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ciUMMARY

ULTRASTRUCTURAL MECHANISMS OF PLANT GROwrH REGULATION

Endogenous regulation In plants, the mechanisms of action of extemal

factors and plant adaptatlon is not clear. The leaf mesophyll can ba affected by

extemal factors and take part In the development of the whole plant. Therefore,

we studled organelles of leaf mesophyll that contaln DNA and parttclpate In the

synthesls of ATP and phytohormones. The atm of the present work: was to

establlsh ultrastructural mechanlsms of plant growth regulatlon In plants, treated

with the retardant ethylene producer camposan M and plants with genetically

determlned Inhlbltlon of growth.

Pea cv. 8Jubllejas8 and str. Nr 932, cucumbar cv. 8Nezhinsllf were

cultlvated under controlled condltlons. Half of plants were sprtnkJed with

camposan M (Ethephon) solutlon In concentratlons of 4x10-2M and 4x10-3M,

respectlvely.

The genetlcally determlned and carnposan M Induced Inhlbltlon of growth

Involves the: disturbance of the export of assImllates from the chloroplasts of

mesophyll celis of the baslc shoot leaves and structural contacts among the

nucleus, chloroplasts and mltochondrfa whlch can ba consldered to ba

phylogeneticaJly oId mechanlsm of adaptatlon that provIdes more economic

exchange of substances, energy and Informatlon.

The genetlcally determlned Inhlbltlon of growth deals with economy of

organlc matter whlch appears as the decrease of structural elements at a1llevels

of organization.

Camposan M Induces a sharp change In the plant phenotype into short

extremely branched plants Involvlng the cooperation of the nuclear and

nonnuclear genome, amltotlc division of nuclei, speclflc change in the nuclear

genome In pea and cucumbar plants and modulatlon of gane expresslon:
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Cucumber plants shown a hypertrophed expression and ampllflcatlon of the

nuclear genome whlch developes mushroom shaped nucleolas and export of

nucleolar products or constltuents Into the short and long distance transport

systems. In the pea p1ants are typIcaI the changes In the nuclear genoma due to

endoredupllcatlon and slgns of Intra- and Inter cellular movement of genetlcal

materIaI. Camposan M treatment Increases the heterogenelty of celis and DNA

containlng organellas whlch provldes thelr abtllty to nonspeclflc selectlve

response. 5everal alternatlve and adaptlve mechanlsms of energy productlon

appeared : 1) phenomenon of appearance of rnltochondrla In chloroplasts, which

changes the process of photosynthesls and Increases the stablllty of photo

systems, 2) Increases the actlvlty of oxtdatlve processes In the nuclear envelope,

peroxtsomes and mltochondrla of leaf mesophy11 celis, 3) Vartatlon In close

contacts among the peroxtsomes, chloroplasts and mltochondrla, dlfferlng In

shape, form and ultrastructure ls characterlstlc, suggestlng dlfferent cooperative

InteractIon of these organeIles In the same celis at the same ttme.

The ultrastructure of mesophytl celis, at the and of the stage of plant growth

InhlbltlOl1, reflects dynamlc equlllbrlum among mutagenesls, carclnogenesls and

selfnecrosls of mesophyll celis of baslc shoot lsavas.

Leaves of the baslc shoot partlclpate In the coordlnatlon of morphogenasls

not only by export of carbohydratas and phytohormones but a1so of genetlc

materIaI.
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YJIbTPACIPYKTYPHhIE MBXAHH3MbI PBrYIDIIJlfH POCTA PACfBHHR

Maoo JI3Y'Ie8Y MeX8fIII3VN ~ JIIeIDIIIIX $n1q)OB B CBUI C ~

peryJBllĢlel prera B 8A8Ifl'8IĢIeI PeCTeHBI. BUemmIe ~ H3MeHSIf~ue

$YRKJņIR LJIe'I'OK ~ .IIIIC'I'heBt B.IIHSOOT Ba .we:raOOJDmf scero ~ IIOOtOWY B

~ Pģ.Yre JI3Y'WDICb qnHeJlJIIi lt.IIeTC« ~ KOIq)He OOAeJ)DT ,llHK II YqaCTBYm B

CBH1t3e ATt1> I ~ 1leJD,I> pa60ry ~ ~ YJIb~YX'J'YPllID'

MeX8llDlOB pery,INI",1 POCT8 ~ B LJIeIDX ~ JlllCl'LeB, maCHeHHe CIIeIņI(ļIOOI

reBe'l1I'IeCDI ~ 'Iq)MOIeHIUl pocra H lHlIl8IIIfOCO ~eAcTBuey:

~18MIIOO8II8 M.

PaC'remIi ~ B (I'YPQOB ~b B KOO'fPOJIIIPYeMbIX yc.JIOBIUIX. tIaCTb JllC'feHIIA

ropoxa R CI'YPQIJ~ PaCTIqW lWOIOO8II8 M B ~ 4xlO'"2M R 4xl()-3M (no

~K>t C:OOme'IC'I'BeI

Tq>MOIe8IIe POCT8, In l'eIJeI1ReCDI ~ TaK R lIB,lJYIĢIIX)ll

JWIOO38IIOIIM CBalHO C : 38AepnoI9Kcnopra 8CCIIMII.II5lIW 113XJq)OOJIaC'rOB KJIe'rOK C'I'OJ6IaTOI

naPeIIXIDOi ~ a 'IUIe ~ R YCIIJIeIIIIeM KarraK:roB ĢJ8 C ~ H

WJrI'OXCII,lJJI 00'0 ~ ~ ļQ)eIIIIIX, nPIDDI'I1IIlIIH weX8lllDWOB 06Meua

~SfIeII1IIIB~

reHeTll1lecu AeTeJNIHIInB8H11Oe 'lq>M:OIemte peera CmlJ8HO C COKļ)8IQeHHeM CTpYKTYPBHX

9JleMeRTOBBCeX YJX)lIIeA ~ PaC11I'IeJIII(I qnHII3M8, re 3mIOWBeI ~Koro

BeIQeC'I1I8.

~ ~ X8MIkl38HOM M BWIiB8eT : Pe3KOe fBl(eHtHIIe <peu<mma - 'Iq)MOxemre

poora H &mIB81ĢOO BeTa.iIeIIU, KOIq)Oe ClK38IIOC m:o~ ~eM iAepH<ro H

~ ~ C Jr3MeHemIew: KJJe1'O'III(R) lņWIll R 8WIITOIlIqecKIIM ~ iAep B

L!Ie'IUX IIIO.IIIIOC'IY) ~ JIIIC1'IleB, C ~DIM ll3MeIIeHIIeM feIIe11IqOCKoro

M8TePI8JIll H YOAYJI5Qd 9mIPeU:IDI reHC8 Y JllC'feHIIA ~ H <I'YPIPl
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,ll.rnI ~ ropoxa xņKrepHO lmfeHHe ocero sqJ;epHOrO reH0W8 B pe3YJIbTaTe ero

~AYBJIHK8IĢIH a 'I'8KIe HII'J1)8/~JHlPBoe nepeJJ)IDI.emIe smepuoro reHe1lf1IecKoro

YaTeJ)IIa.lI8.

,lļJnI ~ OrYPQOB- IlIII~ ~ reHOBi',lJJ)IiIIIK.8H 9KCIIpeCCIDI

nyI'eW ~ I1II'8IITCKHX ~ SJ,lQ)bIIIIeKH 3KCllqJl' HX DPOAYKroB HJIH

COC'I'8llIIHX9JleMetrroB BCBCTeMY6..JDIIHero H A8JIbHero 'Jl)8HCIKVI'8.

YBeJIH1IBBaeTCSI~ JmK co,n;ep~ opraHeJIJI H XJIe1'OK,3TO HecneQH$IqecKH

c&cne1lHll8eT HX ceJIeK'I'HIIIYI 0I'BeT H nOBHllllleT IImecnoco6n:OC1'b PiCI'eIId YCllJlHB8eTCSI

K<XllepaTIIJlIIOe ~ XJqQLJJaC'rOB H tdHTOX(ļļJIJ)d llIIJI(YI'b lJP nor~

tdHTOXCIIļIJ)HA~ 3'OOIII3MeUeTCSI IJPOQeCC~ H nOBHlIl8eTCSI~0CTh

~ XJq)COJI8CI'OB.Ha6mo,lĢle1'ZSIaK'IBJlflIņISI0KHCJIH'I'eJIbH C'JPYKTyp Bc6>JJ0qjŗe sqJ;ep,B

lülTOXOIIJIPUX H neļX)KCHOOMaX. XapaKTepIIO ~ KOHT8KTOB neļX)KCHOOM C

XJqXIIl.IIaC1'8 H tdIfIUXC8)IJ)IISDtIH,HMeDI:ņIX J)fnJlH1DIYIOBeJIH1IHHY,<fq>wy H YJIb'JPlCTPYKTypy;

3TOYXa3.IiBaeT Ha OJĢIOIlpeMeHIIOYAeAcTIJHHBecKOJlKOOlCHCJIH1'eJIIINXnYreA.

YJIb1pacTpYK'J'YPll KJIe'rOK ~ .lIIICTbeB ~ ~ KaMIIOO8HOtd M B

KOOI\e QmH ropMOIeIOOI POCTa CnPaDeT ,lJ;HIWIIAeCKoe paJIIOBeCBe IIJX>QeCCOBwyrareHe38,

~eJa B caMOOeKļ)0'38.

IloJIyqeHHYe pe3yJIbTa'I'Y IIOOIlaJISII01'npeAllOJIO~ qro JIIICTbSIYqaCTBYIOT B KCq)JUIHaQHB

~ ~ He 'I'OJIbKOnyI'eW 9Kcnqna 8CCIOOfJIfiOB H <PmOrOP~ DO 'l'8XXe H

reHe'I1I1IecKoro YaTeJ)IIa.lI8.
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IEVADS

Tēmas aktualltāte:

Cllvēka darbība arvien valrāk apdraud augus, kas fotoslntēzes procesā

veido organlskās vielas, Izdala skābekll un nodrošina dzlvlbu uz Zemes.

Lauksalmnlecībā plaši lieto ģenētlskus, flzlkālus un ķīmlskus augu augšanas un

poroduktMtāteS regul~ paņēmlenus, lai gan loti maz vēl lr IZpētitJ ārējo

faktoru Iedarblbas mehānlsml, augu endogēnā regutāclja un augu adaptācijas

lespējas. Kā zlnāms, augu augšanu un attīstibu regulē ģenētlskās, hormonālās,

metaboIlskās, energoapgādes u.c. endogēnās regulācijas slstēmu mljledarblba.

Arējle faktori var Izmalnīt lapu mezoflla šūnu flzloloģlskās funkcijas un tādēJādl

letekmēt visu augu. TādēI pētijām lapu šūnu organelllas, kas satur DNS un

pledaIās ATF un fJtohormonu slntēzē.

Pētilumu mērķIs un uzdevumi:

Darba rnērķIs 1) Izpētit augu augšanas regulācljas ultrastrukturāJos

mehānlsmus lapu mezoflla šūnās: 2) noskaidrot etllēnproducenta kampozāna M

IzraJsitās un ģenētlsld determlnētās augšana kavēšanas specifiku.

Darba uzdevumi:

Ar transmisijas elektronmikroskopu pētīt, mērit un saJidzlnāt lapu

mezoflla šūnu kodolus, hloroplastus, mltohondrtjus u.c. organellas, salīdzInāt

lapu anatomisko uzbūvi un novērtēt augu morfoloģlskos rāditāJus 5 augu

grupām : 1) vldēja garuma zlrņu šķlmeI -Jubilejas- (kontrole), 2) zlrņu šķimei

-Jubilejas- apstrādātal ar retardantu kampozānu M 3) zemu augošu zlrņu Iinljal

Nr.932, 4) gurķu šķlrneI -Ņežlnas- 5) gurķu šķlmeI -Ņežlnas· apstrādātal ar

kampozānu M.

2JnātnIsk.als jaunums: Pirmo reizi lr veikta detalIzēta, salīdzlnoša

augšanas regulācljas uftrastrukturāla anaIīze augiem ar ģenētlsld determlnētu,
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atšķlrigu a~ ak.tIvttāt1 un augiem apstrādātJem ar retardantu,

etllēnproducerrtu kampozānu M. Izstrādāts priekšstats par DNS saturošo

organellu noteiktu ultrastruktūras pazirnļu un kontaktattlecibu salstibu ar

au~ regulāclju. Pirmo reizi lr apraksiti vairākl šūnas adaptācijas

mehānlsml: dlferencētu šūru un 'rodc'u cikla izrnainas, valrēkas amuozes rāzes,,

kondensētu hromosomu un sēnes veida kodolInu veldošanās, detallzētI izpētīta.
un no endoslmblozes teorijas vtedok!a novērtēta mltohondrlJu lekļaušana

hloroplastos, novērota un funkclonāfl Izvērtēta dažādu strukturālu kontaktu

veldošanās starp perokslsomām, hloroplastlem un mitohondrijiem, parādīts, ka

cietes uzkrāšanās hloroplastos lr nespeclflska augšanas kavēšanas pazīme,

p1edāvāta oriģināfa ārēJo faktoru Ietekmes mehānlsma un morfoģenēzes

koord1nāc1jashlpotēze.

Darba praktiskā vērtība: Iegūtie rezultātl papildina augu adaptāc1jas

teoriju, palidz noskaidrot mezoflla šūnu tunkclonēšar1as vispārēJās

lIkumsakaribas, paplašina zinüarlas par fltohormona etilēna lomu augu

augšanā un attistībā, dod Ieskatu šūnu mutaģenēzes, kanceroģenēzes un

pašnekrozes ultrastrukturālajos aspektos, der kā modelis ārēJofaktoru Ietekmes

novērt~. Iegūtie rezultātI tiek Izmantoti b1oloģljas skolotāju kvallflkācljas

paaugstlnāšanaJ un v1spārēJāsb101oģljaskursa lekcljās BloIoģljas fakultātes

studenttem.

Darba aprobāclja: Dlsertācljas materiāll lr demonstrētl VI V1ssavlenibas

slmpozljā -Augu u1trastruktūra-(Č9rņlgova1988), XJII V1ssavlenībasElektronu

rnlkroskopljas konferencē (Zveņlgoroda 1988), republlkāntskajā konfereneē

-Augu a~ un attīstlbas regulāc1jaar ķimlsklem un flzlkāUem faktoriem-

(Salaspils 1989), V1ssavlenībaskonferencē "'eorētJskā un praktiskā karpoloģlja-

(KI~ņeva 1989), V Starptautlska;ā ekoloģljas kongresā (Jokohama 1990), 3.
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Vlssavienlbas konferencē -~ūnu adaptācljas rnehānlsml" (Č9rņlgova 1991), 14.

Starptautlskajā konferencē Augu attistibas vielas- (Amsterdama 1991), 5.

Starptautlskajā šūnas b101oģ1jaskongresā (Madrtde 1992), 8. Eiropas augu

flzloloģljas bIedribu federācJjas kongresā (Antverpene 1992), latvijas

Unlversltātes 52. zlnātnlskajā konferencē (Riga 1993).

Publlkācijas: Par disertāc1jas tērnu lr nop ublIcētl18 darbi.

MATERIALS UN METODES

Objekti: ztrņ1 - ~rne -Jubilejas-un Iīnlja Nr.932 un gurķi - šķIrne

-Nežlnas-. .
Z1rņu augi tika Iegūti uzbrtedutas sēkIas Izsējot veģetācljas traukos

ar perrrtu, audzējot dabīgās gaismas apstākļos, laistot ar ūdensvada ūdeni bez

papildus mēsIoianas. Divpadsmit dienu vecumā augus sadala 3 variantos: 1.

vartants - iķlrne -Jubilejas-bez apstrādes (kontrole), 2. vartants - šķIme

-Jubflejas-apsmldzfnāta ar kampozānu M koncentrācljā 4x10-2 M (pēc darbigās

vielas 2-h1oretllfosfonskābes, Etefona) , 3. variants - īsstlebra Iīnlja Nr 932 bez

apstrādes.

~ķlrnes -Ņežlnas- gurķus, kas audzētI veģetāc1jas kamerā, ūdens

kultūrā, Helrigela baribas ~dumā ar 16 stundu apgaismojuma periodu un

gaismas IntensJtātl 200 WVrf2., trisdesmlt dienu vecumā sadala 2 vartantos.

1. variants - kontroles augi, 2.variants - augl, kurus apsmidzina ar kampozāna

M Šķīdumu koncentrācljā 4x10-3 M (pēc Etefona).

Divdesmit plecu dienu vecus ztrņu un 36 dienu vecus gurķu augus

pirms flksācljas novērtē morfoloģlsld: mēra augu garumu, lapu un posmu skaitu,

augu un tā datu svaru. Lapu laukumu nosaka ar lapu disku svēršarlas metodi,

augus žāvē termostatā +45OC temperatūrā. Svēršanallzmanto svarus BJIKT 500.

No katra varianta tika 1zmēri1i un nosvērt1 100 augl.
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Preparātu flksāclja

Anatomlskajlem un elektronmlkroskoplskajlem pētiJumlem flksē lapu

mezoflla audus no zjrņu un gurķu pamatstublāJa 3. stāva lapām. Preparātu

sagatavošana elektronu mlkroskopljal tiek veikta pēc LZA BloIoģljas Institūta

Augu flzloloģtjas laboratortjā Izstrādātas metodikas, saskaņā ar aprakstitajām

standartmetodēm (YBJIIB 1975,raAep 1976).

Sagatavo fiksatoru, kas sastāv no 4% glutāraldehida šķīduma 0,2 M

nātrfja kakodUāta buferšķīdumā; flksatora pH noregulē uz 7,3. No trešā stāva

lapu pIātņu vidus daļas ar 2mm diametra korķurbl ņam lapu mezoflla diskus un

tos ātrt sakapā flksatora p111enā.lai panāktu labāku flksatora lesūkšanos audos,

stobrtņus ar flksatorā IevIetotajiem audiem tur 3 stundas ekslkatorā, vakumā,

Istabas temperatürā. Pēc tam audus 3 reizes pa 40 min. skalo buferšķīdumā un

pārvIeto osmljskābes flksatorā (1 daļa natrfja kakodJJāta bu1eršķīdums + 2 daļas

2% osmljskābes šķīdums), kurā atstāJ uz visu naktI. Pēc tam 3 reizes pa 15 min.

skalo buferškīdurnā un sāk atūdenot., .

Audu atūdenošana,

Audu atūdenošana notiek pēc šāda režima:,

tur 2()0 splrtā • 30 min.

4()0 spfrtā • 30 min.

6()0 splrtā • 30 min.

Ievieto 1% fosfovolframskābes šķīdurnā 700 splrtā un atstāļ uz nakti.

Nākamajā dlenā skalo 700 sp/rtā 2 reizes pa 5 min. Ievieto 8()0 spirta un

uranllacetāta malsījumā uz 2 stundām.
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Pēc tam Ievieto 960 spI,rtā uz 30 min.

1000 spI'rtā. 20 min.

1000 splrtā- 20 mfn.

100 grādiga spirta un acetona malsi]umā 1:1 20mIn.

absoIiltā acetonā visu nakti

Audu Ielle!ana b1'okos.

Audu ~e1Ie!ana b1okos sākas ar eponu mal:sfjuma pagatavošanu:

1. eponu maJsījums • epons 812 • 62m~

DDSA(H~ 964) - 100 mi

2. eponu maIsijums • epons 812 - 100 mi.

MNA • 89 mI.

PIrmais eponu malSllums dod rnrkstus blokus, bet otrals • cietus, lai

panāktu pēc lespēJas 1Ie1ākueponu cletības atbllstibu lelejamo audu cletībaJ, 1.

un 2. eponu maIsijums tiek sajaukts attleclDās 7:3, Iegūstot pēdēJo, tālākaJ

lIet~ gatavo eponu malsijumu, ko turpmāk sauksim 8eponS 8, Pēc

atūdeņošanas sākas audu pakāpenlska plesūclnāšana ar eponu. To dara

acetonam pakāpenlskl piejaucot arvien vaJrāk epona.

acetons + epons - 10: 1 ·15 min.

acetons + epons· 4: 1 • 15 min

acetons + epons. 2: 1 ·15 min.

acetons + epons - 1: 1 • 15 min.

Tad audus, kas ievietoti pēdējā malsijumā, atstā; uz nakti eksikatorā

P:Ps klātbūtnē. Otrā rItā audus pāmes želantina kapsulAs, kas ievietotas koka

statīvā. Kapsulās Iepilda eponu, kam piejaukts kataJlzātors OYO 64 vaj OMP 30.

To piejauc 2-30/0 no kopijA. tilpuma. Valijas kapsulas tur eksikAtorā, P20S
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klitbOtni 3 dIennaktis. &ii laikA varikkArt maina P20S. PAc tam kapsulas

Ievieto termostatā uz 3 dlennaktīm pie +6()0 C temperatūras.

Eponu bloku kvalltāte atkariga no valrāklem momentiem. Plrmkārt,

svarigl, lai epona malSlluma komponentl būtu precīzl lemērītl. Tas lr grūti

Izdarāms , jo epons lr viskoza, medus konslstences vieta, kas pielīp pie

mērtrauku s1enlņām. Otrkārt, svarigl, lai eponu malsījumu kornponentl būtu labi

saļauktJ savā starpā un ar katalizatoru. Tādēf malsišanu veic ar magnētlsko

malsītāJu 15 - 30 min., slidot lidz +SOO - +6()0 C.

Bloku sagatavošana grtešanal.

Bloku sagatavoļana grtešanal var notikt pēc bloku pIlnigas

poIlmertzācljas. Dažkārt bloki pēc IzņerManas no termostata nav v1enmērigl

sacletēj~ val poIlmerizējušles, pertfērlja liekas deriga, bet vidus vē1 rniksts un

IIpīQS.Tā<:Jēttetelcams epona blokos lelletos paraugus nolikt sausā viotā, istabas

temperatūrā 10 - 30 dienas Ugal papildus poIlmertzācljal. P'letlekoši sacletējušu

bloku cieši lestlprtna metāJa tUrētējā tā, lai pētāmle audi atrastos auqšpusē, 20-

40 kārtīgā palle1inājumā, Iabā apgaIsmojumā, var redzēt flksēto audu detaļas, Ar

žileti apgrt9Ž bloku, Iīdzigl kā asI'na zimull tā, l!aI Izveldotās plramidas virsotne

saturētu pētāmo audu gaballņu. Rūpi~ Iāpārbauda, val tā audu zona, ko

paredzams griezt, atrodas plramidas vtrsomē. Ja 'Par to rodas šaubas, var ar

Ultramikrotomu Iegūt ,pusblezu gn.ezumu, to nolikt uz p:rtekšmetstlkHņa lmersljas

ailas plllenā un apskatīt gaI$fTlas mlkroskopā. PII'ramidu var Izgatavot ar

kvadrātvelda jeb taisnstūrveida pamatni.. Jo 1Ie1āks grtezums, jo bagātāku

informāciju tas satur. Taču jo UeIāku gr1ezumu vēlamles iegūt, jo grūtāk to

I'zgatavot pietiekoši plēnu un vienmērigu. Uelos griezumos gandriz v1enmēr

novērolarns ,rāclļas efekts. LKB, un Citi rnūsdīenu labāko marku
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ultramlkrotoml, dod lespēJu dažād1 orientēt plramidu attlecibā pret nazi un Iegūt

griezumus vēlamaJā vlrzlenā.

Stikla naži.

Stikla nažus var pagatavot, vaj nu stiklu griežot un laužot ar LKB firmas

·knlfemake'" palīdzJbu, vaj ari ar rokas stikla griežamo un platknaJbIēm. Svarigllr

Iegūt pareizu kvadrātu 2,5 x 2,5 centimetri un to pāriauzt pa dlaognāJl tā, lai

Izveidotos divi talsnleņķa trijstūri. Katra trijstūra viena virsotne var kalpot par

griezošo virsmu, ja tā lr gluda, nesasprēgājusJ ar nenosmērētu smailI. Parasti

nažus pagatavo isl pirms griezumu Izgatavošanas. lepriekšējā dienā gatavoti

naži, pat g1abātl zem stikla kupola, vairs nav uzskatārni par ideāJlem. Pirms naža

levletošanas u1tramlkrotomā tam piestiprina -Vannlņu· šķldrurnam, uz kura

virsmas peldēs un uzkrāsles u1traplānle griezumI.

Sletlņa attaukošana un atbalsta pIēvītes Izgatavošana.

SletIņa attaukošanu un atbalsta pIēvītes Izgatavošanu velc pirms

griezumu pagatavošanas. Uetojam formvara (poIlvlnllhlorifds) pIēvītes, ko

gatavojam, novelkot no stikla virsmas uz ūdens svaigi pollmertzētu, elastigu

formvara s1ānitl. Uz §s pIēvites ar g1udāko pusi uz leju sartndo jaunus val

attaukotus vara sletlņus, tad uzliek atbilstoša Izmēra papira "plostlņu" tā, ka

s1et1ņ1atrodas starp formvara pIēvīti un papiru. Ar plncetI satver p1ēvītl kopā ar

·plostlņu· un Izce! no ūdens, to vlenlaicigl apgriežot ar pIēvītI uz augšu. Tā Iegūst

s1etlņus ar atbalsta pIēvītI.

Attaukotus s1et1ņus Iegūst lietotos s1et1ņus 3 - 4 stundas mērcējot

amonjakā val kādā cltā plemērotā šķidlnātājā, tad noskaIojot ar destllētu ūdeni

un Žāvējot termostatā.
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GriezlJmlJ Iegūšana un apstrāde.

Griezumu Iegūšanai gaismas un elektronu mlkroskopljal tiek Izmantots

ultramikrotoms LKB 8800. Pusblezle griezumi tiek Iegūti, lietojot ultramikrotoma

rokas padevi un tie ir apmiram 25 um biezi. Tos ievieto imersijas ellas pilienā uz

prlekŠfnetstlkllņa un apsedz ar segstlkllņu. Gaismas mlkroskopā MID1il, 200

kār1igā paJleUnājumā, ar skrūves mlkromstru mšra zedeņu fJClrenrlīmas šūnu,

kodolu un hloroptastu Izmērus, kā ari nosaka šo organellu skaitu 150 šūnās, kas

lr brivllzraudzitas dažādās grIezurnu vletās.

Ultraplānos grtezumus izgatavo apmēram 250 A blezus, vadoties pēc

grIezurnu krāsas. Grtezumus uzkrāJ pie nažlem plestlprlnātajās vannlņās uz

destllēta ūdens virsmas. Kad uz lellektā menlska lr sakrāJusles grlezumu lantīte,

kurā lr vtsmaz 75% sudrabpelēkl griezumi, tos lzceļ, isl un precizl pieskaroties ar

s1etlņa p1ēvītes pusi. Pēc grt~ ultraplānos grtezumus krāso, sletlņus

uzliekot uz svina cJtlrāta šķīduma piliena. Krāsojām da.žādos režimos, dažkārt

lietojot papildus i9kn1sošanu ar uranilaeetātu vai KMn04- No katra varianta

leguvām vlldējl 300 grlezumus. Ultraplānos grtezumus pēūļarn ar

elektronmikroskopu -rE8LA 188-5001,1000 - 24 000 'IIelā palieli nājumā. No katra

varianta leguvām VildēJ1600 fotonegatīvus.

Aprēķlnu metodika.

Ar morfometrtskā s1etlņa palīdzibu nosaka orgaoollu Izmērus un cietes

alzņemto Ilaukumu hloroplastu Šķērsgdezumā.

Zedeņu parenhimas šūnas tilpums tika aprēķjnāts pēc formulas:

V = 0 x L x L, kur V - šūnas tll'pums, L - šūnas garākā ass, 10 • šūnas

isākā ass.
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Hloroplastu tilpums tika aprēķl'nāts, izmantojot A. SiII'ājevas letelktās

formulas (CllJlaeBal982).

1. Abpusēj~ Izllektus. sImetrIskus hforoplastus PēC formulas:

V • 1/24 x H (3l2 + H2)

2. Abpusējl Izllekt,l!JS.nesImetrIskus hlol'Qplastus pēc formulas:

V. 116 x (314 L2(h1+ I~) + h13+~3].

h1,~ _attAlums no simetrijas ass lidz izlielmma tAlAl<ajam punktam.

3. V1enpusējllzUektli:lShloroplastus pēc forrnelas:

V • 1/24 x H (3L.2+ 4iH2).

4. Sirpjveida hloroplastus pēc formulas:

V. 116 x [314 L2H + (H + h)3 - h3].

V - hloropl'asta tilpums, L - hloroplasta garākā ass, H - hloroplasta isākā

ass, h1 - attālums no simetrijas ass lidz ieliekumam, h2 - h'lbroplasta biezums

platākaļā vtetā.
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REZULTATI UN ANAUZE

1. Augu morfolo9lako parametru aarKlzIn6Jums dafidi augoilem

augiem.

Salidzlnot zemu augo!o un v1dēja garuma zlrņu morfoloģlskos rāortājus,

konstatējām, ka Iīnljal Nr. 932, kurai rak.sturiga nepārtraukta, ģenētlskl

determlnēta augšanas kavēbna, lr par 46% mazāks stumbra garums, par 30%

mazāks lapu skaits un 47% mazāks auga lapu un p1e1apjukOpējals laukums kā

vldēja garuma ztrņu iķlmeI -Jubllejas-. Samazlnāta tai bija ari visu mērito augu

datu masa (1. Tab.). Tas parāda, ka Iinljas Nr 932 zlrņlem ģenētlskl determlnētā

augšanas kavē!ana Izpaužas kā visu auga datu lzrnēru un svara

samazlnüarlās.

Etllēna loma augu augšanā un attistībā lr plaši pētita. Etllēna letekmē

augiem pazud aplkāIā domlnance, tiek stlmulēta zJedēšana, augtu un sēk1u

nogatavošanās un novecošana, novērojama ari epInastlju veidošanās. (Abeles

1973, .1IH<SePr ~ Ueberman 1979, Yeang and Hlllman 1984, Yang 1985,

~ I JIP. 1989). Pētot retardanta, etllēnproducenta kampozāna M Ietekmi

uz augu morfoloģlJu, flzloloģlskajām funkcljām un ultrastruktūru lr parādits, ka

tas Izsauc dlvfāzu sākotnējās morfoģenēzes maIņu no augšanas kavēšarlas

p1rmajā fāzē lidz augšanas aktIvēšarlal otraļā fāzē (Selga et ai. 1985, ~

B JIP. 1989, Selga un Selga 199Ob,c). V1dēJa garuma zlrņu šķimel -JublleJas-

kampozāna M Izralsītās augšanas kavēļanas fāzes belgās auga stumbra

garums bija samazlnājles par 17%, lapu un p1e1apjukopējals laukums par 38%,

bet maz lr malnijles lapu skaits (1. Tab.). Kampozāna M letekmē maz lr

malnijusles kopējā auga ZaIā un sausā masa, taču lapu sausā masa ir

samazlnājusles par 33%. Tas parāda, ka retardanta Izralsītā augšanas

kav~ z1rņlem IzpaUŽāS galvenokārt kā posmu garuma, lapu laukuma un

svara samazlnüarlās.
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Apskatot kampozāna M IetekmI uz gurķu morfoloģlskajlem rācfrtāJlem,

a~ lkavēknas fāzes belgās novērojārn, ka stumbra garums lr

1.tabula

Morfoloģl&ko nldftAJU salldzlnAjums da!AdI augollem auglem.1.var. - vld4}jl garu z1rņu

Iļdm& "Jublle)as" kontrole, 2.var. - zlrņu §ķ. "Jubilejas" apstmdā1a ar kampozānu M, 3.var. -

ISstl8bra zlrņu 1fnija Nr. 932, 4.var. - gurķu lķ.. "Ņ9!1nss" kontrole, 5.var. - gurķu lķ.. "Ņ9žina.s"

apstnidāta ar kampomnu M.

VIdijaIS viena auga orgMu skaits, lielums un masa aprAķJnAt& no 100 augiem

stumbra garums cm

lapu skaits

lapu laukums cm2

lapu un plelapju

laukumscm2

zal6masag

&aU&Amasag

stumbra &aUsA masa 9
lapu sausi masa 9

1.var. 2.var. 3.var. 4.var. 5.var.

22,3:1:2,1 18,4:1:1,4 12,0:1:1,6 45,7:1:3,5 21,0:1:1,7

12,7:1:1,6 11,6:1:1,2 8,6:1:0,9 8,6:1:0,7 8,0:1:0,4

855:96 675:48

57,7:1:5,6 34,5:1:3,1 32,0:3,3

2,98:1:0,31 2,46:1:0,21 2,05:1:0,17 29,31:2,2 15,71:1,3

0,18:1:0,015 0,17:1:0,02 0,12:1:0,01 1,83:1:0,17 1,12:1:0,09

0,052:1:0,006 0,059:1:0,004 0,043:1:0,003 0,425:1:0,035 0,26:1:0,021

O,069:i;(),OO6 O,043:i;() ,006 O,046:i;(),0030,968:1:0,133 0,622:i;(),067

samazlnājles par 54% UZ posmu garuma samazināšanās rēķIna, auga

zaļā masa lr samazlnājusles par 44%, bet sausā masa par 40% (1. Tab.), Pie

tam, pēc 1 tabulas var redzēt, ka kopējals auga svars lr samaztnājles uz visu

auga datu samazlnüarlās rēķlna. Gan zlrņu, gan gurķu augiem uz stumbra

veldojās nedlferenclētu audu IzaugumI. Gurķu apak~jo stāvu lapas pallellnāja

savu vtrsmu Izlocottes un veidojot vtlņvelda lapu dzislas. Vlsumā gurķl ir

daudzkārt jūtigākl kā zlrņI, Jo to apstrāde ar 10 reizes vājāku retardanta

koncentrāclju lr Izsauc sttprāku augšanas kavēšanas efektu (Selga un Selga

199Oc,Selga un Selga 1991c).
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2. Lapu anatoml.kIa uzbūy •• un zedeņu parenhimaa iūnu aalīdzlni)uma
dal6d1 augollem aug'iem.

Unljal Nr.932 II'rpar 62% mazāks zedeņu parenhimas šūnu tilpums kā

Šķ. -Jubilejas- augiem (2. Tab.). Tās veido vienu šūnu kārtu, turpreti zlrņu šķJmel

-Jubilejas- lr divas zed&ņu parenhimas šūnu kārtas (1. att. A,B). Tas liecina, ka

ģenētlskI deterrnI1nētā augšanas kavēšana lr salstīta ar lapas mezoflla šūnu

'Izmēru un kopēJā skaita samazlnāšanos t.I. lapas optisko lpašlbu lzrnalņu un

fotoslntētlsld aktivo virsmu samazlnāšanos.

'Kampozārls M Izraisa zlrņu un gurķu Ilapu mezoflla zedeņu parenhīmas

šūnu tilpuma samazlnāšanos par 55% un 24% aibllstošl (2. lab.), taču mezoflla

šūnu skaits lr pallellnaJles (1. att. B,C). Šūnu skaita pallellnāšarlās un Izmēru

samazlnāšarlās liecina, ka pllnigl IzaugUļu lapu dlferenclētajās šūnās lr

'lzmaI'nijles šūnas cikis un a~aunojusl'es šūnu dafišarlās (SeI,ga un Selga 1992a).

Tas atspogulo pāreju uz kam,pozāna M Izralsīto augšanas aktlvāclJas fāzl un tas

lr salstlts ar aktIvI1zētosānu pumpuru p1eprasiJumu pēc aslmllātlem.

2. tabula

3. StI1Vatapu zedeņu parenhtnas IOnu Izmirt dafAdI augoliem augiem. 11.var. - vIO}J

gara zlrņu lķJme "JubMeja&"kontrole, 2. var. - zlrņu Iķ. "Jubilejas" apstridlila

ar kampozAnu M, 3. var .• lS&1IebrazJrņu lInIja Nr. 932, 4. var. - gurķu ~ķ. "Ņ9ž1nas'

kontrole, 5. var. - gurķu Iķ. "Ņeflnas" ap&tJād&ta ar kampozAnu iM. ŠOnu vldAJIe

izmirt apriķlnAd IpAc 1'50 mlu,urnlem.

parametri 1.var 2.var. 3.var. 4.var. 5.var.

iünaa garums J1fTl 37 ,6z2,1 37 ,'6:t4,2 36,9:3,1 27,9:1,9 26,0:3,3

iūnaa platums J1fTl 28,2z2,1 18,9:6,2 18,7:1,9 18,0:1.4 16,2:4,2

iūnae tIPUme J,U1l32986h206113434z4711 11340:10769039:721 6823:296
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1. attēls. PamatstublāJa 3 stāva lapu anatomlskā uzbūve:
a • zemu augošo zlrņu Iinlja Nr. 932,
b - zirņu šķimes "Jubilejas" un gurķu šķirnes "Ņežinas"
kontroles augl,
c • zlrņu šķlrnes •Jubllejas"un gurķu šķlrnes Ņežinas"
augl apstrādātl ar kampozānu-M.
Fig. 1. The anatomlc structure of the 3rd (from the bottorn) leaves:
a - low growlng pea str. Nr. 932,
b • control plants of pea cv. "JubileJas· and cucumber cv. "Nezhinsky',
c - pea cv. "JublleJas"and cucumber plants treated with camposan M.

Pec. 1. AHaToM~cKoe crpoeaae JlHCTbeB OCHOBHoro rročera:
a - 11113KOPOCJl8S1 JIHIn1S1 ropoxa Nr. 932,
b - KOIITJXlJIbH.blCpaCTeHHSIropoxa copra 106lUlemnm H orypuos copra
HeXlIHCIUi~
C - ropox copra "106lUleA:Hbll'f' II orypnu COpTa "HeJKHHcIUiA:"
očpačoranuue KaMrI03aHOM M.
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3. DaBdl augoiu zlrņu un gurķU lapu mezoflla iūnu ultrastruktūra.

3.1. Kodoli

Elkarlotlsko šūnu dališar1ās procesu regulāclJu pasaules zlnātnlekl Jau

pēta valrāk nekā simts gadus (BpeuHep 1964, JloOOmeB 1967, C1)peA-BHCCJIIIHI' 1968, Dlšlers

1968, Casparl 1969, 8usch 1970, feqJlleB 1971, AxM:eTOBIm, BePHaP 197~ BoATxelllfll

~~~ llemŗall974, Duson 1976, Prescott 1976, Ay~l978,)1y(JHmm1978,

PaAxOB 1978, YaK:OH 1978, BaJIhOe 1979, PJmrep~ 1979, Jordan 1980, BOCTOK II CyMMep 198~

0CHn0B 198~ JleUJlHllYC 1983, fyŖOB 19&5, HaBaOnm 19&5, J1bIOHH 1987, )Kyqenxo 1988, I'PMH 1 990,

t1>oreJIbH MoTyJIIJCKH 1990) j~u uzmanību piesaista mltotlskā cikla fāzu malnigums

un ar to salstītās sarežģītās st rukturāl I b1oķimlskās Izmalņas šūnā un auga

"lzloloģlskajās funkclJās 0Kn0B 1964, AxMeroB 1970, M8CJIOB 1970, Furuya 1984,

Glmenez-AbIan 1985, Broglle 1989, Dorlng 1989, Torre 1989, KOJIeCHHK0B8 II

Ma11IeHKol989, TpomIl99O, Erenprelsa 1992).lntensīvl tiek pētītt kodola procesl, kuri

lr salstītl ar DNS saturu, aktlvltātl un gēnu ekspresij'u : hromatina kondensāciJa

un dekondensācJja, DNS lokallzācIJa, poIlploidljas formas, amitoze u.c.

parādības (AxweTOB 197O, I8IIņrOKH 1970, 3Y<Ima II ~ 1970, KonapeB 1970, J1yxamm

197O,OJJNIIellC.Ujf 197O, Ma1lWllll97O, CWļX)B 1970, AxMeroB ~ 3PeHnPeAC 1972, NagJ 1978,

NagJ 1982, ChrlQul 1985, Moreno 1985, 'I'JX)5IB 19&5, CavalJlnl 1986, Slngh 1988,

KoJĢdOBl988, PaAxOBl988, cook 1989, Fals 1989, lomakl'na 1989, Standiford 1989,

Barroso 1990, Mazzantl 1990, SrT'llth1990).

Zirņu nnfjal Nr.932 lr ;par 29% mazāks kodola tilpums kā z1rņu šķlmel

-Jubllejas-, kas veidojies uz kodola garuma samazināšanās rēķina (3. Tab.).
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3. tabula
3. SlAva lapu zed9ņu parenhImas šünu kodOlu parametrl1z.rnllrl daUdl

augoiiem augiem.

1.var. - VId9J gara zlJņu Il#me "Jubilejas "kontrole , 2. var. - zlrņu Iķ.

"Jubilejas"ap&trAdA1a ar kampoz.Anu M, 3. var. -1ssti9bra zlrņu nn\ja iNr. 932, 4.

var. - gurķ.u ļķ. "Ņetlna&" kontrole, 5. var. - gurķ.u Iķ. "Ņetlna&" apstradāta ar

karnpoZAnU M. Vldņelz:mArI' aprAl,dnatl pAc 150 mir1jumlem.

parametri 1.var 2.var. 3.var. 4.var. 5.var.

kodola garums JU11

kodola platums JU11

'kodola tilpums ~

10.4~.8 14.6:3.3

8.4:tO.6 12.~.4

9.1:tO.6

8.3:tO.6

1'9.1:t1.6 1'8,8:4.6

12.2:t1.0 13.4:1:2.7

1984:1:201 2161:t6721348:617 348:1:28

Zlrņu ,"nljal Nr.932 lr šaura pertnuk1eārā telpa un reti lr redzamas kodola

apvalka poras. SaUdzinot ar šķ. -Jubilejas- kodollem, tiem lr biežāl< sastopami

kodollņ1 ar Izteiktu pertnukleolārā (p1ekodollņa) hromatina zonu un to pertfēra/s

hromatins lr vairā!< kondensēts (7. att. A, 8. att. A). Tas liecina, ka ģenētlskl

determlnētā augšanas kavēšarla lr salstita ar nedaudz vājāku gēnu ekspresiju.

Hromatina kondensācJjas saJstība ar gēnu ekspresijas pavājlnāšanos lr plaši

aprakstīta (Dyson 1976, Jordan 1980, fb:rOK H Cywep 1984, JlWHH 1987, )KyqeHKO

1989).

Gurķu kontroles augu kodollem lr raksturigs dlsperss hromatina stāvoldls

un reti sastopami nelieli kodollņl, bet zlrņu kontroles augu kodoli lr 4,5 reizes

mazākl par gurķu kodollem, un tiem lr levērojaml augstāka hromatīna

kondensāc1jas pakāpe un nedaudz Itelākl kodoIlņ1 (1. att. A. 9. att.). Pie tam

gurķu zedeņu parenhimas ~ūnas lr mazākas. Tas liek domāt, ka šiem gurķu

audiem varētu būt poIlpladl kodolI. Saskaņā ar literatūras datiem z1rņu lapu
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šūnu kodoli nav poIlploidl (Evans and Van Hoff 1975), turpreti gurķlem un

Cucurbltaceae dzimtai lr raksturigl poIlploidl audi (Geltler 1953, Turala 1966,

Turata1969, Barlow 1975, KOJIeCHIIKOJl8R Ma'I1IeHXo 1989).

Kampozāna M letekmē zlrņu šķlmel -Jubilejas- vldējais kodolu tilpums lr

paJlellnājles3 reizes un 6 reizes paJlellnājusles kodola tilpuma attieciba pret

šūnas tilpumu (3. Tab.). Turklāt kodolos pallellnās ari kondensētā hromatina

daudzums, kas sastāda ūdz SOO/o no kodola griezuma laukuma. Kondensētals

hromatins veido hromosomveldigas struktūras, kuras relzēm savstarpējl

savlenojās un krustojās, taču to Izvletošanās kodola polos nav novērota (10 att

A B). Tas atspoquļo kodolu poūpiororzācuu. Ir parādits, ka kodolu tilpuma

palielināšarlās lr saistita ar DNS daudzuma pallelināšanos (Nagi 1978, Jordan

1980). Dažādi herblcidi iedarbojās uz augiem mainot to šūnu un kodolu

dališarlās procesus (0nuI0m 19(1). Z1nāms ari, ka etllēns ievērojami ietekmē

nukleinskābļu slntēzl (Apelbaum and Burg 1972, Kang and Burg 1973, Lawton

et ai. 1990). PoIiploldlzāclja parasti ir saJstitaar šūnu Izmēru pallellnāšanos un

slntētlsko funkciju pastlprlnāšanos (Jordan 1980, KOJIeCIIBKOBa H Ma11leHKO 1989), val

ari kalpo kā audu ģenētlskās alzsardiibas faktors, jo pallelināts atkārtotu

genomu skaits kavē hromosomu bojājumu fenotlplsku parādīšanos (YJ)bIIl8eB8

1979). Kampozāna M IzraJsītāpoIlp101dJzācljair adaptācfja pie vides Izmaiņām,

kas pastiprina lapu mezoflla šūnu .alzsargspējas un lr saistita ar augu

morfoģenēzes programmas maIņu.

Pēc augu apstrādes ar kampozānu M, kodollem lr nenoteikta forma un

daudz evaglnācljas un Invaglnācljas. Šādu formas maiņu nosaka kodola

mlgrāclja, kuras Ialkā mlkrocaururrtesun mlkrofllamenti Izstiepj kodolu vaj veido

Izaugumus. Šāda parādiba lr bieži novērojama šūnu dallšanās un dlferenclācijas

Ialkā (MelndI1986). Bieži sastopama kodolu amftotlska dališanās, kas Izskaidro

lIefās kodolu lieluma atšķJn1>asdažādās šūnās (10. att. C). Novēroļām

neparastu, Itteratūrā maz aprakstitu, parādibu - kodollņŠ atradās ārpus kodola,
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citoplazmā (10. att. D). Ir parādits, ka kodotiņš caur porām var lzkļūt cltoplazmā

(BBJIHq 1988). Ši parādība ir raksturiga šūnārn ar pollploidlem kodollem,

paaugstlnātu funkclonālo aktMtātI val novecoļot (Nagi 1980). Kampozāna M

Inducētā kodollņa IzklUšana cltoplazmā kalpo kā netiešs papildus plerādīJums

tam, ka paaugstinās zlrņu kodolu ploldltāte un atspoquļo ipašl strauju ribosomu

fonda un šūnu funkciju nomaiņu (Selga and Selga 199·lb).

Kampozāna M letekmē maz malnās gurķu kodolu vidējais tilpums (3.

Tab.). Kodollem raksturīQSdlsperss hromatina stāvokJIs,bet levēroJamllzmaJnās

kodotlņ1.KodoIlņš lr kompakts kodola reģtons. Tas lr saJstītsar noteiktu DNS

zonu (kodollņa organlzātoru), kurā notiek RNS slntēze un veldojās rlbosomu

subvienības. Kodotlņam lr salikta, nevlendabiga struktūra, kuru veido rupjākas

granulārās zonas un nelieli flbrlllārie centri (Busch and Smetana 1970, Jordan et

ai. 1980, BOCTOK B Cylmep 1984, .1lhDIII 1987). Kodoliņu aptver perinukleolārais

(ptekodollņa) hromatins, kurš Ieiet kodoliņā un dažkārt veido -kājas-, kuras

savieno kodollnu un kondensēto pertnukleāro hromatīnu (Jordan and Chapman.
1973, Jordan et. ai. 1980). Kampozāns MIzsauc valrākkārtēju kodollņu

pallellnāšarlos. Domājams, ka šajos kodolos lr notikusi atsevlšķu gēnu

amPIIflkāclJa. lr parādīts, ka kodolos pēc dalīšarlās notiek kodollņu

palIelInāšarlās, ko izskaidro ar rRNS gēnu arnpllflkāclju un aktivu transkripciju

(Jordan and chapman 1973, Jordan et ai. 1980, JlbIOIm 1987). Uteratrūrā lr

norādits, ka etllēna Iīmeņa paaugstlnāšarlās lr salstīta ar RNS slntēzl (Osbome

1988, Delkman et ai. 1991). Tas liek domāt, ka etllēna Iīmeņa paaugstlnāšarlās

audos pēc augu apstrādes ar kampozānu M lr kodotlņu pallellnāšarlās cēlonls.

Ar kampozānu M apstrādāto gurķu lapu mezoflla šūnās esošie kodollņ1

parasti lr novietoti pie kodola apvalka un veido sēnes veida flgūru.- sēnes

cepuritel- lr smalkāka struktūra, bet -sēn9S kājlņu- veido samērā l1JPtas

granulas. (2. att., 11. att. A, B, 12. att. A, B). Dažos kodolos ir divi sēnes veida

kodollņi (13. att. B). Dažādām augu sugām lr specifisks kodollņu skaits kodolā.



a

b

2. attēls. Sēnes veida kodoliņ1 kodolos pēc gurķu apstrādes ar kampozānu M:
a • kodollņa kāia, orlentēta pret kodola apvalka porām,
b - kodoliņa kāja, ortentēta pret ER Izaugumiem un ,plazmodesmām,
kas satur elektronbUvu vlalu,
c - kodollņa kāja, orilentēta pret hloroplastu, kas kontakta ar kodolu.

Fig. 2. Camposan M Induced mushroom shaped nucleoles
In the nuclel of cucumber plants:
a - Ieg of nucleole orlented toward the pores of nuclear envelope,
b - Ieg of nucleole orlented toward the ER and plasmodesms fl'lIed with electron
dense materlai,
c - Ieg of nucleole orlented toward the chloroplast contacting the nucleus,

PHC. 2. rpH6oBH,ll.lWe S1,l1.PhlWļHIi S1,UrpaxorYPQOB nocne o6pa60TKH KaMn03aHOM M:
8 - iII0JKKB 1I,1ijlbl1lIX8opaerrrapoaatrnaa np<Y1'H8 nop lIAepnOH o6oJlOtDCH,
b - HOJl\'.K8 ~bI11IK8 OplleHTItpoB8HH811 npOTIIB UblPOCTOIl 3P II nn83MoAeCM

COAepJKaJ.IņlXanexrpoaao IJn01'Hoe nemecrno,
C - HOJKKa lIAPblllIKa opaenrnpoeannas lTpOTH8 xnoponnacra KOHTaKTIfPYIO~ero C IIAPOM.

c
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Kodollņu skaita palleUnāšarlosIzra/sa kodola ploldltātes palle1lnāšarlāsvai ari

strauja kodola funkclonālā stāvokla malņa (Jordan et ai. 1980, Nagi 1982,

KOJIeCHIIKOlla H Ma1HeHKo 1989) Citos kodolos novērojām, ka no ·sēnes cepurites'

atiet divas val tris kājlņas (13. att. A, 14. att. A,B). ·Sēnes kāJIņas·or1entāc1jai

nav gadjjuma raksturs. Tā lr vērsta pret kodola apvalka porām (2. att. A, 12. att.

B, 14. att. B). Citās šūnās sēnes veida kodollņa ·kāJa· lr vērsta pret

endoplazmatlskā tikla clstemu galiem un plazmodesmām, kuras šajā zonā satur

elek:tronblīvuvielu (2. att. B, 15. att. A, B, C, 0), val ari pret hloroplastlem, kurt lr

kontaktā ar kodolu (2. att. C, 16. att., 17. att. A, B). Tas norāda, ka kodollņa

kājas lr ne tikai per1nukleārāhromatina sakopojumi, kas veido kodollņu, bet tās ir

ari metabollski aktīvas dlwtrzlenu transporta struktūras, kas pledalās RNS un

RNP eksportā no kodollņa. Saskaņā ar literatūras datiem RNP lzkļust no kodola

caur tA apvalka porām (lbIneJIBII R ,L{eAOB 1972)Šo procesu veicina tuvumā esošie

hloroplastl, eksportējot ATF val citus rnetabolītus. No otras puses, šāds

novietojums lauj hloroplastlem ātrāk saņemt Jaunizveidoto r1bosomuslntezētos

hloroplastu proteinus. Uteratūrā lr parādits, ka lIelākā dala hloroplastu proteinu

tiek slntezētl c1toplazmā(Cr1tchleyand Botomley 1986). Dlktlosomu kIātbūtne

kodola un hloroplastu kontaktu VIetās, acimredzot, palielina membrānu

caur1a1dību,val ari lr saJstītaar atšķlrigu organellu kontaktstruktūru veidošanos,

jo membranoģenēze lr viena no galvenaJām GoIdžt aparāta funkclJām (fI)PeA

BIICCJDmr B MnIIeTaJIeP ~ 3aBR-VJHII B Xa'3aPOBa ~ lJ.e ~B J987). Clešā strukturālā

saJstJbastarp kodollņa kāju un endopIazmatlsko tiklu liecina, ka kodollņa kāJa

p1eda1āsari RNS un proteinu eksporta-tmporta procesos, kuru molekulār1e

mehānlsml ir plaši diskutētl (Barroso and Pals 1990, GoIdfarb and Mlchaud

1991). V1enlalcigl tā var pledaIīt1esetIlēna Importā un hromatina eksportā no

kodola per1fērtJas. EndopIazmatlskā tikla cisternas veido kodola ārējās

membranas Izaugumi, tās slntezē un transportē proteinus, fltohormonus un

p1eda1āsaugu alzsardzibā, tās lr kontaktā ar vlsām cItoplazmas organellām un
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plazmodesmām, veidojot Intra- un Intercellwāro slmplastisko transporta slstēmu

(3aBaP3Im H Xa3aPOBa 1982, lJ.e }lIOB J987). Sēnes veida kodollņu parādīšanās lr

konstatēta pie šūnu speclallzāc1jas malņas, jonlzējošās radlācljas un

kancerogēnu vielu letekmē (OJlhlIIeBCKaSIH qemp 1970, Palx.0B H.zu>.l988, Barroso and

Pals 1990, Selga and Selga 1992a).

Uzsk.atām, ka sēnes veida kodollņ1 atspogulo kodola hlpertrofētas

ekspresijas brtdl, kurā tie, kontaktēJot gan ar hloroplastlem, gan simplasta

s1tēmu,reallzē ārējo faktoru Izralsito morfoģenēzas programmas malņu.

Gan gurķu, gan zlrņu lapu mezoflla šūnās, kampozāns M Izraisa kodolu

amltotlsku dali~. ŠaJāprocesā var Izdalit vaJrākasfāzas. Kodols Izstiepjas,

veidojas Iežmauga, kura pārdala kodolu .nevlenādās daļās, ležmaugas v1etā

kodols saliecas, kad abas daļas lr satuvlnāļUŠāSgandriz paralē1Iabas kodola

daļas pakāpenlskl atdalās un starp tām veldojās šūnas šķērsslenlņa (3. att. A, B,

C, D, 10. att. c, 18. att. At B, C). Kā amltozes modlflkāclju var uzskatīt ari zlrņu

un gurķu kodollem bieži novēroto pumpurošanos, kad kodoli atdala ar dubultu

membrānu apklātus pūslišus, kuros dažkārt redzami nelieli kondensēta

hromatina fragmenti (Selga un Selga 199Oa, Selga un Selga 1992b). Šādu

mikrokodolu veidošanos augos lzralsa art piesārņojums ar smagajiem metāllem

un dažādlem herbicīdlem (De Marco et ai. 1987, De Marco et ai. 1988, De

Marco et ai. 1990, Selga and Selga 1991a, 1992b). Mlkrokodolu spontānas

parādīšanās frekvence 'Ir zema 111000 un to parādīšanās frekvences

palle1lnüanās tiek Izmantota kā jūtiga metode dažādu faktoru genotokslskās

Ietekmes novērtēšanal (De Marco et ai. 1990). Tomēr mIkrokodolu bloloģlskā

nozīme vēl lr maz pētīta. VēI lr daudz neskaidru aspektu art amltozes saistibā ar

hromatīna kondensāciju zlrņu lapu parenhimas šūnās un ar sēnes veida

kodollņu veidošanos gurķu lapu parenhimas šūnās, Abos gadīJumos kodolu

amttottskā daJīšanās ir Izaugušu lapu parenhimas šūnu atjaunotas dafīšanās

sākums. Tas vtenlaldgllr šūnu heterogenltātas racāšanasun k.anceroģenēzas



a 3. attēls. Kampozāna M inducētās
kodolu amltotlskās dal1šanās etapi:
a • kodola Izstiepšanās,
b - pāržmaugas veidošanās,
c - kodola pārtoclšanās pāržrnauqas vietā,
d - meitkodolu atdalTšanās.

Fig. 3. Stages of camposan M induced
amltotlc division of nuclel of cucumber leaves:
a - stretchlng of nucleus,
b - developlng of constrlctlon,
c - bendlng In two,
d - dlvlding of daughter nuclel.

PRC•. 3. 3TanH aMlITOTRlJeCKOrO nenenns

S1.QepMe3oq>Hnna nHCTbeB orypua

06pa6OTaHHblx KaMfl03aHOM M:
8 - 8bl'l'S1rHB8I1He RAep,

b - 06pa30BalIHe nepeTIDKKll,

C - neperaoaaae il MeCTO nepeTSDKKR,
d - paaaenenne .Q04epHhlX SI,!J,ep.
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mehānlsms, kā ari adaptīva asimilāCIjasvirsmas pallellnāšana atbilstoši jauno

atraģentu t.I. sānu pumpuru straujajam pieprasijumam pēc enerģijas un

p1astlskajāmvleIām.

Kampozāna M letekmē var novērot hromatina ekstrūzlju no kodollem,

pie tam kodolu tuvumā esošaļās endoplazma'llskā tikla c1stemās un

plazmodesmās atrodas e1ektronblivaviela (10. att. B, D). Tas liecina, ka lapu

mezoflla šūnu kodolu ģenētlskals matertāls lelet starpšūnu transporta slstēmās

un p1eda1āsauga morfoģenēzes maJņas reallzāc1jā. Hromatina ekstrūzlja ļr

aprakstīta jau agrāk un to parasti saista ar šūnu un kodolu novecošanos (Nagi

1982, KOJIeCHHKOIl8H Ma1'BeHKO 1989, Selga un Selga 1990b, Selga un Selga 1991b).

Citos gadijurnos to saista ar adaptāclju pie nelabvēlīg1em vides apstākļlern

(MeJJIDIl99l) .

Kampozāna M letekmē maJnāskodola apvalka uzbūve. Kodola apvalks

lr malnlga struktūra, kurā varlē poru skaits un lielums, 'flbrozals slānis u.c.

detaļas atkanbā no šūnu velda, ārējās ledarbības val pataloģljām (Kay and

Johnston 1973, 300pcKd 1975).

Kampozāna M Izralsītā perinukleārās telpas paplašlnāšanās zirņu un

gurķu lapu mezoflla šūnu kodollem lr salstita ar to mernbrānu pledalīšan05

oksldatīvajos procesos (10. att. A, C). Udzīg1 kodola ārējās membrānas

Izaugumi lr, p1emēram,hlpoksljas gadījumā, kad kodols velc lidz 40% no šūnā

notiekošajiem oksldatīvajlem procesiem (fpimeBa 1975). Kodolu membrānas satur

ari mikrosomām ndzl9USflavoprotelnu enzimus t.i. NADPH cltohroma P450

reduktāzi un NADH cltohroma bs reduktA.zi (Halliwell and Gutteridge 1989).

Tāpēc var domāt, ka kampozāna M Inducētā kodola apvalka membrānu attistiba

un perlnukleārās telpas papI~nāšanās noved pie superoksīda un citu aküvu

skābekla savienojumu veldošanās.
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3.2 Hloroplasti.

Hloroplasti,• organellas, ko satur visa Zemes zaļā augu sega, ar hloroīla

starpniecIbu saista saules enerģlJlu,Izmanto to orgar'llskās vietas veidošanai no

neorganlskaJl.emsavlenofumlem, saista oglskābo gāzi un Izdala skābekll,

veidojot mūsu planētaJ'raksturfgo atmosfēru. Fotoslntezes aparāta un procesa

Izpētei šodien lr priorltāra loma : lai saglabātu DziVibu uz Zemes ekoloģlsko

draudu ap$tākIos, Izstrādātu metodes Saules radlāc1jas pārvēršanal dtos

enerģljas veidos un Izmantošanu tautsalmnlecibā, atdarlnātu fotoslntēzes

pnnclpus tehnlskās s1stēmās dažādu organIsko vlel1u slntēzel, molekulārā

,sJāpekļasaJstī!anaI no atmosfēras u.c. Pēdējos 50 gados lr plaši pētīts pJastīdu

ķīml'skalssastāvs un vielu apmaI'ņa, p1astiduarhitektonika un fl~lkali ķimlskās

ipašl"bas, p1e1īdzlnottās ·optlskārnlēcām·, Ilfotoel'ementlem Jeb saules

bateriJām·. Pētita plastidu flloģenētlSkā Izcel'sme, valrošanās, atjiaunošanās,

adaptāclja un saJstībaar cItārn šūnas organellām (Apoo1962, BaCCmI: 1964~

19W, BeTmrreA:U J964 KaJIhlIIH 1964 ~ep 19W,reHqxroJl8l965) Iūaxos 19(9)Brangeon

~973, Casadoro and RascIo 1978, CBJIaeJl8l978, Ruppel 1978, Parthler 1980,

Hudak 1981, Uchtenthaler 1982, Osmond and BJorkman 1982, AHp;peeoo 1982)

IbtcumļQlHq ~ ~ 1982, Kunst 1983, 1984, Uchtenthaler 1984, Casadoro

and RascIo 1985, HasJmoto 1985, Anderson 1988). Ir plerācfrtaun v1spāratzīta

p1astīdu endosImbiotlskā Izcelsme, t.I. elkariotu p1astīdas lr cēIUŠāS no

prokariotlem, lespējams, zilzaļaļārn a1ģēm (Rls and Plaut 1962, Echlln 1966,

OAJlHIlOB8 1967)Raven 1970, Whatfey 1974, Dyson 1976, Glbbs 1978, Whattey

1981, Ludwtg and Glbbs 1985). Parādits, ka hl0roplasti lr pusautonomas

organellas, t.I. plastīdu attīstību, funkclo~u, lekšējo membrānu Izkārtojumu

un FS I I FS II ndzsvaru regulē gan kodola, gan p1astīdugenoma transkrtptl

(PossIngham 1980, HaCJ,qXm 1982, CewleHKO 1982, ApeI and GoIlmer 1983, Clegg

1984, ~o 1984, Stelnback 1985, I'OIInJrOn H JU>.l987) Haslmoto 1989).
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šajā darbā mēs novēroļām, ka auga plastidu fonds sastāv no loti dažāda

izmēra un uzbūves organellām, kas, kā var domāt, ari atšķlrigl funkclonē un

totoslntēzes aparāta Integrālo atbildi uz ārējā val lekŠējā faktora ietekmi nosaka

dažādo p1astidu attIeciba,

Salīdzinot zema auguma zlrņu IīnlJas Nr. 932 un vldējl garu zlrņu šķimes

-JubileJas- hloroplastus konstatējām, ka Iīnljaf Nr. 932 lr 4,2 reizes mazāks

v1dējals hloroplasta tilpums, kas ir samazlnājles uz garuma un platuma

samazlnüanās rēķlna. Tiem lr 1Ie1ākahloroplastu garuma attieciba pret platomu

(2. Tab.). Tādējādl samazinātaIs hloroplastu tilpums tiek adaptīvI kompensēts,

palielinot hloroplastu virsmas laukumu. Hloroplastu virsmas palle1ināšanos

nosaka ne tikai šūnas genoms. Šāda hloroplastu Izstlepšanās lr konstatēta an
pie augsta mlnerālās barošanas fona un zema apgaismojuma (ry61ph II JlP.1970)

val pie pēkšņa sausuma (CBJJaem 1982). zema auguma Iīnljal Nr. 932 hloroplastos

uzkrājās levērojarnl valrāk cietes nekā v1dēja garuma šķimel -Jubilejas-, Tiem lr

par 14% 1Ie1āksar cieti plldīto hloroplastu skaits, 7 relzes Iielāks cietes graudu

laukums caumērā uz visu hloroplastu laukumu un par 13% Ilelāks cietes graudu

alzņemtals laukums no to hloroplastu laukuma, kas pllditl ar cieti (2. Tab.). Tas

parāda, ka pie ģenētlskl deterrnlnētās augšanas kavēšanas fotosintēzes

Intensitāte dafā hloroplastu pārsnledz aslmllātu eksportu. Tāpēc, acimredzot,

hloroplastlem lr b1ežāk sastopamas plastoglobul as , turpreti vājāk lr attīstfta

tllakoīdu un Iamellu s1stēma (7. att. B, 8. att, B). Kā zlnāms, hloroplastu struktūru

oIbaltumus kodē gan kodola, gan hloroplastu genoms (Hac.YJX>Bl982, Crltchley and

Botomley 1986, By9roy 1981), tādēj mūsu pētījuml nevar dot atbfldl, kuras no

ģenētlskajām slstēmām nosaka augu augšanas kavēšarlu.

Zlrņu un gurķu hloroplastos kampozāns M izraisa Iīdzigas ultrastruktūras

Izmalņas: v1dējals hloroplasta tilpums samazinās par 29% un 25% atbilstoši (2.

Tab.). Domājams, ka hloroplastu tilpuma samazlnāšanās lr salstita ar

hloropJastu un šūnu daJīšan05, Jo meitšūnas saņem daju no mātšūnas
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hloroplastlem, kuri vēlāk strauji daIās, lidz sasniedz noteiktu skaitu. ŠO

pleņēmumu apstiprina tas, ka gurķu zedeņu parenhimas šūnās par 25%

samazlnās ari vtdējals hloroplastu skaits šūnas grlezumā (2. Tab.). Atšķlrtbā no

ģenētlskI determlnētās augšanas kavēšanas, kampozāna M letekmē samazlnās

hloroplastu garuma un platuma attieciba (2. Tab.). Tas liecina, ka hloroplastl

samazina saskarsmes virsmas laukumu ar citoplazmu, IzmaJna optlskās

ipašibas u.c. Udzīga plastidu noapaļošarlās lr novērota gan etllēna, gan art citu

stresa faktoru letekmē (CeJIra H Py~ 1971CeJIra H C1plymtC 1978, MIIPOCJJarOB H Jij). 1984)

Selga and Selga 1990a).

Augšanas kavēšanas fāzē karnpozāns M Izsauc strauju cietes

daudzuma paJlellnāšar1os zlrņu un gurķu hloroplastos (22. att. B) : 2 reizes

pieaug ar cieti plldito hloroplastu skaits, atbllstošl 20 un 12 reizes pieaug cietes

laukums hloroplastos ar cieti, kas sastāda 35% un 39% no visu šūnas

grlezumā esošo hloroplastu kopējā griezuma laukuma (2. Tab.). eJeti saturoši

hloroplastl parasti satur daudz lielas plastogJobuJas (1. att. B, 22. att A). Tā kā

šiem hloroplastlem membrānu slstēma lr reducēta, plastoglobulas var uzskatit

par noārcfrto membrānu matertāla depo. Uteratūrā parādits, ka cieti saturošo

(amIlopiastu) un cieti nesaturošo (hloroplastu) genoms nedaudz atšķlras, bet

levērojaml paJlellnās kodola genoma masa šūnās, kurās ir amUoplastl (Qļ.ņIHQOBa

1976). Ar cieti plldīto plastidu skaita paJlellnāšarlās un cietes kopēļā daudzuma

pal IelInāšanās , augšanas kavēšarla un kodola genoma pallellnāšanās mūsu

eksperimenta zlrņu augiem lr salstitl procesi. Kampozāna M Izralsitā cietes

straujā uzkrāšanās hloroplastos, acim redzot , lr salstita ar oglhldrātu eksporta

bloķēšanu. šāda antJmetabolīta ledarbiba varētu būt gan Etafona, gan etllēna

konjugātlem. Konstatēts, ka Etafons veido konJugātus ar cukurlem (gaIvenokārt

gllkozl) (L.avee and Martin 1975, PowaHoB;K8i H Jij).1989). Sle konjugātllr bioloģiskJ

aktivI, jo tlelnhlbē kviešu koleoptllu un sakņu augšanu (Lavee and Martfn 1975,

Gulllvo et ai. 1981).
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4. tabula.
3. stāva lapu zedaņu parenhimas šūnu hloropla6tu parametri dažādi augo4i8m

augiem. 1.var. • vidiji gara zirņu šķime "Jubilejas" kontrole, 2. var. • zirņu šķ.
"Jubil8jas"apstrādāta er kampo~u M, 3. var .• īsstiebra zirņu finij~ Nr 93?,.4 var. '9Urķ.1J sķ.
"~ žlnas' kontrole, 5. var. - gurķu šķ, "~Žī!IWj" apatradata ar kampozānu M. Hloroplastu
vidēji8 izmēri apriķināti pie 160 mirījumiem.

parametri 1.var 2.var. 3.var. 4.var. 6.var.

hloroplasta garums um 9,9:0,7 7,4%1,6 6,4:0,5 5,2%0,2 4,6%0,1

hloropla&ta platums um 5,5:0,4 5,3%1,1 3,1:0,2 2,9:0,1 3,O:tO,07

hloropla&ta tilpums JJffi3 235%19 1'67%42 55%4,1 39,6%3,5 29,6:t:3,1

aunas kopijais cietes laukl
'kop. hloroplastu laukumu % 1,0 36 7,4 1,9 39,1

.cietes laukumsl ar cieti
pikfito hl. laukumu % 2,3 45,2 16.0 6,2 63.6

ar cieti piJdīto h~skaitBI
kop. hl. skaitu šünā % 36,3 76,0 50,1 41 87

hl. garums! hl. platumu 1,8 1,6 2,0 1,8 1,5

hl. skaits šūnas gri8zumā 10,0 10,1 10,5 8,2 6,4

Kampozāna M tieMs ietekmes fAzA hloroplastos palielinās plastoglobulu

skaits un lielums, bet samazinās tilakoidu un Ismellu skaits hloroplastos (J. att.

B, 22. att A). Tas liecina, ka kampozAna M izraisitA aug§anas kavMana, lidzlgi

kA ģenAtiski detenninAtA augšanas kavtiana, ir saistita ar triozofosfAtu eksporta

aizturi un fotosjntAzes intensitAtes pavAjinManos. Tas apstiprina iepriekš

konstatēto ši preparāta inhibAjošo ietekmi uz fotosintAzi (BHrona B 1JP.l988).~āda

aina ir sastopama an citos augšanas aiztures gadijumos - pie intensiva

apgaismojuma, minerālvielu trOkuma vai UV starojuma (Selga et.aI 1985, Selga

un Selga 1990 a, b), aukstuma stresa (Kmni0ll H ~ 1991), paaugstināta jonizAjošās
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radlāc1jas fona (M:HPOCJraJQ H ļJJ).199l). Kampozāna M letekmē lr novērojama ari

hloroplastu destrukctja. Udziga aina lr novērota ari gāzvelda e11ēna letekmē

(Toyoma 1980, lkeda and Toyoma 1986). V1zuāll un matemātlskl Izvērtējot

Iegūtos e1ek.tronmlkroskoplskos attēlus, JāsecIna, ka kampozāna M letekmē

palle1lnās hloroplastu poIlmorflsms. Ne visi hloroplastl satur cieti, dažādā mērā lr

attistīta un Izveidota lekŠējo membrānu s1stēma. lr sastopami hloropJasti ar

makrogranām (25. att. A,B), kas atspogulo ne tikai FS I I FS II attlecibu

Izmalņas par labu FS II, bet ari novirzes hloroplastu genoma ekspresiJā (Selga

un Selga 199Oc, Selga and Selga 19921). Hloroplastu poIlmorflsms lr raksturigs

ari citos stresa gadi]umos (M:HPOCJraJQ H JIP 1984, ~ H p,p.19(1). Bieži

novēroJām hloroplastu saplūšanu. Tā lr aprak.stīta ari citos nelabvēligos

augšanas apstāklos (M:HPOCJraJQ H JlP.l984).

Karnpozāna M augšanas kavēšanas fāzes belgās hloroplastl bieži daIās

ar dažādu mehānlsmu palidzību : ar Iežmaugu, kur hloropJasts sadalās dažāda

lieluma daļās, un pumpurojotIes, kur hloroplasts sadalās ipašl atšķlrigās daļās

(19. att. A,B,C). Uteratūrā šie daIīšarlās mehānlsmllr plaši aprak.stītl (Leech and

Thompson 1981, PosIngham and Lawrence 1983). Tā kā hloroplastu genomu

veido vairākas dažāda lieluma DNS molekulas (.l{aBIiAeHKO 1984),tad var seclnāt,

ka kampozāna M letekmē pallellnās ari hloroplastu heterogenltāte. Tas lr

nozimigs adaptīvs mehānl sms , kas nodrošina hloroplastu populācljas selektīvu

atbildi uz ārējā faktora Ietekmi un palielina tās Izturibu.

3.3. Mltohondrtjl

Mltohondrljllr plaši pētīti sakarā ar sēkIu dīQŠanu, augu novecošanos,

hlpokslju, anoksIju u.c. stresa faktoru Ietekmi, nefosforUēto vai brivo elpošanu,

pledalīšar1os mlnerāMelu saistīšanā, etllēna bloslntēzē, IIp;du peroksldāclJā u.c.

Procesos (CJIeATeP1962, Hoch 1963, Nass 1963, Parson 1965, JIemmAJ{ep 1966,
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MB.mIellll 19W) t{e(mapb 19W) Bapranenm 197~ Almepcoo 1971, PyAHH 1971, fpBBellll 1975)

MamaHcxd WJ5) Blrky 1976, Nass 1976, HaPdqYK 198~qeJIbl\OB8l983, Bakeeva 1983,

Brown 1983, Gardestrom 1983, Levlngs 1983, Mlllhouse 1983, Rembur 1983,

Oizengremel 1984, Trlpepl 1984, Brown 1985, Cronzjllat 1989, Gray 1989,

Pingitore 1989).

Mltohondriju flloģenētlsko veidošanos pēdējā lalkā arvien bležāk

Izskaidro ar mltohondrtju endoslmblotlskās Izcelsmes teoriju (Parson 1965,

<I>peA-BBcc.mmr H MIOJIeTaJIeP ~ 3aJl8l1El H Xa3aPOBa J984 )1.e )1.JoB 1987) MJmqeHXO H

,lJyA8ļ)eB8l99O)

Mltohondrlju Iekšējās struktūras un funkciju malņa IIteratūrā lr plaši

anal Izēta. M1tohondrtju I~o membrānu stāvokll nosaka gan cikliskas šūnas

IzmaJņas tādas kā aslmllātu koncentrāclja šūnā, gan dažāda veida ārējžO

ledarbība. Mitohondrtjos Izšķlr divu veidu pamatstāvokjus - kondensētals

stāvoklls un ortodoksālals stāvoklls. Mltohondr1jI ir ortodoksālā stāvokli, kad

šūnā lr zema aslmllātu koncentrāclja, bet pār1et kondensētā stāvokli, kad

aslmllātu koncantrāclja lr paaugstlnājusles (1lapaMOU0B8 H <DeIqeHx.o 1988).

Kondensētā stāvokli pallellnās mltohoi1drtļa iekšslā$ mombrānas vrrsmas

lauKums, Kas nodrošina aktīvu oksldativo fosfor1lāclju.

Zlrņu linlJaI Nr. 932, saJīdzlnājumā ar vldēJ1garu zlrņu šķiml ·Jubllejas·, lr

retāk novērojami un mazāki mitohondriji ar smalkākiem krIstiem, pie tam kristu

skaits nav ievērojaml pallellnājles (7. att. C, 8. att. C). Tas liecina, ka ģanētJskl

determlnētā augšanas kavēšana lr salstita ar vājāku oksldatīvo fosfortlāciju.

Oažādos stresa apstākļos, tādos kā anokslja, Indes, UV un jonizējošā

radlāclja u.c. mltohondrtjl plebrtest, matrikss kjūst galšāks un kondensēj as , kristi

kjūst paralēli val sagriežas (II0JIbII'a.00Ila H p;p.1983, īeaepceosa H p;p. ~ o$ma H JJ.P.

19&\ AB,lJPeem B I'pJmeJl8l98!\ nOJDll'8JlOB8 H JJ.P. ~ feHqxroea H ,lJJ>.~ Selga un Selga

199Oc, A6,lJYJ1J18 H ,lJJ>.l991, AllpJ)eeB H )JJ). 199~Selga un Selga 1991a). Uzskata, ka

šādas uJtrastruktūras IzmaIņas lr atgriezeniskas, kuras Izzūd, ja izbeidzas Inžu,
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anoksljas val citu faktoru ledarbība (II0JIYI'aJI0Jl8 II ļQ). 1988, īeaeoosoea II AP- 1990,

l1OJISIlOBa 1991). Kampozāna M letekmē gurķu un zlrņu lapu mezoflla šūnu

mltohondrtjos pallellnājās kristu lielums un samazlnājās to skaits (20. att. B). Bija

sastopami an mltohondrljl, kuriem centrāJo dafu alzņēma lieli rtņķVelda kristi (28.

att B). Tas atspogulo mltohondriju Iekšējās virsmas un fidz ar to ari ATF slntēzes

samazlnāšanos un lr saJstīts ar kampozāna M tiešo IetekmI. ~ādu kristu

veidošanos Izraisa ari dažādl elpošanas Inhlbītorl (II~ 1988).Tas Izskaidro

ari Iepriekš demonstrēto elpošanas Intensttātes samazlnāšarlos, kura lr

rakstunga augšanas kavēšanas fāzē; taču vēlāk elpošanas Intensltāte strauji

pieaug (BIrrOJJa II JQ>.1988). CItos gadi]umos eksogēnā etllēna letekmē konstatēta

elpošanas aktIvItātes paaugstJnāšar1ās (Maldmoto and Asahl 1981, Apelbaum

et ai. 1989). ~āda divu veidu ledarblba uz mltohondrtju oksldaūvo fosforllāciju lr

ari cltām vlelām (Breltbart 1990).

IespeJams , ka mltohondrlju ultrastruktūras Izmalņas lr saJstītas ari ar

cukuru trūkumu šūnās, Pētot oglhldrātu trūkuma Ietekmi uz sakņu šūnam, lr

konstatēts, ka pavājlnās elpošana, malnās rnltohondrl]u matrlksa blīvums un

kristi Izstiepjas (Brouqulsse et ai. 1991). Turkfāt malnās šo mltohondrt]u

rnetabollsms - tajos stipri paaugstinAs taukskābju ~ oksidācijas ferrnentu

aktivltāte (Dieuaide et ai. In preparatlon).

MJtohondrlju popuJāclja šūnās lr loti heteromorfa. Augos tas lr novērots

gan normālos, gan stresa apstāklos (Chrtspeels et ai. 1966, Selga et ai. 1985,

CHJJaeBa ~ Selga un Selga 199Oa, MeJIU 1991 Selga un Selga 1992b). Ir

noskaldrots, ka mltohondrt]u dzīves laiks lr apmēram 10 dienas un šūnu

daJīšanās procesā lr atiķlnbas šūnas un mJtohondrlJu clldu laikos ciou -jl 1983,

3aJl8IX3BH II Xa3aPOBa 198~Beqep ~ MJm1reHKo II AYA&PeBa 1990). Tādējādl šūnā var būt

dažāda vecuma mttohondrtJI, kas lr viens no to heterornorflsma cēJoņlem.

Kampozāna M Inducētās augšanas kavēšanas fāzes belgās aktīv1zē]ās

mhohondrtju daJīšanās. ~Is process lr salstīts ar etllēna Iimeņa paaugstlnāšanos,
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jo uzskata, ka fltohormons etIlēns veicina mltohondrtju daIīšanos (J1H6epr 1976).

Sajā procesā, acimredzot, norit akūva DNS un RNS sintēze, jo zināms, ka

ettlēns levērojaml paaugstina DNS un RNS poIlmerāzes aktlvltātI (Apelbaum et

ai. '989). Mltohondrljl dalījās ar Iežmaugu un pumpurojotles. Tie parasti

sadalijās nevienādās daļās (20. att. A). Tā kā mltohondrlju genomu veido

vaJrākas dažāda lieluma DNS molekulas (MluJqeIOO) H ,lJyABPeB8l99O), var uzskatīt,

ka šo organellu daIīšanās rezultātā rodās ne tikai heteromorfa, bet ari

heterogēna mitohondrlju populāclja. Nereti mltohondrljl lr pārdafitl ar šķērssienu

divās val valrāk.ās daļās (20. att. S). Iespējams, ka šādu vairākkompartmentu

mltohondrlju pllniga atdališanās alzkavējas. Tādiern mltohondrfju kompleksiem lr

levērojama loma straujai oksldatīvās fosforllāclJas atjaunošanai, kas ari lr

parārāta iepriekMjos pētljumos (BHTOJJa H ,ap.l988).

3.4. Kodofa kontakti ar hloroplasttem un mitohondrljlem

Uteratūrā lr maz aprakstita metabolītu apmalņa starp kodollem,

mltohondrljlem un hloroplastlem. Maz ari lr pJevērsta uzmanība šo organellu

kontaktiem. Valrumā gadījumu lr parādits, ka hloropJastl un mltohondrlJI var

atrasties neJleIā attāJumā no kodola (SimoJa 1973, faMaJIeI H KYJJHX0B8l978, CR1IaeBa

J978, KOJIeCIIHI.OB8 H Manremco 1989). Sāda aina lr rak.sturiga ari zlrņu un gurķu

kontroles augu lapu mezoflla šūnās. Sle kodoli parasti lr novietoti samērā brivi,

nedaudzo kontaktu gadijumos starp organellu ārējārn membranām lr šauras ar

r1bosomām plldītas joslas. Turpret; gan ģenētlski determlnētās, gan

etllēnproducenta Izralsitās augšanas kavēšanas gadijumos levē rojam I

palle1lnās DNS saturošo organellu tiešu struk1urālu kontaktu skaits. Organellu

satuvināšanās mehānlsms lr aktivs process, kas nav salstits ar šūnu
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4. attēls. DNS saturošo organellu kontaktu veidi augos
ar augšanas kavēšanu:
a - kodola un mltohondrija kontakts,
b • kodola un hloroplasta kontakts,
c • kodola, mltohondrlJa un hloroplasta kontakts,
d • kodola, hloroplasta un mitohondriJa kontakts.
Fig. 4. Interactlons among the DNA contalnlng organelles of plants
with growth Inhlbltlon:
a - contact between the nucleus and mitochondria,
b - contact between the nucleus and chloroplast,
c - contact among the nucleus mltochondrla and chloroplast,
d • contact among the nucleus chloroplast and mltochondrla.

PBc. 4. Bu,I{H JWBT8K:TOB ):(HK co;:tepJIC8IIlBX Opr8HeJJJJ OP"

TOpMOJICeHHB pocra pSCTeHHi\:

a - KOHTllKT RAPa H MBTOXOHJq>RlI,

b - lIAPa II XJJopoIIJJaCTa,

C - lIļij>a, MHTOXOHAPIDIH xnoponnacra,

d - !lApa, xnoponnacra H MlfI'OXOIl,llpHlI.

d
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vakuollzācl]u un telpas trūkumu, tā kā ap 'kontaktējošajām organellām bieži ,Iir

tukšas cJtoplazmas zonas. Tuvāk Izpētot ar augšanas kavēšanu salstītos

organellu kontaktus, VM redzēt, ka vtanā val val'rākās neliefās zonās kodolu,

hloropl1astuun/vai mltohondrfju ārējās rnernbrānas sapl,ūst (21. att. A). Mēs

novēroļārn 4 šādus organellu kontaktu veidus: 1) kodols-mltohondrfjs (4. att A,

21. att. A, B), 2) kodols-h'loroplasts (4. att. B, 22. att. A, 8), 3) kodols-

mltohondrljs-hloroplasts (4. att C, 23. att. 8), 4) kodols-hloroplasts-mltohondrljs

(4. att. D).

Citiem lapu mezoflla šūnās tiešus kodola kontaktus ar hloroplastlem I1aV

izdevies konstatēt (Possingham and Lawrence 1983). Tos parasti var novērot

merl,stemāt1skosaudos (Whatley 1974, ChaIy and Posslngham 1980, 1981).

Turklāt kontaktā ar kodolu bieži lr hante\Veidahloroplastl, kas plevērš uzmanibu

kodola lomai plastīdu daIīšanās procesā (Possingham and Lawrence 1983).

HJoroplastu un kodolu strukturāJ1kontakti detallzēti lr pētītl Euglena gracllls

šūnās un konstatēts, ka tie lr raksturigl noteIktam attīstibas etapam un Ilgst tikai

1 stundu (Ehara et ai. 1984, Osafune et ai. 1985). Neskatoties uz Nelajām

atšķlnbām starp augstāko augu un e1g1ēnušūnām, kontaktu zonās kodolu un

hloroplastu ultrastruktūra lr lotIlīdzīga. Novērojām, ka ar kodolu kontaktē dažāda

vecuma un speclallzācljas hloroplastl - sākot ar cieti pārplldītiem hloroplastlem

(22. att. A), lidz hloroplastJemar Sl1<āmcietes granulām un elektronblivu stromu

(22. att. 8, 23. att.D). Ap katru kodolu parasti lr novietoti vaJrāJdhloroplastJ,kurf

savā starpā saskaras. Var redzēt sugu specifiskas atšķlnbas kodola un

hloroplastu kontakta zonās. Z1rņlemar ģenēt1sk1determlnēto val kampozāna M

Inducēto augšanas kavēšanu, kodolos kontakta zonā pie apvalka pertfēraIs

hromatīns lr kondensēts. Taču kontakta zonas centrā, kodola apvalkā ir poras,

pie kurārn hromatins lr dlsperss. Blakus porām lr rakstungl kodola ārēļās

membrānas IzaugumI (22. att. B). TādēJādlvar uzskatit, ka hloroplastl vtenlaJdgl

kontaktē gan ar kodolu, gan ar endopIazmatlsko tīkfu. Nav skaidrs val
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hloroplasta un endopIazmatlskā tikla membrānas šaļā zonā saplūst. An IIteratūrā

par šo ļautālumu lr pretrunigas z1ņas(Cran and Oyer 1973, Crotty and Ledbetter

1973, Glbbs 1978, LeedoIe 1982, CB.JIaeBa ~ Ehara et ai. 1984, POMaIlOOCK8S1 H Jij).

1989}

Ar kampozānu M apstrādātajlem gurķlem, kodolu un hloroplastu

kontaktu zonās hromatins lr d1sperss.Dažkārt lr novērojamI kodola Izaugumi,

kas satur flbrtllāru matertālu un kurt lespIežas hloroplastos (22. att A). Nereti ar

hloroplastlem kontaktē kodoli, kurt satur sēnes veida kodollņus (16. att., 17. att.

A, B). ~ā gadījumā starp kodolu un hloroplastu var novērot ER cisternas un

dlktlosomas (17. att. B).

Kodola un mltohondriju kontakta vletā pie kodola mernbrānas lr

redzamas hromosomas (21. att A, B). Perlnukleārā telpa un zona starp

organellu membrānām lr plldīta ar nelieliem elektronbJīvasvielas fragmentiem.

lai pallellnātu saskarsmes virsmu, kodols kontakta zonā veido nelielus

Izaugumus,ap kuriem apllecās mltohondrijs (21. att. B). GIgantiska mltohondr1ļa

apllekšanās ap kodolu lr aprak.stitaan raugu šūnās meljozes un purnpurošanās

Ialkā, turklāt, tuvu kontakta zonai lr gart, lentveida mltohondrtja nukJeotidl(Sando

et ai. 1981, Mlyaka et ai. 1984).

Var pielaut, ka Šād1organellu kontakti lr adaptivs mehānlsms, kas

pastiprina ATF slntēzl. Kodola kontakti ar hloroplastlem un mltohondrtjiem,

domājams, atspogulo tiešu savstarpēju valrāku endogēnās regulācijas slstēmu

mljl~rbibu, stimulējot šaJās organellās transkrlpclļas un/vai repllkācljas

procesus. To apstiprina novērojuml, ka elglēnas šūnās periodā, kad lr

novērojaml kodola kontakti ar hloroplastlem, notiek aktiva adenina-3H

iek/aušana citoplazmatiskajā DNS (Brandt 1981). Ir zlņas par homoloģlsku DNS

fragmentu atrašanos kodolos un hloroplastos (Scot and T1mmls1984), kodolos

un mltohondrtjos (Sederof et.aI. 1986). Bez tam, lr parādīts, ka kodola un

hloropfasta val kodola un mltohondrtļa kontaktu vletās var savienoties šo
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organellu DNS (Ehara et at 1984). Tas liek domāt, ka DNS saturošo organellu

kontaktu lalkā lr lespijJama to ģenētiskā materilālaapmaiņa. Tā kā šādas

kontaktattJecibas lr raksturigas prtlmltīv1emorganllsmlem (Ehara et ai'. 1984,

LudWigand Glbbs 1985), var uzskatīt, ka augšanas kavēšana lr saJstitaar DNS

saturošo organellu prlmltMzētu endoslmblozes formu.

3.5. Hloroplastu un mltohondriju kontakti

Abu pētito ~ultūru kontroles augu lapu rnezoāla šūnās hloroplastl un

mltohondrtjl parasti novietoti pamīšus viens alz otra šūnas pertfērljā.

Vakuollzētās šūnās mltohondriji atrodas ari starp tonopfastu un hloroplastu val

starp hloroplastu un p1azmaJemmu.Tas liecina, ka pastāv adaptīvJmalniga vielu

un Informācljas apmalņas sistēma starp šim organellām un dtiem šūnas

kompartmentiem.

Pie ģenētlsk) determlnētās un kampozāna M Izralsitās augšanas

kavēšnas lr novērojama pastlprlnāta hloroplastu un ml'tohondriju mijiedarbiba.

Viens val valrākl mltohondrlll var būt cieši blakus hloroplastarn un nereti šo

organellu ārējās membrānas v1etām saplūst. Hloropl stu un mltohondrilju

strukturālas kontaktattiecloas augos lr novērotas ari dažādos citos gadijumos

(Manton 1966, Welss 1972, Vajanne 1975, CH.rJaeJla 1978, Ehara et ar. 1984,

Selga et ai. 1985, MHpoHemco 19(1). Hloropl1ast'l;lun mltohondrtju ārējās membrānās

ir poras (KypcaHOB H [fapaMOOOBll 1976, CH.JIaeBa 1978, Fluge and Heldt 1987), bet

iekšējās membtānas satur dažādus proteinu kompleks'lUS,kas nodrošina

specifisku un atvlegllnātu rnetabolūu apmalņ.u starp šo organellu. matrlksu lin

citoplazmu (DeSantls ~1976, Heber and Hel!dt 198'", Proudlov and Thurman

1981, earde et. all. 1982, Fluge and Heldt 1984, Heldt and rAuga 1987). Tādē~

kampozāna MI~raJsītā hIoroplastu un mitohondrtju kontaktu pasrlpnnāšanās

atspogu(o ne tikai šo organellu saskarsmes virsmas pallellnāšanos, bet an
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atšldribas transporta mehānl smos , kā ari transportējamo metabolītu.
kvantltatīvajā un kvalltatīvajā sastāvā. Hloroplastu un rnltohondrlju membrānu

saplūšana atvieglo tiešu metabolītu apmalņu starp šim organellām bez

sarežģītajlem apmalņas procesiem, kas salstītl ar to pārvIetošanos caur

citoplazmu.

Hloroplastu un mJtohondriju kontaktlem pēc augu apstrādes ar

kampozānu M var būt daudzveldīga funkclonālā nozime. Hloroplastu tuvumā

bieži lr hanteļvelda mltohondrtjl (20. att. A). Tas norāda, ka hloroplastu tuvums

stlmulē mitohondrlju dalīšarlos. Novērojām ari mltohondrlJu kontaktus ar

hantefvelda hloroplastlem, kas liecina, ka tie stlmulā hloroplastu dalīšanos.

Mltohondrlju loma hloroplastu dališanās velclnāšanā lr konstatāta jau Iepriekš

(Anton-Lamprecht 1966, PossIngham and Lawrence 1983). Hloroplastu un

mltohondrtju apvalku saplūšana palielina Iespēju hloroplastu ģenētlskajam

matertālam nokfūl mftohondrtJos. Hloroplastu DNS transportu uz mltohondrtjlem

pieiauj valrākl autori, to pamatojot ar homoloģlsku DNS fragmentu atrašanos

hloroplastos un mltohondrijos (Pallard et. ai. 1985, Bedlnger et ai. 1986,

Sederoff et ai. 1986, MJmqeBJ{O H }lyA8J)eBa 1990). Valrumā gadījumu hloroplastu un

mitohondriju mijiedarbfbu saista ar fotorespirAciju un C4 metabolismu (CHJJae:aa

1978, Heber and Heldt 1981, Fluge and Heldt 1987, Heldt and Fluge 1987).

Raksturigl, ka hloroplastlem, kas hontak1ā ar mitohondrijlem val nu nav cietes

granulas, val ari tās lr mazas un to iekšējo membrānu slstēma ir mazāk bojāta.

(2. att. A, S). Tātad, pēc apstrādes ar kampozānu M, pieaug šo hloroplastu loma

oglekJa flksācIJā, šūnas apgādē ar asJmllātJem un ATF. Var domāt, ka kontaktu

Ialkā mltohondrtjl oksidē hloroplastu gaismas ģenerētos reducējošos

ekvIvalentus, tā novāršot pastlprinātu fotoelektronu nesēju reducēšanos un

pasargāJot fotoslntāzes aparātu no neatgriezenisku bojāJumu rašanās. Heldts un

Fluge uzskata, ka šo a1zsargmehānlsmu nodrošina hJoroplastu un mltohondriju

apvalka malāta-oksaloacetāta pārnesējproteinu darbiba, uzsverot, ka neclkllskā
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fosforilācija un NADPH oksldēšana mltohondriālajā elektronu transporta ķēdē

dod tris reizes valrāk ATF uz katru absorbēto gaismas kvantu nekā dod cJkllskā

fosforilāclja (Heldt and Fluge 19Sn.

Mūsu pētfJumlrāda, ka hloroplastu un mltohondrlju strukturālo kontaktu

veidošanās ir salstīta ar aktivām hloroplastu kustibām, ko atspoquļo hloroplastu

izaugumu rašanās. Kampozāna M tiešās Ietekmes (retardanta) fāzes belgās

lapu mezoflla šūnās hloroplastl bieži veido amēbveida Izaugumus (23. att. A, B,

C, D). Viens no pirmajiem šādus Izaugumus lr novērojis Vaildmens (W1ldmanet

ai. 1962). ~dl hloroplastu Izaugumi lr novēroti dažādos apgaismojuma un

mitruma apstāk1os augošlem augiem, turklāt to sastopam'iba pieaug stresa

apstākļos (CtJIraBCIpaydc~CwIaeBal978). Ir plaši parādits, ka šūnas organoidu

novietojumu un pārvIatošanos nosaka dažādl citoskeleta elementi (Menzel

1985, ne ,L{IoB 1987, Gal et ai. 1992, Glese et ai. 1992, De Ruljter and Emons

1992). Taču Iiteratūrā nav ziņu par to, cIk lIelā mērā citoskelets var noteikt

hloroplastu formu. Nav an zlnāms, val Izolētl hloroplastl an spē] veidot

izaugumus. Udz ar to hloroplastu Izaugumu rašanās mehānlsml vē1 paliek

neskaidri. Tornēr IIteratūrā lr norādes, ka hloroplastl satur dažādas

mlkrocaurulītēm IīdziQas struktūras, kuras piedalās hloroplastu pāržmaugas

veldošanās procesā (Sprey 1968, Sprey 1975, Poslngham and Lawrenca 1983,

Lawrence and Posslngham 1984). Tāpēc var domāt, ka hloroplasti paši kontrolē

savu Izaugumuveidošanu.

Elektronmlkroskop/skā anaJīze rāda, ka hloroplastu Izaugumi, kurus

apņem divas apvalka membrānas, var atdaJitles no hloroplastiem (CeJIra H

OIpay5IAc 1978, CHJIaeBa 1978). Daži autori uzskata, ka hloroplastu Izaugumi atspoquļo

plastidu daJīšarlos un, ka atdaloties tie dod sākumu proplastīdām (Anton-

Lamprecht 1966, Valanne 1975, PossIngham 1980, Selga un Selga 1991b,d).

Plaši Izpfatīts ari lr vledokJls,ka p1astīduIzaugumi kalpo galvenokārt, lai

palle1lnātusaskares virsmu ar citoplazmu (Schotz and Dlars 1975, CHJIaeBa 1988).
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Tā kā kampozāna M letekmē hloroplasll noapafojās, samazinot savu kopēļo

virsmas laukumu, ir maz ticams, ka hloroplasti veido Izaugumus, lai pallellnātu

saskares laukumu ar citoplazmu Tie drizāk lr fagocltāras struktūras, kuras satver

citoplazmu kopā ar tuvumā esošajiem šūnu organoidiem. Novērojām, ka

hloroplastu Izaugumi bieži aptver citoplazmu, kā ari hloroplastus ar dobumiem

jeb -caurumlem-, kurus norobežo apvaika membrānas. Šādu ainu ir aprakstijuši

ari citi autori (Marek et ai. 1975, CB.JIaeua 1978). Kampozāna M letekmē hloroplastu

Izaugumi parasti apJlecās ap mltohondrijiem. Uteratūrā lr parādīts, ka

mitohondrljl var atrasties hloroplastu lekšienē, bet ši fenomena veldošanās

mehānlsms ir neskaidrs (Brown 1983, Selga et ai. 1985). Ši fenomena plašā

sastopamIba, pēc augu apstrādes ar kampozānu M, [āva Izsekot ši procesa

stadijas (5 att. A, B, C, 0). Hloroplastu Izaugums pakāpenlskl pletuvojās

mltohondrtjam un apllecās ap to (23. att. A, B, C, 0). Tas norāda 1 ka metabolītu

apmaiņa starp šim organellām nodrošina atgriezenisko saiti, kas liek hloroplastu

IzaugumarTl stiepties noteJktajā virzlenā. Šis process atgādlna zemāko

organismu hemotaksljas.

Šķērsgrtezumos redzams, ka mltohondrtjs atrodas hloroplasta lekšlenē

vai hloroplasta "caurumos" (25. att. A, B, 26 att. A, C), turpreti gargrlezumos -

mitohondrljl atrodas hloroplastu sallektā Izauguma veJdotajās -bedrēs- ( 24. att.

A, 8). Šā procesa sākuma stadljās hloroplastu un mitohondriju apvaJkus atdaJa

valrāk vai mazāk biezs citoplazmas s1ānls, bet vēlāk starp organellu apvalka

membrānām lr rtbosomu tlltJņ1(26. att A, C). Oažkārt mitohondrlju un hloroplastu

saskares vtetās Izzūd šo organellu apvalki (26. att. B, 27. att. A, B, C, 0). Tas

lauj seclnāt, ka hloroplastl kampozāna M letekmē fagocltē mltohondrtjus (Selga

and Selga 1992e). Tā kā daudzas hloroplastu un mltohondrlju lekŠēJo

membrānu sastāvdaļas lr Iīdzigas (3aBaP3HH H ~ 1982), tad var piejaut, ka

mitohondrlju materlāls tiek Izmantots bojāto hloropfastu membrānu reparācljal

un funkciju a~aunošanaJ.
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5.attēls. Fenomena mltohondrl]s hloroplastā veldoāanās mehānlsms.

Fig. 5. Mechanism of Inclusion of mltochondrta into the chloroplast,

PHC. 5. MexaHH3M očpaaonasaa epeao.wea8 MHTOXOHAPHa B xnoponnacre,
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3.6. Perokslsomas un to kontakti ar hloroplastlem un mitohondrijiem

Jau kopš sešdesmito gadu sākuma ir pazistamas nelielas ovālas šūnas

organellas, kuras atbilstoši to pamatfunkcijaI tiek sauktas par peroksisomām (De

Duve and Badhuln 1966, Dyson 1976, Beevers 1979). Augos peroksisomas

speciallzējās dažādās metaboliskās funkcljās. Gllokslsomas lr speclallzētas

perokslsomas, kuras atrodas krājaudos un satur taukskābju B-oksldācljas un

glioksilāta cikla enzimus, lai pārvērstu sēk1u rezerves Ilpidus cukuros (folbert

1981). Lapu perokslsomas lr speclalizētas perokslsomas, kuras atrodas

fotoslntezējošos audos un pledaIās fotoresplrācljas reakcljās (faMaJrea H KYJlHKOBa

1978, Tolbert 1981, Heldt and Fluge 1987). Mūsu novērotās peroksisomas zirņu

un gurķu augu lapu mezofila šūnās lr ovālas un nenoteiktas formas, to diametrs

lr 2 - 5 mkm. Tās lr pIlditas ar rupju granulāru matriksu (28. att. A, B), citas satur

nelielus ieslēgumus (30. att. B). Gurķu un zirņu kontroles augu lapu mezofila

šūnās perokslsomas lr novērojamas samērā reti - viena 35 šūnu griezumos. Pēc

augu apstrādes ar kampozānu M, augšanas kavēšanas fāzes belgās to skaits lr

100 kārtīgl pieaudzis (Selga and Selga 1992c). Peroksisomu skaita

palle1lnašanos var Izralsit oglhidrātu trūkums šūnā, jo lr paradlts, ka tad

palle1lnāsperokslsomālo fermentu aktIvltate (Brouqulsse et ai. 1991). Turklāt

oglhidrātu trOkumagadJjumāir novArojama hipertrotēta taukskābju ~ oksidācijas

fermentu aktlvlzēšarlās (DleuaJdeet ai. 1992).

No otras puses perokslsomu skaita pallellnāšanos var salstit ar etllēna

nmeņa paaugstlnāšanos audos. Peroksisomu Inducējamibu lr konstatējušl

dažādos organismos ar dažād1emstresa faktoriem (KIndI and Lazarow 1982,

Huang et al. 1983, Halllwell and Gutteridge 1989, Monk et ai. 1989, Palma et ai.

1991,SIes 1991, Bueno and de! Rlo 1992). Var pleļaut, ka ari citos gadi]umos

augos novēroto perokslsomu skaita un aktlvltātes paJlelināšanosIzsauc etilēns,
;

jo parasti augl novecojot un reaģējot uz dažād1emstresa faktoriem, strauji izdala
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etilēnu (PoMaIIoB:.I8S1 H JIP. 1989) un lr pat letelk.1sstresa stiprumu novērtēt PēC

izdalītā etllēna daudzuma (nngey 1980,).

PeroksIsomu aktIvltāte bieži lr salstita ar oksidatīvo stresu.

Perokslsomās tā pat kā hloroplastu, mltohondriJu un kodola membrānās un

plazmalernmā lr fermentatīvas sistēmas, kas veido superoksidu un citus aktivus

skābekla savienojumus (SandaJloand deJ Rlo 1988). Udz ar to perokslsomu

skaita palle1lnāšanās šūnās var pastlprlnāt oksldativo stresu. Konstatēts, ka

ak.1īv1eskābekJasavienojumi izraisa DNS ķēžu pārrāvumus un citus hromosomu

boJājumus(Reddyand Latwanl 1983, Halllwel and Gutteridge 1989, Reddyand

Rao 1989). Tāpēc plaši ir Izp/atita h/potēze, ka ilgstošs oks/dativais stress, kuru

izraisa perokslsomu prollferāclJavar kalpot kā kanceroģenēzes Iniciators (Reddy

and LatwanI1983, Redy and Rao 1989). Ari pēc augu apstrādes ar kampozānu

M uz augu stumbriem veidoJās nedlferencētu audu Izaugumi un pllnigl

IzaugUŠāSlapās atjaunojās šūnu dalīšanās, levērojot to, ka gurķfem kodolos ir

dlsperss hromanns, bet zlrņlem tas ir ievērojaml valrāk Ikondensēts, ztrņu

ģenētiskals materiāls ir labāk pasargāts no brivo radl:kajlu ietekmes. Tas

Izskaidro, kāpēc gurķu augi lr ]ūtigākl pret kampozāna M lietekml nekā zlrņu

augl. Plastīdu un mltohondriju genoms lr mazāk alzsargāts pret aktīvajlem

skābekla savlenojum'/ern nekā kodola genoms. Tādēļ kampozāna M Izralsītā

perokslsomu skaita palle1Ināšarlās un to c1:9Šlekontakti ar hloroplastlem un

mltohondrl]iem (28. att. A, B, 29. att. A, B) var aktMzēt mutaģenēzi šaļās DNS

saturošaJlāsorganellās.

Daudzos pētīJumos ir paradīta sakariba starp peroksisomu skaita un

~ivltātes palle1lnāšanos un šūnu novecošanu (Kar and Frelerbend 1989',

Thompson et ai. 1987, Droillard and PauIIn 1990, dal Rlo et all. 1992). Uzskata,

ka to izraisa superoksīdu veidojošo fermentatīvo slstēmu (Mn superoksida

dlsmutāzres, NADHi atkarigās slstēmas, ksantīna oksloāzes u.c ) aktlvlzēšanās

un H202 veidojošo slstērnu (kaalāzes) aktivitāteskrišar1ās (del Ria et. ai. 1992).
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Kampozāna M letekmē, augšanas kavēšanas fāzes beigās, pamatstublāja lapu

mezofila šūnās paroksisomu skaits pieaug daudz vairāk. kā citos aprakstītajos

gadījumos, bet destruktīvās lzrnalņas lr mazākas nekā varētu sagaidīt no Iielā

paroks/somu skaita. Tas norāda, ka šajās šūnās efektīvi darbojās skābekļa

savienojumu detokslkācljas slstēma.

Dažādu augu Japāsnovecošanas laikā parādās gJiokslsomas (Gut and

MatIIe 1988, De Bellis et ai. 1990, Landlot and MatlJe 1990, De Bellis and

Nishlmura 1991, Plstelll et aI. 1991, Bueno and del Rlo 1992). To apstiprina divu

glloksllāta cikla marķlerfermentu - m.a1ātaslntāzes un Izocltrāta lIāzes aktlvltātes

pallellnāšanās. ~Ie fermenti Iapās parādās novecošanas lalkā (Landlot and

MatIIe 1990, De Bellls and Nlshimura 1991). Ir konstatēts ari, ka no

novecojošām lapām legūtās paroksIsomas satur glloksisomālās Cu.Zn -

suparoksīda dlsmutāzes (Bueno and dal Rlo 1992). tomēr šie pētrjuml tieši

neparāda vai lapu parokslsomas Importē glioksisomu proteīnu, pakāpeniski

kļūstot par gllokslsomām, vai ari gllokslsomas šūnās veldojās de novo.

Kampozāna M ietekmē parokslsomas parasti atrodas clešās, strukturāJās

kontaktattlecibās ar hloroplastiem, mltohondrljlem un dažkārt ari ar kodolu.

Sprležot PēC kontaktējošo organellu secibas un ultrastruktūras, lapu mezofila

šūnās lr tipiskas lapu perokslsornas, kuras pledalās fotoresplrācljā. Taču citos

gadijumos kontaktēJošoorganellu ultrastruktūras ipatnibas un organellu secibu

var Izskaidrot ar glloksllāta cikla fermentu k1ātbūthl šajās parokslsomās.

Izdalījām plecus kontaktu veidus: 1) parokslsoma-hloroplasts, 2) parokslsoma-

mltohondrfjs, 3) hloropl~ts-paroksisoma-mltohondrljs, 4) peroksisoma-

mltohondrfjs-hloroplasts, 5) mltohondrljs-peroksisoma-hloroplasts-mltohondriļs.

Sādu kontaktēšanos neizraisa šūnu vakuollzācljas radīts telpas trūkums.

jo ap kontaktēJošāmorganelJāmparasti lr plašas brivas cltoplazmas zonas. Lapu

perokslsomām visrakstrurigākās kontaktatneclbas lr starp hloroplastu,



d

49

f

e

6. attēls. Kampozāna M izraisitie peroksisomu, hloroplastu un mitohondriju kontaktu veidi:

a - peroksisoma un mitohondrijs. b - peroksisoma un hloroplasts, c - hloroplasts, peroksisoma un mitohondrijs,
d • hl'oroplasts, mitohondrijs. peroksisoma un hloroplasts, e • mitohondrijs, hloroplasts, peroksisoma un
mitohondrijs, f - kodols, perokslsoma un hloropl'asts.

Fig. 6. Types 0' contacts of peroxlsomes, chloroplasts and mltochondrla Induced by the Impact of camposan M:

a - peroxlsome and rnltochondrta, b - peroxisome and chloroplast, c - chloroplast, peroxisome and mitochondria,
d - chloroplast, mttochondrta, peroxlsome and chloroplast, e - mltochondrla, chloroplast, peroxlsome and
mitochondria. f - nucleus, peroxisome and mitochondria.

a - KOH'I'aKTneporcacoua H IlHTOXOHlijlIlll,b - neporcacoax H JUIOpoIIJlllCTa,C - xnoponnacra, neporcscoas H MHTOXOHJWIllI,
d - xaoponnacra, loIllTOXOH)JJl1lll,nepoccacoses H xnoponnacra, e • MHTOXOHJij>1llI,xaoponnacra, neporcacoxa H llHTOXOHļlJlIlll,
f - suwa, ueposcncoxa H xnoponnaera,
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peroksisomu un mftohondrtju. Kontaktējošie hloroplastl nesatur lielas cietes

granulas un to lekšējo membrānu slstēma ir ndziga kontroles augiem (31. att. A,

B). Fotorespfrācljas clklā, fosfoglikolāta pārvēršanal par fosfoglicerātu,

metaborrtl 16 reizes šķērso hloroplasta, mltohondrtja un perokslsomas apvalka

membrānas (Heldt and Fluge 1987). Sis proces pietiekami efektivl var notikt tikai

tad, kad šūnā blakus viens pie otra, ķēdē lr novietots hloroplasts, perokslsoma

un mitohondrtjs.

Perokslsomas bieži lr kontaktā val nu ar mitohondriju (28. att. A, 8), vai

ar hloroplastu (29. att. A, B, 30. att. A, B). Kontaktējošo hloroplastu un

mitohondriju ultrastruktūra var būt loti atšķh;ga. Peroksisomas-mitohondrija un

peroksisomas-hloroplasta kontaktus var Izskaidrot ari ar to, ka perokslsomās

parādās g1loksisomām raksturigi fermenti. Sajā procesā peroksisomu

llpokslgenāzes var sadant hloroplastu un mltohondrtju membrānu Iipidus un

hloroplastu plastoglobulas. Domājams, ka šo Iipidu oksidācijas rezultātā

veidojās etllēns. Daudzi autori ir parādijuši, ka IIpidu peroksldācijas rezultātā

veidojās etllēns (Ueberman 1979) un pastiprināta etilēna sintēze stresa

apstāklos lr salstita ar llpokslgenāžu un peroksidāžu aktivltātes paaugstināšanos

(De Jeger et ai. 1987, Kacperska and Kubacka-Zebalska 1989, levinsh et aI.

1990, levlnsh 1991).

Iespējams, ka mitohondrtJu un peroksisomu kontakti nodrošina

kooperāclju etllēna s1ntēzēari no citiem substrātlem. Peroksisomu membrānās

Iipokslgenāzes veidotais superoksids pledalās etllēna veldošanā no 1

aminoclklopropāna-1-karboksilāzes (Legge et ai. 1982). Ari mitohondriju iekŠēJā

membrāna satur enzimus, kas šo etilēna priekšteci pārvērš etllēnā (VInkler and

Apelbaum 1989).

Bieži ir novērojaml organellu konglomerātl, kuros Ietilpst peroksisoma,

viens vai valrākl mitohondriji un viens vai dJvI hloroplastJ (32. att. A, B). Sie

konglomerātl, spriežot pēc kontaktējošo organellu secibas, var veikt
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fotorespirāclju. Tomēr lr maz ticams, ka to metabolītu apmalņa ir salstīta tikai ar

fotoresplrāclļu. Ja kontaktos iesaJstītās peroksisomas satur ari glloksisomām

raksturigos fermentus, tad mūsu novēroteļās organellu kaskādēs ir sajūgts

pentozofosfāta cikis, superoksīda neltralizēšarla un etllēna sintēze. Adaptāc1ja

ari pie citiem stresa faktoriem lr salstīta ar superoksīda neitralizēšanu un

fotoresplrācljas cikla sajūgšanu (Kuroda et ai. 1990).

Dažādā kontaktējošo organellu secība, skaits un ultrastruktūra atspoquļo

perokslsomu, hloroplastu un mltohondriju kooperatīvās mljiedarbības

daudzvetdību. No vienas puses tā ir saistīta ar fotorespirācijas un

kanceroģenēzes aktlvJzēšanu. No otras puses, peroksisomu kontakti ar

mitohondrijlem un hloroplastlem veicina kontaktējošo organellu dažādu struktūru

noārdīšan05 un tā lr pamatstubtāja lapu šūnu novecošanās procesa vlzuāla

aina.

5ECtNAJUMI

I Ģenētlsld determlnētā un kampozāna M Inducētā augšanas kavēšana

,irnespecflsld sastita ar:

1. traucētu astmllātu eksportu no lapu zedeņu parenhīmas šūnu

hloroplastlem.

2. pastiprinātiem kodola kontaktiem ar hlorop1astiem un

mltohondrtjiem, kuri uzskatēml par flloģenētiski senu un prim1ltīvuadaptācijas

mehānlsmu, kas nodrošina ekonomiskāku vielu, enerģijas un Informācijas

apmalņu.



52

II Ģenētlski determlnētā augšanas kavēšana lr saistīta ar organiskās

vielas ekonomiju, kas izpaužas kā visu auga organizāc1jas lirneņu

struktūrelementu samazlnāšanās.

III Augu apstrāde ar kampozānu M Izralsa :

1. strauju fenotlpa maIņu, kavējot augšanu un veicinot zarošanos, kas lr

saistita ar pllnigllzaugušu lapu mezoflla šūnu cikla malņu un kodolu amltotlsku

! da/īšanos, kodola un nekodola genomu kooperāclju, ar specifisku gurķu un zirņu

augu lapu mezoflla šūnās esošā ģenētlskā materiāla Izmainišanu un gēnu

ekspresijas modulāciju:

a. gurķu augiem, daļēļas kodola genoma Izmalņas, kodoliņa gēnu

hlpertrofētu ampllflkāclju un ekspresIju, veidojot sēnes veida kodollņus un

kodollņa produktu val sastēvdaļu eksportu pa tuvā un tāJātransporta sistēmām,

b. zirņu augiem, maina visu kodola genomu endoredupllkāclJasrezultātā

un izsauc kodola ģenētiskā materiāJaintrallnter-eellulāru pārvietošanos.

2. šūnu un DNS saturošo organellu heterogenitātes pallellināšanos, kas

nespeclfl1sklnodrošina to selak1ivlJatbl'ldlun palielina auga pretošanās spēļas.

3. hloroplastu un mltohondriju kooperācljas pastlprināšanos un rada

fenomenu mltohondrijl hloroplastos, kas maina fotoslntēzes procesu un

paaugstina fotosistēmu ~ztunDuhloroplastos.

4. šūnas oksldativo procesu aktivizāciJ'ukodola apvalkā, rnltohondtršos

un perokslsomās.

5. daudzvekJīgus perokslsomu, hloroptastu un mitohondriju kontakus

starp dažāda lieluma, formas un ultrastruk1ūras organeUām, kas liecina par

daudzveldīgu šo organellu kooperativo mijledarbību (valrā:kf oksidativle c~11

v1enāsun talās pašās šūnās vienā un tajā pašā lalkā).
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6. Ar kampozānu M apstrādāto augu lapu mezofila šūnu ultrastruktūra

augšanas kavēšanas fāzes belgās atspogulo dinamisku Iīdzsvaru starp

mutaģenēzl, kanceroģenēz1un pašnekrozi.

Iegūtie rezultāt1 lauj pleņemt, ka lapas piedalās augu morfoģenēzes

koordlnācijā ne tikai oksportēļot asimilātus un fitohormonus, bet ari ģenētlsko

materiālu.
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Vldēji garu zirņu (Pisurn sativum L.) Sķ, •Jubilejas' izaugušU' lapu mezofila šūnu IDNiS
>šāsorganellas: a - kodols, 1>- hloroplasts, c • mitohondrijs.



8. attšts. fS5tiebra zirņu (pisum sativurn L.) Iiniju(; ,I'1'r832 iZHUguŠIJtapu rnezofūa sunu [)NS
saturošas o,rganella.s: a· küdl;.ls, b . hloroplu&li lin mitohondliji



9. attets, DNS saturošās orqanellas . kodols. hloroplo.stj un mitohondriji gurķu (Cucurnis saüvus
L.) ir:ķ. "Ņ9žinas" piķ\RugU$U 'lapu rnezoūla šūna.
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10. 8.ttels. Kodolu uI1raŗiln!l~türa.zirnu (Pi'.'Lll1nr.ativurn lo) sķ .Jubilejas lapu Īlif)zof\k. sünaŗ,
k,,;mpouma ~ļ'ti!?E.;;'tSi';'lt€!klrīfl~)ŗ,ffetürd;;;i:1t;."t'i ki.ZC.E, twi9fl~ iJ· kod0I." ar kondAnf.~tu
hrornatmu un papit:LiSir,ah;' oermuklsāso tgipu. 'b kOIM..:J,;,ŗn;~8tn~,iL!OC:ti~ŗ.l' t.romosomaz Un
hr<~!matiil;:~1~k.',I;ÜZtp.c . kodola arnltotisko dB.~"::'Dn3~,.d - Ī\od,īllint, arpvs kodc.iij. :~ilüplazn',c1
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',:1:'~".-. ~.~d7.I!~i' I'lO 1:k ,(j, .I:ŗ-;i IH\(jŗ,11t ln., fIf(J r1l;, quril. t. I(.!" '1. i rl'.· ,.,~,111., 1t, , 1:, k !'I~i', a-: \.
c,c:ugu.'.i. k,;Ju ,n,~zl.frl[j",Unas. k un ,pt'Z(1nl'l, Mil!':';";,.'. i'" IH~f,',P". 1.1.' 1':. L.t>lI'jl1f. j.. l.

g(,;V;'1 i::,cnalkgrnodC\ln[ ~'tīo. irdQ;-]r., r<JPJ!;Fnlldr:1rw. b l.,)d-üii,:am ltPIS~\R ';;';':>[1;- • !"".-,~

IrJcJvelÜH "9a!va uo 'konJ.,:,kn kajfl



12 aHēls Senas veida kodolmi gurķu (Cucumis sntĪ'vu& L.t Sk -'~ežjnaslopu mezolils bUDU
kodolos pšc apstrādas ar knrnpozānu .M : e b ..kodolina kA:je' origntela pret kodolo apvalka
porarn un prat milohondriju. kas konlakle I'H kodolu





14 ul(j~b, 1I,b S(,nH~. vr:'ldü 1',ld, IiIl,11 (II ,IJvur: I ",!!IlI",", ,1

M up."trnit0 gurķu (Cucurnis SBiIVIl~, 1_.1ŗ,I; f\jt"}inn',
i." .[11 J-,'Hidfu ~,Qllt9f1Jl:'i nr ki'lrnp()Z,Ii!U
l:'-~ili;!! f"nl·\ZC.lfJli I .~.unCt5
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15. ~diells.Sānes veid~ li:odoliņi gurķu [Oucumis sativus L) šķ.. 'Ņ9žinas" lapu mezüfila šünu
j(c;,do'los pēc ap,Ar&d9f.. ar karnp6zrmiUI M . n.b· kodoliņa.'kāīa' oriantšta prot ER cisternārn
kas sakas no kodola apvalka. c.d - kodohna "!raja" orientata prt=:l! plazzmodasrnšrn.
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,6. <ili>?l;;, G rsdzonvoida j{c:d"\lii;:i ~JUrķu (CiJcumif. r,:"'t1ivq;. L. '.k.· t~•.•;~;n;'l." 'np,"j.~.n'iI.lLolikl ;;[! n~l
ļH~IC ClOri{f~1dt?s nr t([trnpozftnu lv', ke;dnlü.t;"i '}~:;.~·(F;l rlril,?:"Cd("1 ~1 CJr(ll ~lJ· ,r(.,ŗdi.'"{:"~(J ~~n,~1~:()l'itrikte ;--H
k(JoJr,!. i



~,l!('JIŗ. S('Il"'~ v,:.jdr-< k,-.r!t,!i-ii 9lJlt,!) ((.'1;, I:n' ,. ,,;"!1'.'il'.'
k,fh.fu..t. J ,', ~1j·H~"'lp:~tLif~"~~-, ~1 t ~: ir(L~jr'lr~''''l:: ,~ ~'I I J I

"11:. ,'. t," ", r ;, 1'1'kI',! l, Ill: 1. I !I.',
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I B ullal!;; K•.,rj JIU oli rtl'Iļ"'!I,.h. d, u Id., ~I'HķI) I{, IJĻIIII \1 '"Itl rU ',I ..•~ . :' .- ļ I 1., :.:n 19\1 . lIrA.

f11ezoilla ~ļJ(TOS p6lC t'U':JU :jI-'5.lJ:~d(~6nr hnrnpOZLln1i M . ~I . dZI1ft lnV:1'JII!."C1rl ŗ.flf. ŗ1trJulil
aptuvsru trsr.dn,lu KodOli•. b . ]eZrn((uļ"~;;u. viata küd,')I{. &HiIQcil'l;' ~~tU,:"1ir-d i, ,~;. di\-':
navianada lialul~li:in·,j.")Jtkodol!. ' , ,

a

..•



19, :111"'!. '1Iv'" ,liII.:I, c'-dli.lllI,\,. I li ,," lli,,j r.l'Hh,~n·fl;1 I-lr IlliJl:,'..' I III .J I.)l)f{,r, ',1'1: I • '11,1·',

Ir(pll nln-zohlr ~ -;Un:1~i 1..., lIt I flJ;· ..d...r~.·\:"l,,.•.• ŗj. ~~lf:~n.-~t.i :- il)~';Jl":.UlgļJ /lflllU: t!LlI' iī1!J~!:nrtL..~,;r."r in"",,
1:brli~I;'!,1IJ .'.ildrdl.'>ililI1·, 01, '.h"f(:",II'1111 ;, (Ii I :.::,p" r, ,-,zllllin ŗ.l.lnr:;
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i~O. .::itlal!'. Mitohondriju c1ŗl!lsnna,.s karnpozāna M il:Jtekme . E1 r"iIOI-j()ncJr:j8 F;w:lrtil.<,llü" ,ir

i",žrnnugu gurķ11lapas rnozotil« šuna, b . rnitohondni« 5L(\:'dlšnnas nr f.ķerG.<;.i!'iI\II;11 ';illnl

laplJ rnololil!n !.IHln



21. atiel,". lKC1rnpt:,IzOr;.,<'1 M izn:w,.,l'i.") rillioli()nr:J~IJIIIhi)IlI':,!'. Ii III kouolu il.C1UgUSU lapu rnŗl;:ofj~ni:.(Jnri
a.- videj garajielrl zirņiern x.Ķ, ,Jļ,bil':3jnE. h - 1:IIHķipITl r.ķ.,"t~18žiilClS".
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rz:a

2>. ~dtĢI~,a.b.c.c! . h!'-Jrc>pl!'j~.ILl izr.1Ugumi un il'lil(dwniJrijU IQlvar.s.Cinu to il)lok[~ uwku (Cucurniŗ,
ŗ,;-dIVU~, L.) s;.~,", I~RžinCl!:, Inpu 11i€l7.0filo t.!lnEH;l ki:'lIl :P(,~,'111;: M iAt ~kml'l
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~a'~:nttRh. ,1 b,c ,d ,. Illl:1ühc,nc,Iriju ietv~rGrU':--t hk)fOFjln;·~tn 17rtl ~r,)l rr~:-'iī(,J!(IKfl / Ir':H 1 I.rr1f".i J ~ II •. d 1vurn
t 1 ~k .Ill 'dl?jw:." irtPl1mfloz(lfrlCl <,Imfi kllmpOi' ana M 1'"'H~.fī:r I



25, :::ütfltS.cb • n"iitühol1driji bloroplar.tos ijUJ~U (Cut;'lJInlc. satlvus L ')$ķ. "~:''1lin'i~'"lopu rnElzolib
6l)nfu;; kr~mpC'l.anRM ililtlkmr:',
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.,}t< ~-iH{J:~~P:'~Iŗ(l~\y.),!::"l-)[ii~·1:. (l
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28. attšls PEH(ē)k~ir,(m"l<l!;' ar kampozanu M npf;trndf1to gurķu (Cucernie Ģ1':ltivur;i L.) t.ķ. 'r~e,?jnn::,'
lapu mC201ilu šūnas. a . a:~ociaci]ā ar t1lofüpl8Stu un ,ijkt":~i&()rnU b . Di0 hior()pln-sl:::



;;.0 ;",: ,(\1:- p(. rl;\~,'.1c:••(1 ī:·J~·l.~-, ŗ~r knr I'l:-H',l7::1 ;"1; 1. r·,: ':':p,,I J F1(j;) l(.l qlJ r~~;'J f : L " Il ': ii :1: :'....•

'li'ill r;i(',?'(,,:li('i ,;.,U(\;~::-, ,r\(jn;riK!;·,. :-1 irlqJ·ŗli;;;:.!lJ (. ....l_r~:-r . it .•. .: ;~\';:L :;~!I;i



:311 <:1t!El!.\"., F'erokt>i,,;on'ICtf; "H kūrnpoznnu tv'l 'ip:',tr~idi:lllJ CJurķu (C;uculojŗ. '<,]I\'il.;: \,(,1,1:~,;'~iilr,/,
1~1PUrnezotita !,un:':j~, ŗ; b . starp hlorüplw,/u un n~l,iloh(Jridrijl.



32 attals Peroksrsornar.ar karnpozānu M apstradāto gurķl.J (Gucwni& sativus L.) Š'ķ. "'Ņe'žin8s'
lapu lT1Iilzofila. šūnāe , a - asociēcijā n" diviem rnitchondrijiorn un hloropla; .•fu, b ' ķecl'!
h lo ro pla ~Is·pe roksisorna- rnitohondnis- h lo roplas ts.



:13 11i1p.1!. ŗ:'8rn~,~it.(1r::[1kl I1tt:iklfcl Pli ~'ofkdli UlI 11Ior::.pln:,!l1 9UI~li ((,UI";Um:s f,ŗtlivu& L '/ sķ
1:IA;:llli;I!., !arm iTfflzoldr, !,LJl1nŗ; P~1C[Ipŗ,irndf'lf; [lr Y.;'IIT1i'r,Zil(I.J M


