iz triosnih spikul (spuzve iz skupine
Hexactinellida). Spikule nastajajo v mezogleji, v posebnih celicah spikulo-
blastih ali skleroblastih, spongin pa v spongocitah. SpuZve so sesilni organi-
zmi z omejeno gibljivostjo. Nekatere celice spuZev vsebujejo krcljive fila-
mente, ki omogocajo migracije (amebocite, arheocite) in kréljivost (miocite).

Preprostejsi neclenarji (Ameria) so ve¢inoma manjse zivali z mehkim
telesom in hidrostatskim ogrodjem. ProstoZive¢i vrtin¢arji imajo migetaléni
epitel na ventralni strani telesa, gibanje pa omogoc¢a tudi izmenjujoce
valovanje misi¢nih slojev (peristaltika), ki potekajo v razli¢nih smereh
(cirkularno, longitudinalno, diagonalno). Na telesni povr$ini imajo lahko
razli¢ne Zlezno-misi¢ne pritrjevalne strukture. OZigalkarji imajo vrecasto
telo. VzdolZzni miofilamenti v ektodermu in kroZni v endodermu omogoéajo
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kréenje in iztegovanje polipa. Telo je vreca, napolnjena s tekocino in deluje
kot hidrostatski skelet. Trdnost telesa vzdrZuje telesna stena, ki se upira
pritisku tekoc¢ine v notranjosti telesa. OZigalkarji, predvsem koralnjaki
imajo apnencasto ogrodje, periderm trdozivnjakov pa je podoben hitinu.
Koralnjaki imajo v endodermu simbiontske organizme zooksantele, ki
omogocajo nastajenja ogrodja z nalaganjem kalcijevega karbonata v
organski matriks. Kota¢niki in gliste imajo hidrostatski skelet. Kutikula
kotac¢nikov je izoblikovana v oklep (lorika) ali pa je vecslojna in debela kot
vzdolznih nematoidnih misic, ki imajo vretenast kontraktilni del, mehur-
jast metabolni del z jedrom in izrastek, ki poteka do Ziv¢ne vrvice. Izme-
ni¢no kréenje misic ventralne in dorzalne strani omogoca kacasto zvijanje,
kréenje misic ene strani pa kroZno zvijanje.

Mehkuzci (Mollusca) imajo dobro razvito apnenéasto lupino razlicnih
oblik (s1.4.9). Ogrodje hitonov je iz gibljivo vezanih ploscic, latvice imajo
ogrodje v obliki stoZcaste skledice, ogrodje slonovih zobcev je v obliki tulca.
Ogrodje je lahko spiralasto zavita hiSica (polzi) ali dvodelna lupina (Skoljke).
Glavonozci imajo lahko veckamri¢no zunanjo lupino (brodnik) ali pa
reducirano notranjo lupino (sipina kost) in hrustan¢no kapsulo, ki §¢iti
mozgane (hobotnice). Ogrodje polzev in skoljk je troslojno. Izlo¢ajo ga
zlezne celice v epitelu plaséa. Zunanja plast periostracum je iz polime-
riziranih glikoproteinov, povezanih s kinoni (konhin), srednji prizmatski
sloj (ostracum) je iz kalcijevega karbonata v obliki prizmati¢nih kristalov
(kalcit, aragonit), notranji sloj biserne matice (hipostracum) pa je iz finih,
ploscatih aragonitnih kristalov. Polzi pred$krgarji lahko hiSico zaprejo s
porozenelim ali debelej§im poklopcem (opekulumom). Pri $koljkah, ki
imajo dvodelno lupino je periostracum $e enoten in tvoriligament, sklepno
vez, ki povezuje lupini. MiSice zaklepnice so iz hitro kr¢ljivih vlaken in
toni¢nih vlaken. Gibanje omogoca mi$icasta noga, ki je pri polZih na

a LUPINA 7
PREBAVNE ZLEZE_ /"'~ & e
DROBOVNJAK
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S1.4.9: Telesna zgradba mehkuZcev: a) izvorna oblika je zelo podo-
bna polzem (Gastropoda); b) $koljke (Bivalvia); c) slonovi
zobci (Scaphopoda); d) glavonozci (Cephalopoda).
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ventralni strani pokrita z migetalénim epitelom, na dorzalni strani pa izlo¢a
lupino. Noga je dobro prekrvljena s krvnimi sinusi in deluje kot hidro-
statsko ogrodje. Nekatere $koljke z nogo rijejo v substrat. Noga deluje
najprej kot sveder, nato pa kot sidro, ki potegne $koljko v substrat (s1.4.10).
MehkuzZci tudi uspesno plavajo. Goli polZi plavajo z izrastki telesne povrsine
(parapodiji). Brodnik se dviga in spus¢a s pomocjo zraka, s katerim polni
kamrice ogrodja. Nekatere skoljke (pokrovace) lahko plavajo s pomocjo
misic, ki zapirajo in odpirajo lupini. GlavonoZci se gibljejo na raketni pogon
tako, da skozi lijak (spremenjena noga) izbrizgavajo curke vode. Zaradi
visokega pritiska v plaséevi votlini so curki vode lahko zelo mo¢ni.

A B

S1.4.10: Vrtanje $koljke v podlago: A) skoljka se med prodiranjem
v podlago zasidra z nogo; B), C) konica noge se razsiri,
$koljka pa se vpotegne v podlago.

Med mnogoclenarji (Polymeria) imajo kolobarniki (Annelida) hidro-
statski skelet, ¢lenonozci (Arthropoda) pa zunanje ogrodje iz hitina. Telo
kolobarnikov je deljeno v ¢lene (somite), ki vsebujejo celomske vrecke,
napolnjene s tekocino. Za razliko od neclenarjev se pri mnogoc¢lenarjih
lahko razli¢ni predeli telesa kréijo ali $irijo neodvisno, zaradi pregrad
(disepimenti) med éleni. Vsak ¢len je lo¢en hidrostatski element. Gibanje
kolobarnikov omogoca koZomi$i¢nica. To je plast gladkih misic pod inte-
gumentom in je iz treh slojev. Ko so krozne miSice spro$¢ene in vzdolzne
skréene, so ¢leni v stiku s podlago. Drsenje po podlagi preprecujejo toge
$éetine, ki se ob stiku s podlago iztegnejo (sl.4.11). Diagonalne miSice omo-
gocajo zvijanje telesa. Mnogosetinci se gibljejo s parapodiji, ki so parne
okonéine, iz dorzalne (notopodium) in ventralne krpe (nevropodium) s
trdno osno $cetino (acikulo). Parapodiji so pokriti s tanjSimi Scetinami
(hetami) iz beljakovin in hitina in nitastimi ¢utilnimi izrastki (ciri) ter
Skrgami. S parapodiji lahko mnogoscetinci hodijo, plavajo, rijejo v substrat
ali se pritrjajo v rovih in cevkah (érvi cevkarji). Gibanje morske strige je
popolnoma drugac¢no kot gibanje deZzevnika (s1.4.12). Parapodiji so s konico
usmerjeni nazaj in ko se dotaknejo podlage, porinejo telo naprej. Med
plazenjem sta legi desnega in levega parapodija fazno zamaknjeni za
polovico valovne dolzine. Pri plazenju sodelujejo predvsem zunanje in
notranje misice parapodijev, manj pa vzdolZzne miSice kozomisicnice. Telo
pijavk, ki v notranjosti vsebuje sistem celomskih kanalov ali botridialno
tkivo, v celoti deluje kot hidrostatsko ogrodje. S priseski se izmeni¢no
pritrjujejo na podlago s sprednjim in zadnjim delom telesa in se gibljejo s
pednjanjem. Podobno se gibljejo nekatere li¢inke ZuZelk (s1.4.13).
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S1.4.12: Shematski prikaz gibanja morske strige: a) pocasno pla-
zenje; b) hitro plazenje; z iztegovanjem in vpotegovanjem
$¢etin lahko $e povecajo dolzino koraka.

{a) (b)

S1.4.13: Pednjanje je gibanje, kjer se Zival izmeni¢no pritrja na
podlago s sprednjim in zadnjim delom telesa; a) pijavka;-
b) gosenica.
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Ogrodje ¢lenonozcev (Arthropoda) je lahko mo¢no mineraliziran
hitinski oklep rakov ali pa sklerotizirana kutikula (proteini, ustrojeni s
kinoni) pajkov in zuZelk. Troslojno hitinsko kutikulo izlocajo epitelne
celice. Epikutikula je iz kutikulina in voskov. Ta sloj regulira prepustnost
telesne povrSine in je zelo razli¢no strukturiran. Eksokutikula je debel
hitinsko-proteinski sloj, ki je pri rakih impregniran s solmi kalcija. Endo-
kutikula je elasti¢na, manj mineralizirana in je iz vzporedno potekajocih
hitinskih fibril (sl.4.14). Kutikula Zuzelk vsebuje elasti¢en protein rezilin,
predvsem v predelih sklepov in v strukturah, ki zahtevajo elasti¢nost
(timbali za produkcijo zvoka). Clenonozci se gibljejo s ¢lenjenimi okon-
¢inami, ki so lahko prirejene za hojo, plavanje, skakanje, grabljenje in
prehranjevanje. Visji raki, pajki in Zuzelke hodijo z oprsnimi okonc¢inami,
plavalne okonéine (pleopodi) vi$jih rakov so na abdomnu. Vodne Zuzelke
in pajki plavajo z okonéinami oprsja. V notranjosti ¢lenov okon¢in so pri-
trdidéa za miSice, ki iztegujejo (ekstenzorji) in upogibajo (fleksorji) okon-
¢ino. Kopenski ¢lenonoZci, stonoge, pajki in Zuzelke hodijo, zuzelke tudi
letajo. Strige se gibljejo podobno kot prostoZive¢i mnogoscetinci. Zuzelke
hodijo tako, da dvignejo okonc¢ino (elevacija), jo premaknejo naprej (pro-
trakcija), nato jo spustijo (depresija) in pomaknejo nazaj (retrakcija) ter
zasidrajo na podlago. Pri tem se tezi$ce zivali pomakne naprej, glede na
konico okonéine (s1.4.15). Veéina ¢lenonoZcev se pomika naprej tako, da
rotira bazalni ¢len okonc¢ine glede na telo. Krilate ZuZelke so razvile poseben
naé¢in lokomocije, ki ga omogo¢a tudi ustrezna zgradba kutikule. Kutikula
je sklerotizirana in dovolj lahka za letenje. Krila so se verjetno razvila v
povezavi z regulacijo temperature in dihanja. Krila danaSnjih ZuZelk
delujejo po dveh razliénih mehanizmih (sl.4.16). Kadji pastirji imajo
direktne miSice, ki se pritrjajo na bazo krila in omogocajo sinhrono dviganje
in spus¢anje kril ter oprsja. Krila lahko delujejo lo¢eno. Vecina Zuzelk ima
indirektne letalne misice. Te potekajo dorziventralno in longitudinalno v
oprsju in spreminjajo njegovo obliko ter posredno dvigajo in spudcajo krila.

Sl4.14: Zgradba kutikule rakov. Eksokutikula (Ek) je
mineraliziran hitinsko-proteinski sloj, endokutikula
(En) pa je iz vzporednih hitinskih lamel.
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Pogosto so parna krila ZuZelk povezana v enotno ploskev (metulji, cebele)
ali pa je par kril reduciran in stabilizira let (muhe, komarji). Prednja krila
hroscev so pokrovke (elitre), lahko pa imajo aerodinami¢no vlogo pri hitrem
letu (majski hrosci).

(d)

(a) (b)

S1.4.15: Trajektorije okonéin razli¢nih ¢lenonoZcev se navadno ne
prekrivajo: a) rakovica; b) jastog, c) pajek; d) ZuZelka.

(a) (b)

7, 00 O O £ 5

ZIVCNI IMPULZI

ZIVCNI IMPULZI

GIBI OPRSJA GIBI OPRSJA
(iii) (iii)

S1.4.16: Strukturne in nevromuskularne prilagoditve letu priZuzel-
kah: a) direktne letalne miS$ice kacjih pastirjev (i); pre¢ni
prerez oprsja (ii) z direktnimi misicami, ki se pritrjajo na
bazo kril; posnetki sinhronih Zivénih impulzov in gibov
oprsja (iii); b) indirektne letalne misice muhe (i); pre¢ni
prerez oprsja (ii) z antagonisti¢nimi letalnimi misicami;
posnetki asinhronih zivénih impulzov in gibov oprsja (iii).
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IglokoZci (Echinodermata) imajo apnencast dermalni skelet iz
mezodermalnih ambulakralnih in interambulakralnih plosé¢ (sl.4.17).
Plosce so lahko povezane v enotno lupino (jezki) ali pa so iz centralne
plosce, iz katere potekajo Zarkasto razporejeni kraki (kacjerepi, morske
zvezde). Koza brizgacev je mehka in vsebuje posamezne skeletne plosce.
Gibljejo se z bodicami (iglami), ki so sklepno vezane s skeletnimi plo§¢ami.
Pomembno gibalo je ambulakralni sistem, ki je iz petih radialnih kanalov
(pentamerna radialna simetrija), povezanih s cirkumoralnim obrocem.
Vzdolz vsakega radialnega kanala je niz ampul, ki prehajajo v cevaste
ambulakralne nozZice. V ampulah in noZicah so misice, ki delujejo
antagonisti¢no. Kréenje misic ampule potiska vodo v noZico, kr¢enje nozice
pa sprozi tok vode v ampulo. Ambulakralne noZice s priseskom na konici
se iztegujejo pod vplivom hidrostatskega tlaka. Crevoskrgarii (Hemi-
chordata) imajo v sprednjem delu telesa oporno strukturo stomohordo, ki
je podobna struni vretencéarjev. Med reZami $krZznega ¢revesa so skeletni
elementi iz fibril in veziva.
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AMBULAKRALNE PLOSCE

INTERAMBULAKRALNE
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S1.4.17: Dermalni skelet iglokoZcev iz ambulakralnih in interam-
bulakralnih ploscic

Strunarji (Chordonia) imajo hrbtno struno (notohordo, chordo dorsa-
lis), ki je elasti¢na oporna struktura med ¢revesom in hrbtenjaco. Ve¢inoma
je iz elasti¢nega ovoja, ki obdaja vakuolizirane celice. Deluje kot hidro-
statsko ogrodje po principu turgescence. Brezglavci (Acrania) imajo struno
Branchiostoma) je po zgradbi podobna primitivnim vretencarjem, misice
so $e segmentalno razporejene (miomere). Zivijo zakopane v pesek morskega
dna z ventralno stranjo navzgor. Plavajo s kacastim zvijanjem. Plascarji
(Tunicata) so vecinoma sesilni organizmi in imajo hrbtno struno le v lar-
valnem stadiju. Repati plascariji (Copelata) so pelagi¢ni in obdrzZijo struno
v repnem delu. Epitel izlo¢a aceli¢no Zelatinsko maso, ki deluje kot ogrodje
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in filtracijska naprava. Vretenéarji (Vertebrata) imajo hrustanéen ali ko$¢en
notranji skelet (endoskelet), hrbtno struno pa v glavnem le vembrionalnem
stadiju. Hrbtna struna je iz velikih epitelnih celic z glikogenom in vakuolo,
ki vsebuje tekocino (s1.4.18). Obdana je z ovojnico iz kolagena, proteogli-
kanov in elasti¢nih vlaken. Okrog strune se pojavljajo segmentalno urejeni
dorzalni in ventralni loki iz hrustanca ali kosti, ki se bazalno povezujejo s
struno (basiventrale) in obdajajo nevralno cev (basidorsale). V razvoju vre-
tenca nadomestijo loke in obdajo struno ter nevralno cev. Osnovne funkcije
skeleta vretencarjev so opora, gibanje, zas¢ita organov, krvotvorna funkcija
in rezerva mineralnih snovi. Osni skelet vretencarjev je iz hrbtenice, ki je
povezana z rebri. Zgornje okoncine so vezane naramenski obro¢ (oplecje),
spodnje pa na medeni¢ni obro& (okol&je). Okostje v glavi je lobanja, ki je
iz nevrokraniuma, viscerokraniuma in dermatokraniuma. Skelet je pritrdi-
$Ce misic, ki so pomembno gibalo vretencarjev. MiSice so somatske (skeletne),
visceralne (érevesne) dermalne (dvigovalke dlacic v kozi) in ektodermalne
(miSice $arenice ocesa). Ribe imajo $e segmentalno urejene skeletne misice.
Gibanje vretencarjev in izoblikovanost gibal sta v veliki meri povezana z
nacinom zivljenja v dolo¢enem okolju (voda, kopno, zrak).
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S1.4.18: Shematski prikaz zgradbe hrbtne strune piskurja (Eudon-
tomyzon): Vakuolizirane celice (VCH) so povezane zdezmo-
somi (D) in obdane z elastiénim ovojem. F: fibroblast, C:
kolagena vlakna, BL: bazalna lamina hordoblasta (CHB).
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4.3 Prehranjevanje, prebavila in prebava

S prehranjevanjem organizem dobi snovi, ki jih potrebuje za sintezo lastnih
snovi in za pridobivanje energije. Proizvajalci hrane so ve¢inoma zelene
rastline (avtotrofi), ki iz ogljikovega dioksida in vode s pretvorbo sonéne
energije sintetizirajo ogljikove hidrate. Rastline in nekateri mikroorganizmi
so primarni producenti in so zacetni ¢len v prehranjevalni verigi, ki je iz
serije povezanih organizmov (¢lenov), kjer je vsak ¢len vir hrane za nasled-
njega. Vsaka skupina organizmov v prehranjevalni verigi je dolocen trofi¢ni
nivo. Hrana vecine Zivali (heterotrofi) je iz razli¢nih organskih in anorgan-
skih molekul in jo ve¢inoma sprejemajo z ingescijo. Hrano mehansko in
encimatsko predelajo in resorbirajo v celice. Neprebavljena hrana se izloc¢i
kot iztrebek (feces). Kemijska razgradnja vecjih molekul hranil v manjse,
ki lahko prehajajo v celice je prebava. Prebava je lahko izvenceli¢na (ekstra-
celularna) kot pri glavonoZcih in sesalcih ali znotrajceli¢na (intracelularna)
kot pri prazivalih, ozigalkarjih in drugih neclenarjih. Za mehansko,
osmotsko in kemiéno delo je potrebna energija. Porabo energije lahko
merimo posredno s porabo O, in naceloma tudi s produkeijo CO,. Koli¢ina
spro$cene energije, ki jo celica potrebuje za delovanje je odvisna od tempe-
rature. Pri ektotermnih (poikilotermnih) organizmih, ki telesno tempe-
raturo uravnavajo s temperaturo okolja, je povezava med temperaturo in
potrebo po energiji linearna. Pri endotermnih (homoiotermnih), ki imajo
stalno telesno temperaturo, je¢ metabolizem v dolo¢enem nevtralnem
temperaturnem obmocju nizek, zniZzanje ali zvisanje temperature pa poveca
porabo energije. Potreba po energiji je odvisna tudi od telesne mase. Veéji
sesalci porabljajo vec energije. Intenziteta metabolizma, izraZzena na kg
telesne mase, pa je pri manjsih sesalcih visja. Potreba po hranilnih snoveh
je pri Zivalih zelo razli¢na. Beljakovine so iz aminokislin, nekatere so esen-
cielne (za cloveka leucin in izoleucin, lizin, metionin, fenilalanin, treonin,
triptofan in valin), veliko jih Zivali sintetizirajo same. Mascobe lahko Zivali
vedinoma sintetizirajo same, razen nenasic¢enih mascobnih kislin, kot so
linolova, linolenska in arahidonska kislina. Sladkorji, predvsem glikogen
in $krob so pomemben prehrambeni vir. Mnogo Zivali se hrani s celulozo,
tiste, ki nimajo lastnih encimov za razgradnjo celuloze, imajo v prebavilu
simbionte (bakterije, prazivali). V manjsih kolicinah Zivali potrebujejo tudi
fosfatide, holesterol, nukleinske kisline, vitamine in mineralne snovi.
Hrano Zivali razgradijo mehansko in s prebavnimi encimi (hidrolazami).
Glede na snovi, ki jih prebavni encimi razgrajujejo, razlikujemo proteaze,
lipaze, karbohidraze, fosfatidaze, ribonukleaze.

4.3.1 Prehranjevanje

Zivali se prehranjujejo na zelo razliéne nacine in v razli¢nih ¢asovnih inter-
valih.

Rastlinojedci(herbivori) se hranijo z rastlinami, mesojedci(karnivori)
z zivalmi in vsejedci (omnivori) z meSano hrano. Sesilne Zivali hrano
ve¢inoma absorbirajo, vrtinéijo (suspenziofagi), precejajo (filtratorji) ali
sesajo rastlinske in Zivalske sokove (paraziti). Gibljive Zivali se pasejo (pasne
zivali), rijejo v substratu (detritofagi), zbirajo hrano (nabiralci), lovijo (lovci)
ali nastavljajo pasti (nastavljalci pasti).

Prazivali, mehkokoZnate in preproste sladkovodne Zivali ter $tevilni
endoparaziti absorbirajo raztopljeno hrano iz vodnega okolja skozi telesno
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povrsino. Zunanji paraziti, predvsem Zuzelke sesajo Zivalske in rastlinske
sokove in imajo dobro razvit obustni aparat za prebadanje tkiv in sesanje
sokov. V Crevesu teh Zivali se lahko nakopici veliko hrane. Nekatere iz
sokov absorbirajo samo nujno potrebne snovi, ostale pa izlo¢ijo. Tak primer
so listne usi, ki izloc¢ajo sladkorno raztopino (mana, medena rosa), s katero
se lahko hranijo mravlje in ¢ebele. Zivali, ki se hranijo z delci, ki lebdijo v
vodi, so suspenziofagi ali filtratorji (s1.4.19). Hrano sprejemajo z vrtince-
njem, ki ga ustvarjajo z migetalkami, in delce lovijo v sluzasti sloj na povr-
$ini telesa (mukociliarno prehranjevanje). Suspenziofagi so spuzve,
mahovnjaki, $koljke, morske lilije, kota¢niki, érvi cevkarji, ramenonoZci,
niZji strunarji in drugi. Nekateri filtratorji lahko vodo precejajo skozi pose-
bne filtre, ki so v Zelodcu (vis§ji raki), v predelu ust (niZji raki, vosati Kkiti,
morski psi kitovci) ali so modificirane $krge (ribe, licinke dvozivk). Pasne
Zivali se hranijo z muljenjem rastlin ali strganjem organizmov s podlage.
Te Zivali imajo trdne zobe ali posebne obustne okoncine, s katerimi lahko
raztrgajo celulozne stene rastlin. Kopenske pasne Zivali so predvsem ¢leno-
nozci in vretendarji, morske pa polZi in morski jezki. Detritofagi rijejo v
substrat in se hranijo predvsem z organskimi delci. Tako se hranijo pred-

MNOGOSCETINEC MAHOVNJAK
(TENTAKLI) (LOFOFOR)

RAMENONOZEC SKOLJKA
(LOFOFOR) (SKRGE)

KACJEREP BRIZGA '
(RAMENA) (OBUSTNE CEVASTE NOZICE)

S1.4.19: Zunanji organi, s katerimi suspenziofagi lovijo hranilne
delce iz okolja (mukociliarno prehranjevanje)
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vsem kolobarniki in nekateri iglokoZci. Podobno se hranijo tudi $tevilne
li¢inke Zuzelk, ki Zivijo v organskih substratih (endofagi). Ribe, pti¢i, opice
in ¢lovek sonabiralci hrane. Lovciplen zasledujejo in ga usmrtijo z ugrizom
ali strupom. Lovci so predvsem sesalci, med nizjimi Zivalmi pa nekateri
pajki in zuzelke. Veliko Zivali lovi plen tako, da nastavljajo pasti. Najbolj
znacilni so pajki, ki predejo mreze, licinke vodnih ZuZelk in volkcev ter
nekateri polzi. Nekatere Zivali privabljajo plen s posebnimi signali, npr.
ribe trnkarice imajo ¢rvast izrastek na plavuti, s katerim privabljajo druge
ribe, globokomorske ribe pa imajo svetilne organe. Zivali lahko plen obdajo,
bodisi z lovkami (oZigalkarji, glavonoZci) ali z vsem telesom (sesaci, kace).
Omrtvicijo ga z Zleznim izlo¢kom ali ugrizom. V¢asih je lahko plen celo
vedji od plenilca. Kace lahko pogoltnejo cel plen in ga pocasi prebavljajo.
Veliko zivali imasimbionte, ki olajSujejo prebavo. Simbionti so lahko bakte-
rije, kvasovke, bickarji, migetalkarji. Zivijo v érevesu in izlo€ajo specifi¢ne
encime. Bickarji v ¢revesu lahko zavzemajo vec¢ kot polovico telesne mase
termita. Nekatere pijavke imajo simbionte, ki olajsujejo razgradnjo eritro-
citov v krvi gostitelja. OzZigalkarji, mehkuZci in vrtinéarji imajo simbiontske
organizme, ki jih preskrbujejo z organskimi snovmi in omogocajo
nastajanje ogrodja. Sladkovodni imajo vecinoma zelene alge zooklorele,
morski pa rumene zooksantele.

4.3.2 Prebavila nevretencarjev

Prazivali (Protozoa) sprejemajo hrano zendocitozo ali pa z difuzijo. Amebe
nimajo dolo¢enega mesta za sprejem hrane, delce obdajo s psevdopodijem
in hrano sprejmejo v celico (fagocitoza). Hrano direktno resorbirajo tudi
parazitski bic¢karji. PraZivali s trdno pelikulo pa imajo ustno polje (peri-
stom), ki je obdano z migetalkami. Hrano sprejemajo skozi celi¢na usta
(citostom). Migetalkarji imajo pogosto ob peristomu migetalke urejene v
membranele, s katerimi delajo vodni tok in hrano precejajo. Citostom se
nadaljuje v citofarinks, ki je ojacan z mikrotubuli. Hrana pride v celico s
sprejemno vakuolo in se postopoma prebavi v procesu krozenja prebavnih
vakuol (cikloza). Med ciklozo se pH v vakuoli spreminja iz alkalnega v
kislega in nazaj v alkalnega. Razgradni produkti se resorbirajo, nerabne
snovi pa se z eksocitozo izlo¢ijo skozi posebno mesto na membrani(citopige).

Spuzve (Porifera) imajo obseZen gastralni prostorspongocel, do katerega
vodijo radialni kanali ali pa odvodni kanali iz kamric, v katerih so celice
ovratni¢arke (hoanocite). Plast hoanocit je hoanoderm, ki pri spuzvah tipa
askon pokriva notranjo povrsino telesne stene. Pri spuzvah tipa sikon je
povrsina hoanoderma povecana zaradi nagubanja stene. Nastanejo Zepi, v
katerih so hoanocite. Pri spuzvah tipa levkon je hoanoderm v kamricah, ki
so povezane z dovodnimi in odvodnimi kanali. Hrana prihaja skozi pore v
pinakodermu in gre skozi sistem kanalov v kamrice, kjer hoanocite z bici
hrano vrtincijo, sprejemajo drobne delce in jih pri nekaterih spuzvah tudi
Ze delno razgradijo. Ve¢inoma pa se hrana prebavlja vamebocitah, gibljivih
celicah s Stevilnimi lizosomi. Voda z ostanki se izceja skozi oskulum.

Ozigalkarji (Cnidaria) imajo vrecasto telo. Gastrovaskularni prostor je
lahko predeljen s septi (koralnjaki) ali pa je enoten (trdoZivnjaki). Septa so
pokrita z endodermom, ki je iz vakuoliziranih celic z bi¢ki, ki na bazi
vsebujejo miofilamente.
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Vrtincarji (Turbellaria) in sesaci (Trematoda) imajo slepo zaprt gastro-

vaskularni sitem, ki se odpira le z eno odprtino (aprokte Zivali). Prebavilo
je lahko le celicna masa (acelni vrtincarji), ki hrano fagocitira, ali pa je v
obliki bolj ali manj razvejane cevi iz enoslojnega epitela. Vrtincarji imajo
v ustih navadno iztegljiv ektodermalni farinks, s katerim lahko rijejo po
podlagi. Prebava je ve¢inoma intracelularna, pri nekaterih polikaldnih
vrtinéarjih je ekstracelularna. Sesaci imajo rogovilasto ali razvejano érevo,
ki se véasih lahko izliva v se¢nem mehurju, ve¢inoma pa so aprokti. Trakulje
(Cestoda) nimajo ¢revesa, hrano sprejemajo skozi telesno povrsino. Izlocajo
posebne snovi, ki inhibirajo prebavne encime gostitelja.

Ostale skupine nevretencarjev imajo v glavnem cevasto ¢revo (s1.4.20), z
ektodermalnim sprednjim (stomodeum) in zadnjim ¢revesom (proktodeum)
ter endodermalnim srednjim ¢revesom (mezenteron). Crevo se odpira nav-
zven z usti in anusom (evprokti organizmi). Hrana se v revesu transportira
z delovanjem migetalk ali z mi§i¢no peristaltiko. Crevo je razdeljeno v razliéne
odseke, ki pri razli¢nih sistematskih skupinah Zivali niso nujno homologni.
Sprednje Crevo je iz ustne votline, ki se nadaljuje v razli¢no oblikovano misi-
casto zrelo (farinks), ta pa v poZiralnik (ezofagus), ki se razsiri v golso ali
sprednji del zelodca, ki lahko shranjuje hrano. Mehanska predelava hrane
poteka vecinoma v sprednejm delu prebavila, kjer so §tevilne strukture, ki
omogocajo drobljenje in stiskanje hrane (radula polzev, Celjusti glavonozZcey,
mnogoscetinceyv in pijavk, zobci iglokozcev). Srednje Crevo je iz miSicastega
zelodca, kjer se hrana nadalje mehansko predela, sortira in tu so lahko tudi
Zlezne celice, ki proizvajajo encime (kristalna pal¢ka mehkuzcev). Kotac-
niki imajo spredaj Zvekalni del Zelodca (mastaks), ki se nadaljuje v omi-
getal¢en mehurjast Zelodec. Zelo raznolik Zelodec imajo ¢lenonozci, kjer se
hrana lahko drobi, filtrira, sesa ali shranjuje. Crevo ima razli¢ne izrastke z
zlezno funkcijo (Zleze slinavke, hepatopankreas), ki izlo¢ajo encime (prebavne
zleze rakov) in sluz za za$¢ito, lahko pa tudi strupe (kace) in snovi, ki prepre-
¢ujejo strjevanje krvi (pijavke). Srednji del ¢revesa ima absorpcijsko vlogo,
njegova povrsSina se lahko poveca z nagubanjem (tiflosolis maloscetincev)
ali pa je Erevo zavito v spiralno gubo (zavitnica rib hrustanénic). Crevo herbivo-
rov je v primerjavi s karnivori dalj$e. Zadnje ¢revo z rektumom ima navadno
pomembno vlogo pri resorpciji vode (Zuzelke), osmoregulaciji in iztrebljanju.
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S1.4.20: Shematski prikaz odsekov prebavne cevi nevretencarjev
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4.3.3 Prebavila vretencarjev

Crevo vretenéarjev je ve¢delno in v sprednjem delu (farinks) izoblikovano
v §krZno ¢revo, ki se pri vi§jih pojavlja le $e embrionalno. Skrzno &revo v
obliki obseZzne omigetalé¢ene Skrzne kosare imajo Ze plascarji, kjer ima
predvsem filtracijsko vlogo. Crevo se zatenja z usti, ki imajo lahko razli¢ne
priveske (8krgoustka, ribe), oblikujejo sesalno cev (piSkur), kljun (Zelve,
ptici) ali pa so izoblikovane misic¢aste ustnice (ribe, sesalci). Dno ustne votline
tvori jezik, ki je zelo raznolik (Zabe, netopirji). V ustno votlino se izlivajo
#leze slinavke, ki izlo¢ajo sluzast sekret z encimi (amilaze, lipaze pri sesal-
¢jih mladi¢ih), v ustih so razli¢ne koZne tvorbe za mehansko obdelavo hrane
(zobje). Oblika in dolZina Crevesa sta pri razlicnih skupinah vretencarjev
odvisni predvsem od vrste hrane (sl.4.21). PoZiralnik je veCinoma cev za
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/— POZIRALNIK POZIRALNIK
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C d

P/_-—-_- POZIRALNIK

JETRA
ZOLCNIK
‘ l ZELODEC
ki J ﬂus
CHOLEDOCHUS

f
{ ) DVANAJSTNIK

{/- SLEPO CREVO

POZIRALNIK ———— I
GOLSA

PANKREAS

DEBELO
CREYO

VEJI
SLEPEGA CREVESA)
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S1.4.21: Prebavna cev z vecjima Zlezama (jetra, pankreas) razli¢nih
vretencarjev: a) obloustka iz rodu Myxine, b) morski pes,
¢) riba kostnica, d) Zaba, e) golob, f) zajec. Endokrini del
pankreas je pri obloustkah in ribah kostnicah lo¢en od
eksokrinega dela.
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transport hrane. Zelodec hrano shranjuje, v njem se za¢ne prebava. Glede
na potek misic se deli v zacetni del (cardia), srednji del (fundus) in zadnji
del (pylorus). V Zelodcu so fundusne Zleze, kjer epitelne celice sintetizirajo
pepsinogen in izlo¢ajo solno kislino. Ta je zascita proti bakterijam in ustvarja
ugodno okolje pH za aktivacijo pepsinogena. V Zelodcu se izloca tudi
za§¢itna sluz (mucini) in resorbira se vitamin B, ,. Zelodec prezvekovalcev
ima posebno zgradbo. Je stiridelen in omogoca shranjevanje in encimsko
razgradnjo rastlinske hrane. Sprednji del je vamp (rumen). V njem so
simbiontske bakterije, tu se hrana predela v kaSo in se skozi kapico (reti-
kulum) vraca nazaj v usta. Ko zZival hrano prezveci, jo potisne v devetogub
(omasus) in nazadnje v siris¢nik (abomasus). Tanko €érevo ima predvsem
zlezno in resorpcijsko vlogo. Zleze v steni revesa izlo¢ajo razli¢ne encime
(peptidaze, lipaze, maltaze), pankreas izloCa amilaze, lipaze in tripsin.
Endokrine celice pankreasa izlo¢ajo inzulin.

Sladkorji se delno razgradijo Ze v ustih (slinavke izloc¢ajo amilazo
ptialin), v glavnem pa jih razgradi v tankem ¢revesu amilaza iz pankreasa.
Pred resorbcijo jih encimi na mikrovilih enterocit razgradijo do glukoze,
galaktoze in fruktoze, ki preidejo v kri in od tu v jetra, kjer se sintetizira
glikogen. Mascobe se zacnejo razgrajevati Ze v Zelodcu, nato pa jih v érevesu
razgradijo lipaze iz pankreasa do monogliceridov in mascobnih kislin
(s1.4.22). Delovanje lipaz omogocajo soli Zol¢a (emulgacija) in kolipaze, ki
zasidrajo lipaze na mascobne kapljice. Lipaze, kolipaze, soli Zol¢a in
trigliceridi tvorijo micele, ki se vezejo na povr$ino mikrovilov. Monogli-
ceridi in masc¢obne kisline difundirajo v érevesne celice. Ma$Cobne kisline
se lahko poveZejo s proteini, nastajajo pa tudi trigliceridi. Ti se poveZejo z
apolipoproteini, holesterolom in fosfolipidi v hilomikrone, ki gredo v limfo.
Proteini se zacnejo razgrajevati v Zelodcu, kjer deluje pepsin, v crevesu pa
jih tripsin, kimotripsin in karboksipeptidaze cepijo do dipeptidov in amino-
kislin, ki se resorbirajo. V zgornjem delu érevesa se resorbirajo vodotopni
vitamini, topni v mas¢obah pa se resorbirajo skupaj z maséobami. Resorpcijo
kalcija omogoca vitamin D, laktoza in beljakovine. Pomembna prebavna
Zleza so jetra, ki so osrednji metabolni organ vretencarjev. V jetrih se
sintetizirajo glikogen, fibrinogen, protrombin, heparin in mascobe. V jetrih
se razgrajujejo strupi, tu nastaja zol¢, se¢nina, je skladisce krvi in v
embrionalnem stanju nastajajo tu krvne celice. Zadnji del ¢revesa je debelo
¢revo (kolon), ki izloca mucine. Pomembno je tudi za resorpcijo ionov in
vode (5 | dnevno pri ¢loveku). Bakterije v tem delu producirajo razli¢ne
pline (CO,, CH, in O,), tu se izlo¢ajo nerabne snovi, kovine in vitamini, ki
jih proizvaja crevesna flora, pa se resorbirajo.

4.4 Dihala in izmenjava plinov

Dihanje je proces, ki vklju¢uje notranje ali celicno dihanje in zunanje
dihanjeali ventilacijo, ki je le izmenjava plinov v dihalnih organih. Aerobno
celi¢no dihanje so oksidacijski procesi v celici, ki potekajo v mitohondrijih
in pri katerih se spro$¢a energija. Izmenjava dihalnih plinov, kisika in
ogljikovega dioksida poteka skozi tanko in povecano povr§ino dihal, ki so
bogato oziljena. Zunanje dihanje pri kopenskih vretencarjih poteka v
pljucih, pri vodnih v §krgah, pri nevretencarjih pa so razvite traheje, skrge
ali $krgam podobne tvorbe. Zunanje dihanje v pljuéih je izmenjava plinov
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S1.4.22: Resorpcijski epitel ¢revesa: shematski prikaz resorpcije
mascob in glukoze. Resorpcija mascob: v ¢revesnem
lumnu se razgradijo trigliceridi in nastajajo razli¢ni miceli;
monogliceridi in mascobne kisline prehajajo v celico; v
celici se ponovno sintetizirajo trigliceridi in tvorijo hilo-
mikrone, ki prehajajo v limfo. Resorpcija glukoze: glukoza
in galaktoza prehajata v celico z indirektnim aktivnim
transportom hkrati z natrijevimi ioni. MK: mascobne
kisline, MG: monogliceridi, SZ: soli Zol¢a.
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med alveoli in krvjo (sl.4.23). Izmenjavo omogoca velika povrsina alveolov
in eritrocitov ter upoéasnjen pretok krvi skozi pljuca. Izmenjava plinov
poteka na podlagi razlik v parcialnih tlakih kisika in CO, v alveolih, krvi
v tkivih, za CO, pa velja obratno. Zivali ventilirajo dihalne povrsine z dihal-
nimi gibi in dovajajo svez zrak (21% O, in 0.03% CO,) ter odstranjujejo
izdihan zrak (vsebuje 17% O, in 4% CO,). Izmenjava plinov in s tem tudi
dihanje sta odvisna od porabe kisika. Poraba kisika je med organizmi zelo
razliéna, sesilni in poc¢asni organizmi porabljajo malo kisika v primerjavi
z aktivnimi.

KOLAGEN

PNEVMOCITA I
SURFAKTANT

ALVEOLARNI
PROSTOR

BAZALNA
LAMINA

CELICA
PNEVMOCITA II

S1.4.23: Ultrastruktura alveolarnega septuma v pljucih sesalcev.
Endotel krvne kapilare je le z bazalno lamino lo¢en od
alveolarnega epitela, ki je iz pnevmocit I in II. V tem pre-
delu se izmenjujejo plini (pus¢ica). Na povrsinialveolarnega
epitela je tanek film teko¢ine. Od zra¢nih prostorov ga
lo¢uje surfaktant, ki ga izlo¢ajo pnevmocite II. V alveo-
larnem septumu so kontraktilne intersticielne celice.

104



Dihanje skozi telesno povrsino (integumentalno ali koZno dihanje)

Veliko Zivali diha skozi telesno povrsino ali ¢revo. Tako dihajo predvsem
tiste zivali, ki imajo ugodno razmerje med telesno povr$ino in volumnom
(ozigalkarji, vrtincarji, gliste) in Zivali s po¢asno presnovo (kolobarniki,
goli polZi, Zabe med prezimovanjem). Kljub temu da imajo nekatere Zivali
specializirane dihalne organe, Se vedno dihajo skozi telesno povr$ino (ribe
5-30%, dvozivke do 60%). Zuzelke lahko skozi telesno povrsino izmenjajo
tudi do 25% CO,. Mineralizirana kutikula in poroZenela koZa vretencarjev
pa reducirata moznost izmenjave kiska skozi telesno povrsino (1% pri ¢lo-
veku). Veliko Zivali diha tako, da ¢revo polni in prazni z vodo, transport
vode pa omogocajo migetalke ali misice. Skozi zadnje ¢revo dihajo malo-
$¢etinci, manjsi raki (ceponoZci in vodne bolhe) in li¢inke kacjih pastirjev.

Dihanje s $krgami (vodne zivali)

Vodne Zivali dihajo s $krgami, ki so se razvile veckrat neodvisno pri
zelo razli¢nih Zivalskih skupinah. Skrge so lahko koZni priveski, del okon-
¢in ali derivati prebavne cevi. Nevretencarijiimajo na telesni povr§ini nezne
listaste, nitaste ali razvejane izrastke, skozi katere poteka izmenjava plinov.
Razviti so na razli¢nih delih telesa. Pri mehkuZcih so v plascevi votlini
(ktenidiji), pri ¢lenonozcih so to epipoditi pereiopodov in pleopodi, pri
mnogos$cetincih pa so §krge na parapodijih. Izrastki so pogosto zasciteni s
trdnej$imi strukturami, npr. s stranskimi deli karapaksa pri rakih. Ventil-
acijo §krznih povrsin omogocajo polja migetalk (mehkuZci) ali deli okonéin
(raki). Z vodnim tokom se na $krge lovijo tudi manjs$i delci, ki jih Zivali
filtrirajo ali odstranjujejo s sluzom. Pri $koljkah se na omigetalcenih $krgah
filtrirajo in sortirajo delci hrane, ki z vodnim tokom potujejo proti ustom.
Poseben tip dihal imajo iglokoZci. Morski jezki dihajo z neZnimi koZnimi
izrastki ob ustih in z ambulakralnimi noZicami. Brizgadi pa dihajo z
vodnimi pljudi, ki so razvejani izrastki zadnjega dela ¢revesa.

Skrge vretenéarjev (ribe) so derivat sprednjega ¢revesa in nastajajo iz
epitela §krznih lokov, ob robovih §krznih rez. Skrzni aparat je izvorno filtra-
cijska naprava za hrano in postane sekundarno dihalna povrsina. Voda
prihaja skozi usta (ribe, ki hitro plavajo imajo usta ves ¢as odprta) in znotraj
obliva $krge ter odteka skozi $krzne reze (sl.4.24). Reze so lahko pokrite s
poklopcem, ki z gibanjem povecuje pretok vode. Ribe kostnice (Teleostei)
imajo na vsakem $krznem loku dva niza primarnih $krznih lamel
(filamentov), ki so iz bogato oZiljenih sekundarnih lamel (listi¢ev). Skrine
lamele sosednjih lokov se z vrhovi dotikajo in voda potuje vzdolzZ listicev.
Izmenjava kisika je zelo uc¢inkovita zaradi protito¢nega sistema. Voda in
kri v zilah teceta v nasprotni smeri, tako da lahko kisik zaradi razlik v
koncentracijskih gradientih stalno difundira v kri (pri nekaterih kostnicah
je u¢inkovitost privzema kiska iz vode do 85%).

Zunanje $krge li¢ink dvozivk, rib pljucaric (Dipnoi) in morskih psov
nastanejo iz dorzalnih SkrZnih listicev.

Dihanje na zraku (kopenske Zivali)

Posebna prilagoditev Zivljenju na kopnem je razvoj u¢inkovitega sistema
dihal, ki omogocajo intenzivno ventilacijo in izkori§éanje konstantno
visoke vsebnosti kisika v zraku (v vodi je le 8-10% O,, v zraku pa 21%).
Problem zracnega dihanja je izsu$itev dihalnih povr$in, zato §krge niso
ustrezno dihalo na kopnem. Dihala kopenskih Zivali so vgreznjena v telo.
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S1.4.24: Ribje $krge: a) b) dihalni mehanizmi hrustan¢nic in
kostnic: a) morski pes, horizontalni prerez: a 1: vdih, a 2:
izdih; b) kostnica, horizontalni prerez: b 1: vdih, b 2:
izdih. Polne pusCice oznadujejo smeri gibanja delov $krz-
nega aparata, ¢rtkaste puséice pa smer vodnega toka; c)
shematski prikaz dveh $krznih lokov kostnic s po dvema
vrstama $krznih lamel. Voda tece od ustne votline v prostor
pod $krznim poklopcem (debele puséice). Majhne puscice
v §krzni lameli oznacujejo smer krvnega toka; d) $krzni
lok z dvema vrstama $krznih lamel. Kri priteka po zili
dovodnici (aferentni zili) v $krzno lamelo in odteka po
Zili odvodnici (eferentni zili). Med obema Zilama je kapi-
larno omreZje, ki je razvejano po listi¢ih; €) $krzni listici s
krvnimi zilami; f) protitoéni sistem krvi in vode. Stevilke
oznacujejo koli¢ino kisika v odstotkih v obeh sistemih.
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Kopenski nevretnéarji dihajo zvzdu$nicami (trahejami), ki so se veckrat
neodvisno razvile pri razli¢nih skupinah ¢lenonoZcev. Pajkovci imajo raz-
licne tipe trahej, od predalastih do cevastih. Predalaste traheje (trahealna
pljuca) so se razvile kot listaste invaginacije dihalnih povr$in abdominalnih
okon¢in, ki jih z notranje strani obliva hemolimfa. Listi¢i so pokriti s hitin-
skimi §¢etinami, ki omogoéajo kroZenje zraka. Skorpijoni imajo §tiri pare,
pajki dva para predalastih trahej. Podoben dihalni sistem trahealnih pljuc
se je razvil tudi na eksopoditih abdominalnih okonéin (pleopodov) pri
kopenskih rakih enakonoZcih. Primarno imajo enakonoZci pet parov
trahealnih plju¢, ve¢inoma pa le dva para. Vzdusnicarji (Tracheata); kamor
uvrscamo stonoge (Myriapoda) in ZuZelke (Insecta), imajo cevaste traheje,
ki so izvorno parne in razporejene segmentalno. Navzven se odpirajo s
stigmami, ki so pogosto zasCitene s poklopci (spirakula). Cevaste traheje se
lahko povezujejo v omrezje kanalov, ki prepredajo vse telo (krilate Zuzelke,
solifuge) in imajo pri letalcih pogosto zracne vrece. Cevaste traheje so koZne
vgreznitve, pokrite s kutikulo, ki je na dolo¢enih mestih spiralasto
odebeljena (tenidiji) in preprecuje stiskanje cevi. Izmenjava plinov poteka
v kon¢nih delih, traheolah, ki so pokrite s tanko kutikulo in izrascajo iz
zvezdastih terminalnih celic (s1.4.25), ki lahko vsrkavajo tudi telesno teko-
¢ino. Spremembe v pritisku hemolimfe lahko spreminjajo volumen traheje
in tako vplivajo na prezracenost (krilate ZuZelke). Hro$¢i pred vzletom pove-
¢ajo pretok hemolimfe v krilih tako, da s kontrakcijami zadka povecujejo
ventilacijo v zadnejm delu telesa.

TRAHEOLE

TERMINALNA
CELICA TRAHEJE

S1.4.25: Del traheje zuzelke. Traheole so konéne razvejitve traheje,
ki so obdane s citoplazmo terminalne celice.

Drugi nevretencarji dihajo s pljudi, ki so ektodermalnega izvora in
nastajajo kot vgreznitve telesne povrsine. PolZi pljucarji in kopenski raki
deseteronoZci imajo pljuéno votlino, ki nastane iz §krzne votline. Skrge se
reducirajo in prekrvljena stena votline deluje kot plju¢a. Kopenski
nevretencarji, ki so sekundarno presli v vodo, predvsem $tevilni polzi, so
ohranili plju¢a in sprejemajo vodo v plju¢no votlino ali pa prihajajo po
zrak na povrije. Le redki so sekundarno razvili §krge (roZeni svitek). Cleno-
nozci, ki so sekundarno presli v vodo, dihajo na zelo raznolike nacine.
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Hros$¢i, stenice in li¢inke dvokrilcev sprejemajo zrak skozi dihalne odprtine
na zadku in dihajo s trahejami ali pa imajo posebne cevaste strukture, s
katerimi sprejemajo zrak s povr$ja (vodni $korpijon). Pajki in Stevilne
Zuzelke nosijo zraéne mehurcke pod krili ali na $¢etinastem zadku. Licinke
nekaterih ZuZelk (sl.4.26) imajo trahealne $krge, koZne priveske s traheal-
nim omrezejem.

S1.4.26: Dihalni organi razvojnih stadijev Zuzelk, ki Zivijo v vodi:
A) li¢inka enodnevnice (Ephemera), B) li¢inka blatnice
(Sialis), licinka mladoletnice (Rhyacophila), D) li¢inka
komarja (Culex) , E) li¢inka obrobljenega kozaka
(Dytiscus), F) li¢inka trzac¢e (Chironomus). A-C imajo
abdominalne trahealne $krge; D,E prihajajo po zrak na
vodno povr§ino, F ima prekrvljene Skrge.

Kopenski vretenéarji dihajo s pljuci, ki nastanejo iz ventralnega dela
prebavne cevi. Zrak prihaja skozi usta po sapniku (traheja), ki se razcepi v
sapnici (bronhija), ki vstopata v pljuca. Ribe pljucarice, dvozivke in nekateri
plazilci imajo $e dokaj enoten pljucni prostor, pri sesalcih pa je razvejan v
bronhialno drevo iz bronhijev, ki se koncujejo s prekrvljenimi plju¢nimi
mesicki(sl.4.27). Povr$ina alveolov je pokrita s posebno fosfolipidno plastjo
(surfaktant), ki preprecuje kolabiranje pljuc. Pljuca ¢etveronoZzcev so pri
primitivnejih skupinah prosto v telesni votlini, pri bolj razvitih pa se
zra$éajo s steno telesne votline (Zelve, krokodili, ptici).

Pri sesalcih plju¢a leZijo v plevralni votlini (derivat celoma) in so pokrita
z notranjo steno plevralne votline (pleura visceralis). Zunanja stena (pleura
parietalis) pa je zrasla s steno oprsja. Pljuca se stalno prezracujejo. DvozZivke
in nekateri plazilci pozirajo zrak. Sesalci izvajajo dihalne gibe z dviganjem
in spuscanjeny prsnega kosa, kjer imajo pomembno vlogo dihalne misice
med rebri in trebusna prepona. Prostor med rebri in in pljuci je nestisljiv
(plevralna votlina), ker je napolnjen s teko¢ino. Plju¢a sledijo gibom prsnega
ko$a in se ob vdihu napolnijo z zrakom. Ob vdihu se pritisk v pleyralni
votlini zmanj$a in zaradi podpritiska se pljuéa razsirijo. Ker je pritisk v
alveolih niZji od zra¢nega, zrak vdre v alveole. Pri izdihu se zaradi gibanja
prsnega kosa in prepone v plevralni votlini vzpostavi normalni pritisk in
pljuca se vrnejo v prvotno lego. Pritisk v alveolih je vi§ji od zracnega in
“predihani” zrak se iztisne v okolje. _

Popolnoma drugacen sistem pljuc imajo ptici (s1.4.28). V vseh delih so
zrasla s telesno steno in imajo v primerjavi s sesal¢jimi do desetkrat vecjo
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S1.4.27: Shema histoloske zgradbe dela bronhiola in alveolarnih
predelov v pljucih sesalcev. Alveole so pokrite s plo§catim
epitelom iz pnevmocit I in II. Tujke iz alveol odstranjujejo
makrofagi. Celice klara so sekrecijsko aktivne in sodelujejo
pri razstrupljanju. Sirino prehodov v alveole uravnavajo
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S1.4.28: Pticja pljuca:

a) lega pljuc in petih zrac-
nihvre¢: 1: cervikalnavreca,
2: interklavikularna vreca,
3: sprednja torakalna vreca,
4: zadnja torakalna vreca,
5: abdominalna vreda.
Glavni bronhij oskrbuje
pljuca in vodi v zadnji vre-
¢i(41in5). Spredaj jeglavni
bronhij povezan s spred-
njimi (1-3) vre¢ami; b), ¢)
shematski prikaz dihal-
nega sistema pti¢a obvdihu
(b) in izdihu (c) . Prekinje-
ne puscice kazejo, da se
zracne vrece ob vdihu raz-
§irijo, ob izdihu pa skrcijo.
Polne puscice oznacujejo
smer zracnega toka, pre-
deli, kjer ni pretoka zraka,
s0 oznaceni z »X«.
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dihalno povr$ino na volumsko enoto. Osnovna funkcionalna enota pti¢jih
plju¢ je cevast parabronhij, ki se razvejuje v zraéne kapilare z manj$im
premerom (3-10 mm), kot je premer alaveola (25-30 mm). Parabronhiji so
ravne cevke premera od pol do dveh milimetrov in z debelino stene 200-
500 mm. Zra¢na kapilara tvori posebno tridimenzionalno omreZje s krvnimi
kapilarami v steni parabronhija. V steni so tudi elasti¢na vlakna in gladke
miSi¢ne celice. Posebnost pti¢jih dihal so zraéne vreée (5 parov), ki lezijo
pred in za pljuéi. Iz pljuc in vre¢ lahko zra¢ni kanali segajo tudi v kosti in
vezivo. Sapnik je raz$irjen v primarni sapnici, ki vodita do pljuc in zadnjih
vre¢ (abdominalni in zadnji torakalni). Od glavne sapnice se odcepljajo
sekundarne, katerih razvejitve vodijo naprej v tri sprednje vrede (cervikalni,
interklavikularni in sprednji torakalni). Z vdihom gre vecina zraka v zadnje
vrece in le majhen del v pljuca, hkrati pa prehaja zrak iz plju¢ v prednje
vreCe. Pri izdihu se spraznijo zadnje vrece v pljuca, zrak iz sprednjih vrec
pase iztisne. Pti¢i imajo zelo uc¢inkovit sistem izmenjave plinov, ki temelji
na pretocnem sistemu. Morfoloske predstopnje takih pljuc so Ze pri zelvah,
varanih in krokodilih.

Regulacija dihanja

Vsebnost kisika se v razlicnih medijih spreminja, organizmi pa z
regulacijo vzdrzujejo konstantno vsebnost plinov v tkivih in telesnih
tekoc¢inah. Ker so spremembe v koli¢ini kisika v vodi veéje, vodni oragnizmi
(mnogoscetinci, pijavke, li¢inke Zuzelk, raki) z dihalnimi gibi stalno
dovajajo svezo vodo. Ribe prezracujejo $krzni prostor z dviganjem in
spuscanjem poklopca. Pri kopenskih Zivalih je prezracevanje bolj proble-
mati¢no, ker so dihala v notranjosti. Bolj$o ventilacijo omogocajo dihalni
gibi z miSicami (Zuzelke), razsirjene dihalne odprtine (polzi), poziranje
zraka (dvozivke, plazilci) in gibanje prsnega kosa (ptici, sesalci). Dihalno
misicje aktivira zivéni center v podaljSsani hrbtenjaci (retikularna forma-
cija), ki je povezan Se z drugimi Zivénimi centri.

Dihalni ciklus se zaéne z aktivacijo inspiratornih nevronov, ki vzburjajo
motori¢ne nevrone misic za vdih. Izdih regulirajo ekspiratorni nevroni, ki
vzburjajo misice za izdih. Meje jakosti vdiha in izdiha regulirajo receptorji
v steni plju¢. Osnovni dihalni ritem lahko spremenijo $tevilni dejavniki
(fizi¢ni napor deluje preko limbiénega sistema, spremenjeni vedenjski vzor-
ci preko hipotalamusa). Na dihanje vplivajo tudi hormoni (adrenalin, tiro-
ksin, progesteron). Dihanje stimulirajo: povecana koncentracija CO, v
arterielni krvi, zmanj$ana koncentracija kisika in zniZanje pH vrednosti
krvi. Spremembe v koncentraciji kisika zaznavajo periferni in centralni
kemoreceptorji v podalj$ani hrbtenjaci (glomus caroticus in glomus aorti-
cum aortnega loka).

Veliko zivali lahko Zivi v pogojih z zmanjs$ano koli¢ino kisika (hipoksija)
ali celo brez kisika (anoksija). Stevilne §koljke, kolobarniki in li¢inke Zuzelk
lahko Zivijo v takih pogojih, tako da zmanjsajo metabolizem in preidejo na
glikoliti¢no (anaerobno) razgradnjo sladkorjev. V takih primerih se v tkivih
poveca koli¢ina mlecne kisline, ki jo lahko naprej oksidirajo.

110



4.5 Telesne teko€ine in transport snovi

Transport snovi v organizmu poteka po dolocenih poteh, ki so pri veéjih
organizmih morfolosko in funkcionalno organizirane v krvoZilni sistem
ali obtocila. Vloga obtocil je povezana s $tevilnimi funkcijami telesnih
tekocin, predvsem krvi in hemolimfe. Osnovna funkcija obtoéil pri $tevilnih
zivalih je transport dihalnih plinov med dihali in tkivi. S telesnimi
tekoc¢inami se prenasajo tudi hranilne snovi do celic in produkti presnove
iz celic v izlocala. Kri ima pomembno vlogo pri ionski regulaciji in
ohranjanju ionske homeostaze v organizmu. Obto¢ila prenasajo hormone
in vplivajo na kemijsko ravnovesje v organizmu. Kri ima tudi obrambno
vlogo, saj prenasa protitelesa in levkocite. Pri toplokrvnih vretendarjih je
pomebna vloga termoregulacije. Obtocila vzdrZujejo konstantno notranje
okolje in se povezujejo z drugimi organskimi sistemi, predvsem dihali,
prebavili in izlocali.

Transportni sistemi nevretencarjev

Majhni organizmi (prazivali, vrtinéarji, oZigalkarji, kotacniki, gliste),
pri katerih je razmerje med telesno povr§ino in volumnom ustrezno,
izmenjujejo snovi z okoljem z difuzijo in aktivnim transportom. Pri vedjih
zivalih lahko prevzame vlogo transportnega sistema razvejano ¢revo, ki ga
imenujemo gastrovaskularni sistem.

Zivali z visjo stopnjo diferenciacije tkiv, intenzivno presnovo in vedjo
gibljivostjo imajo obtocila, v katerih lahko telesna tekocina potuje v vec
smereh. Krvozilje je lahko pri nekaterih skupinah sekundarno reducirano
in transportno funkcijo prevzamejo drugi organski sistemi (celomsko
omrezje pri pijavkah, telesna votlina glist, trahealni sistem zuzelk).

Filogenetsko se je razvil sistem obto¢il iz prostorov med celomom, tako
da je stena zil iz celotela, lumen pa je ostanek primarne telesne votline.
Pomembna lastnost Zil je njihova elasticnost in kréljivost, ki omogoc¢a
kontinuiran pretok krvi, ki sledi utripu srca ali Zilnih odebelitev. Hitrost
pretoka je odvisna od premera Zil, zato je omreZje kapilar, kjer je pretok
krvi zelo upocasnjen, pomembno za izmenjavo snovi med krvjo in celicami.
Pri vseh veccelicarjih telesno gibanje pospesuje transport telesnih tekocin
(limfni sistem ¢loveka). Transport telesnih tekoéin pospesujejo tudi misice
v steni Zil, ki lahko delujejo zelo neusmerjeno in potiskajo kri v razlicne
smeri (parapodiji mnogo$cetincev). Pri vi§jih organizmih usmerjajo tok
krvi srca, posebni deli Zil, ki imajo sistem zaklopk in delujejo kot érpalke.
Srce je lahko cevasto ali kamricasto. Cevasto srce imajo ¢lenonoZci in je
lahko zelo dolgo ali pa kratko in miSi¢asto. Obdano je s perikardialnim
sinusom, prostorom, napolnjenim s tekocino in je z ligamenti pritrjeno na
telesno steno in ventralni perikardialni septum. Ob kontrakciji (sistola)
potisne kri v sprednjo arterijo in elasti¢na vlakna se napnejo. Ob relaksaciji
(diastola) se odprejo sréne reze (ostia), srce se razsiri in posrka kri. Zelo
pogosta so pomozna srca. Kamri¢asto srce imajo mehkuZci in vretenéarji.
Srce ima mo¢no misi¢no steno in deluje kot sesalka in tladilka. Srce je
obdano s prostorom (perikard), napolnjenim s teko¢ino, ki s podpritiskom
vpliva na polnjenje srca. Zelo pomemben dejavnik za ¢rpanje krvi v srce je
tudi razlika v debelini misi¢ne stene med atrijem (tanka stena) in
ventriklom (debela stena). Smer pretoka uravnavajo sréne zaklopke. Pri
miogenem srcu poteka kréenje na osnovi avtonomne ritmike specializiranih
misi¢nih celic, pri nevrogenem srcu pa pod vplivom Zivénih celic.
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Nevrogena srca imajo kolobarniki in ¢lenonoZci. Sesalci, plascéarji, meh-
kuzci, nekateri ¢lenonoZci in kolobarniki imajo miogena srca. GlavonoZci
imajo poseben par $§krZnih src, ki potiskajo kri skozi kapilarno omreZje v
§krgah. PomoZna srca imajo tudi vretencarji (limfna srca Zab, srca v letalnih
venah netopirjev).

KrvozZilni sistem je lahko sklenjen (glavonoZci, kolobarniki, vreten-
Carji), veliko nevretencéarjev pa ima nesklenjen krvozilni sistem (¢leno-
noZci). Sklenjen krvoZilni sistem je iz srca in neprekinjenega sistema zil
(s1.4.29). Po takem sistemu se prenasa relativno majhna koli¢ina krvi (sipa

BN e LSRN

SUBNEURALNA ZILA

SEGMENTALNA ZILA TREBUSNA ZILA

S1.4.29: Sklenjen krvozilni sistem dezevnika (Lumbricus): Prika-
zan je sprednji del Zivali z glavnimi Zilami. Pet parov src
¢rpa kri iz dorzalne v ventralno Zilo, po kateri tece kri v
zadnji del telesa (naprej tece le v prvih Sestih ¢lenih).

15% telesnega volumna, ¢lovek 6-8%). Vene vedno vodijo proti srcu, arterije
pa od srca, ne glede na sestavo krvi. Iz srca navadno izstopa vecja Zila,
aorta, ki se cepi v manjse arterije, te se razvejujejo v kapilare. Endotel kapilar
je pri vretencarjih zelo tanek, celice endotela so lahko povezane na razli¢ne
nacine. Endotel slabo prepustnih zveznih kapilar vsebuje Stevilne pino-
citotske vezikle, celice so povezane s tesnimi medceliénimi stiki. Endotel
fenestriranih kapilar je na nekaterih mestih preluknjan s porami. Endotel
sinusoidnih kapilar je iz celic, med katerimi so Siroke paracelularne reZe.
Vretencarji imajo dva kapilarna prepleta, enega v dihalih (pljuca, skrge),
kjer poteka izmenjava plinov, v drugem pa poteka izmenjava hrane in plinov
med krvjo in tkivi. Pri ve¢ini Zivali se kisik, ki vstopa skozi dihalne povrSine
v telesno tekoéino, veZe na dihalne pigmente v telesni tekocini ali v krvnih
celicah. Dihalni pigmenti so zelo razli¢ni in vsebujejo ione kovin. Najbolj
razsirjen je hemoglobin, ki ga imajo tudi nevretencarji in to mehkuZci,
kolobarniki, ¢lenonoZci ter iglokoZci. Hemoglobin je iz proteinskega dela
(globina) in prosteti¢ne skupine (hem). Ta je iz porfirinskega obroca z Zele-
zovim atomom v sredini. Molekula hemoglobina je iz $tirih peptidnih verig
hemov. Kisik se veZe na Zelezo, pri tem nastane svetlo rdec oksihemoglobin.
Podoben hemoglobinu je eritrokruorin, ki je raztopljen v plazmi in znacilen
za kolobarnike in polZze. Mioglobin v misicah vretencarjev in nekaterih
nevretencarjev (licinke dvokrilcev) je soroden hemoglobinu, le da je iz ene
peptidne verige. Pogosti dihalni pigmenti so $e hemocianin (polZi, raki,
pajki), hemeritrin (mnogos$cetinci, ramenonoZci, priapulidi) in klorkruorin
(mnogoscetinci). Afiniteto hemoglobina do kisika lahko prikazemo s
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sigmoidno krivuljo. Vezava kisika na eno podenoto hemoglobina, spremeni
pigment, tako da je vezava na ostale tri bistveno hitrejsa (kooperativni
efekt). Na afiniteto hemoglobina vplivajo tudi drugi dejavniki, predvsem
vrednost pH (acidoze zmanj$ujejo afiniteto) in temperatura (povisanje
zmanjsuje afiniteto). Hemoglobini imajo veéjo afiniteto do ogljikovega
monoksida kot do kisika. Zato je CO nevaren blokator dihanja. Ogljikov
dioksid pa se v krvi veZe z vodo in tvori hidrogenkarbonatne in vodikove
ione. S tem zniZuje pH krvi. V krvi vretencarjev je proces reguliran tako,
da se CO, delnoveZe v eritrocitih v ogljikovo kislino, kjer disociira. Protone
veze hemoglobin, hidrogenkarbonatni pa gredo v plazmo tako, da se izme-
njajo s klorovimi ioni. Nekaj ogljikovega dioksida se veZe z aminoskupinami
hemoglobina v karbamino povezave, nekaj pa se ga raztopi v krvni plazmi.
Transport ogljikovega dioksida v venozni krvi je olaj$an, ker neoksigenirani
hemoglobin veZe ve¢ protonov in ker v neoksigenirani krvni plazmi lazje
nastajajo karbamino povezave. Pri nevretencarjih se CO, prenasa v krvi
kot hidrogenkarbonatni ion in se lahko izlo¢a na razli¢nih mestih (ZuZelke
skozi tanko telesno povrsino, $koljke ga uporabljajo za tvorbo skeleta).

Sklenjen krvoZilni sistem je razvit predvsem pri mehkuZcih, nekaterih
mnogoscetincih, ¢lenonoZcih in plascarjih. V nesklenjenem krvoZilju med
sistemom ven in arterij ni kapilar. Hemolimfa iz arterij vstopa v telesno
votlino in obliva organe. Nato po odprtih venah vstopa v srce. Ce so vene
reducirane, pa vstopa direktno skozi odprtine v srcu (ostia). V takem sistemu
se prenasa precej vec tekocine kot v sklenjenem krvozilju (mehkuzci do
50% telesnega volumna). Zile nevretenéarjev so razli¢no zgrajene, ponekod
so razvita tudi nezna kapilarna omrezja (§krge rakov).

Transportni sistemi vretncarjev

Krvozilje vretencarjev je sklenjenega tipa in je iz srca, arterij, ven in
kapilar(sl.4.30). Srce lezi na ventralni strani, za $krZznimi loki. Iz srca izstopa
neparna ventralna aorta, ki vodi kri v prednji del telesa. V predelu skrg se
odcepljata parna aortna loka, ki vodita kri v v dorzalno aorto, ta posilja kri
v razli¢ne organe. Bolj kompleksen je venozni sistem, kjer se Stevilne vene
(kavdalne, kardinalne, subintestinalne, subkardinalne) zlivajo v srce s
posebnim kanalom (ductus Cuvieri). Z razvojem jeter se je pri vretencarjih
razvil jetrni ali portalni krvni obtok. Ta je iz portalne vene, ki nosi s hrano
bogato kri iz Crevesa v jetra, kjer se razvejuje v kapilarno omreZje. Podoben
kapilarni sistem je razvit tudi v predelu hipofize in pri nizje razvitih
vretencarjih (od hrustanénic do plazilcev) v predelu ledvic. V ledvicah se
iz krvi izlo¢ajo nerabne snovi, koristne pa se absorbirajo. Pri sesalcih portal-
nega sistema v ledvicah ni ve¢, venozni sistem je manj kompleksen in vsa
venozna kri s spodnjega dela telesa se zbira v veno cavo posterior, ki se
izliva v srce. Vena cava anterior pa nosi kri iz sprednejga dela telesa. Poseb-
nost rib pljucaric in kopenskih organizmov je pljuéni krvni obtok. S kisi-
kom revna kri gre po plju¢nih arterijah iz srca v pljuca. Plju¢ne vene pa se
izlivajo v levi ventrikel in nosijo v srce kri, bogato s kisikom. Pritisk v
plju¢nem krvnem sistemu je veliko nizji kot vsistemskem krvnem obtoku.

Srce vretencarjev izvira iz predela ventralne aorte za §krznimi reZami.
Ko se je v predelu 8krg razvilo kapilarno omreZje z dihalno funkcijo (ribe),
se je funkcija srca povecala in srce se je razvilo v moénejs$i misiéni organ. Pri
ribah ima srce vlogo zbiranja krvi iz vsega telesa in s pritiskom poganja kri
skozi kapilarni preplet. Atrij in sinus venosus imata tanko steno in zbirata
kri, miSiCasta conus arteriosus in ventrikel pa poganjata kri iz srca pod
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S1.4.30: Zgoraj: Venozni sistem primitivne oblike vretencarja (po-
gled z ventralne strani). Sprednja in zadnja kardinalnavena
se izlivata v ductus Cuvieri (vena cardinalis communis).
Spodaj: Krvozilje morskega psa. Zile, ki vsebujejo kri,
bogato s kisikom, so oznacene ¢rno, tiste, ki imajo kri z
malo kisika pa tockasto.

pritiskom. Srce rib je v obliki érke S, tako da lezi atrij dorzalno pred in nad
ventriklom. Pri vi§jih vretencarjih je srce pregrajeno in zaklopke omogocajo
usmerjen pretok krvi. Pri kopenskih vretencarjih pride do loc¢evanja dela
srca, v katerega prihaja oksigenirana kri iz pljuc¢ od dela, v katerega vstopa
kri bogata s CO,. Atrij se razdeli v levi in desni del. Tako srce imajo Ze dvozivke
in vedina plazilcev. Pri krokodilih je srce Ze $tiridelno. Popolno locitev oksige-
nirane in neoksigenirane krvi omogoca zgradba srca ptic in sesalcev. Avto-
nomno delovanje srca pticev in sesalcev omogocajo posebne misi¢ne celice,
ritmovniki (angl. pacemakers), ki z vzburjenjem v predelih sinuatrialnega
in atrioventrikularnega vozla, Hissovega snopa ter Purkinjejevih vlaken spro-
zijo kontrakcijo srca. Elektri¢no aktivnost miogenega srca lahko odcitamo
iz elektrokardiograma (EKG), ki ga lahko posnamemo s telesne povrsine
(sl.4.31). Posamezni deli odgovarjajo vzburjenju dolocenih predelov srca
(vrhovi BQ,R,S,T). Na frekvenco srénega utripa vplivajo $tevilni dejavniki,
temperatura, mehanski, kemijski in Zivéni dejavniki. Pri niZji temeperaturi
se utrip zmanjia. Zivéni sistem vpliva na delovanje srca z vlakni, ki izhajajo
iz podaljSane hrbtenjace. Adrenalin aktivira vretencarsko srce, acetilholin
pa zavira njegovo delovanje. Pri nevretencarjih imajo lahko te snovi drugacen
ucinek, acetilholin na primer stimulira nevrogena srca.
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S1.4.31: Elektrokardiogram razliénih Zivali

Limifni sistem se je razvil pri vretencarjih v povezavi s povecevanjem
krvnega pritiska v krvozilju. Limfni sistem zbira medceli¢no tekoéino in
jo po limfnih Zilah vraca v obtok, hkrati pa odstranjuje tudi produkte
presnove. Pri Zabah je to sistem cistern, v katerih se zbira limfa. Pri repatih
krkonih in plazilcih pa je Ze razvito oZilje z limfnimi srci. Ptii in sesalci
nimajo limfnih src, v limfnih Zilah so zaklopke, ki usmerjajo tok limfe.
Limfa se pretaka s telesno aktivnostjo. Limfni sistem je iz slepo zaprtih
kanalov, ki zbirajo kri, ki se filtrira iz Zil v prostore med celicami. V bistvu
je to pomozni drenazni sistem, ki zbira tudi snovi, ki ne prehajajo skozi
endotel Zil. Pri ¢loveku se dnevno prefiltrira okrog 20 1 telesne tekodine iz
kapilar v tkivo, od tega se je 18 1 vrne v kapilare, 2 1 pa v limfni sistem.
Limfne kapilare tvorijo gosto kapilarno omrezZje v organih in nosijo limfo
v vedje limfne Zile, ki se izlivajo v kanal (ductus toracicus), ki vodi v veno
v bliZini srca. V ¢revesu limfne Zile (hilusne Zile) transportirajo resorbirane
mas$cobe. Pomembni limfatski organi vretencarjev so priZeljc (thymus),
vranica, bezgavke, limfno tkivo v érevesu in Fabricijeva bursa pri pti¢ih.
PriZeljc je pomeben v ontogenetskem razvoju, ker izlo¢a razli¢ne hormone,
ki vplivajo na razvoj drugih limfatskih organov. V vranici nastajajo in
razpadajo krvne celice in se tvorijo protitelesa. Bezgavke vsebujejo limfocite
in so pomembni centri cirkulacije limfocitov med infekcijo.
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4.6 Izlocala in osmoregulacija

Organizmi vzdrZujejo homeostazo telesnih tekocin z izloéanjem (ekskre-
cijo) nerabnih produktov metabolizma in z osmoregulacijo. Z razgradnjo
hrane nastajajo kon¢ni produkti kot voda, CO, in NH,, ki jih organizem
izlo¢i, Ce je njihova koncentracija v telesu previsoka ali e so strupeni. Veliko
vodnih Zivali izlo¢a amoniak direktno v okolje. To so amonioteli¢ne Zivali,
predvsem prazivali, spuzve, ozigalkarji, iglokozci, kostnice in vodne
dvozivke. Kopenski organizmi, predvsem zuZelke, polzi pljucarji, plazilci
in pti¢i pretvarjajo amoniak v kristalino se¢no kislino, imenujemo jihuriko-
teli¢ni organizmi. Se¢no kislino lahko sintetizirajo vse Zivali z deaminacijo
in oksidacijo gvanina in adenina, urikoteli¢ni organizmi pa s sintezo iz
delov aminokislin. Ureoteli¢ni organizmi, predvsem ribe hrustancnice,
kopenske dvozivke in sesalci sintetizirajo se¢nino v jetrih (ciklus secnine
ali ornitinski ciklus). Poleg treh omenjenih dusikovih produktov, lahko
Zivali izlo¢ajo Se aminokisline (iglokozci, raki, mehkuzci), gvanin (pajki)
in kreatinin (vretencarji). Produkti ekskrecije so povezani z na¢inom Ziv-
ljenja zivali v doloCenem okolju in pri sorodnih vrstah niso nujno enaki.
Sec¢no kislino ve¢inoma izloc¢ajo Zivali, ki Zivijo v okolju s pomanjkanjem
vode. Veliko Zivali kopiéi teZko topne ekskrete v posebnih celicah (ekskre-
tofori), ki jih nato oddajajo v telesne tekocine. Pri deZevnikih je okrog
Crevesa razvit poseben tip kloragognega tkiva, kjer se kopicijo izlo¢ki, pri
Zuzelkah je to pogosto v ma$¢obnem tkivu. Vecina Zivali ima za izlocanje
ekskretov posebne organe.

Organi za izlocanje (izlocala)

Organi za izlo¢anje so navadno tesno povezani s krvoziljem ali pa s
telesno votlino. Poleg izlo¢anja vzdrzujejo tudi izotoni¢nost notranjega
okolja. V celicah izloc¢al potekajo poleg izlocalnih tudi intenzivni trans-
portni, reabsorpcijski in sekrecijski procesi. Filtracijsko pregrado med
cevkami izlocal in telesnimi teko¢inami tvori epitel iz celic podocit, ki so
razvejane in se z bazalno lamino povezujejo s celicami endotela. Kri se
preceja v ultrafiltrat, ki razen celic in veéjih proteinov vsebuje vse kompo-
nente krvi. Osnovna naloga izlocal je, da iz tega ultrafiltrata resorbirajo
vse za organizem koristne snovi in jih vrnejo v telesne tekocCine.

Prazivali izlo¢ajo v okolje z eksocitozo, imajo pa tudi izlocalne mehurcke
ali kontraktilne vakuole. Vakuola veCine prazivali je obdana s $tevilnimi
manj$imi vezikli, ki jih obdajajo mitohondriji. Iz veziklov se aktivno ¢rpajo
ioni v citosol in ko teko¢ina v njih postaja hipotoni¢na, se zlijejo z vakuolo.
Vakuola se polni in ko je dovolj velika, se skr¢i, zlije s plazmalemo in iztisne
vodo iz celice. Pri nekaterih migetalkarjih (paramecij) so okrog vakuole
razporejeni radialni kanali. Kontraktilna vakuola paramecija je iz central-
nega rezervoarja, v katerega se izliva pet radialnih kanalov z ampulami.
Ob kanalih je omrezje manj§ih kanalc¢kov, ki verjetno izvirajo iz endopla-
zemskega retikuluma. Kréenje ampul potiska izloc¢ke v rezervoar, ki iztisne
tekocino skozi centralno poro v okolje. Kontraktilne vakuole so tudi
pomembni osmoregulacijski organeli in so razvite predvsem pri sladko-
vodnih prazivalih ter spuzvah.

Najpreprostej$i evmetazoji imajo protonefridije (sl1.4.32), slepo zaprte
kanalcke s terminalno celico, ki z migetalkami ustvarja pretok v kanalu.
Zaradi podpritiska v kanalu, teko¢ina iz okolja vdira v kanal skozi §pranjaste
strukture. Kanal se izliva na telesni povrsini ali v ¢revo. Protonefridij ils‘o
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S1.4.32: Protonefridiji: a) protonefridij s terminalno celico, ki je
bogato razvejana (trakulja); b) terminalna celica z bickoma
(D) in s kratkim izrastkom ki vsebuje jedro (J) pri vrtin-
¢arju iz rodu Stenostomum. Del cevke, kjer poteka filtra-
cija (vr$a), je izrezan; c-e) filtracijski deli razli¢nih termi-
nalnih celic: ¢) Trematoda, d) Lymnea (Gastropoda), ¢)
Urnatella (Kamptozoa).

razviti predvsem pri Zivalih s primarno telesno votlino in nastanejo iz
cevastih vgreznitev epidermisa. Razviti so pri ploskavcih, nekaterih valjev-
cih, nitkarjih, li¢inkah mehkuzcev, nekaterih mnogos$cetincih in $§krgoustkah.

Pri Zivalih s celomom se razvijeiolmetanefridiiig Fl.4.33), ki so povezani
stﬂﬁmﬁ@& lijakastim omigetal¢enim ustjem (lijak ali

nefrostom) ali vrecki podobno tvorbo (sakulus) odpira v celom. Podocite v
steni celoma filtrirajo celomsko teko€ino. Ustje metanefridija se nadaljuje
v zavito cevko (tubulus), ki se na koncu razsiri v mehur in odpira navzven
z nefroporusom.V metanefridiju potekata tudi sekrecija in reabsorpcija
snovi. Segmentalno razporejeni metanefridiji kolobarnikov imajo ustje v
enem segmentu, cevka predre steno med segmentoma (disepiment) in se
izliva navzven v drugem segmentu.

Kopenski ¢lenonozci (stonoge, Zuzelke, pajki) imam

(s1.4.34). To so cevasti, slepo zaprti izrastki, ki izra§¢ajo iz srednjega ¢revesa
na meji z zadnjim delom Erevesa. Epitel cevk filtrira telesno tekoéino-in.
prenasa nerabne snovi v ¢revo, kjer se izlocijo. V predelu rektuma se cevke
povezujejo z epitelom rektalnih papil, kjer se resorbira voda.

Izlocala vretenarjev so ledvice, ki so zelo razli¢no zgrajene pri razli¢nih
skupinah.
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S1.4.33: Metanefridij malo$c¢etinca iz rodu Pontoscolex. Celice

amebocitne kapsule fagocitirajo vecje delce; nefroporus
se lahko zapira s sfinkterjem; Spodaj: shema metanefridija
dezevnika in funkcije posameznih odsekov. Diagram pri-
kazuje relativne koncentracije v razli¢nih predelih meta-
nefridija. Z:ciliarni kanal, A: ampula, Bk: mehurékasti
kanal, S: palicasti kanal, B: mehur.
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ao;d_ — 3

URE PO SPREJEMU HRANE

S1.4.34: a) Malpighijeve cevke in zadnje ¢revo zuzelk. Anatomska
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zgradba in smer vodnega toka (puscice); v srednjem
Crevesu se lahko voda iz lumna resorbira v hemolimfo ali
pa se iz notranjosti telesa izloCi v ¢revo; voda tece iz Malpi-
ghijevih cevk v zadnje Crevo, ki je pokrito s kutikulo, in
se resorbira v rektalnih Zlezah.

b) Rhodinus, osmotski pritisk v secni tekoc€ini (prazni
trikotniki) in v hemolimfi (polni trikotniki) ter koncen-
tracije Na™ (krogcei) in K* ionov (kvadratki) v seéni teko-
¢ini (prazni znaki) in hemolimfi (polni znaki), en dan po
sprejemu hrane.



- Ledvice so skupine cevk, nefronov, ki se zdruZujejo v bolj ali manj
kompaktne tvorbe in se izlivajo s skupnim izvodilom. V cevkah nastaja
primarni se¢ (180 1 dnevno pri ¢loveku), ki je filtrat krvne plazme brez
beljakovin. KoliCina se¢a se po prehodu skozi kanale nefrona zaradi
intenzivne resorpcije vode zmanj$a do 100 krat (sekundarni seé, 1.5 1
dnevno). Zaradi tubularne sekrecije topnih snovi se spremeni tudi sestava
seca. Ultrafiltracijski del nefrona je Malpighijevo telesce (s1.4.35). Zgrajeno

SREDNIJI DEL Z MACULO DENSO
CELICE, KI TYORIJO RENIN

ARTERIOLA AFFERENS

ARTERIOLA EFFERENS

PARIETALNI SLOJ

BOWMANOVE KAPSULE _ GLOMERULUS §

PODOCITAMI

MEMBRANA
BAZALNA LAMINA

ENDOTEL

S1.4.35: Malpighijevo telesce v ledvicah sesalcev: a) Kri pride po
aferentni arterioli v glomerulus in odteka po eferentni arte-
rioli. Podocite obdajajo glomerulus in tvorijo visceralno
steno Bowmanove kapsule, ki v predelu Zil prehaja v parie-
talno steno. V predelu med obema stenama se zbira ultrafil-
trat. Distalna cevka nefrona je v predelu aferentne arteriole
izoblikovana v maculo denso, ki je iz kemoreceptivnih
celic. Te so povezane s celicami v arterioli, ki tvorijo renin.
b) Podrobna zgradba krvno-urinske pregrade, ki jo tvori
endotel krvnih kapilar, skupna bazalna lamina endotela
in podocit ter membrana iz glikoproteinov, ki se nahaja
med prstastimi izrastki (pedicele) podocit.
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je iz Casasto vgreznejene Bowmanove kapsule in glomerulusa, kapilarnega
prepleta aferentne in eferentne arteriole. Med kapilarnim omreZjem je tkivo
mezangij. Celice mezangija izlo¢ajo encimrenin, ki posredno regulira pro-
dukcijo aldosterona. Aldosteron je hormon, ki uravnava ionsko sestavo
seca. Ultrafiltrat nastaja tako, da se kri pod visokim pritiskom preceja skozi
endotelne celice kapilar in podocite. Primarni se¢ se pomika v proksimalni
del kanala, kjer se resorbirajo glukoza, aminokisline in z aktivnim transpor-
tom natrijevi ioni, drugi ioni pa pasivno (sl.4.36). V ravnem delu Henlijeve
pentlje, ki je v obliki ¢rke U, poteka resorpcija vode, ki je posledica osmot-
skega gradienta v tem delu. Ob Henlijevi pentlji poteka sistem vzdolznih

PROKSIMALNA CEVKA DISTALNA CEVKA ,

IZOTONICNO

s HIP()T(JNICNO
Na*, CI; HO Ca"™, Mg

Nat
I’AblVNU
AMINOKISL I'\'}s.
ADH
! PO ODVIGM') )]
ORGANSKE KISLINE QLDOSTERONAN (116
BREZ

IPERTONICNOST
LEDVICNI

KONCNA
OSMOLARNOST
SECNINE JE

# HENLUEVA PENTLJA

S1.3.36: Shematski prikaz nefrona sesalcev s funkcionalnimi
posebnostmi v posameznih odsekih. Proksimalna in
distalna cevka sta iz zavitega in ravnega dela. Henlijeva
pentlja je ravni del nefrona, ki je zavit v obliki ¢rke »U«.
Prikazan je prehod med skorjo in sredico in narascanje
osmotskega pritiska v sredici. Z debelo temno ¢rto je ozna-
¢en za vodo nepropustni del distalne cevke. Mehanizmi
aktivnega transporta so oznaceni s krogci v steni cevke.
Resorpcija glukoze in aminokislin je povezana s transpor-
tom natrijevih ionov. Dve tretjini filtriranega natrija in
vode se reabsorbirata Ze v proksimalni cevki; od aldoste-
rona odvisen transport natrija v konc¢nem delu distalne
cevke in zbiralnega kanala je povezan s sekrecijo protonov
ali kalijevih ionov; NH4+ ioni nastajajo v lumnu cevke iz
NH; in H*; amoniak nastaja intracelularno v epitelu cevke
iz aminokisline glutamina. Se¢ difundira iz zbiralnega
kanala v intersticij in tako vzdrzuje hipertoni¢nost okolja.
V cevki se se¢ spremeni iz izotoni¢nega preko hiperto-
ni¢nega v hipotoni¢nega. ADH: antidiureti¢ni hormon.
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Zil, vasa recta. V tem delu sta tokova filtrata in krvi urejena protitoéno.
Osmotski gradient nastane zaradi aktivnega izlo¢anja soli v predelu ledvi¢ne
sredice. V predelu Henlijeve pentlje potekata aktivni in pasivni transport
klorovih in natrijevih ionov v okolisko tkivo. To regulira hormon aldo-
steron, ki vpliva na povecano resorpcijo natrija in zmanj$ano resorpcijo
kalija. V distalnem delu cevke in zbiralnem kanalu poteka sekrecija, aktivno
izlo¢anje natrija in resorpcija vode, ki jo pospesuje antidiuretiéni hormon
(ADH, vazopresin). Izlo¢anje natrija in resorpcija vode v distalni cevki je
posledica nepropustnosti stene kanala za vodo. V proksimalni in distalni
cevki poteka tudi sekrecija razgradnih produktov steroidnih hormonov iz
krvi v lumen nefrona. Se¢nina se koncentrira v predelu ledvi¢ne sredice.
Se¢ je v proksimalni cevki izotoni¢en, v Henlijevi pentlji hipertoniéen in
v distalni cevki hipotoni€en. V zbiralnem kanalu pa se pod vplivom ADH
spremeni propustnost stene kanala za vodo in se¢ postane ponovno
hipertoni¢en. Prehod snovi med krvjo in lumnom nefrona pa poleg osmot-
skega gradienta urvnava tudi hidrostatski pritisk v oZilju.

Zgradba nefrona je pri vretencarjih razli¢na in vecinoma pogojena z
ionsko sestavo okolja Zivali. Sladkovodni vretenéarji (ribe, dvozivke) imajo
navadno velik glomerulus, ker prefiltrirajo veliko vode. Ta stalno vdira v
organizem in jo Zivali aktivno izlo¢ajo. Morski organizmi (ribe) so izpo-
stavljeni dehidraciji, ker je okolje hipertoni¢no in zato regulirajo telesne
tekocine tako, da zadrZujejo vodo in aktivno izlo¢ajo soli. Filtracijski del
nefrona je majhen ali celo manjka, soli izlo¢ajo skozi povrsino ali $krge.
Posebnost so morski psi, ki v krvi vzdrzujejo visoko koncentracijo seCnine
in so tako izotoni¢ni z morsko vodo. Glomeruli so zelo veliki. Podoben
problem imajo kopenske Zivali. Te morajo vodo zadrzevati. Plazilci imajo
majhen filtracijski del, ptici in sesalci pa imajo dobro razvit sistem za
reabsorpcijo vode.

Ledvice vretencarjev so se pri samcih razvile v povezavi s spolnim
aparatom v urogenitalni sistem. Hipoteti¢ni, primitivni tip vretencarskih
ledvic, holonefros (podalj$ani pronefros), je iz segmentalno razvrscenih
cevk, ki so povezane s primarnim se¢evodom (Wolfov kanal). Pri primi-
tivnih vretendcarjih se je prednji del ledvic (pronefros) reduciral in ostal je
le zadnji del (opistonefros) s povecanim Stevilom cevk. V embrionalnem
razvoju amniotov (plazilci, pti¢i in sesalci) se pojavlja rudimentarni
pronefros $e v predelu vratu, kot ledvice pa pri zarodku deluje opistonefros.
Ta embrionalna tvorba se razvije v mezonefros, ki je pri samcih povezan s
sistemom izvodil spolnega aparata. Kasneje ga v razvoju nadomesti
metanefros, ki ima lastno izvodilo ureter (sekundarni se¢evod). Primarni
secevod (Wolfov kanal) pri samcih prevzame vlogo spolnih izvodil, pri sami-
cah pa se reducira. Kako je potekal filogenetski razvoj ledvic pri
vretencarjih, ni ¢isto jasno, vendar so trije omenjeni tipi ledvic do neke
mere razviti pri predstavnikih danes zive¢ih skupin vretenéarjev. Pogosto
z izrazom mezonefros oznacujemo ledvice anamniotov, kot metanefros pa
ledvice amniotov.

Osmoregulacija

Vsebnost tekocin v organizmu je v raznih okoljih zelo razli¢na. Ionska
sestava teko€in primarnih morskih organizmov (npr. morske zvezde) je
zelo podobna morski vodi.

Intracelularna tekoina je po ionski sestavi lahko zelo raznolika. Zivali
lahko ionsko sestavo telesnih tekoCin regulirajo (ionska regulacija).
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Osmotska vrednost ekstracelularnih teko¢in (kri, hemolimfa) je pri vseh
zivalih zelo razli¢na. Ce so razlike v osmotski vrednosti telesne tekodine in
okolja velike, Zivali to regulirajo z osmoregulacijo. Osmotska vrednost
telesnih tekocin se lahko spremeni s spremembo vsebnosti vode, z aktivnim
transportom ionov ali sintezo in razgradnjo aminokislin. Ve¢ina morskih
nevretencarjev je poikiloosmotskih, kar pomeni, da so izoosmotski z oko-
ljem in se aktivno prilagajajo spremembam ionske sestave okolja. Take so
stenohaline Zivali (ozigalkarji, mehkuzci, raki, iglokoZci, plas¢arji), ki Zivijo
v dokaj konstantnem ionskem okolju. Evrihaline Zivali lahko Zivijo v okolju
s spremenljivo ionsko sestavo. Zivali, ki lahko kljub spremembam v ionski
sestavi okolja vzdrzujejo konstantno ionsko sestavo telesnih tekodin, so
homoiosmotske. Ce je telesna tekoc¢ina hipertoniéna, so hipertoni¢ni
regulatorji, e je hipotonicna, so hipotoni¢ni regulatorji. Morske ribe kost-
nice (sekundarno morske Zivali) so hipotoni¢ni regulatorji. Stalno izlo¢ajo
soli skozi $krge ter pijejo veliko vode. Morski plazilci in ptici izloéajo soli
skozi solne zZleze, sesalci pa s hiperosmotskim sec¢em. Sladkovodne Zivali
imajo hiperoosmotsko telesno tekoc¢ino, zato izlo¢ajo veliko hipotoni¢nega
urina, tako da posebne celice absorbirajo ione in jih izlo¢ajo v kri (raki
skozi Skrge, li¢inke ZuZelk skozi analne papile). Kopenske in sladkovodne
Zivali imajo niZjo ionsko koncentracijo ekstracelularne tekocine kot pri-
marno morske zivali. Stalno izgubljajo vodo. Zato so se postopoma prila-
godile na Zivljenje v vlaznih okoljih, so no¢no aktivne, v susnih obdobjih
preidejo v stanje mirovanja. Z zmanj$evanjem prepustnosti telesne povrsine
in koncentriranjem seca uravnavajo izgubo vode. Kopenske Zivali morajo
kljub temu privzemati vodo skozi povrsino ali s pitjem. Nekatere celo izko-
ri$¢ajo metabolno vodo, ki nastaja pri oksidaciji (kengurujska podgana).

4.7 Cutila in zaznavanje draZljajev

Zivali se odzivajo na razlicne energijske in snovne spremembe v okolju
(drazljaji, stimulusi). Drazljaje zaznavajo s cutili in jih pretvarjajo v informa-
cije (receptorski potencial, spremenljivo $tevilo akcijskih potencialov), ki
jih posredujejo centralnemu zivéevju. Pretvorbo draZljaja v informacijo
imenujemo senzori¢na transdukcija, ki je tip vzdraZznosti znacilen za ¢utilne
celice (receptorje). Transdukcija poteka z regulacijo ionskih kanalov v
membrani receptorja bodisi preko sekundarnih sporocevalcev (kemo- in
foto-receptorji) ali pa direktno z drazenjem dolocene cutilne strukture
(elektro-, mehano-receptorji). Pri kemotransdukciji je lahko na primer
sekundarni sporocevalec cAMB ki sprozi odpiranje ionskih kanal¢kov in
generacijo receptorskega potenciala. Pri fototransdukciji pa absorpcija
svetlobe v vidnih pigmentih sprozi odpiranje (nevretencarji) ali zapiranje
(vretencarji) ionskih kanal¢kov. Pri mehanotransdukciji sprozi odpiranje
ionskih kanalckov mehanska deformacija cutilnega nastavka receptorske
celice. Transdukcijski procesi potekajo veCinoma na zunanjih strukturah
¢utilnih celic, predvsem na migetalkah. Ojacitev pa poteka v citoplazmi
cutilne celice, ki vsebuje $tevilne mitohondrije.

Drazljaje iz zunanjega sveta zaznavajo eksteroreceptorji, iz notranjega
pa interoreceptorji. Med zadnjimi lahko razlikujemo $e visceroreceptorje
(Cutila notranjih organov) in proprioreceptorje (¢utila gibal). Glede na spe-
cificno povezavo med Ziv¢evjem in ¢utilnimi celicami poznamo primarne,
sekundarne in cutilnozivéne celice. Primarne €utilne celice imajo lasten
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akson, po katerem se §iri akcijski potencial do Zivéevja. Sekundarne &utilne
celice so na bazi telesa povezane z aferentnim Zivénim vlaknom. Telo
¢utilnoZivénih celic je navadno pod epitelom, drazljaje zaznavajo le
dendriti, ki so lahko prosti ali obdani z ovojnimi celicami. Primarne éutilne
celice in CutilnoZivéne celice so izvorno nevroni. Sekundarne ¢utilne celice
paso epitelne celice. Receptorji se odzivajo na razli¢ne drazljaje, za njihovo
delovanje pa je bistvena visoka obcutljivost za ustrezni draZljaj. Sprememba
mirovnega membranskega potenciala receptorske celice je receptorski
potencial. Ta temelji na spremembi prevodnosti membrane za razli¢ne
katione, predvsem za natrij. Receptorji spreminjajo in ojacujejo drazljaje.
Receptorski potencial se prevaja z dekrementom do generacijskega mesta
(nastavek aksona). Ce je na tem mestu spremeba potenciala Se dovolj velika,
se sproZi akcijski potencial. Prisekundarnih ¢utilnih celicah pa receptorski
potencial vpliva na spro§¢anje transmiterja, ki sprozi akcijski potencial na
postsinapti¢nem vlaknu. Vzburjenje receptorja poteka v dveh fazah, najprej
kottransdukcija, nastanek receptorskega potenciala, ki je odvisen od jakosti
drazljaja in nato kot transformacija, tvorba niza akcijskih potencialov
razli¢nih frekvenc. Jakost receptorskega potenciala in frekvenca impulzov
sta linearno odvisni. Po daljSem delovanju draZljaja pride pri receptorjih
pogosto do adaptacije. Na tej osnovi razlikujemo fazi¢ne in toniéne
receptorje. Pritoni¢nih receptorjih je adaptacija pocasna, stalno se odzivajo
na jakost drazljaja (npr. receptorji za bole¢ino). Fazi¢ni receptorji pa
oznacujejo ¢asovni interval drazljaja in se hitro adaptirajo (Cutilo za tip).

Informacije, ki jih receptorji sprejmejo, pogosto sprozijo dolocene
odzive organizma, ki jih lahko oznac¢imo kot orientacijo. Organizmi se
orientirajo s tropizmi, kinezami in taksijami. Tropizmi so usmerjena
gibanja, na primer rast sesilnih Zivali v odvisnosti od svetlobe (pozitivno
in negativno fototropni organizmi). Kineze so neusmerjena gibanja
prostozivecih zivali, ki pa se vecinoma koncajo tam, kjer je za Zival najbolj
ugodno. Taksije so usmerjena gibanja v smeri dolocenega drazljaja
(pozitivne taksije) ali stran od njega (negativne taksije).

Glede na vrsto energijske spremembe, ki jo receptor zazna in prevede v
ustrezno informacijo, razlikujemo kemoreceptorje, termoreceptorje,
mehanoreceptorje, fotoreceptorje, elektroreceptorje in magnetoreceptorje.

4.7.1 Kemoreceptorji

V to skupino uvri¢amo eksteroreceptorje za voh in okus in interorecep-
torje za regulacijo dihanja, osmotskega ravnotezja telesnih tekocin in druge.
Bioloski pomen eksteroreceptorjev je npr. iskanje hrane, prostora in
spolnega partnerja. Pri nevretencarjih so ta ¢utila na izpostavljenih delih
telesa. Primarne ali sekundarne cutilne celice so organizirane v ¢utilne
strukture na glavi ali tentaklih ozigalkarjev, vrtincarjev in polZev, na robu
plasca $koljk, na antenah in obustnih okonéinah rakov, pajkov in Zuzelk
(8Cetine, pokrite s tanko perforirano kutikulo) ter ambulakralnih noZicah
iglokozcev. Kemijske snovi se bolj ali manj specifi¢no veZejo na posebne
beljakovine v membrani Cutilne celice. To povzro¢i odpiranje ionskih
kanalckov ali pa aktivacijo specifiénih encimov, ki sproZijo niz reakcij v
citoplazmi celice.
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Cutilo za voh (olfaktoreceptorji)

Zivali lahko vohajo dobro (makrozmatiki), slab$e (mikrozmatiki) ali
sploh ne vohajo (anozmatiki). Zelo dobro vohajo Zuzelke, voh uporabljajo
pri iskanju spolnega partnerja (feromoni), kjer so molekule, ki jih zazna-
vajo, zelo specifi¢ne. Receptorji so pri ¢lenonozcih navadno bipolarne
Cutilne celice, senzile, ki so obdane z ovojno celico s perforirano kutikulo.
Na distalnem delu ¢utilne celice je razcepljena cilija, ki vsebuje mikro-
tubule.

Pri kopenskih vretencarjih je ¢utilo za voh v dorzalnem delu sluznice
nosne votline (regio olfactoria), preostali del (regio respiratoria) pa ima
dihalno vlogo, predvsem vlaZenje in segrevanje zraka. Epitel je iz primarnih
¢utilnih celic z dolgimi cilijami, ki so obdane s sluzom. Med njimi so oporne
celice z mikrovili, na bazi pa majhne nediferencirane bazalne celice
(sl.4.37a). Plazilci imajo poleg tega Se posebno ¢utilo vomeronazalni
Jacobsonov organ, ki je povezan z ustno votlino. Vomeronazalne organe
imajo tudi dvozivke in sesalci z izjemo primatov. Ribe dobro vohajo, nos je-
locen od ustne votline, in ko riba plava, voda vstopa skozi nosnici. Nekatere
ribe (jegulje) imajo v tem delu goste migetalke, s katerimi ustvarjajo vodni
tok, ko riba miruje. Lososi se z morja po vec letih vracajo v rojstne sladke
vode s pomocjo voha.

OPORNA CUTILNI
CELICA PLAST SLUZI CELICI

SCHWANNOVA \7 BAZALNA
CELICA AKSONI CELICA

A B

S$1.4.37: a) Ultrastruktura vohalnega epitela sesalca. Vohalne
cutnice so primarne cutilne celice, katerih aksoni tvorijo
vohalni Zivec. V distalnem delu imajo dolge cilije, ki so
potopljene v tanko plast sluzi. Cutilne celice olfaktornega
sistema sesalcev Zivijo en mesec; b) Ultrastruktura okusal-
nega brstica ribe kostnice. Sekundarne ¢utilne celice imajo
na povrsini mikrovile in so v bazalnem delu povezane z
dendriti Zivénih celic. Celice Zivijo deset dni.
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Cutilo za okus (gustoreceptoriji)

Kemoreceptorni organi ZuZelk in nekaterih pajkovcev so dlakaste senzile
z odprtino v distalnem delu, do katere segajo migetalke receptorske celice.

Receptorji za okus so pri vretenéarjih organizirani v oku$alne brstice,
ki so pri ribah razporejeni po vsem telesu, pri kopenskih vretenéarjih pa
predvsem v ustni votlini in na jeziku. Brsti¢i so iz sekundarnih ¢utilnih
celic, z mikrovili v apikalnem delu, na bazi pa se povezujejo z Zivénimi
vlakni (s1.4.37b). Pri ¢loveku so razporejeni v epitelu epiglotisa in brbon¢ic
jezika. Clovek poleg Stirih osnovnih okusov zaznava tudi alkalno in
metalno, poseben okus ima glutamat (umami). Razli¢ni receptorji verjetno
zaznavajo razli¢ne okuse. Receptorji za dolo¢en okus pa so razporejeni v
razli¢nih predelih jezika.

4.7.2 Termoreceptorji in termoregulacija

Zivali s pomocjo razlicnih intero- in ekstero-receptorjev, katerih
zgradba je slabo poznana, zaznavajo temperaturo notranjega in zunanjega
okolja in skusajo doseéi temperaturni optimum. Poikiloterme Zivali imajo
termoreceptorje, ki zelo dobro zaznavajo blizino toplega plena. Klopotace
imajo jamicaste organe med omi in nosnicami (sl.4.38). V njih so Stevilni
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S1.4.38: Termoreceptorji klopotac: a) glava z jamicastim organom,
b) lociranje plena pri klopotadi, ki so ji zavezali o¢i, c) she-
matski prikaz jamicastega organa in potek infrardecih Zar-
kov, d) histolo§ka zgradba membrane jamicastega organa,
e) ultrastruktura Zivénega konéica.
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prosti zivéni koncici z vrecasto odebeljenimi konicami, ki vsebujejo Stevilne
mitohondrije. S temi ¢utili zelo natan¢no dolocijo velikost in lego plena. V
¢loveski koZi so na povr$ini Krausovi beti¢ki, receptorji za mraz, globlje
pa lezijo Ruffinijeva telesca, receptorji za toploto. Sprememba temperature
povzroci verjetno spremembo v koloidnem stanju citoplazme v receptor-
skem beti¢u, to pa spremembo v frekvenci impulzov. Z niZanjem tempe-
rature koze se veca frekvenca impulzov Zivénih vlaken receptorjev za mraz
in se zelo hitro pribliza vrednosti, ki je znacilna za doloc¢eno temeperaturo.
Ce se temperatura povi$a nad 40°C, impulzi prenehajo, pri bistveno visjih
temperaturah pa se ¢utnice za mraz ponovno vzdrazijo (pojav “kurje polti”
ob vstopu v vroco kopel). Receptorji za toploto za¢nejo proizvajati impulze
pri temperaturi 25°C in dosezejo maksimum med 39° in 48°C.

Organizmi s termoregulacijo vzdrZujejo glede na okolje dokaj
konstantno telesno temperaturo. Endotermni organizmi se morajo aktivno
ogrevati. Ce temperatura okolja ni prenizka in je zival dobro izolirana, za
ogrevanje zadostuje toplota, ki nastaja med presnovo. Ce te toplote ni dovolj,
se veina zivali odziva z drgetanjem, tako da se kri segreva ko tece skozi
miSice in §iri toploto po telesu. Majhne Zivali, kot so veverice, netopirji in
nekatere ptice lahko za kratek ¢as znizajo telesno temeperaturo, podobno
kot Zivali, ki hibernirajo. Dvig telesne temperature omogoca oksidacija
zalog rjave ma$cobe. Zivali arktiénih predelov so zavarovane pred izgubo
toplote z izolacijo (koZuh, mascobe), v okonéinah pa imajo protitocni sistem
zil. Arterije, ki nosijo kri iz tople telesne sredice, potekajo vzporedno z
venami, ki nosijo hladno kri in jo tako segrevajo. Zivali se hladijo na razli¢ne
nadine, ve¢inoma z izparevanjem vode. Clovek se poti, Zivali z gostim koZu-
hom pa se navadno hladijo skozi povrsino jezika. Pes vdihava zrak skozi
nos, kjer se vlazi in segreva. Izdihan zrak gre ven preko celotne vlazne
povrsine jezika in tako pes oddaja veliko vode. S tem se v kapilarnih omre-
Zjih nosu in jezika kri hladi. Pri zivalih iz toplih okolij ta ohlajena kri ne
gre direktno v telo. Tece po posebnem kapilarnem omrezju, ki poteka vzpo-
redno z arteriolami, ki vodijo v moZgane. Tako se kri, ki te€e v moZgane,
hladi po principu protito¢nega sistema.

4.7.3 Mehanoreceptorji

Mehanoreceptorji so ¢utila, ki jih vzdrazi mehanska deformacija membrane
Cutilnega dela ¢utilne celice. V to skupino uvr§éamo zelo raznolika cutila,
kot so ¢utilne dlake ¢lenonoZcev, miSi¢na vretena, lamelarna telesca v kozi
vretencarjev, ravnoteZni organi nevretencarjev in vretencarjev, ¢utilo za
zaznavanje vodnega toka in cutilo za sluh.

v

Cutila za tip (tangoreceptorji)

Najbolj preprosto ¢utilo za tip so prosti zivéni kon¢ici. Pri vretencarjih
jih pogosto obdajajo spremljevalne celice, ki delujejo kot nekaksne blazinice
za prenos pritiska.

Taka cutila so na primer lamelarna telesca (Vater-Pacinijeva telesca) v
podkozju sesalcev. Zgrajena so iz zivénega koncica, obdanega z lamelarno
razporejenimi spremljevalnimi celicami. Zelo dobro so razviti tangorecep-
torji pri ¢lenonoZcih (s1.4.39). Dendriti cutilnih dlak imajo distalno razve-
jano migetalko s $tevilnimi tubuli v konici. Pogosti so gibljivi trihobotriji,
ki lahko zaznavajo Ze zelo Sibke zracne tokove. Kampaniformne senzile
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S1.4.39: Receptorni nastavek in kutikularne pomoZne strukture
(¢rno in tockasto) razlicnih mehanoreceptorjev ZuZelk:
a) ¢utilna dlaka cebele, b) skolopidij iz timpanalnega
organa kobilice. A:snop aktinskih vlaken, S:skolops, K:
ekstracelularni poklopec, T: tubularno telesce

zuzelk imajo kutikularno gubo, v katero je vpeta ¢utilna celica. Na drazljaj
se odzivajo z deformacijo kutikule. S senzilami zaznavajo tresenje podlage,
pomembne so tudi za koordinacijo hoje. Posebnost zuzelk so skolopidiji,
organi iz ene do treh ¢utilnih celic, katerih telesa so globoko pod epitelom.
Cilije so povezane s kutikularnim stozcem (skolops). Poseben tip skolo-
pidijev so Jonsthonovi organi, na antenah zZuzelk, ki zaznavajo nagib ante-
nalnega bica. To je zelo ob&utljiv slu$ni organ in omogoca iskanje spolnih
partnerjev. Ce so skolopidiji povezani s trahejami, so to timpanalni organi,
ki so ¢utilo za sluh.

MehkokozZnate vodne zivali (ozigalkarji, iglokoZci, malo$éetinci) imajo
Stevilne primarne in sekundarne cutilne celice z migetalkami, ob katerih
so pogosto stereocilije. Ribe in dvoZivke imajo reoreceptorje, utila za zazna-
vanje vodnega toka in premikanje plena. To so skupkinevromastov, sekun-
darnih cutilnih celic s cilijami, obdanimi z Zelatinsko kupulo. Poseben tip
¢util so vibroreceptorji, ki zaznavajo tresenje podlage. Zelo ob&utljivi recep-
torji se odzivajo na nizkofrekvencna valovanja (200-400Hz) in so dobro
razviti na nogah pticev (ohranjanje ravnoteZja med spanjem). Dobro sorazviti
pri ¢lenonoZcih, ki lahko zaznavajo vibracije tal (pajki, liriformni organi
Cebel) ali zraka (trihobotriji). Dotik sprozi pri zivalih razli¢ne odzive, kot
so beg ali obrambni gibi. Clenonozci se pogosto odzivajo z avtotomijo ali
se refleksno naredijo mrtve. Organizmi, ki stalno vzdrZujejo stik s podlago,
so pozitivno tigmotakti¢ni. Vodni organizmi so reotaktiéni, orientirajo se
glede na vodne tokove.
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Cutilo za ravnoteZje (statoreceptoriji)

Organi za ravnotezje zaznavajo teznost (gravitacijo) in omogocajo fizio-
losko lego organizma. Njihova namestitev ustreza simetrijskim razmeram
in lokomotornim organom. Nevretencarji imajo statociste. To so navadno
votlinice, napolnjene s tekoc¢ino, v katerih je statolit. Stena votlinice je iz
epitela s sekundarnimi ¢utilnimi celicami, ki so opremljene z migetalkami.
Take statociste imajo vrtinc¢arji, mehkuZci in nekateri kolobarniki. Statolit
lezi na povr$ini migetalk ali pa je zrasel z epitelom (nekateri raki). Cleno-
noZci se v prostoru orientirajo tudi z drazenjem $cetinastih struktur v
predelu sklepov. Nekatere zivali vzpostavljajo ravnoteZje v prostoru z
zra¢nimi mehurcki ali vdihanim zrakom (vodni hroséi).

Cutilo za ravnoteZje je pri vretencéarjih del notranjega usesa (s1.4.40).
Sestavljeno je iz ¢utila za dinami¢no ravnoteZje (polkrozni kanali) ter ¢util
za staticno ravnotezje. Del notranjega usSesa s ¢utilom za ravnoteZje je
vestibulum in je razvit pri vseh vretencarjih. Vestibularni aparat je iz dorzal-
nega me$icka (utriculusa) in ventralne vreéke (sacculusa). Iz utriculusa
izhajajo trije polkroZni kanali, ki potekajo v treh prostorskih oseh. Prostori
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$1.4.40: Clovesko uho: a) zunanje uho, srednje uho in Evstahijeva
cev, b) notranje uho, ¢) preéni prerez polza (kohlea).
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so povezani in napolnjeni z endolimfo. Pri morskih psih se odpirajo nav-
zven, pri ostalih vretencarjih pa so z endolimfati¢nim kanalom povezani s
povrsino mozganov. Cutilni deli v me$i¢ku in vrecki so makule (macula
utriculi in macula sacculi), v polkroznih kanalih pa ampularne kriste
(cristae ampulares). V makulah(sl.4.41a) so sekundarne ¢utilne celice, kate-
rih ¢utilni deli so pokriti z izvenceli¢nim slojem, ki vsebuje kristale
kalcijevega karbonata (otoliti, statoliti, otokoniji). Cutilne celice imajo ve¢
stereocilij (30-150) in eno kinocilijo. Ko se Sop stereocilij nagne v smeri
kinocilije, se odprejo ionski kanal¢ki v membrani stereocilij in vdor
K "ionov iz endolimfe sproZi depolarizacijo receptorske celice. Cutilo zaz-
nava teznost, ob pokon¢ni drzi je makula mesi¢ka v horizontalni, vrecke
pa v vertikalni legi. Cutilo posreduje informacijo o nagibu glave in
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ZIVCNA VLAKNA
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KINOCILIJA
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CELICA TIPA I
CELICA TIPA I

pe——— CASASTA AFERENTNA
SINAPSA

AFERENTNA SINAPSA
EFERENTNA SINAPSA

OPORNA CELICA

KRVNA KAPILARA

S1.4.41: a) Prerez ampule s kupulo in ampularno kristo (crista
ampularis), b) prerez utrikularne makule (macula utriculi)
z dvema Cutilnima celicama in statoliti
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spremembi lege telesa. Ampularne kriste (sl.4.41b) so cutila, ki leZijo v
ampulah, na bazi polkroznih kanalov. Cutilne celice so s konicami migetalk
pogreznjene v Zelatinasto kupolo. Z vrtenjem glave in telesa se premika
tekod¢ina v kanalih in nagiba kupolo. To vzdrazi ¢utilne celice. Zaradi viskoz-
nosti teko¢ina zaostaja, poveca se pritisk na cutilne strukture in informacija
o smeri gibanja gre v mozgane, ki integrirajo razlicne stopnje stimulacije
iz vseh treh kanalov. Tako dolo¢ijo jakost in smer pospesevanja. Ce glavo
vrtimo dalj ¢asa in se nenadno ustavimo, endolimfa kroZi naprej in to
¢utimo kot rahlo omotico.

Cutilo za sluh (fonoreceptorii)

Cutilo za sluh je dobro razvito pri vretenéarjih, predvsem pri sesalcih.
Ribe imajo le notranje uho. Pri ¢etveronozcih se razvije srednje uho, ki je
navzven omejeno z bobnic¢em od notranjega usesa pa z ovalnim in okroglim
okencem. Vestibularni del notranjega usesa, kjer so cutila za ravnotezje, je
razvit pri vseh vretencarjih, akusti¢ni del pa se razvije pri Cetveronozcih.
Cutilo za sluh se pri &etveronozcih razvije iz vrecke, iz posebnega cevastega
izrastka lagene, ki je pri krokodilih in pticah ravna, pri sesalcih pa zavita v
obliki koZnatega polza (cohlea). KoZnati polz leZi v ko§¢enem polZu,vmes
paje prostor, napolnjen s perilimfo, ki je v stiku s pajéevinasto mozgansko
ovojnico. Cutilo za sluh je Kortijev organ (sl.4.42), ki leZi v srednjem kanalu
polza (ductus cohlearis), napolnjenega z endolimfo. Cutilne celice Korti-
jevega organa so zunanje in notranje ciliarne celice, ki so obdane s $tevil-
nimi opornimi celicami. Vse leZijo na bazilarni membrani in so pokrite z
zelatinasto tektorialno membrano (membrana tectoria), ki je povezana s
sterocilijami ciliarnih celic.

Vibracije bazilarne mebrane povzrocajo gibanje ciliarnih celic navzgor
in navzdol proti trdnej$i tektorialni membrani. Mehanska deformacija
stereocilij odpre K" kanaléke in sprozi depolarizacijo. Moéni zvoki lahko
poskodujejo stereocilije ¢utilnih celic. Ti se ne regenerirajo ve¢ in to lahko
vodi v gluhost.

Delovanje usesa: Zvocne vibracije potujejo po slusnem kanalu in pov-
zrocijo vibracije bobnica. Sklepno vezane slusne koscice (maleus, incus,
stapes) vibracije prenesejo na ovalno okence. To sproZi gibanje perilimfe
v ko$¢enem polZu in zaniha bazilarno membrano. Stereocilije ciliarnih
celic pritisnejo na tektorialno membrano. To sprozi depolarizacijo mem-
brane ¢utilnih celic. Sinapse s senzori¢nimi nevroni omogocajo, da se
vzburjenje prenasa v slusne centre v mozganih. Snopi ¢utilnih celic in
bazilarna membrana so uglaseni, zato razlikujemo razliéne frekvence
zvoka. Bazilarna membrana je na konici polZa razsirjena in odebeljena.
Zato debelejsi deli mebrane vibrirajo pri niZjih, tanjsi pa pri visjih fre-
kvencah. To “izostrijo” §e ¢utilne celice, ki imajo na koncnih delih mem-
brane krajse in trdnejse cilije. Proti konici membrane tudi upada hitrost
odpiranja in zapiranja ionskih kanalckov. Vse to ustvarja dolo¢eno reso-
nanco. Cutilne celice lahko tudi pod vplivom povratnih informacij iz
moZganov spreminjajo obliko in s tem ojacajo ali zmanj$ajo dolocene
zvoke. Cutilo za sluh zaznava jakost zvoka kot amplitudo, vi$ino pa kot
frekvenco. Pri mlaj$ih ljudeh je obmo¢je zaznavanja frekvenc med 16 in
20.000 Hz, pri starejsih je zgornja meja S000Hz. Najveéja locljivost sluha
je v obmocju med 80-600 Hz.

130



DUCTUS COCHLEARIS

SPIRALIS tl o : : = ZUNANJI TUNEL
INTERNUS \

ZUNANIJE

zl({.,ll‘ﬁa:‘f\ACEL[CA CILIARNE CELICE
ZUNANJA
a0 ZUNANJE
STEBRICASTA CELICA / KORTIJEV E AN S0
NOTRANJA TUNEL CElach
FALANGEALNA CELICA —£—£44 \Ji
ﬂ“‘ 7 ZUNANJA

ZIVENA VLAKNA STEBRICASTA CELICA

HENSENOVE
CELICE
BAZILARNA
MEMBRANA
KOST £2
: SCALA TYMPANI
?
a 7
S
)\ K} "!195- STEREQCILIJE
i .’b‘
STEREOCILIIE L ¥ | S KUT!KULARNA
CENTRIOL 5 2 PLOSCA
LARNA
mugélél\; AR ) HENSENOVO
LOSC TELESCE

L

ZUNANJA

v/ INFALANGEALNA
\ . CELICA

AFERENTNI ZIVCNI KONCIC
EFERENTNI ZIVCNI KONCIC

Ay ,:’. b W " & 4’/
AL ARSI

S1.4.42: a) Prerez Kortijevega organa: b) notranja ciliarna celica,
¢) zunanja ciliarna celica, d) shema ionskih tokov pri dra-
zenju ciliarne celice. Notranje ciliarne celice so senzori¢ne,
zunanje pa imajo bolj efektorsko vlogo.
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4.7.4 Fotoreceptorji

Cutila, obéutljiva na svetlobo, so se razvila neodvisno pri $tevilnih Zivalskih
skupinah. Fotoreceptorji se odzivajo le v dolo¢enem obmocéju elektromag-
netnega valovanja, ve¢inoma med 300 in 800 nm (¢lovek med 400-800nm,
ebele 300-670nm). Cutilne celice so primarnega tipa s posebej diferenciranim
apikalnim delom (sl.4.43), ki je pogosto izoblikovan v mikrovile. Tak
rabdvmerni tip receptorjev je razvit pri kolobarnikih in ¢lenonozcih. Ce je
apikalni del v obliki cilije z nagubano povrsino, je to ciliarni tip receptorjev,
ki je razvit pri ozigalkarjih, iglokozcih in vretenéarjih. Cutilne celice vsebujejo
fotopigmente, ki se spreminjajo pod vplivom svetlobe. Crno-bela slika je
odvisna od koli¢ine svetlobno spremenjenega pigmenta. Specializacija
fotopigmenta za dolo¢eno obmodje svetlobe pa omogoca barvno gledanje.

CUTILNA CELICA

PIGMENTNA CELICA

CILIARNA
KORENINICA

"Nz
2t Q{}

NS el
)\3\3 GJ’%{E"‘ dy

PIGMENTNA
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S1.4.43: Cutila za vid in fotoreceptorske celice: a) ploscata retina
meduze iz rodu Aurelia, b) ¢asasto oko latvice (Patella), ¢)
mehurjasto oko polza iz rodu Haliotis, d-k) ciliarni tipi foto-
receptorjev, d) Euglena: B: bazalno telo, E: razSiritev baze
cilije, e) hidromeduza, f) mnogoscetinec iz skupine Sabelli-
dae, g) kozolnjak, h) morska zvezda, i) rebraca, k) vretencar
(zgoraj: Cepek, spodaj: pali¢ica), I-p) rabdomerni tip fotore-
ceptorjev: 1) pijavka, m) mnogoscetinec iz skupine Ophe-
liidae, n) rak deseteronoZec (levo: vzdolZni prerez omatidija,
desno: precna prereza omatidija v razliénih viSinahs o)
muha: pre¢ni prerez odprtega rabdoma, p) ¢ebela: precni
prerez zaprtega rabdoma; Mv: mikrovili.
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Na svetlobo se odziva vecina organizmov. Preprosti enocelic¢arji vse-
bujejo pigmente, ki so proteini, povezani s karotenoidi. Te Zivali zaznavajo
intenziteto svetlobe. Veliko pravih veccelicarjev (oZigalkarji, iglokoZci,
dezevniki) zaznava svetlobo s telesno povrsino (dermatopti¢ni éut). Vrtin-
¢arji imajo ze preproste ¢adaste o€i, kjer so ¢utilne celice v pigmentni ¢asasti
vdolbini na povriini sprednjega dela telesa. Zivali zaznavajo smer svetlobe
s pomodjo sence, ki jo mece rob pigmentne ¢ase na ¢utilne celice. Preproste
o¢i, ki zaznavajo smer svetlobe, imajo tudi malo$cetinci. Pijavke imajo pose-
ben tip pigmentnih caSastih o¢i. Majhne o¢i razli¢ne zgradbe imenujemo
tudi oceli (mediane oci clenonoZcev). Z vzporedno diferenciacijo receptor-
skega in ZivEnega sistema so Zivali razvile zmoZnost slikovnega in barvnega
gledanja. Pri teh Zivalih je razvit dioptriéni aparat, ki je iz visoko organi-
ziranih pomoznih struktur, ki omogocajo nastanek bolj ali manj ostre slike.
Dioptri¢ni aparat je razvit v obliki dveh tipov o¢i, ki sta se razvila neodvisno
pri razli¢nih skupinah Zivali. Clenonozci imajo sestavljeno ali fasetno oko,
vretencarji in nekateri mehkuZzci pa imajo mehurjasto oko, ki je lahko kam-
ricasto ali leCasto. Preprosto kamricasto oko ima brodnik. Svetloba prehaja
skozi odprtino kamrice in pade na mreZnico. Ostrino slike zagotavlja
majhna odprtina. Slika, ki nastane, je medla, ker na mreznico pade premalo
svetlobe. Lecasto oko ima bistveno vecjo odprtino (sl.4.44). Sliko na
mreznici izostri oCesna leca. S premikanjem lece (ribe, dvoZivke in nekateri
plazilci) ali s spreminjanjem oblike lece (plazilci, ptici, sesalci) lahko Zivali
ostrijo sliko razliéno oddaljenih predmetov (akomodacija ocesa). Pri
leCastem ocesu je klju¢na tudi ustrezna razdalja med leco in mreZnico. S
starostjo se zaradi krajSanja razdalje pojavlja daljnovidnost, predmeti v
bliZini so neostri. Kratkovidnost je posledica predolge razdalje med
mreznico in le¢o. Receptorski del oCesa je mreZnica ali retina, ki je iz Stevil-
nih ¢utilnih, glia in Zivénih celic. Ostali deli o¢esa vzdrzujejo kompaktnost
ocesa in so pomembni za uravnavanje prehoda svetlobe do ¢utilnih delov.
Cloveska mreZnica je invertna (¢utilni deli celic so obrnjeni stran od sve-
tlobe), desetplastna struktura iz sekundarnih ¢utilnih celic, pali¢icin éepkov
ter Stevilnih zivénih celic. Razporeditev in tip cutilnih celic v mreZnici sta
pri zivalih zelo razli¢éna. Noc¢ne Zivali imajo predvsem palicice, dnevne
zivali pa tudi éepke. Pti¢i, kace in Zelve imajo skoraj izkljuéno ¢epke. Cepki
so veCinoma zbrani v predelu rumene pege (fovea centralis ali macula lutea
primatov). To je podroéje najostrejSega vida. Nekateri ptici, ki zelo dobro
ocenijo oddaljenost predmetov (kolibriji, lastovke, ujede), imajo dve pegi,
kjer lahko gostota ¢epkov doseze do milijon na mm?. O¢& no¢nih Zivali so
zelo obécutljive, toda ostrina vida je slaba. V retini je posebno tkivo s kristali
gvanina, ki odbija svetlobo (tapetum lucidum), tako da dvakrat prehaja
skozi ¢utilne celice. Raznolikost v delovanju pali¢ic in éepkov je zelo o¢itna
pri nizjih vretencarjih, kjer se spreminja polozaj receptorjev glede na osve-
tlitev. Proces imenujemo retinomotorika. Pri moéni osvetlitvi so éutilni
deli pali¢ic pogreznjeni med mikrovile pigmentnih celic, ¢epki pa skréeni
in izpostavljeni svetlobi, pri slabsi osvetlitvi pa obratno. Poleg tega potujejo
tudi pigmentna zrna v pigmentnih celicah. Ob moéni osvetlitvi se razprsijo
med mikrovili, ob slabsi pa se koncentrirajo v telesu.

Fasetno oko ClenonoZcev je iz Stevilnih ocesc, omatidijev (s1.4.45).
Nekateri raki in kagji pastirji imajo lahko do 30.000 omatidijev v ocesu.
Vsak omatidij je iz 3 do11 celic rabdomerenega tipa (celice retinula), ki so
lo¢ene s pigmentnimi celicami. Mikrovili celic so razporejeni v osi omatidija
in tvorijo rabdom. Svetloba vstopa skozi korneo in kristalni stozec (le¢i)
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CILIARNIK
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S1.4.44: a-d) Razli¢ni tipi le¢: a) le¢a morske strige (Nereis) je iz izrastkov pigment-
nih celic, b) vecceliéna leca pokrovace (Pecten), c) nastajanje lece iz izrast-
kov rozenice pri glavonozcu, d) leca peripatusa je iz izlocka epitelnih celic.
e), f) razvojna stadija oci sesalcev: e) lecni mehurcek se je odcepil od epitela
in pomaknil v globino, f) oko v kasnejsi fazi. Dvoslojna o¢esna ¢asa nastane
iz medmozganov, zunanjo steno (pigmentna) in notranjo steno (retina)
lo¢uje vidni ventrikel. Steklovino prepredajo zile (vasa hyaloidea), ki pre-
skrbujejo leco, ki ima v tej fazi Ze reducirano osrednjo votlino, g) prerez
ocesa odraslega ¢loveka.
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in potuje do fotopigmentov v rabdomu. Nekateri razlikujejo apozicijske
in superpozicijske oci glede na lego rabdoma in razporeditev pigmentnih
celic. Pri apozicijskih oceh sega rabdom do kristalnega stoZca, pri superpo-
zicijskih pa je rabdom le bazalno. Superpozicijske o¢i imajo ve¢inoma noéni
¢lenonozci. Posebnost sestavljenih oci je tudi zmoZnost zaznavanja
polarizirane svetlobe, ki temelji na ureditvi mikrovilov in razporeditvi
fotoreceptorjev v mebrani.

5 KORNEA
KRISTALNI STOZEC

KRISTALNE TP
CELICE P ;;;. o‘ By
'_'-.i;gf‘z PSEUDOKONUS
% ~KRISTALNE
£?  CELICE

PREGRADA TRAHEJE

PIGMENTNE
CELICE

i

RABDOM 3l
AKSON N ;(_
b

S1.4.45: Sestavljeno oko: a) shematski prikaz prereza fasetnega
ocesa in vidnih centrov, b), c) omatidija apozicijskega in
superpozicijskega ocesa, d) vzorec poligonalno oblikovane
kornealne le¢e muhe, e) izrez rabdomere retinula celice.
Celicna membrana vsebuje molekule rodopsina, katerih
absorpcijske osi potekajo v ravnini membrane (puscice).
Tako lahko zaznavajo nihanja polarizirane svetlobe.
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.

Delovanje ofesa: Osnova vida so fotokemijski procesi v ¢utilnih celicah.
Vidni pigmenti v membranah ¢utilnih delov ¢utilni celic absorbirajo
dolo¢en kvant svetlobe. Najbolj raziskan vidni pigment je rodopsin iz
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palicic vretencarjev in ¢utilnih celic razli¢nih nevretencarjev. Zgrajen je iz
beljakovine opsina in 11-cis-retinala (aldehid vitamina A). Ob absorpciji
enega svetlobnega kvanta preide 11-cis-retinal v trans obliko (fotoizome-
rizacija), ki pri vretencarjih povzroci razpad rodopsina, pri nevretendéarjih
pale steri¢ne spremembe molekule rodopsina. Produkti teh reakcij vzburijo
¢utilne celice. Konéni produkt je oksidirana oblika rodopsina, ki se pri
vretencarjih v temi preko vitamina A regenerira v prvotno obliko. Pri nevre-
tencarjih pa je za fotoregeneracijo potrebna ponovna absorpcija svetlobe.
Pri vretencarjih poteka transdukcija signala fotokemijske izomerizacije
preko membranskega proteina transducina (protein G, GTPaza) in z
indukcijo encima fosfodiesteraze. Ta spremeni ciklié¢ni GTP (cGTP) v
necikli¢no obliko. cGTP v temi vzdrzuje odprte Na® kanale v membrani
cutilnih celic vretencarjev. Hidroliza GTP sprozi zapiranje kanalov in hiper-
polarizacijo membrane. Tako nastane receptorski potencial, ki se prenese
do postsinapti¢nega nevrona (ganglijska celica), katerega aksoni tvorijo
vidni zivec. Internevronske povezave v mreZnici omogocajo modifikacijo
vidne informacije, ki jo posreduje okrog 100 milijonov ¢utilnih celic. Vidni
Zivec nato prevaja informacijo v vidni center mozZganov.

Procesiranje senzori¢ne informacije je bilo natan¢no raziskano pri
moluskem raku (Limulus). Aktivnost ¢utilnih celic v enem omatidiju
bistveno vpliva na aktivnost celic v drugih omatidijih tako, da ob osvetlitvi
enega omatidija, drugi preidejo v fazo inhibicije. Zelo dobro poznan
fenomen pri gledanju je robni efekt. Na robu dveh razli¢no sivih predelov
je kontrast vedji, svetel del ima svetlejsi rob, temen pa temnejsega. Ta pojav
imenujemo lateralna inhibicija in je pomemben za zaznavanje dolocenih
struktur v okolju, ki bi bile drugace nevidne. V vretencarski retini so za
lateralno inhibicijo pomembni internevroni (amakrine in horizontalne
celice). Z inhibicijo dolo¢enih skupin celic poveéajo kontrastnost svetlih
in temnih predelov slike.

Barvno gledanje je znacilno za ¢lenonoZce, mehkuZce in vretencarje. V
mreznicah teh Zivali sta dva do Stirje tipi ¢utilnih celic z razli¢nimi absorp-
cijskimi vrhovi. Mnogi vretencarji imajo tri tipe cepkov (trikromatska teo-
rija barvnega gledanja) z vrhovi absorpcije v rde¢em, zelenem in vijolicnem
delu spektra. Vidni pigmenti vsebujejo retinal kot prosteti¢no skupino,
razlikujejo pa se v beljakovinski komponenti. S primerjavo odgovorov
razliénih tipov ¢epkov in inhibicijo enega tipa je tako omogoceno natanéno
barvno razlikovanje, kljub Siroki spektralni obéutljivosti posameznih
cepkov (prekrivanje).

Zaznavanje svetlobe je za Zivali klju¢nega pomena in vpliva na razli¢ne
vedenjske vzorce zivali. Svetloba vpliva na drzo Zivali, gibljivost in foto-
takti¢no orientacijo (skototakti¢ne zivali se umikajo v temo, mnogo zZivali
se orientira po soncu).

Mnoge zivali proizvajajo svetlobo s svetilnimi organi. Svetijo predvem
morski organizmi in nekateri kopenski nevretencarji. Svetlobo oddajajo
organi, tkiva (mascobno tkivo Zuzelk) in celice, ki vsebujejo mitohondrijem
podobna svetilna zrnca. Kompleksni svetilni organi so po zgradbi podobni
ocem, le da imajo posebne reflektorne plasti s kristali gvanina ali urata.
Organizmi proizvajajo hladno svetlobo, ki nastaja s kemoluminiscenco
(luciferin se razgradi ob prisotnosti kisika in encima luciferaze). Veliko
Zivali ima simbiontske bakterije, ki svetijo v odvisnosti od koli¢ine kisika.
Bioloski pomen svetilnih organov je zelo raznolik in $e slabo poznan.
Pomembni so za medsebojno prepoznavanje, privabljanje plena (ribe
trnkarice) in izogibanje predatorjev.
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4.7.5 Elektroreceptorji in magnetoreceptorji

Najvec raziskav je bilo narejenih naelektroreceptorjih rib afri$kih somicev
in skatov. Pri ribah kostnicah so elektroreceptorji povezani s sistemom
poboénice (sekundarne ¢utilne celice). Receptorski organi so lahko ampu-
larni, ki so toni¢ni in se odzivajo na daljse elektri¢ne draZljaje in cevasti,
ki se hitro adaptirajo. Njihovo delovanje je povezano z delovanjem elektrié-
nih organov, ki lahko producirajo §ibke ali mo¢ne elektri¢ne tokove. Elek-
triéni organi so modificirane miSi¢ne celice, delujejo kot serija baterij, ki
proizvaja mo¢ne elektricne sunke. Te ribe navadno slabo vidijo in zato
okrog sebe ustvarijo elektri¢no polje, ki ga stalno nadzirajo in tako zaznavajo
plen. Elektroreceptorji so pomembni tudi za komunikacijo osebkov znotraj
vrste, za parjenje in skrb za zarod. Med sesalci ima elektroreceptorje le
kljunas.

Magnetoreceptorji zaznavajo magnetno polje zemlje. Nekatere bakterije
vsebujejo kristale magnetita, ki omogoca rotacijo v skladu s silnicami
magnetnega polja.

Morski psi z elektroreceptorji zaznavajo smer magnetnega polja. Cebele,
golobi pismonose, ptice selivke, tuni, lososi, delfini in kiti zaznavajo
magnetno polje. O mehanizmih magnetorecepcije je malo znanega, pri
nekaterih zaznavajo magnetno polje pigmenti v retini, drugi pa vsebujejo
magnetitne kristale v Zivénem sistemu.

4.8 Zivéevije in Zivéna regulacija

Organizmi zaznavajo okolje s Cutili, ki so povezana z Zivénim sistemom,
prevodnikom elektri¢nih signalov in centrom za procesiranje informacije.
Zivéevje v povezavi z efektorji omogo¢a odgovor organizma na ustrezen
drazljaj in regulira hoemostazo. Nevroni so specializirane celice, ki zazna-
vajo, prevajajo in procesirajo drazljaje ter se nanje odzivajo. Nevroni so pri
pravih vecceli¢arjih (Eumetazoa) organizirani v zivcne sisteme, ki so lahko
iz enostavnih ali kompleksnih nevronskih mrez. Pogosto delitev v nizje in
vi§je Zivali temelji na organizaciji Zivénega sistema. Ta je povezana z
nacinom Zivljenja in motori¢no aktivnostjo dolocenega tipa zivali. Najpre-
prostej$a nevronska povezava je enostavna refleksna pot iz dveh celic,
receptorsko/prevajalne in efektorske. Tak sistem omogoca avtomatsko vede-
nje, brez centralne kontrole, npr. refleksno vpotegovanje lovk oZigalkarjev.
Sistem je zmoZen senzori¢ne adaptacije, kar je pomembno pri organizmih,
kjer drazljaji iz okolja stalno stimulirajo receptorje (valovanje vodnega toka
stalno deluje na lovke oZigalkarjev). Refleksne poti so veé¢inoma iz treh
celic, receptorske, prevajalne in efektorske. Z dodajanjem vmesnih celic,
internevronov, se poveca moznost procesiranja informacije (sl.4.46). Naj-
bolj preprosti Zivéni sistemi so Zivéne mreZe oZigalkarjev, preprostih
vrtincarjev in maloc¢lenarjev (sl.4.47 a-e). Tu so Zivéne celice povezane v
difuzno omrezje ali obroce, brez centralne kontrole. Pri bilateralno sime-
tri¢nih Zivalih se je v povezavi s cefalizacijo in razvojem receptorjev razvil
kompleksen Zivéni sistem. Razvili so se mozgani in vzdolZne Zivéne vrvice,
ki prevajajo vzburjenja le v eni smeri. Aferentne vrvice prevajajo v smeri
proti centralnemu Zivénemu sistemu (CZ S), eferentne pa v nasprotni smeri.
Pri glistah je CZS v obliki krozne komisure (commisura cephalica), ki je
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Ze srediSce za analizo informacij(sl.4.47f). Centralizacija Zivénega sistema,
povecano Stevilo internevronov ter funkcionalna segregacija Zivénih celic
v skupine so osnovne znacilnosti kompleksnih Zivéni sistemov kolobar-
nikov, mehkuZcev, ¢lenonoZcev in vretencéarjev.

DRAZLIAJ S1.4.46: Internevronske povezave
{-} povecajo moznost komuniciranja v
Zivénem sistemu. Informacija se

”””””””””” prenasa po nevronskem tokokrogu v

KONCICI
s STOPNJEVIT | 5p]iki akcijskih potencialov in poten-
ODZIV : Hoshe 9 &
NEVRONLeN: /2 Smsrl i beenaite. | cialov v kemijskih sinapsah. Tanjse
puséice oznacujejo tok informacij.
AFERENTNO

Cutilni kon¢igi senzori¢nega nevrona
reagirajo na drazljaj z odzivom, ki je
proporcionalen jakosti drazljaja, Ce-
prav ta odvisnost ni linearna. Vzbur-

ZIVENO VLAKNO
SIGNAL
"VSE ALI NIC"

e jenje se prevaja do predela, kjer se
i STOPNJEVIT | inducirajo akcijski potenciali (signal
NERONA ODZIV “yse ali ni¢”), ki se §irijo po aksonu. Ko
"""""""""""""" signali pridejo do koncicev aksona,

SIGNAL sproZijo spros¢anje nevrotransmiterja

"VSE ALI NIC" iz presinapticne celice. Nevrotransmi-

ter sproZzi odziv (sinapti¢ni potencial)
v postsinapti¢nem nevronu. Ce je spre-
memba membranskega potenciala
dovolj velika, nastanejo v postsinap-
ticnem nevronu signali “vse ali ni¢”.

INTER-
NEVRON 2
ALI
MOTORICNI
NEVRON

Zivéni sistem nevretenéarjev

Centralni zivéni sistem vi§jih nevretencarjev (sl.4.47 g-1) je iz para
ventralno potekajocih vrvic, kjer se telesa celic zdruZujejo v ganglije, aksoni
pa v Zivce. Kolobarniki imajo lestvicasto trebus$njaco s parom ganglijev v
vsakem segmentu. MoZgani so zliti gangliji v predelu glave s poudarjeno
senzoricno vlogo in asociacijskimi centri (corpora pedunculata). Mehkuzci
imajo v osnovi Sest parov ganglijev (cerebralni, pedalni, plevralni, bukalni,
palialni in visceralni par), povezanih s komisurami (precne povezave ) in
konektivi (vzdolZne povezave). Torzija drobovnjaka je povzrocila
prekrizanje plevrovisceralnih Zivénih vrvic, ki se sekundarno v razvoju
lahko ponovno odvijeta (pljucarji in goli polzi). Zelo kompleksno Zivievje
imajo glavonoZci. Dobro so razviti vidni deli moZganov in Stevilni orjaski
nevroni. Kolobarniki in élenonoZci imajo visoko stopnjo cefalizacije.
MoZgani so trodelni (s1.4.48). Prvi del je protocerebrum, ki nadzira oci in
vsebuje asociacijske centre (corpora pedunculata). Devtocerebrum nadzo-
ruje prve antene, tritocerebrum pa druge antene in prebavni sistem. Prvi
trije pari ganglijev trebusnjace tvorijo podZrelni ganglij, ki nadzoruje tri
pare obustnih okoncin. Trebus$njaca je vrvicasta, parni gangliji v segmentih
se zlivajo v enotno maso. V trebusnjaci so pogosto orjaska (kolosalna) vla-
kna, ki omogocajo hitre reakcije.

IglokoZci, érevoskrgarji in primitivni plascarji imajo epitelialni Zivéni
sistem. Zivéevje leZi v ekto-in endo-dermu, pri iglokoZcih tudi vmezodermu.
Crevoﬁkrgarii imajo na bazi gibljive prosome koncentrirano Zivéevje, podobno
hrbtenjaéi, ki se razvije tudi v mezosomi. Z invaginacijo nevroektoderma
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SL.4.47: Ziveni sistemi nevretencarjev: a) zivéna mreza hidre in

vrtincarja (b), c-e) zivéni sistemi iglokoZcev: ¢) morska
zvezda, d) morski jezek, e) brizgad, f) ziveni sistem gliste z
Zivénim obro¢em (commisura cephalica) v sprednjem delu
telesa, g) Ziveéni sistem primitivnega mnogoscetinca z dvema
lateralnima Zivénima vrvicama (s podialnim ganglijem) in
medianim lestvi¢astim Zivénim sistemom (tetranevralni
Zivéni sistem), h) malo$éetinec, i) rak (kril, Euphausiacea),
j) ceponozec, k) izvorna oblika Zivénega sistema polzev; B:
bukalni ganglij, C: cerebralni ganglij, P1: plevralni ganglij,
Pe: pedalni ganglij, Pa: palialni ganglij, V: visceralni ganglij;
1) polZ predskrgar s hiastonevrijo (prekriZzanje Zivénih vrvic).

LOBUS OPTICUS

MANDIBULA 1. , 2. MAKSILA

GLAVA

PROTORAKS
™ CORPORA
4 PEDUNCULATA
CORPORA
CARDIACA L UBE O
ALLATA
4 POZIRALNIK

PROTORAKALNA
ZLEZA

> —TREBUSNJACA

A
. OKONCINA

VENTRALNA
ZLEZA

S1.4.48: Povezanost centralnega Zivénega in hormonskega sistema

zuzelk. Pro: protocerebrum, Deu: devtocerebrum, Tri:
tritocerebrum, FG: frontalni ganglij, n; nevrosekretori¢ni
nevroni. Zivci iz devtocerebruma vodijo v antene.
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se pri strunarjih razvije hrbtenjac¢a. Pri plascarjih se reducira med meta-
morfozo. Pri odraslih osebkih je razvit le cerbralni ganglij. Skrgoustka
ima hrbtenjaco in v njej preproste fotoreceptorje, organizirane kot pigmentne,
Casaste o¢1 (Hessejeva oCesca).

Zivéni sistem vretenéarjev

Zivéni sistem vretencarjev se razvije iz nevroektoderma, celic nevral-
nega grebena in plakod. Centralni Zivéni sistem je iz moZganov in hrbte-
njace, z osrednjim prostorom, v katerem je cerebrospinalna tekocina
(likvor).Obdan je z ovojnicami (meningami), ki dajejo trdnost in zascito
(dura mater), oskrbujejo s krvjo in likvorjem in tvorijo mozgansko-krvno
pregrado (arachnoidea in pia mater). V subarahnoidalnem prostoru kroZzi
likvor, ki nastaja v tankem, dobro prekrvljenem delu moZganov (plexus
chorioideus). Resorbira se skozi venozno oZilje moZganskih ovojnic v krvne
sinuse v duri mater. Kemijska sestava likvorja se razlikuje od krvi, vsebuje
manj beljakovin in zelo malo glukoze. Hrbtenjaca (s1.4.49) je iz sivine, ki
vsebuje telesa nevronov in nemielizirana Zivéna vlakna ter iz beline, ki je
vedinoma iz traktusov, povezanih z moZgani. V sredini je centralni kanal,

VRETENCNI
TRN

PERIOST
EPIDURALNI PROSTOR HRBTENJACA

DURA MATER SPINALIS CENTRALNI KANAL

SUBARAHNOIDALNI PROSTOR DORZALNIROG
LATERALNI ROG | SIVINA
PIA MATER VENTRALNI ROG
LIGAMENTUM BELINA
DENTICULATUM SPINALNI

GANGLIJ

DORSALIS

\RAMUS
RAMI VENTRALIS
COMMUNICANTES

S1.4.49: Prec¢ni prerez hrbtenice in hrbtenjace visje razvitega
primata. Kratek spinalni Zivec nastane z zdruZzitvijo dor-
zalne in ventralne spinalne korenine in se razvejuje v
ramuse, ki oZivCujejo razlicne predele telesa. Hrbtenjaca
je obdana z ve¢imi ovojnicami in subarahnoidalnim pro-
storom in je ob strani pritrjena s pasovi veziva (ligamenta
denticulata). Epiduralni prostor med duro mater in perio-
stom vretenca je zapolnjen z mas¢obnim tkivom in venoz-
nim pleksusom.
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napolnjen z likvorjem. Iz hrbtenjace izhajajo spinalni Zivci. MoZgani
vretencarjev so grajeni zelo razlicno (sl.4.50). V zasnovi so dvodelni, iz
sprednjih moZganov (prosencephalon)in zadnjih moZganov (rhombence-
phalon). Pri odraslih vretencarjih so mozgani petdelni, iz velikih moZganov
(telencephalon), medmozganov(diencephalon),srednjih moZganov(mesen-
cephalon), malih moZganov (metencephalon) in podalj$ane hrbtenjace
(myelencephalon). Telencefalon je iz dveh hemisfer s centralnima ventri-
kloma, v sprednjem delu pa so vohalni centri (bulbi olfactorii). Telencefalon
je nabolj pomemben integracijski center vseh &util, najbolj je razvit pri
zavropsidih in sesalcih. Neokorteks sesalcev je iz Stevilnih zavojev (gyri)
in brazd (sulci) in navadno razdeljen v regije (sl.4.51). Tu se procesirajo

3. VENTRIKEL 4. VENTRIKEL

o v
/

MIELENCEFALON
METENCEFALON

TELENCEFALON
MEZENCEFALON

LATERALNI
A VENTRIKEL DIENCEFALON
J
PINEALNO TELESCE ﬁ%’%ﬂl CEREBELLUM
PLE. IDE
PARIETALNI ORGAN : = XUS CHORIOIDEUS
PARAFIZA —

4. VENTRIKEL

S1.4.50: MoZgani vretencarjev: A),B) shematski prikaz zgradbe
mozganov vretencarjev: A) horizontalni prerez, B) sagi-
talni prerez. I-XII mozganski Zivci.

Spodaj: pogled z dorzalne strani na razli¢ne tipe mozganov
vretencarjev: a) morski pes, b) Zaba, ¢) aligator, d) gos,
e) konj. C: cerebellum, B.o.: bulbus olfactorius,

H: hemisferi telencefalona, L.o.: lobus olfactorius, Mes.:
streha mezencefalona, N.t.: nervus terminalis, 4.V: éetrti
ventrikel.
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SULCUS CENTRALIS

MOTORIKA NOG
GYRUS PRAECENTRALIS

PODROCJE TELESNIH OBCUTKOV
GYRUS POSTCENTRALIS

MOTORIKA ROK GYRUS
ANGULARIS
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Y
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CEREBRI CENTER ZIVEC X11 HRBTENJACA
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S1.4.51: Cloveski moZgani z leve strani: prikazani so le nekateri
centri v mozganski skorji

senzoricne, vohalne (paleokorteks), somatosenzori¢ne, slu§ne in vidne
informacije. Motori¢ni del korteksa lezi pred centralnim sulkusom in je
povezan preko piramidalnega sistema in bazalnih ganglijev z drugimi moto-
ri¢nimi centri. MedmozZgani so kratek odsek, ki ga navadno prekrivajo
drugi deli mozganov in je kontrolni center nezavednih mehanizmov in
¢ustev. Dorzalni del je epitalamus, ventralni hipotalamus, lateralni pa tala-
mus. [z dorzalnega dela se razvije epifiza (pinealni organ), ki sintetizira
melatonin. V hipotalamusu so vi$ji koordinacijski centri avtonomnega
sistema in nevrohipofize. Hipotalamus povezuje Zivéni in endokrini sistem
ter integrira vidne in ¢ustvene odgovore. Podobno funkcijo ima limbi¢ni
sistem, ki obdaja sprednji del moZganskega debla in je integracijski center
za koordinacijo vzburjenj iz zunanjega in notranjega okolja. Mali moZgani
sprejemajo informacije iz notranjega usesa, sistema boé¢ne linije in pro-
prioreceptorjev. Povezani so tudi z motori¢nimi centri in so pomembni za
koordinacijo gibov. Pomembni deli moZganov so e tectum opticum, ki je
integracijski in kontrolni center za preklop senzori¢nih poti iz foto- in
fono-receptorjev, tegumentum s centri avtonomnega sistema in delom
retikularne formacije (formatio reticularis). Retikularna formacija je filoge-
netsko izvoren del koordinacijskega sistema moZganov, ki lezi na bazi med
medmozgani in hrbtenjaco. To je gosto omreZje nevronov, kjer poteka akti-
vacija ostalih delov moZganov. Tu so centri za budnost, nevroni vsebujejo
serotonin. Podaljsana hrbtenjaca je pomemben kontrolni center nekaterih
avtonomnih in somatskih poti (dihanje, sréni utrip) in povezava med
hrbtenjaco ter moZgani.

Organizacija zivénih omrezij vretencarjev

Najpreprostejsi sistem Zivéne kontrole vretencarjev je refleksni lok.
Take Zivéne povezave so osnova refleksnih vedenjskih vzorcey, ki potekajo
hitro in avtomatsko.
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Enostavni refleksni lok je iz senzori¢nega nevrona, katerega telesaso v
spinalnih ganglijih ob hrbtenjaci. Aksoni vstopajo v dorzalni del hrbtenjace
in se s sinapsami povezujejo z dendriti motori¢nih nevronov, katerih telesa
so v ventralnem delu sivine hrbtenjace. Aksoni motori¢nih nevronov izsto-
pajo v ventralnem delu hrbtenjace in vodijo do miSic. Senzori¢ni in mo-
tori¢ni nevroni potekajo skupaj v meSanem Zivcu, kljub temu da prevajajo
impulze v nasprotnih smereh (senzori¢ni so aferentni, motoriéni so efe-
rentni). Vsi spinalni Zivci (¢lovek jih ima 31) so me$ani. Kranialni Zivci
(€lovek jih ima 12) vodijo direktno v moZgane in so lahko le senzoriéni,
motori¢ni ali mesani. Vecina refleksnih lokov vkljucuje ve¢ kot dva nevrona,
vmes so Stevilni internevroni. Refleksni loki so povezani tudi z moZzgani.

Centralni Zivéni sistem vretencarjev koordinira dvoje Zivénih poti:
somatske in avtonomne. Somatske poti, kot so refleksni loki in kompleksni
vedenjski tokokrogi ozivcujejo skeletne misice in vkljucujejo senzori¢ne
in motori¢ne nevrone izven CZS.

Vkljucujejo neke vrste zavestno kontrolo vedenja. Avtonomne poti pa
so nezavedni notranji refleksi in oZivcujejo srce, Zleze, misi¢no steno pre-
bavil, dihal, izlocal, krvoZzilja in spolnega aparata. Avtonomne poti so pod
nadzorom hipotalamusa. Zivci avtonomnega sistema imajo dva motori¢na
nevrona, procesiranje pa poteka v ganglijih.

Simpatiéni Ziv¢ni sistem je iz motori¢nih nevronov, katerih telesa lezijo
v spinalnem in lumbalnem delu hrbtenjace, aksoni pa potekajo do verige
simpati¢nih ganglijev ob hrbtenjac¢i. Aksoni drugih motori¢nih nevronov,
katerih telesa so v ganglijih, pa vodijo v taréne organe. Telesa motori¢nih
nevronov parasimpati¢nega Zivénega sistema so v mozZganih in sakralnem
delu hrbtenjace. Aksoni gredo do tarénih organov, kjer so gangliji, s telesi
drugih motori¢nih nevronov, ki imajo kratke aksone. Vecina notranjih
organov je oZivéenih z obema sistemoma, ki delujeta nasprotno. Simpatikus
pripravlja organizem na hitri, aktivni odziv v stanju stresa (»fight-or-
flight«), parasimpatikus pa vraca organizem v stanje ravnotezja. Podobno
kot simpatikus delujejo hormoni nadledviéne Zleze. V bistvu gre za evolu-
cijsko povezana sistema in v razvojnem smislu je nadledvi¢na Zleza le masa
celic, ki so modificirani motori¢ni nevroni simpatikusa.

Kompleksni vedenjski vzorci, kot so prehranjevanje, hoja, plavanje,
dvorjenje, parjenje, so tisti, ki integrirajo razli¢ne senzori¢ne poti in se
izrazajo s koordiniranimi gibi razli¢nih misic. Sprva so mislili, da temeljijo
na refleksnih verigah. Studije letenja kobilic so pokazale, da je let osnovan
v posebnih tokokrogih, motoriénih programih, v torakalnih ganglijih.
Kasnejse raziskave so to potrdile. Vsi kompleksni vedenjski vzorci temeljijo
na lastnih tokokrogih, ki ustrezno ¢asovno in po vrsti usklajujejo gibanje
misic. Tipicen motori¢ni program ima tri osnovne lastnosti: vodi ga lasten
tokokrog, ki koordinira gibanje vec¢ih mi$ic, avtomatsko uglasuje vedenje
s senzori¢no povratno informacijo in je pod direktno kontrolo mozganov.

4.9 Endokrine Zleze in hormonska regulacija

Endokrine Zleze so organi z notranjim izlo¢anjem. Poleg Zivéevija so
klju¢nega pomena za regulacijo procesov in vzdrZevanje homeostaze v
organizmu. Zleze izlo¢ajo hormone, ki delujejo na taréne organe, tkiva,
celice in molekule. Hormoni so snovi, ki vplivajo na presnovo, regulirajo
odzive organizma na okolje, uravnavajo rast, razvoj in razmnozevanije.
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Hormoni lahko delujejo avtokrino, s povratnim uc¢inkom na celico, ki jih
je izloCila. Parakrino delujejo na bliZnje celice v tkivu ali organu in endo-
krinov povezavis krvoziljem v celotnem organizmu. Nevrohormoni nasta-
jajo v zivcnih celicah. Mehanizem, ki uravnava koli¢ino hormonov je nega-
tivna ali pozitivna povratna zveza. Deluje tako, da koli¢ina hormona vpliva
na potek biokemijskih procesov, ki pospesijo (pozitivna) ali zavrejo (nega-
tivna) sintezo hormona. Hormoni so lahko amini, aminokisline ali njihovi
derivati, peptidi, beljakovine, steroidi in mascobne kisline (eikozanoidi).
Predstopnje hormonov so prohormoni, ki se v razli¢nih celicah lahko
pretvorijo v razlicne hormone. Steroidni hormoni se sintetizirajo iz holeste-
rola in lahko prehajajo skozi membrane. Beljakovinski hormoni se sinteti-
zirajo v sistemu GERL in izlo¢ajo iz celic z eksocitozo. Zleze lahko hormone
shranjujejo v razli¢nih oblikah (npr. koloid v $¢itnici). Hormoni se prena-
$ajo z albumini v krvi ali pa so vezani na posebne prenasalne beljakovine.
Koli¢ino hormonov v krvi uravnavajo razli¢ni signali iz krvozilja (glukoza
v krvi uravnava nivo inzulina) ali pa hormoni drugih Zlez (hipofizno-hipota-
lamusni kompleks), ki delujejo preko povratne zveze.

Delovanje hormonov

Steroidni hormoni (ekdison, kortikoidi) lahko prehajajo skozimembrano
ali pa se vezejo na receptorje v membrani(sl.4.52). V citoplazmi se poveZejo
zintracelularnimi receptorskimi molekulami in kompleks receptor/hormon
z vezavo na DNK sproZi prepisovanje genov. Beljakovinski hormoni, ki ne
prehajajo skozi plazmalemo ve¢inoma delujejo tako, da se veZejo narecep-
torske molekule v membrani celice tar¢nega organa. Aktivirane molekule
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S1.4.52: Mehanizmi delovanja vecine steroidnih hormonov, ki so
" topniv ma$cobah so razli¢ni od tistih, ki v mas¢obah niso
topni. Hormoni, topni v mascobah vefinoma prehajajo
skozi membrano in se poveZejo z intracelularnimi recep-
torji. Ti kompleksi regulirajo izraZanje genov. Hormoni,
ki niso topni v mascobah, se veZejo na membranske recep-
torje in ojacajo signal z intracelularnim sporocanjem preko
sekundarnih sporocevalcev (cAME Ca™ ). Ti se z efektor-
skimi proteini veZejo v metabolno aktivne komplekse. Pro-
staglandini so sicer topni v mascobah, a se kljub temu
veZejo na membranske receptorje.

144



delujejo na trimerni protein G na notranji strani plazmaleme, ki z aktivacijo
encima adenilat ciklaze vpliva na nastajanje sekundarnega sporocevalca
cikli¢cnega AMP (cAMP). Ta aktivira encime protein kinaze, ki fosforilirajo
substrate in vplivajo na serijo presnovnih procesov, ki vkljucujejo stevilne
encime. S tem se ufinek hormona moéno ojaca (amplifikacija). Razpo-
reditev receptorjev za dolocen tip hormonov je celi¢no specifi¢na, zato dolo-
¢en hormon lahko izzove delovanje le pri celicah, ki imajo ustrezen receptor
(npr. glukagon deluje le na jetrne celice, adrenalin pa na jetrne in misi¢ne
celice). Hormoni lahko delujejo tudi direktno s proteinsko fosforilacijo
(npr. receptorske tirozinkinaze za inzulin in rastne faktorje) ali s spre-
membo membranskega potenciala (npr. aktivacija ionskih kanalékov). Pri
teh procesih so pomemben sekundarni sporo¢evalec Ca’* ioni. Ko se hor-
mon veZe na receptor, se odprejo Ca’" kanal¢ki in kalcijevi ioni vdrejo v
celico. Z vezavo aktivirajo specifi¢ne molekule, najpogosteje kalmodulin,
ta kompleks pa nato aktivira serijo encimskih reakcij v celici. Tak naéin
hormonske regulacije je znacilen za delovanje adrenalina v mi$iénih celicah.
Adrenalin lahko stimulira receptor na oba nacina, bodisi s sintezo c AMP
ali z delovanjem na ionske kanalcke. Ko se adrenalin veZe na receptor, se
odprejo kalcijevi kanalcki in kalcij se poveZe s kalmodulinom v kompleks,
ki se veze na kinazo, ta pa aktivira glikogen fosforilazo, encim, ki pretvarja
glikogen v glukozo.

Hormonalna regulacija nevretencarjev

Pomembno vlogo pri sekreciji hormonov ima Zivéevje nevretenéarjev.
Ozigalkarji imajo nevroendokrine celice, ki proizvajajo rastni hormon in
nevropeptide. Pri vrtincarjih nevrohormoni regulirajo regeneracijo, pri
glistah levitev, pri kolobarnikih in polzih regulirajo regeneracijo, rast in
razvoj. Dobro je raziskana regulacija ovogeneze pri morskih zvezdah. V
nevronih radialnih Zivcev nastaja snov, ki stimulira gonade. Folikularne
celice izlo¢ajo hormon L-metiladenin, ki deluje na jajéne celice in vpliva
na kordinirano spro$c¢anje spolnih celic pri obeh spolih. Najbolj poznano
je delovanje hormonov pri zuzelkah, predvsem v zvezi z regulacijo levitve
in metamorfoze. Zunanji drazljaji, predvsem temperatura in svetloba, vpli-
vajo na levitev in inducirajo tvorbo polipetidnega nevrohormona v
mozganih. Ta deluje na nevrohemalni organ corpora cardiaca (sl.4.53 in
4.48). Hormon, ki ga izlo¢ajo, aktivira protorakalno Zlezo, ki sintetizira
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S1.4.53: Endokrini in nevroendokrini sistemi ¢lenonoZcey, a) razpo-
reditev nevroendokrinih skupin celic v oéesnem peclju
kozice iz rodu Palaemon, b) hormonalni organi insektov.

145



steroidni prohormon ekdison. Ekdison se v ma$¢obnih telesih aktivira v
ekdisteron, ki vpliva na presnovo epitelnih celic s sintezo specifi¢nih iRNK,
ki producirajo encime za razgradnjo stare in sintezo nove kutikule. Za razvoj
Zuzelk je pomembna regulacija metamorfoze. Juvenilni hormon, ki ga izlo-
Cajo Zleze corpora allata, vpliva na izrazanje larvalnih znakov in inhibira
metamorfozo li¢inke v odraslo zuZelko (imago). Ko se li¢inka zabubi, koli-
¢ina juvenilnega hormona v hemolimfi upade. Pri rakih so pomembni
nevroendokrini organi, organi X, v ganglijih oesnih pecljev ali v glavi.
Povezani so ssinusno Zlezo, ki je glavni nevrohemalni organ. Drugi nevro-
sekretori¢ni nevroni so v mozZganih in se koncéujejo v postkomisuralnem
organu. Tu hormoni prehajajo v hemolimfo. Periferni nevroendokrini
organi so organi Y, ovariji in androgene Zleze.

Na levitev rakov vpliva hormon krustekdison, ki ga izloca organ Y.
Regulacija poteka tako, da v fazi med levitvama organ X inhibira delovanje
organa Y. Organ X deluje tudi na spolne Zleze tako, da z uravnavanjem
produkcije hraniva regulira ovogenezo. Androgene Zleze proizvajajo
hormon, ki vpliva na razvoj primarnih in sekundarnih spolnih znakov pri
samcih. Tudi potovanje pigmenta v celicah retinula in pigmentnih celicah
omatidijev regulirajo hormoni. To je pomembno pri adaptaciji rakov na
razlicne svetlobne razmere.

Podobne snovi kot hormoni so feromoni, le da se ne izlo¢ajo v kri, pa¢
pa v okolje. Pomembno vlogo imajo pri zuzelkah, kjer privabljajo spolnega
partnerja. Feromoni so tudi alarmne snovi, ki jih izlo¢ajo mnoge ribe in
socialne Zuzelke. Sesalci in socialne Zuzelke izlo¢ajo tudi oznacevalce, snovi,
s katerimi oznacujejo teritorij. Zivali zaznavajo feromone s kemoreceptorji,
predvsem z vohom, nekatere npr. cebele pa tudi z usti. Delavke sprejemajo
posebno mati¢no snov, ki nastaja v mandibularnih Zlezah in preprecuje
dozorevanje ovarijev.

Hormonalna regulacija vretencarjev

Najpomembnejsi nevroendokrini organ nevretencarjev je nevrohi-
pofiza, ki je povezana s hipotalamusom. Predstopnje nevrohormonov, ki
nastajajo v hipotalamusu gredo v hipofizo (nevrohemalni organ) in se tam
hranijo, dokler se ne izlo¢ijo v kri. Oksitocin vpliva na kontrakcije uterusa
med porodom in stimulira gladke misice v mle¢nih Zlezah (s1.4.54). Vasopre-
sin je antidiureticni hormon (ADH), ki regulira vsebnost telesnih tekoéin
v organizmu. Vpliva tudi na prepustnost membran nefronov v ledvicah,
kjer se koncentrira se¢, voda pa se vraca v tkiva. Izlo¢anje ADH regulirajo
posebni nevroni v hipotalamusu, ki delujejo hkrati kot osmoreceptorji in
zaznavajo osmolarnost krvi. Ob povecani osmolarnosti krvi se izloca vec
ADH in s tem je zmanj$ano izloc¢anje vode. Sekrecijo ADH stimulirajo
tudi zmanjSan volumen krvi, razne oblike stresa, nikotin in droge. Poleg
teh nevrohormonov nastajajo v Zlezah $tevilni nevropeptidi, ki lahko delu-
jejo kot transmiterji, nevromodulatorji ter vplivajo na presnovo in
prekrvljenost CZS. Najbolj zna¢ilni so: substanca B ki je transmiter poti
za bole¢ino, pankreocimin-holeocistokinin, ki vpliva na izlo¢anje encimov
pankreasa in pretok Zolca, endogeni opiati (enkefalini in endorfini), ki
delujejo kot blazilne snovi in usmerjajo vedenje, vplivajo na spomin, ucenje
termoregulacijo in vzdraznost. Posebna skupina peptidov so hormoni, ki
sproscajo ali zavirajo delovanje adenohipofize (releasing hormone-RH,
inhibiting hormone-IH) in nastajajo v hipotalamusu. Med te hormone
uvrscamo TRH (tirotropin RH), ki vpliva na sekrecijo tirotropina, ki
regulira delovanje $¢itnice. GnRH (gonadotropin RH) vpliva na sekrecijo
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S1.4.54: Nevrohormona oksitocin in antidiuretiéni hormon (ADH),
ki ju izlo¢a nevrohipofiza, sta pomembna za razmnoZe-
vanje in osmoregulacijo. Osmoreceptorji v hipotalamusu,
baroreceptorji v aorti in zunanji senzoric¢ni dejavniki vpli-
vajo na nevrosekrecijo (ADH). Visoka koncentracija soli
v plazmi in nizek krvni pritisk, ki nastane zaradi zmanjsa-
nega volumna plazme, stimulirata produkcijo ADH. Oksi-
tocin se spros¢a med porodom in dojenjem.

gonadotropnih hormonov. GHRH (rastni RH) vpliva na sproscanje rastnega
hormona somatotropina, medtem ko somatostatin zavira sproscanje
somatotropina. CRH (kortikotropin RH) stimulira izlo¢anje kortikotropina
(ACTH) iz adenohipofize in sprosc¢anje glukokortikoidov iz nadledvi¢ne
zleze (s1.4.55). Ti delujejo na jetra in vplivajo na povecano sintezo glukoze
(glukoneogenezo) in glikogena iz mascobnih kislin in aminokislin.
Najpomembnejse endokrine Zleze vretencarjev so hipofiza, epifiza,
placenta, nadledvi¢na Zleza, $¢itnica, obsc¢itnica, pankreas, spolne Zleze.
Hipofiza je iz adeno- in nevro-hipofize. Adenohipofiza izloca tri sku-
pine hormonov: skupina POMC (proopiomelanokortin) z MSH in ACTH,
skupina STH-prolaktin in skupina glikoproteinov s hormoni TSH, FSH
in LH. Epifiza izlo¢a melatonin in vpliva na ¢asovno uskladitev razmno-
zevanja. Placenta proizvaja spolne hormone estrogene in gestagene ter
hormon horiongonadotropin. Nadledvi¢na Zleza tvori kortikosteroide, ki
nastajajo v skorji nadledviéne zleze. Mineralokortikoidi regulirajo vsebnost
vode in soli v telesnih teko¢inah (aldosteron), glukokortikoidi stimulirajo
razgradnjo energijsko bogatih snovi (lipoliza, glikoliza). V sredici Zleze
nastajajo kateholamini (adrenalin in noradrenalin). Adrenalin vpliva na
oksidativni metabolizem in pripravi organizem na obremenitev. V §&itnici
nastajata trijodtironin (T;) in tiroksin (T,) in pri sesalcih $e kalcitonin.
Prva dva hormona delujeta direktno preko transkripcije DNK tako, da
vplivata na sintezo in presnovo razli¢nih substratov v celicah. Kalcitonin

147



FRES \‘ / CIRKADIANI RITEM

sk

7 HIPOTALAMUS

CRH

NEGATIVNA
POVRATNA

ADENOHIPOFIZA

ZVEZA NEVROHIPOFIZA
ACTH
NADLEDVICNA ZLEZA
LEDVICA
GLUKOKORTIKOIDI

MISICA MASCOBNA CELICA JETRA

IZGUBA MOBILIZACIJA DEAMINACIJA
AMINOKISLIN MASCOBNIH KISLIN AMINOKISLIN,
GLUKONEOGENEZA

S1.4.55: Sekrecijo glukokortikoidov in njihovih u¢inkov na taréne
organe regulirajo zivéni drazljaji in mehanizem negativne
povratne zveze. Zivéni impulzi inducirajo spro§¢anje CRH
(kortikotropin RH) iz nevrosekretori¢nih celic hipotala-
musa. [zlocanje adrenokortikotropnega hormona (ACTH)
iz adenohipofize stimulira sekrecijo glukokortikoidov iz
skorje nadledvicne Zleze. Ti steroidi vplivajo na povisanje
krvnega sladkorja in glikogena v jetrih s stimulacijo pre-
tvorbe aminokislin in mascob v glukozo. Negativna povra-
tna zveza glukokortikoidov na adenohipofizo in hipotala-
mus inhibira spro§¢anje ACTH.

regulira nivo kalcija v krvi. Ob&¢€itnice izlocajo parathormon, ki regulira
koli¢ino kalcijevega fosfata in deluje skupaj s kalcitoninom in vitaminom
D. Endokrini del pankreasa so Langerhansovi otocki, kjer nastajajo tri
vrste hormonov: inzulin, glukagon in somatostatin. Insulin omogoca
transport glukoze skozi membrano jetrnih in misi¢nih celic ter nastanek
glikogena. V mascobnih celicah omogoca sintezo mascob in sprejem amino-
kislin. Zvisana koncentracija glukoze v krvi poveca sintezo glikogena. Glu-
kagon pospesuje razgradnjo glikogena ob upadu sladkorja v krvi. Veliko
hormonov nastaja tudi v celicah prebavnega trakta, v ledvicah in v jetrih.
V spolnih Zlezah sesalcev nastajajo razli¢ni spolni hormoni, ki vplivajo na
zorenje spolnih celic, ovulacijo, menstrualni ciklus, spolno vedenje. Moski
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spolni hormoni so androgeni, Zenski pa estrogeni in gestageni. Estrogene
(estron in estradiol) sintetizirajo folikularne celice v jajéniku. Pomembni
so za regulacijo menstrualnega ciklusa(sl.4.56). Estrogeni vplivajo na uterus
v fazi proliferacije v prvem delu ciklusa, v fazi sekrecije, v drugem delu
ciklusa pa deluje progesteron, ki pripravlja uterus na vgnezditev jajceca.

Moski spolni prohormon testosteron nastaja v Leydigovih celicah v
vezivu testisa. Deluje na Sertolijeve celice v semenskih kanal¢kih in regulira
nastajanje spermijev v kombinaciji s FSH. Sekrecijo FSH regulirajo
hormoni Sertolijevih celic (inhibin, aktivin).
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S1.4.56: Shematski prikaz najpomembnejsih sprememb v menstru-
acijskem ciklusu Zenske: a) razlicne koncentracije gonado-
tropinov, b) spremembe folikla v ovariju. Jajéna celica
(majhni beli krogci) je obdana z epitelnimi (folikularnimi)
celicami. Vmes je prostor (antrum) napolnjen s tekoéino,
ki vsebuje hormone in vanj sega gri¢ek (cumulus oophorus),
v katerem je jaj¢na celica. Tak folikel imenujemo Graafov
folikel. Ko doseze velikost okrog 25 mm, poci in jajéna celica
se sprosti (ovulacija). Folikel, ki je ostal v ovariju, se spre-
meni v rumeno telesce (corpus luteum), ¢) razli¢ne koncen-
tracije hormonov v ovariju, d) spremembe sluznice uterusa
(endometrija). V fazi proliferacije se zadebeli, v fazi sekrecije
pa se poveca zlezno izlocanje. V tej fazi se lahko vgnezdi
oplojeno jajcece, e) bazalna temperatura se v fazi sekrecije
zvisa za 0.3-0.5°C.
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Peto poglavije

RazmnoZevanje in razvoj

5.1 RazmnoZevanje

Z razmnoZevanjem Ziva bitja ohranjajo dedno snov in jo prenasajo na po-
tomce. Za obstoj osebka razmnozZevanje ni kljuénega pomena. Z razmnozZe-
vanjem se povecuje stevilo osebkov in se ohranja vrsta. V osnovi obstajata
dve strategiji razmnoZevanja. Prva je strategija r (r je razlika med stopnjo
rodnosti in umrljivosti; pozitiven r pomeni narasc¢anje, negativen r pa upa-
danje populacije), kjer prihaja do hiperprodukcije potomcev. Zivali nava-
dno zapustijo kraj, kjer so se izlegle (migracije, disperzije). Ti organizmi
so navadno manjs$i in imajo kratko Zivljenjsko dobo (kota¢niki, listne usi).
Taka strategija je pogosta v zacasnih okoljih (presihajoce vode), kjer prihaja
ob ugodnih pogojih do eksplozije populacij. Druga jestrategija K, ki temelji
na vzdrzevanju konstantne populacije, ki je Ze dosegla zmogljivost doloce-
nega okolja (K je nosilnost okolja). Organizmi so vecji, z daljSo Zivljenjsko
dobo (ptiéi, sesalci) in produkcija je manj$a. Znacilna je za okolja, v katerih
s0 pogoji dokaj konstantni. Zivali se lahko razmnoZzujejonespolnoalispolno.

5.1.1 Spolno razmnozZevanje

Organizmi, ki se razmnoZujejo spolno, so gamonti in proizvajajo haploidne
spolne celice gamete. Te se zdruzujejo vzigoto (gametogamija) z diploidnim
jedrom (sinkarion). Pri prazivalih se med konjugacijo zatasno povezujejo
gamonti, ki si izmenjujejo jedra (gamontogamija). Vecceli¢arji imajo dva
tipa gamet, semencice (spermije, spermatozoe) in jajéne celice (jajceca,
ovume). Spermiji so gibljive celice, ki navadno poi$cejo jajéno celico. Pri-
mitivna oblika spermijev je iz glavice, osrednjega dela in repa. V glavici je
gosto kondenzirano jedro in akrosom, ki nastaja z zlivanjem Golgijevih
veziklov. Vsebuje hidrolitske encime, ki omogocijo prodor skozi ovojnice
jajéne celice. Za jedrom sta eden ali dva centriola. Ta del je lahko izoblikovan
vvrat. V osrednjem delu so mitohondriji in mikrotubuli, ki segajo v bi¢ast
rep. Primitivne, bicaste spermije (flagelospermije) imajo nevretencarji z
zunanjo oploditvijo (mehkuZci, mnogoscetinci, iglokoZci, brezglavci). Pri
ostalih skupinah z notranjo oploditvijo je oblika bitastega spermija precej
drugacna (sl.5.1). Nekateri organizmi (gliste, raki deseteronoZci, prsice)
imajo spermije brez bica (aflagelatni spermiji).

Pri veliko organizmih se spermiji aktivirajo Sele v dolo¢enem okolju,
kar imenujemo kapacitacija. Pri morskih organizmih je to morska voda,
pri sesalcih pa spolni kanal samic, ki izlo¢a specifi¢ne snovi. Atipi¢ni ali
apireni spermiji imajo lahko tudi pomnoZeno DNK in ti niso sposobni
oploditve. Pri nekaterih polZih so pomembni za transport pravih, evpirenih
spermijev. Jajéne celice so navadno kroglaste ali podolgovate, negibljive
celice z razliéno koli¢ino hraniva (s1.5.2). Velikost jajénih celic vretencarjev
je zelo razli¢na, od 10 cm (pti¢i) do 0.1mm (sesalci). Veliko $tevilo jajéec
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SL.5.1: Spermiji: a) primitivni spermij s kroglastim jedrom, spredaj
je akrosom, zadaj pa so mitohondriji, ob katerih izrasca dolg
bicek. b) Spermij z dolgo glavico. ¢) Elektronsko mikroskop-
ski posnetek spermija sipunkulida. d), ¢) Sprednji del mo-
$kega spermija. f) Spermij prsice. Ob strani je akrosom, ki
je s tankim filamentom povezan s podolgovatim jedrom.
g) Spermij poto¢nega raka. h) Apireni spermij polZa pred-
$krgarja s Stevilnimi trdno pritrjenimi evpirenimi spermiji.

proizvajajo paraziti in morski organizmi z zunanjo oploditvijo. Jajéeca imajo
navadno poleg plazmaleme $e razli¢ne zascitne ovojnice. V njih so receptorji
za vrstno specifi¢no prepoznavanje spermijev.

Spolne celice dozorevajo v spolnih Zlezah (gonadah), jajceca v jaj¢nikih
(ovarijih), semencice pa v modih (testisih). Poleg spolnih celic, so v gonadah
tudi $tevilne pomozne celice in veliko vezivnega tkiva. Gonade so lahko
posamezne, v parih ali zelo Stevilne (ploski ¢rvi do 100). Zivali so navadno
lo¢enega spola, to so enospolniki (gonohoristi), pogosti pa so tudi dvospol-
niki (hermafroditi), ki imajo obe vrsti spolnih Zlez. Hermafroditi so pred-
vsem pritrjene in parazitske Zivali, kot so ploskovci, malo$cetinci, pijavke,
pljuéarji in plascarji. Nekateri polzi pljucarji lahko v isti spolni Zlezi pro-
izvajajo oba tipa spolnih celic. Samci in samice dolocene vrste so navadno
razli¢ni po zgradbi in velikosti. To imenujemo spolni dimorfizem. Primarni
spolni znaki so razlike v zgradbi spolnega aparata, sekundarni spolni znaki
pa so razlike v telesni zgradbi ali fiziolo$kih znacilnostih. Samci veliko
Zivali imajo posebne oprijemalne organe, s katerimi drZijo samico med
parjenjem. Samice imajo pogosto pomozne organe za nego zaroda. Osebki
nasprotnih spolov se prepoznavajo tako, da proizvajajo in zaznavajo razli¢ne
signale (barvni vzorci, feromoni, oglasanje).
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S1.5.2: JajCeca in ovariji: a) Jajéece hidre (Hydra viridissima) s psevdopodiji. b) Sestavljeno jajcece ribje
trakulje (Diphyllobothrium latum). Ovojnica je iz gibljivega poklopca. ¢) Sestavljeno jajcece ribje pijavke.
Od dveh oogonijev tvori eden ovojnico (folikel), drugi se veckrat deli, h¢erinske celice pa ostanejo povezane
s citoplazemsko maso (citofor). Iz ene se razvije jajcece, iz ostalih pa hranilne celice. d-f) Ovarioli (jajéne
cevke) zuzelk. d) Panoistiéni ovariol ima na konici le zarodne celice (germarij), ki potujejo proti bazi
cevke, kjer jih obdajo hranilne (folikularne) celice. e,f) Meroisti¢na ovariola. V germariju so zarodne in
hranilne celice. V politrofnem ovariolu potujejo hranilne celice z jajénimi proti bazi cevke in tvorijo med
jajcnimi celicami hranilne kamrice (e). Pri telotrofnih ovariolih (f) pa hranilne celice ostanejo v germariju.
Povezavo z jaj¢no celico ohranijo s prehranjevalnimi nitmi. g-j) Jajéeca razli¢nih Zuzelk (g,h — metulja iz
rodov Tortrix in Panolis, i — komar Anopheles, j — tené¢icarica iz rodu Chrysopa) s specializiranimi
ovojnicami (horioni). k) Pti¢je jajce. 1) Shematski prikaz stene folikla ribe kostnice. Med jajéno celico in
folikularnim epitelom, ki sta povezana z mikrovili so razli¢ni ekstracelularni sloji. m) VzdolZni prerez
Zenskega ovarija. V zgornji polovici je prikazano zorenje jajéne celice, ki se za¢ne v zarodnem foliklu, ki
preide v primarni folikel, ta v veéslojni sekundarni folikel in na koncu v terciarni (Graafov) folikel, ki
vsebuje prostor, napolnjen s tekoc¢ino (antrum). Desno je odmrli folikel, spodaj pa folikel med ovulacijo
in rumeno telesce (corpus luteum), ki preide v corpus albicans. Folikli so obdani s posebnimi celicami
(celice teka), ki so v vezivu ovarija in tako kot folikularne celice tvorijo Zenske spolne hormone.
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Nastajanje in zorenje spolnih celic (gametogeneza)

Zasnove prvih spolnih celic so Ze v zigoti, ki prehaja v fazo delitev in
nadaljnje diferenciacije. Praspolne celice nastajajo v kli¢ni ali zarodni poti
in jih opazimo po prvi brazdi ali kasneje. Pri glistah iz rodu Ascaris je
kli¢na plazma vidna ze med prvo brazdo. Ta blastomera je praspolna celica,
ki se razvije vkli¢no (zarodno) linijo iz zarodnih celic, ki potujejo v spolne
Zleze. Druga blastomera pa se razvije v somatsko linijo iz celic, ki tvorijo
ostale organe. Celice kli¢ne linije lahko vsebujejo posebne vkljucke, zrnca
z veliko RNK (ektosome), ki jih somatske celice nimajo. Pri Zuzelkah je
zarodna plazma vidna Ze v jaj¢ni celici. Pri nekaterih organizmih (Ascaris)
se v somatskih celicah izgubi skoraj ves kromatin in ostane le v zarodnih
celicah. Zarodne celice potujejo v spolne Zleze in se v ovarijih diferencirajo
v oogonije, v testisih pa vspermatogonije. Zorenje praspolnih celic poteka
v §tirih fazah: delitve, rast, zoritvene delitve in nastanek gamet. Jajéne
celice nastajajo v ovogenezi, spermiji pa v spermatogenezi (sl.5.3).
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S1.5.3: A) Shematski prikaz poteka spermatogeneze in ovogeneze.
Iz diploidnih spermatogonijev nastanejo $tirje spermiji, iz
diploidnih oogonijev pa nastane ena haploidna jajéna celica
in tri polocite. B) Prva polocita (puséica) in oocita Zenske
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Ovogeneza
V ovogenezi iz diploidnih oogonijev nastanejo haploidne jajéne celice.

Praspolne celice v ovariju (diploidni oogoniji) se veckrat zaporedoma mitot-
sko delijo. Pri nekaterih Zivalih v odraslem stanju $e ohranijo zmoZnost
delitve, pri sesalcih pa se delitve zakljucijo v embrionalnem in zgodnjem
mladostniskem obdobju (pri deklicah do drugega leta starosti nastane veé
kot 400.000 oogonijev). Fazi delitev sledi faza rasti, kjer se zelo pomnoZi
citoplazma. Na koncu faze rasti nastanejo velike primarne oocite (oocite
I). V fazizoritvenih delitev (mejozi), nastanejo po dveh delitvah iz diploidne
primarne oocite Stiri haploidne celice, ena sekundarna oocita (oocita II)
in dve ali tri polocite. Sekundarna oocita sintetizira hranivo in ovojnice in
se razvije v jajéno celico (ovum). Hranivo je rumenjak (vitellum), ki je iz
lipidov in proteinov ter vitaminov. Hranivo lahko nastaja v oocitah (inten-
zivna sinteza iIRNK), v pomoznih celicah (folikularnih celicah), ki so
povezane z oocitami, ali v jetrih (vitelogenin). Pri nekaterih Zivalih so razviti
vitelariji, posebni deli ovarija, v katerih nastaja hranivo. V tem primeru
imenujemo jajénik germarij (ploski ¢rvi, ZuZelke).

Jajceca z veliko rumenjaka so polilecitalna (predvsem kopenske Zivali,
vecina vretencarjev in glavonoZci), z malo ali brez rumenjaka so oligole-
citalna ali alecitalna (morske Zivali z zgodnjim larvalnim razvojem in
zivorodni sesalci). Vecina jajéec je obdana z Zelatinskimi ali trdnimi ovoj-
nicami. Primarne ovojnice nastajajo v ovogenezi in so pri Zivalih zelo raz-
li¢ne. Jajéeca rib so obdana s horionom, Zabja z vitelinsko ovojnico, sesaléja
pa z zono pellucido. Primarna ovojnica jaj¢ec morskih jezkov je vitelinska
ovojnica. Sekundarne ovojnice nastanejo iz folikularnih celic, taka sta
horion in vitelinska ovojnica Zuzel¢jih jajcec in corona radiata sesal¢jih
jajcec. Terciarne ovojnice nastanejo v spolnih kanalih in jih izlo¢ajo Zleze.
Taksen je Zelatinski ovoj jajéec dvoZivk in tak$ne so lupine jajcec plazilcev
in pti¢ev. V jajcne celice, ki so obdane s trdno lupino, vstopa spermij skozi
posebno mesto, mikropilo.

Spermatogeneza

Spermatogeneza (sl.5.4) poteka na zacetku podobno kot ovogeneza, le
daso v prvi fazi delitve $tevilnejSe. Za uspe$no oploditev so potrebni Stevilni
spermiji. V fazi rasti nastajajo primarne spermatocite, ki rastejo manj inten-
zivno kot oocite. V fazi zoritvenih delitev pa so razlike v primerjavi z
ovogenezo. V spermatogenezi nastanejo $tiri haploidne spermatide, ki se
nato v procesu spermiogeneze (spermatocitogeneza) diferencirajo v sper-
mije. Med mitozami in mejozami se moske spolne celice ne lo¢ujejo, paé
pa ostanejo povezane s citoplazmatskimi povezavami vse do konca. V sper-
miogenezi nastanejo gibljivi spermiji in rezidualna telesa, ki vsebujejo le
citoplazmo. Spermiji dozorijo v lumnu semenskih kanalckov (ductuli
seminiferi). V kanalckih so pomoZne Sertolijeve celice, ki regulirajo
dozorevanje spermijev. V izvodilih Zivijo spermiji v posebni tekocini, ki jo
izlocajo razlicne zleze. Samice nekaterih Zivali (¢lenonoZci, kolobarniki)
lahko spermije dalj ¢asa hranijo v posebnih vrecastih strukturah sperma-
tekah (receptacula seminis). Spermiji se aktivirajo v ustreznem okolju.
Cloveski spermiji lahko Zivijo v oviduktu le dan ali dva, pri ¢ebelah pa
kmalu po izlevitvi zadosca ena ali nekaj osemenitev za vse Zivljenje. Nekateri
samci (¢lenonoZci, dvozivke) tvorijo spermatofore, pakete spermijev, obdane
z ovojnico. Spermatofore pritrjajo na podlago ali pripenjajo na samice, lahko
jih vloZijo tudi v spolne kanale.
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S1.5.4: a)Testis sesalca. Spermiji nastajajo v semenskih kanalc¢kih;
b) razlicne faze razvoja spermijev v epitelu semenskih kanal-
¢kov (zarodni epitel); c) shematski prikaz spermatogeneze.
Spolne celice so sprva povezane s citoplazmatskimi mosticki,
nato pa se odcepijo in citoplazma se izloci v obliki rezidual-
nih telesc.

Oploditev
Oploditev je zdruZitev jajéne celice in semencice. Z oploditvijo nastane

zigota z diploidnim jedrom (sinkarion). Tako se vzpostavi diploidno stanje
bodoéega organizma z novo gensko kombinacijo, ki izvira iz obeh star$ev.
Dolocen je spol osebka in sproZijo se Stevilne reakcije v jajéni celici, ki
omogocajo razvoj zarodka. Potek oploditve se pri Zivalih zelo razlikuje,
odvisen je predvsem od okolja in od nadaljnjega razvoja zarodka. Pri Zivalih
z zunanjo oploditvijo (Stevilni morski in sladkovodni nevretendarji) je za
uspesno oploditev potrebno veliko Stevilo spolnih celic, ki imajo meha-
nizme za medsebojno privabljanje in prepoznavanje (kemotaksije). Pogosto
jajéne celice izlo¢ajo posebne snovi (speract, resact pri morskih jezkih), ki
kemotakti¢no privabljajo spermije. Pri Zivalih z notranjo oploditvijo
(kopenski nevretencarji in vretencarji), pa je kju¢nega pomena aktivacija
sperme (kapacitacija), ki jo omogocajo ginogamoni, snovi, ki jih izloca
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jaj¢ece. Najbolj raziskan je potek oploditve pri morskih jezkih in dvoZivkah.
Jajéeca morskih jezkov so zrele, haploidne celice, ki jih samica izlo¢a skozi
spolne odprtine na aboralni strani telesa. PribliZzno isto¢asno tudi samci
izlocajo spermo v okolje. Aktivacijo sperme sproZi dvig pH morske vode
(zmanjSana koncentracija CO,). V Zelatinskem ovoju, ki obdaja jajéno
celico, so razli¢ne snovi (peptidi, kisli mukopolisaharidi), v vitelinski
ovojnici pa glikoproteini, ki privabljajo spermo. Stik spermija z Zelatinskim
ovojem sprozi akrosomsko reakcijo, v kateri se spro$cajo hidrolitski encimi,
ki razgradijo zunanje ovojnice jajéeca. Pri morskih jezkih se najprej tvori
akrosomski filament (polimerizacija aktina), ki prodre do povrsine jajéne
celice. V membrani filamenta so posebne molekule, bindini, ki se vezejo z
receptorskimi molekulami v membrani ja¢ne celice in omogoéijo vrstno
specifi¢no vezavo. Membrani obeh celic se zlijeta. Zlivanje omogoca
povecana kolicina kalcija in dvig pH v jajéni celici. Na mestu, kjer se mem-
brani zlijeta, se vitelinska membrana jajéne celice dvigne in nastane
fertilizacijski gricek. V eni minuti se dvigne celotna vitelinska membrana,
nastane fertlizacijska membrana, ki prepreci vstop drugim spermijem.
Vstop prvega spermija sprozi aktivacijski program v jajéni celici, ki vklju-
¢uje tudi preprecitev polispermije (vdora vecih spermijev). Prva reakcija
proti polispermiji je depolarizacija membrane jajéne celice, ki jo povzroci
vdor kalcijevih ionov v celico in povecana prepustnost za natrij. To reakcijo
imenujemo hitri blok proti polispermiji in potece v nekaj sekundah. Ta
reakcija je znacilna le za morske jezke. Druga reakcija pa je po€asni blok
proti polispermiji ali kortikalna reakcija, ki poteka eno minuto. V tem
¢asu se v prostor med plazmalemo in vitelinsko ovojnico jacne celice izlije
vsebina $tevilnih kortikalnih zrn, ki so razporejena v kortikalnem delu
citoplazme jaj¢ne celice. Perivitelinski prostor se napolni s hidriranimi
proteini in mukopolisaharidi in povzroc¢i dvig vitelinske ovojnice
(fertilizacijske membrane). Kortikalna zrna izlo¢ajo proteaze, ki razgradijo
receptorje za spermo na vitelinski ovojnici. Jedro spermija, ki je prodrlo v
jajcno celico, mora pred zlitjem dozoreti. Dozorevanje vkljucuje povecanje
jedra (dekondenzacija kromatina), razgraditev starega ovoja in nastanek
novega. Jedro se sedaj imenuje pronukleus in se pribliZzuje pronukleusu
jajcne celice. Centriol spermija inducira astralne niti, ki omogocajo poto-
vanje pronukleusa. Priblizno 20 minut po vstopu spermija se jedri zlijeta
in oploditev je koncana. Zigota tako vstopi v celi¢ni ciklus, v katerem si
sledijo pogoste mitoze in replikacije DNK. Oploditev pri ¢loveku poteka
drugace, posebnosti so predvsem v zgradbi membran jajéne celice in sper-
mija in v poteku akrosomske reakcije (hitrega bloka pri ¢loveku ni) ter v
poteku kortikalne reakcije. Jaj¢na celica je pred vstopom spermija v metafazi
mejoze II (sekundarna oocita) in $ele vstop spermija sprozi dokoncanje
redukcijske delitve. Vrstno specificno penetracijo spermija omogocajo
glikoproteini (protein ZP-3), ki so aktivatorske molekule. Pri sesalcih ne
pride do zlivanja pronukleusov, ampak le do zbliZanja in $ele v prvi mitozi
zigote se kromosomi obeh jeder pomesajo.

Veasih za razvoj zarodka ni nujna prisotnost mo$kega pronukleusa
(psevdogamija). Pri nekaterih organizmih (gliste, vrtincarji, nekatere ribe)
vstop spermija samo sprozi aktivacijski program jajéne celice, jedro pa raz-
pade. Mnogo organizmov se razvija brez oploditve jajéne celice. Tak nacin
razmnozevanja je devi§$korodnost ali partenogeneza. Pogosta je pri organiz-
mih, ki se v dolo¢enem okolju zelo hitro namnozijo (vodne bolhe, kotacniki).
Potomke partenogenetskega razmnoZevanja so vedno samice, vcasih lahko
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partenogenetsko nastajajo tudi samci (Hymenoptera). Partenogenetska jaj-
&eca so navadno diploidna, dozorijo brez mejoze. Ce pa se razvijejo haploidna
jajceca (haploidna partenogeneza), se iz njih bodisi razvijejo haploidni orga-
nizmi (Cebele) ali pa se jajcece zlije z polocito in postane diploidno (nekatere
vrste rakov iz rodu Artemia). Lahko pa pride do endomitotske podvojitve
kromosomske garniture. Umetno lahko izzovemo partenogenezo z
zbadanjem jajc¢ec dvozivk, kar sprozi aktivacijski program jajceca, ki se
razvije v haploidno Zabo. Z odstranitvijo jedra jajéne celice, lahko dobimo
organizme, ki se razvijajo le iz jedra spermija (taki organizmi so merogoni).

Spolnost v §irSem pomenu je izmenjava dednega materiala. Priprokarion-
tih gre predvsem za procese rekombinacije DNK, pri evkariontih pa je
spolnost povezana z mejozo in reciproéno izmenjavo kromosomov. Ze
enoceli¢ni evkarionti imajo razli¢ne oblike spolnosti (s1.5.5). Hologamija
je proces, v katerem kopulirajo celotni organizmi, ki so v bistvu gamete in
ni razlike med gamonti in gametami. Organizmi, ki se delijo, in tisti, ki
kopulirajo, so enaki v obliki in velikosti. Pri merogamiji se gamete v veli-
kosti in obliki razlikujejo od normalnih osebkov. Osebek je agamont in
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S1.5.5: Shematski prikaz hologamije (I), izogamne (IIa) in anizo-
gamne (IIb) merogamije.
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delitev agamonta, ki da normalne osebke, jeagamogonija. Delitev gamontov
v gamete pa je gamogonija (gametogonija). Gamete, ki nastanejo, so lahko
enako velike (izogamija) ali razli¢ne (anizogamija). Pri veccelicarjih
prevladuje anizogamija. Prednosti spolnega razmnoZevanja, pri katerem
ima veliko pomembnej$o vlogo samica, so $tevilne. Nove kombinacije ded-
nega materiala omogocajo hitro evolucijo. Zaradi velike genske variabil-
nosti in prilagodljivosti je manj$a moZnost izumrtja, zaradi rekombinacije
in selekcije pa poteka hitra eliminacija negativnih mutacij.

Posebnosti spolnega razmnozevanja prazivali:
Medtem ko pri metazojih mejoza veCinoma poteka pred oploditvijo

(gametska ali progamna redukcija), pa lahko pride pri prazivalih do mejoze
po oploditvi (zigoti¢na ali postgamna redukcija). Pogosta je predvsem pri
bickarjih in trosovcih. Pri nekaterih skupinah (luknji¢arkah) pa se lahko
izmenjujeta oba tipa redukcije (intermediarna redukcija).

Pri prazivalih je pogosta gamontogamija, kjer pride do zdruZevanja
spolnih osebkov (gamontov). Gamonti so lahko enaki (izogamonti) ali razli-
¢ni (anizogamonti). Osebka se poveZzeta s citoplazmo ali z ovojnico (grega-
rine). V obeh potece gamogonija in nato si osebka izmenjata gamete. Poseb-
nost je konjugacija migetalkarjev (sl.5.6), kjer si izogamonta izmenjata
jedri. Vsak gamont vsebuje dve jedri, diploidni mikronukleus in poliploidni

S1.5.6: Shema konjugacije (gamontogamije) migetalkarjev. Partner-
ja se sprva na zunaj ne razlikujeta (izogamonta), a) vsak ima
po en diploidni mikronukleus (majhen, ¢rn) in makronu-
kleus s povecano koli¢ino DNK (velik, to¢kast). Prve spre-
membe so povecanje mikronukleusov. b) Med povecevanjem
potekajo v kromosomih spremembe, ki ustrezajo profazi
mejoze. Nato se vsak mikronukleus dvakrat zaporedoma deli
(c-e). Pri tem se reducira Stevilo kromosomov. Nastanejo
stiri haploidna jedra, od katerih se tri resorbirajo. Preostalo
jedro se ponovno deli. Gameti tako nastaneta s postmejotsko
delitvijo. Ena ostane v celici (stacinarno jedro), druga pa
potuje v partnerja (migracijsko jedro) (f). Jedri se nato zlijeta
v zigoti¢no jedro (sinkarion). Partnerja se nato loCita; sinka-
rion se mitotsko deli v h¢erinski jedri (g,h), eno se razvije v
mikro- drugo pa v makro-nukleus (i,k). Prej$nji makronu-
kleus se je med konjugacijo resorbiral.
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makronukleus. Makronukleus med konjugacijo razpade, mikronukleus pa
se dvakrat zaporedoma redukcijsko deli. Tri jedra propadejo, ¢etrto pa se
deli 8e mitotsko. Na koncu v vsakem gamontu nastaneta migratorno in
stacionarno jedro s haploidnim §tevilom kromosomov. Gamonta si izme-
njata migratorni jedri, ki se nato s stacionarnima zlijeta v sinkarion.

5.1.2 Nespolno razmﬁoievanje

Nespolno razmnozevanje enocelicarjev je agamogonija. Nespolno (vege-
tativno) razmnoZevanje je znacilno tudi za sesilne in preprosto organizirane
veccelicarje (s1.5.7). Poteka lahko kot enostavna delitev, brstenje, stolo-
nizacija ali poliembrionija. Redkeje se pojavlja pri visje razvitih ¢leno-
nozcih, mehkuZcih in vretencarjih in je omejeno predvsem napoliembrio-
nijo. Z enostavno delitvijo (arhitomija) kompleksnega osebka bi nastala
h¢erinska osebka z razli¢no zgradbo, zato pred delitvijo pri nekaterih orga-
nizmih (Nereis, Microstomum) vnaprej nastanejo novi organi (paratomija).
Z brstenjem se razmnoZujejo predvsem sesilni in polsesilni organizmi.
Zunanji brsti nastanejo kot izbokline na telesni povrsini, ki se kasneje
odcepijo od mati¢nega osebka (Hydrozoa). Mnoge Zivali preZivijo neugodne
razmere v okolju tako, da tvorijo notranje brste (spuzve, mahovnjaki). Pri
stolonizaciji iz mati¢nega osebka poZene nastavek (stolo prolifer), na
katerem z brstenjem ali delitvijo nastajajo novi osebki. S poliembrionijo
se nespolno razmnoZujejo predvsem mahovnjaki, ZuZelke in sesalci. Z
delitvijo zarodka nastanejo enojajéni mnogotercki.

ENDOSTIL
MATICNEGA
OSEBKA

ZRELO

KLOAKA
MOZGANI

ELEOBLAST

CREVESNA ZANKA I

OVARLI

SL.5.7: Nespolno (vegetativno) razmnozZevanje metazojev:

a) vzdolzna delitev hidre, b) pre¢na delitev morske
veternice ir rodu Gonactinia, ¢) statoblast mahovnjaka iz
rodu Cristatella, d) statoblast mahovnjaka iz rodu Lophopus,
e) brazdano jaj¢ece najezdnika iz rodu Agenaiaspis, iz kate-
rega nastane vec zarodkov (poliembrionija), f) veriga mno-
goscetincev rodu Autolytus, g) razlicne generacije (I-III)
pri stolonizaciji salp (Tunicata).
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5.1.3 Menjava (izmena) generacij

Menjava generacij pomeni, da se zaporedne generacije neke Zivalske vrste
razmnoZzujejo spolno in nespolno. Primarna menjava generacij je izmenjava
gamogonije in agamogonije pri prazivalih. Ce so zaporedne generacije enake
(haploidne ali diploidne) je to homofazi¢na menjava, ¢e pa so razlicne, je
menjava heterofazi¢na (luknjicarke). Sekundarna menjava generacij je
znacilna za veccelicarje. Menjava vegetativnega in spolnega razmnoZevanja
je metageneza, menjava partenogeneze in dvospolnega razmnozZevanja pa
je heterogonija. Metageneza je pogosta pri oZigalkarjih (s1.5.8), trakuljah,
mahovnjakih, kozolnjakih in mnogoscetincih. Pravo heterogonijo imajo
kotacniki in vodne bolhe, listne usi (s1.5.9) in parazitske ose. Znacilna je
tudi za sesace in gliste. Razli¢ne generacije samic so si zelo podobne, med-
tem ko so samci pritlikavi in imajo reducirane organe. Jaj¢eca dvospolnih
generacij so trajna, jajceca partenogenetskih generacij so subitana in se
pogosto razvijejo kar v samici (ovoviviparija).

KRPASTI
IZRASTKI

ZELODEC
S

SUBGENITALNA
VOTLINA

EKTODERM GASTRALNI FILAMENTI

RADIALNI EKTODERM

KANAL

MEZOGLEJA
ENDODERM ©

MEZOGLEJA
ENDODERM

KROZNI
KANAL

e

i

- ROPALL
USTA - ANUS TENTAKLI USTA - ANUS

STATOCISTA

S1.5.8: Metageneza ozigalkarjev: a) na hidrozojskem kormu brstijo
meduze, b) skifopolip (Aurelia) med strobilacijo, c) efira
(Aurelia), d) hidromeduza, e) skifomeduza

5.2 Ontogenetski razvoj

Ontogenetski razvoj prazivali je v bistvu proces celi¢ne diferenciacije. Tako
poteka transformacija mladostnega flagelatnega stadija v odrasli ameboidni
stadij ali pa tvorba kompleksnih struktur, kot so velprekatne lupinice
luknjicark. V ontogenetskem razvoju veccelicarjev pa si v razvoju od zigote
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OPLOJENO JAJCECE
(ZIMSKO JAICECE)

/ PREDVSEM NA TRDOLESKI \
(EUONYMUS EUROPAEA) \

ST
i
—_

PREDVSEM NA RASTLINAH
IZ RODOV VICIA,
BETA IN PAPAVER

S1.5.9: Razvoj listne usi (Aphis fabae): Oplojeno zimsko jajce pre-
zimi na trdoleski ( Euonymus), ki je zimski gostitelj. Iz njega
se izvali mati¢na samica (fundatrix), ki producira parteno-
genetske samice, ki se naprej partenogenetsko mnozijo
(virgines). Lahko so brez kril (2) ali pa jih imajo (3). Zadnje
(migrantes) potujejo na mocne rastline (poletni gostitelji,
npr. Beta) in producirajo nekrilate (4) ali krilate (5) mlade
(exules). Zadnja generacija virgines na poletnem gostitelju
(6) da v jeseni krilate samce in ginopare (»proizvajalce
samic«), ki gredo nazaj na zimskega gostitelja. Tu nastanejo
nekrilate samice, ki po oploditvi odlagajo jajceca.

do kompleksnega organizma sledijo Stevilne celi¢ne delitve ter diferen-
ciacija tkiv in organov. V zarodnem (embrionalnem) obdobju, ki traja od
oploditve do izleganja ali kotenja mladih, se mnozijo celice in nastajajo
glavni organi. V mladostni$kem (juvenilnem)obdobju zivali $e intenzivno
rastejo, razvijajo se Ze sekundarni spolni znaki. To obdobje se konc¢a s spolno
zrelostjo. Odraslo (adultno) obdobje je obdobje spolne zrelosti, to je obdobje
razmnozevanja, ki mu sledita obdobje staranja in smrt. Trajanje posameznih
obdobij je pri zivalih razlicno. Pri sesalcih je mladostni§ko obdobje zelo
dolgo pri vecjih organizmih (sloni dosezejo spolno zrelost po 12-15 letih,
miske po nekaj mesecih).

Embrionalni razvoj navadno razdelimo v $tiri faze: brazdanje ali blastu-
lacijo, gastrulacijo, organogenezo in histogenezo.

Z brazdanjem se zigota ali pa neoplojeno jajéece hitro razdeli v $tevilne
majhne celice blastomere. Celice se najprej organizirajo v kompaktnomeorulo,
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nato pa v votlo blastulo z votlino blastocelom. Potek brazdanja doloéata
koli¢ina in razporeditev rumenjaka v citoplazmi jaj¢ne celice. Priizolecitalnih
jajéecih je rumenjak razporejen enkomerno po vsej citoplazmi, pri teloleci-
talnih jajéecih pa predvsem na vegetativnem polu jajéne celice. Jajeca z
malo rumenjaka so oligolecitalna, jajceca z veliko rumenjka pa so polileci-
talna. Centrolecitalna jajéeca ¢lenonoZcev imajo rumenjak v sredini. Brazda-
nje je lahko totalno ali holoblasti¢no (jaj¢eca z malo rumenjaka) in parcialno
ali meroblasti¢no (jajéeca z ve¢ rumenjaka). Pri ekvalnem brazdanju so
blastomere enako velike, pri inekvalnem pa so razli¢ne velikosti. Totalno
ekvalno se brazdajo jajceca spuzey, ozigalkarjev, iglokoZcev, brezglavcev in
placentalnih sesalcev. Totalno inekvalno se brazdajo jajéeca rebra¢, mnogih
mehkuzcev in dvozivk (s1.5.10). Pri tem tipu brazdanja nastajajo na animal-
nem polu makromere, na vegetativnem pa mikromere. Pri pti¢ih, plazilcih,

6350

S
!

NEVRALNI
= ~ZLEB

S1.5.10: Brazdanje in gastrulacija (holoblasti¢ni tip): a-c) Branchio-
stoma, zarodek vzdolzno, levo spodaj (puscica) polarno
telesce; a) blastula, b) invaginacija, c) gastrula; endoderm
se prilega ektodermu, blastocel je stisnjen; d-k) zacetni
razvojni stadiji skupine Anura: d) dvoceli¢ni stadij; e)
Stiriceli¢ni stadij; f) osemceli¢ni stadij; g-i) vzdolZni rezi:
g) blastula; h), 1) nastanek endoderma; puscica kaze
dorzalno ustno blastoporusa; j) nevrula, pogled od zgoraj;
puscici kaZeta nevralno letev, k) precni prerez nevrule.
Nevralni greben in nevralne letve so oznaceni tockasto,
hrbtna struna je bela, ¢revo je tockasto, mezoderm je érn.
1), m) radialno brazdanje; n), o) spiralno brazdanje, od 1
do o je pogled na animalni pol.
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ribah kostnicah in glavonoZcih je brazdanje omejeno na ozek disk citoplazme
nad rumenjakom. To je parcialno diskoidalno brazdanje, kjer nastane disko-
blastula z ozko primarno telesno votlino pod zarodno plastjo celic.

Centrolecitalna jaj¢eca ¢lenonoZcev se brazdajo parcialno superficielno.
Embrionalni razvoj Zuzelk (s1.5.11) poteka tako, da najprej nastane vec-
jedrno jajcece z veliko hraniva. Jedra potujejo na povrsino, kjer z delitvami
nastaja blastoderm.

PRIMITIVNI
ZLEB

d BLASTO-

EKTODERM

ENDODERM

PROKTODEUM
\
'\/SEROZA
)!\
/] ——AMNION

EPIDERMIS

f SEROZA
AMNION

EPIDERMIS

NEVROBLASTI

ENDODERM MEZODERM

S1.5.11: Razvoj zuzelk: a-e) Precni prerezi in ventralne strani
(ovalne) razli¢nih stadijev brazdanja. a) stadij s Stirimi
jedri, ki potujejo proti robu; b) stadij s popolnim, a §e nedi-
ferenciranim blastodermom; c¢) stadij z blastodermom, ki
je vventralnem delu diferenciran v zarodno plast; d) nasta-
nek dvoplastnega zarodka, ki nastane z vgubanjem dela
zarodne plasti; ) stadij dvoplastnega zarodka; f), g) kasnej-
$istadiji z zarodnimi votlinami (amnion in seroza), ki po-
krivata zarodek; spodnji del zarodka se je razvil vendoderm
in celomske vrecke; f) precni prerez; g) vzdolZni prerez
(stomodeumom in proktodeumom); h-m) nastanek zarod-
kovih ovojnic; zarodek je ¢rn; h-k) uvihanje zarodne plasti
(invaginacija) 1), m) vgreznitev zarodne plasti (imerzija).

Potek brazdanja je odvisen tudi od lege delitvenega vretena. Radialno
brazdanje poteka v radialni smeri, tako da so blastomere urejene ena nad
drugo in ena ob drugi. Znacilno je za jajCeca spuZzev, ozigalkarjev in iglokoz-
cev. Spiralno brazdanje je znacilno za kolobarnike, mehkuZce (Spiralia),
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nitkarje in ploskovce. Bilateralno brazdanje je znacilno za dvoboc¢no (bila-
teralno) simetri¢ne organizme (gliste, kozolnjake, brezglavce). Rotacijsko
brazdanje poteka tako, da se blastomere po delitvi obrnejo za 90 stopinj.
Znacilno je za jajceca sesalcev.

Gastrulacija je podalj$ana faza G celi¢nega ciklusa, v kateri poteka inten-
zivna sinteza beljakovin. Celice se diferencirajo in se za¢nejo intenzivno
premescati (translokacije). To je faza morfogenetskih gibanj, v kateri
nastajajo vse tri zarodne plasti, ektoderm, mezoderm in endoderm. Ekto-
derm se razvije direktno iz blastoderma. Pri vretencarjih se iz dorzalne
strani srednjega dela ektoderma razvije nevroektoderm. Ob njegovem robu
(nevralne letve) se razvije mezoektoderm, iz katerega se diferencirajo
miSice, krvozilje, kosti, hrustanec in moZganske ovojnice. Endoderm nastaja
z uvihavanjem (invaginacijo), obras¢anjem (epibolijo), vrivanjem
(imigracijo) ali lu$¢enjem (delaminacijo). Z invaginacijo nastane dvo-
slojna gastrula s primarno telesno votlino in pra¢revesom (arhenteronom).
Navzven se odpira s prausti (blastoporusom). Ta tip gastrulacije je znacilen
za spuzve, ozigalkarje, iglokoZce in $krgoustke. Z epibolijo velike blasto-
mere vegetativnega pola obraséajo notranjost gastrule. Znacilna je za re-
brace in mehkuZce. Pri imigraciji se celice odcepljajo od blastoderma in
potujejo v notranjost ter jo zapolnijo s celi¢cno maso. Znacilna je za neka-
tere ozigalkarje. Z delaminacijo se celice blastoderma iz vseh strani luséijo
v notranjost gastrule. Blastoderm se tako diferencira v zunanji ektoderm
in notranjiendoderm, notranji prostor se izoblikuje v praérevo, prausta pa
nastanejo sekundarno.

Z mezenhimacijo nastane tretja zarodna plast, mezoderm. Nastaja tako,
da se celice odcepijo od pracrevesa v obliki stranskih Zepov, ki se naknadno
napolnijo s tekocino.

Lahko pa se Ze zelo zgodaj diferencirajo pramezodermalne celice. Z
mezenhimacijo nastane sekundarna telesna votlina ali celom. Izvorno
nastanejo trije celomski predeli, neparni protocel in parna mezo- in metacel.

Organi nastajajo v procesu organogeneze, ki poteka razli¢no pri
razli¢nih Zivalskih skupinah. Iz ektoderma nastane epitel koZe z Zlezami,
cutila in zivCevje. Pri nevretencarjih in Zuzelkah pogosto nastajajo dihalni
organi in izlocala z vgrezanjem ektoderma. Sprednji in zadnji del prebavne
cevi sta prav tako ektodermalnega izvora.

Iz nevroektoderma se razvijejo nevralne letve, iz katerih se pri vreten-
¢arjih razvijejo géngliji, pigmentne celice, kozni skelet, §krzni loki in del
sistema boéne linije. Iz endoderma se razvijejo: srednje ¢revo s priveski,
prebavne Zleze nevretencarjev, jetra in pankreas vretencarjev, $krzni Zepi,
pljuéa in plavalni mehur. Endokrini in limfatiéni organi so iz mezoderma.
Iz stene pracrevesa se pri strunarjih razvije hrbtna struna. Iz mezoderma
se razvijejo misice, vezivo, krvoZilje s srcem, notranje ogrodje, nefridiji,
izvodila spolnih Zlez in spolne Zleze visje razvitih Zivali (Bilateralia). Iz
mezoderma so vse ovojnice organov in usnjica s koznim skeletom. Plevralni,
perikardialni in peritonealni epitel vretencarjev se razvijejo iz mezoder-
malne stene celoma. Pri vretenéarjih se dorzalni del mezoderma razéleni v
dermatom, miotom in sklerotom, ventralni pa tvori steno telesne votline
in mezenterije.

1z celic zarodka se pri zivalih razvijejo razlicne ovojnice, ki so dobro
razvite pri ZuZelkah in amniotih (sl.5.12). Pri zadnjih se iz ektoderma in iz
stene celoma razvije amnionska guba, ki obda zarodek. Tako nastane
dvoslojna ovojnica iz ekto- in mezo-derma, zunanja seroza in notranji
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SL1.5.12: Embrionalne ovojnice vretencarjev:

a), b) Nastanek embrionalnih ovojnic pri zarodku plazilcev
in ptiev. Sprednji del telesa zarodka je na levi strani. a)
Zgodnja faza. Zarodek se je dvignil nad rumenjakovo
vre¢ko. Crevo in rumenjakova vredka sta na §iroko pove-
zana. Rumenjak $e ni popolnoma obrasel z endodermom.
Pred in za zarodkom sta gubi amniona. Njihova zunanja
stena se razvije v serozo. Nakazane so zasnove alantiosa.
b) Kasnejsa faza. Embrionalne ovojnice so razvite, rume-
njak je popolnoma zaprt v rumenjakovi vrecki. c¢), d)
Razvoj embrionalnih ovojnic primatov. V embrioblastu
nastaneta dve votlini: ventralna rumenjakova vrecka in
lumen ¢revesa, dorzalno pa amnionska votlina. Zarodek
lezi med obema votlinama. Zelo zgodaj se med ektoderm
in endoderm vrine embrionalno vezivo, ki nastane iz
zunanje ovojnice trofoblasta. Rese trofoblasta se imenujejo
horionske resice (vili). C: ekstraembrionalni celom.

amnion, med katerima je celom. Alantois je izvihek embrionalne kloake,
ki jo obdaja endoderm. Je pomemben dihalni in izlo¢alni organ. Z endo-
dermom je pokrita tudi rumenjakova vrecka, ki se kasneje resorbira. V
razvoju placentalnih sesalcev se zarodek razvije iz blastociste, katere steno
tvori trofoblast, epitel, ki je povezan z maternico in gradi placento. Zarodek
nastane iz notranje celiéne mase embrioblasta.

Postembrionalni razvoj

Mnogo zivali se razvija preko stadija li¢inke (larve). Lic¢inke se razli-
kujejo od odraslih v $tevilnih znacilnostih. Li¢inke spuZev, oZigalkarjev,
mehkuzcev, mnogoscetincev in rakov se v odrasle razvijajo direktno, brez
preobrazbe (sl.5.13). Li¢inke so v glavnem planktonske, odrasli pa Zivijo
sesilno ali v bentosu. Omigetal¢ena li¢inka oZigalkarjev je na zacetku
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S1.5.13: Razli¢ne oblike licink: planula s pra¢revesom (a) in planula
brez pracrevesa (b), c) trohofora, d) veliger, e) Miillerjeva
larva vrtinéarjev (Polycladida), f-h) li¢inke rakov: f) navplij,
1.A: prve antene, 2.A: druge antene, g) zoea, h) megalopa-
stadij (iz zoeae), ki se bo razvil v rakovico.

podobna blastuli, v fazi gastrule pa jo imenujemo planula, ki vsebuje masi-
ven endoderm. Omigetaléena li¢inka spuZev je lahko parenhimula ali amfi-
blastula. Omigetal¢ena licinka ne€lenarjev je podobna trohofori kolobarnikov.

Take so larva veliger mehkuzcey, pilidium nitkarjev in Miillerjeva larva
vrtinéarjev.

Trohofora mnogoscetincev je kroglasta li¢inka s preoralnim vencem
migetalk (prototroh) in s postoralnim obrocem (metatroh), ki se lahko
konca s Sopom migetalk (telotroh). Licinka ima dobro razvito ¢revo, proto-
nefridije, cerebralni ganglij in ¢utila.

V fazi metatrohofore se Ze razvije celom. Zelo preprosta je licinka nizjih
rakov, ki jo imenujemo navplij. Telo je iz treh ¢lenov, z dvema paroma
anten in mandibulami. Ima navplijevo oko. Li¢inka rakov deseteronozcev
je zoea, ki ima podalj$an zadek z zasnovami okonéin. Lic¢inka ima karapaks.

Mnogo li¢ink se ne razvija direktno v odraslo Zival, pri teh gre razvoj s
preobrazbo (metamorfozo). Tako se razvijajo li¢inke iglokoZcev, Zuzelk in
dvozivk (sl.5.14). Do preobrazbe pride proti koncu larvalnega razvoja.
Postembrionalni razvoj ZuZelk poteka preko stadija li¢inke, ki se iz levitve
v levitev spreminja. Razvoj je lahko nepopolna preobrazba ali
hemimetabolija. Pri hemimetabolnih zuzelkah (Hemimetabola) so licinke
zelo podobne odraslemu (imagu). Razvoj je ve¢inoma imaginipetalen, kar
pomeni, da so li¢inke z vsako levitvijo bolj podobne imagu. Tako se razvijajo
Zuzelke, katerih li¢inke Zivijo v vodi (vrbnice, enodnevnice in kacji pastirji).
Nepopolno preobrazbo imajo tudi ravnokrilci in stenice. Pri Zuzelkah s
popolno preobrazbo (Holometabola) se licinke in odrasli zelo razlikujejo.
Vmes je $e stadij bube (pupe), ki se preobrazi v odraslo Zival. V tem stadiju
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PRITRIEVALNE NITI
SKRGE POBOCNICA

P PREDNJA CREVO
NOGA

S1.5.14: Postembrionalni razvoj li¢ink s preobrazbo: a-k) Zuzelke,
1-v) dvozivke.
a-g) Imaginalne zasnove okoncin (a-d) in kril (e-g);
a) zunanje imaginalne zasnove; noga imaga se zasnuje pod
kutikulo larvalne noge; b) proste imaginalne zasnove; noga
se iztegne Sele po naslednji levitvi; ¢) vgreznjene imagi-
nalne zasnove; d) pecljate imaginalne zasnove; €) zavihane
zasnove kril; f) vgreznjene zasnove kril; g) pecljate zasnove
kril; h-k) Razvoj rogaca Lucanus cervus: h) liinka,
1) buba, k) imago (samec);
1-p) razvoj repatih krkonov (Ambystoma): 1) poznanevrula;
m), n) pozna embrionalna stadija z zasnovo repa,
0), p) licinki z zasnovami okon¢in in zunanjimi $krgami;
q-v) razvoj Zzab (Rana): q) usta paglavca z vrstami zobcev;
r) prepariran paglavec;
s) stadij z zasnovo repa; t) paglavec z dihalno odprtino;
u) paglavec z zadnjimi okon¢inami; v) Zaba, rep v fazi dege-
neracije.

se razgradijo larvalni organi in se razvijejo organi odraslega organizma,
predvsem krila in spolni priveski. Postembrionalni razvoj dvozivk poteka
preko licinke, ki je pri repatih krkonih podobna odraslim. Licinka Zab je
brez ust in se hrani z rumenjakom dokler se ne zakljuc¢i organogeneza.
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Pregled poenostavljenega sistema Zivali

regnum ANIMALIA (kraljestvo ZIVALI)

phylum: PROTOZOA
subphylum: Flagellata

subphyium: Rhizopoda
subphylum: Sporozoa
subphylum: Ciliata

phylum: PORIFERA
classis: Calcarea razred: apnenjace

classis: Hexactinellida
classis: Demospongiae

phylum: AMERIA
subphylum: Plathelminthes
classis: Turbellaria

classis: Trematoda
classis: Cestoda razred: trakulje

subphylum: Cnidaria
classis: Anthozoa
classis: Scyphozoa
classis: Hydrozoa

subphylum: Aschelminthes
classis: Gastrotricha

classis: Rotatoria

classis: Nematoda
classis:Nematomorpha
classis: Acantocephala

subphylum: Nemertina

subphylum: Mollusca

classis: Polyplacophora

classis: Gastropoda

classis: Bivalvia razred: $koljke
classis: Cephalopoda

phylum: POLYMERIA
subphylum: Annelida
classis: Polychaeta
classis: Clitellata
subclassis: Oligochaeta

subclassis: Hirudinea
classis: Echiurida
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deblo: PRAZIVALI
poddeblo: bi¢karji
poddeblo: korenonoZci
poddeblo: trosovci
poddeblo: migetalkarji

deblo: SPUZVE\/

razred: steklenjace
razred: kremenjace

deblo: NECLENARJI
poddeblo: ploskavci
razred: vrtincarji

razred: sesaci

poddeblo: oZigalkarji {/
razred: koralnjaki

razred: klobu¢njaki

razred: trdoZivnjaki

poddeblo: valjevci ]/
razred: trebuhodla¢niki
razred: kotacniki

razred: gliste

razred: Zive niti

razred: jeZerilci

poddeblo: nitkarji

poddeblo: mehkuzci
razred: hitoni
razred: polzi

razred: glavonoZci

deblo: MNOGOCLENAR]I
poddeblo: kolobarniki
razred: mnogoscetinci
razred: sedlarji
podrazred: malo$cetinci-
podrazred: pijavke .

razred: zvezdasi




subphylum: Arthropoda

classis: Merostomata
classis:Arachnida
ordo
ordo
ordo
ordo
classis: Crustacea
subclassis
subclassis
subclassis
subclassis
subclassis

: Scorpiones
: Araneae

: Opiliones
: Acarina

poddeblo: &élenonoZci

razred: praskrluparj
razred: pajkovci
red
red
red
red

i

: §¢ipalci

: pajki

: suhe juzine
: priice

: Phyllopoda

: Ostracoda

: Copepoda

: Cirripedia

: Malacostraca

ordo: Decapoda
ordo: Isopoda
ordo: Amphipoda

classsis: Myriapoda
subclassis
subclassis

: Chilopoda
: Diplopoda

classis: Insecta razred: ZuzZelke

subclassis
subclassis
subclassis

ordo:
ordo
ordo:
ordo:
ordo:
ordo:
ordo:
ordo:
ordo:
ordo:
ordo:
ordo:
ordo:
ordo:
ordo
ordo:
ordo:
ordo:
ordo

: Collembola

: Thysanura

: Pterygota
Ephemeroptera
: Plecoptera
Odonata
Saltatoria
Phasmida
Dermaptera
Blattaria
Mantodea
Isoptera
Phthiraptera
Heteroptera
Homoptera
Hymenoptera
Coleoptera

: Neuroptera s.l.
Lepidoptera
Trichoptera
Diptera

: Siphonaptera

phylum: OLIGOMERIA
classis: Chaetognatha

classis: Bryozoa razred: mahovnjaki

classis: Echinodermata
ordo: Crinoidea

ordo: Asteroidea

ordo: Ophiuroidea
ordo: Echinoidea
ordo: Holothuroidea

razred: raki
podrazred: listonoZzci
podrazred: dvoklopniki
podrazred: ceponozci
podrazred: viti¢njaki
podrazred: visji raki
red: deseteronozci
red: enakonozci
red: postranice
razred: stonoge
podrazred:

podrazred:

strige
dvojnonoge
podrazred: skakaci
podrazred: Soporepke
podrazred: krilate ZzuZelke
red: enodnevnice
red: vrbnice
red: kadji pastirji
kobilice
pali¢njaki

red:
red:
red:
red:
red:
red:
red:

strigalice
§Curki
bogomolke
termiti

usi

red: stenice
red:

red:

enakokrilci
kozokrilci
red: hrosci
mrezekrilci
metulji

mladoletnice

red:
red:
red:
red:
red:

dvokrilci
bolhe

deblo: MALOCLENAR]I

razred: §¢etinoceljustnice

razred: iglokoZci
red: morske lilije
red: morske zvezde
red: kacdjerepi
red: morski jezki
red: brizgaci
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phylum: CHORDONIA
subphylum: Tunicata

classis: Copelata
classis: Ascidiacea
classis: Thaliacea

subphylum: Acrania

subphylum: Vertebrata
classis: Cyclostomata
classis: Chondrichthyes
classis: Osteichthyes
classis: Amphibia
classis: Reptilia

classis: Aves

classis: Mammalia

170

deblo: STRUNARJI
poddeblo: plaséarji

razred: repati plascarji
razred: kozolnjaki
razred: salpe

poddeblo: brezglavci

poddeblo vretenéarji
razred: obloustke
razred: hrustancnice
razred: kostnice
razred: dvozivke
razred: plazilci
razred: ptici

razred: sesalci



Indeks

adipocita

adultno obdobje
aeroben
agamogonija
agamont

aglutinini
aglutinogeni
akcijski potencial
akrosom
akrosomska reakcija
akson

aksopodiji
aktivator

aktivni transport
alantois

albumini
aldosteron

alel

ambulakralni sistem
amebocite
ameboidno gibanje
amfiblastula
aminokisline
amitoza

amnion
amonioteli¢ne zivali
amplifikacija
ampularna krista
anabolizem
anaeroben
androgena Zleza
androgeni hormoni
anizogamija

65
161
36
158
157
66
66
774
150
156
76
89
46
19
165
65
121
50
95
99
88
166
11
54
165
116
145
129
36
36
146
148
158

antihemoragi¢ni vitamin (K)37

anulatne lamele
argininfosfat
arhitomija
astrocita
avtofagija
avtotrofi

bazalna lamina
bazilarna membrana
bazni labirint
bezgavke

bici

35
74
159
80
31
i

22
130
22
1015
22

biokatalizatorji
bioloske oksidacije
biserna matica
bivalent
blastocel
blastocista
blastomere
blastula
brazdanje
-totalno
-holoblasti¢no
-parcialno
-meroblasti¢no
-ekvalno
-inekvalno
-diskoidalno
-superficielno
-radialno
-spiralno
-bilateralno
-rotacijsko
brstenje

cefalizacija
celica retinula
celi¢ni ciklus
celi¢ni organeli
celom
cenocita
centriol
centromer
cepitev
ciklini
cikloza
ciliarne celice
-zunanje
-notranje
cirl
citofarinks
citokineza
citokromi
citopige
citoplazma
citoskelet
citosol
citostom

36

36

90

oo}
162
165
161
161
161
162
162
162
162
162
162
163
163
163
163
164
164
159

137
133
50
14, 28
164
54
ik
50
49
52
99
130
130
130
88
g5
54
40
99
14
14
14, 28
99
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cohlea

corpora allata
corpora cardiaca
crossing over

cepek
érevo
-tanko
-debelo
¢utilne celice
-primarne
-sekundarne
¢utilnozivéne celice

delitev jedra
delitev
delitveno vreteno
dendrit
depolarizacija
detritofagi
deviskorodnost
devtocerebrum
dezmosomi
diade
diencephalon
dihanje

-celi¢no

-zunanje
diktiosom
dioptri¢ni aparat
disaharidi
diskoblastula
dlaka
drazljaj

efektorji

ekdison

ekdisteron

eksocitoza

ekson

eksoskelet

eksteroreceptorji

ekstrusom

ektodernt

elasti¢na vlakna

elastin

elektri¢ni organi
-ampularni
-cevasti

elektroreceptorji

elongacija

embrioblast

embrionalno obdobje

77

130
146
145

55

133
102
102
102
122
122
122
123

52
159
55
76
L
98
156
138
21
76
141
102
102
102
30
133
11
163
87
78

36
146
146

20
42

83, 87

122
81
164
62
62
137
137
137
137
44
165
161

encimi 36

endocitoza 20,99
endoderm 164
endokrine Zleze 143
endomitoza 54
endomizij 72
endoplazemski retikulum 29

-zrnati (GER) 29

-gladki (AER) 729
endoskelet 87,96
endosom 31
enostavna difuzija 18
enostavna refleksna pot 137
ependim 80
epifiza 147
epimizij 7
epitalamus 142
epitelno tkivo 60
epitelnomisic¢ne celice 83
eritrociti 66
eritrokruorin 112
estrogen 147
evcita 14
evkariontska celica 14
evkromatin 35
evrihalin 122,
fagocitoza 20
fagosom 23]l
fermentacija 39
feromoni 146
fertlizacijska membrana 156
fibrinogen 65
fibroblast 64
fibrocita 64
fibronektin 64
filopodiji 89
filtratorji 98
formatio reticularis 142
fosfageni 37,
fosfokreatin 37
fosfolipidi 1]
fotopigment 130
fotoreceptorji 132

-rabdomerni 137

-ciliarni 132
gameta 150
gametogamija 150
gamogonija 158
gamont 150
gamontogamija 150
ganglij 138

gastrovaskularni sitem 100, 111



gastrulacija

164

-invaginacija 164

-epibolija 164

-imigracija 164

-delaminacija 164
geni 25
germarij 154
gestagen 147
ginogamoni 155
glia celica 76
glikokaliks 20
glikoproteini 11, 60
globulini 65
glukagon 148
Golgijev aparat 29
gonada 151
gonohorist 151
hematopoetsko tkivo 67
hemeritrin 112
hemimetabolija 166
hemocianin 132
hemoglobin 112
hemolimfa 65,115
herbivori 97
hermafrodit sl
heterofagija 31
heterokromatin 33
hidrolaze 36,97
hiperpolarizacija i
hipertoniéni regulatorji 122
hipofiza 147
hipostracum 90
hipotalamus 142
hipotoni¢ni regulatorji 122
histogeneza 60
histologija 60
hisica 87
hoanocita 99
hoanoderm 99
hologamija 157
holometabolija 166
holonefros 121
homeostaza 14
homoiosmotski 122
homoiotermi organizmi 97
homologna kromosoma 55
hondrocita 68
horion 154
horiongonadotropin 147
hormonska regulacija 143

-avtokrina 144

-parakrina 144

-endokrina
hrbtenica
hrbtenjaca
hrbtna struna
hrustanec
-hialini
-elastiéni
-vezivni, fibrilarni

induktorji
iniciacija
integument
interfaza
interkalarni diski
interkineza
interkromomera
intermediarni filamenti
internevron
interoreceptorji
intron

inzulin

izogamija
izomeraze
iZrazanje genov

Jacobsonov organ

jaj¢éna celica
-polilecitalna
-oligolecitalna
-alecitalna
-centrolecitalna
-izolecitalna
-telolecitalna

jajéne ovojnice
-primarne
-sekundarne
-terciarne

jedrce

jedrna lamina

jedrni ovoj

jedro

jetra

Jonsthonov organ

juvenilni hormon

juvenilno obdobje

kadherini

kalcitonin
kampaniformne senzile
kapacitacija

karnivori

karotenoidi
katabolizem

144
96
140
95
69
69
69
69

46
44
81
50
76
55
50
28
137
122
42
148
158
36
46

124
154
154
154
154
162
162
162
154
154
154
154

35

33

33

14
102
127
146
161

60
147
126
150

97

11

36
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kateholamini
kemoluminiscenca
keratinocita
kinetohor

kineze

kinocilije

kjazma

kleptoknida

kli¢na (zarodna) linija
kloragogno tkivo
klorkruorin
knidocita

kodogena veriga DNK
kodon

koencim

kolagena vlakna
koloblast

kompleksi por
konjugacija
kontraktilna vakuola
kontraktilni obro¢
korepresor

korteks

Kortijev organ
kortikalna reakcija
kortikosteroidi

kost

147
136
61
50
123
22
35
83
153
116
112
83
42
42
36
62
83
33
158
116
54
47
81
130
156
147
69

-gobasta (os spongiosa) 69
-kompaktna (os compacta)69

-snopasta
-zavita
-nadomestna
-membranska
-dermalna
kozomisi¢nica
Krausovi beti¢ki
kreatinfosfat
Krebsov ciklus
kri
kromatida
kromatin
kromomera
kromosomi
krtacasti kromosomi
krustekdison
krvna plazma
krvni obtok
-portalni
-pljuéni
-sistemski
kutikula

lagena

174

70
70
70
7l
71
91
126
74
40
65
50
33
50
35
50
146
65
113
113
I8
113
83

130

lamelarno telesce
lamina densa
lamina fibroreticularis
lamina lucida
lasje
lateralna inhibicija
ledvice
levkociti
-granulociti
-agranulociti
liaze
ligament
ligaze
limbiéni sistem
limfa
limfociti B
limfociti T
lizosomi
lobanja
lobopodiji
lovci
lupina
luske
-ribje
-roZevinaste

magnetoreceptorji
makrofagi
makroglia
makula
Malpighijeve cevke
Malpighijevo telesce
mast celice
mascobne kisline
mascobno tkivo
-belo
-unilokularno
-rjavo
-multilokularno
matriks
medceliéni stiki
medcelié¢nina
mejoza, stadiji
-leptoten
-zigoten
-pahiten
-diploten
-diakineza
melanocita
membrana tectoria
membrana, asimetri¢na
membranele
menjava generacij

126
60
60
60
87

136
117
66
66
66
36
90
36
142
66
66
66
29
96
88
99

84,87
86
86
86

157
64
80

129

117

1S
64
11

65,116

65
65
65
65
60
21
60

54,154

55
35
55
55
55
61
130
17
88
160



-primarna

-sekundarna
merogamija
mesencephalon
mesojedci
metacel
metafaza
metageneza
metanefridij
metanefros
metencephalon
mezangij
mezenhim
mezenhimacija
mezenteron
mezocel
mezoderm
mezoektoderm
mezonefros
migetalke
mikrofilamenti
mikroglia
mikropila
mikrotelesca
mikrotubuli
mikrovili
miofibrila
miofilamenti
mioglobin
mirovni

membranski potencial
misi¢no tkivo
misiéno vreteno
mitohondriji
mitoza
monociti
morula
motori¢na ploséica
mozZgani
mreznica
Miillerjeva larva
myelencephalon

nabiralci
nadledviéna Zleza
navplij

nefron

negativna kontrola
nematoidne misice
nevrit

nevroblast
nevroektoderm
nevroglia

160
160
157
141
9
164
52
160
116
121
141
120
64
164
100
164
164
164
121
22
28
80
154
29
28
22
73
7|
112

7
60
73
29
52
66
161
73
141
JEE
166
141

99
147
166
L1

46

90

76

76
164

2

nevrohipofiza 146
nevrohormoni 144
nevromasti 127
nevromotori¢na enota 73
nevron 76
-unipolarni 76
-bipolarni 76
-psevdounipolarni 76
-multipolarni 76
-aferentni 7/
-eferentni 7§
-senzoricni 717/
-motori¢ni 77
nevrotransmiter )
niacin a7
nucleus 14
nukleinske kisline 14
nukleolus organizator 35, 50
nukleolus 35
nukleoplazma 33
nukleosomi 33
nukleotid fosfati 257/
nukleotid 11, 24
nukleozid 24
obs¢itnice 148
oceli 133
ogljikovi hidrati 10
ogrodje 87
-hidrostatsko 87
-zunanje 87
-notranje 87
oklep 84, 87
oko 133
-sestavljeno 1183
-fasetno 133
-mehurjasto 133
-Casasto 133
-apozicijsko 135
-superpozicijsko 135
okoléje 96
oksidacija 41
oksidativna fosforilacija 39
oksidoreduktaze 36
oksihemoglobin 117,
okusalni brstici 125
oligodendrocite 80
omatidij 133
omnivori 97
ontogenetski razvoj 160
oogonij 153
operator 46
operon 46
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oplecje
oploditev
-zunanja
-notranja
opornine
opsin
organ Y
organi X
organogeneza
orjaska vlakna
orjaski kromosomi
osifikacija
-endohondralna
-periostalna
-intramembranska
osmoregulacija
osteoblast
osteocita
osteoklast
osteon
osteoprogenitor celica
ostracum
ovarij
ovogeneza
ovum

palicica
pankreas
pantotenska kislina
parabronhij
parapodij
parathormon
paratomija
parenhimula
partenogeneza
pasivni transport
pasne zivali
pelikula

pericita
perihondrij
perikardialni sinus
perikarion
perimizij
periostracum
perje

pilidium
pinakoderm
pinocitoza
placenta

planula

plazma celice
plazmalema
pljuca
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96
155
155
155

62
135
146
146
164
138

50

70

70

70

71
116

69

69

69

69

69

90
151
153
154

135
148
3%
110
91
148
159
166
156
18
98
81
65
68
111
76
72
90
87
166
81
20
147
166
64, 66
14
107

podocita 116

podzrelni ganglij 138
poikiloosmotski 122
poikilotermi organizmi 97
poliembrionija 159
polimeraza RNK 41
polipeptidi 122
polisaharidi 11
polisomi 29
polispermija 156
politeni kromosomi 50
polkrozni kanali 128
polocita 154
pospesena difuzija 18

postkomisuralni organ 146
postsinapti¢éna membrana 79

povratna zveza 144
poziralnik 101
prebava 97
prebavnimi encimi O
prehranjevalna veriga 97
prehranjevanje 97
preobrazba 166
presinaptiéna membrana 79
presledkovni stiki 21
primarna oocita 154
primarna spermatocita 154
primarni lizosomi 31
primarni producenti 97
prizmatski sloj 90
prizeljc 115
profaza 52
prohormoni 144
prokariontska celica 14
proktodeum 100
promoter 41, 46
pronukleus 156
prosencephalon 141
proteini cdc 32
proteini N-CAM 60
proteinska fosforilacija 145
proteinske kinaze S
proteoglikani Il
protocel 164
protocerebrum 138
protocita 14
protonefridij 116
protoplazma 14
protorakalna Zleza 145
psevdogamija 156
psevdopodiji 88
rabdit 81



rabdom 133

rastlinojedci 97
rastni faktorji 52
razmnozevanje 150
-nespolno 159
-spolno 150
receptacula seminis 154
receptorji 123
-toniéni 123
-fazi¢ni 123
-ionotropni S
-metabotropni 37
-povezani z encimom 5
receptorske molekule 144
receptorski potencial 123
receptorsko-
posredovana endocitoza 20
refleksni lok 142
regulator gen 46
renin 120
reoreceptorji 127
reotakti¢ni organizmi 127
replikacija,
semikonservativna 25
represor 46
respiratorni kvocient 36
retikulopodiji 89
retina 155
retinomotorika 133
rezidualna telesa Sill
rezilin 93
rhombencephalon 141
ribosomi 28,42
rizopodiji 89
rodopsin 135
Ruffinijeva telesca 126
rumena pega 133
rumenjakova vrecka 165
sacculus 128
sarkolema 71
sarkomera 73
sarkoplazemski retikulum
(SER) 71
sarkoplazma 71
sarkosom 71
Schwannova celica 80
sekrecija 62
-holokrina 62
-apokrina 62
-merokrina 62
slinavke 101
sekundarna oocita 154
sekundarni lizosomi 31

senzile
senzori¢na transdukcija
septirani stiki
seroza
Sertolijeve celice
signalne molekule
signalne sekvence
simbionti
sinapsa
-elektri¢éna
-kemijska
sinapti¢na Spranja
sinapti¢ni potencial
-ekscitatorni (EPSP)
-inhibitorni (IPSP)
sinkarion
sinusna zleza
skolopidiji
somatostatin
somatska linija
spermateka
spermatida
spermatocitogeneza
spermatofor
spermatogeneza
spermatogonij
spermij
spermiogeneza
spikule
spinalni gangliji
spolne Zleze
spolni dimorfizem
spongocel
sporocanje
-endokrino
-parakrino
-avtokrino
srce
-cevasto
-kamricasto
-miogeno
-nevrogeno
-$krzno
statociste
stenohalin
steroidi
stimulus
stolonizacija
stomodeum
stomohorda
strukturni geni
suspenziofagi
svetilni organi

124
122
22
164
154
56
45
99
78
7o
/9
7
i)
79
79
150
146
127
147
155
154
154
154
154
153
153
150
154
89
143
148
15l
99
56
56
56
56
111
111
111
111
111
112
128
122
11
78
159
100
95
46
98
136
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synapsis 55
§¢itnica 147
taksije 123
talamus 142
tectum opticum 142
tegumentum 142
telencephalon 141
telesna votlina 163

-primarna 163

-sekundarna 164
telofaza 54
telolizosomi 31
telomera 50
terciarni lizosomi 31
terminacija 45
termoregulacija 126
tesni stiki 21
testis 151
testosteron 148
tigmotakti¢ni organizmi 127
timpanalni organ 127
tiroksin (T ) 147
titin 73
tkivo z bogato medceli¢nino60
trabekule 69
trahealne skrge 108
traheje 107

-predalaste 107

-cevaste 107
traheole 107
transferaze 36
triade (sistem T) 7
trigliceridi 11
trihobotriji 126
trijodtironin (T;) 147
tritocerebrum 138
trofi¢ni nivo 97
trofoblast 165
trohofora 166
trombociti 66
tropizmi 123
tropomiozin 73
troponin 73
trti¢na Zleza 87
ureotelicni organizmi 116
urikoteli¢ni organizmi 116
urogenitalni sistem 121
utriculus 128
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vazopresin (ADH)
veliger larva
ventilacija
vestibulum

vezivo
vibroreceptorji
vitamini

121
166
102
128

62
127

37

-askorbinska kislina (C) 37

-biotin (H)
-retinol (A)
-kalciferol (D)
-tokoferol (E)
vitelarij
vitelinska ovojnica
vranica
vsejedci
vzburjenje
vzdusnice

zarodna plazma
zigota

zoea

zona pellucida
zooklorele
zooksantele
zoritvena delitev
zracne vrece

zelodec

Zivéne mreze

Zivéne vrvice

Zivéni sistem
-simpaticni
-parasimpati¢ni
-centralni (CZS)
-periferni (PZS)

Zivéno tkivo

Zivec
-mielizirani
-nemielizirani

Zleze
-enoceli¢ne
-vecceliCne
-eksokrine
-endokrine
-parakrine
-serozne
-mukozne
-mleCne
-diSavne
-znojnice
-lojnice

=i
37
37
37
154
154
115
97
78
107

153
150
166
154
99
90, 99
154
110

101
137
152
143
143
143
137
1.37
60
80
80
80
61
61
61
61
61
61
61
61
87
87
87
87
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M. Saje: Zgodovina Kitajske

A. Zidan: Aktivno uéenje mladih v druzboslovju

J. Kocijan: Praktikum regulacijske tehnike

F. Adam: Kompendij socioloskih teorij

I. Grdina: StarejSa slovenska naboZna knjiZevnost

M. Kos, B. Bulog: Embriologija vretencarjev

M. Zupan: Me§¢anska drama v 18. stoletju

A. Stern, L. Jerman: Evolucija s teoreti¢no biologijo

J. Strus: Splosna zoologija - vaje

M. Demastia, B. Turk: Botanika

T. Turk, K. Sep¢ié, G. Anderluh, P. Madek: Biokemijski
praktikum

A. Zidan: Didaktizacija druzboslovja za mlade

M. Stefangi¢, V. Pohar: Evolucija ¢loveka. Okolje in
kulture v pleistocenu

Rajko Bratoz: Grska zgodovina

Dejan Jelovac: Poslovna etika

B. Herzog-Velikonja, K. Gruden: Praktikum iz
molekularne biologije

K. Sterk: O teZavah z mano

D. Vodnik: Simbioze in parazitizem

T. Perovi¢, S. Sipek: TV novice

M. Rupnik, M. Janc: SploSna mikrobiologija

G. Bervar: C++ na kolenih

ved avtorjev: Uvod v umetnostno zgodovino

G. Jager: Uvod v Kklasi¢no filologijo

J. Strus, D. Drobne, P. Zidar: Navodila za vaje iz splo$ne
zoologije — 2. del

S. Prevorénik: Navodila za vaje iz sistematske zoologije
nevretencarjev
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