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IEVADS 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

A u g i dz īvo v idē , k u r a nepārtraukti izmainās. V ides f a k t o r i , ga ismas intensitāte 
u n kvalitāte, CO2, O 2 , minerā l i , temperatūra, ūdens pieejamība, m i t r u m s u n vējš, 
augsnes struktūra, c i t i a u g i u n zālēdāj i dz ī vn iek i , kukaiņ i , m i k r o o r g a n i s m i - v is i 
apkārtējās v ides k o m p o n e n t i mainās n o mirkļa uz m i r k l i , u n bieži v i e n apstākļi nav 
labvēlīgi optimālai augšanai. Vis i uzskaitītie mainīgie f ak to r i var ietekmēt augu augšanu 
u n attīstību, tātad, t i e k u z t v e r t i šūnās. Bez ārējās v i d e s main īguma eksistē arī iekšējais 
mainīgums - a u g u šūnas a t rodas sarežģītā ogļhidrātu, aminoskābju , minerā lv ie lu , 
ūdens, v i tamīnu u n augšanas r e g u l a t o r u maisī jumā ar mainīgu p H . N a v nekādu šaubu, 
ka šī maisījuma sastāvs mainās gan kvalitatīvi , gan kvantitatīvi; u n mainās arī tā kustības 
ātrums. Tāpēc a u g u šūnām ir nepieciešamas metaboliskās kon t ro l e s sistēmas, kas ļautu 
pārvarēt v i su mainīgo f a k t o r u i e t e k m i u n uzturēt s t a b i l u augšanu u n attīstību attiecībā 
pre t v ides dezorganizējošo iedarbību. 

īpaši svarīgi aģenti a u g u attīstības integrācijā mainīgos ārējās v ides apstākļos ir 
augu h o r m o n i , kas koordinē ģenētiskā potenciā la i z p a u s m i . V ides f a k t o r u izmaiņas 
tieši ietekmē h o r m o n u m e t a b o l i s m u un sadal ī jumu augā. Tas, savukārt, izsauc n o t e i k t u 
gēnu ekspres i ju ar sekojošu o l b a l t u m v i e l u sintēzi u n f e r m e n t u aktivitātes izma iņām. 

Pēdējos d e s m i t gados a u g u fizioloģijā sākušies intensīvi pētī jumi par skābekļa 
aktivācijas e f e k t i e m saistībā ar augu attīstību u n v ides stresa iedarbību. A u g a organismā 
skābekļa aktivēšanās no t i ek tā r edukc i j a s procesā par ūdeni , kas ir normāla m e t a b o l i s m a 
sastāvdaļa. Pastiprināta aktīvā skābekļa f o r m u ve idošanās raksturīga noteiktām auga 
attīstības stadijām, kā arī tā n o t i e k v i de s stresa ietekmē. Evolūc i jas procesā a u g i e m 
attīstījušās aizsargsistēmas šo t o k s i s k o skābekļa s t a r p f o r m u neitral izēšanai. V i ens no 
centrālaj iem f e r m e n t i e m detoksif icējošo f e r m e n t u sistēmā ir peroksidāze, kas piedalās 
ūdeņraža peroksīda neitral izēšanā. P rak t i sk i v i s i patoloģiskie stāvokļi dažādu stresu 
ietekmē ir saistīti ar n e p i e t i e k a m u detoksi f icējošo f e r m e n t u da rb ību . Tāpēc īpaši 
nozīmīga ir t o l e r ances mehānismu izpēte a u g u adaptāci jas p rocesos . 

Etilēns ir gāzveida a u g u h o r m o n s , kurš piedalās d a u d z u a u g u dzīv ības aspektu 
regulācijā, kas ie tver augšanu, attīstību, novecošanos u.c. Etilēns v e i d o j a s augos visā 
t o ontoģenēzes laikā, bet tā izdalīšanās īpaši pastiprinās stresa situācijās. Ņemot vērā 
etilēna biosintēzes i n d u k c i j u kā v ispārēju u n n e s p e c i f i s k u a t b i l d i uz stresa f a k t o r u 
i e d a r b ī b u , v a r ē t u d o m ā t , k a e t i l ē n a m i r n o t e i k t a r e g u l a t ī v a l o m a a u g u 
aizsargmehānismu aktivēšanā. Iespējams, ka eti lēns ir tieši saistīts ar stresa signāla 
pārneses sistēmu. 

Pašreizējā momentā īpaši aktuāli ir pētījumi par t i e m mehānismiem, kas nodrošina 
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auga o r g a n i s m a normālu attīstību mainīgos v ides apstākļos, u n ku r i nosaka pāreju uz 
adaptāci jas reakc i jām stresa s i tuāci jās. D o t a i s da rbs atspoguļo v i r k n i k o m p l e k s u 
pētījumu, k u r i t i k a v e i k t i LZA Bioloģi jas institūta A u g u fizioloģijas laboratorijā u n 
Zv i ed r i j a s Lauksaimniec ības zinātņu universitātes A u g u fizioloģijas institūtā, un kas 
vērsti uz eti lēna u n peroksidāžu sistēmas mij iedarbības i z p r a t n i auga attīstības laikā 
un v ides stresa f a k t o r u ietekmē. 

G a l v e n a i s d a r b a mērķis b i j a izpētīt eti lēna biosintēzes u n peroksidāžu sistēmas 
izmaiņas augšanas u n attīstības gaitā, kā arī stresa ietekmē u n stresa pielāgošanās 
procesā. īpaša uzmanība t i k a pievērsta etilēna potenciālajām funkci jām augu attīstības 
un adaptāci jas regulāci jā. 

Atbilstoši d a r b a mērķim, t i k a nospraus t i sekojoši eksperimentāl ie u z d e v u m i : 
1 . N o t e i k t eti lēna biosintēzes, peroksidāžu sistēmas u n l ignifikācijas procesa 

izmaiņas in tak tos augos saistībā ar t o augšanu u n attīstību. Anal izēt iespējamās etilēna 
regulatīvās f u n k c i j a s i n t ak tos augos . 

2 . Izpēt ī t d a ž ā d a v e i d a s t r e sa f a k t o r u i e t e k m i u z e t i l ēna b ios in tēz i u n 
pretoksidatīvo f e r m e n t u aktivitāti. Pētīt f a k t o r u s , kas piedalās stresa atkarīgo izmaiņu 
regulācijā. 

3. Ana l i zē t i zma iņas augšanā u n l ign i f ikāc i jā , kā arī e t i lēna b ios intēzē u n 
peroksidāžu sistēmās, k o izra isa augu apstrāde ar eksogēno etilēnu u n etilēna priekšteci 
1 -aminociklopropān-1 -karbonskābi. N o t e i k t iespējamo sakarību s tarp eksogēno u n 
endogēno et i lēnu, n o v i enas puses, u n askorbāta peroksidāzes aktivitāti u n potenciālo 
oksidatīvā stresa t o l e r a n c i , no ot ras . 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 
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ĢEDERTS IEVIŅŠ 

1.1. Augu attīstība un adaptācija: vispārīgie regulācijas principi 

T e r m i n s " a t t ī s t ī b a " a t t i e c ībā p r e t a u g u kā v i e n o t u v e s e l u m u , kas r o d a s 
dzimumvairošanās ceļā , i e t ve r sevī pakāpeniskas u n progresīvas izmaiņas izmēros, 
struktūrā u n funkci jās, kas n o v e d p i e pilnvērtīgi funkcionējoša, v a i r o t i e s spējīga auga 
izveidošanās no z igo tas . Attīstība kā auga o r g a n i s m a funkcionēšanas p a m a t n o t e i k u m s 
nav šķirama n o adaptāci jas, kas tuvāk r aks tu ro struktūras pašorganizāci jas īpašību 
sekmīgi attīstīties u n eksistēt mainīgos apkārtējās v i de s apstākļos. Ja attīstības pētījumi 
parāda o r g a n i s m a iekšējās struktūras u n f u n k c i j a s v ienot ību, t a d adaptāc i ja atklāj 
attīstības p l a s t i s k u m u - o r g a n i s m a spēju (vai nespēju) izmainīt struktūru u n f u n k c i j a s 
atbilstoši ārējo apstākļu izmaiņa i . 

Pretēji dz īvnieku o r g a n i s m a unitārajai d a b a i , v i su augstāko augu o r g a n i s m i ir 
v e i d o t i kā p a m a t k o n s t r u k c i j a s moduļu atkārtojums {Trewavas 1 9 8 3 ) . V i r s z e m e s daļā 
šādi moduļ i ir meristēmas (va i p u m p u r i ) ar atbilstošajām lapām, augsnē lokalizētajā 
daļā moduļus v e i d o sakņu meristēmu atkārtojumi. Šo moduļu skai ts ievērojami variē 
j e b k u r a indiv iduālā auga dzīves laikā. Šāda modulārā uzbūves p r i n c i p a dēļ a u g i e m 
nav central izētas, subordinētas k o n t r o l e s , u n ka t r a atsevišķā meristēma augā va r 
d a r b o t i e s l īdzīgi i nd i v i duā l am o r g a n i s m a m , u n augs va r t i k t uzskatīts pa r šādu 
o r g a n i s m u k o p u m u . D z i n u m a meristēmas a t rodas konkurējošās attiecībās par ga ismas 
u n cirkulējošo minerā lv ie lu , c u k u r u u n ūdens saņemšanu. Ātrāk augošās meristēmas 
saņem lielāko daļu n o šiem p a m a t r e s u r s i e m (VVhite 1 9 7 9 ) . Ja lokāl ie augšanas apstākļi 
ir opt imāl i , indiv iduālās d z i n u m a meristēmas a u g ātri u n sekmē zemākās pakāpes 
meristēmu augšanu uz tā paša d z i n u m a . S l ik tos lokālās v i des apstākļos augšana var 
apstāties, j o mersitēmas efektīvāk konkurē par minerā lv ie lām u n ūden i . 

Šāds augšanas a tb i lžu e las t īgums i r n e p i e c i e š a m s , l a i op t im izē tu r e su r su 
uzņemšanu no apkārtējās v i de s , k u r u d a u d z u m s u n pieejamība ka t ra indiv iduālā auga 
apkārtnē var ievērojami variēt. Tā kā a u g i ir nekustīgi o r g a n i s m i , be t t o indiv iduālās 
augšanas apstākļi ir krasi main īg i , ind iv iduā lo a u g u struktūra u n f o r m a ir ārkārtīgi 
p las t i ska {Trevvavas 1 9 8 3 ) . 

Katras atsevišķās meristēmas augšana ir atkarīga gan n o tās iekšējiem apstākļ iem, 
gan arī n o ārējo f a k t o r u iedarbības. Pr inc ip iā l i būtisks ir novērojums, ka dažādas auga 
daļas var savstarpēji ietekmēt c i t a c i tas augšanu u n attīstību. Šādas korelāci jas var 
i zsauk t gan pozitīva k o n t r o l e , p iemēram, h o r m o n u dabas , gan arī negatīva k o n t r o l e , 
kas saistīta ar k o n k u r e n c i uz ize jv ie lām. F i t o h o r m o n i , atšķirībā n o zīdītāju dz īvn ieku 
h o r m o n i e m , nenodrošina central izētu attīstības vad ību , bet gan d a r b o j a s kā integrējoši 
f ak to r i auga attīstībā, pr incipāl i p i e d a l o t i e s mainīgas ārējās v i des signālu ietekmē uz 
attīstību. F i t o h o r m o n u regulējošā i e t ekme uz attīstību ir saistīta gan ar attiecīgo h o r m o n u 
koncentrācijas izmaiņām konkrētajos a u d o s , gan arī ar šo a u d u jut īguma p re t d o t o 
h o r m o n u izmaiņām (Trewavas 1 9 8 1 ) . 
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Būtiski ir uzsvērt arī kādu c i t u augu o r g a n i s m u pamatīpašību - t .s . p e r i o d i s k o 
augšanu. Normā lā situācijā augšana n e n o t i e k nemainīgā ātrumā, be t ir pārtraukts 
process, kas izpaužas kā zināms p e r i o d i s k u m s va i r i t m i s k u m s , kas atkarīgs gan n o 
ārējo apstākļu r i tm i skas izmaiņas, gan arī no iekšējiem f a k t o r i e m (Cumming & VVagner 
1 9 6 8 ) . Augšanas relatīvais raksturs izpaužas arī attiecībā uz atsevišķa auga dažādām 
da ļām, kā arī uz atsevišķu orgānu dažādām d a ļ ā m . Paplaš inot šo p r i n c i p u tālāk, 
j ā a t z ī m ē , k a v i s a a u g a o r g a n i s m a f u n k c i o n ē š a n a sas tāv n o d a ž ā d a g a r u m a 
fizioloģiskajiem c i k l i e m , no k u r i e m vislabāk izpētītie ir c i rkādie r i t m i ar 2 4 h p e r i o d u 
pat šķietami nemainīgos ārējās v i de s apstākļos, kā arī sezonas r i t m i (Bunning 1 9 5 6 ) . 
Jādomā, ka šādu r i t m u pamatā ir t .s . endogēnās osci lāci jas - bioloģiskais pu l k s t en i s , 
kas nodrošina v i su svārstību funkc ionēšanu. Tomēr, lai arī ritmiskās parādības augos 
t iek v isa i plaši pētītas, šāda vispārīga mehānisma funkcionēšana vēl nav pierādīta. 

V iens n o vispārīgākajiem bioloģiskajiem p r i n c i p i e m definē kat ru dz īvo o r g a n i s m u 
kā rezultātu mij iedarbībai s tarp tā ģenētisko materiālu u n v i d i . Ģenēt iskais materiāls 
nosaka o r g a n i s m a attīstības po t ences . V ide nosaka , kāda ģenētiskā potenciā la daļa 
reāli izpaužas. C i t i e m vārdiem sakot , augu f o r m a u n f u n k c i j a ir atkarīga n o t o ģenētiskās 
uzbūves u n gēnu spējas i zpaus t i es c au r o l b a l t u m v i e l u sintēzi. V i de ietekmē a u g u 
augšanu, d i ferenciāc i ju u n m e t a b o l i s m u , v a d o t ģenētiskā materiāla e k s p r e s i j u , kas 
parādās kā i e t e k m e u z o l b a l t u m v i e l u sintēzi u n f e r m e n t u aktivitāti. V isām a u g u šūnām 
piemīt p i l n a ģenēt iskā kapac i tā te regenerēt v e s e l u o r g a n i s m u . La i arī j e b k u r a i 
individuālai dzīvai šūnai auga organismā potenciāl i ir visas veselā o r g a n i s m a īpašības, 
normālās attīstības laikā tās neizpaužas. Ja ģenētiski visas šūnas ir v ienādas, kādi f ak to r i 
t ad r a d a atšķ i r ības s t a r p d a ž ā d ā m šūnām? Paš re izē jā d a r b a t e o r i j a balstās u z 
p ieņēmuma, ka diferencētas dažādu v e i d u šūnas atšķiras galvenokārt pēc f e r m e n t u 
un c i t u o l b a l t u m u v e i d a u n l īmeņa, kādus tā satur. Līdz ar t o , d i ferenciāc i jas ve ids ir 
atkarīgs n o tā, kādas o l b a l t u m v i e l a s t i k s sintezētas šūnā tās attīstības laikā. F i t o h o r m o n i 
ir t i e aģenti, c au r k u r i e m izpaužas v ides apstākļu izmaiņas i e t e k m e uz gēnu ekspres i j u , 
regulējot ģenētiskā potenciā la izpaušanos. 
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1.2. Etilēns ka augu attīstības un adaptāci jas endogēnais regulators 

Etilēns ir gāzveida bioloģiski aktīvs s a v i e n o j u m s , k u r a m o l e k u l a s v ienkāršība ir 
krasā kontrastā ar tā k o m p l e k s o l o m u a u g u f iz io loģ i jā . N i e c ī g i e d a u d z u m i , kas 
nep i e c i e š am i b io loģ i skās akt iv i tā tes i z r ād ī šana i ( p i l n a i ak t i v i tā te i p i e t i ekamā 
koncentrāci ja ir 1 p l/ l ) , ilgstoši a izkavēja eti lēna f izioloģijas pētī jumus. T i ka i līdz ar 
precīzu m e t o d i k u izstrādāšanu eti lēna anal īze i radās iespēja v isaptverošiem eti lēna 
pētījumiem, un šobrīd etilēns ir salīdzinoši visvienkāršāk pētāmais u n visvairāk izpētītais 
n o v i s i e m augu h o r m o n i e m . 

Etilēna bioloģiskās aktivitātes atklāšana b i j a tieši atkarīga n o tā postošās i e tekmes 
uz kultūraugiem, u n b i j a saistīta ar deggāzes l ietošanu s i l tumnīcu apgaismošanai 
pagājušā g a d s i m t a beigās (Ābeles et al. 1 9 9 2 ) . Et i lēna saturs šajā gāzē b i j a 5 % . Lai arī 
j a u tajā laikā t i k a aprakstīti u n izpētīti va irāki gadī jumi par gāzes i z s a u k t o a u g u 
novecošanos u n l apu priekšlaicīgu nobiršanu, etilēna kā darbīgā bioloģiski aktīvā gāzes 
k o m p o n e n t a l o m a t i k a izpētīta u n pierādīta t i k a i Ņe ļubova e k s p e r i m e n t o s ap 1 9 1 0 . 
g a d u . To la ik aprakstītā "trīskāršā a t b i l d e " etilēna ietekmē (horizontāli orientēta augšana, 
lineārās augšanas inhibēšana u n a u d u uzbriešana) t i k a i z m a n t o t a kā b i o m e t o d e etilēna 
noteikšanai v isus turpmākos 5 0 gadus. Fakts, ka aug i paši i zda l a eti lēnu, t i k a noska idro ts 
t i k a i trīsdesmito gadu v i dū . 

Revoluc ionārs apvērsums eti lēna f izioloģijas pētījumos n o t i k a 1 9 5 9 . gadā, kad 
t i ka parādīta gāzu hromatogrāfijas, kā etilēna analīzes tehn ikas , nozīme (Burg & Stolvvijk 
1 9 5 9 ) . 

1.2.1. Etilēna biosintēze 

Lai arī etilēns var v e i d o t i e s nebioloģiskās ķīmiskajās reakci jās, p iemēram, n o 
askorbīnskābes va ra j o n u klātbūtnē {Ābeles et al. 1 9 9 2 ) , eti lēna biosintēze ir dzīvu 
augstāko a u g u a u d u raksturīga u n neatņemama sastāvdaļa: n o v i enas puses , l īdz šim 
nav z ināma a u g u suga, kuras a u d i neizdal ī tu et i lēnu, u n , n o otras puses, v i sos līdz 
šim zināmajos gadī jumos, līdz ar a u d u dzīv ības f u n k c i j u izbeigšanos pārtraucas arī 
eti lēna izdalīšanās n o t i e m . Pretstatā baktēri jām u n sēnēm, k u r etilēns v e i d o j a s no 
ketoglutarāta u n g lutamīnskābes, et i lēna bios intēze augstākajos augos n o t i e k no 
metionīna (metionīna j e b Janga ceļš , Ābeles et al. 1 9 9 2 ) . C i k l s sākas ar metionīna 
pārvēršanos par 5-adenozilmetionīnu ( SAM) metionīna adenoziltransferāzes katalizētā 
reakcijā ar ATF piedal īšanos. Tā kā šūnā S A M t i e k pārsvarā i z l i e t o t s citās ķīmiskajās 
reakc i jās , kas n a v saistītas ar e t i lēna ve idošanos ( p i e m . , p o l i a m ī n u s intēze u n 
metilēšanas reakc i j as ) , relatīvi ne l i e l a i s eti lēna sintēzē i z m a n t o t a i s d a u d z u m s nevar 
būt isk i i z m a i n ī t S A M s t a b i l i a u g s t o l ī m e n i š ū n ā . T ā p ē c n o r m ā l o s aps tāk ļos 
adenoziltransferāze nav eti lēna biosintēzi l imitējošais so l i s . Tiešais eti lēna priekštecis 
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i r 1-aminoc i k l op ropān-1-aminoka rbonskābe (ACKS ) , kas v e i d o j a s n o S A M ar 
piridoksālfosfāta atkarīgās ACKS sintetāzes (EC 4 . 4 . 1 . 1 4 ) starpniecību. ACKS sintetāze 
ir l a b i l s f e r m e n t s g a n in vitro, g a n in vivo apstāk ļos , tās o l b a l t u m a m o l e k u l a s 
inaktivācijas puspe r i ods ir t i ka i 30-50 minūtes (Acaster & Kende 1 9 8 3 ) . ACKS sintetāzes 
o l b a l t u m s sastāda t i k a i 0 . 0 0 1 - 0 . 0 0 3 % no kopējā o l b a l t u m a d a u d z u m a i e va ino tos 
augļu a u d o s , kas intensīvi i z d a l a et i lēnu. Mo leku lā r ie pētījumi ir parādījuši, ka ACKS 
sintetāze eksistē atšķirīgās formās, kuras kodē gēnu g r u p a (Kende 1 9 9 3 ) . Atsevišķie 
ACKS sintetāzes gēni t i e k dažādi ekspresēti kā a t b i l d e uz attīstības, v i de s u n ķīmisko 
f a k t o r u i z m a i ņ ā m . Tā kā ACKS sintetāzes gēna e k s p r e s i j a ar sekojošu f e r m e n t a 
aktivitātes p i e a u g u m u t i e k inducēta prakst isk i visās tajās situācijās, kad novērots etilēna 
izdalīšanās intensitātes p i e a u g u m s , ACKS sintetāzi var uzskatīt par g a l v e n o limitējošo 
posmu etilēna biosintēze (Kende 1 9 9 3 ) . Bez t a m , ACKS sintetāzes aktivitātes p i eaugums 
parasti ir paralēls ACKS satura p i e a u g u m a m . 

Eti lēna izdal īšanos augstākajos augos v a r inhibēt va i rāki s a v i e n o j u m i , k u r u s 
augšanas v idē i z d a l a m i k r o o r g a n i s m i . Pazīstamākais n o šādiem s a v i e n o j u m i e m ir 
rizobitoksīns, kurš inhibē 75 % eti lēna izdalīšanās n o a u g i e m (Owens et al. 1 9 7 1 ) . 
Pētījumos plaši t i e k l i e to t s sintētisks rizobitoksīna ana logs aminoetoksiv in i lg l ic īns 
( A V G ) , kurš i n h i b ē A C K S s i n t e t ā z e s a k t i v i t ā t i . C i t s f e r m e n t a i n h i b i t o r s i r 
aminooksiet iķskābe (Amrhein & Wenker 1 9 7 9 ) . 

Eti lēna priekšteča ACKS inaktivāci ja var n o t i k t , v e i d o j o t i e s m a l o n i l - A C K S , kas ir 
etilēnu neveidojoša s t a r p f o r m a (Yang & Hoffman 1 9 8 4 ) . M a l o n i l - A C K S v e i d o j a s D-
aminoskābju maloniltransferāzes darbības rezultātā situācijās, kad ACKS koncentrācija 
audos ir augsta u n ACKS oksidāze ir piesātināta ar substrātu. M a l o n i l - A C K S ir atrasts 
visās auga daļās, bet N-maloniltransferāze ir r aks tu ro ta kā konstitutīvs f e rmen t s (Martin 
& Saftner 1 9 9 5 ) . Tomēr, f a k t o r i , kas regulē m a l o n i l - A C K S uzkrāšanos u n f u n k c i j a s 
augos līdz g a l a m nav n o s k a i d r o t i . T iek uzskatīts, ka ACKS maloni lēšana ir īslaicīgs va i 
a t g r i e z e n i s k s p rocess , la i samazinātu et i lēna ve idošanas intensitāti . Pēdējā l a i k a 
pētījumi ir parādījuši , ka augos eksistē vē l v i e n a ACKS konjugētā f o r m a - 1-(y-L-
glutami lamino)c ik lopropān-1-karbonskābe (Martin et al. 1 9 9 5 ) . Iespējams, ka šī 
kon jugā ta v e i d o š a n o s ka ta l i zē y-g lu t am i l t r anspep t i dāze . D a t i r āda šīs A C K S 
konjugācijas pozit īvu regulāci ju ar et i lēnu, v i s m a z klimaktērisko augļu nogatavošanās 
procesā (Martin et al. 1 9 9 5 ) . 

Pēdē jo p o s m a s o l i , ACKS pārvēršanos par et i lēnu, katal izē t.s. et i lēnveidojošais 
f e rmen ts (EVF) j e b ACKS oksidāze. Vairākus g a d u d e s m i t u s EVF aktivitāte t i k a n o t e i k t a 
t i k a i in vivo, piesātinot a u g u a u d u s ar substrātu ACKS, j o f e r m e n t a aktivitāte i z z u d a , 
audus homogenizējot (Yang & Hoffman 1 9 8 4 ) . Z ināma EVF aktivitāte tomēr saglabājas 
vakuolās, kas ir izdalītas no lapas m e z o f i l a (Guy & Kende 1 9 8 4 ) , kā arī membrānu 
pūslīšos sulā, kas izsp ies ta n o k i v i augļ iem (Mitchell et al. 1 9 8 8 ) . Tomēr, šīs sistēmas 
saglabā t i k a i 1 % (Porter et al. 1986 ) v a i pat mazāk (Mitchell et al. 1 9 8 8 ) n o sākotnējās 
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in vivo aktivitātes, u n aktivitāte izzūd p a v i s a m , j a membrānu integritāte t i e k sagrauta 
(Porter et al. 1 9 8 6 , Mayne & Kende 1 9 8 6 ) . 

Agrīnie d a r b i par EVF pi lnībā nostiprināja u z s k a t u , ka f e r m e n t a aktivitāte ir 
atkarīga n o membrānu integritātes (Yang & Hoffman 1 9 8 4 ) , v a i pa t n o p r o t o n u 
pārvietošanās c a u r i p l a z m a s membrānai u n membrānu potenciā la saglabāšanās (John 
1 9 8 3 ) . N o otras puses, t i k a atklāts l ie ls skai ts bezšūnu sistēmu, kuras b i j a spējīgas 
pārvērst ACKS par et i lēnu, taču t o darbība b i j a atkarīga pārsvarā n o l ipoksigenāzes 
ģenerēto brīvo radikāļu nefermentatīvas r eakc i j a s ar ACKS {Yang & Hoffman 1 9 8 4 ) . 

Autentiskā EVF atklāšana sākās ar pTOM13 gēna izdalīšanu n o tomātu augļ iem, 
ku ra i z p a u s m e sakr i ta laikā ar eti lēna izdalīšanās i n d u k c i j u . Tā kā ģenētiski pārveidoti 
a u g i , k u r i e m šī gēna darbība b i j a bloķēta, b i j a ar būtiski pazeminātu etilēna izdalīšanās 
l īmeni , varēja izdarīt sec inā jumu, ka pTOM 13 kodē EVF va i v i s m a z EVF pol ipeptīdo 
k o m p o n e n t u {Hamilton etal. 1 9 9 0 ) . Šī pol ipeptīda aminoskābju secība parādīja augstu 
korelācijas pakāpi ar f lavonona-3-hidroksilāzes s e k v e n c i , kas piedalās f l a v o n o l u u n 
antoc ianīdu sintēzē. N e r a u g o t i e s uz šādu h o m o l o g i j u , nav nekādas fermentatīvas 
sakarības s tarp f lavonona-3-hidroksi lāzi u n EVF. Tā kā f lavonola-3-hidroksi lāzes 
aktivitātes stabil izācijai in vitro ir nepiec iešama Fe^+ u n askorbāta klātbūtne {Britsch 
& Grisebach 1 9 8 6 ) , šādi izolāci jas apstākļi izrādījās nepiec iešami arī EVF aktivitātes 
saglabāšanai šķīstošā formā (Ververidis & John 1 9 9 1 ) . Šis atklājums deva iespēju uzsākt 
plašus pētījumus par EVF, ACKS oksidāzi . 

ACKS pārvēršanos par et i lēnu var inhibēt ACKS strukturālie a n a l o g i , p iemēram, 
aminoizosviestskābe. C i t i etilēna veidošanās i n h i b i t o r i , kas da rbo j a s ACKS oksidēšanas 
l īmenī, ir k o b a l t a j o n i , n-propilgallāts, sal ic i lskābe u.c. (Ābeles et al. 1 9 9 2 ) . Etilēna 
izdalīšanos inhibē arī br īvo radikālu pārtvērēji {Parups 1 9 8 4 ) . 

ACKS oksidēšanās r e a k c i j a par et i lēnu ir saitīta ar c iānoskudrskābes rašanos, kas 
augu audos pārvēršas par CO2 u n c iānūdeņradi ( H C N ) . H C N reaģē ar cisteīnu, v e i d o j o t 
p-ciānoalanīnu reakcijā ar B-cianoalanīna sintetāzes piedal īšanos. 

Ne r augo t i e s uz v isa i pi lnīgaj iem pierādī jumiem par eti lēna biosintēzes vispārīgā 
ce ļa darbību, i e t ve ro t ACKS kā tiešo priekšteci , eksistē hipotēze par t o , ka z ināmās 
stresa situācijās eti lēns n o a u g u a u d i e m va r izdalīt ies arī c i t u r e a k c i j u rezultātā, 
p i emēram, n o membrānu l ipīdu peroks idāc i jas . Par pi lnīgi pierādītu ( i z m a n t o j o t 
radioaktīvi iezīmētas potenc iā lo et i lēna priekšteču m o l e k u l a s ) va r uzskatīt eti lēna 
veidošanos membrānu bojā jumu rezultātā ūdensauga Spirodela oligorrhiza audos , 
kas apstrādāti ar vara j o n i e m (Mattoo et al. 1 9 8 6 , Matto ef al. 1 9 9 2 ) . Šis mehānisms 
ietver nepiesātināto taukskābju peroksidāci ju. N o ACKS neatkarīgā etilēna veidošanās 
mehānisma darbība t i k a aprakstīta arī ar skābo m i g l u apstrādātu egļu brūnajās skujās 
[Chen et al. 1 9 9 0 ) . A C K S sintetāzes i n h i b i t o r u l ietošanas rezultātā t i k a izdarīts 
secinājums par t o , ka arī za ļās, s t resam nepakļautās egļu skujās n o ACKS neatkarīgais 
eti lēna veidošanās ceļš d a r b o j a s paralēl i p a r a s t a j am eti lēna biosintēzes ce ļ am (Chen 
& VVelIburn 1 9 9 1 ) . 
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1.2.2. Etilēna veidošanas endogēna un vides atkarīgā regulācija 

Etilēna veidošanās intensitāte ir principiāl i atkarīga n o konkrētā o b j e k t a augšanas 
un attīstības s tad i j as . Att iecībā pret augšanas p r o c e s i e m , v isaktīvāk et i lēnu i zda l a tieši 
meristemātiskas šūnas, kas izpaužas kā etilēna izdalīšanās intensitātes samazināšanās 
virzienā n o apikā la j iem u z diferencēt iem a u d i e m (Satler & Kende 1 9 8 5 , Atwell et al. 
1 9 8 8 , Taylor et al. 1 9 8 8 , Schierle et al. 1 9 8 9 ) . Šāds g rad i en t s parādās arī attiecībā u z 
ACKS l īmeni u n EVF aktivitāt i . Atklāta arī z ināma pozit īva sakarība s ta rp eti lēna 
izdalīšanos u n l apu va i s t a r p p o s m u augšanas ātrumu {Roberts & Osborne 1 9 8 1 , Boyer 
et al. 1 9 8 3 ) . A u d u kultūrā maksimālais eti lēna izdalīšanās ātrums korelē ar svaigās 
masas uzkrāšanās m a k s i m u m u (Huxter et al. 1 9 7 9 , Martins-Loucao & Rodriguez-
Barrueco 1 9 8 3 ) . Atsevišķi pētījumi ir parādījuši augstas eti lēna izdalīšanās intensitātes 
saistību ar augs tu endogēnā auksīna l īmeni attiecīgajos a u d o s (Ābeles & Rubinstein 
1 9 6 4 , Chkanikov et al. 1 9 8 5 ) . Tā kā tauriņziežu h i p o k o t i l a āķa attīstība ir saistīta ar 
endogēnā auksīna koncentrāci ju a s i m e t r i j u , in te res i i z ra i sa da t i par t o , ka auksīna 
a s i m e t r i j u pi lnībā atspoguļo dažāda ACKS sintetāzes i n d u k c i j a ar sekojošām etilēna 
veidošanās atšķir ībām dažādās pusēs (Schierle & Schwark 1 9 8 8 ) . 

Tomēr jāatz īmē, ka lielākajā daļā pētī jumu sakarība s tarp eti lēna izdalīšanās 
intensitāti u n aktīvu šūnu augšanu parādās, j a eti lēna izdalīšanos izsaka attiecībā pret 
svaigās masas v i en ību . I zsakot eti lēna izdalīšanās intensitāti attiecībā pre t a u d u sauso 
masu , va r novērot a p g r i e z t u korelāci ju starp eti lēna ve idošanos u n a u d u augšanas 
intensitāti (Kevers et al. 1 9 8 9 ) . 

Eti lēna veidošanās pastiprināšanās raksturīga lapām u n z i e d i e m novecošanas 
stadijā (Aharoni et al. 1 9 7 9 , Cook & Van Staden 1 9 8 8 ) , kā arī augļu nogatavošanās 
procesā (Ku et al. 1 9 7 0 ) . Tomēr novecošanās in ic iāc i ja ir saistīta drīzāk ar eti lēna 
veidošanās samazināšanos līdztekus auksīna sa tura k r i t u m a m (Roberts & Osborne 
1 9 8 1 ) . T i k a i līdz ar pastiprinātu h l o r o f i l a noārdīšanos parādās et i lēna izdalīšanās 
p i e a u g u m s (Gepstein & Thimann 1 9 8 1 ) . Pēdējā l a i k a pētījumi ir pi lnībā pierādījuši, 
ka endogēni v e i d o j i e s etilēns ir ga l vena i s iniciējošais f ak to rs t o augļu nogatavošanās 
p r o c e s a m , k u r i e m raksturīga elpošanas pastiprināšanās u n daudzkārt īgs sekundārs 
etilēna izdalīšanās p i e a u g u m s (Yamamoto et al. 1 9 9 5 ) . 

Et i lēnam ir i z t e i k t s a tg r i ezen i ska i s efekts uz tā biosintēzi. Eksogēnais etilēns va r 
gan pal ie l ināt (autostimulāci ja) , gan samazināt (autoinhibēšana) eti lēna ve idošanos. 
Etilēna atgriezeniskā iedarbība uz biosintēzi n o t i e k t r a n s k r i p c i j a s l īmenī (VVoltering & 
de Vrije 1 9 9 5 ) . Etilēna izdalīšanās p i e a u g u m s augļos ir t i p i sks pilnās autostimulāci jas 
piemērs, k u r eti lēns i z s auc gan ACKS sintetāzes, gan EVF aktivitātes p i e a u g u m u 
(Sawamura & Miyazaki 1 9 8 9 ) . D a ļ ē j a au tos t imu lāc i j a ir n o v ē r o j a m a pārsvarā 
veģetatīvajos audos , ku r eti lēna izdalīšanās p i e a u g u m s eksogēnā eti lēna ietekmē ir 
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saistīts ar EVF akt iv i tātes p i e a u g u m u (Schierle et al. 1 9 8 9 ) . E t i lēna ve idošanās 
autoinhibēšanu izraisa ACKS sintāzes l īmeņa samazināšanās (Liuetal. 1 9 8 5 , Philosoph-
Hadas et al. 1 9 8 5 , Hyodo & Fujinami 1 9 8 9 , Nakajima et al. 1 9 9 0 ) va i EVF aktivitātes 
k r i t u m s (Ketsa & Herner 1 9 8 9 , Savvamura & Miyazaki 1 9 8 9 ) . Tomēr , šajos 
e k s p e r i m e n t o s lietotās eksogēnā eti lēna devas būtiski pārsniedz tās intensitātes, kādas 
ir novērojamas endogēnā eti lēna izdalīšanās procesā, u n ir jāatt iecina drīzāk u z stresa 
etilēna autoregulatīvo iedarbību. Ir jāatzīst, ka etilēna atgriezeniskās regulācijas nozīme 
normālos apstākļos nav n o s k a i d r o t a . 

Pr incipiāl i svarīga ir arī informāci ja par et i lēna biosintēzes izmaiņām atkarībā 
n o c i t u f i t o h o r m o n u l īmeņa augos . Parasti gan šādi e k s p e r i m e n t i t i e k izdarīti, p a l i e l i n o t 
iekššūnas h o r m o n u koncent rāc i ju , apstrādājot a u d u s ar eksogēniem h o r m o n i e m . 
Visvairāk pētītā parādība šinī ziņā ir eti lēna biosintēzes stimulācija ar auksīnu ( i n d o l i l -
3-etiķskābi). Tipiskā sliekšņa koncentrāci ja auksīna stimulējošajai darbībai ir 1 p M 
(Ābeles &Rubinstein 1 9 6 4 ) . Nep iec iešams i n d u k c i j a s nosacījums eti lēna izdalīšanās 
stimulēšanai ar auksīnu ir /agfāze, kas va r būt n o 3 0 minūtēm līdz 1 s t u n d a i , p i e k a m , 
garāka lag fāze novērojama augstāku auksīna koncentrāc i ju piel ietošanas gadījumā 
(Chadwik & Burg 1 9 6 7 , Arteca et al. 1 9 8 3 ) . Tā kā p a p i l d u s auksīna avo ta l ikvidēšana 
izra isa pakāpenisku etilēna izdalīšanās intensitātes atgriešanos kon t ro l e s līmenī (Shingo 
& Imaseki 1 9 7 1 ) , var domāt, ka etilēna izdal īšanās paaugstināšanās ir tieši saistīta ar 
auksīna l īmeni audos . To a p s t i p r i n a arī e k s p e r i m e n t i , kuros endogēnais auksīna līmenis 
t i e k i z m a i n ī t s c i t u s a v i e n o j u m u i e d a r b ī b ā . T ā p i e m ē r a m , a u k s ī n a l ī m e ņ a 
paaugstināšanās brasinosteroīdu ietekmē i zsauca arī eti lēna izdalīšanās p i e a u g u m u 
(Eun et al. 1 9 8 9 ) . Auksīna inducētais et i lēna veidošanās p i e a u g u m s ir atkarīgs n o 
o l b a l t u m a sintēzes de novo u n n o t i e k c a u r ACKS sintetāzes i n d u k c i j u (Arteca et al. 
1 9 8 8 ) . 

Mazāk informācijas a t r o d a m s par c i t u f i t o h o r m o n u i e t e k m i u z eti lēna biosintēzi. 
Sa l īdz inot ar auks īna e f e k t u (v idēj i 1 00-kārtīgs et i lēna izda l īšanās p i e a u g u m s ) , 
abscīzskābes, c i tokinīna u n giberel īna e fekts u z eti lēna izdal īšanos ir relatīvi mazs 
(parasti 2 līdz 4 reizes), p ie t a m , iedarbības ve ids i z t e i k t i variē atkarībā no ekspe r imentos 
l i e t o t o a u g u sugas u n darbīgās v i e l as koncentrāc i jas (Ābeles et al. 1 9 9 2 ) . 

V i r k n e pētījumu parāda arī eti lēna ve idošanās intensitātes saistību ar neo rgan i sko 
u n o rgan i sko endogēno s a v i e n o j u m u satura izmaiņām (Ābeles et al. 1 9 9 2 ) . Vispārinot, 
ne l i e l s barības v i e l u deficīts apspiež et i lēna izdal īšanos, be t ievēro jama deficīta 
gadījumā var novērot eti lēna veidošanās pastiprināšanos, i t īpaši , saistībā ar nekrožu 
attīstību. N o organiskajām v i e l ām visvairāk izpētīta ir dažādu c u k u r u stimulējošā 
iedarbība uz etilēna izdal īšanos. 

Dažādu v ides f a k t o r u izmaiņas va r i z sauk t arī eti lēna veidošanās intensitātes 
nov i r ze s . Tā p iemēram, eti lēna izdal īšanās ir tieši atkarīga no pozi t īvu, bojājumus 
ne izsaucošu, temperatūru izma iņas . Et i lēna ve idošanās opt imā lā temperatūra i r 
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apmēram 3 0 ° C (Burg & Thimann 1 9 5 9 ) , bet , paaugs t i no t temperatūru v i rs 4 0 ° C , etilēna 
izdalīšanās vispār pārtraucas. Ga i smas iedarbība uz eti lēna biosintēzi ir atkarīga n o 
tā, kādas f izioloģiskās izmaiņas d o t a j a m o b j e k t a m t i e k i z sauk tas ga i smas f a k t o r a 
iedarbības rezultātā (Ābeles et al. 1 9 9 2 ) . Slēgtās sistēmās ar atdal ī t iem fotosintētiski 
aktīviem a u g u a u d i e m ga i sma parast i inhibē eti lēna izdalīšanos. Atsevišķos gadījumos 
ir pierādīts, ka šāds efekts ir saistīts ar CO2 patēriņu šajās sistēmās fotosintēzes rezultātā 
(Philosoph-Hadas et al. 1 9 8 6 ) . Tomēr, caurplūdes sistēmu lietošana izdalītā eti lēna 
analīzei n o i n t a k t i e m a u g i e m ir apstiprinājusi d o m u , ka ga ismas f a k t o r a m ir stimulējoša 
iedarbība u z eti lēnveidojošo sistēmu normālos apstākļos (Weckx & Van Poucke 1 9 8 9 ) . 

Interesants ir arī jautājums par eti lēna veidošanās intensitātes i zma iņām atkarībā 
no d i e n n a k t s l a i k a v a i g a d a l a i k a . Ja pirmajā gadī jumā šīs izmaiņas ir saistītas ar 
f o t o p e r i o d a darbību, t a d otrajā gadījumā tas va r atspoguļot f izioloģiskā stāvokļa u n 
m e t a b o l i s m a i zma iņas veģetāc i j as p e r i o d a la ikā . D i e n n a k t s e t i lēna izdal īšanās 
r i t m i s k u m s novērots va i rākām augu sugām, t.sk., a ļģēm (Vanden Driessche etal. 1 9 8 8 ) , 
kokv i l n a s dīgstiem (Rikin et al. 1 9 8 4 ) , tomātu augļ iem (El-Beltagy et al. 1 9 7 6 ) , rīsiem 
(Michiyama & Saka 1 9 8 8 ) u n priežu skujās (Yangetal. 1 9 9 3 ) . Lielākajā daļā gadījumu 
min imālam eti lēna izdalīšanās l īmenim tumsas p e r i o d a v idū seko m a k s i m u m s dažas 
stundas pēc ga ismas p e r i o d a sākuma. Atsevišķām sugām novērota et i lēna r i t m i s k u m a 
pārtraukšanās, pārvietojot augus tumsā, taču tā saglabājas nepārtrauktā gaismā (Rikin 
etal. 1 9 8 4 ) . Etilēna izdalīšanās r i t m i s k u m s parast i i r paralēls ACKS koncentrāci jas 
izmaiņām, kas aps t i p r i na , ka ACKS sintetāze ir ga l vena i s etilēna veidošanos regulējošais 
posms arī d i e n n a k t s eti lēna r i t m u izpausmē (Rikin et al. 1 9 8 4 , Yang et al. 1 9 9 4 ) . 

Eti lēna biosintēzes i n d u k c i j a ir visplašāk izpētītā u n vispārīgākā a t b i l d e s r eakc i j a 
jebkāda v e i d a stresa f a k t o r u ietekmē (Ābeles et al. 1 9 9 2 ) . To var i zsauk t gan ab io t i skas 
(ķimikāli jas, temperatūras ekstrēmi, sausums, h i p o k s i j a , g a m m a s t a r o j u m s , mehānisks 
i e v a i n o j u m s , nol iekšana, augsnes pretestība u . c ) , gan b i o t i s k a s (s l imības, i nsek tu 
i e v a i n o j u m i ) d a b a s f a k t o r i , t āpēc šis m e h ā n i s m s p lašāk paz ī s t ams ar kop īgu 
apz īmējumu "stresa et i lēns" . 

E t i l ēna f i z i o l oģ i j a s i z p r a t n e i v i sbū t i s kāk i e s t resa f a k t o r i i r m e h ā n i s k a i s 
i e v a i n o j u m s , ķīmiskais stress u n i n f e k c i j a . Mehāniska is stress jāmin pirmajā vietā, j o 
apmēram 9 5 % pēt ī jumu pa r e t i lēna ve idošanos ir saistīti ar a u d u atda l īšanas 
i e v a i n o j u m a inducētās eti lēna izdalīšanās l ikumsakarību izpēti . Līdz ar t o , analizējot 
jebkādu f a k t o r u i e t e k m i uz etilēna ve idošanos, eksperimentētāji pēta p i rmām kārtām 
d o t o f a k t o r u i e t e k m i u z konkrēto a u d u spēju sintezēt i e v a i n o j u m a inducēto et i lēnu. 
Šāda p i e e j a n o v e d u s i p i e pretrunīgu d a t u u n interpretāci ju eks i s t ences , j o šādos 
apstākļos pr inc ip iā la noz īme va r būt inkubāci jas apstāk ļ iem. Para lē l i pētījumi ar 
i n t a k t i e m a u g i e m cau rp lūdes sistēmās u n endogēnā et i lēna s a tu r a ana l ī ze v a r 
ievērojami u z l a b o t situācijas i z p r a t n i . Ķīmiskā stresa iedarbības pētījumus aktualizē 
augsnes u n ga isa p iesārņojuma izraisītie a u g u bojā jumi d a b i s k a j o s apstākļos u n 
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aizsargmehānismu izpētes nep iec iešamība . L īdzīgi t a m , svarīgi ir i zp r a s t et i lēna 
piedalīšanos aizsargreakcijās pret s l imībām. 

Veģetatīvo a u d u mehāniska i e v a i n o j u m a gadī jumā novērojamas būtiskas etilēna 
izdalīšanās p a r a m e t r u atšķirības atkarība n o pētāmā o b j e k t a (skatīt apska tu Ābeles et 
al. 1 9 9 2 ) . Pirmkārt, lag p e r i o d s starp i e v a i n o j u m a izdarīšanu u n p i r m o būtisko etilēna 
izdalīšanās p i e a u g u m u var būt n o 16 līdz 55 minūtēm. Otrkārt, atšķiras l a iks pēc 
ievainošanas, kurā parādās eti lēna izdalīšanās m a k s i m u m s (39 līdz 133 minūtes). 
Treškārt, visizteiktākās atšķirības parādās relatīvajā eti lēna izdal īšanās intensitātes 
p i e a u g u m a pakāpē i e v a i n o j u m a rezultātā - tā va r variēt no 1.4 reizēm etiolētu miežu 
k o l e o p t i l o s l īdz 2 4 . 8 re izēm et io lētas kukurūzas k o l e o p t i l o s . V ispār īg i ņemot , 
v i end īg ļ l ap j i em raksturīgs re lat īv i l ie lāks i e v a i n o j u m a stresa inducēta i s e t i lēna 
p i eaugums , nekā divdīgļ lapj iem. Savukārt, etiolēti a u d i intensīvāk i zda l a eti lēnu atbildē 
uz i e v a i n o j u m u , neka tāda pa t v e c u m a fotosintētiski aktīvi a u d i . Ceturtkārt, atšķirības 
parādās attiecībā pret t o , v a i l ielāka a u d u i e v a i n o j u m a pakāpe i zsauc intensīvāku 
etilēna izdalīšanos uz a u d u masas v i en ību . 

Atšķir ībā n o veģetat īva j iem a u d i e m , augļu u n dārzeņu sakņu ieva inošanas 
gadījumā parādās tieša sakarība starp et i lēna izdalīšanās intensitāti u n i e v a i n o j u m a 
v i r smas l i e l u m u (p iemēram, Imaseki et al. 1 9 6 8 ) . 

V i spārp ieņemts i r u z s k a t s , ka ķ īmisko s a v i e n o j u m u spēja st imulēt e t i lēna 
veidošanos ir f u n k c i j a n o t o izraisītā a u d u i e v a i n o j u m a pakāpes (Ābeles et al. 1 9 9 2 ) . 
To varētu pilnībā attiecināt uz vispārējas darbības bioloģiski t o k s i s k i e m s a v i e n o j u m i e m , 
p iemēram, a m o n j a k u , bisulf ī tu, met i lb romīdu , sēra d ioks īdu, s lāpekļa oks īd iem, 
trihloretiķskābi u.c. N e v a r n o l i e g t arī, ka atsevišķi metālu j o n i varētu tiešā veidā 
ietekmēt etilēna biosintēzes f e r m e n t u aktivitāti u n stabilitāti. īpaša ir situācija attiecībā 
uz o z o n u kā et i lēna ve idošanās i n d u k t o r u . Lai arī v i r k n e pēt ī jumu rāda et i lēna 
izdalīšanās p i e a u g u m u o z o n a apstrādes rezultātā (Tingey et al. 1 9 7 6 , Peli & Puenta 
1 9 8 6 ) , ir izvirzīta hipotēze pa r t o , ka o z o n a f i t o t o k s i s k u m s , kas izpaušas kā n e k r o t i s k u 
i e v a i n o j u m u parādīšanās uz lapām, ir tieši saistīts ar ķīmisko r e a k c i j u s tarp o z o n u u n 
stresa et i lēnu, kas ģenerē toks i skus brīvos radikālus (Mehlhorn & VVelIburn 1 9 8 7 ) . Kā 
pierādījums t a m k a l p o j a f ak t s , ka eti lēna biosintēzes i n h i b i t o r a A V G lietošana p i r m s 
apstrādes ar o z o n u reducēja et i lēna izdal īšanos pa r 85 % l īdztekus ar r e d z a m o 
bojājumu samazināšanos n o 5 0 % uz 5 % . Tomēr vē lāk ie e k s p e r i m e n t i šo hipotēzi 
nav ne pilnībā apstiprinājuši, ne arī noraidijuši (Zilinskas et al. 1 9 9 0 , VVenzel et al. 
1 9 9 5 ) . 

Gan augļu, gan veģetat īvo a u d u gadī jumā stresa etilēna veidošanās ir saistīta ar 
ACKS sintetāzes u n atsevišķos gadījumos, arī EVF, i n d u k c i j u atbilstošo gēnu aktivācijas 
u n o l b a l t u m u sintēzes de novo l īmenī. Tā tad , stresa eti lēna biosintēze norisinās pa t o 
pašu ce ļu , kā auksīna inducētā et i lēna b ios intēze. Tomēr, o l b a l t u m a sintēzes u n 
nukle īnskābju sintēzes i n h i b i t o r u l ietošana n e d o d v i ennoz īm īgu a t b i l d i , kāda ir 
t r ansk r i p c i j a s u n translācijas l o m a stresa eti lēna biosintēzes regulāci jā. Tā p iemēram, 
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gan RNS (akt inomicīns D ) , gan o l b a l t u m a (cikloheksimīds) biosintēzes i n h i b i t o r i var 

izsaukt stresa eti lēna ve idošanos (Rasmussen & Jones 1 9 7 1 , Saltveit & Larson 1 9 8 3 , 

Mauch et al. 1 9 8 4 ) . Pārsteidzošs ir ātrums, ar kādu n o t i e k stresa eti lēna biosintēzes 

i n d u k c i j a o l b a l t u m a sintēzes de novo l īmenī. ACKS sintēzes i n d u k c i j a sākas 8 līdz 10 

minūtes pēc i e v a i n o j u m a , k o pavada etilēna izdalīšanās p i e a u g u m s 15 līdz 2 0 minūtes 

pēc s t i m u l a (Konze & Kwiatkowski 1 9 8 1 ) . Tas l i ek domāt , ka et i lēna biosintēzes 

i n d u k c i j a i e v a i n o j u m a rezul tātā i r saistīta ar kāda ā t rdarb īga ķ īm iskā s ignāla 

atbrīvošanos, kurš ir šūnas struktūras sastāvdaļa normālā stāvoklī. Etiolētos zirņu dīgstos 

šis signāls pārvietojas ar ātrumu 2 m m stundā (Saltveit & Dilley 1 9 7 8 ) . 

1.2.3. Etilēna fizioloģiska iedarbība 

Lai arī visplašāk pētītais etilēna fizioloģiskais efekts ir tā i e t e k m e uz šūnu augšanu, 

etilēna iedarbība parādās p r ak t i s k i v i su augu f izioloģisko p r o c e s u nor i ses gaitā. Tā 

p iemēram, etilēns i zsauc fotosintēzes izmaiņas, taču tās t i e k saistītas ar eti lēna netiešo 

iedarbību (Ābeles et al. 1 9 9 2 ) . Tā kā etilēns iz ra isa a u d u novecošanās paātr ināšanos, 

elpošanas f e r m e n t u p i e a u g u m s etilēna ietekmē, acīmredzot, ir saistīts tieši ar šo i e t e k m i . 

Parasti šāds efekts izpaužas kā alternatīvās, p re t c ian īda iedarbību nejūtīgās elpošanas 

intensitātes p i e a u g u m s (Gude & van der Plas 1 9 8 5 , Duncan & Spencer 1 9 8 7 ) . Vē l 

v iens netiešs eti lēna efekts saistīts ar tā i e t e k m i uz asimilātu pārvietošanos (Ābeles et 

al. 1 9 9 2 ) . 

V isa i pretrunīgi ir rezultāti par eti lēna i e t e k m i uz c i t u h o r m o n u l īmeni audos u n 

to m e t a b o l i s m u (Ābeles etal. 1 9 9 2 ) . V ist icamākie ir da t i par eti lēna inhibējošo i e t e k m i 

uz auksīna t r a n s p o r t u (Suttle 1 9 8 8 ) . Tomēr, arī šajos gadījumos e fekta pakāpe ir atkarīga 

no tā, va i eti lēna i e t e k m e pētīta e k s p e r i m e n t o s ar v e s e l i e m a u g i e m , v a i arī ar a u g u 

da ļām, j o eti lēna izsauktā auksīna t r a n s p o r t a inhibēšana parādās t i k a i vese lu a u g u 

gadījumā (vVood 1 9 8 5 ) . 

Eti lēna inhibējošā i e t e k m e u z vese lu a u g u l ineāro augšanu ir daļa n o visagrāk 

aprakstītās et i lēna darbības, u n ir t i p i sks eti lēna e fekts . Stublāju l ineārās augšanas 

inhibēšana ir ātra u n a t g r i e z e n i s k a . Izolētu s e g m e n t u gadī jumā inhibēšana iestājas 1 

līdz 3 s t u n d u laikā pēc gāzes piev ienošanas (Nee et al. 1 9 7 8 ) , taču i n t a k t u a u g u 

stiepšanās inhibēšana ir ātrāka - lag p e r i ods va r būt t i k a i 6 līdz 10 minūtes (Warner & 

Leopold 1 9 7 1 ) . Pēc a u g u ievietošanas atpakaļ parastajā ga isa v idē normāla augšana 

a t j auno jas 21 minūtes laikā. Līdzīgi ātra u n a tg r i ezen i ska ir arī sakņu l ineārās augšanas 

inhibēšana. I n t e r esan t i , ka p iesaknes ir mazāk jutīgas pret et i lēnu, kā galvenās saknes 

(Ābeles et al. 1 9 9 2 ) . 
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Lai a r i l ineārās augšanas inhibēšana eksogēnā eti lēna ietekmē ir plaši izpētīts 
f e n o m e n s , tās mehānismi nav ska idr i s a p r o t a m i . Z ināms, ka s t u m b r u va i sakņu augšanu 
regulē šūnu da l ī šanās , šūnu st iepšanās, auks īna t r a n s p o r t a u n auksīna darbības 
saskaņota mij iedarbība. Etilēns var ietekmēt ka t ru no šiem p r o c e s i e m . D a u d z i no 
e k s p e r i m e n t i e m par eti lēna i e t e k m i u z augšanu neizšķir iedarbību u z stiepšanos un 
šūnu dalīšanos. Šūnu dalīšanās inhibēšana i r tieši saistīta ar eti lēna augšanu inhibējošo 
iedarbību vese los augos . J āņem arī vērā, ka eti lēna iedarbības pakāpe u n v i r z i e n s ir 
atkarīga no pētāmo šūnu t i p a attiecīgajos audos {Mosejev et al. 1 9 9 0 ) . Tomēr neatbildēts 
p a l i e k jautājums par t o , va i etilēns piedalās l ineārās augšanas inhibēšana arī normālos 
apstākļos in vivo. Par pierādītu var uzskatīt stresa f a k t o r u izsauktās eti lēna biosintēzes 
piedalīšanos augšanas inhibēšana (Goeshl et al. 1 9 6 6 ) . J ādomā, ka eksogēnā etilēna 
darbības mehānismi tomēr nav i d e n t i s k i endogēnā etilēna darbības mehānismiem 
in tak tos augos . 

Pretstatā inhibējošajam e f e k t a m u z l ineārās augšanas inhibēšanu, ūdensaugiem 
etilēns izsauc stiepšanās aktivēšanu (Ridge 1 9 8 7 ) . Šī parādība ir saistīta ar t o , ka a u g i e m , 
k u r i aug z e m ūdens, va i arī apstākļos, k ad iespējama applūšana, tāds mehānisms, kas 
a t ļau j da ļu a u g a eksponē t gaisā u n l abākos g a i s m a s aps tāk ļos , d o d z i n ā m a s 
priekšrocības. App lud ināšana i zsauc et i lēna ve idošanās s t r a u j u p i e a u g u m u , kurš, 
savukārt, i z r a i s a auga ass orgānu s t r a u j u st iepšanos garumā. L ineārās augšanas 
pastiprināšanās et i lēna ie tekmē ir saistīta gan ar šūnu st iepšanās, gan dal īšanās 
pastiprināšanos (Metraux & Kende 1 9 8 4 ) . 

T.s. "trīskāršās eti lēna a t b i l d e s " d i v i pārēj ie k o m p o n e n t i bez stiepšanās augšanas 
inhibēšanas ir horizontālā augšana u n a u d u "uzbr iešana" . Pēdē jo minēto parādību 
izsauc šūnu i z o d i a m e t r i s k a paplašināšanās vertikāla virzienā. A r etilēna darbību saistītā 
a u d u uzbriešana parast i ir raksturīga i n t a k t i e m aktīvi augošiem dīgstu a u d i e m (Eisinger 
et al. 1 9 8 3 ) . Šāds mehānisms var a t v i e g l o t sēklu dīgšanu u n dīgstu izaugšanu cau r i 
augsne i . Etilēna darbība uzbriešanas inducēšanā ir k o m p l e k s a , j o parādība ir saistīta 
gan ar izmaiņām šūnapvalka sintēzē, gan osmotiskā potenciāla izmaiņu. Pēc apstrādes 
ar et i lēnu, c e l u l o z e s m i k r o f i b r i l u or ientāci ja izmainās no vertikālas uz horizontālu 6 
s t u n d u laikā (Ridge 1 9 7 3 ) . 

Eti lēnam ir raksturīga spēja stimulēt sēklu dīgšanu, pārtraucot sēklu m i e r a s t ad i ju 
(Ābeles etal. 1 9 9 2 ) . Tomēr šīs parādības mehānismi līdz g a l a m nav izpētīti. Problēma 
ir saistīta ar apstākli , ka uzbriedušu sēklu dīgšana va r aizkavēties va irāku i e m e s l u dēļ. 
P iemēram, etilēns nevar ve ic ināt dīgšanu sēklām, kurām nepiec iešama stratifikācija, 
c i tos gadījumos dīgšanu a izkavē sēklas a p v a l k s , kas v e i d o nepārvaramu šķērsli dīgļa 
augšanai. Šādā gadījuma etilēns var stimulēt dīgstu augšanu, la i t ie iegūtu nepieciešamo 
spēku šķēršļa pārvarēšanai . 

Rezultāti pētījumos ar eksogēno et i lēnu u n eti lēna biosintēzes i n h i b i t o r i e m augu 
šūnu un a u d u kultūrās l i e c i n a , ka etilēns piedalās morfogenēzes regulācijā kultivēšanas 
procesa gaitā. Bez t a m , tā kā in vitro kultūras bieži a t rodas stresa apstākļos ( audu 
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ievainošanato atdalīšanas rezultātā, nepa re i zu h o r m o n u koncentrāciju u n kombināci ju 
l ie tošana, s l āpek ļa v i e l u pā rdozēšana , paaugst ināts m i t r u m s , gāzu uzkrāšanās 
kultivēšanas v idē , osmot i ska i s šoks kultūras v ides iefiltrēšanās rezultātā starpšūnu telpā), 
pastiprināta eti lēna biosintēze stresa rezultātā va r izraisīt nevē lamas a t b i l d e s reakc i j as . 
Līdz ar t o , et i lēna veidošanās i n h i b i t o r u lietošana nevar d o t pi lnīgu i eska tu par etilēna 
piedalīšanos morfogenēzes regulāci jā normālos apstākļos. Problēmu īpaši sarežģī tas 
apstāklis, ka dažādas embrioģenēzes u n morfogenēzes s tad i jas ir ar dažādu jutību 
pret et i lēnu {Ābeles et al. 1 9 9 2 ) . 

I n te resanta ir eti lēna spēja samazināt apikā lo dominēšanu. Tā p iemēram, eti lēna 
biosintēzes i n d u k c i j a d z i n u m a apgriešanas rezultātā i z sauc apikālās dominēšanas 
z u d u m u {Prasad & Cline 1 9 8 6 ) . Līdzīgu iedarbību izsauc apstrāde ar eksogēno eti lēnu 
vai e t e f o n u {Timm et al. 1 9 8 6 ) . 

N o d a u d z a j i e m e f e k t i e m , ku r i raksturīgi eti lēna iedarbībai uz augu attīstību, būtu 
jāpiemin sakņu veidošanās in ic iāc i ja , spurgaliņu veidošanās i n d u k c i j a , z iedēšanas 
sekmēšana, novecošanās paātrināšana, augļu nogatavošanās st imulēšana {Ābeles et 
al. 1 9 9 2 ) . 

Et i lēna inducētā sakņu in i c i āc i j a pa r a s t i raksturīga a u g i e m , k a m ir t i p i s k a 
advent īvo sakņu ve idošanās. Plašos pētījumos par eti lēna i e t e k m i uz sakņošanos, 15 
no 2 7 a u g u sugām parādīja pozit īvu sakņošanās a t b i l d i et i lēna apstrādes rezultātā 
{Ābeles etal. 1 9 9 2 ) . Apsakņošanās ir daudzpakāpju process, kas ietver saknes aizmetņa 
iniciāciju u n aktivāci ju, saknes parādīšanos un sekojošu stiepšanos. Aizmetņa iniciācijai 
ir nepiec iešama mitogēnā iedarbība un meristemātisku a u d u ve idošanās, k o stimulē 
etilēns. Etilēns inhibē sakņu stiepšanos, tāpēc arī etilēna pozitīvais efekts uz sakņošanos 
vislabāk parādās, j a īsai apstrādei ar eti lēnu seko inkubāci ja v idē bez eti lēna (Robbins 
et al. 1 9 8 5 ) . L īdzīga apsakņošanos ve ic inoša ja i f u n k c i j a i ir et i lēna spēja i z sauk t 
spurgal iņu v e i došanos , k u r a ir novē ro j ama arī reģ ionos , k u r no rmā lā s i tuāc i jā 
spurgaliņas n e v e i d o j a s , kā arī a u g i e m , k u r i e m t o veidošanās n a v raksturīga {Ābeles et 
al. 1 9 9 2 ) . 

Novecošanās ir k o m p l e k s s p rocess , ko v a d a dažādi f a k t o r i . Lai arī eti lēnu v a r 

uzskatīt pa r ļoti svarīgu signālu novecošanās in ic iāc i ja , e k s p e r i m e n t i ar et i lēnnejutīgo 

Arabidopsis thaliana m u t a n t u ir parādījuši, ka šie aug i n o v e c o , t i k a i ievērojami lēnāk, 

nekā aug i ar normālu jutību {Bleecker et al. 1 9 8 8 ) . Tātad, etilēns ir dr īzāk potenciāl i 

akt ivē jošs, n e v i s in ic iē jošs f a k t o r s novecošanas procesā . La i arī dažād i et i lēna 

biosintēzes i n h i b i t o r i u n antieti lēna v ie las v a r novērst va i palēnināt novecošanos, 

jaunākie da t i l i e c i n a , ka ne v isus novecošana i raksturīgos p rocesus regulē etilēns 

{Philosoph-Hadas et al. 1 9 9 4 ) . īpašs novecošanās gadījums ir z i e d u novecošanās . 

D a u d z u sugu z i e d i e m raksturīga t .s . apputeksnēšanas inducētā novecošanās . Tā 

p iemēram, Phalaenopsis neapputeksnēti z i e d i va r saglabāties pa t 3 mēnešus, kamēr 

pēc apputeksnēšanas pirmās novecošanās pazīmes parādās v i enas d i enas laikā {Stead 
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1 9 9 2 ) . Ga l v ena i s f ak to r s , kurš izsauc pastiprinātu novecošanos pēc apputeksnēšanas, 
ir eti lēna veidošanās p i e a u g u m s . Tomēr, sākotnējais regulatīvais so l is šaja procesā ir 
apputeksnēšanas izraisīts jutīguma p i e a u g u m s pret et i lēnu, kas, savukārt, iz ra isa etilēna 
biosintēzes autostimulāci ju ar sekojošu novecošanos (Porat et al. 1 9 9 5 ) . 

Vē l v i ens piemērs pa r saskaņotu eti lēna jut īguma u n eti lēna stimulētu etilēna 
biosintēzes gēnu e k s p r e s i j u , k a m ir k r i t i s k a noz īme fizioloģisko p rocesu regulāci jā, 
saistās ar augļu nogatavošanos (Ābeles et al. 1 9 9 2 ) . 

1.2.4. Etilēna darbības mehānisms 

Neskatot ies uz etilēna biosintēzes ceļa u n tā regulācijas aspektu samērā vispusīgu 
atklāšanu pēdējos desmi t gados , i l gu l a i k u b i j a pa l i c i s neatrisināts pats ga l vena i s etilēna 
fizioloģijas jautājums: kā aug i atpazīst šo ķīmiski t i k v ienkāršo m o l e k u l u u n kā n o t i e k 
signāla pārnešana, kas i z sauc k o m p l e k s a s f izioloģiskās a t b i l d e s r e a k c i j a s . Eksistē 
vispārīgs pieņēmums, ka etilēna darbība sākas artā m o l e k u l a s piesaistīšanos r e cep to ram 
u n ka etilēna signāla pārnešana iz ra i sa gēnu ekspres i j as izmaiņas. Agrākie da t i par 
eti lēna iespējamo darbības mehānismu iegūti, i z m a n t o j o t s a v i e n o j u m u s , kas inhibē 
eti lēna darbību. Pie nekonkurējošiem t o k s i k a n t i e m , k u r i inhibē m e t a b o l i s m u u n arī 
eti lēna darbību, va r pieskaitīt C 0 2 , et i lēna oksīdu u.c. s a v i e n o j u m u s (Ābeles et al. 
1 9 9 2 ) . N o konkurē još iem i n h i b i t o r i e m j ām in s u d r a b a j o n i (Beyer 1 9 7 6 ) u n 2,5-
norbornadiēns u n radniecīgie c ikloolef īni (Sisler & Wood 1 9 8 8 ) . Ir ska id r i pierādīts, 
ka gēnu ekspres i j a mainās eti lēna ietekmē, u n ir klonēti vairāki eti lēna inducējami 
gēni (Ābeles et al. 1 9 9 2 ) . At t iec ībā pa r signāla pārnešanu, ir z ināms, ka v i s m a z 
patogenētiskajā reakcijā u z eti lēnu piedalās o l b a l t u m u fosfori lācija u n ka l c i j s (Raz & 
Fluhr 1 9 9 3 ) . Bez t a m , eti lēna r e c e p t o r i ir pētīti e k s p e r i m e n t o s ar eti lēna piesaistīšanos 
augu ekstraktos; taču atklātā piesaistīšanās nav b i j us i asociēta ar fizioloģiskajām atb i ldes 
reakci jām (Sisler & Wood 1 9 8 8 ) . 

Izņemot augstāk minētos piemērus, eti lēna uztveršanas u n pārneses mehānismi 
b i j a pilnīgi neska id r i līdz pa t molekulārās bioloģi jas metožu piel ietošanai problēmas 
risināšanai dažu pēdējo g a d u laikā. Iespēju ģenētiski sadalīt eti lēna a tb i l de s reakc i j as 
ceļu ir devuši Arabidopsis thaliana m u t a n t i , kas atšķiras pēc a tb i ldes reakc i jas u z etilēnu 
(Kieber & Ecker 1 9 9 3 ) . M u t a n t u izolēšanai p i e l i e t o t a vienkārša ar eti lēnu apstrādātu 
etiolētu dīgstu anal īze u z "trīskāršo a t b i l d i " . A r šo m e t o d i ir a t rast i vairāki m u t a n t i , 
k u r i e m iztrūkst tipiskās a t b i l d e s r eakc i j a s u z et i lēnu. Bez t a m , dīgstu ana l īze bez 
apstrādes ar eti lēnu ir de vus i iespēju atklāt m u t a n t u s , k u r i konstitutīvi reaģē u z eti lēnu 
v a i arī pā rp roducē e t i l ēnu . G ē n i , k u r i i z r a i s a mutāc i j as d i v i e m n o izo lē ta j iem 
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m u t a n t i e m , etr1 u n ctr1 ir tikuši klonēti un r aks tu ro t i {Chang etal. 1 9 9 3 , Kieberetal. 
1 9 9 3 ) . Š ie atklājumi ir devuši iespēju i z s k a i d r o t atsevišķus molekulāros mehānismus 
etilēna signāla uztveršanā u n pārnesē. 

Varētu domāt , ka ETR1 i r saistīts t ieši ar e t i lēna r e c e p c i j a s f u n k c i j ā m , j o 
attiecīgajam m u t a n t a m pilnībā iztrūkst a tb i ldes reakc i j as uz va i rākām z ināmām etilēna 
izpausmēm, i e ska i t o t sēklu d īgšanu, eti lēna biosintēzi , peroksidāzes aktivitāti u n 
"trīskāršo a t b i l d i " (Bleecker et al. 1 9 8 8 ) . Bez t a m , eti lēna piesaistīšanās intensitāte in 
vitro d o t a j a m m u t a n t a m ir p iecas re izes zemāka, nekā normālajai f o r m a i . I n te resant i , 
ka šī mutāc i ja ir d o m i n a n t a attiecībā pret normālo t i p u . 

Iespējamais ETR o l b a l t u m s sastāv no d i vām sekvencēm, no kurām v i e n a i ( 3 2 0 
aminoskābju a t l i ekas ) nav l īdzības ne ar v i e n u n o z ināmajām o l b a l t u m u sec ībām. 
Taču atlikusī daļa izrāda augstu l īdzības pakāpi ar l i e l u g r u p u d i v k o m p o n e n t u v ides 
signāla pārnesēju, kas z ināmi dažād iem p r o k a r i o t i e m , p iemēram, baktēri jām {Chang 
et al. 1 9 9 3 ) . Šī l īdzība ļauj domāt, ka ETR1 d a r b o j a s kā eti lēna sensora is k o m p o n e n t s . 
Tādējādi ETR1 substrāts varētu būt a t b i l d i regulējošs o l b a l t u m s ar uztvērēja domēnu 
un raidītāja d o m ē n u . 

Mutāc i jas Arabidopsis CTRI lokusā izsauc nepārtrauktu etilēna a t b i l d e s r e a k c i j u , 
kas fizioloģiski izpaužas tā, itkā aug i v i su l a i k u atrastos eti lēna iedarbībā {Kieberet al. 
1993 ) . Tas norāda, ka normālos augos CTR1 o l b a l t u m s negatīvi regulē et i lēna a tb i l des 
r e a k c i j u . Šī mutāci ja ir recesīva. Iespējamā CTR1 o l b a l t u m a sekvence r aks tu ro t o kā 
t i p i s ku prote īnkināzi . Pašreizējā brīdī ir grūti p a t e i k t , kāda t i p a saistība ir starp ETR1 
un C T R 1 . Var pieņemt, ka eksistē tieša mij iedarbība starp šiem o l b a l t u m i e m . Jādomā 
arī, ka et i lēna a t b i l d e s ceļš ie tver sevī arī v i r k n i c i t u p a p i l d u s k o m p o n e n t u , kādi nav 
s a s t o p a m i bakter iā la jā d i v k o m p o n e n t u s istēmā. V i s t i camāk , ka tieši o l b a l t u m u 
fosforilācijas kaskāde piedalās eti lēna signāla pārneses ce ļā {Ohme-Takagi & Shinshi 
1995 ) . 

1.2.5. Etilēns kā potenciāls aizsargmehānismu regulators 

Ņemot vērā eti lēna biosintēzes i n d u k c i j u kā vispārēju u n n e s p e c i f i s k u a t b i l d i uz 

stresa f a k t o r u iedarbību, varētu domāt , ka et i lēnam ir n o t e i k t a regulatīva l o m a a u g u 

aizsargmehānismu aktivēšanā. Tomēr, līdztekus šādam u z s k a t a m eksistē arī v i e d o k l i s , 

ka etilēns ir b l a k u s p r o d u k t s reakci jās, kas saistītas ar m e t a b o l i s m a akt ivāci ju stresa 

ietekmē. 

V i e n a n o h ipotēzēm saista et i lēnu kā sekundāro s ignā lmoleku lu ar signālu 

pārneses sistēmu augos . Te rm ins "sekundārā s ignā lmolekula" t i e k l i e to t s , la i apzīmētu 
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hipotētisku mehānismu augos , kurš pārnes ārēju s t i m u l u n o membrānas ārpuses šūnas 
iekšpusē u n pārveido šo signālu tādā formā, k o va r u z t v e r t u n pastiprināt c i t o z o l a 
k o m p o n e n t i (Blowers & Trewavas 1 9 8 9 ) . 

Pētī jumos, p i e l i e t o j o t eti lēna biosintēzes i n h i b i t o r u s , ir parādīts, ka endogēni 
ve ido ta i s etilēns nepiedalās feni lalanīn-amonij l iāzes u n fitoaleksīnu sintēzes indukcijā 
(Parādies et al. 1 9 8 0 ) . Tomēr, atsevišķas a i z sa rg reakc i j a s va r t i k t inducētas gan ar 
i n f e k c i j u , gan eksogēno et i lēnu, p iemēram, hitināzes u n glukanāzes veidošanās (Boller 
et al. 1 9 8 3 , Mauch et al. 1 9 8 4 ) , kā arī ar hidroksiprol īnu bagātinātu gl ikoproteīnu 
uzkrāšanās (Robyetal. 1 9 8 5 ) . Tomēr, eti lēna biosintēzes pilnīga inhibēšana t i k a i daļēji 
novērsa a tb i l des r e a k c i j u u z patogēniem, a p l i e c i n o t , ka etilēns šajās sistēmās da rbo j a s 
nev is kā sekundārais mesendžeris , be t g a n kā m o d u l a t o r s n o t e i k t u a i z s a r g r e a k c i j u 
regulācijā. Pēdējā l a i ka pētījumi ar transgēniem a u g i e m ir apstiprinājuši, ka n o t e i k t u 
i e v a i n o j u m a a tb i ldes gēnu i n d u k c i j a i nav absolūtas etilēna nepieciešamības, be t etilēns 
ir nepieciešams augs tam ekspres i jas l īmenim (VVeiss & Bevan 1 9 9 1 ) . 

Neva r izslēgt arī iespēju, ka konkrētās eti lēna f u n k c i j a s mainās atkarībā n o pētītā 
o b j e k t a . Tā p iemēram, gēnu ekspres i jas pētījumi burkānu saknēs l i e c i n a , ka eksogēnais 
etilēns būtiski p a l i e l i n a vairāku a izsargreakc i j as iesaistītu f e r m e n t u m R N S saturu (Ecker 
& Dāvis 1 9 8 7 ) . 

D a u d z s k a i t l ī g i p ē t ī j u m i l i e c i n a p a r t o , k a g a n g ā z v e i d a e t i l ē n s , g a n 
etilēnproducents etefons stimulē peroksidāzes aktivitāti dažādos augos . Šādas vispārīgas 
a tb i l des reakc i j as pakāpe u n raksturs paras t i ir atkarīgs no koncentrāci jas, kas l i e to ta 
apstrādei, kā arī no tās i l g u m a u n no pētījamā o b j e k t a a u d u fizioloģiskā stāvokļa un 
spec i f ikas . Arī peroksidāzes aktivitātes noteikšanai izmantotā ūdeņraža d o n o r a raksturs 
var izmainīt a tb i l de s r e a k c i j u . Šādu peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m u paras t i saista 
ar augšanas inhibēšanu (Ridge & Osborn 1 9 7 0 a , Arora & Bajaj 1 9 8 1 , Prasad & Cline 
1987 ) va i šūnapvalka stingrības pal ie l ināšanos (Ridge & Osborn 1 9 7 1 , Prasad & Cline 
1 9 8 7 ) , kā arī ar novecošanas st imulāci ju eti lēna ietekmē (Cahagan etal. 1 9 6 8 , Ābeles 
etal. 1988 ) . Attiecībā uz etilēna i e t ekmi uz i e v a i n o j u m a inducēto peroksidāzes aktivitāti 
eksistē pretrunīga informāci ja. Ir parādīts gan aktivitātes p i e a u g u m s (Gahagan et al. 
1 9 6 8 ) , gan arī peroksidāzes sistēmas nejut īgums p re t eti lēna iedarbību (Ādams & 
Galston 1 9 7 4 ) . L īdztekus peroks idāzes akt iv i tātes p i e a u g u m a m et i lēna ie tekmē, 
novērojams arī s p e c i f i s k o peroksidāzes m R N S p i e a u g u m s (Ābeles et al. 1 9 8 8 , Ishige 
et al. 1 9 9 3 , Ito et al. 1 9 9 4 ) . Ir aprakstīta arī spec i f i ska askorbāta peroksidāzes aktivēšana 
ar eti lēnu (Mehlhorn 1 9 9 0 ) , kā arī askorbāta peroksidāzes c D N S t r a n s k r i p t u l īmeņa 
p i e a u g u m s e t e fona ietekmē (Mittler & Zilinskas 1 9 9 2 ) , kas tieši saistīts ar eti lēna 
inducētajām pretstresa reakc i jām. 
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1.3. Peroksidāžu bioķīmiskais un fizioloģiskais raksturojums 

1.3.1. Molekulārā daudzveidība un bioķīmiskā polifunkcionalitāte 

Ar t e r m i n u "peroks idāzes" mēdz apzīmēt vese lu f e r m e n t u g r u p u , k u r u primārā 

katalītiskā f u n k c i j a ir dažādu ūdeņraža d o n o r u oksidēšana, kā a k c e p t o r u i z m a n t o j o t 

H2O2: 

A H 2 + H 2 O 2 <-> A + 2 H 2 O . 

Peroksidāze ir plaši izplatīta augstāko augu , dzīvnieku u n m i k r o o r g a n i s m u grupās, 
īpaši l i e l a noz īme peroksidāzei ir augstāko a u g u f izioloģijā, peroksidāze piedalās 
augšanas u n d i fe renc iāc i j as p r o c e s o s , kā arī p r e t s t r e sa a i z s a r g r e a k c i j a s a u g o s , 
katalizējot fizioloģiski aktīvu un bioloģiski svarīgu s a v i e n o j u m u sintēzi u n k a t a b o l i s m u 
(Gaspar 1 9 8 6 ) . Sal īdzinot ar c i t i e m augu f e r m e n t i e m , pārsteidzoša ir peroksidāžu 
molekulārā heterogenitāte, bioķīmiskais pol i funkcionāl isms u n fizioloģisko p rocesu 
daudzveidība, k u r u ga i t a n o t i e k peroksidāzes f o r m u i n d u k c i j a va i apspiešana. 

Kā o l b a l t u m v i e l a peroksidāze jāraksturo kā hēmu saturošs gl ikoproteīns, kā 
fe rments peroksidāze p i e d e r d i v k o m p o n e n t u f e r m e n t i e m u n sastāv n o apoproteīna u n 
prostētiskās g rupas . Peroksidāzes prostētiskā g r u p a - protohematīns IX - sastāv n o 
protoporfirīna IX u n F e ^ + . Tipiskajā gadījumā a p o f e r m e n t a primāro struktūru v e i d o 
v iena pol ipept īdu ķēde ( a p m . 3 0 0 aminoskābju p a l i e k u ) , vairākas ogļhidrātu ķēdes 
(līdz 2 0 % n o m o l e k u l a s masas) u n k a l c i j a a t o m i . Peroksidāzes sekundāro struktūru 
raksturo augsts ( a p m . 4 5 % ) a-spirāles saturs, bet terciāro struktūru v e i d o hidrofobās 
saites starp hemīnu u n o l b a l t u m u . Peroksidāzes m o l e k u l a i bez hēma nav fermentatīvās 
aktivitātes (Stephan & van Huystee 1 9 8 0 ) . I n t e resan t i , ka ogļhidrātu ķēde, kas sastāv 
no o l i gosaha r ī d i em , ne ie tekmē f e r m e n t a stabi l i tāt i (Hu & van Huystee 1 9 8 9 ) . 
Domājams, ka k a l c i j a f u n k c i j a ir nodrošināt m o l e k u l a s terciāro struktūru (Ogawa et 
al. 1 9 7 9 ) . 

Katal ī t isko r e a k c i j u no r i ses gaitā peroks idāze v a r a t ras t i es p i e c o s dažādos 
oksidācijas stāvokļos, kas atšķiras ar hēma dze l zs j o n a oksidācijas pakāpi , u n ir atkarīgi 
no f e r m e n t a m o l e k u l a s mi j i edarb ības ar H 2 O 2 , skābekļa fo rmām u n ūdeņraža 
d o n o r i e m (Dunford 1 9 8 6 ) . Ūdeņraža d o n o r u oksidēšana n o t i e k pēc v i e n e l e k t r o n a 
mehān i sma . Bez t ip iskās r e a k c i j a s , k u r pa r ūdeņraža a k c e p t o r u k a l p o H 2 O 2 , 

peroksidāze var katalizēt ūdeņraža d o n o r u oksidāci ju ar molekulāro skābekl i : 

A H 2 + O 2 A + H 2 O 2 . 

Šajā gadī jumā va r runāt par peroksidāzes oksidāzes f u n k c i j u . 
Sada lo t dažādu augu a u d u f e r m e n t u ekst raktus ar elektroforēzes, hromatogrāfijas 

vai izoelektrofokusēšanas pal īdzību, parādās l ie ls d a u d z u m s peroksidāzes molekulāro 
f o r m u , k u r a s p i e d e r d i v ā m g a l v e n a j ā m g r u p ā m : skābās i zope roks idāzes , kas 
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elektroforēzes procesā v i rzās u z a n o d u , u n sārmainās , ku ra s v i rzās u z k a t o d u . 
Mo leku lā ro f o r m u d a u d z u m s var iē atkarībā n o pētī jumu o b j e k t a , kā arī n o f e r m e n t u 
eks t rakc i j a s u n sadalīšanas t e h n i k a s {Gaspar et al. 1 9 8 2 ) . Līdz ar t o , pastāv iespēja, ka 
ne visas peroksidāzes molekulārās f o r m a s ir natīvas m o l e k u l a s , be t gan ir saistītas ar 
na t ī vo f e r m e n t a f o r m u m o d i f i k ā c i j ā m , kas n o t i e k e k s t r a k c i j a s , sada l ī šanas u n 
v izual izāci jas laikā. 

Ir p ierādī jumi t a m , ka e k s t r a k c i j a s gaitā v a r n o t i k t dažādu f e n o l u m o l e k u l u 
pievienošanās peroksidāzes moleku lām ar ūdeņraža un k o v a l e n t o saišu pa l īdz ību. 
Tā, p iemēram, augu eks t r ak tu apstrāde ar jonapmaiņas sveķiem Dovex 1-XI, kas a tda la 
f e n o l u s a v i e n o j u m u s , pārvērš p iecas anodās izoperoksidāzes ar dažādu elektroforētisko 
kustīgumu par v i e n u f e r m e n t a f o r m u (Srivastava & van Huystee 1 9 7 7 b ) . Līdzīgā veidā, 
eks t rak ta hromatogrāfija ar Sephadex G-25 s a m a z i n a izoperoksidāžu j o s l u ska i t u {Ros 
Barcelo etal. 1 9 8 7 ) . C i ts izoperoksidāžu elektroforētiskā kustīguma atšķirības iemes ls 
varētu būt ogļhidrātu ķēžu dažādais satāvs peroksidāzes mo leku lām, k u r u o l b a l t u m a 
daļas ir v ienādas (Gaudreault & Tyson 1 9 8 8 ) . Šādas atšķirības iz ra i sa pēctranslāci jas 
modif ikāci jas. 

Jāatz īmē arī, ka izoperoks idāžu nokrāsošanās gēlos ir atkarīga n o substrāta 
koncent rāc i j as , v i d e s p H u n l ietotā ūdeņraža d o n o r a , kas v a r i z s a u k t p a p i l d u s 
noteikšanas kļūdas {Gaspar et al. 1 9 8 2 ) . 

Ne raugo t i e s uz visām augstākminētajām peroksidāzes molekulāro f o r m u analīzes 
p rob l ēmām, va r sec ināt , ka izoperoks idāžu daudzve id ī ba , kas parādās in vitro, 
atspoguļo būtiskas f e r m e n t a in vivo īpaš ības . P i e m ē r a m , i r aprakstīta atsevišķu 
izoperoksidāžu spec i f i ska lokal izāci ja n o t e i k t o s auga orgānos {Mills & Crovvden 1 9 6 8 ) , 
bet peroksidāžu spektrs mainās atkarībā n o fizioloģisko p rocesu nor ises u n ārējo f a k t o r u 
ietekmē {Gaspar et al. 1 9 8 2 ) . Parādī ta arī tādu peroks idāžu e k s i s t e n c e , ku ras ir 
spec i f i skas noteiktām organogenēzes stadi jām (Kay & Basile 1 9 8 7 ) . Bez t a m , eksistē 
arī z ināmas atšķirības atsevišķu izoperoksidāžu katalītiskajās īpašībās - dažas n o tām 
ir pi lnībā neaktīvas apstākļos, k u r i c i tām formām ir opt imāl i {Evans 1 9 7 0 ) . 

C i t a problēma, kas saistīta ar peroksidāzes moleku lāro f o r m u eks i s t enc i , ir daļējs 
va i pilnīgs s p e c i f i s k u m a trūkums att iecībā uz ūdeņraža d o n o r i e m , kā arī iespēja, ka 
atsevišķas izoperoksidāzes va r piedalīt ies neperoksidatīvā t i p a reakci jās. Ir aprakstīts, 
p iemēram, ka v isām 7 izoperoksidāzēm n o z e m e s r i e k s t a šūnu kultūras v i d e s piemīt 
peroksidāzes, IES oksidāzes u n pol i fenoloksidāzes aktivitāte, bet atšķiras t o specifiskā 
aktivitāte un daži katalīt iskie p a r a m e t r i {Srivastava & van Huystee 1 9 7 3 ) . Līdzīga 
parādība novērota arī c i t u o b j e k t u gadī jumā {Shinshi & Noguchi 1 9 7 5 , Srivastava & 
van Huystee 1 9 7 7 , Jaeger-Wenderer 1 9 8 0 , Grison & Pilēt 1 9 8 5 ) . Tuvāki pētījumi 
parāda, ka šādiem i z o f e r m e n t i e m IES oksidāzes u n pol i fenoloksidāzes aktivitātei ir 
kopīgs aktīvais saits uz a p o f e r m e n t a {Srivastava & van Huystee 1 9 7 3 ) . 

Frakcionējot a u d u eks t rak tus v a i arī i z d a r o t c i toķīmisko ana l īz i , peroksidāzes 
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akt iv i tāt i v a r novē ro t p r a k t i s k i v i s o s a u g u šūnu k o m p a r t m e n t o s : š ū n a p v a l k ā , 
p lazmalemmā, c i toplazmā, Go ldž i aparātā, vakuolās , tonoplastā, endoplazmatiskajā 
retikulumā, r ibosomās u n h lo rop l a s tos (Caspar et al. 1 9 8 2 ) . Līdz ar t o , rodas jautājums, 
vai ir iespējams, ka t i k reaktīvs f e r m e n t s , kāda ir peroksidāze, t i k plaši sas topams visā 
šūnā, va i arī šī parādība ir saistīta ar a r t e fak tu darbību? 

V ienīgā peroksidāzes lokal izāci jas v i e t a , k u r a ne izsauc šaubas, ir šūnapvalks. 
Citoķīmiskie novērojumi u n a u d u infiltrācija ar v a k u u m u a p s t i p r i n a , ka šūnapvalks 
satur peroksidāzi , k u r a atbrīvojas starpšūnu telpā aktīvā formā [Māder et al. 1 9 8 6 ) . 
Nav ska idrs , va i peroksidāzes saistās p ie šūnapvalkā tā sintēzes laikā, va i arī pēc tās 
{Catesson et al. 1 9 8 6 ) . Ir aprakstīta peroksidāzes lokal izāci ja izolētās vakuolās (Boller 
& Kende 1 9 7 9 , Perrey etal. 1 9 8 9 ) . Bez t a m , pilnīgi iespējama peroksidāzes lokalizācija 
Goldži aparātā u n endoplazmatiskajā retikulumā, kas pr incipā saistīts ar f e r m e n t a 
sintēzi u n t r a n s p o r t u , tā kā peroksidāzes var uzskatīt par s ek r e to ro o l b a l t u m u [Māder 
1 9 9 2 ) . Tomēr, p r a k t i s k i n a v nekādas i n fo rmāc i j a s pa r pe roks idāzes m o l e k u l u 
pārvietošanos u n piesaistīšanos. Peroksidāzes lokal izāci ju v isos pārējos organoīdos 
var apšaubīt, j o eks t rakc i j a s laikā sakarā ar šūnas struktūras k o m p o n e n t u sagraušanu 
var n o t i k t f e r m e n t a m o l e k u l u nespec i f i ska saistība ar dažādām šūnas struktūrām ar 
e l ek t r i sko lādiņu u n c i t u saistošo spēku starpniecību (Kiefer & Penel 1 9 8 5 ) . Bez t a m , 
citoķīmiskajās anal īzēs iespējamais kļūdu avo ts varētu būt dažādu f e n o l u dabas 
i n h i b i t o r u klātbūtne [Gaspar et al. 1 9 8 6 ) . 

Peroksidāzes atšķiras pēc t o saistības stingrības pakāpes ar šūnas struktūrām. 
Pētījumos peroksidāzes visbiežāk sada la sekojošās frakci jās: šķīstošā peroksidāze 
(ekstragējas ar b u f e r i , k u r a m ir z e m s j o n u spēks), ar šūnas struktūrām j o n u saistītā 
peroksidāze (ekstragējas ar b u f e r i , ku r a sāļu koncentrāci ja ir 1 M ) u n k o v a l e n t i saistītā 
peroksidāze ( izdalās, apstrādājot a u d u s ar f e r m e n t i e m , k u r i sada la šūnu s ienas) . B ieži 
t i e k i z m a n t o t a arī ekst race lu lārā ( i z d a l a i n t a k t u a u g u inf i l t rāc i jas u n sekojošas 
centrifugēšanas gaitā) u n membrānu saistītā peroksidāze. D a u d z i pētījumi parāda, ka 
šādam peroks idāzes aktivitātes sada l ī jumam s ta rp dažādām f rakc i jām ir z ināma 
fizioloģiskā jēga, j o aktivitātes proporcionālais sadalī jums mainās atkarībā no a u d u 
fizioloģiskā stāvokļa u n v ides f ak to ru iedarbības rezultātā [Gaspar et al. 1 9 8 2 ) . Tādējādi, 
peroksidāzes šķīstošo f o r m u piesaistīšanās šūnas struktūrām ir ar n o t e i k t u nozīmi 
f e r m e n t a akt iv i tātes u n f u n k c i j u regulāc i jā . V i r k n e pēt ī jumu, p i emē ram, parāda 
peroksidāzes saistīšanos ar membrānām, ko inducē C a 2 + u n M n 2 + j o n i [Rubery & 
Fosket 1 9 6 9 , Gaspar 1 9 8 2 ) . Š ā d a sa i s t ī šanās raks tu r īga t i k a i s ā r m a i n a j ā m 
izoperoksidāzēm. Saistības līkņu raksturs parāda, ka eksistē t i k a i n o t e i k t s f e rmen t a 
piesaistīšanās v i e tu d a u d z u m s u n r eakc i j a ir piesātināma [Gaspar 1 9 8 2 ) . Ir pierādījumi, 
ka šādai r e a k c i j a i nepiec iešama peroksidāzes m o l e k u l a s ogļhidrātu ķēžu klātbūtne 
[Gaspar 1 9 8 2 ) . I n t e resan t i arī atzīmēt, ka peroksidāžu piesaistīšanās pakāpei p i e 
membrānām ir d i e n n a k t s r i t m a raksturs [Kiefer et al. 1 9 8 7 ) . 
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Līdzīgs piesaistīšanās mehān isms d a r b o j a s arī att iec ībā u z šūnapva lku (Ros 

Barcelo etal. 1 9 8 8 ) . Šo p r o c e s u regulē H + u n C a 2 + j o n u koncentrāci ja šūnapvalkos. 

Ir i z t e ik t s p ieņēmums, ka skābo izoperoksidāžu saistīšanās ar šūnapva lku pasargā 

f e r m e n t u no denaturāci jas šūnu aktīvas augšanas laikā u n rada peroksidāzes neaktīvo 

f o r m u p u l u {Ros Barcelo et al. 1 9 8 9 ) . 

1.3.2. Peroksidāžu katalizētas reakci jas 

lndolil-3-etiķskābes oksidēšana (IES oksidāzes funkcija) 

I ndo l i l - 3 -et iķskābes (IES) oks idāzes f u n k c i j a ir v isvairāk pētītā peroksidāzes 

r eakc i j a . Tas arī ir l ab i s a p r o t a m s , j o c i ts IES k a t a b o l i s m a f e r m e n t s a u g u šūnās līdz šim 

nav atrasts. Peroksidāzes katalizētajai IES oksidēšanas (dekarboksilēšanas) r e a k c i j a i 

nepiec iešamie k o m p o n e n t i ir f e n o l u dabas k o f a k t o r s , M n ^ + u n skābeklis. Reakci jā 

p i e d a l ā s b r ī v i e r ad i kā ļ i (IES-, u n i z d a l ā s C O 2 . l n d o l - 3 - a l d e h ī d s u n 3 -

metilēnoksindols ir g a l v e n i e p r o d u k t i . K o f a k t o r a f u n k c i j a s var izpildīt m o n o f e n o l i (2,4-

d i h l o r f e n o l s , p-kumārskābe u.c.) u n m - d i f e n o l i (Lee 1 9 8 2 ) . O- u n p-d i f eno l i d a r b o j a s 

kā IES oksidāzes i n h i b i t o r i . Gad ī jumā, j a inhibēšana n o t i e k ar o - d i f e n o l u starpniecību, 

IES oksidēšanas reakcijā novērojams t i k a i n o t e i k t s lag p e r i o d s , j o šie f e n o l i sadaļas 

dotajā sistēmā. IES oksidēšanas mehānisms nav līdz g a l a m izpētīts u n te eksistē d a u d z 

p r e t r u n u . Ga l venās problēmas saistītas ar jautā jumiem par peroksidāzes akt ivāc i ju , 

O 2 patērēšanu, iespējamo H 2 O 2 p iedal īšanos, M n 2 + u n f e n o l u k o f a k t o r a nozīmi 

reakc i jā . T i ek uzskatīts, ka IES oks idēšanās n o t i e k peroks idāzes t iešā iedarb ībā 

{Macnicol 1 9 6 6 ) , tomēr atsevišķi au to r i p ieņem, ka peroksidāze piedalās t i k a i k o f a k t o r u 

oksidēšanā, bet IES oksidēšana n o t i e k reakcijā s tarp oksidēto k o f a k t o r u u n IES {BeMiller 

& Colilla 1 9 7 2 , Machackova et al. 1 9 7 5 ) . 

N a v skaidrības arī jautājumā par IES aktivitātes molekulārās lokal izāci jas v i e t u . 

Att iecībā par peroksidāzes u n IES oksidāzes aktivitāšu strukturālo mi j iedarbību eksistē 

trīs pretrunīgas hipotēzes: (1) peroksidāzes u n IES oksidāzes aktivitāte ir saistīta ar 

d i v u atšķirīgu f e r m e n t u darb ību, (2) peroksidāzes u n IES oksidāzes f u n k c i j a s īsteno 

v i e n a f e r m e n t a d i vas dažādas i z o f o r m a s , (3) peroksidāzes u n IES oksidāzes aktivitāte 

piemīt v i e n a m f e r m e n t a m . Par pirmās hipotēzes iespējamību l i e c i n a p H o p t i m u m u 

u n te rmoinakt i vāc i j as l īkņu atšķir ība, akt iv i tātes sag labāšanās dažāda i s i l g u m s , 

eks t rak tus glabājot, aktivitāšu atdal īšanas hromatogrāfiskajās frakcijās (Sequeira & 

Mineo 1 9 6 6 ) , kā arī dažādu s a v i e n o j u m u atšķirīgā i e t e k m e (Pilēt et al. 1 9 7 0 ) . Savukārt, 

trešo hipotēzi p a m a t o da t i pa r nespēju atdalīt peroksidāzes u n IES oksidāzes aktivitātes 
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gēlfiltrācijas u n jonapmaiņas hromatogrāfijas ce ļā (Hoyle 1 9 7 2 , Srivastava & van 
Huystee 1 9 7 3 , Shinshi & Noguchi 1 9 7 5 ) , kā arī p a r e lek t ro forē t i sko s p e k t r u 
i d e n t i s k u m u , ku r izoperoksidāzēm ar augstu peroksidāzes aktivitāti p i e m i t a arī augsta 
IES oksidāzes aktivitāte (Hoyle 1 9 7 7 ) . Tomēr, v ist icamākā šķiet otrā hipotēze, k u r u 
a p s t i p r i n a d a t i p a r nep i l n ī gu akt i v i tāšu sakr i t ību f r akc i onēšanas rezultātā u n 
elektroforētisko s p e k t r u da ļē ju identitāti . L ie lākajā daļā gadī jumu frakcionēšanas 
rezultātā iespējams iegūt f r akc i j a s ar peroksidāzes aktivitāti, kā arī f r a k c i j a s , kurām ir 
abi aktivitātes v e i d i , bet retos gadījumos - arī f r akc i j a s ar vienīgi IES oksidāzes aktivitāti 
{Bryant & Lane 1 9 7 9 ) . V i r k n e pētī jumu norāda uz IES oksidāzes saistību tieši ar 
s ā r m a i n a j ā m i z o p e r o k s i d ā z ē m (Klisurska & Dencheva 1 9 8 3 ) . U z s k a t a , k a 
izoperoksidāžu spēja oksidēt IES ir tieši atkarīga n o t o redokspoteciāla, tāpēc arī pašām 
sārmainākajām izoperoksidāzēm ir visaugstākā IES oksidāzes aktivitāte (Mazza et al. 
1970 ) . 

Tomēr jautājums pa r IES oksidāzes darbību IES sadalīšanā in vivo p a l i e k strīdīgs. 
Ne raugo t i e s uz d a t i e m par t o , ka v i e l a s , kas i zsauc IES oksidāzes inhibēšanu in vitro, 
stimulē a u g u augšanu, bet IES oksidāzes s t i m u l a t o r i inhibē augšanu {Gaspar et al. 
1982) , vairākos gadījumos šāda sakarība nav novērojama (Knypl 1 9 7 3 ) . Šādas pret runas 
izsaukušas d i v u pretēju k o n c e p c i j u izvirzīšanu attiecībā par t o , va i IES oksidāzes sistēma 
ģenerē augšanas s t i m u l a t o r u s (Bhattacharya et al. 1 9 7 6 ) v a i augšanas i n h i b i t o r u s 
{Hofinger et al. 1 9 8 0 ) . B ez t a m , l ī d z t e k u s p e r o k s i d ā z e s k a t a l i z ē t a j a i IES 
dekarboksilēšanas r e a k c i j a i , atklāts arī c i ts IES k a t a b o l i s m a ceļš, ar oksindol-3-etiķskābi 
kā g a l v e n o oksidāci jas p r o d u k t u {Reinecke & Bandurski 1 9 8 8 ) . 

Lai arī fakts par t o . ka peroksidāze var katalizēt IES in vitro ne i z r a i s a šaubas, 
jautājums par t o , va i peroksidāze pieadalās in vivo IES dekarboksi lāci jā, p a l i e k atklāts. 
Viens no iespējamiem pierādī jumiem varētu būt atbilstošo IES peroksidatīvo katabolītu 
atklāšana i n t ak tos augos . 

Oksikanēļskābes spirtu polimerizācija (lignīnpolimerāzes funkcija) 

U z histoķīmisko pēt ī jumu p a m a t a t i k a i z t e i k t s p i eņēmums , ka peroks idāze 

piedalās l ignif ikāci jā in vivo {Freudenberg et al. 1 9 5 2 ) . Šūnapva lkā peroksidāzes 

iespējamo darbību hidroksilēto kanēļspirtu pol imerizāci ja netieši a p s t i p r i n a e u g e n o l a , 

fe ru lskābes u n kanē ļ sp i r tu oks ida t ī v ā p o l i m e r i z ā c i j a p a r l i g n ī n a m l ī dz īg i em 

s a v i e n o j u m i e m peroksidāzes darbības rezultātā (Stafford 1 9 6 0 , Bovvling & Crowden 

1 9 7 3 , Harkin & Obst 1 9 7 3 , Tanahashi & Higuchi 1 9 8 1 ) . U z s k a t a , ka izoperoksidāzes, 

kas piedalās lignīna monomēru pol imerizāci ja , ir lokalizētas tieši l ignificējošos audos . 

Šāda spec i f i ska lokal izāci ja ir parādīta e k s p e r i m e n t o s ar sir ingaldazīnu - substrātu, 

kurš t i k a l i e to t s histoķīmiskajos testos {Harkin & Obst 1 9 7 3 ) . Tā p iemēram, mehāniski 

i e va ino tos tomātu augļos bojājuma zonā atrasta t i k a i v i e n a izoperoksidāze ar augstu 
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s p e c i f i s k u m u attiecībā p re t s ir ingaldazīnu kā ūdeņraža d o n o r u (Fleuriet & Deloire 

1982 ) . Atklāts arī, ka siringaldazīna oksidāze, ku ra i aktivitāte ar siringaldazīnu ir relatīvi 
s imts re izes augstāka nekā ar g v a j a k o l u , lokal izēta t i k a i pape les d z i n u m a l ignificējošu 
šūnu sienās {Goldberg et al. 1 9 8 3 ) . Līdzīga substrāttieksme atklāta arī sir ingaldazīna 
oksidāzes aktivitātei n o tabakas šūnapvalkā (Goldberg et al. 1 9 8 5 ) . Ir arī pretēji piemēri , 
kā nelignificējoši kukurūzas sakņu a u d i , ku ros sir ingaldazīna oksidāzes aktivitāte ir 
ievērojami augstāka, nekā l ignificējošos a u d o s (Grison & Pilēt 1 9 8 5 ) . Var secināt, ka 
siringaldazīns ir spec i f i sks l ignīna monomērus pol imerizējošās peroksidāzes substrāts 
t i k a i a tsev išķām a u g u s u g ā m , k o , a c ī m r e d z o t , n o s a k a pe roks idāzes s t a r p s u g u 
heterogenitāte, va i arī atšķirības d a b i s k o l ignīnperoksidāzes substrātu proporcionālajā 
pieejamībā augu sugām ar dažādu atsevišķo f e n o l a monomēru sa tu ru natīvajā l ignīna. 

D a u d z i pēt ī jumi ve l t ī t i s p e c i f i s k u pe roks idāžu a t k l ā šana i , k u r a s p i eda lās 
lignifikācijā. Ir aprakstīta z ināma korelācija starp spec i f i sku a u d u lignifikāciju u n anodās 
šūnu sienas peroksidāzes p i e a u g u m u (Goldberg et al. 1 9 8 3 , De Jaegher et al. 1 9 8 5 , 
lmberty et al. 1 9 8 5 ) . Ņemot vērā l ab i z i nāmo šūnapvalkā a n o d o peroksidāžu spēju 
oksidēt k o n i f e r i l a l k o h o l u in vitro, ir loģiski p ieņemt, ka šīs peroksidāzes piedalās 
fenoksi-radikālu ve idošanā in situ. Tomēr, atsevišķi d a r b i ir parādījuši, ka l ignifikācijas 
p i e a u g u m s sakrīt ar j a u n u katodās peroksidāzes i z o f o r m u parādīšanos (Masuda et al. 

1 9 8 3 ) . Varētu domāt , ka šīs katodās šūnu s i enas peroks idāzes p ieada lās H 2 O 2 

veidošanā, kas nepiec iešams fenoksi-radikālu po l imer izāc i ja i . 

1-Aminociklopropān-1-karbonskābes oksidēšana (ACKS oksidāzes funkcija) 

I lgu l a i k u t i k a uzskatīts, ka peroksidāze piedalās eti lēna biosintēze. Vē l p i r m s 

ACKS kā etilēna priekšteča atklāšanas t i k a parādīta eti lēna ve idošanās no metionāla 

u n a-ke to-y-met i lbu t i rāta peroksidāzes ietekmē (Ku et al. 1 9 6 7 , Yang 1 9 6 9 ) . ACKS 

l omas atklāšana parādīja, ka šādām sistēmām n a v fizioloģiskas nozīmes. 

Pētījumi ar attīrītu peroksidāzi n o kviešu u n zirņu dīgstiem parādīja, ka f e r m e n t s 

nevar oksidēt ACKS par eti lēnu pat dažādu k o f a k t o r u klātbūtnē (Machačkova & Zmrhal 

1 9 8 1 , Rohwer & Māder 1 9 8 1 ) . Tas d o d iespēju secināt, ka peroksidāze tieši nepiedalās 

etilēna ve idošanā. Tomēr, attīrīta IES oks idāze n o o l īvkoka lapām ( V i o q u e et al. 1 9 8 1 , 

Vioque & Vioque 1 9 8 5 ) u n mandar īnu m i z a s (Shimokavva 1 9 8 3 ) var oksidēt ACKS 

M n 2 + , IES, 2 . 4 - d i h l o r f e n o l a u n pir idoksāl-5'-fosfāta k lā tbūtnē . Bez t a m , ACKS 

pārvēršanās par eti lēnu n o t i e k attīrītas katodās peroksidāzes u n M n 2 + klātbūtnē no 

Bryonia dioica, ku r a piesaistīta membrānām (De Jaegher & Boyer 1 9 8 6 ) . Savukārt , 

mārrutku peroksidāze oksidē ACKS par et i lēnu M n u n IES klātbūtnē, k o iespējams 

a i z v i e t o t ar i n d o l - 3 - m e t a n o l u v a i p - h i d r o k s i a c e t o f e n o n u (Ossvvald et al. 1 9 8 9 ) . Visos 

minētajos gadījumos eti lēna ve idošanos n o ACKS inhibē br īvo radikālu pārtvērēj i . 

Tātad, lai arī eti lēna veidošanās n o ACKS peroksidāzes klātbūtnē in vitro nekādas 
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šaubas n e r a d a , nav nekādu d a t u , kas l iecinātu, ka peroksidāze funkcionē kā etilēnu 

veidojošais f e r m e n t s in vivo apstākļos. 

Askorbīnskābes oksidēšana (askorbātperoksidāzes funkcija) 

T i e k u z s k a t ī t s , k a a s k o r b ā t a p e r o k s i d ā z e i z p i l d a t ā d u p a š u f u n k c i j u 
a izsargreakc i j as pre t aktīvā skābekļa formām a u g u šūnās, kā glutationperoksidāze 
dzīvnieku šūnās (Dalton et al. 1 9 8 7 , Tomasi et al. 1 9 8 7 ) . Tā kā askorbāta peroksidāze 
pēc tās īpašībām ir atsevišķs, no tradicionālajām peroksidāzēm (gva jako la peroksidāzes) 
atšķirīgs f e r m e n t s , tās īpašības u n fizioloģija apskatīta atsevišķā nodaļā (1 .3 .4 . ) . 

Krusteniskās saistīšanās reakcija (ekstensīnpolimerāzes un suberīnpolimerāzes 

funkcija) 

Augstāko a u g u primārais šūnapvalks satur sārmainu gl ikoproteīnu - ekstensīnu, 
kurš izceļas ar īpaši augs tu hidroksiprol īna u n t irozīna sa tu ru un sekretējas cau r 
p l a z m a l e m m u šķīstošā formā u n j o n i s k i saistās ar šūnapvalkā skābajiem polisaharīdiem 
(Lamport & Epstein 1 9 8 3 ) . Šūnu stiepšanās pārtraukšanās laikā no t i ek ekstensīna ciešāka 
sasaistīšanās ar šūnu s i enu ekstensīna m o l e k u l a s tirozīna pal iekām oksidatīvi v e i d o j o t 
k rus ten isk i saistītu d imēru , izoditirozīnu (Fry 1 9 8 2 a ) . Jau agrāk b i j a aprakstīta tirozīna 
oksidācija ar peroksidāzes starpniecību (Cross & Sizer 1 9 5 9 ) , kā arī a p g r i e z t a sakarība 
starp šūnu stiepšanās intensitāti u n peroksidāzes aktivitātes l īmeni (Fry 1 9 8 2 b ) . Bez 
t a m , histoķīmiskie pētījumi devuši iespēju parādīt, ka peroksidāzēm šūnapvalkā var 
būt p a p i l d u s f u n k c i j a bez lignifikācijas (De Jong 1 9 6 6 ) . Varētu domāt, ka ekstensīna 
m o l e k u l u pol imer izāc i ju katalizē tieši starpšūnu te lpas peroksidāze (Fry 1 9 8 2 a ) . 

Spec i f iskas ekstensīnperoksidāzes eks is tenc i aps t i p r i na sekojoši f a k t i : (1) fe rments 
no lēni augošas tomāta šūnu kultūras H 2 O 2 klātbūtnē k rus t en i sk i saista ekstensīna 
monomērus , kas izolēti n o ātri augošas kultūras; (2) šis f e r m e n t s nekata l izē c i t u 
o l b a l t u m u k r u s t e n i s k o saistīšanos; (3) mārrutka peroksidāzes i z o f e r m e n t u maisījums 
nekatalizē ekstensīna saistīšanos (Everdeen et al. 1 9 8 8 ) . 

Domā jams , ka krusteniskās saistīšanās procesā piedalās sistēma peroksidāze-
askorbāta oksidāze, j o askorbāts ir pats efektīvākais šādas reakc i j a s i n h i b i t o r s , bet 
šūnapvalks satur askorbātoksidāzi ar n e n o s k a i d r o t u f u n k c i j u (Cooper & Varner 1 9 8 3 ) . 

Ci ts šūnapvalkā k rus t en i sk i saistītais pol imērs ir suberīns, kurš uzkrājas sakņu 
peridermā. Pamato jo t i es uz rezultātiem par augstu korelācijas pakāpi starp peroksidāzes 
aktivitāti u n suberīna veidošanos kartupeļu bumbuļos b i j a izdarīts secinājums par 
iespējamo peroksidāzes piedalīšanos suberinizācijas procesā (Borchert 1 9 7 8 ) . Pētījumi 
parād ī ja , k a s p e c i f i s k a anodā i zope roks i dāze parādās sube r i n i zē jo šos a u d o s 
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ievainošanas u n abscīzskābes iedarbības rezultātā (Cottle & Kolattukudy 1 9 8 2 ) . Pie 
t a m , i zoperoks idāze , k o i nducē absc ī z skābe , n a v i d e n t i s k a ar t o , k u r u i nducē 
i e v a i n o j u m s (Espelie & Kolattukudy'\ 9 8 5 ) . Korelāci ja starp suberinizāci ju u n spec i f i sku 
izoperoksidāzi a t rasta arī pup iņu saknēs (Sijmons et al. 1 9 8 5 ) u n priežu sējeņos 
(Johnson-Flanagan & Owens 1 9 8 5 ) . P ēdē j ā gad ī jumā a t r as t a arī sakar ība s ta rp 
suberīnperoksidāzes aktivitātes p i e a u g u m u u n alternatīvo e lpošanu. Spec i f iskas anodās 
peroksidāzes piedal īšanos suberīna aromātiskās pol imērās daļas sintēzē a p s t i p r i n a arī 
imunohistoķīmiskās anal īzes rezultāti {Espelie et al. 1 9 8 6 ) . Pup iņu saknēs starpšūnu 
telpā lokalizēta suberīnperoksidāze ir j o n i s k i saistīta ar šūnapva lku , u n nav a t r o d a m a 
stublājā va i dīgstu lapās {Sijmons 1 9 8 6 ) . Tomēr, šādas reakc i j a s darbības mehānisms 
in v i v o nav n o s k a i d r o t s . 

Jāatzīmē arī, ka peroksidāze va r piedal īt ies krusteniskās saistības katalizēšanā 
starp l ignīnu u n o l b a l t u m i e m {VVhitmore 1 9 7 8 ) , kā arī starp šūnapvalkā po l imēr iem, 
v e i d o j o t d i feru lskābes sa i tes {VVhitmore 1 9 7 6 ) . D i f e ru l skābe i r a t r a s t a va i r āku 
divdīgļ lapju šūnapvalkā, u n p rak t i s k i v i su graudzāļu šūnapvalkā {McDougall 1 9 9 2 ) . 
Ir p ierādī jumi, ka diferulāts šūnapva lkā d a r b o j a s kā k r u s t e n i s k i saistošais aģents. 
P i e rād ī jumi pa r pe roks idāžu p i eda l ī š anos d i fe ru lā ta krustsaist īšanā balstās u z 
novērojumu par t o , ka ferulskābi saturošu pol isahar īdu apstrāde ar peroksidāzi u n 
H 2 O 2 i z s a u c t o ž e l e j v e i d ī g a s st ruktūras v e i d o š a n o s ar v i e n l a i c ī g u d i fe ru lā ta 
parādīšanos {Geissman & Neukom 1 9 7 3 ) . 

Citas iespējamās reakcijas 

Attīrīta peroksidāze va r katalizēt N A D H u n N A D P H oksidēšanu f e n o l u k o f a k t o r a 

u n M n j o n u klātbūtnē (Halliwell 1 9 7 8 , Māder & Amberg-Fisher 1 9 8 2 ) . Šādas reakc i j as 

nozīmi šūnapvalkā peroksidāzēm varētu i z s k a i d r o t ar H 2 O 2 m o l e k u l u piegādāšanu 

lignifikācijas p r o c e s a m . Tomēr, šāda t i p a r e a k c i j u darbība in vivo nav pierādīta. 

Mārrutku peroks idāze v a r katal izēt arī h l o r o f i l a oks idēšanos H 2 O 2 u n 2,4-

d i h l o r f e n o l a klātbūtnē, kas izpaužas kā substrāta atkrāsošanās {Matile 1 9 8 0 ) . Tamlīdzīga 

r e a k c i j a dažādu f e n o l u klātbūtnē raksturīga arī peroksidāzei n o apelsīna m i z a s {Huff 

1 9 8 2 ) , t abakas lapām {Kato & Shimizu 1 9 8 5 ) , pētersīļa lapām (Yamauchi & Minamide 

1 9 8 5 ) . Atsevišķi a u t o r i uzska ta , ka šāda sistēma varētu piedalīties h l o r o f i l a degradāci jā 

in vivo novecojošās lapās {Kato & Shimizu 1 9 8 5 ) . 
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1.3.3. Peroksidāžu izmaiņas attīstības un adaptācijas procesu gaita 

Šūnu augšana un diferenciācija 

Sal īdzinot l ineārās augšanas ātrumu un peroksidāzes aktivitāti va r secināt, ka 
principā s ta rp šiem rādītājiem pastāv apg r i ez t a sakarība - ātri augošiem orgāniem ir 
raksturīga z e m a peroks idāzes akt iv i tāte, kas pa l ie l inās l īdz ar augšanas ātruma 
samazināšanos {Chappet & Dubouchet 1 9 7 2 , Miidla et al. 1 9 8 7 ) . Augšanas bremzēšana 
ar dažādu f a k t o r u pal īdzību ( r e t a rdan tu piel ietošana, mehāniska ievainošana u.c.) arī 
i z sauc f e r m e n t a akt iv i tā tes p i e a u g u m u (De Jagher et al. 1 9 8 5 ) , b e t augšanas 
intensifikācija saistīta ar peroksidāzes aktivitātes samazināšanos (Gardiner & Cleland 
1974 ) . Tāpēc ir pieņemts uzskatīt, ka aktīvi augošās šūnās peroksidāzes aktivitāte ir 
zemā l īmenī, p a l i e l i n o t i e s līdz ar augšanas apstāšanos u n a u d u nobriešanu. Tomēr, 
salīdzinot peroksidāzes aktivitātes g r ad i en tus augošos veģetatīvajos orgānos, k u r i e m 
ir raksturīgs n o t e i k t s šūnu att īst ības g r a d i e n t s , v a r izdal ī t va i rākus raksturīgus 
peroksidāzes aktivitātes sadalī juma t i p u s . 

1 . Z e m a aktivitāte stiepšanas zonā, kas pal ie l inās līdz ar l ineārās augšanas 
pārtraukšanos u n a u d u nobriešanu. Šāds sadalījums raksturīgs peroksidāzei , kas ar 
j o n u saitēm saistīta ar šūnapvalku (Ridge & Osborne 1 9 7 0 , Penel etal. 1 9 7 9 , Goldberg 
et al. 1 9 8 6 , Goldberg et al. 1 9 8 9 ) , be t a tsev i šķos gad ī j umos arī šķ īstošaja i 
( c i top lazmat i ska j a i ) peroksidāzei (Parish 1 9 6 9 , Desbiez et al. 1 9 8 1 , Thakeretal. 1986 ) . 

2. A u g s t a aktivitāte dalīšanās zonā, kura samazinās stiepšanās zonā u n saglabājas 
zema līdz ar šūnu nobr iešanu. Šāds sadalī jums raksturīgs šķīstošajai peroksidāzei 
(Goldberg et al. 1 9 8 6 , Goldberg et al. 1 9 8 9 ) , bet atsevišķos gadī jumos arī j o n u 
saistītajai peroksidāzes aktivitātei (Chanda et al. 1 9 8 6 ) . 

3. A u g s t a aktivitāte dalīšanās zonā, ku ra samazinās stiepšanās zonā ar sekojošu 
p i e a u g u m u ar a u d u nobriešanu. Šāda sakarība atrasta gan šķīstošajai (Ridge & Osborne 
1970 ) , gan šūnapvalkā peroksidāzei (MacAdam & Nelson 1 9 8 9 ) . 

Šādu p r e t r u n u rašanos va r i z s k a i d r o t : (1) a u g u o b j e k t a u n pētāmā orgāna 
( h i p o k o t i l s , k o l e o p t i l s , lapa) īpatnības; (2) atšķirības, kas rodas , i z s a k o t f e r m e n t a 
aktivitāti uz dz īvo m a s u , sauso m a s u , o l b a l t u m a v ien ību ; (3) aktivitātes noteikšanai 
l ie tota is ūdeņraža d o n o r s . 

Atsevišķu peroksidāzes i z o f o r m u aktivitātei arī raksturīga n o t e i k t u g r a d i e n t u 
eks is tence atkarībā n o augšanas p r o c e s i e m . Tā p iemēram, kviešu k o l e o p t i l e s atrastas 
izoperoksidāzes, kas p i ede r p ie trīs atšķirīgām grupām (Chappet & Dubouchet 1975 ) . 
Pirmās g rupas izoperoksidāžu aktivitāte ir a p g r i e z t i proporcionāla augšanas ātrumam, 
otrās g rupas izoformām maksimālā aktivitāte sakrīt ar maksimālo stiepšanos, bet trešās 
grupas izoformām aktivitāte sāk p i e aug t t i k a i līdz ar augšanas ātruma samazināšanos 
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u n sasn iedz m a k s i m u m u t i k a i pēc pilnīgas l ineārās augšanas apstāšanās. 
Kukurūzas z i e d u drīksnā atrastas izoperoksidāzes, kuras var k a l p o t par šūnu 

stiepšanās fāzes marķier iem (Cheignon & Schaeverbeke 1 9 7 0 ) . Tā p iemēram, anodā 
izoperoksidāze 6 izzūd šūnu stiepšanās laikā, be t izoperoksidāzes 7 aktivitāte sāk 
palielināties tieši stiepšanās laikā. Sorgo stublāja p o s m o s izoperoksidāzes C3 d a u d z u m s 
p i e a u g virzienā uz p o s m a p a m a t n i (Stafford & Bravinder-Bree 1 9 7 2 ) . Šī izoperoksidāze 
nav a t r o d a m a meristēmā, be t i z o f o r m a s A 1 u n A 3 dominē tieši meristēmas zonā. 

V i r k n e d a r b u saistīti ar peroks idāzes l o m a s izpēti p u n d u r f o r m u f iz io loģi jā . 
Lielākajā daļā gadījumu pundurainība ir saistīta ar peroksidāzes p i e a u g u m u šūnapvalkā 
frakcijā {Jupe & Scott 1 9 8 9 , Evans 1 9 9 0 ) . P u n d u r f o r m u normālu augšanu var a t j a u n o t , 
eksogēni p i e l i e t o j o t g ibere l īnu, u n tas ir saistīts ar v ien la ic īgu peroksidāzes sekrēcijas 
inhibēšanu (Fry 1 9 8 0 ) . Līdzīgi rezultāti ir iegūti, l i e t o j o t IES. Tā, IES augšanu stimulējošā 
iedarb ība ir saistīta ar ātru šķīstošās s tarpšūnu t e l p a s pe roks idāzes akt iv i tā tes 
samazināšanos (Ros Barcelo et al. 1 9 8 9 ) . 

Visi augstākminētie da t i par peroksidāžu iespējamo saistību ar augšanas p r o c e s i e m 
ir iegūti e k s p e r i m e n t o s ar v e s e l i e m a u g i e m . N a v šaubu, ka rezultātus, kas iegūti vese la 
auga līmenī, i r v i sa i sarežģīti interpretēt. Tāpēc va r saprast cenšanos izdalīt šūnu 
augšanas , c i t od i f e r enc i ā c i j a s u n m o r f o g e n ē z e s e l emen tā ros e t a p u s ā rpus tām 
kore lāc i jām, kas nodrošina auga o r g a n i s m a v e s e l u m u . Tāda p i e e j a , p r o t a m s , palīdz 
i z s k a i d r o t iegūtos rezultātus, taču r o d a s iespēja, ka l īdz ar o r g a n i s m a v e s e l u m a 
sagraušanu augšanas u n di ferenciāc i jas p r o c e s u no r i s e var atšķirties n o tās, kas n o r i t 
intaktā augā. 

Šinī sakarībā ir būtiski analizēt galvenās peroksidāzes sistēmas aktivitātes izmaiņu 
l ikumsakarības a u g u šūnu u n a u d u kult ivēšanas laikā u n inducējot d i ferenc iāc i ju . 
P i rmām kārtām ir j āa tz īmē , ka iev iešot a u d u s kultūrā t o peroks idāzes aktivitāte 
pal iel inās salīdzinot ar ize jas aktivitāti (Gaspar et al. 1 9 8 2 ) . šūnu suspens i j u kultūrās 
maksimālās dal īšanās fāzē peroksidāzes aktivitāte i r zemā l īmenī, taču pārejot uz šūnu 
stiepšanos, tā paaugstinās (Arnison & Boli 1 9 7 6 , Bredemeijer et al. 1 9 8 5 ) . Šūnu kultūru 
raksturīga īpatnība ir ievērojamu peroksidāzes d a u d z u m u izdalīšanās kultivēšanas v idē, 
p i e k a m peroksidāzes specifiskā aktivitāte v idē ir augstāka, nekā šūnās (Bredemeijer 
etal. 1 9 8 5 ) . 

V i sumā pe roks idāzes akt i v i tā te pa l i e l i n ā s pa ra l ē l i ku l tūras d z ī v ā s masas 
p i e a u g u m a m (Kossatz & van Huystee 1 9 7 6 , Bredemeijer et al. 1 9 8 5 ) . C i t r o n a augļu 
e k s p l a n t u kultūrā peroksidāzes aktivitāte korelē ar masas p i e a u g u m u , bet v isas v ie l as , 
kas stimulē augšanu, i zsauc arī peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m u (Altman et al. 
1 9 8 2 ) . In teresant i arī atzīmēt, ka līdz ar l a i k u mainās arī f e r m e n t a lokal izāc i ja : jaunās 
šūnās maksimālā aktivitāte lokalizēta c i top lazmā, be t līdz ar v e c u m a pal ie l ināšanos -
šūnapvalkā (Arnison & Boli 1 9 7 6 ) , kas va r l iecināt par peroksidāzes f u n k c i j u izmaiņu. 

Paras t i p a r c i t od i f e r enc i ā c i j a s kr i tēr i ju t i e k i z m a n t o t a v a d a u d u e l e m e n t u 
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veidošanās. Eksistē v i r k n e d a r b u , ku ros pētīta l ignifikācijas u n dažādu peroksidāzes 
f o r m u d i n a m i k a , inducējot v a d a u d u e l e m e n t u ve idošanos. Cīni jas lapas m e z o f i l a šūnu 
suspens i jas kultūrā j o n u u n k o v a l e n t i saistītās peroksidāzes aktivitāte korelēja ar 
v a d a u d u e l e m e n t u di ferenciāci ju u n lignīna ve idošanos, bet šķīstošās u n starpšūnu 
telpas peroksidāzes aktivitāte palielinājās neatkarīgi n o i n d u k c i j a s (Masuda etal. 1983 ) . 
Jonu saistītās peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m s šajā gadījumā sakr i ta ar visaktīvāko 
lignīna sintēzes p e r i o d u . 

Sakar ība s tarp saistīto peroksidāzi u n ksilēmas di ferenciāci ju u n l ignifikāciju 
parādīta arī salātu serdes e k s p l a n t u kultūrā {Miller et al. 1 9 8 5 ) . U z šāda v e i d a 
e k s p e r i m e n t u p a m a t a izdarīts secinājums par t o , ka šūnapvalkā saistītā peroksidāze 
var k a l p o t pa r c i todiferenciāci jas marķieri (Fukuda & Komamine 1 9 8 2 , Miller et al. 
1985 ) . Tomēr literatūrā ir norādī jumi, ka šūnas n o suspens i jas kultūrām nea tb i l s t tām 
šūnām, kādas ir veselā auga organismā ne strukturāli, ne bioķīmiski (Street 1 9 7 7 ) , u n 
ka ne s u s p e n s i j u , ne k a l l u s u kultūras nevar droši i z m a n t o t par c i todiferenciāc i jas 
modeļ iem t o heterogenitātes dēļ . Tā , p iemēram, ieviešot tējas auga a u d u s ka l l usa 
kultūrā, mainās ne v i e n atsevišķu peroksidāzes f o r m u aktivitāte u n lokal izāci ja, bet 
visa l ignifikācijas a i na kopumā (Zaprometov et al. 1 9 8 2 ) . 

Organoģeneze 

Peroksidāzes l omas pētīšana organogenēzes procesos saistīta ar tādu pašu grūtību 
pārvarēšanu, kā aprakstīts iepriekšējā apakšnodaļā. Vispārīgi ņemot, v a r secināt, ka 
kopējā peroksidāzes aktivitāte mainās inducējot organoģenēzi , kā arī i z e j o t dažādus 
tās e tapus . P i emēram, veģetatīvo p u m p u r u veidošanās u n ka l l u sa in ic iāc i ja tabakas 
eksp lan tu kultūrā ir saistīta ar peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m u , bet z i e d p u m p u r u 
veidošanās sakrīt ar z e m u f e r m e n t a aktivitāti (Thorpe et al. 1 9 7 8 ) . V i rknē d a r b u par 
peroksidāzes aktivitātes izmaiņām saistībā ar apsakņošanos ir parādīts, ka i n d u k c i j a s 
pe r ioda laikā n o t i e k sārmaino peroksidāžu aktivitātes p i e a u g u m s , k a m seko aktivitātes 
samazināšanās in i c iāc i j as p e r i o d a la ikā, t u r p r e t i m skābo peroks idāžu aktivitāte 
pakāpenisk i pa l i e l i nās a b u fāžu la ikā (Gaspar et al. 1 9 8 2 ) . Ir parād ī ts arī, ka 
s a v i e n o j u m i , ku r i izsauc sakņu veidošanās pastiprināšanos (piemēram, p a k l o b u t r a z o l s ) , 
v ienlaicīgi st imulē peroksidāzes aktivitāti (Upadhyaya et al. 1 9 8 6 ) , be t atsevišķos 
gadījumos va r novērot tiešu korelāci ju starp peroksidāzes aktivitāti u n sakņošanās 
spēju d o t a j a m a u g a m (Hirsch & Fortune 1 9 8 6 ) . Z iedēšana saistīta ar pretēji vērstām 
kopējās u n sārmaino peroksidāžu aktivitātes izmaiņām i n d u k c i j a s un inic iāci jas fāzēs 
(Thorpe et al. 1978, Gaspar et al. 1 9 8 5 ) . Līdzīga sakarība s tarp peroksidāzes aktivitāti 
un z iedēšanu novērojama arī vese los augos (Sergeeva et al. 1 9 8 4 ) . 

Lai i zp ras tu peroksidāzes f u n k c i j a s organoģenēzē nepieciešams ņemt vērā arī 
peroksidāzes mo leku lā ro f o r m u e k s i s t e n c i . Jau agrāk t i k a p ieņemts , ka dažādas 

31 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

izoperoksidāzes var piedalīties atsevišķos organogenēzes etapos (Kahlem 1 9 7 6 , Fukuda 

& Komamine 1 9 8 2 ) , tomēr mēģinājumi izdalīt atsevišķas peroksidāzes i z o f o r m a s , kas 

piedalītos spec i f i skos organogenēzes p rocesos n e d e v a pozit īvus rezultātus (Thorpe et 

al. 1 9 7 8 , Gaspar etal. 1 9 8 8 ) . T ika i pēdējā laikā ir parādījušies da t i pa r t o , ka spec i f i skas 

peroksidāzes i z o f o r m a s t abakas e k s p l a n t u kultūrā korelē ar tād iem p r o c e s i e m kā šūnu 

dalīšanās in ic iāc i ja , v a d a u d u e l e m e n t u nobriešana, l a p u attīstība u.c. (Kay & Basile 

1 9 8 7 ) . 

Novecošanās un atbilde uz stresa iedarbību 

A u g u novecošanos r aks tu ro tādas metabol iskās izmaiņas, kas va r i z s a u k t v isa 
auga va i tā atsevišķu daļu bojāe ju. Raksturīgākās pazīmes ir brīvo radikālu ve idošanās 
pastiprināšanās, membrānu l ipīdu peroks idāc i ja , o l b a l t u m u u n D N S noārdīšanās, 
h l o r o f i l a sadalīšanās (Belveret al. 1 9 8 8 ) . Novecošanos regulē u n inducē gan endogēnie 
f a k t o r i , gan ārējās v i des iedarbība: temperatūra, ga i sma , i e v a i n o j u m s , sasaldēšana, 
U V radiāci ja, herb ic īd i , patogēni . Peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m s novērojams kā 
i e v a i n o j u m a u n patogēnu iedarbības gadī jumā, tā arī normāla novecošanās p rocesa 
gaitā (Lagrimini & Rothstein 1 9 8 7 , Edreva et al. 1 9 8 9 ) . N o v e c o š a n ā s p r o c e s a m 
raksturīgs endogēnā ūdeņraža peroksīda satura p i e a u g u m s a u d o s (Gidrol 1 9 8 9 ) . Tā 
kā katalāzes aktivitāte ar v e c u m u samazinās (Dhindsa et al. 1 9 8 1 ) , ga lvenā noz īme 
H 2 O 2 sadalīšanā novecošanās laikā ir peroksidāzei . 

Ga isa piesārņojums ir v i ens no izplatītākajiem stresa f a k t o r i e m , kas ietekmē augu 
augšanu u n produktivitāti l a u k a apstākļos. Lapas a u d u starpšūnu t e l p a ir p i rmā v i e t a , 
kur iekļūst gaisa piesārņotāji p i r m s r eakc i j a s ar p l a z m a s membrānu , kas ir visjutīgākā 
a u g u šūnu struktūra a t t i e c ībā p r e t g a i s a p i e s ā rņo jumu (Castillo 1 9 9 2 ) . T ā p ē c 
šūnapvalka-citoplazmas membrānas pētī jumi i r būtiski gaisa piesārņotāju u n lapas 
šūnu mij iedarbības izpratnē. Tā kā starpšūnu t e l p a ir bagāta ar peroks idāzēm, nav 
šaubu , ka peroks idāžu sistēma tieši p i eda l ās a u d u reakc i j ā u z gāzve ida ga i sa 
p iesārņotā j iem. Var domāt , ka re lat īv i augstāks peroks idāzes akt iv i tātes l īmenis 
starpšūnu telpā parāda relatīvi augstāku r e z i s t e n c i p re t gaisa piesārņotāj iem. Ir pilnīgi 
pierādīts, ka ga isa piesārņojums ( o z o n s , SO2) i z sauc ne t i k a i peroksidāzes aktivitātes 
p i e a u g u m u , bet arī atsevišķu i z o f o r m u izmaiņas (Endress et al. 1 9 8 0 , Varshney & 
Varshney 1 9 8 5 ) . Būtiska noz īme šajā procesā i r Ca j o n u aktivētajai peroksidāzes 
sekrēcijai starpšūnu telpā (Sticher et al. 1 9 8 1 ) . J ādomā , ka šāda r e a k c i j a i r saistīta ar 
peroksīdu t i p a s a v i e n o j u m u sadal īšanu, kas rodas kā a t b i l d e s r e a k c i j a u z aģentu tiešu 
mij iedarbību ar šūnas struktūrām. Vē l v i e n a a p o p l a s t a peroksidāžu f u n k c i j a varētu 
būt SO2 detoksif ikācija. Paaugstinātai peroksidāzes aktivitāte apstrādātos augos tādā 
gadījumā būtu a i z s a r g f u n k c i j a , oksidējot sulfītu par mazāk t o k s i s k o sulfātu (Pfanz & 
Oppmann 1 9 9 1 ) . 
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Pētot peroksidāzes a tb i l de s r e a k c i j u patogēna (sēņu, v ī rusu, bakteriāla i n f ekc i j a ) 
un nepatogēna ( toks iskas sāļu koncentrāci jas, s t a ro jums ) stresa iedarbības rezultātā 
un novecošanās gaitā tabakas lapās ir atklāts, ka f e r m e n t a r e a k c i j a nav atkarīga no 
s t imu la dabas , be t gan n o i e v a i n o j u m a pakāpes u n t i p a (Edreva et al. 1 9 8 9 ) . Visos 
minētajos stresa iedarbības gadī jumos parādās v ienādas izoperoks idāžu spek t ra 
izmaiņas. Tāpēc peroksidāzes a t b i l d i var uzskatīt par nespec i f i s ku r e a k c i j u uz šūnu 
i e v a i n o j u m u dažādu s t i m u l u ietekmē. Tomēr ir informācija arī par t o , ka peroksidāze 
var tieši piedalīt ies rez is tences nodrošināšanā p re t patogēniem (Gaspar et al. 1 9 8 2 ) . 

G a l v e n ā p r o b l ē m a , kas saistīta ar i n f e k c i j a s izsaukta jām i z m a i ņ ā m auga 
metabol ismā, ir jautājums par t o , v a i tās ir saistītas arī ar patogēna m e t a b o l i s m a 
ieslēgšanos, va i arī ir t i k a i s a i m n i e k o r g a n i s m a m e t a b o l i s m a izmaiņas (Moerschbacher 
1 9 9 2 ) . Esošie novē ro j am i l i e c i n a , ka peroks idāžu akt iv i tātes p i e a u g u m s n o t i e k 
s a i m n i e k a u g a m e t a b o l i s m a izmaiņu rezultātā, k o izsauc patogēns. Pie t a m , šādas 
izmaiņas neva r i z ska id ro t t i ka i ar i e v a i n o j u m a va i paātrinātas novecošanās izsauktajām 
izmaiņām. Vispārīgi ņemot, r ez i s t en tos augos peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m s 
parasti ir ātrāks u n izteiktāks, salīdzinot ar uzņēmīgiem a u g i e m (Flott et al. 1 9 8 9 ) . 
Tomēr, jautājums par šādas parādības cē loņsakar ībām joprojām ir i emes ls diskusi jām. 
C i t i e m vārd iem sakot , nav joprojām ska idrs , va i peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m s ir 
paaugstinātas r e z i s t e n c e s cē lon is v a i arī sekas . Tā kā ne v i enmēr paaugstināta 
peroksidāzes aktivitāte ir saistīta ar v ienla ic īgu rez is tences p i e a u g u m u , varētu domāt, 
ka peroksidāze nav tieši iesaistīta rez is tances nodrošināšanā. Tomēr, j a ņem vērā, ka 
peroksidāzes reakc i j as p r o d u k t i var būt toks i sk i patogēnam, va i arī, ka peroksidāzes 
reakc i j a i zsauc mehānisku ba r j e ru pastiprināšanos, kas kavē patogēna izplatīšanos, 
bet šādu r e a k c i j u no r i se ir atkarīga arī no c i t u substrātu klātbūtnes, varētu pieņemt, ka 
paaugstināta peroksidāzes aktivitāte ir nepieciešams, bet ne p i e t i ekams priekšnoteikums 
rezistences attīstībai (Moerschbacher 1992 ) . Tā piemēram, gadījumā ar kviešu rez istenc i 
pret rūsas sēņu i n f e k c i j u , peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m s rezistentajās līnijās ir 
daļa no koordinēta lignīna biosintēzes f e r m e n t u aktivitātes p i e a u g u m a , kas izsauc 
inficēto sa imniekšūnu lignifikācijas p i e a u g u m u (Flott et al. 1 9 8 9 , Moerschbacher et 
a/. 1 9 9 0 ) . Šajā sistēmā peroksidāzes reakc i jas p r o d u k t i e m nav tieša antimikrobiālā 
efekta , kas būtu saistīts ar r e z i s t e n c i . Aprakstītais rez is tences trūkums šajā sistēmā 
relatīvi augstas temperatūras apstākļos var būt saistīts ar c i t u t e r m o l a b i l u lignīna sintēzes 
ceļa f e r m e n t u inakt ivāc i ju , kā rezultātā ne t iek nodrošināts p i e t e i k a m s l ignīna sintēzes 
priekšteču d a u d z u m s . 
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1.3.4. Askorbāta peroksidāze - galvenais ūdeņraža peroksīdu 

pārtverošais ferments augos 

Bioķīmija un enzimoloģija 

L īdz ar p lašu p i e vē r šanos a u g u f i z i o l oģ i j a s pē t ī jumu p i e l i e tošana i v i d e s 

p iesārņo juma p rob l ēmu pēt ī jumos , pēdē jos d e s m i t g a d o s uzkrāj ies i evē ro jams 

in formāc i jas d a u d z u m s p a r askorbāta peroks idāzes īpaša jām funkc i j ām a u g o s . 

Askorbāta f u n k c i j a s augos n e b i j a ska id ras līdz pa t astoņdesmito g a d u sākumam, kad 

t i k a parādīts, ka v i s m a z v i e n a n o t ām i r saistīta ar a u g u šūnu a izsardz ību p re t 

oksidatīvaj iem va i fotooksidatīvaj iem bo jā jumiem, pārtverot ūdeņraža peroksīdu ar 

askorbāta peroks idāzes s ta rpn iec ību {Nakano & Asada 1 9 8 1 ) . Att īstot ies a u g u 

molekulārajai b ioloģi ja i , hipotēze par askorbāta peroksidāzes īpašo v i e t u peroksidāžu 

sistēmā ir pi lnībā apstiprinājusies (Asada 1 9 9 2 , Asada et al. 1 9 9 3 ) . 

Atbilstoši pēdē jo g a d u pēt ī jumiem, v isas peroksidāzes sadalās d i v a s grupās 

atkarībā n o t o fizioloģiskās f u n k c i j a s : (a) peroksidāzes, k u r u oksidēt iem e l e k t r o n u 

d o n o r u p r o d u k t i e m ir n o t e i k t a s f izioloģiskās f u n k c i j a s augā, u n (b) peroksidāzes, k u r u 

f u n k c i j a ir pārtvert ūdeņraža peroksīdu v a i o r g a n i s k o s peroksīdus {Asada 1 9 9 2 ) . 

Pirmās grupas peroksidāzes, kuras apz īmē par g v a j a k o l a peroksidāzēm (atbilstoši 

noteikšanā plaši l i e t o t a m ūdeņraža d o n o r a m ) katal izē fizioloģiski svarīgas reakc i j a s 

(uzskai t ī tas noda ļ ā 1 . 3 . 2 . ) . Ū d e ņ r a ž a pe roks īds v a i o r g a n i s k i e p e r o k s ī d i , kas 

nepieciešami šā t i p a peroksidāžu reakc i jām, v e i d o j a s efektīvi regulētās v i e n a e l e k t r o n a 

(O 2 -- veidojošās) va i d i v u e l e k t r o n u ( H 2 O 2 veidojošās) oksidāžu reakcijās v i des u n 

šūnu s ignā lu i e t e k m ē , kas n e p i e ļ a u j p e r o k s ī d u p ā r p r o d u k c i j u . O t r ā s g r u p a s 

peroksidāzes piedalās ūdeņraža peroksīda u n o r g a n i s k o peroksīdu pārtveršanā. Kā 

p iemērus šai g r u p a i v a r minē t g l u t a t i o n a pe roks idāz i z ī d ī t ā j i em , c i t o h r o m a c 

peroksidāzi r a u g a m u n N A D H peroksidāzi p r o k a r i o t i e m . Tomēr, H 2 O 2 pārtverošas 

peroksidāzes, kuras i z m a n t o g l u t a t i o n u , c i t o h r o m u c va i pir idīna nukleot īdus augos 

nav konstatētas, bet aprakstīto f u n k c i j u i z p i l d a askorbāta-specifiska peroksidāze. 

Sa l ī dz ino t mo l eku l ā r ā s u n fe rmenta t ī vās īpaš ības d i v u a u g u pe roks idāžu 

(gva j ako la peroksidāze u n askorbāta peroksidāze) u n rauga c i t o h r o m a c peroksidāzes 

starpā, var secināt, ka a u g u askorbāta peroksidāzei u n sēņu c i t o h r o m a c peroksidāzei 

ir d a u d z va i rāk kopīgu īpaš ību , nekā a u g u askorbāta peroks idāzei u n g v a j a k o l a 

peroksidāzei , u n ka tās evo lūc i jas gaitā i r cēlušās n o kopēja priekšteča. Tā p iemēram, 

pretēji g v a j a k o l a peroksidāzei , k u r a ir gl ikoproteīns, ne askorbāta, ne c i t o h r o m a c 

peroks idāze n e s a t u r o l igosahar īdus (Chen & Asada 1 9 8 9 ) . P r imārās struktūras 

proksimālā histidīna apgaba ls parāda sekvenču homoloģi ju v i su trīs peroksidāžu starpā, 

taču homoloģi jas pakāpe s tarp askorbāta peroksidāzi u n c i t o h r o m a c peroksidāzi ir 
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lielāka, nekā starp askorbāta u n g v a j a k o l a peroksidāzēm augos {Mittler & Zilinskas 
1 9 9 1 b , Chen et al. 1 9 9 2 ) . Arī jut īguma ziņā pre t t i o l a reaģentiem (Chen & Asada 
1 9 8 9 ) , kā arī r e akc i j a s katalītiskajos mehānismos ir va irāk l īdzības askorbāta u n 
c i t o h r o m a c peroksidāzēm (Asada et al. 1 9 9 3 ) . 

Askorbāta peroksidāze ir atrasta ne t i k a i h l o r o p l a s t o s , bet arī c i tozolā dažādās 
i z o f o r m a s . C i t o z o l i s k a j i e m i z o f e r m e n t i e m , kas izolēti n o z irņu l apām (Mittler & 
Zilinskas 1 9 9 1 a) u n Arabidopsis (Kubo et al. 1 9 9 2 ) nav tranzītpeptīda, la i piesaistītos 
šūnas organe l lām, tāpēc par t o lokalizācijas v i e t u var uzskatīt c i t o z o l u , bet nev is 
m i t o h o n d r i j u s . Tātad, c i t o z o l a askorbāta peroksidāze pārtver ūdeņraža peroksīdu, kurš 
ģenerējas c i tozolā. H l o r o p l a s t u izozīms ir lokalizēts stromā šķīstošā ve idā, bet s t romas 
tilakoīdos - ar membrānām saistītā formā (Miyake & Asada 1 9 9 2 ) . Amino-terminālā 
apgaba la aminoskābju sekvences t i lakoīdu askorbāta peroksidāzei n o spināta u n 
stromas askorbāta peroksidāzei n o tējas parāda augstu savstarpējās h o m o l o g i j a s pakāpi, 
bet z e m u h o m o l o g i j u ar c i t o z o l a formām (Miyake et al. 1 9 9 3 ) . Savukārt , c i t o z o l a u n 
stromas askorbāta peroksidāzei ir h o m o l o g a s sekvences proksimālā un distālā histidīna 
tuvumā (Chen etal. 1 9 9 2 ) . 

N o r e a k c i j u katalīzes viedokļa, askorbāta peroksidāzi raks turo augsts spec i f i skums 
pret askorbīnskābi kā e l e k t r o n u d o n o r u , kas i r īpaši i z t e i k t s t i lakoīdu u n s t romas 
f e r m e n t u gadī jumā. Citozol iskā f o r m a bez askorbāta katalizē arī f e n o l u oksidāci ju 
(Chen & Asada 1 9 8 9 ) . V i su askorbāta peroksidāzes izozīmu inhibēšana ar t i o l u s 
modif icē još iem reaģentiem (hloromerkur ibenzoāts u.c.) ir n o klasiskās g v a j a k o l a 
peroksidāzes atšķirīga īpašība. Bez t a m , v isu askorbāta peroksidāzes f o r m u aktivitāte 
t i ek a p s p i e s t a d i t i o t r e i t o l a , p - a m i n o f e n o l a , h idroks iur īnv ie las u n h idroks i lamīna 
klātbūtnē, kas nav novērots g v a j a k o l a peroksidāzes gadījumā (Chen & Asada 1 9 9 2 ) . 

V i ens n o i e m e s l i e m , kāpēc askorbāta peroksidāze ne t i k a atklāta i l g u l a i k u , i r tās 
nestabilitāte bez askorbīnskābes klātbūtnes in vitro. Apmēram 5 0 % n o t i lakoīdu u n 
stromas askorbāta peroksidāzes aktivitātes zūd 15 sekunžu laikā, be t n o c i t o z o l a 
askorbāta peroksidāzes aktivitātes - 6 0 minūšu laikā (Chen & Asada 1 9 8 9 , Miyake & 
Asada 1 9 9 2 ) . Inakt ivāci ju novērš skābekļa izslēgšana no v i de s , u n daļēj i arī katalāzes 
p i e v i enošana . Taču p a t a n a e r o b o s apstākļos H 2 O 2 p i e v i e n o š a n a n a n o m o l ā r ā 
daudzumā inaktivē t i lakoīdu askorbāta peroksidāzi (Asada 1 9 9 1 ) . šāda īpašība nav 
konstatēta ne c i t o h r o m a c peroksidāzei , ne g v a j a k o l a peroksidāzei . 

Askorbāta peroksidāzei askorbīnskābe ir visefektīvākais e l e k t r o n u d o n o r s , bet 
h l o r o p l a s t u u n c i t o z o l a f o rmas var katalizēt g v a j a k o l a oksidēšanu, lai arī ar intensitāti, 
kas ir t i k a i 5 % (h lo rop l as t a peroksidāzei) vai 25 % ( c i t o z o l a peroksidāzei) n o askorbāta 
oksidēšanas intensitātes. 

Pr imārais askorbīnskābes oksidāci jas p r o d u k t s askorbāta peroksidāzes reakcijā 
ir monodehidroaskorbāta radikāl is. Lai askorbāta peroksidāze varētu d a r b o t i e s kā 
ūdeņraža peroksīda pārtvērējs, ir nepieciešama askorbāta reģenerācija. V isa askorbāta 
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pārtveršanas sistēma h l o r o p l a s t o s sastāv n o sekojošiem p o s m i e m : 

(a) fotosistēmas I producētā superoksīda difūzija stromā; 
( b ) s u p e r o k s ī d a p ā r t v e r š a n a , k o k a t a l i z ē ar t i l a k o ī d i e m sa is t ī tā p e r i f e r i ā l ā 
superoksīddismutāze; 

(c) ūdeņraža peroks īda r e d u k c i j a ar askorbā tu , k o kata l izē t i l ako īdu askorbāta 
peroksidāze; 

(d) monodehidroaskorbāta r e d u k c i j a ar reducēto ferredoksīnu; 

(e) superoksīda u n ūdeņraža peroksīda difūzija u z s t r o m u ; 

(f) superoksīda pārtveršana, k o katal izē stromā lokal izētā superoksīddismutāze; 

(g) ūdeņraža peroksīda r e d u k c i j a , k o katal izē s t romas askorbāta peroksidāze; 
(h) monodehidroaskorbāta r e d u k c i j a ar N A D ( P ) H , k o katal izē monodehidroaskorbāta 
reduktāze; 

(i) monodehidroaskorbāta spontāna sadalīšanās pa r dehidroaskorbātu u n askorbātu; 
(j) d e h i d r o a s k o r b a t a r e d u k c i j a par askorbātu ar g l u t a t i o n u , k o katalizē dehidroaskorbāta 
reduktāze; 

(k) N A D P + r e d u k c i j a ar reducēto f e r redoks īnu , k o kata l izē ferredoks īna N A D P 
reduktāze, 

(I) g l u t a t i o n a r e d u k c i j a ar N A D P H , k o katal izē g l u t a t i o n a reduktāze (Asada 1 9 9 4 ) . 
Atbilstoša askorbāta reģenerāci jas sistēma c i tozolā līdz šim vē l nav atklāta, bet 

citozoliskā monodehidroaskorbāta reduktāze j a u ir aprakstīta. 

Fizioloģiskās funkcijas un regulācija 

Dažādi atmosfēras gāzveida piesārņojuma v e i d i , kā p i emēram, slāpekļa oksīdi 

( N O , N O 2 ) , o z o n s (O3) u n sēra dioksīds (SO2) i z m a i n a a u g u šūnās l īdzsvaru starp 

aktīvā skābekļa ve idošanos u n uztveršanu (Meyer et al. 1 9 8 7 ) . P iesārņojuma inducēto 

endogēno oksidatīvo stresu p a v a d a ievērojams askorbīnskābes satura p i e a u g u m s , kā 

novērots s k u j k o k u skujās (Castillo et al. 1 9 8 7 , Mehlhorn et al. 1 9 8 6 ) u n vaskulāro 

augu lapās (Castillo & Greppin 1 9 8 8 ) . 

Līdztekus t a m , paras t i novērojams paralēls askorbāta peroksidāzes aktivitātes 

p ieaugums piesārņojuma rezultātā (Elstner et al. 1 9 8 5 , Tanaka et al. 1 9 8 5 , Mehlhorn 

1990 , Chen et al. 1 9 9 1 , Ogier et al. 1 9 9 1 , Badiani et al. 1 9 9 3 , Mittler et al. 1 9 9 3 ) . Tomēr, 

atsevišķos gadījumos šāda aktivācija nav novērota (Osswald et al. 1 9 9 2 ) . N o otras puses, 

H2O2, kas ir v iens no endogēnā oksidatīvā stresa būtiskiem aģentiem, p ie l ie to ts eksogēni, 

izraisa askorbāta peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m u , v ien la ikus inhibējot katalāzi (Mittler 

& Tel-Or 1 9 9 1 , Zheng & van Huystee 1 9 9 2 ) . Arī c i t u stresa v e i d u a tb i ldes reakci jas 

(temperatūras, s a u s u m a u . c ) , k u r u laikā n o t i e k aktīvā skābekļa f o r m u p i e a u g u m s 

(Hernandez etal. 1 9 9 3 , Okuda etal. 1994 ) , raksturīgas ar askorbāta peroksidāzes aktivāciju 

(lrigoyen et al. 1 9 9 2 , Mittler et al. 1 9 9 3 , Pastori & Trippi 1 9 9 3 ) . 
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Pr inc ip iā la noz īme varētu būt atklājumam par t o , ka transgēni t abakas aug i ar 
paaugst inātu h l o r o p l a s t u Cu/Zn-superoks īdd ismutāzes akt iv i tāt i u n i evē ro jami 
izteiktāku r ez i s t enc i p re t herbicīdu meti lv iologēnu (Sen Gupta etal. 1 9 9 3 a ) izrāda arī 
četras re izes augstāku askorbāta peroksidāzes aktivitātes u n askorbāta peroksidāzes 
mRNS l īmeņa atbilstošu p i e a u g u m u (Sen Gupta et al. 1 9 9 3 b ) . 

G a i s m a kā attīstības f a k t o r s i z s auc askorbāta peroks idāzes ak t i vāc i ju c a u r 
f i t o h r o m a darbību neatkarīgi n o fotosintēzes p rocesa nor ises (Thomsen et al. 1 9 9 2 ) . 
Tomēr, ga i smas kā stresa f ak to ra induktīvā darbība u z askorbāta peroksidāzes aktivitāti 
ir tieši saistīta ar fotooksidatīvo stresu (Wise & Naylor 1 9 8 8 , Thomsen et al. 1 9 9 2 ) . 
Aktīvo skābekļa f o r m u fotogenerācija pastiprinās, j a aug i , ku r i a t rodas augstas gaismas 
intensitātes apstāk ļos , t i e k pak ļaut i v i de s stresa i eda rb ība i , p i e m ē r a m , z e m ā m 
temperatūrām sakņu zonā, kas kavē asimilātu t r a n s p o r t u . Šādā situācijā paliel inās 
absorbētās ga i smas enerģijas izmantošana fotosintētiskajai CC»2 fiksācijai (Elstner et 
al. 1 9 8 8 ) , bet ierobežotais N A D P + pu l s e l e k t r o n u uzņemšanai n o fotosistēmas I izsauc 
pastiprinātu O 2 akt ivāc i ju . Askorbāta peroksidāzes p i e a u g u m s šādos gadījumos ir tieši 
saistīts ar a u g u aizsargsistēmu u n rez is tences reakci jām (Anderson et al. 1 9 9 2 , Fuse et 
al. 1 9 9 3 ) , i t īpaši , nelabvēl īgos minerālās barošanās apstākļos atsevišķu e l e m e n t u 
trūkuma gadījumā (Cakmak & Marschner 1 9 9 2 , Polle et al. 1 9 9 2 ) . 

Pretē j i v i s a i plaši dokumentē ta j a i askorbāta peroks idāzes n o z ī m e i s t resa 
a izsargreakc i jas , literatūrā a t rodams v isa i m a z informācijas par askorbāta peroksidāzes 
izmaiņām normāla a u g u m e t a b o l i s m a gaitā. Pēc analoģijas ar stresa s i tuāci jām, kas 
izsauc pastiprinātu skābekļa aktivēšanos ar sekojošu askorbāta peroksidāzes aktivitātes 
p i e a u g u m u , varētu domāt , ka , n o r i s i n o t i e s t i e m f iz io loģiskaj iem p r o c e s i e m , kas 
raks tu ro jas ar intensīvu aktivētā skābekļa f o r m u ve idošanos , n o t i e k arī paralēls 
askorbāta peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m s . 

Tā kā sēklu dīgšanas agras s tad i jas , sākot j a u ar sēklu uzbr iešanu, ir saistītas ar 
skābekļa patēriņa p i e a u g u m u u n mitohondriālās elpošanas intensitātes pal ie l ināšanos, 
būtu jānovēro arī askorbāta peroksidāzes i n d u k c i j a šo p rocesu gaitā. Šo p ieņēmumu 
aps t i p r i na e k s p e r i m e n t i ar dīgstošām kukurūzas (De Gara et al. 1 9 9 3 ) u n kviešu 
(Cakmak et al. 1 9 9 3 ) sēk lām. Sausās sēklās askorbāta peroksidāzes aktivitāte nav 
a t rodama (De Gara et al. 1 9 9 3 ) , va i arī tās l īmenis ir ļoti z e m s (Cakmak et al. 1 9 9 3 ) . 
Sausas sēklas nesatur arī askorbātu (De Gara et al. 1 9 9 3 ) . Dīgšanas laikā askorbāta 
peroksidāzes aktivitāte p i e a u g vidēj i 10 līdz 30 re izes 24-48 s tundas n o uzbriešanas 
sākuma (Klapheck et al. 1 9 9 0 , De Gara et al. 1 9 9 1 , Cakmak et al. 1 9 9 3 , De Gara et 
al. 1 9 9 3 ) . 

Ar ī c i t ās att īst ības stadi jās novē ro j amas f iz io loģ isk i noz īm īgas askorbāta 
peroksidāzes aktivitātes izmaiņas. Tā p iemēram, Vicia faba l. sēklu attīstības laikā 
novērota augsta askorbāta peroksidāzes aktivitāte šūnās, kuras a t rodas dal īšanās u n 
stiepšanās stadijā (Arrigoni et al. 1 9 9 2 ) . 

.37 



1.3. ĢEDERTS IEVIŅŠ 

Pārsteidzoši m a z informāci jas a t r o d a m s par askorbāta peroksidāzes i n d u k c i j a s 
regulāci ju. Par f i t o h o r m o n u piedal īšanos šajā procesā va r spr iest v i sa i netieši pēc 
zināmas paralelitātes s ta rp askorbāta peroksidāzes aktivitāti u n eti lēna ve idošanos 
(Kevers et al. 1 9 9 2 ) , kā arī n o v i sa i ierobežot iem d a t i e m par eksogēnās abscīzskābes 
u n et i lēnproducentu indukt īvo i e t e k m i {Mehlhorn 1 9 9 0 , Mittler et al. 1 9 9 3 ) . Var 
pieņemt, ka induktīvais f ak to rs ir arī peroksidāzes substrāti - H 2 O 2 va i askorbīnskābe, 
it īpaši tāpēc, ka eksogēnais H 2 O 2 v a r i z sauk t askorbāta peroksidāzes aktivitātes 
p i e a u g u m u {Mittler & Tel-Or 1 9 9 1 , Zheng & van Huystee 1 9 9 2 ) . Tomēr, tajā pašā 
laikā, H 2 O 2 ir arī askorbāta peroksidāzi inaktivējošs aģents gan in vitro {Chen & Asada 
1 9 9 2 ) , gan in vivo (Svalheim & Robertsen 1 9 9 3 ) . Jāatz īmē arī, ka aizsargmehānismu 
attīstība augos stresa ietekmē sastāv n o d i vām fāzēm: (a) ātra a n t i o k s i d a n t u substrātu 
p i e a u g u m a u n (b) lēna antioksidat īvo f e r m e n t u aktivitātes p i e a u g u m a {Ushimaru et 
al. 1 9 9 2 ) . 

N a v arī z ināms, kādi molekulār ie mehānismi nodrošina askorbāta peroksidāzes 
i n d u k c i j u . Var domāt, ka šajā procesā n o t i e k askorbāta peroksidāzes gēna ekspres i j a , 
par ko l i e c i n a t r a n s k r i p t u d a u d z u m a ievērojams p i e a u g u m s stresa iedarbības rezultātā 
{Mittler et al. 1 9 9 3 ) . Tā kā askorbāta peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m s parast i ir 
paralēls f e r m e n t a o l b a l t u m a d a u d z u m a p i e a u g u m a m , var pieņemt, ka i n d u k c i j a no t i ek 
tieši o l b a l t u m a sintēzes l īmenī u n n a v saistīta ar pēctrans lāc i jas mod i f i kāc i j ām. 
In te resan t i , ka novēro jama p r e t r u n a s ta rp askorbāta peroksidāzes gēna t r a n s k r i p t u 
l īmeņa būtisko paaugstināšanos stresa situācijās u n relatīvi z e m o aktivitātes p i e a u g u m u 
{Mittler & Zilinskas 1 9 9 4 ) . 
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1.4. Lignifikācijas bioķīmiskie un fizioloģiskie aspekti 

1.4.1. Lignīna biosintēzes reakcijas 

L ign īns i r sarežģī ts f e n o l u h e t e r o p o l i m ē r s , kurš r o d a s , d e h i d r o g e n a t ī v i 
pol imer izējot ies t r i m dažād iem kanēļspir t iem, m o n o l i g n o l i e m , u n kurš uzkrājas 
no t e i k tu šūnu diferenciāci jas b e i g u posmā. Lignīns n o s t i p r i n a special izētas šūnas, 
pada r a tās ūdensnecau r l a id īgākas , u n t a m ir fundamentā l a n o z ī m e a u g u a u d u 
mehāniskajā izturībā, šķidrumu vadīšanā un aizsardzībā pret s l imībām. Bioķīmiskajā 
līmenī l ignīna sintēzei ir raksturīga gara r e akc i j u ķēde no vispārējā m e t a b o l i s m a caur 
šikīmskābes ce ļu , kopējo feni lpropanoīdu ce ļu u n spec i f i sku lignīna ce ļ u . 

Kopējais feni lpropanoīdu ceļš, kas sākas ar fenilalanīna dezaminēšanu u n be idzas 
ar hidroksikanēļskābju k o f e r m e n t a A (CoA) esteru veidošanos, ir kopīgā sekvence l i e la 
d a u d z u m a dažādu f e n o l u s a v i e n o j u m u sintēzei, k u r i piedalās dažādos a u g u attīstības 
aspektos u n a izsa rg reakc i j a s (Boudet et al. 1 9 9 5 ) . šo ce ļu var uzskatīt par saistošo 
posmu starp t .s . pr imāro u n sekundāro m e t a b o l i s m u , u n tajā piedalās f e r m e n t i (a) 
fenilalanīna amoni j l i āze (EC 4 .3 .1 .5 ) , (b) kanēļskābju hidroksilāzes (EC 1 .14 .13 .11 ) , 
(c) o - m e t i l t r a n s f e r ā z e (EC 2 . 1 . 1 . 6 ) , ( d ) f e r u l s k ā b e s h i d r o k s i l ā z e u n (e) 
hidroksikanēļskābju C o A ligāzes (EC 6 . 2 . 1 . 1 2 ) . Pēdējā ir p o s m a svarīgākā r e a k c i j a , j o 
tajā radušies s a v i e n o j u m i ir ar augst i reaktīvo t i o l e s t e ru sa i t i . N o hidroksikanēļesteru 
CoA c a u r s p e c i f i s k i e m ce ļ iem rodas tādas s a v i e n o j u m u grupas kā f lavono īd i , lignīns, 
stilbēni u.c. 

Spec i f i ska i s l ignīna veidošanās zars sākas ar atbilstošo hidroksikanēļesteru C o A 
pārvēršanos par a ldeh īd iem reakci jā , k o katal izē kanēļskābju C o A reduktāze (EC 
1.2.1.44) . Lignīna monomērisk ie priekšteči (kumārspirts, k o n i f e r i l s p i r t s , s inapsp i r ts ) 
rodas kanēļspirta dehidrogenāzes (EC 1 .1 .1 .195) reakcijā. Jautājumā par f e r m e n t u , 
kurš p iedalās l ignīna monomēru pol imer izāc i ja par nat īvo l ignīnu, jopro jām nav 
skaidr ības. K las iskā p i e e j a vēsta , ka šūnu s ienā loka l izē tas oks idāzes pārvērš 
m o n o l i g n o l u s par mezomērisk iem brīvaj iem radikāl iem, k u r i spontāni pol imerizējas 
par l ignīnu (Boudet et al. 1 9 9 5 ) . Bez t a m , ne t i ek izslēgta arī iespēja, ka br īvo radikālu 
veidošanās i r nefermentatīvs process (ķēdes veidošanās r eakc i j a ) . Kā j a u aprakstīts 
nodaļā 1 .3 .2 . , ir v i sa i d a u d z korelatīvu pierādījumu par peroksidāzes piedalīšanos 
lignīna pol imer izāci ja . Tomēr, n o t e i k t a peroksidāzes izozīma piedalīšanos lignifikācijā 
vēl nav iespējams definēt bez pretenzi jām. Pēdējā l a ika a t j auno j a s arī d i skus i j a par 
t o , ka pa r l ignīnu pol imer izāc i ju ir atbildīgs f e r m e n t s lakāze (EC 1 . 1 0 . 2 . 2 ; Dean & 
Eriksson 1 9 9 4 ) . K r i t i ska i s m o m e n t s , la i izšķirtos par v i e n a va i o t r a f e r m e n t a darbību 
šajā posmā, ir iespējamā H 2 O 2 kā kosubstrāta piedal īšanās, kas ir nepieciešama t i k a i 
peroksidāzes kā darbīgā f e r m e n t a gadī jumā. Lai arī da t i par saistību s tarp H 2 O 2 
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veidošanos u n aktīvu l ignif ikāciju ir pārsvarā korelat īvi (Olson & Varner 1 9 9 3 ) , ir 

p i e e j a m i arī tiešāki pierādījumi par H 2 O 2 nepiec iešamību lignifikācijas procesā (Nose 

etal. 1 9 9 5 ) . 

1.4.2. Lignīna uzkrāšanas augu attīstības gaitā un tas regulācija 

Šūnas attīstības laikā lignīna uzkrāšanās n o t i e k trīs atsevišķu s t ad i j u veidā, seko jo t 

ogļhidrātu uzkrāšanās p r o c e s a m dažādos sekundārā šūnapvalkā slāņos (Terashima et 

al. 1 9 9 3 ) . P irmā lignīna uzkrāšanās n o t i e k šūnas stūros u n v idējā plāksnītē pēc pektīna 

izgulsnēšanās pārtraukšanās u n ārējās l a m e l l a s (S1 slāņa) ve idošanās sākuma. Otrā ir 

lēnas lignifikācijas fāze, kas saistīta ar c e l u l o z e s m i k r o f i b r i l l u u n mannāna u n ksilāna 

uzkrāšanos v idējā lamellā (S2). Ga l venā l ignif ikācija n o t i e k pēc c e l u l o z e s m i k r o f i b r i l u 

nogulsnēšanās sākuma iekšējās l ame l l a s (S3) slānī. 

Jautājums pa r t o , va i šūnu s i enu l ignif ikāci ju va r uzskatīt par v i e n u n o f a k t o r i e m , 

kas izsauc šūnu lineārās augšanas apstāšanos, ir v i sa i pr incipiāls, lai i z p r a s t u augu 

augšanas inhibēšanas mehānismus. Pašla ik gan n a v neapgāžamu pierādī jumu šādas 

hipotēzes pierādīšanai , j o d a t i par sakarību s tarp šūnu augšanu u n lignīna uzkrāšanos 

ir v isa i pretrunīgi. Jāatz īmē, ka d a u d z o s gadī jumos ir novērojama negatīva korelāci ja 

starp augšanas ātrumu u n lignīna sa tu ru {VVhitmore 1 9 7 1 , Ros Barcelo et al. 1 9 8 9 ) . 

Lignīna satura p i e a u g u m u va r novērot , inhibējot a u g u augšanu mehāniskā stresa 

rezultātā ( D e Jaegher et al. 1 9 8 5 ) , m a i n o t a u g u or ientāci ju {Prasad & Cline 1 9 8 7 ) , ar 

r e t a rdan tu apstrādi {Marigo & Boudet 1 9 8 0 , Prasad & Cline 1 9 8 7 ) , sāļu stresa ietekmē 

{Hagege etal. 1 9 8 8 ) . Tomēr, pētot augšanas r e g u l a t o r u i e t e k m i uz l ignif ikāciju kviešu 

k o l e o p t i l e s , nav atrasta cē loniska sakarība s tarp augšanas inhibēšanu u n l ignifikāciju 

atkar ībā n o l ietotās augšanas r e g u l a t o r u koncen t r ā c i j a s (VVhitmore 1 9 7 1 ) . U z 

histoķīmisko tes tu p a m a t a ir izdarīts sec inājums par t o , ka ievērojama šūnapvalkā 

lignifikācija noteiktā s t a r p p o s m a segmentā sorgo a u g i e m sākas t i k a i pēc dotā segmenta 

šūnu lineārās augšanas apstāšanās {Stafford 1 9 6 7 ) , kā arī par t o , ka lapas plātnē lignīna 

uzkrāšanās nesākas p i r m s e p i d e r m a s šūnu stiepšanās pārtraukšanās (MacAdam & 

Nelson 1 9 8 9 ) . 

L ignīna uzkrāšanos šūnapva lkā ir p ieņemts uzskatīt p a r v a d a u d u e l e m e n t u 

diferenciācijas marķieri . A u d u va i šūnu kultūrās lignifikācijas m a k s i m u m s parast i sakrīt 

ar ksilēmas e l e m e n t u ve idošanās s t a d i j u , savukārt, lignīna ve idošanās n o t i e k t i k a i 

kult ivācijas v idē , kas inducē ksi lēmas ve idošanos (VVolter & Gordon 1 9 7 5 , Fukuda & 

Komamine 1 9 8 2 , Miller et al. 1 9 8 5 ) . Netieši u z šādas l ikumsakarības pastāvēšanu 
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norāda arī pieaugošs l ignīna satura g rad ien ts virzienā no jaunāk iem uz nobriedušiem 
a u d i e m augošos veģetatīvajos orgānos (Higuchi 1 9 5 7 , Ros Barcelo et al. 1 9 8 9 ) . Tomēr, 
atsevišķos gadījumos nav novērojama sakarība s tarp lignīna sa turu u n diferencēto 
šūnu ska i tu (Minocha & Halperin 1 9 7 6 ) . 

Šūnapva lkā l ignifikācijas aktivēšanās n o t i e k mehāniskā (De Jaegher et al. 1 9 8 5 ) , 
gravitācijas (Goliber 1 9 8 9 ) u n ķīmiskā stresa, kā arī a u d u ieva inošanas rezultātā 
(Rittinger et al. 1 9 8 7 , Ke & Saltveit 1 9 8 8 ) u n kā a t b i l d e uz patogēnu i n f e k c i j u (Ride 
1975 , Moerschbacher et al. 1 9 8 9 ) . Mehāniskā stresa u n a u d u i e v a i n o j u m a rezultātā 
audos t i ek inducēti mehānismi , kas izsauc bojātās v i rsmas izolāci ju, s a m a z i n o t iespēju 
patogēnu iekļūšanai . V iens n o šādiem mehānismiem ir s t ip r i l ignificētu šūnu slāņa 
veidošanās u z bojāto a u d u v i r smas v a i t o tuvumā (Ride 1 9 7 5 , Rittinger et al. 1 9 8 7 , Ke 
& Saltveit 1 9 8 8 ) . Savukārt , lokalizēta lignīna veidošanās inficētajos a u d o s , k o inducē 
rezistences mehānisms, ierobežo patogēna izplatīšanos (Ride 1 9 7 5 , Moerschbacher 
et al. 1 9 8 9 ) . Bez t a m , mehāniskā kair inājuma inducēto lignifikācijas p i e a u g u m u var 
uzskatīt par mehān ismu, kas aizsargā pret iespējamu dotā f a k t o r a otrreizēju iedarbību 
(De Jaegher et al. 1 9 8 5 ) . 

Feni lpropanoīdu sintēzes ceļa regulācija saistībā ar lignifikāciju ir v isa i neska id ra . 
V i s m a z trīs svar īgi j autā jumi at t iec ībā par šī kopējā ce ļa f unkc ionēšanu p a l i e k 
neatbildēti. Va i dažādu hidroksikanēļskābju esteru C o A atšķirīgais relatīvās veidošanās 
ātrums ir svarīgs l ignīna monomēru sastāva noteikšanai? Vai kopējā oglekļa plūsma 
caur ce ļu ir l imitējošais fak tors va i v i ens n o l imitējošiem f a k t o r i e m lignīna sintēzē? 
Vai l ign īna pr iekš teču ve idošanās l ign i f i cē jošos a u d o s ir saistīta ar s p e c i f i s k u 
feni lpropanoīdu ce ļa gēnu aktivitāti? C i t i e m vārd iem sakot , problēma ir attiecībā par 
to , va i l ignif ikāciju aktivējošais f ak to rs izsauc kopīgā gēnu k o p u m a akt ivāc i ju , kas 
a tb i l d par dažādu f e n o l u priekšteču sintēzi, va i arī aktivē mult igēnu g r u p u locekļus, 
kas ir tieši saistīti ar l ignīna sintēzi. Šķiet, ka v i s m a z uz p i r m a j i e m d i v i e m jautājumiem 
var atbildēt pozit īvi . Attiecībā uz trešo jautājumu, lai arī feni lpropanoīdu ceļa f e rmentus 
kodē mult igēnu f e r m e n t i , tomēr nav atrasti l ignifikācijai spec i f i sk i g r u p u locekļ i . 
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1.5. Endogēnais oksidatīvais s t ress augos 

1.5.1. Skābekļa aktivēšanās reakcijas augos 

Pr imārajā Z e m e s atmosfērā n e b i j a skābekļa . Substrātu m e t a b o l i s m s tā l a i ka 

o r g a n i s m o s n o t i k a ar relatīvi v ienkāršu e l e k t r o n u t r a n s p o r t a sistēmu starpniecību, ku r 

e l e k t r o n u p lūsmām b i j a v i sa i z e m a oksidēšanas spēja. Līdz ar fotosintēzes rašanos, 

tās gāzveida p r o d u k t s , O 2 , pieaugošos d a u d z u m o s uzkrājās atmosfērā. Da ļa o r g a n i s m u 

adaptējās šai i zma iņa i , ies lēdzot j a u n o oks idētā ju savā m e t a b o l i s m a , kas d e v a 

ievērojamas priekšrocības dažādu s a v i e n o j u m u oksidēšanā. Tomēr, dz īve ar skābekl i , 

lai arī ļoti efektīva no enerģētiskā v iedok ļa , nes sevī potenciālas b r i e s m a s . Atmosfēras 

skābeklis savā p a m a t a ( t r i p l e t a ; O 2 ) stāvoklī i r relatīvi mazreaktīvs, taču t a m ir augsts 

oksidatīvais potenciāls. Skābekl is v a r pāriet s i ng l e t a stāvoklī (aktivēties) gan ķīmisku, 

gan arī fermentatīvu u n fizikālu r eakc i j u gaitā. Tā rezultātā ve ido j a s reaktīvi s a v i e n o j u m i 

( toks isk ie j e b aktīvie skābekļa s a v i e n o j u m i ) , k u r u s r aks tu ro ievērojama nestabilitāte 

bioloģiskajās sistēmās - superoksīda anjonradikāl is (02*~), hidroksi lradikāl is (OH-) 

u n ūdeņraža peroksīds ( H 2 O 2 ) (Salin 1 9 8 7 ) . Š i e aktivētie skābekļa s a v i e n o j u m i var 

izsaukt m o l e k u l u , membrānu u n c i t u šūnas struktūru bojājumus, galvenokārt , reaģējot 

ar nepiesātinātajām taukskābēm u n i z r a i so t t o peroksidāci ju [Elstner et al. 1 9 8 8 ) . Šāda 

situācija, k ad aktīvie skābekļa s a v i e n o j u m i i z ra i sa Šūnu bojā jumus, t i e k sauk ta par 

endogēno oksidatīvo s t resu . 

Tādējādi , l a i arī skābeklis ir nepiec iešams a e r o b o o r g a n i s m u izdzīvošanai , t o 

e k s i s t e n c e ir t ieši atkar īga n o efekt īvas detoks i f i cē jošo s istēmu darb ības šūnās. 

Evolūci jas procesā v i s i e m o r g a n i s m i e m , i t īpaši , augstākaj iem a u g i e m kā pārvietoties 

nespējīgai dzīv ības f o r m a i , ir attīstījušies mehān ismi skābekļa t o k s i s k u m a novēršanai . 

Pie t i e m p i ede r gan ķīmiskās, gan fermentatīvās a n t i o k s i d a n t u sistēmas. Pēdējos desmi t 

gados ir uzkrājušies p ierādī jumi, kas l i e c i n a , ka ļoti d a u d z i augstāko a u g u fizioloģijas 

aspekt i ir tieši saistīti ar skābekļa akt ivāc i ju augā u n tā detoksif ikāciju [Alscher 1 9 8 9 ) . 

Akt īvo skābekļa f o r m u rašanās n o t i e k normāla šūnu m e t a b o l i s m a rezultātā visā 

auga attīstības laikā, īpaši p a s t i p r i n o t i e s v i d e s stresa apstākļos. Fotosintezējošas šūnās 

ga l vena i s aktīvā skābekļa f o r m u avots ir h l o r o p l a s t o s notiekošie p r o c e s i . O 2 r e d u k c i j a 

par superoksīdu t i lakoīdos n o t i e k fotosistēmā I, kā arī ar periferiālā ferrodoksīna 

piedalīšanos [Asada 1 9 9 2 ) . Superoksīds pats par sev i nav t i k augst i t oks i sks , kā pārējie 

skābekļa radikāl i . Taču tas v a r piedal īt ies v i rknē ar skābekli saistītu r e a k c i j u : l ipīdu 

peroksidācijā, membrānu bojā jumos, D N S bojā jumos u.c. Domā jams , ka superoksīds 

darbo jas kā d a u d z efektīvāka oks i dan t a , hidroksilradikāla, ģenerators reakcijā ar H 2 0 2 -

Pie t iešaj iem C>2~ e f e k t i e m v a r pieskait ī t ka ta lāzes u n g l u t a t i o n a peroks idāzes 

inaktivāci ju [Fridovich 1 9 8 6 ) . Superoksīda rašanās ātrums h l o r o p l a s t o s ir apmēram 
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240 Limol sekundē (Asada 1 9 9 4 ) . 

Superoksīda r e d u k c i j a par H 2 O 2 n o t i e k ar f e r m e n t a superoksīddismutāzes (EC 

1.15.1.1) s tarpniec ību. Ūdeņraža peroksīds ir visstabilākais n o v isām aktīvā skābekļa 

formām, u n t a m nav radikāla īpaš ību. Tas var d a r b o t i e s gan kā o k s i d a n t s , g a n kā vājš 

reducētājs . H 2 O 2 ir re lat īv i mazreakt īvs , u n nereaģē efekt īv i ar o r g a n i s k a j i e m 

substrātiem. Ūdeņraža peroksīda bioloģiskais toks i skums saistās ar SH g r u p u oksidāciju, 

kā arī ar spēju v e i d o t hidroksilradikāli metālu k a t a l i z a t o r u klātbūtnē {Salin 1 9 8 7 ) . 

H 2 O 2 v ienva lentās r edukc i j a s p r o d u k t s ir ārkārtīgi reaktīvais hidroksilradikālis 

(OH-). Tā r eakc i j a s ātrumu kontrolē gandrīz t i k a i difūzijas ātrums, u n tas i eda rbo j as 

uz p r a k t i s i k i v i s i e m o r g a n i s k a j i e m s a v i e n o j u m i e m . Tāpēc tā pussabrukšanas pe r i ods 

šķīdumos ir ļoti īss u n t o ir grūti n o t e i k t . O H - a u g u audos p r a k t i s k i reaģē ar p i r m o 

p i e e j a m o substrātu - f e r m e n t i e m , nukle īnskābēm, membrānām u . c , tā destruktīvais 

u n mutagēna i s po tenc i ā l s dz ī va jos a u d o s ir mi lz īgs . Tāpa t kā suproks īds , a r i 

hidroksilradikālis i eda rbo j a s ar šūnas k o m p o n e n t i e m tieši savā rašanās vietā {Asada 

1994) . Hidroksi lradikāl i , pretstatā O 2 ' un H 2 O 2 , ir pārāk reaktīvi, lai tos varētu sagraut 

f e rmenta t ī v i , b e t t o v e i d o š a n o s i e robežo superoks īda u n ū d e ņ r a ž a peroks īda 

pārtveršana. 

S i n g l e t a i s skābek l i s v a r v e i d o t i e s dažādās ķ īm iska jās , fo toķ īm iska jās u n 

b io l oģ i ska j ā s s i s t ē m ā s , kurās p i e d a l ā s b r ī v i e r a d i k ā l i , l i p ī d u p e r o k s ī d i v a i 

fotooksidācijas. Fotosintezējošos o r g a n i s m o s s ing le ta i s skābeklis rodas , h l o r o f i l a m 

darbo jo t i es kā f o t o n u a b s o r b e n t a m , izejas enerģiju n o d o d o t O 2 m o l e k u l a i (Salin 1 9 8 7 ) . 

S ingletais skābeklis ir augst i reaktīvs un v e i d o hidroperoksīdus u n endoperoksīdus, 

kas var i zsauk t brīvo radikālu ķēdes reakc i jas . Bioloģiskajās sistēmās s ing leta is skābeklis 

i z sauc l i p īdu pe roks idāc i j u , kas n o v e d p i e m e m b r ā n u struktūras i zma iņas u n 

pavājināšanās. 

M i t o h o n d r i j i ir o t r a svarīgākā iekššūnas superoksīda rašanās v i e t a (Rabinovitch 

& Fridovich 1 9 8 3 ) . M i t o h o n d r i j u elpošanas ķēdē ir d i vas O 2 ' rašanās v i e t as , saistītas 

ar f l avopro te īna N A D H deh idrogenāz i u n u b i h i n o n a - c i t o h r o m a b s e g m e n t i e m . 

Superoksīda dismutāzes darbības rezultātā v e i d o j a s H 2 O 2 , kurš va r pārvietoties n o 

m i t o h o n d r i j i e m u z c i t ām organe l l ām (Puntarulo et al. 1 9 8 8 ) . L īdz pa t 2 % n o 

m i t o h o d r i j o s patērētā skābekļa piedalās H 2 O 2 ve idošanā. Superoksīds u n tā derivāti 

var v e i d o t i e s arī c i t o s šūnas k o m p a r t m e n t o s - m i k r o s o m ā s , pe roks i somās u n 

glioksisomās, p lazma lemmā, kā arī šūnapvalkā (Elstner & Osswald 1 9 9 4 ) . Ja pārējos 

k o m p a r t m e n t o s skābekļa akt īvo f o r m u ve idošanās pārsvarā saistīta ar endogēno 

oksidatīvo stresu nelabvēl īgu apstākļu ietekmē, t ad šūnapvalkā skābekļa aktivēšanās 

reakcijām ir k r i t i s ka noz īme šūnas normālās fizioloģijas nodrošināšanā. Tas saistīts ar 

peroksīdu piedal īšanos lignīna pol imerizāci ja u n rezistencē p re t patogēniem (Elstner 

& Osswald 1 9 9 4 ) . 

Normā lā auga attīstības gaitā va r izdalīt atsevišķus p e r i o d u s , kas raksturīgi ar 
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augs tu aktivētā skābekļa s a v i e n o j u m u ve idošanās intensitāt i . Ļoti i z t e i k t i H 2 O 2 

veidošanās u n sadalīšanās proces i no t i ek agrās dīgšanas stadijās {Puntarulo et al. 1988 ) . 
Ga l v ena i s H 2 O 2 avots šajā laikā ir e l e k t r o n u pārneses ķēdes m i t o h o n d r i j o s . Tā kā 
aktivētās skābekļa f o rmas i r arī fotosintēzes b l a k u s p r o d u k t s , t a d pāreja n o etiolēta 
stāvokļa uz aktīvu fotosintēzi, p iemēram, dīgstam i z a u g o t zemes virspusē, arī ir saistīta 
ar z ināmu oksidat īvo st resu a u d o s {Thomsen et al. 1 9 9 2 ) . Vē l v i e n a s t a d i j a , kas 
raksturo jas ar sevišķi augstu skābekļa t o k s i s k o f o r m u sa turu ar sekojošām destruktīvām 
izmaiņām, ir novecošanās {Brennan & Frenkel 1 9 7 7 , Chin & Frenkel 1 9 7 7 , Dhindsa 
etal. 1 9 8 1 , Kumar & Knovvles 1 9 9 3 ) . Minētajās attīstības stadijās, līdztekus pastiprinātai 
skābekļa akt ivāci ja i , n o t i e k arī detoksif icējošo sistēmu i n d u k c i j a . 

P rakt i sk i v i su v e i d u stresa f a k t o r u iedarbība u z a u g i e m i r saistīta ar skābekļa 
aktivāci ju {Elstner et al. 1 9 8 8 ) . Tā sauk to "septiņu stresa f a k t o r u " (ga i sma , radiāci ja, 
bioloģiskas i e t ekmes , mehānisk ie f a k t o r i , ķīmiskie f a k t o r i , hidratāci ja u n temperatūra) 
i e t e k m e dab i skos apstākļos ir grūti atšķirama, parādot, ka skābekļa aktivēšanās šūnās 
ir nespec i f i ska , vispārīga a u g u a t b i l d e s r e a k c i j a u z v ides s t resu. It īpaši jāakcentē 
oksidat īvā stresa iespē jamā p ieda l ī šanās a u g u a i z s a r g r e a k c i j a s , j o peroksīd i v a r 
da rbo t i e s par s t a r p n i e k i e m signālu pārnešanas p rocesos {Apostot et al. 1 9 8 9 ) . Par 
p i ln ībā p ierād ī tu v a r uzskat ī t ūdeņ raža peroks īda p i eda l ī š anos patogēna-auga 
mij iedarbībā {Levine et al. 1 9 9 4 ) . Patogēna i n f e k c i j a s rezultātā šūnā v e i d o j a s H 2 O 2 , 

k u r a m ir divējāda l o m a . I n f ekc i j a s skartajās šūnās H 2 O 2 inducē programmētu lokālu 
šūnu bojāeju, kā arī b l a k u s esošo šūnapva lku o l b a l t u m u krustsaistīšanos, kas da rbo j a s 
kā f i z i s k a b a r j e r a . D a ļ a H 2 O 2 pā rv i e to jas a u d o s kā s i gnā lmo l eku l a , i z s a u c o t 
aizsargsistēmas gēnu t r a n s k r i p c i j u . Bez t a m , H 2 O 2 va r i z sauk t arī sistēmiski iegūto 
rez i s tenc i {Chen et al. 1 9 9 3 ) . Ūdeņraža peroksīda atkarīgo gēnu ekspres i jas mehānismi 
vēl nav n o s k a i d r o t i . J ādomā, ka H2O2 d a r b o j a s kā redoks-jutīgā pārnesēja m o d u l a t o r s 
{Inze & Van Montagu 1 9 9 5 ) . Varētu p ieņemt, ka H 2 O 2 ir s ignālmolekulas l o m a arī 
citās situācijās, kas saistītas ar endogēno oksidat īvo stresu. Tā p iemēram, H 2 O 2 satura 
p i e a u g u m s a u d o s aprakstīts kā r e a k c i j a u z inokulāc i ju ar patogēnu ierosinātājiem 
{Apostot et al. 1 9 8 9 , Devlin & Gustine 1 9 9 2 , Svalheim & Robertsen 1 9 9 3 ) , i n f ekc i j a s 
rezultātā (Sekizavva etal. 1 9 8 5 , 1 9 8 7 ) , sāļu stresa iedarbībā m i t o h o n d r i j o s {Hernandez 
et al. 1 9 9 3 ) , s ausuma {lrigoyen et al. 1 9 9 2 , Pastori & Trippi 1 9 9 3 ) u n temperatūras 
stresa rezultātā {Okuda et al. 1 9 9 4 , Gianetti et al. 1 9 9 3 ) , kā arī fotooksidatīvā stresa 
apstākļos (VVise & Naylor 1 9 8 8 , Thomsen et al. 1 9 9 2 ) . Tā kā ūdeņraža peroksīds ir arī 
l ab i z ināms vairāku f e r m e n t u aktivitātes i n h i b i t o r s g a n in vitro, gan in vivo, tā darbība 
signālmolekulas lomā vispārējo stresa situāci ju nor i ses laikā ir pretrunīga problēma 
{Inze & Van Montagu 1 9 9 5 ) . Vispārīgi ņemot, atkarībā n o stresa f a k t o r a intensitātes 
u n auga fizioloģiskā stāvokļa, stresa iedarbība va r i z sauk t m e t a b o l i s k u s va i t r anspo r t a 
b l o k u s , kas izra isa raksturīgas izmaiņas skābekli aktivējošo va i dezaktivējošo f e r m e n t u 
ekspresijā (Elstner et al. 1 9 8 8 ) . 
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1.5.2. Fermentatīvās detoksifikācijas mehānismi un 

antioksidatīvās rezistences pamati 

A u g s t i enerģēt i skās fotos intēzes r e a k c i j a s , n o v i e n a s puses , u n skābek ļa 

pieejamība n o o t ras , pada r a augu h l o r o p l a s t u s par bagātīgu aktīvo skābekļa f o r m u 

avo tu . Antioksidatīvajā sistēmā piedalās gan f e r m e n t i (superoksīddismutāze, askorbāta 

peroksidāzes), gan nefermentatīvie k o m p o n e n t i - askorbāts, g l u t a t i o n s u.c. Eksistē 

vispārējs p ieņēmums par t o , ka antioksidatīvie f e r m e n t i ir k r i t i s k i e k o m p o n e n t i , lai 

novērstu oksidat īvā stresa situācijas augos (Allen 1 9 9 5 ) . šāda hipotēze balstās uz 

vairākām pierādījumu grupām. Pirmkārt, v iena va i vairāku šo f e r m e n t u aktivitāte p ieaug 

augos , kas a t r o d a s stresa s ituāci jā, u n šis aktivitātes p i e a u g u m s kore lē ar stresa 

to le rances p i e a u g u m u . Otrkārt, augu pakļaušana v i e n a v e i d a s t resam va r paaugstināt 

t o l e r anc i p re t c i t a sekojoša stresa iedarbību. Šī parādība ir pazīstama kā krusteniskā 

to l e r ance . Treškārt, a u g u l īn i jām, kuras ir rez is tentas pre t herb ic īd iem, kas inducē 

aktīvo skābekļa f o r m u veidošanos (p iemēram, meti lv iologēns), ir paaugstināta v i e n a 

vai va i rāku šo f e r m e n t u aktivitāte, u n t i e m va r i zpaus t i e s krusteniskās t o l e r a n c e s 

parādība. Š ie novērojumi parāda, ka v ides stresa i e t ekme var stimulēt augus paaugstināt 

to aktīvā skābekļa pārtvērēju sistēmu efektivitāti, u n šīs p i e a u g u m s ac īmredzot izsauc 

vispārēju stresa aizsardzību. Lai arī v isa i ac īmredzami, šie novērojumi d o d t i k a i netiešus 

pierādījumus šo f e r m e n t u nozīmei stresa aizsardzībā, u n f ak t i sk i n e s n i e d z nekādu 

informāciju pa r atsevišķo f e r m e n t u spec i f i sko l o m u . 

Tādējādi , pēdējos gados uzkrātā informācija ir par p a m a t u vispārīgas konceptuālas 

hipotēzes izveidošanai par t o , ka stresa t o l e r a n c i ir iespējams pal ie l ināt, p a l i e l i n o t 

augu e n d o g ē n o ant ioks idat ī vo kapac i tā t i . P r inc ip i ā lu p i e rād ī jumu iegūšana šai 

hipotēzei ir pašreiz notiekošo u n netālā nākotnē plānoto zinātnisko e k s p e r i m e n t u 

u z d e v u m s . 

Sal īdzinoši nesen uzsāktie pētī jumi, p i e l i e t o j o t aktīvā skābekļa f o r m a s sadalošo 

f e r m e n t u gēnu ekspres i j as manipulāc i ju ar gēnu pārnešanas tehnoloģi jas pal īdzību, ir 

devuši iespēju tālāk r aks tu ro t pretoksidatīvo f e r m e n t u f u n k c i j a s (Foyer et al. 1 9 9 4 ) . 

Lai arī paga idām v i sa i ierobežoti , šie e k s p e r i m e n t i arī norāda uz t o , ka h l o r o p l a s t u 

aktīvā skābekļa sadalīšanas sistēmas modif ikāci ja var izraisīt ievērojamas oksidatīvā 

stresa t o l e r a n c e s izmaiņas, u n d o d z ināmu norādi uz iespēju l i e to t šādu m e t o d i k u 

augu izturības uz labošanai . 

Ļoti d a u d z o s gadījumos aug i ar kons t an t i ekspresētu atsevišķu pretoksidatīvo 

f e rmen tu aktivitātes p i e a u g u m u neizrāda paaugstinātu stresa t o l e r a n c i (Pitcher et al. 
1 9 9 1 ) . Varētu pieņemt, ka šāda situācija ir tieši saistīta ar visas a i z s a r g f e r m e n t u sistēmas 

aktivēšanas nep iec iešamību. Tā p iemēram, transgēniem t abakas a u g i e m ar trīskārtīgi 

pal ie l inātu superoks īdd ismutāzes aktiv itāt i l īdz ar i e vē ro j amu oks idat ī vā stresa 
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rezistences p i e a u g u m u b i j a novērojams arī trīskārtīgs askorbāta peroksidāzes aktivitātes 
p i e a u g u m s (Sen Gupta et al. 1 9 9 3 b ) . 

Antioksidatīvās aizsargsistēmas aktivitātei jābūt v ienādai ar aktīvā skābekļa f o r m u 
destruktīvo po tenc iā lu g a n normālā m e t a b o l i s m a la ikā, g a n st resa s i tuāc i jās . Ir 
ac īmredzams, ka antioksidatīvā aizsargsistēma augos ir v i sa i ierobežota tās kapacitātē 
atbildēt uz stresa iedarbību. Atsevišķu f e r m e n t u aktivitātes paras t i p i e a u g ne vairāk kā 
divkārtīgi stresa iedarbībā (Foyer et al. 1 9 9 4 ) . Šī v i sa i mērenā a t b i l d e s r e a k c i j a kļūst 
s ap ro t ama , j a ņem vērā, ka sistēmā ir ieprogrammēta bojāeja i , saskarot ies ar ekstrēmu 
apstākļu iedarbību. Tā p iemēram, patogēnu invāzi jas gadījumā ir nepiec iešama a u d u 
u n struktūrolbaltumu d e s t r u k c i j a , la i ierobežotu i n f e k c i j a s izplatīšanos. Lidzšinējie 
d a t i n e a p s t i p r i n a p i e ņ ē m u m u pa r t o , ant ioks idat īvā sistēma reaģē u z iespējamo 
bojā jumu ar ātru gēnu eksp res i j a s i zma iņu , b e t drīzāk g a n a t b i l d t i k a i u z reālas 
bojājumu situācijas iestāšanos. Pašreizējā brīdī neva r atbildēt pi lnībā apstiprinoši arī 
uz jautājumu par pozitīvās antioksidatīvo f e r m e n t u gēnu ekspres i j as l o m u pretstresa 
reakcijās. 

1.5.3. Lipoksigenāze un membrānu lipīdu peroksidacija 

Lipoksigenāze (EC 1 .13 .11 .12 ) ir augos plaši sas topams f e r m e n t s , nehēma d z e l z i 

saturoša d i o k s i g e n ā z e , kurš ka t a l i zē cis,cisA , 4-pen tad i ēnu s is tēmu saturošo 

pol inepiesāt ināto taukskābju u n es te ru h idroperoks idāc i ju (Siedow 1 9 9 1 ) . A u g u 

lipoksigenāze oksidē l inolskābi par 9- va i 13-hidroperoksīda Ci 8 der ivāt iem. Sekojošās 

fermentat īvās r e a k c i j a s v e i d o j a s dažād i C ļ 2 der i vā t i , t o skaitā, arī j asmonskābe 

(Sembdner & Parthier 1 9 9 3 ) . Pēdējā l a i ka pētījumi l i e c i n a , ka l ipoksigenāze ir iesaistīta 

vairākās augu fizioloģiskajās funkcijās. Pie tām p i e d e r augšana u n attīstība, aizsardzība 

pret i e v a i n o j u m u u n patogēniem, novecošanās u.c. Tā kā lipoksigenāze ir nepieciešama 

jasmonskābes sintēzei , k u r a ietekmē d a u d z u s f izioloģiskos p rocesus (Creelman & 

Mullet 1 9 9 5 ) , v a r p ieņemt, ka atsevišķu l ipoksigenāzes i z o f e r m e n t u piedal īšanās 

fizioloģiskajos p rocesos ir saistīta ar t o darbību jasmonskābes sintēzē. Ir arī d a t i par 

t o , ka sēklās u n lapās l ipoksigenāze va r izpildīt rezerves o l b a l t u m a f u n k c i j a s (Siedow 

1 9 9 1 ) . Citas fizioloģiskās f u n k c i j a s , kas n a v saistītas ar jasmonskābes biosintēzi, varētu 

būt membrānu degradāci ja hipersensitīvās rez is tences a tb i l des laikā (Croftetal. 1 9 9 0 ) , 

ant imikrobiā lotaukskābju derivātu ve idošana (Ohta etal. 1 9 9 0 ) , abscīzskābes sintēze 

(Creelman etal. 1 9 9 2 ) . 

V i r k n e f a k t u a p s t i p r i n a hipotēzi pa r t o , ka l ipoksigenāze piedalās membrānu 

integritātes zaudēšanā novecošanās p r o c e s u laikā (Droillard et al. 1 9 9 3 ) . Tas varētu 
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būt saistīts ar l ipoksigenāzes potenciā lo substrātu lokal izāci ju tieši membrānās , ka arī 
ar reaktīvu p r o d u k t u veidošanos, kur i var paaugstināt membrānu caur la id ību. Līdzšinējā 
informācija gan l i e c i n a , ka lielākā daļa augu l ipoksigenāžu, i e ska i t o t arī membrānu 
saistītās f o r m a s , d o d pr iekšroku br īvu taukskābju , n e v i s m e m b r ā n u taukskābju , 
oksidēšanai (Hildebrand 1 9 8 9 ) . Var pieņemt, ka pēc brīvo taukskābju atbrīvošanās no 
membrānām lipāžu darbības rezultātā, l ipoksigenāze katal izē l ipīdu peroksidāci ju 
{Thompson 1 9 8 8 ) . L ip īdu derivāti u n v e i d o t i e brīvie radikāli līdz ar t o va r izsaukt 
membrānu f u n k c i j a s z u d u m u . 

Lielākā daļa l ipoksigenāžu augos ir raks turotas kā šķīstoši f e r m e n t i , kas lokalizēti 
c i toplazmā (Siedow 1 9 9 1 ) . Imunoķīmiskā iezīmēšana u n f rakc ionēšanas pētījumi 
parāda arī membrānu f o r m u esamību (Vick & Zimmerman 1 9 8 7 ) . 

Att iec ībā uz veģetat īvaj iem a u d i e m , d a u d z o s e k s p e r i m e n t o s ir atklāta augsta 
lipoksigenāzes aktivitāte agrās dīgstu attīstības stadijās (Vernovy-Gerritsen etal. 1 9 8 3 ) 
un aktīvi augošās lapās ar sekojošu krasu samazināšanos a u d u nobriešanas laikā 
(Douillard'\979, Douillard& Bergeron 1 9 8 1 , Herteletal. 1 9 8 7 ) . Lapās l ipoksigenāzes 
aktivitāte korelē a r t o dzīvās masas p i e a u g u m u (Kubacka-Zebalska & Kacperska-Palacz 
1980) . Raksturīgi arī, ka l ipoksigenāzes aktivitāte ievērojami paaugstinās novecošanās 
laikā u n v isdažādākajās stresa situācijās (Dhindsa et al. 1 9 8 1 , Vick & Zimmerman 
1987) . Tā p iemēram, l ipoksigenāzes aktivitātes p i e a u g u m s u n atsevišķu i z o f e r m e n t u 
izmaiņas ir novērotas pēc i n f ekc i j a s va i rākām a u g u sugām {Croftet al. 1 9 9 0 , Koch et 
al. 1 9 9 2 ) . Mehān iska ievainošana arī izsauc l ipoksigenāzes ekspres i j as p i e a u g u m u 
gan lokāl i , g a n sistēmiski (Hildebrand et al. 1 9 8 9 ) . Lipoksigenāzes t r a n s k r i p t u l īmeņa 
p i eaugums novērots 8 s t u n d u laikā pēc ievainošanas (Bell & Mullet 1 9 9 1 ) . Arabidopsis 
thaliana atklāti dažādi l ipoksigenāzes gēni ar dažādu eksp res i j u - t i k a i v i e n s no t i e m 
t ika aktivēts i e v a i n o j u m a ietekmē (Bell & Mullet 1 9 9 3 ) . V i s i f izioloģiskie novērojumi 
par lipoksigenāzes aktivitātes izmaiņām norāda uz zināmu šī f e r m e n t a saistību ar etilēna 
izdalīšanos, j o visas aprakstītās situācijas ir raksturīgas ar relatīvi intensīvu etilēna 
veidošanos (skatīt 1.2.2. ) . P i rms natīvā eti lēnveidojošā f e r m e n t a dabas atklāšanas t i k a 
uzskatīts, ka l ipoksigenāze varētu piedalīt ies eti lēna biosintēze n o A C K S (Vick & 
Zimmerman 1 9 8 7 ) . Tā kā šis in vitro efekts ir saistīts ar br īvo radikālu ve idošanos 
lipoksigenāzes reakci jā, bet nev is ar tiešu f e r m e n t a darbību, varētu domāt , ka stresa 
situācijās g a n l ipoksigenāze, gan etilēna biosintēzes f e r m e n t i t i ek aktivēti pa kopīgu 
signālu pārneses ce ļu . 
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2.1. Augu materiāla audzēšana 

2.1.1. Graudzāļu dīgsti 

Graudzā ļu sēklas i eguva no Priekuļu Se lekc i jas un izmēģinājumu stac i jas ( rudzus 

un kviešus) u n Stendes Se lekc i jas u n izmēģinājumu stac i jas (miežus). Ekspe r imen tos 

i z m a n t o j a z i e m a s r u d z u s (Secale cerealel., šķirne Priekuļu), z i e m a s kviešus (Triticum 

aestivum L , šķirne M i r o n o v s k a j a 8 0 8 ) un miežus (Hordeum vulgare L , šķirne Abava ) . 

Vispārējā sēklu sagatavošana ietvēra d e z i n f e k c i j u 0.1 % K M n 0 4 10 m i n ar sekojošu 

aktīvu mazgāšanu ūdenī 10 m i n , pēc kā sēklas uzbriedināja ūdenī 6 h. 

Et i lēna izdal īšanās u n augšanas r i t m i s k u m a noteikšanai ind iv iduā los dīgstos 

(3.1.1.) sēklas sadiedzēja Petri platēs uz m i t r a filtrpapīra. Dīgstošas sēklas, kuras atradās 

ap tuven i v i enādā attīstības stadijā, izstādīja individuālās mēģenēs (12 x 1 2 0 m m , 7 

ml) uz m i t r a s vates . K o n t r o l e s dīgstus audzēja uz vates Petri platēs. Sēklas diedzēja 

tumsā 36 h 2 5 ° C temperatūrā. Pēc 2 0 h audzēšanas tumsā, daļu dīgstu pārnesa augšanas 

kamerā baltā f luorescentajā gaismā (25 W n r f 2 ) ar f o t o p e r i o d u 16 h. 

Pārē j iem e k s p e r i m e n t i e m ( 3 . 1 . 3 . - 3 .1 .5 . u n 3 . 2 . 1 . - 3.2.3. ) sēklas v ienmērīgi 

izsēja p lastmasas f o t o vanniņās (32 x 25 cm) uz mi t ras vates. Lai pētītu etilēna i n d u k c i j u 

stresa ietekmē (3 .1 .2 . ) , sēklas izsēja vanniņās ar m i t r u vermikul ī tu . Pēc inkubāci jas 

tumsā 2 5 ° C temperatūrā, atkarībā n o ekspe r imen ta apstākļiem, augus pārvietoja gaismā 

audzēšanas kamerā va i arī turpināja audzēt termostatā tumsā. Audzēšanas kamerā 

f o t o p e r i o d s b i j a 16 h, temperatūra 2 0 ° C un 1 7 ° C , attiecīgi d ienā u n naktī. G a i s m u 

nodrošināja ar f luorescentajām spuldzēm (LD-40 u n LB-40), integrālā radiāci ja augu 

līmenī 25 W m ~ 2 . A u g u s laistīja t i k a i ar krāna ūdeni , va i arī p i e v i e n o j o t nepiec iešamās 

v ie las att iecīgajā koncent rāc i jā dīgstu apstrādei . Apstrādi ar e t i l ēnproducent i em 

izdarīja, augus a p s m i d z i n o t ar rokas miglotāju ar attiecīgās koncentrāc i jas šķīdumu 

(10 m l uz vann iņu ) . Apstrāde n o t i k a ierobežotas ga ismas apstākļos u n pēc tās augus 

turēja tumsā vēl 2 h p i r m s pārvietošanas pilnā apgaismojumā. Tipiskajā gadījumā 

apstrādāja graudzāļu dīgstus, k u r u pirmā lapa par 5-10 m m b i j a i z a u g u s i k o l e o p t i l e s 

ārpusē. 

Att iecīgā v e c u m a a u g u materiālu ievāca no rīta 2 h pēc ga ismas p e r i o d a sākšanās 

un i z m a n t o j a ana l īzēm nekavējoties pēc a u d u atdalīšanas v a i arī tos saldēja šķidrajā 

slāpekli u n uzglabāja līdz anal īzēm -25°C temperatūrā. 

2.1.3. Priežu sējeņi 

Ekspe r imen tos i z m a n t o t o s 1 g a d u vecos priežu (Pinus sylvestris L.) sējeņus i eguva 
n o O l a i n e s mežniec ības kokaudzētavas (3 .3 .3 . ) va i arī n o Upsa las kokaudzētavas 
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Zviedr i jā (3 .3 .2 . ) . Sējeņus i z r a k a martā, pārstādīja 1 5 x 1 5 c m māla p o d o s trūdzemē 
u n audzēja augšanas kamerā 12 h fotoperiodā, a p g a i s m o j o t ar f luorescentajām lampām 
( f o t o n u plūsmas bl īvums 3 2 0 p m o l m"2s~1) . Temperatūra b i j a 1 5 ° C dienā u n 10 °C 
naktī. P u m p u r u attīstību inducēja ar a p g a i s m o j u m a p e r i o d a pagarināšanu līdz 14 h 
u n paceļot d i enas temperatūru līdz 2 0 ° C . Pēc aktīvas d z i n u m a stiepšanās sākuma 
ga ismas p e r i o d u pagarināja līdz 16 h, be t temperatūru izmainīja līdz 2 5 ° C dienā un 
15 °C naktī. A u g u s laistīja ar destilētu ūdeni ik d i e n a s , bet sabalansētu barības v i e l u 
šķīdumu l i e to j a laistīšanai r e i z i nedēļā. 

In vivo aps t rādēm sē jeņus m i g l o j a ar a t t iec īgās koncen t r ā c i j a s š ķ ī d u m u , 
i z m a n t o j o t rokas miglotāju, apmēram 15 m l uz v i e n u sējeni. Sējeņus apstrādāja d ienas 
v idū vājā apga ismojumā u n pal ie l ināta m i t r u m a apstākļos, la i kavētu ķ imikāl i ju 
iztvaikošanu. Četras s tundas pēc apstrādes augus pārvietoja atpakaļ kamerā. Apstrādi 
ar i n h i b i t o r i e m izdarīja 4 h p i r m s pamatapstrādes. 

Skujas ievāca n o rīta u n nekavējot ies l i e t o j a ana l īzēm va i arī saldēja šķidrajā 
slāpekli u n uzglabāja -25 °C temperatūrā. 

Stresa eti lēna biosintēzes pēt ī jumiem i z m a n t o j a skujas n o z a r u g a l i e m , kas t i k a 
ievāktas martā u n aprīl ī n o d a b i s k o s apstākļos augoš iem priežu k o k i e m Upsa las 
d i e n v i d u daļā Zviedri jā. Za rus uzglabāja 4 ° C temperatūrā, i e v i e t o j o t polieti lēna maisos. 
Da ļa i e k s p e r i m e n t u i z m a n t o j a arī egļu (Picea abies (L.) Karst.) sku jas . 

2.1.4. Kartupeļu dzinumu in vitro kultūra 

Mater iā lu e k s p e r i m e n t i e m n o kartupeļu {Solanum tuberosum L. šķirne A g r i e 

d z e l t e n i e ) stublāju e k s p l a n t u kultūras i e g u v a n o Dr . D a c e s G e r t n e r e s ( L a t v i j a s 

Universitātes A u g u a u d u kultūru l abo r a to r i j a ) . Eksp lant i no ilgstošas kartupeļu d z i n u m u 

kultūras t i k a klonēti b e z h o r m o n u agara barotnē u n audzēti s t i k l a pudelēs ar dažāda 

v e i d a slēguma korķiem, ka arī et i lēnproducenta e t e f o n a (hloreti lfosfonskābe, HEFS) 

klātbūtnē. L i e to ja sekojošus slēguma v e i d u s : (a) ma r l e s korķis, kas nodrošināja gandrīz 

netraucētu gāzu apmaiņu ar apkārtējo v i d i ; (b) butadiēna-stirola korķis artajā i e v i e t o tu 

caurulīt i 3 m m diametrā, kurā i e l i k t a v a t e , kas uzturēja daļē ju gāzu apma iņu ; (c) 

butadiēna-stirola korķis pi lnīgai p u d e l e s noslēgšanai . HEFS p i e v i e n o j a agara barotnē 

attiecīgajā galējā koncentrāci jā. V ienā pudelē t i k a kultivēti 2 0 līdz 3 0 e k s p l a n t i . Augus 

ku l t i v ē j a augšanas k a m e r ā Flora 2 5 ° C t e m p e r a t ū r ā . F o t o p e r i o d s b i j a 1 6 h, 

a p g a i s m o j u m s n o f luorescentajām lampām ar intensitāti 75 līdz 9 0 E m~2s~1 augu 

l īmenī. 

S lēguma t i p a u n et i lēnproducenta tiešo i e t e k m i n o t e i c a , anal izējot pa raugus , 

kas b i j a kultivēti dažādos apstākļos. Kult ivēšanai i z m a n t o j a t i k a i l a p u , t i k a i p o s m u , 

va i arī p o s m u kopā ar l a p u u n p u m p u r u . Pēdējā gadī jumā anal izēja arī peroksidāzes 

aktivitāti j a u n v e i d o t a j a dz i numā . S l ēguma t i p a pēc ie tekmi n o t e i c a , pārk lonējot 

52 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJĀ 

materiālu n o pirmā t i p a e k s p e r i m e n t i e m un audzējot apstākļos ar gandrīz neierobežotu 
gāzu apma iņu . Ūdeņraža peroksīda i e t e k m i n o t e i c a , p i e v i e n o j o t 3 m l 1 M H 2 O 2 

mēģenēs augošiem eksp lan t i em 4 j a u n o posmu stadijā. Mēģenes aiztaisīja ar korķi u n 
inkubēja kultivēšanas apstākļos 2 4 h, pēc t am note i ca in vivo izdalīto eti lēnu, bet augu 
materiālu i z m a n t o j a peroksidāzes aktivitātes noteikšanai atsevišķi posmos u n lapās. 

2.2. Fermentatīvo olbaltumu ekstrakcija 

Graudzāļu dīgstu fermentu aktivitātes noteikšanai 

A u d u s saldēja šķidrajā s lāpekl i , sasmalcināja ar porcelāna piestiņu porcelāna 

tīģelī u n ekstragēja 2 re izes ar auks tu a c e t o n u (-20°C, 5 m l uz 1 g materiāla) , a c e t o n u 

atsūca ar v a k u u m u B u h n e r a kolbā, pēc t a m materiālu žāvēja gaisā. Nep iec iešamības 

gadījumā a c e t o n a p u l v e r i glabāja -25°C temperatūrā. 

A c e t o n a p u l v e r i ekstragēja ar 0.1 M nātrija fosfāta b u f e r i p H 7.8 (3 m l b u f e r a u z 

0.1 g pu l v e r a ) 4 ° C temperatūrā 15 m i n , p i e v i e n o j o t 0.1 g nešķīstošā p o l i v i n i l p i r o l i d o n a 

uz 0.1 g a c e t o n a p u l v e r a . Homogenātu filtrēja c au r k a p r o n a s ietu (# 80 ) u n centrifugēja 

10 m i n ar paātr inājumu 16 0 0 0 x g . Supe rna tan tu l i e to j a šķīstošo f e r m e n t u aktivitātes 

noteikšanai (peroksidāze, l ipoksigenāze). Pēc eks t rakc i j a s atl ikušo a u d u materiālu 

mazgāja 2 re izes 5-kārtīgā eks t rakc i j as bufe ra apjomā ar sekojošu centr i fugēšanu, u n 

ekstragēja 2 h 4 ° C temperatūrā ar 0.1 M nātrija fosfāta b u f e r i p H 7.8, kas saturēja 1 M 

KCI. Homogenātu filtrēja u n atkārtoti centrifugēja. Superna tan tu i z m a n t o j a j o n u saistītās 

peroksidāzes aktivitātes noteikšanai. Atl ikušo a u d u materiālu mazgāja 2 re izes buferī 

ar 1 M KC I , centrifugēja u n inkubēja 2 4 h istabas temperatūrā 0.1 M nātrija fosfāta 

buferī 2.5 % pek t i nāzes u n 0.5 % celulāzes klātbūtnē. Pēc filtrēšanas u n centrifugēšanas 

materiālu l i e t o j a k o v a l e n t i saistītās peroksidāzes aktivitātes noteikšanai . 

Starpšūnu te lpas (ekstracelularās) peroksidāzes aktivitātes noteikšanai , 1 g lapas 

audu infiltrēja vakuumā 0.1 M nātrija fosfāta buferī ( p H 7.8) 2 re i zes pa 1 m i n , 

i z m a n t o j o t 1 0 m l medic īn isko š ļ i rc i . A p o p l a s t a mazgā jumu i e g u v a , centr i fugējot 

infiltrētos audus 10 m i n ar paātrinājumu 1500 xg stobriņos ar perforētu i e l i k t n i šķidruma 

savākšanai (Rathmell & Sequeira 1 9 7 4 ) . Ekstraktu l i e to ja brīvi šķīstošās starpšūnu te lpas 

peroksidāzes aktivitātes noteikšanai. N o 1 g graudzāļu lapas a u d u i e g u v a apmēram 

250 p| eks t r ak t a . Tos pašus audus atkārtoti infiltrēja (2 x 1 m i n ) nātrija fosfāta buferī ar 
1 M KC I . P ē c centrifugēšanas iegūto eks t rak tu i z m a n t o j a j o n u saistītās šūnapvalkā 

Peroksidāzes aktivitātes noteikšanai. Atlikušos audus ekstragēja, kā aprakstīts iepriekš, 

lai n o t e i k t u šūnās pal ikušo (p ro top l as t a ) peroksidāzes aktivitāti . 
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Askorbāta peroksidāzes aktivitātes noteikšanai graudzāļu dīgstos un kartupeļu 
dzinumu audos 

Miežu l apu u n kartupeļu d z i n u m u a u d u s sasmalcināja šķidrajā s lāpekl i , l i e t o j o t 
porcelāna piestiņu u n ekstragēja 4 ° C temperatūrā 25 m M morfolino-etānsulfonskābes-
K O H bufer ī p H 7 . 2 , kas sa turē ja 1 % nešķ ī s tošā p o l i v i n i l p i r o l i d o n a , 1 m M 
eti lēndiamīntetraet iķskābes d i nātrija sāls u n 1 m M askorbīnskābes. U z 1 g a u d u 
materiāla l i e t o j a 6 m l b u f e r a . Eks t rakc i j a i l g a 15 m i n . Iegūto homogenātu filtrēja caur 
n e i l o n a s ietu (# 80 ) u n centrifugēja 15 m i n 15 0 0 0 x g paātr inājumā 4 ° C temperatūrā. 
Supe rna tan tu l i e to j a askorbāta peroksidāzes aktivitātes noteikšanai. P i rms anal īzes 
eks t rak tu uzglabāja 4 ° C temperatūrā ne ilgāk pa r 4 h. 

Askorbāta peroksidāzes aktivitātes noteikšanai priežu skujās 

Priežu s k u j u p a r a u g u s sasaldēja šķidrajā s lāpekl i , sasmalc ināja ar porcelāna 
piestiņu porcelāna tīģelī u n ekstragēja ar 5 0 m M HEPES b u f e r i ( p H 7.2, 6 m l uz g 
dzīvās masa) , kas saturēja 1 m M eti lēndiamīntetraetiķskābes d i N a sāls, 1 m M nātrija 
askorbāta, 3 % nešķīstošā p o l i v i n i l p i r o l i d o n a u n 0.3 % T r i t on X-100 . Eks t rakc i j a i lga 
15 m i n 4 ° C temperatūrā. Homogenātu filtrēja c a u r n e i l o n a s ie tu (# 80 ) , centrifugēja 
15 0 0 0 x g 15 m i n , un s u p e r n a t a n t u l i e t o j a f e r m e n t a aktivitātes noteikšanai . 

2.3. Fermentu aktivitātes noteikšana 

2.3.1. Peroksidāze 

Peroksidāzes aktivitāti n o t e i c a s p e k t r o f o t o m e t r i s k i . Reakc i j as maisī jums (3 m l 

ti lpumā) peroksidāzes aktivitātes noteikšanai sastāvēja no 1.5 m l atbilstošā b u f e r a , 1 

m l 0 .05 M H 2 O 2 , 0 . 4 m l ūdeņraža d o n o r a šķ īduma u n 0.1 m l a u g u eks t r ak t a . 

A b s o r b c i j u reģistrēja u z s p e k t r o f o t o m e t r a att iecībā p re t k o n t r o l i , kas H 2 O 2 vietā 

saturēja 1 m l H 2 O , 1 m i n pēc r eakc i j a s in ic iāc i jas ar H 2 O 2 p iev ienošanu. Aktivitāti 

n o t e i c a l īknes l ineārajā da ļā . V i ļ ņa g a r u m s a t b i l d a att iecīgā r e a k c i j a s p r o d u k t a 

absorbc i j as m a k s i m u m a m do ta jos reakc i j a s apstākļos - benzidīnam 6 0 0 n m , vani l īnam 

4 2 5 n m , g v a j a k o l a m 4 7 0 n m , d ian iz id īnam 4 6 0 n m , k a t e h o l a m 3 9 5 n m , kafijskābei 

4 1 0 n m , fen i lēndiamīnam 4 8 5 n m , ferulskābei 5 2 0 n m . Šos ūdeņraža d o n o r u s l i e to ja 

0.01 M šķīduma veidā 25 % etanolā, bet grūti šķīstošos s a v i e n o j u m u s l i e to j a piesātinātu 
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šķīdumu ve idā . Askorbāta peroksidāzes aktivitāti n o t e i c a , mērot askorbīnskābes 
absorbc i j as k r i t u m u p i e vi ļņa g a r u m a 2 9 0 n m ar d i v s t a ru UV-VIS s p e k t r o f o t o m e t r u 
Specord M40. Askorbātu l i e t o j a nātrija sāls formā, galējā koncentrāc i jā 1 m M . 

Aktivitātes p H o p t i m u m u ar dažādiem ūdeņraža d o n o r i e m no te i ca 0.2 M acetāta 
buferī ( p H 4 . 2 , 4 .6 , 5.0, 5.4, 5.8) u n 0.1 M nātrija fosfāta buferī ( pH 5.8, 6 .2 , 6 .6 , 7.0, 7.4, 
7.8). Atbilstoši iegūtajiem rezultātiem, anal īzēm l i e to j a sekojošus b u f e r u s : g v a j a k o l a m , 
vani l īnam, d ian iz id īnam, fen i lēndiamīnam, k a t e h o l a m , ferulskābei , kafijskābei - 0.1 
M nātrija fosfāta p H 6 . 0 ; benzid īnam u n askorbtnskābei - 0.2 M acetāta p H 5.4. 

2.3.2. Lipoksigenāze 

Reakc i jas maisījumu lipoksigenāzes noteikšanai sagatavoja atbilstoši aprakstītajai 
metod ika i {Hertel etal. 1 9 8 7 ) . V i e n u t i l p u m u linolskābes izšķīdināja 4 t i l p u m o s absolūtā 
e tano la . N o iegūtā šķīduma 0.4 m l emulģēja 2 h ar magnētiskā maisītāja pal īdzību 5 0 
ml H 2 O , kas saturēja 0.6 m l 1 M K O H u n 0.1 g Tween-20. Iegūtajai e m u l s i j a i p i e v i e n o j a 
50 m l 0.1 M nātrija fosfāta b u f e r a p H 6.8 u n 1 0 0 m l H 2 O . F e r m e n t a aktivitātes 
noteikšanai p i e 4 m l reakc i j as maisījuma p i e v i e n o j a 0.1 m l eks t rak ta n o šķīstošās 
f e rmenta f r a k c i j a s . A r s p e k t r o f o t o m e t r u reģistrēja abso rbc i j a s p i e a u g u m u 2 0 m i n laikā 
235 n m v i ļņa garumā, kas a tb i l s t konjugēto d i e n u abso rbc i j a s m a k s i m u m a m . 

2.4. Etilēna analīze 

2.4.1. Etilēna izdalīšanās no vesel iem augiem 

Eti lēna izdal īšanās n o i n t a k t i e m graudzāļu dīgstiem t i k a n o t e i k t a , p e r i o d i s k i 

a izta isot mēģenes, kurās dīgsti auga , ar g u m i j a s korķi u n uzkrājot ind iv iduā lo dīgstu 

izdalīto et i lēnu 2 h. A r medic īn isko šļirci ņēma gāzu v ides p a r a u g u u n n o t e i c a eti lēna 

d a u d z u m u ar gāzu hromatogrāfu Chrom-5. Pēc ka t ra 2 h uzkrāšanas p e r i o d a mēģenes 

ventilēja 0.5 h. Pēc katras etilēna analīzes mērīja dīgstu g a r u m u . 

E t i l ēna d a u d z u m u gāzu pa raugā (1 m l ) n o t e i c a pēc k a l i b r ā c i j a s l ī knes . 

Hromatogrāfs b i j a apgādāts ar l i esmas jonizāci jas d e t e k t o r u u n s t i k l a k o l o n n u , kas 

pildīta ar aktivētu A I 2 O 3 . Kā nesējgāzi i z m a n t o j a hēl i ju. K o l o n n a s temperatūra b i j a 
8 Ū ° C , b e t d e t e k t o r a temperatūra - 110°C. 

55 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

2.4.2. S t r esa etilēna izdalīšanas no graudzāļu dīgstiem 

E k s p e r i m e n t o s l i e t o j a fotosintētiski akt īvus r u d z u dīgstus, k u r u g a r u m s b i j a 
apmēram 5 0 m m , bet pirmā lapa b i j a i z a u g u s i k o l e o p t i l a ārpusē 5 līdz 10 m m . Rudzu 
dīgstus atbrīvoja n o vermikul ī ta, uzmanīgi n o s k a l o j o t ūdenī. Eti lēna anal īzei pa raug i 
n o 5 dīgstiem t i k a inkubēti ( i n t ak t i va i i e v a i n o t i , v a i arī sadalīti ar s ka lpe l i atbilstošās 
daļās; 3 0 0 līdz 4 0 0 mg ) 15 m l t i l p u m a s t i k l a pudelītēs, kas saturēja 0.1 m l ūdens 
dehidratācijas novēršanai . Pudelītes noslēdza ar g u m i j a s korķiem u n inkubēja tumsā 
28 °C temperatūrā. Izdalītā etilēna d a u d z u m u n o t e i c a pēc 1 h. Atsevišķos ekspe r imen tos 
skābekļa klātbūtni inkubāci jas v idē l ikv idēja, izpūšot pudelītes ar a r g o n u , pēc k a m 
tās inkubēja kā paras t i . 

Lapu i e v a i n o j a , t o sadurs to t ar a d a t u d e s m i t re izes , v a i arī s ada lo t ga ren i sk i uz 
pusēm. Dažos ekspe r imen tos l apu atbrīvoja n o k o l e o p t i l a . K o l e o p t i l i pāršķēla ga ren i sk i , 
nea tda lo t t o n o dīgsta, u n l a p u atbrīvoja no tā aptvēruma. N o t e i c a arī ievainošanas 
pakāpes i e t e k m i uz eti lēna izdalīšanos n o atbr īvotām lapām - 5 lapas sadalīja 2 līdz 
14 segmentos u n inkubēja 15 m l pudel ī tēs. 

Etilēna izdalīšanās g r a d i e n t u gar l a p u n o t e i c a , dažāda v e c u m a p i r m o l a p u , kas 
b i j a atbrīvota n o k o l e o p t i l a , sada lo t attiecīgajos s egmen tos . Atsevišķos e k s p e r i m e n t o s 
l i e to j a arī sadalītas, n o k o l e o p t i l a neatbrīvotas lapas . Etilēna izdalīšanos n o t e i c a pēc 
1 h inkubāci jas tumsā. 

N o t e i c a arī k o l e o p t i l a atdalīšanas i e t e k m i u z etilēna izdalīšanās d i n a m i k u . Š im 
nolūkam l i e t o j a 1 c m garas sekc i jas n o dīgsta p a m a t n e s , kas sastāvēja no aptverošā 
k o l e o p t i l a segmenta u n pirmās lapas tā iekšpusē. Vairākus pa raugus (25 segmen t i katrs) 
glabāja mitrā kamerā n o t e i k t u l a i k u (0 līdz 1 5 0 m i n ) , pēc t a m atdalīja k o l e o p t i l u n o 
lapas. Daļa i p a r a u g u lapas s egmen tu v ien la ic īg i sadalīja g a r e n i s k i uz pusēm. Pēc t a m 
segmentu paraugus i e v i e to j a pudelītēs u n noslēdza ar g u m i j a s korķiem. Izdalītā etilēna 
d a u d z u m u n o t e i c a katras 3 0 m i n . P ē c katras anal īzes pudelītes izpūta ar saspiesto 
gaisu u n atka l noslēdza. Par k o n t r o l i i z m a n t o j a lapas segmentus ar neatdalītu k o l e o p t i l u . 

Etilēna veidošanās d i n a m i k a s e k s p e r i m e n t i e m , no k o l e o p t i l i e m atbrīvotas lapas 
infiltrēja ar H 2 O va i ar 0.1 m M c ik loheks imīdu u n inkubēja tumsā. Etilēna d a u d z u m u 
no t e i c a katras 10 m i n turpmāko 4 h laikā. Pudel ī tes venti lēja ar saspiesto ga i su pēc 
katras anal īzes. 

Etilēnu anal izēja ar gāzu hromatogrāfu kā aprakstīts iepriekš (2 .4 .1 . ) . 

2.4.3. Etilēna izdalīšanās kartupeļu eksplantu kultūrā 

Et i lēna s a t u r u ku l t i vēšanas v i d ē n o t e i c a , ņemot gāzu p a r a u g u s (1 m l ) ar 

medicīnisko šļirci no kartupeļu e k s p l a n t u kultūras attiecīgā slēguma ve ida pudeļu gāzes 
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fāzes 2 4 h pēc pārkult ivēšanas. Lai n o t e i k t u slēguma v e i d a pēc ietekmi uz eti lēna 
veidošanās intensitāti, j a u n v e i d o t o s d z i n u m u s 10 d ienas pēc subkult ivēšanas sākuma 
vidē ar p r a k t i s k i neierobežotu gāzu apmaiņu sadalīja attiecīgajās daļās u n inkubēja 4 
h slēgtās 15 m l s t i k l a pudelītēs, pēc t a m n o t e i c a izdalītā eti lēna d a u d z u m u . H 2 O 2 

i e tekmi u z eti lēna izdal īšanos no i n t a k t i e m e k s p l a n t i e m n o t e i c a , kult ivējot lapas u n 
stublāju e k s p l a n t u s pa v i e n a m 35 m l t i l p u m a mēģenēs, līdz j a u n a j i e m d z i n u m i e m 
attīstījās 6 līdz 7 s t a r p p o s m i . Pēc apstrādes ar 1 m l 0.5 M H 2 O 2 uz mēģeni , tās noslēdza 
un uzkrāja et i lēnu 2 4 h. 

Eti lēnu anal izēja ar gāzu hromatogrāfu kā aprakstīts iepriekš (2 .4 . 1 . ) . 

2.4.4. S t r esa etilēna izdalīšanās no priežu skujām 

Etilēna izdalīšanās d i n a m i k a s e k s p e r i m e n t i e m 0.5 g sva ig i atdalītu s k u j u i e v i e to j a 
10 m l s t i k l a pudelītēs, kas saturēja 1 m l atbilstošās inkubāci jas v i des u n noslēdza ar 
polipropilēna korķiem. Lai n o t e i k t u , va i e f ek to ru un i n h i b i t o r u lietošanas ve ids ietekmē 
ķimikāliju nonākšanu sku ju audos , atdalītas skujas inkubēja veselas, sadalītas uz pusēm 
vai arī sadal ī tas 1 c m garos s e g m e n t o s . Tā kā ķimikāl i ju l ietošanas v e i d s būtiski 
neietekmēja etilēna izdalīšanās intensitāti, visos eksper imentos t i ka l ie totas t i k a i intaktas 
atdalītas sku j as . Pudel ī tes a p g a i s m o j a ar f l u o r e s c e n t o ga i smu ( 3 5 0 p m o l m _ 2 s"1) visā 
inkubācijas p e r i o d a laikā. Gāzes pa r augus anal īzēm ņēma ar h i p o d e r m i s k o šļirci ar 1 

h intervāl iem. Pēc kat ra 1 h uzkrāšanas p e r i o d a pudelītes intensīvi vēdinā ja 10 s. 
C i t i e m inkubāci jas e k s p e r i m e n t i e m , s k u j u paraugus (0 .25 g) i e v i e t o j a 10 m l 

pudelītēs 1 m l atbilstošās v ides u n inkubēja tādos pašos apstākļos, kā aprakstīts iepriekš. 
Pēc n o t e i k t a l a i k a intervāla pudelītes noslēdza un no te i c a uzkrātā et i lēna va i etāna 
d a u d z u m u . 

Stresa e f e k t o r u u n i n h i b i t o r u galē jās koncent rāc i j as i nkubāc i j a s v i d ē b i j a 
sekojošas: 0 . 8 8 M (3 % ) H 2 O 2 , 6 m M N a 2 S 2 0 5 , 0.1 m M aminoetoksiv in i lg l ic īna, 2 
m M a m i n o o k s i e t i ķ s k ā b e s , 5 m M C0CI2, 0 . 1 m M c i k l o h e k s i m ī d a , 2 .5 m M 
selenometionīna. 

Eti lēna u n etāna d a u d z u m u n o t e i c a ar Shimadzu GC-9A gāzu hromatogrāfu, kas 
bi ja apgādāts ar l iesmas joinizāci jas d e t e k t o r u u n st ik la k o l o n n u , kas pildīta ar aktivētu 
AI2O3 (# 6 0 - 8 0 , 2 m x 5 m m x 3 m m ) . K o l o n n a s temperatūra b i j a 9 0 ° C , be t d e t e k t o r a 
temperatūra - 1 2 0 °C . Par nesējgāzi i z m a n t o j a slāpekli (30 m l m i n - 1 ) . Hromatogrāfs 
b i ja sav ienots ar Shimadzu C-R5A Chromatopac d a t o r u gāzu d a u d z u m u noteikšanai . 
Etilēna u n etāna pīķi t i k a identificēti pēc s tandar ta gāzes p a r a u g u hromatogrāfi jas 
l a i k i e m . 
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2.4.5. Endogena etilēna satura noteikšana 

Endogēnā eti lēna sa tu ru graudzāļu dīgstu lapās n o t e i c a pēc d i vām atšķirīgām 
metodēm. Atbilstoši oriģinālajai m e t o d i k a i , šķidrajā slāpeklī sasaldētus lapas segmentus 
i e v i e t o j a 15 m l s t i k l a pudel ī tēs, ku ras pa r 5 0 % b i j a pildītas ar šķidrajā slāpeklī 
atdzesētām s t ik l a lodītēm. Pudelītes hermētiski noslēdza ar g u m i j a s korķiem u n kratīja 
3 līdz 5 m i n līdz a u d u pi lnīgai sasmalc ināšanai . Pudel ītes uzsildīja ūdens vannā līdz 
istabas temperatūrai u n , ņemot ar šļirci 1 m l gāzu v ides p a r a u g a , n o t e i c a etilēna 
d a u d z u m u . 

Atbi lstoši aprakst ī tajai m e t o d i k a i [Ābeles 1 9 7 3 ) , e t i l ēnu , kas atbr īvo jās no 
sabe rz t a j i em lapas a u d i e m , piesaistīja ar dzīvsudraba perhlorātu. Apmēram 200 m g 
a u d u saberza ar s t i k l a nūj iņu pudel ī tē 1 m l dzīvsudraba perhlorāta klātbūtnē tā, lai 
aud i v i su l a i k u būtu apsegt i ar šķ idrumu. Tūlīt pēc t a m pudelītes noslēdza ar g u m i j a s 
korķiem u n pēc 1 h inj icēja pa 1 m l 4 m M L iC l c a u r korķi. Atbrīvotā eti lēna d a u d z u m u 
no t e i c a pēc 4 h. 

Abas me todes deva ident i skus rezultātus - n e t i k a atrasta stat ist iski būtiska atšķirība 
atkarībā n o lietotās m e t o d e s . 

2.4.6. Etilēna izdalīšanās hidrolīzes procesā 

A u g u a u d u h idro l īz i izdarīja 4 0 l īdz 5 0 m l t i l p u m a mēģenēs . La i n o t e i k t u 
hidrolīzes procesā izdalītā eti lēna d a u d z u m u , a u d u pa r augu (1 g dzīvās masas) va i 1 
m l atbilstošās anal izē jamās v ides ( a u d u eks t rakts va i p a r a u g v i e l u šķīdums) i e v i e to j a 
mēģenēs u n izlīdzināja t i l p u m u līdz 5 m l ar ūden i . Lai iegūtu p H 12.5, p i e v i e n o j a 5 
mL 6 % N a O H piesātinātā Na2SC»4 šķīdumā. Mēģenes iztaisīja ar polipropilēna korķiem 
u n inkubēja 5 h 6 5 ° C temperatūrā. Pēc atdzesēšanas līdz istabas temperatūrai , gāzu 
saturs mēģeņu gāzes fāzē t i k a n o t e i k t s ar gāzu hromatogrāfu, kā aprakstīts iepriekš 
(2 .4.4.) . Lai n o t e i k t u hidrol īzes izdalītā eti lēna d i n a m i k u , vairāki atkārtoti p a r a u g i t i ka 
inkubēti u n hidrolīzi apstādināja n o t e i k t o s l a i kos ar s t r au ju atdzesēšanu. 

La i eks t raģētu h i d r o l ī z ē e t i l ē n u i z d a l o š ā s v i e l a s , a u d u p a r a u g u s (15 g) 
homogenizēja ka f i j as dz i rnav iņās u n ekstragēja ar 5 0 m l destilēta H 2 O 1 h. Pēc 
filtrēšanas c a u r s t i k l a f i l t r u , homogenātu centrifugēja ar paātr inājumu 10 0 0 0 x g 12 
m i n . D z i d r u s u p e r n a t a n t u (8 m l ) u z n e s a Sephadex G-15 k o l o n n a i (12 x 1 50 m m ) , kas 
b i j a izlīdzināta ar H 2 O . Eti lēnu izdalošās v ie las eluēja secīgi ar H 2 O , 0.5 kālija-nātrija 
fosfāta bu f e r i p H 7 . 0 , u n kālija-nātrija fosfāta b u f e r i p H 10. P lūsmas ātrums b i j a 3 0 m l 
rH, u n 5 m l t i l p u m a f r a k c i j a s savāca u n hidrol izēja, kā aprakstīts iepriekš. K o n t r o l e i 
hromatografēja ACKS šķ īdumu (10 n g 5 m l H 2 O ) . 
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2.4.7. Etilenveidojošā fermenta aktivitātes noteikšana 

Et i lēnveidojošā f e r m e n t a aktivitāti r u d z u dīgstu lapas n o t e i c a , infiltrējot lapas 
segmentus ( 3 0 0 m g dzīvās masas) vakuumā ar 1 m M ACKS (2 re izes pa 2 m i n ) . A u d u s 
i e v i e to j a 15 m l pudel ī tēs , noslēdza ar pol ipropi lēna korķ iem u n inkubēja 2 8 ° C 
temperatūrā 1 h. Eti lēnveidojošā f e rmen t a aktivitātes d i n a m i k u n o t e i c a , infiltrējot lapas 
audus ar 1 m M ACKS va i 1 m M ACKS p lus 0.1 m M cik loheksimīda. A u d u s i e v i e t o j a 
slēgtā pude lē u n izdalītā eti lēna d a u d z u m u n o t e i c a katras 10 m i n sekojošo 4 h laikā. 
Etilēnu anal izēja ar gāzu hromatogrāfu, kā aprakstīts iepriekš (2 .4 .1 . ) . 

Eti lēnveidojošā f e rmen t a aktivitāti priežu skujās no te i c a , inkubējot atdalītas skujas 
1 m M ACKS šķīdumā slēgtās 1 0 m l t i l p u m a s t ik la pudelītēs. Izdalītā eti lēna d a u d z u m u 
note ica ar 1 h intervāl iem. Etilēna anal īzes apstākļi b i j a kā aprakstīts iepriekš (2 .4 .4 . ) . 

2.4.8. 1-Aminociklopropān-1-karbonskābes satura noteikšana 

R u d z u l apu a u d u s (1 g) ACKS satura noteikšanai sasmalcināja šķidrajā slāpeklī 

un ekstragēja 3 0 m l 8 0 % a ce tona 6 0 ° C temperatūrā 1 h. Homogenātu filtrēja c a u r 

filtrpapīru. A c e t o n u iztvaicēja rotācijas iztvaikotajā vakuumā 4 5 ° C temperatūrā. Sausās 

nogulsnes izšķīdināja 3 m l H 2 O p l us 2 m l h l o r o f o r m a . ACKS n o t e i c a ūdens fāzē 

atbilstoši aprakstītajai m e t o d i k a i (Uzada & Yang 1 9 7 9 ) . p i e 0 .7 m l eks t rak ta 15 m l 

stikla pudel ī tē p i e v i e n o j a 4 p m o l HgCl2- Pudel īt i aiztaisīja ar g u m i j a s korķi u n glabāja 

ledusūdenī. Ana l īze i apmēram 0 .6 m l atdzesēta N a O C I maisī juma ar 1 0 N N a O H 

(2:1) inj icēja ar šļirci c a u r korķi. Pudel īt i sakratīja 10 s, inkubēja 4 m i n ledusūdenī, 

sakratīja vē lre iz 10 s u n paņēma 1 m l gāzes fāzes etilēna ana l īze i . ACKS pārvēršanas 

par eti lēnu efektivitāte b i j a 60-70 % . Kopējo u n saistīto ACKS d a u d z u m u n o t e i c a pēc 

hidrolīzes skābā v idē (Schierle & Schwark 1 9 8 8 ) . Ma lon i l -ACKS d a u d z u m u aprēķināja, 

no iegūtā ACKS satura p i r m s hidrolīzes atņemot iegūto ACKS d a u d z u m u pēc hidrolīzes. 

Lai ekstragētu ACKS n o priežu skujām, 0 . 25 g a u d u p a r a u g a sag r i eza 1 m m 

gabaliņos u n ekstragēja 2 re izes ar 8 0 % e t a n o l u 4 ° C temperatūrā 2 h. Lai atdalītu 

f e n o l u d a b a s s a v i e n o j u m u s , e k s t r a k c i j a s v i d e i p i e v i e n o j a 4 % nešķ ī s to šā 

p o l i v i n i l p i r o l i d o n a . Homogenātus centrifugēja ar paātrinājumu 10 0 0 0 x g 10 m i n u n 

supernatantus iztvaicēja vakuumā 3 8 ° C temperatūrā, l i e to jo t Savant SpeedVac AES2000 

sistēmu. N o g u l s n i izšķīdināja 1 m l h l o r o f o r m a p lus 3 m l H 2 O . Pēc centrifugēšanas 

(10 0 0 0 x g , 10 m i n ) ūdens fāzi l i e t o j a ACKS satura noteikšanai kā aprakstīts iepriekš. 
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2.4.9. Hloretilfosfonskābes analīze 

HEFS sa turu n o t e i c a pēc eti lēna izdal īšanās hidrolīzes laikā. A u d u p a r a u g u (0.5-
1.0 g dzīvās masas) i e v i e t o j a 4 0 m l mēģenē , pielēja H 2 O l īdz 5 m l t i l p u m a m un 
p i e v i e n o j a 0 .8 g Na2SC»4 u n p.8 m l 3 .75 N H C I . Mēģenes hidrol izēja 1 h 6 5 ° C 
temperatūrā. Pēc izvēdināšanas p i e v i e n o j a 5 m l 6 % N a O H piesātinātā Na2SC>4 un 
hidrolizēja 6 5 ° C temperatūrā 1 h. HEFS d a u d z u m u aprēķināja kā starpību s tarp etilēna 
d a u d z u m u , kas izdalījās n o a u d i e m , kas apstrādāti ar HEFS, u n eti lēna d a u d z u m u no 
kon t ro l e s a u d i e m . 

2.5. Olbaltumvielu satura noteikšana 

O l b a l t u m v i e l u sa turu no te i c a pēc saistīšanās ar krāsvielu Coomassie BB (Bradford 
1976 ) atbilstošā modif ikāci jā {Spector 1 9 7 8 ) . Krāsvielu p a g a t a v o j a , 6 0 m g Coomassie 
BB G-250 izšķīdinot 1 I 3 % H C l 0 4 u n izfiltrējot. Anal īze i p i e 1.5 m l krāsvielas šķīduma 
p i e v i e n o j a 1.5 m l ana l i zē jamā p a r a u g a . P ēc 2 0 m i n s p e k t r o f o t o m e t r i s k i n o t e i c a 
a b s o r b c i j u v i ļņa garumā 5 9 5 n m . Standartl īkni n o t e i c a ar vērša s i rds a lbumīnu . 

2.6. Lignīna noteikšana 

Lignīna satura anal īzei l i e to j a iepriekš aprakstītas m e t o d i k a s (Johnson etal. 1 9 6 1 , 
Alibert & Boudet 1 9 7 9 ) . R u d z u l a p u mater iā lu sasmalc inā ja šķidrajā slāpekl ī u n 
ekstragēja istabas temperatūrā pēc kārtas sekojošās v idēs: (a) 2 re izes pa 1 0 m i n H 2 O , 

(b) 2 reizes pa 10 m i n 1 M N a C l ar 2 % Triton X-100, (c) 5 h e t a n o l a - b e n z o l a maisījumā 
(1:2) . Pēc izžāvēšanas pa r augu hidrolizēja 2 h 7 0 ° C temperatūrā 2 M N a O H u n mazgāja 
2 re izes pa 10 m i n H 2 O u n 1 0 m i n a c e t o n a , k a m seko ja žāvēšana. Ana l īze i p i e 2 m g 
materiāla p i e v i e n o j a 0.5 m l 25 % acet i lbromīda ledus etiķskābē u n inkubēja 70 °C 
temperatūrā 3 0 m i n . Pēc st raujas atdzesēšanas p i e v i e n o j a 0.5 m l 2 M N a O H u n 0.1 
m l 7.5 M hidroksi lamīna hidrohlor īda u n papi ld ināja līdz 1 0 m l ar l edus etiķskābi. 
Pēc filtrācijas c a u r fi ltrpapīru pēc 1 h s p e k t r o f o t o m e t r i s k i n o t e i c a a b s o r b c i j u p i e 2 8 0 
n m . Lignīna sa turu aprēķināja pēc e k s t i n k c i j a s k o e f i c i e n t a e = 2 4 (Johnson et al. 1 9 6 1 ) . 
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2.7. Lipīdu peroksidacijas noteikšana 

Lipīdu p e r o k s i d a c i j a s pakāpe t i k a analizēta, nosakot ma lond ia ldeh īda sa turu ar 
tiobarbiturskābi atbilstoši aprakstītajai m e t o d i k a i (Heat & Packer\ 9 6 8 ) . Skujas sagr ieza 
1 m m s e g m e n t o s , u n 0.5 g a u d u ekstragēja 5 m l 1 % o-fosforskābes ar 0.5 % 
tobarbiturskābes 4 5 m i n 9 5 ° C temperatūrā. Paraugus atdzesēja u n filtrēja caur s t ik la 
f i l t ru (# 3 ) . Malondialdehīda-t iobarbiturskābes k o m p l e k s u ekstragēja ar b u t a n o l u . 
Ekstraktu dzidr ināja, centrifugējot 10 m i n ar paātrinājumu 10 0 0 0 x g . A b s o r b c i j a t i k a 
no te ik ta s p e k t r o f o t o m e t r i s k i v i ļņa g a r u m o s 4 0 0 , 4 2 0 , 4 6 0 u n 5 3 5 n m , la i novērstu 
p i g m e n t u mi j iedarb ības e f e k t u . Reā lo malondia ldehīda koncentrāc i ju aprēķināja, 
l i e to jo t e k s t i n k c i j a s k o e f i c i e n t u 1 5 6 m/vH c m ~ l . 

2.8. Elektoforēze 

Lai sadalītu skābās un sārmainās izoperoksidāzes, i z m a n t o j a pol iakr i lamīda gēla 
elektroforēzes m e t o d i (Dāvis 1 9 6 4 ) . Š im nolūkam l i e to j a vertikālās elektroforēzes 
aparātu LaborMIM OE-112. 

A n o d o elektroforēzi izdarīja 7.5 % gēlā ar p H 8 .9 , gēla g a r u m s 6 c m . Par 
koncentrējošo gēlu l i e t o j a 1.5 % gēlu ar p H 6 .9 , 1 c m garumā. Koncentrēšanu izdarīja 
ar 2 m A strāvu uz gē lu, sadalīšanu - 5 m A uz gēlu. Tr is-gl ic ina b u f e r i p H 8.3 i z m a n t o j a 
sadalīšanai. 

K a t o d o elektroforēzi izdarīja 7.5 % gēlā ar p H 4 .3 . Koncentrējošais gēls b i j a 1.5 
% ar p H 6 . 7 . Sadal īšanai l i e to j a B-alanīna-etiķskābes bu f e r i p H 4 . 5 . 

U z k a t r a gē la u z n e s a pa 0 .3 m l e k s t r a k t a u n 0.1 m l i n d i k a t o r a šķ īduma 
( b r o m f e n o t z i l a i s a n o d a i sadal īšanai u n met i lēnza ļa is - k a t o d a j a i ) . Pe roks idāzes 
i z o f o r m u krāsošanai l i e to j a tāda paša sastāva reakc i jas v i d i , kā peroksidāzes aktivitātes 
noteikšanai. Krāsošanas i l g u m s - 2 h. Z o n u krāsojuma intensitāti n o t e i c a v izuā l i . 
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3. REZULTĀTI UN TO ANALĪZE 
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3.1. Etilēna piedalīšanas graudzāļu dīgstu augšanas regulācija 

3.1.1. Etilēna izdalīšanās un augšanas r itmiskums intaktos dīgstos 

Pētījumi par eti lēna f izioloģisko l o m u augos lielākajā daļā gadī jumu t i e k izdarīti 
ar atdalītām augu da ļām va i orgāniem (Ābeles et al. 1 992) . Šāda p i e e j a ir s a p r o t a m a , 
ņemot vērā auga o r g a n i s m a mi j iedarbību kompl icēto r a k s t u r u . Tomēr, la i arī t .s. stresa 
etilēna veidošanās n o t i e k i den t i sk i eti lēna biosintēzei in taktos augos , etilēna izdalīšanās 
izmaiņas i e v a i n o j u m a rezultātā va r atspoguļot a u d u m e t a b o l i s m a vispārīgo izmaiņu 
sekundāro i e t e k m i . Tāpēc pr inc ip iā l i svarīga ir informāci ja pa r eti lēna izdalīšanās 
l ikumsakarībām i n t a k t o s augos . 

Mūsu e k s p e r i m e n t u ie tvaros t i k a i z v e i d o t a daļēj i slēgta sistēma etilēna izdalīšanās 
noteikšanai n o i n t a k t i e m et iolēt iem graudzāļu dīgstiem, audzējot augus 7 m l t i l p u m a 
s t ik la mēģenēs. Tā kā mēģenes p e r i o d i s k i t i k a aizvērtas ar pol ipropi lēna a izbāžņiem, 
lai uzkrātu izdalīto eti lēnu (2 s t u n d u uzkrāšana ar sekojošu 0.5 s t u n d u i l gu venti lāci ju), 
b i j a jāpār l iec inās, v a i šādi augšanas apstākļi ne ietekmē a u g u augšanu. Š im nolūkam 
paralēli t i k a izdarīti dīgstu g a r u m a mērī jumi eksperimentālajā sistēmā u n netraucētas 
gāzu maiņas apstākļos. D a t i 1. attēlā s k a i d r i parāda, ka periodiskā mēģeņu slēgšana/ 
ventilācija neietekmēja r u d z u dīgstu augšanu pat 62 s tundu i lga ek spe r imen t a apstākļos. 
Vidējais lapas parādīšanās la iks ārpus k o l e o p t i l e s b i j a v ienāds abos v a r i a n t o s . Bez 
t a m , augšanas apstākļi neizmainī ja arī dīgstu r e a k c i j u uz ACKS piev ienošanu barības 
v idē ( 1 . attēls). 

-2 6 14 22 30 38 46 54 62 

Relatīvais laiks (h) 

1 . a t t ē l s . Rudzu dīgstu augšanas dinamika dažādos audzēšanas apstākļos 
un ACKS ietekmē. Etiolētus dīgstus audzēja tumsā p e r i o d i s k i noslēgtās 
7 ml tilpuma mēģenēs v a i arī filtrpapīra ruļļos. Garuma noteikšanai 
dīgstus īslaicīgi apgaismoja ar mazas intensitātes neaktīvu zaļo 
gaismu. Dati parāda vidējos no 100 augiem katram variantam. Bultas 
apzīmē ACKS pievienošanas l a i k u s . 
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10 20 30 
Relatīvais laiks (h) 

40 

2 .A a t t ē l s . Etilēna izdalīšanās dinamika no individuāliem miežu 
dīgstiem mēģenēs nepārtrauktā tumsā v a i f otoperioda apstākļos. Gaismas 
apstākļus apzīmē līnijas grafiku augšpusē. Bultas norāda lapas 
izaugšanu k o l e o p t i l e s ārpusē. 
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4 I I I L 

0 10 20 30 40 
Relatīvais laiks (h) 

2 . B a t t ē l s . Etilēna izdalīšanās dinamika no individuāliem kviešu 
dīgstiem mēģenēs nepārtrauktā tumsā v a i f otoperioda apstākļos. Gaismas 
apstākļus apzīmē līnijas g r a f i k u augšpusē. Bultas norāda lapas 
izaugšanu k o l e o p t i l e s ārpusē. 
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Relatīvais laiks (h) 

2 « C a t t ē l s . Etilēna izdalīšanās dinamika no individuāliem rudzu 
dīgstiem mēģenēs nepārtrauktā tumsā v a i f otoperioda apstākļos. Gaismas 
apstākļus apzīmē līnijas grafiku augšpusē. Bultas norāda lapas 
izaugšanu k o l e o p t i l e s ārpusē. 
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Etilēna izdalīšanās d inamika no intakt iem individuāliem miežu, kviešu un rudzu dīgstiem 
nepārtrauktā tumsā vai 2 0 stundu tumsā ar sekojošu gaismas/tumsas per iodisku maiņu parādīta 
2. attēlā. Dīgstiem tumsā b i j a raksturīgas etilēna izdalīšanās intensitātes fluktuācijas. Miežu un 
kviešu dīgstiem etilēna izdalīšanās c ik la i lgums b i j a 16 stundas, bet rudz iem - 12 stundas. 
Individuālie dīgsti nebi ja s inhron i attiecībā uz etilēna izdalīšanās m a k s i m u m i e m laikā, bez 
t am, etilēna izdalīšanās amplitūda atsevišķiem aug i em bi ja atšķirīga. Gaismas ieslēgšana 
neizmainīja etilēna izdalīšanās c ik l i sko raksturu, taču gaisma izsauca koleopt i les augšanas 
apstāšanos un lapas izaugšanu tā ārpusē 2.5 līdz 5 stundas pēc gaismas per ioda sākuma. 
Lapas iznākšana koleopt i les ārpusē izraisīja etilēna izdalīšanās r i tma izjukšanu gan tumsā, 
gan gaismā augošajiem dīgstiem. Sinhronizējot individuālo dīgstu etilēna izdalīšanās dinamikas 
atbilstoši l a ikam, kad not ika lapas izaugšana koleopt i les ārpusē, redzams, ka lapas izaugšanas 
process saistīts ar etilēna izdalīšanās p i eaugumu (3. attēls). Etiolētiem dīgstiem šis pieaugums 
bija visai neizteikts, izņemot kviešu dīgstus (3.B attēls). Turklāt, b i ja novērojamas atšķirības 
starp sugām p i e a u g u m a parādīšanās la ika ziņā. Salīdzinot tumsā augošus etiolētus un 
fotoper ioda apstākļos augošus graudzāļu dīgstus, jāsecina, ka gaismas apstākļi statistiski būtiski 
neietekmēja etilēna izdalīšanās intensitāti kviešu un rudzu dīgstiem (3.B u n C attēls). Pretēji 
t am , etilēna izdalīšanās no etiolētiem miežu dīgstiem 22 stundas pēc lapas izaugšanas ārpus 
koleopt i la pieauga apmēram divas reizes, salīdzinot ar fo toper ioda ietekmētiem dīgstiem, un 
sekojoši samazinājās 13 stundas vēlāk (3.A attēls). 

o l i i i i i I i i i i | i i 

0 Ļ i L i i I I i i I 

0 I I I I I I I I I I I I I I L. 
-35 -25 -15 -5 5 15 25 35 

Laiks pēc lapas parādīšanas (h) 
3 . a t t ē l s . Vidējā etilēna izdalīšanās intensitāte pēc lapas 
izaugšanas k o l e o p t i l e s ārpusē miežu ( A ) , kviešu (B) un rudzu 
(C)dīgstiem. D a t i i r vidējie no vismaz 5 individuālajiem dīgstiem 
uz v a r i a n t u +SE. 
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4 . a t t ē l s . Sakarība starp masu un garumu individuāliem etiolētiem 
miežu dīgstiem. 
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5 . a t t ē l s . Sakarība starp etilēna izdalīšanās intensitāti un dīgstu 
garumu etiolētiem miežu dīgstiem. 

Tā kā starp graudzāļu dīgstu g a r u m u u n masu eksistē tieša l ineāra sakarība (4. 

attēls), b i j a iespējams, ņemot vērā dīgstu g a r u m a d i n a m i k u , n o t e i k t sakarību starp 

etilēna izdal īšanos u z masas v ienību un dīgstu g a r u m u . Kā r e d z a m s , neatkarīgi n o tā, 

ka vidējais izdalītā eti lēna d a u d z u m s no indiv iduāl iem dīgstiem līdz ar t o g a r u m a u n 

masas p i e a u g u m u izmainījās m a z (3 . attēls), eti lēna veidošanās intensitāte uz masas 

vienību samazinājās desmitkārtīgi (5. attēls). 

Para lē l i et i lēna izdalīšanās noteikšanai t i k a anal izēta arī ind iv iduā lo dīgstu 

augšanas d i n a m i k a . Kā r edzams n o d a t i e m 6. attēlā, v i su anal izēto graudzāļu sugu 

dīgstiem b i j a novērojamas augšanas ātruma fluktuācijas, p ie k a m , augšanas m i n i m u m a 

p e r i o d i e m b i j a t e n d e n c e sakr ist ar attiecīgo indiv iduālo dīgstu et i lēna izdalīšanās 
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6. attēls. Augšanas ātruma 
dinamika individuāliem etiolētiem 
miežu (A), kviešu (B) un rudzu 
(C) dīgstiem nepārtrauktā tumsā 
pe r i o d i s k i slēgtās mēģenēs. Bultas 
norāda etilēna izdalīšanās 
maksimumus atbilstošajiem 
dīgstiem. 
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Relatīvais laiks (h) 
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. 

m a k s i m u m i e m . Aprēķinot vidējos augšanas ātrumus katrā noteiktā eti lēna izdalīšanās 
c ik la posmā, va r konstatēt, ka vidējais augšanas ātrums etilēna izdalīšanās m a k s i m u m a 
laikā t iešām ir s tat is t i sk i būtiski zemāks par augšanas ātrumu pārējā l a i k a periodā (7. 
attēls). * 
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D A B C D A 
7 « a t t ē l s . Sakarība starp etiolētu miežu (A), kviešu (B) un rudzu 
(C) dīgstu augšanas ātrumu un etilēna izdalīšanās ritmu fāzēm. Dati 
reprezentē vidējos no 50 dīgstiem ±SE. 
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La i pārbaud ī tu , v a i augšanas āt ruma f luktuāc i jas n a v saistāmas ar mēģeņu 

p e r i o d i s k o slēgšanu/ventilēšanu dotā e k s p e r i m e n t a apstākļos, t i k a n o t e i k t a arī augšanas 

ātruma d i n a m i k a i nd i v iduā l i em miežu d īgst iem, k u r i attīstījās atklātā sistēmā ar 

neierobežotu gāzu apmaiņu . Arī šādiem dīgstiem b i j a raksturīgas ievērojamas*augšanas 

fluktuācijas (8. attēls). U z augšanas ātruma d i n a m i k a s da tu p a m a t a t i k a atrast i attiecīgo 

dīgstu augšanas m i n i m u m a p e r i o d i , k u r i atkārtojās ik pēc 16 stundām. N o s a k o t vidējos 

augšanas ātrumus l ie lākam s k a i t a m dīgstu ( n = 1 0 0 ) atbilstoši hipotētiskajai etilēna 

izdalīšanās f luktuāci ja i , atklātās sistēmas apstākļos i eguva teorētisko augšanas ātruma 
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8 . attēls. Augšanas ātruma dinamika etiolētiem miežu dīgstiem 
nepārtrauktā tumsā atklātā sistēmā. 
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9. attēls. Sakarība s t a r p etiolētu miežu augšanas ātrumu atklātā 
sistēmā un hipotētisko etilēna izdalīšanās ritmu fāzi. Salīdzinājumam 
parādīta attiecīgā eksperimentāli iegūtā sakarība pe r i o d i s k i noslēgtās 
mēģenēs. 
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sadal ī jumu, kurš prec īz i a t b i l d a daļē j i slēgtajā sistēmā iegūtaj iem p r a k t i s k a j i e m 
rezultātiem (9 . attēls). Tātad, v e s e l i e m tumsā augošiem graudzāļu dīgstiem raksturīgs 
etilēna izdal īšanās c i k l i s k u m s , bet maksimālās etilēna izdalīšanās fāzē n o t i e k dīgstu 
lineārās augšanas ātruma būtiska samazināšanās. 

Ba ls tot ies u z š iem rezultātiem, var uzskatīt, ka etilēna izdalīšanās osci lāci jas ir 
endogēnas u n t i e k inducētas reizē ar dīgšanas sākšanos u n n a v atkarīgas n o c i t u ārējo 
faktoru darbības. Pretēji t a m , līdz šim novērotais etilēna izdalīšanās r i t m i s k u m s b i j a 
diurnālas dabas , t . i . , t o inducēja gaismas-tumsas secīgas izmaiņas (El-Beltagy et al. 
1976 , Rikin etal. 1 9 8 4 , Vanden Driessche et al. 1 9 8 8 , Morgan etal. 1 9 9 0 ) . 

Ir v i sa i sarežģīti n o t e i k t precīzu ritmiskās etilēna izdalīšanās lokal izāci ju vese los 
graudzāļu dīgstos. Summāro eti lēna izdalīšanās līmeni var v e i d o t et i lēns, kas izdalās 
no atsevišķām auga da ļām, ta i skaitā, arī n o saknēm u n sēklas. Tomēr, agrākie pētījumi 
mūsu u n citās laboratori jās i r parādījuši, ka i e v a i n o j u m a atkarīgā et i lēna sintēze 
pastiprināti n o t i e k tieši graudzāļu ko l eop t i l e s augšgalā (Satler & Kende 1 9 8 5 ) . Arī fakts , 
ka etilēna izdalīšanās osci lāci jas t i e k i z j auk tas pēc k o l e o p t i l e s augšanas apstāšanās 
un lapas izaugšanas tās ārpusē ( 2 . attēls), netieši norāda, ka et i lēna izdal īšanās 
r i tm i skums ir augošu k o l e o p t i l u raksturīga iezīme. 

Atklāts p a l i e k jautājums par ritmiskās etilēna izdalīšanās f izioloģisko p a m a t u . 
Citos augos novērotos atsevišķu f e r m e n t u aktivitātes u n o l b a l t u m a satura cirkādos 
r i tmus kontrolē r i t m i s k a attiecīgo gēnu ekspres i ja (Kloppstech 1 9 8 5 , Deng et al. 1 9 9 0 ) . 
Tiek uzskatīts, ka osci lāc i jas eti lēna izdalīšanā no k o k v i l n a s dīgstiem i r saistītas ar 
svārstībām etilēna biosintēzes f e r m e n t u aktivitātē {Rikin etal. 1 9 8 4 ) . Alternatīva iespēja 
varētu būt dažādu eti lēna biosintēzes endogēnu e fek to ru satura r i tm i skas izmaiņas 
(Yang& Hoffman 1 9 8 4 ) . 

Atrastā sakarība starp etilēna izdalīšanos u n augšanas ātruma svārstībām ir saistīta 
ar v isai būtiskas fizioloģiskas problēmas atrisināšanu. Lai arī etilēns ir v ispārzināms 
lineārās augšanas i n h i b i t o r s , tā fizioloģiskās funkc i j a s stresam nepakļautos veģetatīvajos 
audos ir pilnīgi neska idras . Esošos pierādījumus par etilēna darbību attiecībā uz l ineāro 
augšanu v a r grupēt sekojoši : pirmkārt, augšanas inhibēšana ir v i e n a n o a t b i l d e s 
reakcijām uz eksogēnā etilēna iedarbību. Otrkārt, etilēns ir v i ens n o f a k t o r i e m , kas 
izraisa s t resotu a u g u lineārās augšanas inhibēšanu (Goeshl et al. 1 9 6 6 ) . Treškārt, šāda 
sakarība s ta rp eti lēna izdalīšanos u n augšanas inhibēšanu in taks tos dīgstos līdz šim 
nav aprakstīta. Paradoksāls ir j au fakts , ka visvairāk etilēna producē tieši aktīvi dalošas 
un augošas šūnas (mūsu e k s p e r i m e n t i , Ābeles et al. 1 9 9 2 ) . D o t i e e k s p e r i m e n t i atklāj 
jaunu p i e e j u šīs problēmas risināšanā, saistot individuālu dīgstu et i lēna veidošanās 
fluktuācijas ar t o augšanas ātruma fluktuācijām. Šo sakarību cēloniskā p a m a t a atklāšana 
l r turpmāko pētī jumu mērķis. 
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3.1.2. Etilēna biosintēzes indukcija s t resa ietekme 

Eti lēna biosintēzes p i e a u g u m s mehān iskā i e v a i n o j u m a rezultātā, p iemēram, 

sadalot augu daļās, ir v i e n a n o visvairāk pētītajām parādībām etilēna fizioloģijā {Ābeles 

et al. 1 9 9 2 ) . Tomēr, i e v a i n o j u m a pakāpe , kas i z ra i sa min imā lo v a i maks imālo etilēna 

a tb i ldes r eakc i j u ir sugas spec i f i ska paz īme. Ir z ināms, ka aktīvi augoši aud i ļoti intensīvi 

i zda l a eti lēnu (mūsu pētījumi - 5. attēls, Fuchs & Lieberman 1 9 6 8 , Saltveit & Dilley 

1 9 7 8 , Satler & Kende 1 9 8 5 ) . Graudzā ļu dīgstiem šādi lapas a u d i ir lokalizēti ko l eop t i l e s 

(pirmā lapa) va i aptverošās lapas iekšpusē (otrā u n sekojošās lapas) (Kemp 1 9 8 0 ) . Var 

pieņemt, ka šāda lokal izāci ja ietekmē eti lēna izdal īšanos n o s t r e so t i em graudzāļu 

dīgstiem. Tā p iemēram, i z d a r o t v ienkāršu e k s p e r i m e n t u ar 4 d i enas v e c u kviešu dīgstu, 

k u r a m k o l e o p t i l e s iekšpusē a t r o d a s aps lēptas augošās p i rmā u n otrā l a p a s , var 

pārl iecināties, ka dīgsti, k u r i e m lapas secīgi atbrīvotas n o sedzošo a u d u aptvēruma, 

i z d a l a ievēro jami va i rāk et i lēna, nekā dīgsti ar segtām l apām ( 1 . t a b u l a ) . Tātad, 

gadījumā ar graudzāļu dīgstiem neva r runāt v ienkārši par i e v a i n o j u m a stresa inducēto 

etilēna ve idošanos. Šī parādība t i k a tuvāk pētīta e k s p e r i m e n t o s ar r u d z u dīgstiem. 

Ga ismā augušu r u d z u dīgstu sadal īšana sastāvdaļās i z sauca eti lēna veidošanās 

i n d u k c i j u (2 . t a b u l a ) . Vairāk nekā 8 0 % summārā eti lēna izdalīja pirmā l apa , tāpēc 

etilēna veidošanās d i n a m i k a t i k a pētīta nogrieztā r u d z u lapā. Kā r edzams n o 1 0 . attēla, 

apmēram 3 0 minūšu lag p e r i o d s b i j a nepiec iešams pēc lapas atdal īšanas, la i parādītos 

stat is t isk i būtisks eti lēna izdalīšanās intensitātes p i e a u g u m s . Maks imāla is p i e a u g u m s 

1. t a b u l a . Sedzošo audu ietekme uz etilēna izdalīšanos no 4 dienas 
vecu kviešu dīgstu lapas un k o l e o p t i l e s audiem. Da t i parāda vidējos 
no 4 paraugiem ±SE. 

3as koleoptila iekšiene 
1. lapa atbrīvota no koleoptila 

• 0 . ! 
0.35±0.04 100 

2 . t a b u l a . Etilēna izdalīšanās no v e s e l a rudzu dīgsta un atsevišķām 
tā daļām. Dati parāda vidējos no 5 paraugiem ±SE. Katra analīze t i k a 
izdarīta divas r e i z e s . 

Sakne 0.11±0.01 0.004±0.001 

74 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJĀ 3 1 - 2 -

0.5 

0 
0 65 130 195 260 

Laiks (min) 

10. a t t ē l s . Etilēna izdalīšanās dinamika no atdalītām, no koleoptiles 
atbrīvotām fotosintētiski aktīvām 4 dienas vecām rudzu pirmajam 
lapām. Lapas inkubēja ves e l a s v a i pēc infiltrācijas ar 0.1 mM 
cikloheksimīdu. Dati rāda vidējos no 3 paraugiem, k a t r s 25 lapas, 
±SE, kur SE b i j a lielāks par simboliem. 

14 reizes pārsniedza bāzes intensitāti. Lapu infiltrācija ar 0 .01 m M c ik loheks imīdu 
tūlīt pēc l a p u nogriešanas pilnībā novērsa etilēna izdalīšanās p i e a u g u m u , l i e c i n o t pa r 
o l b a l t u m v i e l u de novo sintēzes piedal īšanos i n d u k c i j a s procesā, kas novērota arī 
agrākos pētījumos {Ābeles & Ābeles 1 9 7 2 , Saltveit & Dilley 1 9 7 9 , Konze & Kwiatkowski 
1981 ) . ACKS sintāzes o l b a l t u m a sintēze de novo ir aprakstīta a u d u i e v a i n o j u m a 
rezultātā (Bo l le r & Kende 1980 ) . Jāatzīmē, ka šāda etilēna izdalīšanās d i n a m i k a principā 
atgādina literatūrā aprakstīto t i p i s k o i e v a i n o j u m a etilēna veidošanās d i n a m i k u {Saltveit 
& Dilley 1 9 7 8 , Konze & Kwiatkowski 1 9 8 1 ) . Redzams, ka paralēl i et i lēna izdalīšanās 
p i e a u g u m a m atdalītās r u d z u lapās t i ka inducēta ACKS sintēze, p i e t a m , process b i j a 
neatkarīgs n o tā, va i l apa b i j a apsegta ar k o l e o p t i l i , va i arī atbrīvota (3 . t a b u l a ) . ACKS 
satura p i e a u g u m u pi lnībā bloķēja apstrāde ar c ik loheksimīdu. Tomēr m a l o n i l - A C K S 
saturs b i j a augstāks tajās lapās, kas t i k a inkubētas, pārklātas ar k o l e o p t i l i . 

Et i lēna izdalīšanās p i e a u g u m u pavadīja EVF aktivitātes p i e a u g u m s ( 1 1 . attēls), 
kuru n o t e i c a , infiltrējot r u d z u lapas tūlīt pēc nogriešanas ar ACKS šķ īdumu piesātinošā 

3 . t a b u l a . K o l e o p t i l e s ietekme uz endogēno etilēna saturu, ACKS un 
malonil-ACKS līmeni pirmajās rudzu lapās, kas inkubētas mitrā kamerā. 
Vidējie no 3 paraugiem ±SE. 

Laiks pēc nogriešanas, C2H4, 

u veids min nmol g~1 FW nmolg-1 FW 

ACKS 

nmol g~1 FW 

MACKS 
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0 65 130 195 260 

Laiks (min) 

1 1 . attēls. EVF aktivitātes dinamika no atdalītām, no k o l e o p t i l e s 
atbrīvotām fotosintētiski aktīvām 4 dienas vecām rudzu pirmajam 
lapām. Lapas inkubēja infiltrētas ar 1 mM ACKS v a i pēc infiltrācijas 
ar 1 mM ACKS plus 0 . 1 mM cikloheksimīds. Dati rāda vidējos no 3 
paraugiem, k a t r s 25 lapas, ±SE. 

5 -

0 I 1 1 1 1 1 1 1 
0 2 4 6 8 10 

ACKS (mM) 

1 2 . attēls. EVF aktivitātes i n s i t u atkarība no ACKS koncentrācijas 
infiltrācijas šķīdumā. Dat i rāda vidējos no 5 paraugiem ±SE. 

koncentrācijā ( 12 . attēls). EVF aktivitātes p i e a u g u m s turpinājās 9 0 minūtes pēc lapas 

nogriešanas, u n lag p e r i o d s p i r m s tā n e t i k a novērots ( 1 1 . attēls). Priekšapstrāde ar 

c ikloheksimīdu novērsa apmēram p u s i n o EVF aktivitātes p i e a u g u m a . Jau agrāk t ika 

novērota stresa atkarīgās EVF aktivitātes apspiešana ar c ik loheks imīdu, l i e c i n o t par 

f e r m e n t a sintēzes i n d u k c i j u de novo (Schierle et al. 1 9 8 9 , Boller 1 9 9 0 ) . Mūsu 

e k s p e r i m e n t o s novērotais EVF aktivitātes p i e a u g u m s 3 0 m i n laikā pēc atdalīšanas (gan 

ar, gan bez cikloheksimīda apstrādes), ac īmredzot , ir saistīts ar pakāpenisku f e r m e n t a m 

pieejamās ACKS koncentrāci jas pal ie l ināšanos, k o iz ra isa relatīvi lēna ACKS difūzija. 
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A u d u ievainošanas pakāpes i e t ekme uz etilēna izdalīšanos ir parādīta 13 . attēlā. 
Etilēna izdalīšanās intensitāte n e b i j a atkarīga n o a u d u ievainošanas pakāpes, j a lapas 
sadalīšana t i ka izdarīta 3 0 minūšu laikā pēc tās atdalīšanas. Tomēr, 4 0 u n vairāk minūtes 
pēc lapas atdal īšanas, tās a u d u sadalīšana stimulēja etilēna ve idošanos. 

Rezultāti 1 4 . attēlā ilustrē novērojumu, ka etilēna izdalīšanās p i e a u g u m u lapā 
izsauc dr īzāk k o l e o p t i l a noņemšana no l apas , nev i s v ienkārš i tās i eva inošana 
atdalīšanas procesā, j o , p iemēram, sakņu atdalīšana ne izsauca et i lēna izdalīšanās 
pastiprināšanos. Tajā pašā laikā, k o l e o p t i l e s noņemšana bez v ienla ic īgas lapas u n 

Laiks no lapas atbrīvošanas līdz ievainošanai (min) 

13. attēls. Audu ievainošanas pakāpes ietekme uz etilēna izdalīšanās 
intensitāti no rudzu lapām. Lapas nogrieza, atbrīvoja no k o l e o p t i l e s 
un inkubēja mitrā kamerā 0-180 min, pēc tam izdarīja sadalīšanu 
segmentos. Dati rāda vidējos no 3 paraugiem ±SE. 

1 4 • a t t ē l s . Etilēna izdalīšanās no rudzu dīgstiem kā a t b i l d e uz 
dažāda veida ievainojumu. Shēmas rāda ievainojuma veidu, kas izdarīts 
tieši pirms inkubēšanas. Dati i r vidējie no 4 paraugiem ±SE. 
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sakņu sistēmas savainošanas inducēja maksimālu etilēna veidošanās p i e a u g u m u . Tāpēc 
t i k a pārbaudīta k o l e o p t i l a noņemšanas i e t e k m e u z i n t a k t u dīgstu lapas augšanas 
d i n a m i k u . K o l e o p t i l u noņemšana n o dīgst iem, k u r i e m pirmā l apa vēl n e b i j a izaugus i 
k o l e o p t i l a ārpusē, izraisīja t o l ineārās augšanas inhibēšanu, kāda ir t i p i s k a eksogēnā 
etilēna iedarbībai ( 1 5 . attēls). 

Vairāki novērojumi apstiprināja d o m u , ka k o l e o p t i l e v e i d o b a r j e r u , kas aizkavē 
stresa et i lēna ve idošanos va i izda l īšanos. Tā kā ACKS , et i lēna pr iekšteča, satura 
p i e a u g u m s t i k a inducēts neatkarīgi n o k o l e o p t i l a klātbūtnes (3 . t a b u l a ) , varētu domāt, 
ka etilēna veidošanās t i e k bloķēta pēdējā posmā ACKS par et i lēnu pārvēršanās stadijā. 
Gan etilēna izdalīšanās intensitāte, gan EVF aktivitāte ar k o l e o p t i l i segtās lapās bi ja 
t i k a i 39 % notās , kāda novērojama atbrīvotās lapās (4. t a b u l a ) . Tā kā EVF katalītiskajai 
darbībai nep iec iešama skābekļa klātbūtne, atbrīvotas lapas t i k a inkubētas argona 
atmosfērā. Bezskābekļa apstākļos n o atbr īvotām lapām izdalījās t i k p a t d a u d z etilēna, 
kā skābekļa v idē n o segtām l apām, kas tieši l i e c i n a pa r EVF darbības inhibēšanu 
k o l e o p t i l e s s egaudu ietekmē. Bez t a m , eti lēna izdalīšanās intensitātes g r a d i e n t s , kas 
b i j a novērojams n o k o l e o p t i l e s atbrīvotā lapā u n kas samazinājās v i rz ienā no lapas 

n o 

o I I I I I I I I I 
3 4 5 6 7 8 9 

Laiks (dienas) 
1 5 . attēls. K o l e o p t i l e s noņemšanas ietekme uz pirmās lapas augšanas 
dinamiku. K o l e o p t i l i noņēma no 3 dienu vecu dīgstu lapām to gareniski 
iešķeļot un atv e l k o t uz sāniem. Dat i i r vidējie no 4 paraugiem ±SE. 

4 . tabula. Audu inkubēšanas vides ietekme uz etilēna izdalīšanos un 
EVF aktivitāti ar k o l e o p t i l i segtās un atbrīvotās rudzu lapās. 
Vidējie no 3 paraugiem ±SE. 

Segta 
Atbrīvotas 

0.15±0.01 
0.38±0.06 

.14±0.i 
0.13±0.01 

aktivitā 

Gaiss 

nmol C2H4 h-1g-lFW% 

'tatQf 

0.84±0.05 
2.14±0.38 

39 
100 
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0.1 0.2 0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 
C H (nmol h'1 g' 1 FW) 

2 4 16. attēls. K o l e o p t i l e s noņemšanas ietekme uz etilēna izdalīšanās 
gradientu 4 dienas vecu rudzu dīgstu lapā. Iekšējais g r a f i k s rāda 
endogēnā etilēna satura gradientu lapā. A-D, secīgi lapas segmenti 
virzienā no pamatnes uz g a l o t n i . Dati i r vidējie no 5 paraugiem ±SE. 

1.2 

1 -

'c 
I 
o co 
o 
E c, 
x 

CM 

o 

0.8 

0.6 

0.4 -

0.2 -

• Int. ar K.LPT 
Ē3 Int.. KIFT 0 min 
0 sad., KLfT O min 
• int., KLFT 3 0 min 
E3 sad., K.LPT 3 0 min 
• int.. K l f T 90 min 
B sad., K.LPT 9 0 min 

0-30 30-60 60-90 90-120 120-150 150-180 

Analīzes laiks (min) 

17. attēls. K o l e o p t i l e s noņemšanas ietekme uz etilēna izdalīšanās 
dinamiku no rudzu lapas 1 cm pamatnes segmentiem. Segmentus atdalīja 
no lapas, kas pārklāta ar ko l e o p t i l u , un inkubēja mitrā kamerā. 
Koleoptiles t i k a noņemtas dažādos l a i k o s pēc segmenta atdalīšanas. 
Dati i r vidējie no 3 paraugiem ±SE. 

p a m a t n e s u z g a l o t n i , neparādī jās ar k o l e o p t i l i pārklātā lapā ( 1 6 . attēls). Tomēr, 

endogēnā etilēna satura sadalī jums intaktā lapā principā a t b i l d a et i lēna veidošanās 

intensitātes sadal ī jumam, izņemot ga lo tnes s e g m e n t u . 

T i k a arī pārbaudī ts , kādu i e t e k m i uz et i lēna izdal īšanos i z s a u c k o l e o p t i l e s 

noņemšana no iepriekš ieva inotām lapām. S im nolūkam lapas apakšdaļas s e g m e n t i 

t i ka inkubēt i mitrā v idē dažāda i l g u m a p e r i o d u s p i r m s k o l e o p t i l e s noņemšanas . 

Ko l eop t i l e s noņemšana i z sauca pakāpenisku p a p i l d u s eti lēna ve idošanās i n d u k c i j u 

0 7. attēls). Tomēr, šis pap i l dus efekts b i j a novērojams t i k a i 30-90 minūtes pēc k o l e o p t i l a 
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3.1.2. ĢEDERTS IEVIŅŠ 

noņemšanas. Pie t a m , j a v ien la ic īg i ar lapas s e g m e n t a atbrīvošanu n o k o l e o p t i l e s tā 
t i k a sadalīta ga ren i sk i uz pusēm, et i lēna izdal īšanās intensitāte b i j a l ie lāka, nekā no 
intaktas lapas. 

Šeit aprakstīt ie e k s p e r i m e n t i s k a i d r i parāda , ka ar k o l e o p t i l i segtā lapā tās 
atdalīšanas rezultātā n o t i e k eti lēna biosintēzes i n d u k c i j a ACKS sintēzes l īmenī, taču 
bez p a p i l d u s skābekļa pieplūdes, k o kavē sedzošie a u d i , n e n o t i e k et i lēna veidošanās, 
bet ACKS uzkrājas a u d o s . Tomēr, iegūtie rezultāti ir n e p i e t i e k a m i , la i sec inātu, vai 
dotā parādība ir saistīta vē l arī ar c i t u f a k t o r u piedal īšanos. Jau agrāk ir b i j i s atzīmēts, 
ka zālaugu lapa saskaras ar straujām apkārtējās v ides i zma iņām, ta i i z a u g o t ārpus 
vecāko a u d u aizsardzības (Begg & VVright 1 9 6 2 ) . Tāpēc ir pama t s uzskatīt, ka lapas 
izaugšana k o l e o p t i l e s ārpusē ir sava v e i d a stress lapas a u d i e m . To a p s t i p r i n a arī šajā 
darbā iegūtie da t i par s t r au ju īs laic īgu et i lēna veidošanās p i e a u g u m u n o vese l i em 
graudzāļu dīgstiem, kas saistīts ar lapas izaugšanu n o k o l e o p t i l e s (3 . attēls). 

Tā kā literatūrā n e b i j a d a t u pa r eti lēna izdal īšanās intensitātes i zma iņām saistībā 
ar l ineāro augšanu fotosintēt iski akt īvos j u v e n i l o s veģeta t ī va jos a u d o s , et i lēna 
veidošanās intensitātes d i n a m i k a u n g r ad i en t s t i k a tuvāk pētīts f o t o p e r i o d a apstākļos 
augošu r u d z u dīgstu p i rmajā lapā . Augoša i l a p a i b i j a raksturīga a u g s t a eti lēna 
izdalīšanās intensitāte ( 1 8 . attēls). Eti lēna izdal īšanās pakāpeniski samazinājās, bet 
līdz ar lapas lineārās augšanas izbeigšanos (7 . d ienā d o t a j o s e k s p e r i m e n t a apstākļos, 
2 4 . attēls) tā nostabil izējās bāzes l īmenī . Arī EVF aktivitāte, n o t e i k t a in situ b i j a augsta 
s t rau j i augošā lapā u n samazinājās l īdz ar l ineārās augšanas p r o c e s u izbeigšanos (19. 
attēls). Arī g r a d i e n t a pētī jumi apstiprināja d o m u , ka tieši a u d i , kas satur aktīvi augošas 
šūnas, s intezē maks imā lo d a u d z u m u et i lēna ( 2 0 . attēls). Tomēr, EVF aktivitātes 
sadalījums lapā ievērojami atšķīrās n o etilēna intensitātes sadalī juma ( 2 1 . attēls). Pilnīgi 
diferencētos lapas a u d o s EVF aktivitāte sekundāri paaugstinājās, sal īdzinot ar aktīvi 
augošiem a u d i e m . Varētu domāt , ka šādas atšķirības ir saistītas ar EVF aktivitātes in 

o 
:~ 0.2 -

6 7 8 9 
Laiks (dienas) 

1 8 . attēls. Etilēna izdalīšanās 
dianmika fotosintētiski aktīvas 
rudzu lapas augšanas laikā. Dati 
i r vidējie no 3 paraugiem ±SE. 

o 

O 
i 
> 

2 
li-

s 
6 7 8 9 

Laiks (dienas) 
1 9 . a t t ē l s . EVF aktivitātes 
dianmika fotosintētiski aktīvas 
rudzu lapas augšanas laikā. Dati 
i r vidējie no 3 paraugiem ±SE. 
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20. attēls. Etilēna izdalīšanās intensitātes gradients 4, 5, 7 un 
11 dienas vecu rudzu dīgstu pirmajā lapā (A) un 5,8 un 12 dienas 
vecu kviešu dīgstu pirmajā lapā (B). a-h, secīgie lapas segmenti 
virzienā no pamatnes uz gal o t n i . 

• Q 
4 f 7 11 A 
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21. attēls. EVF aktivitātes gradients 4, 5, 7 un 11 dienas vecu 
rudzu dīgstu pirmajā lapā (A) un 5,8 un 12 dienas vecu kviešu dīgstu 
Pirmajā lapā ( B ) . a-h, secīgie lapas segmenti virzienā no pamatnes 
u z g a l o t n i . 
situ noteikšanas m e t o d e s nepi ln ībām, p iemēram, ar eksogēnās ACKS uzņemšanas 

īpatnībām pilnīgi diferenciētos audos . 

Mūsu pētījumi ar i n t a k t i e m graudzāļu dīgstiem parādīja, ka gaismas/tumsas maiņa 

neizsauc pr inc ipiā las etilēna izdalīšanās intensitātes izmaiņas. Tomēr, literatūrā ir 

sastopama informāci ja, ka ga i sma inhibē etilēna veidošanos va i rākām a u g u sugām 

Meckx & Van Poucke 1 9 8 9 ) . Mūsu e k s p e r i m e n t i parādīja, ka etiolētu graudzāļu 

81 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

t— 

"jc 

X 
o 

2 2 . attēls. Etilēna 
izdalīšanās intensitātes 
gradients 5 dienas vecu 
etiolētu miežu dīgstu 
pirmajā lapā. a-h, 
secīgie lapas segmenti 
virzienā no pamatnes uz 
g a l o t n i . Segmenti f, g 
un h lokalizēti 
k o l e o p t i l e s ārpusē 
atrodošajā lapas daļā. 

x 
Cv 

o 

I " f , inkubēts tumsā 
B "g", inkubēts tumsā 
H "h". inkubēts tumsā 
B "f", inkubēts gaismā 
E3 "g", inkubēts gaismā 
• "h", inkubēts gaismā 

2 3 . attēls. Etilēna 
izdalīšanās intensitātes 
izmaiņas miežu l a p a s 
galotnes daļā, pārejot no 
etiolēta stāvokļa uz 
f o t o s i n t ē z i . L a p a s 
segmentus atdalīja no 
lapas dažādos l a i k o s pēc 
dīgstu pārvietošanas 
gaismā un etilēna 
izdalīšanos n o t e i c a 
sekojošo 2 h laikā gaismā 
v a i tumsā. 

40 80 130 

Laiks pēc pārvietošanas gaismā (min) 

dīgstu lapā stresa inducētā etilēna izdalīšanās intensitātes sadalījums ievērojami atšķiras 

n o sadalī juma fotosintētiski aktīvā lapā ( 2 2 . attēls). Pr inc ip iā la atšķirība saistās tieši ar 

t o lapas da ļu , kas ir i z a u g u s i ārpus k o l e o p t i l e s . Šajā daļā vērojams i z t e i k t s etilēna 

izdalīšanās p i e a u g u m s u z lapas g a l o t n i , p i e k a m , intensitāte vairākkārtīgi pārsniedz 

etilēna izdalīšanās intensitāti n o fotosintētiski akt īvām lapām. Var p ieņemt, ka šāds 

specif isks sadalījums ir saistīts ar ga ismas signāla iedarbības iztrūkumu, k u r a m dabiskos 

apstākļos jā iedarbojas tūlīt pēc l apas izaugšanas k o l e o p t i l e s ārpusē. Par t o l i e c i n a arī 

fakts , ka pēc etiolētu dīgstu pārvietošanas ga i smas apstākļos, lapas ga l o tnes a u d u spēja 

pastiprināti sintezēt e t i lēnu pakāpenisk i samazinā jās ( 2 3 . attēls). Tā kā i n t a k t i e m 

e t io lē t i em d īgst iem t u m s a s aps tāk ļos šāds e t i l ēna i zda l ī šanās p i e a u g u m s nav 

novērojams, var domāt , ka a u d u spēja sintezēt paaugstinātu d a u d z u m u eti lēna stresa 

rezultātā ilgstošas e t io lāc i j as apstāk ļos i r saistīta ar kāda ne ident i f i cē ta f ak to r a 

uzkrāšanos šajos a u d o s . Ļoti iespējams, ka šis f ak to r s ir saistīts ar potenc iā lo gaismas 

signāla uztveršanu. 
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3.1.3. Dīgstu lineāras augšanas inhibēšana un lignifikācijas izmaiņas etilēna 

ietekmē 

Fotosintētiski aktīvu r u d z u dīgstu pirmās lapas plātnes lineārā augšana i z b e i d z a s 
6. dienā, be t lapas maksts augšana - 8. dienā (24 . attēls). I n t ak tu dīgstu apstrāde c a u r 
lapām ar et i lēnproducentu HEFS (10 m M ) va i etilēna biosintētisko priekšteci ACKS 
(50 m M ) izraisīja gan lapas plātnes, gan arī lapas maksts galējā g a r u m a samazināšanos. 
Tā kā v i r k n e pētījumu parāda z ināmu sakarību starp etilēna veidošanos u n lignifikāciju 
(De Jaegher et al. 1 9 8 5 , A4/7/er ef al. 1 9 8 5 , Prasad & Cline 1 9 8 7 , Hagege et al. 1 9 8 8 ) , 
varētu domāt , ka e t i l ēnproducentu inhibējošā darbība uz r u d z u dīgst iem mūsu 
ekspe r imen tos ir saistīta ar lignifikācijas pastiprināšanos. 

Lai varētu r aks tu ro t l ignifikācijas nor i s i r u d z u dīgstu lapas attīstības laikā, t i k a 
note ikts l ignīna satura sadalījums augošā lapā (5. d iena) u n lapā, ku r l ineārā augšana 
bi ja i zbe igus i e s (7 . d ienā) . Redzams , ka augošā lapā b i j a novērojams iz te ik t s lignīna 
grad ients , ar ievērojami zemāku lignīna sa turu ta jos a u d o s , ku r lokalizētas šūnas 
dalīšanās u n aktīvas stiepšanās fāzē (25 . attēls). Nemainīgs lignīna līmenis lapas plātnes 
augšdaļā laikā n o 5. l īdz 7. d i e n a i l i e c i na par t o , ka lignifikācijas process šajās lapas 
daļās. 5. d ienā b i j a j a u b e i d z i e s . Pretēji t a m , aktīvs lignifikācijas process 5. d ienā 
norisinājās segmentā " b " , be t segmentā " a " b i j a z ema lignīna ve idošanās intensitāte, 
kura pastiprinājās 7. dienā. 

3 4 5 6 7 8 9 10 11 

Laiks (dienas) 

2 4 . a t t ē l s . Fotosintētiski aktīvu rudzu dīgstu pirmās lapas plātnes 
( l - i gaišie simboli) un maksts (2., tumšie simboli) augšanas dinamika 
ur* tās izmaiņas etilēnproducentu HEFS (10 mM) un ACKS (50 mM) 
aPstrādes ietekmē. Dati i r vidējie no 30 dīgstiem ka t r a l a i k a 
Punktā katram variantam ±SE. 
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b c 
Lapas segmenti 

b c 
Lapas segmenti 

2 5 . attēls. Lignīna sa t u r a gradients 5 dienas un 7 dienas vecu 
rudzu dīgstu pirmās lapas plātnē un tā izmaiņas HEFS un ACKS 
apstrādes ietekmē, a-d, sekojošie lapas plātnes segmenti, virzienā 
no pamatnes uz v i r s o t n i . D a t i rāda vidējos no 3 mērījumiem katrā 
l a i k a punktā k a t r a i apstrādei ±SE. 

Var sec inā t ka apstrāde ar HEFS va i ACKS i zsauca l ignifikācijas intensifikāciju 

5. dienā, taču t i k a i t a jos s e g m e n t o s , k u r l ignīna saturs n e b i j a sasn iedz i s maksimālo 

l īmeni ( segment i " a " u n " b " , 2 5 . attēls). R e d z a m s arī, ka HEFS u n ACKS iedarbība uz 

lignifikāciju b i j a v i enāda pēc r aks tu ra . Varēja novērot t i k a i min imālas kvantitatīvās 

atšķirības. Tātad, gan HEFS, gan ACKS izraisīja īslaicīgu l ignīna sa tu ru p i e a u g u m u 

lapas plātnē 5. dienā ar sekojošu izl īdzināšanos starp k o n t r o l e s u n apstrādātajām lapām 

7. dienā. N o tā var secināt, ka et i lēnproducent i i zsauc l ignif ikācijas paātr ināšanos. Tā 

kā šūnapvalkā l ignif ikācija t i e k uzskatīta pa r v i e n u n o f a k t o r i e m , kas ir saistīti ar šūnu 

s t i epšanās p ā r t r a u k š a n o s {VVhitmore 1 9 7 1 , Marigo & Boudet 1 9 8 0 ) , mūsu 

ekspe r imen tos atklātā sakarība starp l a p u l ineārās augšanas inhibēšanu u n lignifikācijas 

paātrināšanos et i lēnproducentu ietekmē ļauj p ieņemt, ka HEFS u n ACKS iz ra i sa šūnu 

stiepšanās paātrinātu izbeigšanos u n saīsina pārejas p e r i o d u u z d i ferenc iāc i ju . 

5 . tabula. ACKS un kobalta ietekme uz lignifikāciju un lapas plātnes 
garumu. Rudzu dīgstus apstrādāja ar 0.1 mM CoS04 sākot no 3. dienas 
un apmigloja ar 50 mM ACKS 4. dienā. Skaitļi iekavās rāda % no 
kontroles. 

Parametrs dienas kontrole kobalts ACKS ACKS + kobalts 

Lignīns (mg g""1 F\A 1) 4 0.16(100.0) 
5 0.30 0.31 (103.3) 0.41 (136.7) 0.32 (106.7) 
6 0.34 0.37(108.8) 0.42(123.5) 0.38(111.8) 
7 0.45 0.47 (104.4) 0.48 (106.7) 0.49 (107.9) 
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D a t i 5. tabulā parāda, ka ACKS efekts uz lignīna sa turu samazinājās p a p i l d u s 
apstrādes rezultātā ar 0.1 m M k o b a l t u , kas ir etilēna biosintēzes i n h i b i t o r s . Līdzīgā 
veidā, ACKS apstrādātu dīgstu lapas galējais ga rums paliel inājās k o b a l t a iedarbībā. 
Tomēr, k o b a l t s v i ens pats dotajā koncentrācijā ne izsauca šo p a r a m e t r u izmaiņu, š ie 
rezultāti l i e c i n a pa r t o , ka ACKS darbība ir saistīta tieši ar šī s a v i e n o j u m a pārvēršanos 
par et i lēnu lapas a u d o s , j o k o b a l t a j o n i inhibē ACKS fermentatīvo pārvēršanos par 
etilēnu (Ābeles et al. 1 992) . 

Tā kā etilēns va r i zsaukt t o gēnu aktivāciju augos, ku r i piedalās normālās attīstības 
p rog r ammas real izāci jā, kā arī aizsargmehānismos (Ecker & Dāvis 1 9 8 7 , Maunders et 
al. 1987), va r pieņemt, ka eti lēnproducentu darbība ir saistīta ar l ignifikācija iesaistīto 
f e rmentu gēnu īslaicīgu akt ivāci ju. 
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3.1.4. Etilēna biosintēzes autoregulācija 

Etilēna autokatalīt iskais e fekts v a r parādīt ies abos et i lēna biosintēzes p o s m o s -

eti lēna priekšteča ACKS sintēzes reakci jā u n ACKS pārvēršanas reakci jā pa r eti lēnu. 

V i sa i d a u d z d a t u i r p a r eksogēnā et i lēna i edarb ību u z et i lēna b ios intēz i augļu 

nogatavošanās laikā v a i saistībā ar veģetat īvo a u d u novecošanos [Ābeles et al. 1992 ) . 

P rakt isk i ļoti m a z sa s topama informāci ja par et i lēna e f e k t i e m i n t a k t o s j u v e n i l o s augos. 

A p s m i d z i n o t i n t a k t u s r u d z u dīgstus ar e t i l ēnproducentu HEFS v a i ar etilēna 

biosintētisko priekšteci A C K S , j a u 15 minūtes pēc apstrādes novēro jams etilēna 

izdal īšanās p i e a u g u m s n o apstrādāto dīgstu l apām ( 2 6 . A attēls). Pa ra lē l i etilēna 

izdalīšanās intensitātes p i e a u g u m a m , HEFS ietekmē b i j a novērojama arī EVF aktivitātes 

pal iel ināšanās līdztekus ar ACKS sa tu ra samazināšanos (26 .B ,C attēls). Tā kā abos 

pēdējos gadījumos s ta t i s t i sk i būtiskas atšķirības parādījās pēc lag p e r i o d a ilgāka par 

15 m i n , va r secināt, ka izmaiņu i n d u k c i j a i b i j a nepiec iešama kāda faktora, domājams, 

fermentatīvas dabas o l b a l t u m a , sintēze. 

Novērojot et i lēna biosintēzes izmaiņas i lgākā l a i k a per iodā pēc apstrādes, var 

secināt, ka visizteiktākā et i lēnproducentu i e t e k m e u z et i lēna ve idošanos parādījās 

tieši laikā starp 1 u n 2 4 stundām pēc apstrādes (6 . t a b u l a ) . 2 4 s tundas pēc apstrādes 

etilēna izdalīšanās p i e a u g u m s b i j a sešas r e i zes , be t EVF aktivitātes p i e a u g u m s - 1.7 

re izes . Tālākajā laikā apstrādes i e t e k m e ievērojami samazinājās. 

Tā kā eti lēna izdal īšanās intensitāte b i j a atkarīga n o lapas a u d o s notiekošajiem 

augšanas p roces i em (20 . attēls), b i j a lietderīgi pārbaudīt, kurās lapas daļās n o t i e k etilēna 

izdalīšanās p i e a u g u m s HEFS apstrādes ietekmē. G r a d i e n t a noteikšanas e k s p e r i m e n t i 

parādīja, ka pr incipiā la is HEFS- inducētā et i lēna izdalīšanās sadalī jums a tb i l s t etilēna 

izdalīšanās sadal ī jumam k o n t r o l e s dīgstu lapā ( 2 7 . attēls). Tomēr, g a l o t n e s segmentā 

b i j a novērojama būtiski paaugstināta et i lēna izdalīšanās intensitāte. Savukārt , izsakot 

o 

15 30 45 60 75 90 105 

Laiks pēc apstrādes (min) 

15 15 30 45 60 75 90 105 

Laiks pēc apstrādes (min) 

15 30 45 60 75 90 105 

Laiks pēc apstrādes (min) 

2 6 . attēls. ACKS un HEFS inducētās etilēna izdalīšanās (A), EVF 
aktivitātes ( B ) un ACKS s a t u r a (C) agrās izmaiņas rudzu dīgstu 
pirmajā lapā. 
±SE. 

Dat i i r vidējie no 3 analīzēm katram l a i k a punktam 
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6. tabula. Ilgstošais HEFS efekts uz etilēna izdalīšanās intensitāti, 
EVF aktivitāti un ACKS saturu rudzu dīgstu pirmajā lapā. Dati i r 
vidējie no 3 paraugiem ±SE. 

Laiks pēc C2H4, EVF aktivitāte, ACC, 

apstrādes, nmol h~1 g-1 FW nmol C2H4 h~1 nmol g-1 FW 

Apstrāde h g~1 FW 

Kontrole 1.83±0.04 
24 0.31 ±0.08 5.1 ±0.2 -
72 0.22±0.03 4.7±0.2 

168 Q.20±0.03 2.7±0.1 1.64±0.10 

24 1.80+0.20 8.7±0.3 -

168 0.31 ±0.06 3.3±0.1 1.23+0.10 

Lapas segmenti Lapas segmenti Lapas segmenti 

27. attēls. HEFS ietekme uz etilēna izdalīšanās gradientu rudzu 
pirmajā lapā. Dati i r vidējie no 3 paraugiem ±SE. 

60 

50 
5 7 11 

40 -

30 - / 
20 / 
10 

0 —1 1 1 1 1 1 1—1 

• A / 10 

0 —1 1 1 1 1 1 1—1 1 1 1 1 1 1 1 _ J 1 1 1 1 

c d e f a b c d e f a b c d e f 
Lapas segmenti Lapas segmenti Lapas segmenti 

2 8 . attēls. HEFS gradients rudzu pirmajā lapā. Dati i r vidējie no 3 
Paraugiem ±SE. 

HEFS iedarbību att iecībā pret k o n t r o l e s eti lēna izdalīšanās intensitāti attiecīgajos 

segmentos , va r secināt, ka proporcionāli visl ielākais p i e a u g u m s ir ga l o tnes segmentā 

" f " (vairāk nekā 10 reizes) u n segmentā "6" (7 reizes) , kurš satur šūnas aktīvās stiepšanās 

fāzē. Tā kā dotajā eksperimentā tieši galotnes segments ir tā lapas daļa, kas p i e apstrādes 

saņem v i su eti lēnproducenta d e v u , varētu domāt, ka pap i l dus etilēna izdalīšanās saistīta 
a r apstrādes stresa situāciju do t a j o s audos va i arī ar augstāku HEFS koncentrāci ju 
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7 . tabula. Gāzveida etilēna ietekme uz etilēna izdalīšanās intensitāti 
un ACKS saturu rudzu dīgstu pirmajā lapā. Dati i r vidējie no 3 
paraugiem ±SE. 

C2H4, ACKS, 

Apstrāde dienas nmol tr1 g~1 FW 

7 0.48±0.10 2.05±0.10 
Etilēns 5 1.52±0.20 1.45±0.08 

7 0.76±0.14 1.31±0.10 
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\ —O— + sudrabs 

«a 1 
7 8 9 

Laiks (dienas) 
10 

2 9 . attēls. Etilēna izdalīšanās intensitātes izmaiņas rudzu pirmās 
lapas attīstības laikā (A) un HEFS (B) un ACKs' (C) apstrādes 
ietekmē, papildus apstrādājot ar kobalta un sudraba joniem. No 3. 
dienas barības vidē p i e v i e n o j a CoCl^ ( 0 . 1 mM) v a i sudraba tiosulfātu 
(1 mM). Dati i r vidējie no 4 paraugiem ±SE katrā l a i k a punktā katram 
variantam. 

uzkrāšanos lapas galotnē. Tāpēc t i k a anal izēts arī a u d u HEFS satura sadalī jums lapā 

dažādos la ikos pēc apstrādes. Iegūtie d a t i l i e c i n a , ka tieši lapas g a l o t n e s daļā notika 

ievērojama HEFS koncentrēšanās, kas īpaši izpaudās ilgāku l a i k u pēc apstrādes, kamēr 

HEFS saturs pārējās lapas daļās pakāpeniski samazinājās ( 2 8 . attēls). 
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Lai pārbaudītu, v a i aprakstītie efekt i nav saistīti ar spec i f i sku et i lēnproducenta 
HEFS iedarbību, be t ir tieši eksogēnā etilēna darbības rezultāts a u d o s , t i ka izdarīti 
pap i l dus e k s p e r i m e n t i ar gāzveida et i lēnu. Etilēns dīgstu augšanas v idē 0 .8 p p m 
koncentrācijā i z sauca tādus pašus efektus uz etilēna biosintēzi, kā HEFS, t . i . , eti lēna 
izdalīšanās intensitātes p i e a u g u m u u n ACKS satura samazināšanos (7. t a b u l a ) . Tātad , 
var secināt, ka HEFS iedarbība uz etilēna sintēzi ir saistīta tieši ar eti lēna darbību. 

Pap i l dus apstrāde ar k o b a l t u , ACKS pārvēršanās pār eti lēnu i n h i b i t o r u , i zsauca 
etilēna izdalīšanās intensitātes samazināšanos kā kon t ro l e s dīgstiem, tā arī dīgstiem, 
apstrādātiem ar HEFS u n ACKS (29 . attēls). Šis efekts b i j a ievērojami izteiktāks ACKS 
apstrādes gadī jumā, a p s t i p r i n o t , ka eksogēnā ACKS pēc iekļūšanas lapas audos aktīvi 
pārvēršas par et i lēnu, kas arī izsauc aprakstītos fizioloģiskos e fek tus . I n te resan t i , ka 
sudraba, eti lēna darbības an tagon i s t a , pielietošana maz ietekmēja eti lēna izdalīšanos 
kont ro les a u g i e m , kā arī ar HEFS apstrādātiem a u g i e m , taču ievērojami palēnināja 
etilēna izdalīšanās samazināšanos la ika gaitā ar ACKS apstrādātiem dīgstiem. Varētu 
domāt, ka šī parādība ir saistīta ar sudraba j o n u stabilizējošo iedarbību uz ACKS 
oksidāzi (Aparto & Lieberman 1 9 8 2 ) . 

Aprakstīt ie rezultāti atklāj eksogēnā etilēna autokatalītisko darbību j u v e n i l o s 
veģetatīvajos a u d o s u n a p s t i p r i n a p ieņēmumu, ka ACKS oksidāze piedalās eti lēna 
veidošanās pozit īvajā regulāci jā. To aps t ip r ina arī fakts , ka ACKS saturs samazinās 
paralēli EVF aktivitātes p i e a u g u m a m ar i d e n t i s k i e m lag p e r i o d i e m . J ādomā, ka l ielākā 
daļa etilēna izdalīšanās p i e a u g u m a HEFS apstrādes ietekmē ir saistīta ar audos uzņemtā 
eti lēnproducenta sadal īšanos tā kā etilēna izdalīšanās p i e a u g 6 re izes , salīdzinot ar 
EVF aktivitātes p i e a u g u m u 1.7 re izes . Atlikusī p i e a u g u m a daļa nāk n o EVF aktivitātes 
p i e a u g u m a rezultātā veidotā etilēna no audos esošā pieejamā ACKS. J ādomā, ka ACKS 
sintēze n e t i e k ak t i vē ta eksogēnā et i lēna iedarb ībā , kā tas i r aprakst ī ts aug ļu 
nogatavošanās procesā (Sitrit et al. 1986) va i audu novecošanās situācijā (Riov & 
Yang 1 9 8 2 ) . Veģetatīvos audos līdzīgs HEFS efekts novērots t i k a i saulespuķes šūnu 
kultūrā, k u r apstrāde ar et i lēnproducentu i zsauca v ien la ic īgu et i lēna izdal īšanās 
P i eaugumu u n ACKS satura samazināšanos (Sauerbrey et al. 1 9 8 8 ) . 
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3.1.5. L ipoksigenāzes saistība ar etilēna veidošanos 

Augs ta l ipoksigenāzes aktivitāte ātri augošos audos ir l ab i aprakstīta parādība 
[Douillard 1 9 7 9 , Kubacka-Zebalska & Kacperska-Palacz 1 9 8 0 , Douillard & Bergeron 
1 9 8 1 , Vernovy-Gerritsen et a l . 1 9 8 3 ) . Tomēr l ipoksigenāzes fizioloģiskā noz īme augos 
nav ska id ra . Tā kā mūsu e k s p e r i m e n t i ir parādījuši , ka aktīvi augošiem graudzāļu lapas 
a u d i e m raksturīga spēja intensīvi v e i d o t e t i lēnu, varētu domāt , ka eksistē sakarība 
starp a u d u eti lēna izdal īšanās l īmeni u n t o l ipoksigenāzes aktivitāti . 

šķīstošās l ipoksigenāzes aktivitāte t i k a n o t e i k t a dažāda v e c u m a fotosintētiski 
aktīvu r u d z u dīgstu pirmajā lapā. Visaugstākā l ipoksigenāzes aktivitāte b i j a lokalizēta 
jaunākajos lapas s e g m e n t o s p i e augošas lapas p a m a t n e s , kras i s a m a z i n o t i e s pārejot 
uz d i ferenc iēt iem a u d i e m ( 3 0 . attēls). Kā aprakstīts iepr iekš, et i lēna izdalīšanās 
intensitāte n o r u d z u lapas s e g m e n t i e m izrādīja šādu pašu atkarību n o a u d u v e c u m a 
u n augšanas p r o c e s i e m ( 2 0 . attēls). 

HEFS apstrādes iedarbība u z l ipoksigenāzes aktivitāte t i k a anal izēta 0-60 min 
pēc dīgstu apmiglošanas ar 10 m M šķīdumu. Apstrādātos augos b i j a novērojams v ismaz 
15 m i n i lgs lag p e r i o d s , pēc k u r a l ipoksigenāzes aktivitāte kras i p i e a u g a ( 3 1 . attēls). 
Jau 6 0 m i n pēc apstrādes l ipoksigenāzes aktivitāte pārsniedza k o n t r o l e s aktivitātes 
l īmeni par 6 0 % . Šāds ātrs aktivitātes p i e a u g u m s norāda u z t o , ka f e r m e n t s piedalās 
agrīnajā metaboliskajā regulāci jā h o r m o n u l īdzsvara izmaiņu rezultātā. Līdzīga HEFS 
iedarb ība novērota arī a t t iec ībā u z EVF akt iv i tāt i ( 2 6 . attēls) . Būt i ska atšķirība 
lipoksigenāzes aktivitātē starp k o n t r o l e s u n HEFS-apstrādātiem a u g i e m b i j a novērojama 
līdz pat r u d z u lapas lineārās augšanas apstāšanās brīdim 7. dienā ( 32 . attēls). Aktivitātes 
g r a d i e n t a anal īze HEFS u n ACKS apstrādātu dīgstu lapā parādīja šo eti lēnproducentu 
i d e n t i s k o iedarbību u z l ipoksigenāzes aktivitāti ( 3 3 . attēls). Aktivitātes p i e a u g u m s bija 
n e d a u d z izteiktāks ACKS apstrādes gadī jumā. 

o 
a 3 c d e f 

Lapas segmenti 
b c d 

Lapas segmenti 

3 0 . attēls. Šķīstošās lipoksigenāzes aktivitātes gr a d i e n t s 
fotosintētiski aktīvu 4, 7 un 11 dienas vecu rudzu dīgstu pirmajā 
lapā. a-b, secīgie lapas maksts segmenti; c - f , secīgie lapas plātnes 
segmenti. Dati i r vidējie no 2 paraugiem ±SE. 
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31. attēls. Lipoksigenāzes 
aktivitātes ātrās izmaiņas rudzu 
dīgstu pirmajā lapā pēc apstrādes 
ar HEFS. Dati i r vidējie no 2 
paraugiem ±SE. 
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32. attēls. Lipoksigenāzes 
aktivitātes d i n a m i k a r u d z u 
dīgstu pirmās lapas attīstības 
laikā. Apstrāde ar HEFS 4. dienā. 
Dati i r vidējie no 2 paraugiem 
±SE. 
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33. attēls. HEFS un ACKS apstrādes ietekme uz_ lipoksigenāzes 
aktivitātes gradientu 5 d.v. rudzu dīgstu pirmajā lapa. Dati i r 
vidējie no 3 paraugiem ±SE katram variantam. 

Agrās l ipoksigenāzes aktivitātes izmaiņas nogrieztā u n n o k o l e o p t i l a atbrīvotā 

rudzu lapā t i k a analizētas 6 0 m i n laikā. Lapu atdalīšana inducēja t o l ipoksigenāzes 

aktivitātes p i e a u g u m u ( 3 4 . attēls). E k s p e r i m e n t a beigās l ipoksigenāzes akt iv i tāte 

atdalītās lapās b i j a par 49 % augstāka nekā intaktās lapās. 

Lai arī j a u agrāk literatūrā ir aprakstīti e k s p e r i m e n t i par eksogēnā eti lēna i e t e k m i 

uz l ipoksigenāzes akt iv i tāt i , mūsu rezultāti p i r m o r e i z i parāda e t i l ēnproducentu 

aktivējošo iedarbību u z lipoksigenāzes aktivitāti veģetatīvajos audos . Jādomā, ka etilēna 

efekts ir atkarīgs n o lietotā a u g u materiāla spec i f ikas , j o , p iemēram, etiolētos zirņu 

digstos etilēns neietekmēja lipoksigenāzes aktivitāti (Duncan & Spencer 1 9 8 7 ) . Jāatzīmē 
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Laiks pec nogriešanas (min) 

3 4 . attēls. Lipoksigenāzes aktivitātes izmaiņas atdalītā rudzu dīgstu 
pirmajā lapā, kas inkubēta mitrā kamerā 60 min. Dati i z t e i k t i % no 
intaktas kontroles un i r vidējie no 3 paraugiem ±SE. 

arī, ka bez šķīstošās ( c i t o z o l a ) l ipoksigenāzes augos ir arī mitohondriālā lipoksigenāze. 

Abas f o r m a s var atšķirties pēc t o jut ības p r e t e t i lēnu. 

Novērotā lipoksigenāzes aktivācija j au 15-30 minūtes pēc r u d z u lapas nogriešanas 

a tb i l s t eti lēna biosintēzes i n d u k c i j a i lapā ( 1 0 . attēls) u n a p s t i p r i n a agrākos da tus par 

f e rmen t a p i e a u g u m u stresotos augos (Kacperska & Kubacka-Zebalska 1 9 8 9 ) . Tomēr 

aktivācijas p rocesa d a b a p a l i e k n e s k a i d r a . Ir i z t e i k t s p ieņēmums, ka lipoksigenāzes 

akt ivāci ju i z sauc stresa inducētā membrānu stabi l izāci ja (Kacperska & Kubacka-

Zebalska 1 9 8 9 ) , iespējams, saistībā ar hidroperoksīdu akt ivāc i ju {de Grot et al. 1975 , 

Sylvestre etal. 1 9 8 9 ) . Tomēr, mūsu rezultāti neizslēdz iespēju, ka f e r m e n t a aktivitātes 

p i e a u g u m s stresotās r u d z u lapās u n et i lēnproducentu apstrādes rezultātā saistīts ar 

f e r m e n t a sintēzi d e novo. 

Lai arī ir aprakstīta iespēja, k a l ipoksigenāze var v e i d o t et i lēnu n o ACKS in vitro 

apstākļos (Bosquet & Thimann 1 9 8 4 , Lynch et al. 1 9 8 5 ) , natīvā ACKS oksidāze nav 

ident i ska ar l ipoksigenāzi (John 1 9 9 1 ) . Tāpēc , la i arī mūsu u n literatūras d a t i apst ipr ina 

pārsteidzoši ciešu paralelitāti s ta rp et i lēna ve idošanās intensitāti u n lipoksigenāzes 

aktivitāti, ir jāsecina, ka augsts et i lēna izdal īšanās l īmenis u n augsta lipoksigenāzes 

aktivitāte ir neatkarīgas k o n s e k v e n c e s , kas saistītas ar juven ī lu , novecojošu va i stresotu 

a u d u īpašo m e t a b o l i s k o stāvokl i . 
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3.2. Peroksidāžu sistēmas izmaiņas graudzāļu dīgstu lapas attīstības gaitā 

3.2.1. Peroksidāzes aktivitātes izmaiņas atkarībā no lietotā ūdeņraža donora 

Peroksidāžu n e s p e c i f i s k u m s attiecībā pret aktivitātes noteikšanai p i e l i e t o t a j i e m 
ūdeņraža d o n o r i e m ir v i e n s n o i e m e s l i e m , kas apgrūtina konkrēto peroks idāžu 
bioloģisko f u n k c i j u noteikšanu {Gaspar 1 9 8 6 , Māder et al. 1 9 8 6 ) . Lai arī attīstības 
atkarīgās peroksidāzes aktivitātes izmaiņas var mainīties atkarībā n o noteikšanai lietotā 
ūdeņraža d o n o r a , t i k a i daži pētījumi salīdzina dažādus ūdeņraža d o n o r u s šinī aspektā 
{Chanda et al. 1 9 8 6 , Goldberg et al. 1 9 8 6 , Goldberg et al. 1 9 8 6 , Goldberg et al. 
1989, Ros Barcelo et al. 1 9 8 9 ) . Tomēr, lielākajā daļā e k s p e r i m e n t u t i k a l i e tots t i k a i 
ierobežots ūdeņraža d o n o r u d a u d z u m s , u n b i j a novērojamas t i k a i min imālas va i arī 
graduālas atšķirības. Vienīgais izņēmums b i j a ekspe r imen t i ar augošiem Vigna radiata 
h i p o k o t i l i e m , k u r o s t i k a atklātas principiālas atšķirības g v a j a k o l a peroksidāzes u n 
askorbāta peroksidāzes kompartmentāci jā (Goldberg et al. 1 9 8 9 ) . Tādēļ arī mūsu 
e k s p e r i m e n t u i e t va ros ar graudzāļu dīgstiem aktivitātes noteikšanai t i k a i z m a n t o t i 
prakt isk i v is i p i e e j a m i e ūdeņraža d o n o r i , gan dab i sk i s a s topami , gan sintētiskas dabas 
s a v i eno jum i - benzidīns, kafijskābe, ka teho ls , o-dianizidīns, ferulskābe, g v a j a k o l s , p-
tenilēndiamīns, vani l īns , askorbīnskābe. 

Aktivitātes noteikšanai izmantotā bufe ra p H i e tekme uz peroksidāzes aktivitāti 
t ika n o t e i k t a ar v i s i e m ūdeņraža d o n o r i e m divās bu f e ru sistēmās - 0.1 M N a acetāta 
un 0.1 M Na fosfāta buferī. Kā redzams no d a t i e m 35 . attēlā, maksimālā aktivitāte t i k a 
atrasta p i e p H vērt ībām 5.4-6.2, ar nel ielām atšķirībām atkarībā n o lietotā ūdeņraža 
d o n o r a . L i e l ākā d a ļ a akt i v i tā tes pH-atkar ības l īkņu b i j a ar i z t e i k t i e m a s i e m 
m a k s i m u m i e m , izņemot līknes gva j ako l a peroksidāzes u n kafijskābes peroksidāzes 
gadījumā, k u r t i k a novērota vairāk izlīdzināta aktivitātes atkarība n o v ides p H ( 3 5 . 
attēls, A u n B). T ika i dianizidīna u n askorbāta peroksidāzes gadījumā parādījās atkarība 
no lietotā b u f e r a t i p a - Na fosfāta buferī šīs aktivitātes b i j a ievērojami zemākas, nekā 
N a acetāta buferī ( 3 5 . attēls, F u n H) . Jāatzīmē, ka mūsu e k s p e r i m e n t o s iegūtie p H 
o p t i m u m i b i j a t u v u t i e m , kādi ir novēroti ekspe r imentos ar peroksidāzēm n o dažād iem 
augiem (Kim et al. 1 9 8 0 , Wang & Luh 1 9 8 3 , Catala & Chamarro 1 9 8 7 ) . 

Lai n o t e i k t u , kā aktivitātes noteikšanai lietotā ūdeņraža d o n o r a izvēle ietekmē 
peroksidāzes aktivitātes izmaiņas attīstības laikā, šķīstošās peroksidāzes aktivitātes 
d i n a m i k a r u d z u dīgstu pirmās lapas plātnē t i k a analizēta, i z m a n t o j o t v i sus ūdeņraža 
donorus . Būtiskas atšķirības aktivitātes dinamikā parādījās starp d ivām ūdeņraža d o n o r u 
grupām. Ja pe roks idāzes akt iv i tāt i n o t e i c a , i z m a n t o j o t p i rmās g r u p a s d o n o r u s 
b e n z i d ī n s , ka f i j skābe , d ian iz id īns , feru lskābe, g v a j a k o l s , f en i l ēnd i am īns ) , b i j a 
z v ē r o j a m s kons t an t s aktivitātes p i e a u g u m s visā lapas attīstības la ikā. Kā p iemēr i 

93 



3.2.1. ĢEDERTS IEVIŅŠ 

i 
> 

100 

80 

60 

40 

20 

0 

100 

80 

60 

40 

20 

80 

20 

( i i i ) 

A • / c 

A 
i i i i i 

i i i i i i A i i i L i 

/ F 

: . V 

:/V 
1 1 1 1 1 

J -i i * " * - » • « ••> i i i i i — — 
6 

PH 
6 

PH 
6 

PH 
3 5 . attēls. Bufera sastāva un pH ietekme uz kopējo šķīstošo 
peroksidāzes aktivitāti no 4 . d.v. rudzu dīgstu pirmās lapas, kas 
noteikta ar gvajakolu (A), kafijskābi (B ) , ferulskābi ( C ) , kateholu 
(D), vanilīnu ( E ) , askorbīnskābi ( F ) , p-fenilēndiamīnu (G), o-
dianizidīnu (H), benzidīnu ( I ) kā ūdeņraža donoriem. L i e t o t i e buferi: 
0.1 M Na acetāta ( b a l t i e s i m b o l i ) ; 0 . 1 M Na fosfāta (melnie simboli). 
Dati i r vidējie no 3 analīzēm. 

aktivitātes izmaiņām ar šīs g rupas ūdeņraža d o n o r i e m ir parādīta aktivitātes d i n a m i k a 

dianizidīna u n g v a j a k o l a peroksidāzei ( 3 6 . attēls, A u n B). Ja aktivitāti n o t e i c a ar otrās 

grupas ūdeņraža d o n o r i e m (askorbīnskābe, k a t e h o l s , vani l īns) , peroksidāzes aktivitāte 

lapas plātnē samazinājās n o attīstības 4 . l īdz 7. d i e n a i ( 3 6 . attēls, C, D u n E), kad 

n o t i k a lapas plātnes l ineārās augšanas izbeigšanās ( 2 4 . attēls). Pēc 7. d i e n a s katehola 

peroks idāzes ak t i v i tā te pakāpen i sk i paaugs t inā jās ( 3 6 . attē ls , C ) , b e t vani l īna 

peroksidāzes aktivitāte saglabājās vairāk v a i mazāk stabilā l īmenī l īdz ekspe r imenta 

p e r i o d a beigām ( 3 6 . attēls, D ) . Pretēj i t a m , askorbāta peroksidāzes aktivitāte lapas 

plātnē n e b i j a nosakāma pēc 7. attīstības d i e n a s ( 3 6 . attēls, E). 

Šādas pa t atšķirības, l i e t o j o t attiecīgos ūdeņraža d o n o r u s , parādījās peroksidāzes 

aktivitātes sadal ī jumā gar pirmās lapas p lā tn i . Visaugstākais askorbāta u n vanilīna 

peroksidāzes aktivitātes l īmenis b i j a lapas plātnes pamatnē, k u r lokalizēti aktīvi augoši 

meristemātiskie a u d i ( 3 7 . attēls, C u n D ) . Peroksidāzes aktivitātes g r a d i e n t s starp 

mersitemātiskajiem u n di ferenciēta j iem lapas a u d i e m b i j a mazāk i z t e i k t s , j a aktivitāti 
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3 6 - a t t ē l s . Peroksidāzes aktivitātes dinamika rudzu dīgstu pirmās 
^pas attīstības laikā ar dianizidmu (_A), gvajakolu (B), kateholu 
(C), vanilīnu <D), askorbīnskābi ( E ) . Vidējie no 3 eksperimentiem ±SE. 
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3 7 . attēls. Peroksidāzes aktivitātes gradients 4 d.v., 7 d.v. un H 
d.v. rudzu dīgstu pirmajā lapā, kas notei k t s a r gvajakolu (A)/ 
kateholu (B), vanilīnu ( C ) , askorbīnskābi (D) kā ūdeņraža donoriem-
c-f, secīgie lapas plātnes segmenti, no pamatnes uz g a l o t n i . Vidējie 
no 3 eksperimentiem ±SE. 

n o t e i c a ar k a t e h o l u ( 3 7 . attēls, B) u n , it īpaš i , ar g v a j a k o l u ( 37 . attēls, A ) u n c i t i em 

pirmās grupas ūdeņraža d o n o r i e m (da t i n a v parādīt i ) . 

Peroksidāzes aktivitātes sadal ī jums o l b a l t u m v i e l u f rakc i jās , kas atšķiras pēc 

saistības stingrības ar šūnas struktūrām, t i k a anal izēts, i z m a n t o j o t lapas a u d u secīgu 

e k s t r a k c i j u bu fe ros ar p ieaugošu j o n u spēku (0.1 M N a fosfāta b u f e r i s , k a m seko 1 M 
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38. a t t ē l s . Peroksidāzes aktivitātes sadalījums olbaltumu frakcijās, 
kas atšķiras pēc saistības pakāpes ar šūnas struktūrām 4 d.v., 7 
d.v. un 11 d.v. rudzu dīgstu pirmajā lapā, noteikta ar dianizidīnu 
(A) un gvajakolu (B) kā ūdeņraža donoriem. Olbaltumu f r a k c i j a s 
ieguva no viena un tā paša augu materiāla, to secīgi ekstraģējot ar 
0.1 M Na fosfāta b u f e r i , pH 7.8 (šķīstošā, neiekrāsotās kolonnas), 
Na fosfāta b u f e r i ar 1 M KCI (jonu saistītā, svītrotās kolonnas), 
Na fosfāta b u f e r i ar 2.5 % pektināzi un 0.5 % celulāzi (kovalenti 
saistītā, melnās kolonnas). Aktivitāte i r i z t e i k t a % no kopējās 
aktivitātes. Vidējie no 2 eksperimentiem ±SE. 

KCI), u n , v i s b e i d z o t , sada lo t šūnapvalkā celulāzes-pektināzes iedarbībā. Kā r e d z a m s 

no d a t i e m 3 8 . attēlā, v i e n u s t u n d u i lga lapas audu eks t r akc i j a ar 0.1 M N a fosfāta 

bufer i ( p H 6.8) atbrīvoja 86-91 % no kopējās peroksidāzes aktivitātes. P ropo r c i j a s 

starp šķīstošo (ekstragēta ar 0.1 M Na fosfāta bu fe r i ) , j o n u saistīto (ekstraģēta ar 1 M 

KCI 0.1 M N a fosfātā) u n k o v a l e n t i saistīto (ekstragēta ar 2.5 % pektināzi p lus 0.5 % 

celulāzi) peroksidāzes aktivitāti n e d a u d z mainījās atkarībā no lapas attīstības s tad i jas 

un l i e to ta ūdeņraža d o n o r a . 

Atsevišķus ekspe r imen tus izdarīja, lai no te i k tu peroksidāzes aktivitātes sadalījumu 

starp p r o t o p l a s t u u n starpšūnu t e l p u ar infiltrācijas t ehn i kas pa l īdz ību, peroksidāzes 

aktivitātes sada l ī jums s ta rp a b i e m k o m p a r t m e n t i e m būtiski atšķīrās atkarībā n o 

aktivitātes note ikšanai lietotā ūdeņraža d o n o r a ( 3 9 . attēls). Novē ro tās atšķirības 

apstiprināja augstāk aprakstīto ūdeņraža d o n o r u sadalī jumu divās grupās. N o s a k o t 

aktivitāti ar pirmās grupas ūdeņraža d o n o r i e m (piemēram, dianiz idīnu u n g v a j a k o l u ) , 

attiecīgi apmēram 4 5 - 6 0 % u n 12-33 % kopējās peroksidāzes aktivitātes b i j a lokalizēta 

starpšūnu telpā ( 3 9 . attēls, A u n B). Arpusšūnas aktivitātes p r o p o r c i j a ievērojami p i eauga 

Pēc lapas attīstības 7. d i enas . Ja peroksidāzes aktivitāte t i k a n o t e i k t a ar otrās g rupas 

ūdeņraža d o n o r i e m (p iemēram, askorbīnskābi un vani l īnu) , p r a k t i s k i v isa aktivitāte 

bi ja lokalizēta šūnas iekšienē (39 . attēls, C u n D ) . T ika i vani l īna peroksidāzes gadījumā 

apmēram 10 % kopējās aktivitātes parādījās lapas a u d u starpšūnu telpā 1 1 . dienā ( 3 9 . 

attēls, C ) . 
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39. a t t ē l s . Peroksidāzes aktivitātes kompartmentācijas izmaiņas 4 
d.v., 7 d.v. un 11 d.v. rudzu dīgstu pirmajā lapa, noteiktas ar 
dianizidīnu (A), gvajakolu (B), vanilīnu (C) un askorbinskābi (D) 
kā ūdeņraža donoriem. Olbaltumu f r a k c i j a s ieguva no viena u n t a 
paša augu materiāla, to secīgi infiltrējot ar 0.1 M Na fosfāta 
buferi (satarpšūnu telpa s šķīstošā, melnas kolonnas),_Na fosfāta 
buferi ar 1 M KCI (starpšūnu telpas jonu saistīta, svītrotas kolonnas) 
un ekstraģējot saberztus audus 0.1 M Na fosfāta buferī (protoplastu, 
neiekrāsotās kolonnas). Skaitļi uz kolonnām parada dotas f r a k c i j a s 
procentuālo aktivitāti no kopējās aktivitātes. Vidējie no 3 
eksperimentiem ±SE. 

I zoperoks idāzes n o v i s ām f rakc i jām t i k a sadal ī tas ar po l i ak r i l am īda gēla 

elektroforēzi gan anodajā, gan katodajā sistēmā (40 . attēls). G a n anodās , gan katodās 

izoperoksidāzes b i j a lokalizētas abos k o m p a r t m e n t o s - starpšūnu telpā u n protoplastā. 

Tikai d i vas anodās i z o f o r m a s , A 3 u n A 4 , no p ro top l a s tu f rakc i j as (P) n e b i j a a t r odamas 

starpšūnu te lpas frakcijā (ES, EIB). Bez t a m , izoperoksidāze A 4 b i j a aktīvākā n o d i vām 

izoformām, kas v izual izējās ar vani l īnu (VA/P, 4 0 . attēls). T ika i izoperoksidāze C l , 

kas b i j a lokalizēta starpšūnu telpā (ES, EIB), neparādījās p ro top l a s tu frakcijā (P). N e b i j a 

novērojamas atšķirības izoperoksidāžu spektrā starp šķīstošo (ES) u n j o n u saistīto (EIB) 

starpšūnu t e lpas f r a k c i j u , kas l i e k domāt, ka peroksidāžu atbrīvošanās starpšūnu telpā 

bija nepārtraukts, nev i s pakāpenisks process. 

Kopējās šķīstošās peroksidāzes aktivitātes p i eaugums (skatīt 3 6 . attēlu) b i j a saistīts 

ar v isu esošo i z o f o r m u aktivitātes p i e a u g u m u , izņemot A 3 u n A 4 , bet ne ar j a u n u 

fo rmu parādīšanos ( 4 0 . attēls). Starpšūnu te lpas peroksidāzes aktivitātes p r o p o r c i j a s 

straujais p i e a u g u m s , kas b i j a novērojams 1 1 . dienā (skatīt 3 9 . attēlu) , s ak r i t a ar 

izoperoksidāžu A 2 u n C2 aktivitātes p i e a u g u m u (ES, EIB; 4 0 . attēls). 

T i k a i ļoti z e m a katodās peroksidāzes aktivitāte b i j a lokalizēta j o n u saistītajā u n 

kova len t i saistītajā frakcijās (dat i nav parādīti). Tomēr, šajās frakcijās katrā analizētajā 

•apas attīstības stadijā b i j a nosakāmas t i k a i tās anodās peroksidāzes, kuras sakr i ta ar 

visaktīvākajām anodajām izoperoksidāzēm no p ro top l a s tu f r akc i j a s dotajā stadijā ( IB, 
C B ; 4 0 . attēls). 
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40 . attēls. Dianizidīna peroksidāzes (DN) un vanilīna peroksidāzes 
(VA) izoformu kompartmentacija 4 d.v., 7 d.v. un 11 d.v. rudzu dīgstu 
pirmajā lapa. Protoplastu (P), starpšūnu telpas šķīstošo (ES), starpšūnu 
telpas jonu saistīto ( E I B ) , jonu saistīto (IB) un kovalenti saistīto 
(CB) olbaltumu f r a k c i j u ieguva, kā attēliem 38. un 39. Peroksidāzes 
sadalija_ ar poliakrilamīda gela elektroforēzi anodajā (A) un katodajā 
(C) sistēmā. Fermentu ekstraktus izlīdzināja pēc aktivitātes atbilstoši 
audu masas vienībai. Enojuma pakāpe parāda salīdzinošo krāsojuma 
intensitāti. 
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Tātad, mūsu rezultāti n o d i nam ikas un kompartmentācijas e k s p e r i m e n t i e m ska id r i 
parādīja, ka ūdeņraža d o n o r u īpašības mainās pakāpeniski sekojošā kārtībā: dianizidīns 
(arī benzidīns, ferulskābe u.c.) - gva jako ls - katehols - vanil īns - askorbīnskābe. Pretēji 
dianizidīna peroksidāzes aktivitātei, ku ra b i j a augstā l īmenī j a u n u a u d u starpšūnu 
frakcijā u n kras i p i e a u g a diferenciētos audos , askorbāta peroksidāzes aktivitāte b i j a 
lokalizēta t i k a i meristemātisko a u d u p ro top las tos p ie lapas p a m a t n e s . Mūsu rezultāti 
apst ipr ina askorbāta kā peroksidāzes ūdeņraža d o n o r a īpašo l o m u (Nakano & Asada 
1987, Goldberg et al. 1 9 8 9 ) . 

Līdz ar t o , izvirzās jautājums par ūdeņraža d o n o r u izvēli peroksidāzes aktivitātes 
noteikšanai f izioloģiskajos pētījumos. Parasti šim mērķim t i ek i z m a n t o t i ūdeņraža 
d o n o r i , kas reaģē ar l ie lāko d a u d z u m u izoperoksidāžu (p iemēram, benzid īns u n 
dianizidīns). Tomēr, pastāv iespēja, ka visas i z o f o r m a s , kuras reaģē ar šiem ūdeņraža 
d o n o r i e m , n a v t .s . īstās peroksidāzes. Bez t a m , mūsu e k s p e r i m e n t o s d ianiz id īna 
peroksidāzes aktivitātes f o n a l īmeņa p i e augums rudzu lapas attīstības laikā izlīdzināja 
lapā eks is tē jošo akt iv i tā tes g r a d i e n t u . Tāpēc var sec ināt , ka i r izdev īg i l i e t o t 
specifiskākus ūdeņraža d o n o r u s , v i smaz atsevišķos gadījumos. Tā p iemēram, l ignīnu 
po l imer i zē jošo pe roks i dāžu pē t ī j umiem p a r a s t i t i e k l i e t o t i s i r i nga ldaz īns u n 
kon i f e r i l sp i r t s {Goldberg et al. 1 9 8 3 , Māder et al. 1 9 8 6 ) . 

Pētī jumi citās laboratorijās ir parādījuši, ka no dažādām peroksidāzes formām, 
kas atšķīrās pēc t o saistības spēka ar šūnas struktūrām, visaktīvākās ir tieši t.s. j o n u 
saistītās peroksidāzes (Chanda et al. 1 9 8 6 , Goldberg et al. 1 9 8 6 ) . Pretēji t a m , mūsu 
pētījumi parādīja, ka r u d z u lapas a u d u eks t rakc i j a ar z e m a j o n u spēka bu f e r i atbrīvo 
lielāko da ļu peroks idāzes aktivitātes. Izoperoksidāžu spek t r s j o n u u n k o v a l e n t i 
saistītajās frakcijās, ku r neb i j a novērojama speci f isku i z o f o r m u parādīšanās, apstiprināja 
p ieņēmumu, ka j o n i s k i saistītās peroksidāzes ir a r te fakts , kas rad ies peroksidāžu 
rekompartmentācijas procesā šūnu sagraušanas gaitā (Māder et al. 1 9 8 6 ) . 

Vē l v i e n a peroksidāžu lokalizācijas problēma ir saistīta ar a n o d o u n k a t o d o 
i zo fo rmu spec i f i sku atrašanos va i n u protoplastā, vai arī šūnapvalkā u n starpšūnu telpā. 
Lai arī t i e k uzskatīts, ka k a t o d o peroksidāžu galējās lokalizācijas (darbības) v i e t a ir 
šūnas iekšpusē, b e t anodās f o r m a s ir brīvi izšķīdušas starpšūnu telpā v a i arī ar j o n u 
spēku saistītas ar šūnapvalku (Māder et al. 1 9 8 6 , Schloss et al. 1 9 8 7 , Ros Barcelo et 
a l - 1 9 8 9 ) , vairāki pētījumi parādījuši zināmu ka todo peroksidāžu aktivitāti arī starpšūnu 
t e | p ā (van den Berg & van Huystee 1 9 8 4 , Māder et al. 1 9 8 6 , Schloss et al. 1 9 8 7 , 
Church & Galston 1 9 8 8 , Goldberg et al. 1 9 8 9 ) . Ir i z te ik ts p ieņēmums, ka niecīgs 
d a u d z u m s k a t o d o izoperoksidāžu var parādīties starpšūnu telpā c i toplazmāt iskā 
materiāla pārnešanas rezultātā a u d u infiltrācijas u n centrifugēšanas rezultātā (Ros 
Barcelo etal. 1 9 8 9 ) . Tomēr, r u d z u lapā ievērojams d a u d z u m s izoperoksidāžu C1 u n 
C 2 b i j a lokalizēts starpšūnu telpā. Bez t a m , C1 b i j a spec i f i sk i lokalizēta starpšūnu 
t e ' p ā u n neparādījās p r o t o p l a s t u frakcijā. 
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Mūsu e k s p e r i m e n t o s ievēro jama anodās peroksidāzes aktivitāte b i j a lokalizēta 
šūnas iekšpusē. N e v a r ignorēt arī iespēju, ka starpšūnu t e lpas peroksidāzes p r o p o r c i j a 
b i j a pat l ielāka, nekā parādīja e k s p e r i m e n t u rezultāti . Netieši t o a p s t i p r i n a arī fakts, 
ka izoperoksidāžu spekt rs šķīstošajā (ekstragēta ar z e m a s sāļu koncentrāci jas bufer i ) 
u n j o n u saistītajā (ekstragēta augstā sāļu koncentrāc i jā ) b i j a p r a k t i s k i v ienāds . Šķiet, 
ka starpšūnu te lpas peroksidāžu atbrīvošanās b i j a atkarīga drīzāk n o infiltrācijas c i k l u 
ska i ta , be t nev i s n o b u f e r a j o n u spēka. Ir tomēr neiespējami izdarīt galējo slēdzienu 
pa r t o , v a i l i e l s d a u d z u m s ak t ī vo a n o d o i zoperoks idāžu ( A I , A 2 , A 5 , A 6 ) pēc 
infiltrācijas/centrifugēšanas pal iekošajā frakci jā t iešām b i j a lokalizētas protoplastā. 

Askorbāta peroksidāzes aktivitātes g r a d i e n t s r u d z u lapā ( 3 6 . attēls, C) b i j a pretējs 
t a m , kāds t i k a atklāts mūsu e k s p e r i m e n t o s pa r l ignīna sa tura pēt ī jumiem ( 2 5 . attēls). 
Va r ē tu d o m ā t , k a a s k o r b ā t a u n v a n i l ī n a p e r o k s i d ā z e s ak t i v i t ā t e s spec i f i skā 
kompartmentācija u n sadalījums lapas attīstības laikā b i j a saistīta galvenokārt ar anodās 
izoperoksidāzes A 4 aktivitāti , k u r a parādījās t i k a i aktīvi augošā lapā. Bez t a m , vanilīna 
peroksidāzes u n , i t īpaši , askorbāta peroksidāzes aktivitātes d i n a m i k a lapas attīstības 
laikā b i j a līdzīgs etilēna izdalīšanās intensitātes ( 18 . attēls) u n l ipoksigenāzes aktivitātes 
(32 . attēls) d i n a m i k a i , kas norāda u z askorbāta u n vani l īna peroksidāzes saistību ar 
n o t e i k t i e m f izioloģiskaj iem p r o c e s i e m . 
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3.2.2. Eksogēnā etilēna ietekme uz peroksidāzes aktivitāti 

Tā kā gan eti lēnproducents HEFS, gan etilēna biosintētiskais priekštecis ACKS 
mūsu ekspe r imen tos izsauca graudzāļu dīgstu lineārās augšanas inhibēšanu, b i ja būtiski 
noska id ro t , va i šāda apstrāde izsauc arī peroksidāžu sistēmas aktivēšanos dīgstos. Jau 
30 m i n pēc r u d z u dīgstu apmiglošanas ar HEFS to pirmajā lapā b i j a novērojams 
statistiski būtisks šķīstošās peroksidāzes aktivitātes p i eaugums , kas l i e c i n a par eksogēnā 
etilēna t iešo i e t e k m i uz peroksidāžu sistēmu ( 4 1 . attēls). Maks imā la i s aktivitātes 
p i e a u g u m s b i j a novēro jams 4 5 m i n pēc apstrādes, be t vē lākā per iodā tas sāka 
pakāpen i sk i s a m a z i n ā t i e s . Š ā d a d i n a m i k a apstrādes i e t ekmē b i j a rakstur īga 
peroksidāzes aktivitātei ar v i s i e m l i e t o t a j i em ūdeņraža d o n o r i e m , kā t i p i s k i piemēri 
parādītas g v a j a k o l a ( 4 1 . attēls, A ) u n askorbāta ( 4 1 . attēls, B) peroksidāzes aktivitātes 
izmaiņas. Visizteiktākais aktivitātes p i eaugums HEFS apstrādes ietekmē b i j a askorbāta 
peroksidāzei - 2 1 8 % salīdzinot ar k o n t r o l i . Aktivitātes p i e a u g u m a pakāpe samazinājās 
rindā ferulskābe ( 1 6 7 % ) - vani l īns (157 % ) - fenilēndiamīns (148 % ) - gva j ako l s ( 145 
% ) - dianizidīns ( 1 4 0 % ) - kafijskābe (132 % ) . 

Būtiska peroksidāzes aktivitātes paaugstināšanās lapā b i j a novērojama arī 24 h 
pēc apstrādes. P i e augums b i j a raksturīgs aktivitātei ar v i s i em ūdeņraža d o n o r i e m , taču 
tas atšķīrās pēc intensitātes, u n b i j a maksimālais askorbāta peroksidāzes aktivitātes 
gadī jumā. Atšķ i r ība s t a rp apstrādātaj iem u n k o n t r o l e s d īgst iem att iec ībā u z t o 
peroksidāzes aktivitātes l īmeni saglabājās arī turpmākajās augšanas dienās, t aču , 
izņemot askorbāta peroksidāzes aktivitāti, līdz ar kopējās aktivitātes p i e a u g u m u , 
procentuālais aktivitātes p i e a u g u m s apstrādes ietekmē la ika gaitā samazinājās. 

Laiks pec apstrādes (min) Laiks pēc apstrādes (min) 

*!• attēls. Gvajakola peroksidāzes aktivitātes (A) un askorbāta 
Peroksidāzes aktivitātes (B) izmaiņas rudzu dīgstu pirmajā lapa pec 
apstrādes ar HEFS. Dati rāda vidējos no 3 paraugiem ±SE. 
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< ! > — 

A 

—O— kontrole 
y - ļ * ^ 

. —*— HEFS 
• ACK.S 

i i i i i i i 
c d e i 

Lapas segmenti Lapas segmenti 

d e 
Lapas segmenti 

4 2 . attēls. HEFS un ACKS ietekme uz peroksidāzes aktivitātes sadalījumu 
gar 5 d.v. rudzu dīgstu augošu pirmo lapu. Aktivitāte noteikta, 
izmantojot par ūdeņraža donoriem dianizidīnu ( A ) f gvajakolu (B), 
vanilīnu (C), askorbīnskabi (D). c - f, secīgie lapas segmenti no 
pamatnes uz v i r s o t n i . D a t i i r vidējie no 3 paraugiem ±SE. 

8 . tabula. Kobalta jonu ietekme uz HEFS un ACKS inducēto gvajakola 
peroksidāzes aktivitāti 5 d.v. rudzu dīgstu pirmajā lapā. 

/i£sdl/a€7& r c f U n d / U d x 6 d d A U r i t d l a r JO 

mĒĒĒĒĒĒĒĒm Kontrole mĒĒĒĒ 100 
0.1 mM C0SO4 100 
0.01 M HEFS 139 
0.01 M HEFS + 0.1 mM C0SO4 117 
0.05 M ACKS 186 
0.05 M ACKS + 0.1 mM C0SO4 126 

Aktivitātes g r a d i e n t a pētī jumi augošā lapā (5. dienā) HEFS u n ACKS apstrādes 

ietekmē t i k a izdarīt i , la i n o s k a i d r o t u , kā l apas a u d u stāvokl is ie tekmē aktivitātes 

izmaiņas. N o rezultātiem 4 2 . attēlā r e d z a m s , ka peroksidāzes aktivitātes izteiktāka 

paliel ināšanās HEFS u n ACKS iedarbībā b i j a novēro jama tieši j a u n o s , aktīvi augošos 

audos . Neparādījās pr incipiā las atšķirības i e t ekmes sadal ī jumā atkarībā no eksogēnā 

eti lēna a vo t a (HEFS v a i ACKS ) . I n t e r e s a n t i arī, k a a b u v e i d u apstrādes relatīvais 
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43. a t t ē l s . J o n u s a i s t ī t ā s (A ) un k o v a l e n t i s a i s t ī t ā s ( B ) g v a j a k o l a 
p e r o k s i d ā z e s a k t i v i t ā t e s d i n a m i k a s i zmaiņas r u d z u d ī g s t u p i r m a ļ a 
l a i k ā H E F S a p s t r ā d e s i e t ekmē . D a t i i r v i d ē j i e no 3 p a r a u g i e m ±SE. 

aktivitātes p i e a u g u m s b i j a v ienāds un līdzīgs atbilstošo HEFS u n ACKS koncentrāci ju 

ie tekmei u z l ineārās augšanas inhibēšanu (skatīt 3.1.3. ) . 

Lai n o s k a i d r o t u eti lēnveidojošās sistēmas l o m u peroksidāzes indukci jā HEFS u n 

ACKS ie tekmē, pārbaudī ja k o b a l t a j o n u (ACKS oksidāzes i n h i b i t o r s ) i e t e k m i u z 

peroksidāzes aktivitāti apstrādātu dīgstu lapā. Papi ldus apstrāde ar 0.1 m M C0SO4 
Pirms e t i l ēnp roducen tu l ietošanas būtiski samazinā ja peroks idāzes akt iv i tātes 

P i eaugumu HEFS u n ACKS ietekmē (8. t abu l a ) . HEFS gadījumā k o b a l t s samazināja 

aktivitātes p i e a u g u m u par 55 % , bet ACKS gadījumā - par 7 0 % . Kon t ro l e s dīgstu 

apstrāde ar k o b a l t u dotajā koncentrāc i jā n e i z s a u c a aktivitātes i zma iņas . Tā kā 

iepriekšējie e k s p e r i m e n t i parādīja etilēna autokatalītisko e fek tu r u d z u dīgstos (skatīt 

3.1.4.), var secināt, ka peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m s eksogēnā etilēna ietekmē 

ir atkarīgs g a n n o eti lēna tiešās iedarbības, gan arī no etilēna biosintēzes aktivāci jas. 
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Atsevišķi e k s p e r i m e n t i t i k a izdarīt i , la i n o t e i k t u , kā eksogēnais eti lēns ietekmē 

peroksidāzes aktivitāti c i tās f rakc i jās , kas atšķiras pēc saistības pakāpes ar šūnas 

struktūrām, j o r u d z u lapās bez šķīstošās peroksidāzes ir iespējams n o t e i k t arī t .s . j onu 

saistīto u n k o v a l e n t i saistīto peroks idāzes akt iv i tāt i (skatīt 3 . 2 . 1 . ) . Peroksidāzes 

aktivitātes izmaiņas šajās frakcijās pr inc ip iā l i atšķīrās atkarībā n o apstrādes ar HEFS. 

Ja j o n u saistītā g v a j a k o l a peroksidāzes aktivitāte apstrādātu dīgstu lapā b i j a konstant i 

paaugst ināta a t t i ec ībā p r e t ak t i v i tā t i k o n t r o l e s d īgstos , t a d k o v a l e n t i saistītās 

peroksidāzes frakcijā s ta t i s t i sk i būtisks p i e a u g u m s apstrādes ietekmē b i j a novērojams 

t i k a i līdz lapas l ineārās augšanas apstāšanās br īd im 7. d ienā ( 4 3 . attēls). Pie tam, 

p i e a u g u m s k o v a l e n t i saistītajā frakci jā b i j a va i rāk i z t e i k t s . Š ie da t i l i e c i n a par t o , ka 

tieši k o v a l e n t i saistītās peroksidāzes f r a k c i j a piedalās l ineārās augšanas inhibēšana 

et i lēnproducentu ietekmē. 

Tā kā etilēns va r paaugstināt peroksidāzes aktivitāti, i z s a u c o t atbilstošo gēnu 

ekspres i ju u n o l b a l t u m u sintēzi de novo {Ābeles et al. 1 9 8 8 , Ishige et al. 1 9 9 3 , Ito et 

al. 1994 ) , jādomā, ka arī graudzāļu dīgstos peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m s ir saistīts 

ar f e r m e n t a sintēzi. Tā kā aktivitātes p i e a u g u m s b i j a novērojams v ien la ic īg i visās 

frakcijās, jāsecina, ka šis process n a v saistīts ar peroksidāzes m o l e k u l u lokalizācijas 

ma iņu , kas novērota atsevišķos gadī jumos (Gaspar et al. 1 9 8 5 ) . 
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3.2.3. Gaismas ietekme uz peroksidāzes aktivitāti 

Tā kā fotosintēzes process ir saistīts ar ūdeņraža peroksīda rašanos, bet askorbāta 
peroksidāze ir g a l v ena i s peroksīdu pārtverošais fe rments h l o r o p l a s t o s {Asada 1 9 9 2 ) , 
augu pārejai n o et iolāci jas stāvokļa uz aktīvu fotosintēzi, kas norisinās a u g u normālas 
attīstības gaitā, t i e m parādoties augsnes virspusē, būtu jāizsauc askorbāta peroksidāzes 
i n d u k c i j a . Dotā d a r b a ie tvaros šis process t i k a pētīts miežu dīgstu modeļsistēmā, 
analizējot pirmajā lapā notiekošās peroksidāzes aktivitātes izmaiņas ga ismas f ak to r a 
ietekmē. 

Kā j a u tas b i j a sagaidāms, etiolētu miežu dīgstu pārvietošana gaismā izraisīja 
īslaicīgu, be t būtisku askorbāta peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m u t o pirmajā lapā 
(44. attēls, A ) . Šāds e fekts , pārvietojot dīgstus gaismā arī vēlākā per iodā, parādījās 
neatkarīgi n o askorbāta peroksidāzes d i n a m i k a s izmaiņām etiolētos augos t o attīstības 
gaitā. I n t e resan t i , ka askorbāta peroksidāzes d i n a m i k a etiolētos u n gaismā augošos 

Laiks, dienas 

4 4 . attēls. Askorbāta peroksidāzes aktivitātes (A) un gvajakola 
Peroksidāzes aktivitātes (B) izmaiņas miežudigstu pirmajalapā pec 
etiolētu augu pārvietošanas fotoperioda apstākļos. Dīgsti pārvietoti 
gaismā 3 . , 5 . un 7 . dienā no audzēšanas sākuma. Dati rāda vidējos no 
4 Paraugiem ±SE. 
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0 5 10 15 20 25 30 35 40° 1 2 3 4 

Askorbāta peroksidāzes aktivitāte Gvajakola peroksidāzes aktivitāte 
(AA min"1 mg"1 olbv.) (AA min"1 mg"1 olbv.) 

44. attēls. Askorbāta peroksidāzes aktivitātes (A) un gvajakola 
peroksidāzes aktivitātes (B) gradients gar 4 d.v. etiolētu miežu 
dīgstu pirmo lapu. 1 - 8 , secīgi lapas segmenti no pamatnes uz 
v i r s o t n i . Dati rāda vidējos no 4 paraugiem. 

augos b i j a atšķirīga, p i e t a m , aktivitāte ilgstošos fotosintēzes apstākļos b i j a ievērojami 

zemāka, nekā et iolāci jas apstākļos ( 4 4 . attēls, A ) . Var p ieņemt, ka i z t e i k t a i s askorbāta 

peroksidāzes akt iv i tātes p i e a u g u m s iei lgušas et io lāc i jas apstākļos b i j a saistīts ar 

endogēnā oksidatīvā stresa attīstību enerģētisko p r o c e s u d i s b a l a n s a rezultātā. 

Pretēji ga ismas f a k t o r a induktīvajam e f e k t a m u z askorbāta peroksidāzes aktivitāti, 

g v a j a k o l a peroksidāzes aktivitāte samazinājās , pārvietojot dīgstus gaismā ( 4 4 . attēls, 

B). Tātad, fotooksidatīvā stresa situācija s p e c i f i s k i inducē askorbāta peroksidāzi . 

Ga i smas stimulējošā e f ek t a u z askorbāta peroksidāzi īslaicīgā i z p a u s m e miežu 

dīgstu pirmajā lapā ir v i sa i atšķirīga n o literatūrā aprakstītās ga ismas iedarbības uz 

askorbāta peroksidāzi . Tā p i emēram, s i n e p j u dīgstu dīgļ lapās ga i sma i z sauca ilgstošu 

f i t o h r o m a atkarīgu askorbāta peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m u {Thomsen etal. 1992). 

J ādomā , ka šādu atšķir ību i z s a u c katrā konkrētā gad ī jumā ana l i zē to a u g a daļu 

f iz io loģiskais s tāvok l i s - m i e ž u l a p a i ak t ī vas l ineārās augšanas fāzē i r citādas 

f iz io loģiskās f u n k c i j a s , nekā augšanu izbe iguša i s i n e p e s d ī g ļ l apa i , k u r ga isma, 

domājams, aktivē arī paātrinātu a u d u novecošanos uz aktīvas fotosintēzes f o n a . Jādomā 

arī, ka askorbāta peroksidāzes i n d u k c i j a g a i s m a s ie tekmē ir atkarīga n o gaismas 

intensitātes, kas tieši ietekmē fotosintēzes intensitāti u n , sekojoši , ūdeņraža peroksīda 

veidošanos (Schoner & Krause 1 9 9 0 , Cakmak & Marschner 1 9 9 2 ) . T āpēc , p i e mērenas 

ga ismas intensitātes, k u r a i a u g i i r adaptēt i , pāreja n o et iolāci jas u z fotosintēzi izsauc 

t i k a i īslaicīgu iekššūnas s t resu , be t vē lākā l a i k a per iodā esošā askorbāta peroksidāzes 

sistēma spēj pārtvert v i su mēren i izdalošos H 2 O 2 d a u d z u m u . T i k a i p a p i l d u s stresa 
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apstākļos rodas fotooksidatīvā stresa situācija ar sekojošu askorbāta peroksidāzes 
i n d u k c i j u . 

Būtisks ir arī jautājums par attīstības regulētajām askorbāta peroksidāzes aktivitātes 
izmaiņām etiolētu miežu dīgstu pirmās lapas augšanas laikā. Kā z ināms, etiolāci ja 
izra isa past ipr inātu dīgstu st iepšanos garumā, sa l īdz inot ar tāda paša v e c u m a 
fotosintētiski akt īv iem a u g i e m {Mosejev et al. 1990 ) . Askorbāta peroksidāzes aktivitātes 
gradients gar etiolētu augošu l apu pēc rakstura sakr i ta ar g r a d i e n t u , kāds iepriekš b i j a 
novērots gaismā augušu r u d z u lapās (skatīt 3.2.1.) - būtiska askorbāta peroksidāzes 
aktivitāte b i j a nosakāma aktīvas šūnu dalīšanās un stiepšanās zonās, be t ar pāreju uz 
diferenciāciju tās l īmenis s t r au j i samazinājās (45 . attēls, A ) . Jāatzīmē, ka atšķirībā n o 
divdīgj lapj iem, k u r v isā dīgstu attīstības laikā atrasta paralel i tāte s ta rp askorbāta 
peroksidāzes u n gva j ako l a peroksidāzes aktivitātēm (Coldberg et al. 1 9 8 9 ) , graudzālēm 
šāda sakarība ir spēkā t i k a i aktīvi augošos orgānos, bet ar augšanas pārtraukšanos 
novērojams krass g v a j a k o l a peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m s (45 . attēls, B). Būtiski 
arī, ka etiolētu dīgstu pirmajā lapā šūnu stiepšanās z o n a ir ievērojami garāka, nekā 
tāda paša v e c u m a fotosintezējošiem dīgstiem, kas arī izra isa peroksidāzes aktivitātes 
sadalījuma atšķirības n o iepriekš novērotajām. 
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3.3. Etilēna biosintēze un oksidatīvā s t resa pretreakcijas skujukokiem 

3.3.1. Etilēna biosintēzes indukcija 

Lai g a n stresa inducētā ACKS sintāzes eksp res i j a translāci jas l īmenī ir pirmā 

vispārzināmā a t b i l d e s r e a k c i j a stresa atkarīgā et i lēna ve idošanās procesā (Nakajima 

et al. 1 9 9 0 , Van der Straeten et al. 1 9 9 0 ) , v i r k n e pēdējā l a i k a pētī jumu i r parādījuši 

alternatīva eti lēna ve idošanās ce ļa eks i s t enc i augstākajos augos (Mattoo et al. 1986 , 

Chen etal. 1 9 9 0 , Chen & VVelIburn 1 9 9 1 , Mattoo etal. 1 9 9 2 ) . Tā p iemēram, organisk ie 

peroksīdi t i ek uzskatīti pa r v is t i camāka j iem pr iekšteč iem ACKS neatkarīgā etilēna 

veidošanās procesā ar skābo l i e t u apstrādātās egļu skujās (Chen et al. 1 9 9 0 ) . P ieņem, 

ka šāds pats eti lēna ve idošanās mehānisms d a r b o j a s arī zaļās egles skujās līdztekus 

pa ras ta j am ACKS atkarīgajam c e ļ a m (Chen & VVelIburn 1 9 9 1 ) . 

Lai pārbaudītu alternatīvā etilēna sintēzes ce ļa eks is tenc i s k u j u k o k i e m , t i k a uzsākti 

pētījumi par stresa atkarīgā et i lēna biosintēzi priežu skujās, pievēršot īpašu uzmanību 

iespējai i z m a n t o t et i lēna biosintēzes u n l ipīdu p e r o k s i d a c i j a s i n h i b i t o r u s , la i atšķirtu 

dažādus eti lēna ve idošanās ce ļus . 

Etilēna izdalīšanās bāzes l īmenis n o atdal ī tām priežu skujām, inkubējottās ūdenī, 

b i j a 0 .15 līdz 0 . 5 0 n m o l stundā u z g r a m u dzīvās masas , n o s a k o t intensitāti 10-12 

stundas pēc atdalīšanas (dat i nav parādīt i ) . G a n H2O2, gan Na2S20s inducēja etilēna 

izdalīšanās p i e a u g u m u skujās, ku ras l i e l u m s b i j a atkarīgs n o lietotās koncentrācijas 

(46 . attēls). T i ka i n e l i e l a i n d u k c i j a b i j a novēro jama skujās H2O2 koncentrāc i jas , kas 

zemākas par 0.1 M ( 4 6 . attēls, A ) . Jau 0 .2 M koncentrāc i jā H2O2 apstrāde izsauca 

p i r m o stat is t isk i būtisko et i lēna izdal īšanās p i e a u g u m u . Koncentrāc i ja , kas izsauca 

maksimālo a t b i l d i b i j a 0.5 M , kas norāda, ka priežu s k u j u a u d o s d a r b o j a s efektīva 

H O (M) Na S O (mM) 
2 2 2 2 5 

4 6 . attēls. Etilēna un etāna izdalīšanās intensitātes priežu skujās 
atkarība no H202 (A) un Na2S205 (B) koncentrācijas inkubācijas vidē. 
Etilēna un etāna izdalīšanos n o t e i c a 10 līdz 12 h pēc inkubācijas 
sākuma nepārtrauktā gaismā. Etāns neveidojās H202 ietekmē. Dati rāda 
vidējos no 4 paraugiem ±SD k a t r a i koncentrācijai. 
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9. t a b u l a . Etilēna sintēzes i n h i b i t o r u ietekme uz s t r e s a inducēto 
etilēna izdalīšanos priežu un egļu skujās. Izdalīto etilēnu uzkrāja 
16 h l a i k a no inkubācijas sākuma nepārtrauktā gaismā. Dati i r 
vidējie no diviem atsevišķiem eksperimentiem, pa 4 paraugiem katrā 
eksperimenta katram apstrādes variantam. Kontroles etilēna izdalīšanās 
intensitāte b i j a 0.046±0.015, 0.329±0.037 un 0.192±0.022 nmol h"1 g-
1 dzīvas masas, inkubējot attiecīgi ar H20, H202 un Na2S20 . 

: ...... , , v ....... . 

Inkubēšanas vide C2H4, inhibēšanas % 
Priede Egle 

H2O 
+AVG (0.1 mM) 51 

+ CQ2+ (5 mM) 58 73 
H2O2 (0.88 M) 0 0 
+AVG 74 -
+ AOA 78 52 
+ Co2+ 72 73 
Na2S205 (6 mM) 0 
+ AOA 76 -

H2C>2-sadalošā sistēma. Skujas , kas b i j a inkubētas peroksīda, v e i d o j a t i k a i niecīgu 
d a u d z u m u etāna (mazāk par 10 p m o l stundā uz g ramu dzīvās masas; da t i nav parādīti). 
N a 2 S 2 0 5 koncentrāci jas v i rs 4 m M b i j a efektīvs etilēna izdalīšanās s t i m u l a t o r s ( 46 . 
attēls, B). Tomēr, p i e a u g o t l i e t o t a j a i N a 2 S 2 0 5 koncentrāci ja i v i r s 8 m M , et i lēna 
izdalīšanās intensitāte pakāpeniski samazinājās paralēli būtiskam etāna izdalīšanās 
intensitātes p i e a u g u m a m (46 . attēls, B). 

Sku ju inkubēšana tumsā būtiski neietekmēja etilēna izdalīšanās intensitāti n o 
atdalīšanas rezultātā u n ar Na2S20s stresotām skujām (dati nav parādīti). Tomēr, H2O2 
atkarīgā eti lēna izdalīšanās stimulācija b i j a ievērojami izteiktāka tumsā, nekā gaismā. 

ACKS sintēzes i n h i b i t o r i i r tikuši l i e t o t i , la i mēģinātu pierādīt eti lēna veidošanās 
alternatīvā ce ļa eks i s tenc i (Chen & VVelIburn 1 9 9 1 , Mattoo et al. 1 9 9 2 ) . I n h i b i t o r u 
nejūtīgās et i lēna izdalīšanās intensitātes esamība (apmēram 6 0 līdz 7 0 % n o kopējā 
līmeņa) ir i z m a n t o t a kā pierādījums ACKS neatkarīgā etilēna veidošanās ceļa darbībai 
e g ļu skujās (Chen & VVelIburn 1991 ) . Mūsu ekspe r imen tos atdalītas priežu sku jas 
inkubēja 16 s tundas dažādās vidēs gan ķīmisko stresa aģentu, gan eti lēna biosintēzes 
i n h i b i t o r u k lātbūtnē. G a n aminoetoksivini lgl ic īns (AVG) , gan aminooksiet iķskābe 
( A -OA) , z ināmi ACKS sintāzes i n h i b i t o r i (Yu etal. 1 9 7 9 , Yu & Yang1979), reducēja 
etilēna izdal īšanos apmēram par 5 0 % ūdenī inkubētas skujās u n apmēram par 75 % 
skujās, k o inkubēja H2O2 va i Na2S2C>5 (9. t abu l a ) . I n h i b i t o r s ACKS pārvēršanai pa r 
etilēnu, C o 2 + (Yu & Yang 1 9 7 9 ) , izsauca līdzīgu inhibējošo iedarbību uz p a m a t a u n 
ķīmiskā stresa inducētā etilēna izdalīšanās intensitāti (9 . t abu la ) . Sie rezultāti a p s t i p r i n a 
i n h i b i t o r u nejūtīgās eti lēna veidošanās eks is tenc i priežu skujās. Tomēr, jāsecina, ka 
šādu e f ek tu v a r i z sauk t va i n u ACKS neatkarīgā ceļa darbība, va i arī ACKS atkarīgā 
c e ( a darbība, kurš ir nejūtīgs pret l i e t o t a j i em i n h i b i t o r i e m . Lai pārbaudītu šīs hipotēzes, 
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0 5 10 15 20 25 
Laiks (h) 

47 . attēls. Skuju atdalīšanas inducētās etilēna izdalīšanās dinamika. 
Skujas atdalīja laikā " 0 " un inkubēja ūdenī v a i 2 mM AOA nepārtrauktā 
gaismā. Dati rāda vidējos no 4 paraugiem ±SD. 

0.3 

Ol l l l I i i i i i i i t i 
0 4 8 12 16 20 24 

Laiks (h) 

48 . attēls. Skuju atdalīšanas ietekme uz ACKS saturu. Skujas inkubēja 
ūdenī v a i 2 mM AOA nepārtrauktā gaismā. Dati rāda vidējos no 4 
paraugiem ±SD. 

t i k a izdarīta v i r k n e et i lēna biosintēzes d i n a m i k a s e k s p e r i m e n t u ar stresotām priežu 

skujām. 

Atda l ī šanas s t resa i e t e k m i u z e t i l ēna b ios intēz i ana l i zē j a , n o s a k o t etilēna 

izdalīšanās, ACKS satura u n ACKS oksidāzes kapacitātes izmaiņas 2 4 s tundas inkubējot 

skujas ūdenī. Maks imā lā et i lēna izdal īšanās intensitāte b i j a novēro jama 11 līdz 13 

stundas pēc s k u j u atdal īšanas ( 4 7 . attēls). ACKS pamat l īmenis intaktās skujās b i j a ļoti 

z ems (apmēram 0 .05 n m o l g~1 dzīvās masas ) . P i rma i s būtiskais A C K S d a u d z u m a 

p i e a u g u m s ūdenī inkubētas pr iežu skujās b i j a novērojams 6 s tundas pēc atdalīšanas 

(48 . attēls), ar sekojošu l ineāru p i e a u g u m u tālākajās 18 inkubēšanas stundās. AOA 

pievienošana inkubāci jas v i d e i novērsa ACKS l īmeņa p i e a u g u m u ( 4 8 . attēls). Bez tam, 

j a A O A p i e v i e n o j a dažādos l a i k o s pēc s k u j u atdalīšanas, eti lēna izdalīšanās intensitāte 

s t rau j i kritās 3 s t u n d u laikā l īdz l īmen im, kāds b i j a skujām, kuras j a u ilgstoši tika 

inkubētas A O A klātbūtnē (da t i n a v parādīt i ) . 
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Etilēna izdalīšanās no skujām 0 .88 M H 2 O 2 klātbūtnē seko ja t a i pašai d i n a m i k a i , 
kā etilēna izdalīšanās atdalīšanas rezultātā, taču a tb i ldes intensitāte b i j a vairāk kā 10 
reizes augstāka ( 49 . attēls, A ) . ACKS līmenis lēni p ieauga 12 s t u n d u inkubāci jas laikā 
H2O2, s a sn i edza m a k s i m u m u pēc 28 stundām (vairāk kā 1 0 0 re izes pārsniedzot 
kontro les l īmeni) u n pēc t a m samazinājās ( 50 . attēls). Etilēna izdal īšanās intensitāte 
pieauga 7 re izes skujās, kas b i j a iev ie totas 6 m M N a 2 S 2 0 s , ar lag p e r i o d u apmēram 
5 s tundu i lgumā, u n sasn iedza maksimālo l īmeni 12 s tundas pēc apstrādes sākuma 
(49. attēls, B). ACKS p i e auga līdz m a k s i m u m a m 20 s tundu laikā n o apstrādes sākuma 
ar N a 2 S 2 0 5 . G a n H 2 O 2 , gan N a 2 S 2 Ū 5 inducēto ACKS p i e a u g u m u efektīvi inhibēja 
A O A piev ienošana, attiecīgi apmēram par 9 0 % un 8 0 % (50 . attēls, iekšējais g ra f iks ) . 
No ACKS uzkrāšanās neatkarīgā etilēna izdalīšanās d i n a m i k a H 2 O 2 apstrādātās skujās 
bi ja paralēla kopējai etilēna izdalīšanās d i n a m i k a i (49. attēls, A ) . A O A inhibēja t i k a i 
apmēram 4 5 % n o H 2 O 2 inducētā etilēna visā inkubācijas p e r i o d a laikā, ar n e d a u d z 
izteiktāku iedarbību n o 8 līdz 11 stundām, kas sakrita ar etilēna izdalīšanās m a k s i m u m u 
(51 . attēls). Pretēji t a m , etilēna izdalīšanās inhibēšana no skujām, kas b i j a apstrādātas 
ar N a 2 S 2 0 5 v ien la ic īg i ar A O A , pēc rakstura b i j a līdzīga t a i , kāda t i k a novērota n o 
atdalītām skujām, apstrādātām ar A O A ( 5 1 . attēls). Sie rezultāti neva r pi lnībā pierādīt 
alternatīvā eti lēna veidošanās ceļa i n d u k c i j u stresotās priežu skujās. Pret A O A nejūtīgo 
etilēna izda l ī šanos pr iežu s k u j u sistēmā var i z s k a i d r o t arī b e z a l ternat īvā ce ļ a 
piedalīšanās, p i emēram, ar ACKS sintāzes i n h i b i t o r u netiešiem va i b l a k u s e f e k t i e m . 
Tik tiešām, A O A ir l ab i zināms piridoksālfosfāta atkarīgo fermentatīvo r eakc i j u i n h i b i t o r s 
IRando 1 9 7 4 ) . Ir aprakstīts, ka A O A inhibē fenilalanīna amonij l iāzes aktivitāti (Amrhein 
et al. 1 9 7 6 ) u n H2S ve idošanos no cisteīna gan in vivo, gan in vitro (Sekiva et al. 
1982) . Bez t a m , pēdējā l a i k a da t i aps t ip r ina , ka A O A var stabil izēt ACKS sintetāzes 
o l b a l t u m u in vivo(Kim & Vang 1 9 9 2 , Wang & Arteca 1992 ) . Tāpēc ir pilnīgi iespējams, 
ka A O A līdztekus ACKS sintetāzes inhibēšanai izsauc pap i l dus e f e k t u u z ACKS atkarīgo 

4 9 • attēls. Ķīmiskā s t r e s a inducētās etilēna izdalīšanas dinamika 
Priežu skujās. Etilēna izdalīšanos i n i c i e j a ar 0.88 M H202 (A) un 6 
m Na 2s 20 ( B ) . Skujas inkubēja 2 mM AOA klātbūtne v a i bez tā 
nepārtrauktā gaismā. Etilēnu noteica ar 1 h gariem intervāliem. 
°ati rāda vidējos no 4 paraugiem ±SD. 
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50. attēls. Ķīmiskā s t r e s a ietekme uz ACKS saturu atdalītās priežu 
skujās. Skujas t i k a inkubētas 0.88 M H202 v a i 6 mM Na S ^ klātbūtnē. 
Dati rāda vidējos no 3 paraugiem katrā punktā ±SD. Iekšējais grafiks 
parāda H202 un Na2S205 inducētās ACKS sintēzes inhibēšanu ar 2 mM AOA. 

H 2 ° 2 

20 25 10 15 
Laiks (h) 

51. attēls. S t r e s a etilēna izdalīšanās inhibēšanas ar AOA dinamika. 
Skujas t i k a inkubētas H20, 0.88 M H202 v a i 6 mM Na2S205. Dati aprēķināti 
no rezultātiem 47. un 49. attēlos. 

et i lēna v e i došanās s i s t ēmu , kas p a d a r a a r šā i n h i b i t o r a l i e tošanu iegūto datu 

interpretāciju v i sa i sarežģītu. Jāa tz īmē arī, k a A O A izraisīja etāna izdalīšanās i n d u k c i j u 

no priežu skujām (da t i nav parādīt i ) . 

Mūsu pētījumos ACKS satura p i e a u g u m s b i j a obligāts posms stresa atkarīgā etilēna 

izdalīšanās i n d u k c i j a i ar v i s i e m l i e t o t a j i e m s t r e so r i em ( 4 8 . u n 5 0 . attēls), kas parāda 

parastā stresa vadītā et i lēna biosintēzes ce ļ a piedal īšanos ar ACKS sintāzi kā galveno 

f e r m e n t u (Yang & Hoffman 1 9 8 4 ) . Tā kā būtisks ACKS l īmenis, kas vēl turpināja pieaugt, 

b i j a novērojams atdalītās skujās 1 2 s tundas n o inkubāci jas sākuma, k a d sāka parādīties 

eti lēna izdalīšanās samazināšanās, t i k a anal izēta ACKS oksidāzes kapacitāte in vivo, 

l i e t o j o t atdalītas sku jas , kas inkubētas 1 m M ACKS klātbūtnē. Sku ju a u d u ACKS-etilēna 

pārvēršanas kapacitāte p i e a u g a l ineāri p i r m o 12 inkubēšanas s t u n d u laikā ( 5 2 . attēls) 

ACKS oksidāzes aktivitātes samazināšanās pēc 12 stundām (52 . attēls) sakr i ta ar etilēna 

izdalīšanās intensitātes k r i t u m u ( 4 7 . attēls), parādot, ka eti lēna izdal īšanās intensitāti 
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0 5 10 15 20 25 
Laiks (h) 

5 2 . a t t ē l s . ACKS oksidāzes aktivitātes dinamika atdalītās priežu 
skujās. Skujas inkubēja 1 mM ACKS nepārtrauktā gaismā. Dati i r 
vidējie no 4 paraugiem ±SD. 

10. t a b u l a . Cikloheksimīda ietekme uz s t r e s a inducēto etilēna 
izdalīšanos priežu skujās. Galējās ķimikāliju koncentrācijas 
inkubācijas vidē b i j a sekojošas: 0 . 1 mM cikloheksimīds, 2 mM AOA, 
0.88 M H202, 6 mM Na S 2 0 5 . Etilēna izdalīšanās intensitāti noteica 10 
līdz 12 h no inkubācijas sākuma nepārtrauktā gaismā. Rezultāti 
parāda vidējos no 4 paraugiem ±SD. 

Inkubēšanas vide C2H4, nmol h~1 g~1 FW 

H2O 0.26±0.01 
+CHI 0.43±0.08 

HHHHHHi AOA mĒĒĒĒĒĒĒĒĒĒĒm 
+ CHI 0.19±0.01 

• H H B H I I H I H?O? wĒĒĒĒKĒĒĒĒĒĒĒĒĒ 
+ CHI 0.42±0.01 
H2O2+AOA 1,89±0.20 
+ CHI 0.20±0.01 

• H j H H H H ļ ļ ļ H B H K Na2S20s mĒĒĒĒĒĒĒĒĒĒĒM 
+ CHI 2.26±0.04 

H H H B H H I H i Na2S20s+AOA 0.68+0.10 mĒĒĒ/ĒĒĒĒĒĒĒĒM 
+ CHI 0.66±0.07 

sājā laikā ierobežoja zemā ACKS oksidāzes aktivitāte. Iespējamā ACKS oksidāzes 

Piedalīšanās ķīmiskā stresa inducētā etilēna izdalīšanās intensitātes k r i t u m a laikā ne t i ka 

Pētīta. Tomēr, et i lēna izdalīšanās d i n a m i k a (49 . attēls A) u n ACKS satura izmaiņas 

H2O2 inkubētas skujās (50 . attēls) l i e c i na , ka ACKS oksidāze b i j a l imitējošais f ak to r s 

abos gadī jumos. Līdzīga ACKS oksidāzes ierobežojošā l o m a stresa eti lēna biosintēze 
i r b i jus i aprakstīta j a u agrāk (Evensen 1 9 8 4 ) . 

Jāatz īmē, k a novērotais ACKS oksidāzes kapacitātes p i e a u g u m s stresa iedarbības 

laikā ( 5 2 . attēls) i r v ienkāršākais i z s k a i d r o j u m s eti lēna izdal īšanās p i e a u g u m a m 

i n h i b i t o r u klātbūtnē, ne raugot i es uz nemainīgo ACKS sa tu ru . 

L a i n o t e i k t u , v a i s t r e sa i nducē ta j a i e t i l ēna b ios in t ēze i p r i e žu sku jās i r 

^ p i e c i e š a m a o l b a l t u m v i e l u s i n t ēze , t i k a pēt ī ta c i k l o h e k s i m ī d a i e d a r b ī b a . 

Cikloheksimīda p iev ienošana gandrīz pi lnībā inhibēja gan kopējo, g a n AOA-nejut īgo 
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5 3 . attēls. S t r e s a etilēna izdalīšanās inhibēšanas a r 0.1 mM 
cikloheksimīdu dinamika. Etilēna izdalīšanos inducēja ar atdalīšanu 
(H20), Na2S205 v a i AOA. Dati aprēķināti no 4 paraugiem katram apstrādes 
variantam. 

etilēna izdalīšanos H 2 O 2 ietekmē ( 1 0 . t a b u l a ) , parādot, ka o l b a l t u m u sintēze de novo 

b i j a nepiec iešama, la i inducētu et i lēna izdal īšanos ar H 2 O 2 . Tomēr, izskatījās, ka 

cikloheksimīdam ir pozitīva iedarbība uz etilēna izdalīšanos n o skujām, kuras inkubētas 

ūdenī va i N a 2 S 2 0 5 klātbūtnē ( 1 0 . t a b u l a ) . Lai n o t e i k t u c ik loheks imīda iedarbību šajās 

sistēmās, t i k a izdarīti d i n a m i k a s e k s p e r i m e n t i . C ik loheksimīds būtiski inhibēja etilēna 

izdalīšanos pirmajās 4 inkubēšana stundās ( 5 3 . attēls). Tā lākajā inkubāci jas periodā 

b i j a novērojams stimulējošs c ik loheks imīda efekts uz eti lēna izdalīšanos gan no ūdenī, 

gan Na2S2C>5 inkubē tām sku j ām ( 5 3 . attē ls ) . Lai g a n c i k l o h e k s i m ī d a apstrāde 

ievērojami stimulēja A O A nejūtīgo eti lēna izdalīšanos n o atdal ītām skujām (53 . attēls), 

A O A savukārt izsauca g a n c ik loheksimīda, g a n cikloheksimīda p lus N a 2 S 2 0 5 inducēto 

et i lēna izda l ī šanos ( 5 4 . at tē ls ) . N e s k a t o t i e s u z t o , k a o l b a l t u m v i e l u s intēze ir 

nepieciešama gan ACKS sintāzes (Boller & Kende 1 9 8 0 ) , gan ACKS oksidāzes (mūsu 

pēt ī jumi, 1 1 . attēls; Spanu & Boller 1 9 8 9 ) i n d u k c i j a i s t reso tos a u g u a u d o s , šeit 

aprakstītie rezultāti a p s t i p r i n a iepriekšējos novēro jumus par c ik loheks imīda papi ldus 

iedarbību uz etilēna veidošanos, t o skaitā, stimulējot stresa inducēto eti lēna izdalīšanos 

(Ābeles & Ābeles 1 9 7 2 , Hogset et al. 1 9 8 1 , A4af foo ef al. 1 9 9 2 ) . 

Se lenomet ionīns i r t i c i s l i e to t s et i lēna izdalīšanās st imulēšanai , kas n o t i e k pa 

p a m a t a b ios intēzes c e ļ u (Konze & Elstner 1 9 7 8 , Konze & Kende 1 9 7 9 ) . Tā kā 

selenometionīns ir l ab i z ināms l ipīdu pe roks i da c i j a s i n h i b i t o r s (Tappel 1 9 6 5 ) , t o lietoja, 

lai atšķirtu ACKS atkarīgo u n ACKS neatkarīgo eti lēna ve idošanās ce ļus (Mattoo etal 

1 9 9 2 ) . Atdalītās priežu skujās se lenomet ionīns ievērojami stimulēja atdal īšanas un 6 

m M N a 2 S 2 0 5 inducēto etilēna izdalīšanos, t i k a i n e d a u d z p a l i e l i n o t eti lēna izdalīšanos 

H 2 O 2 apstrādes gadī jumā ( 1 0 . t a b u l a ) . Pretēj i t a m , et i lēna izdal īšanās A O A klātbūtnē 

n o 6 m M u n 10 m M N a 2 S 2 0 s apstrādātām skujām, kā arī bez A O A n o Na2S2^'5 
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54. attēls. Cikloheksimīda inducētās etilēna izdalīšanās dinamika 
priežu skujās. Skujas inkubēja cikloheksimīda un cikloheksimīda + 
Na2S 205 2 mM AOA klātbūtnē v a i bez tā nepārtrauktā gaismā. Etilēnu 
noteica ar 1 h gariem intervāliem. Dati rāda vidējos no 4 paraugiem 
±SD. 

1 1 . tabula. Selenometionīna (SeMet) ietekme uz s t r e s a inducēto 
etilēna un etāna izdalīšanos priežu skujās. Galējā selenometionīna 
koncentrācija inkubācijas vidē b i j a 2 . 5 mM. Citu v i e l u koncentrācijas 
b i j a kā 1 0 . tabulā, v a i kā norādītas zemāk. Dati rāda vidējos no 4 

Ane 

Etilēna izdalīšanās, 

s,h nmol h'1 g-1 FW % 

Etāna izdalīšanās, 

nmolh-1 g-1 FVV % 

H 2 0 11-13 0.33±Q.02 100 
+ SeMet 1.20±0.09 364 o 0 
CHI 11-13 0.42±0.07 100 0 0 
+ SeMet 0.44±0.03 105 0 0 
AOA 11-13 0.07±0.01 100 0 0 
^ļeMet 0.16±0.05 229 

3.56+0.07 100 
^ e M e t 4.16±0.07 117 o ' " 0 

2.15±0.31 
+ SeMet 4.05±0.55 188 0 0 
Na9SoOc(6mM) 20-22 1.87±0.21 100 0.040±0.008 100 
ļSeMet 4.73±0.12 _ 253 0.098±0.010 245 

(6 mM) + 
+ SeMet 1.16+0.36 68 0.054±0.020 63 

NapSoOc fļOmMl 20-22 1.28±0.14 100 0.091±0.013 100 
i SeMet 0.40±0.08 30 0.034±0.008 37 

+ SeMet 
, (10mM) + AOA 20-22 

0.07±0.01 23 0.032 ±0.002 51 

apstrādātām skujām, t i k a krasi apspiesta ar selenometionīnu ( 1 1 . t a b u l a ) , p a r a d o t , ka 

Priežu s k u j u sistēmā t i k a i etilēna izdalīšanās, ko inducē N a 2 S 2 0 5 koncentrāc i jā v .rs 

8 m M varētu būt saistīta ar l ipīdu peroksidāciju. Vienādā selenometionīna i e d a r b . b a 

gan uz eti lēna, gan etāna izdalīšanos aps t i p r i na šo i z s k a i d r o j u m u ( 1 1 . t a b u l a ) . Va i rāk , 

Pētnieki i r ziņojuši pa r v ienla ic īgu etilēna u n etāna izdalīšanos n o a u g u a u d . e m S 0 2 

vai bisulfīta iedarbībā (Bressan et al. 1 9 7 9 , Kimmerer & Kozlowski 1 9 8 2 , Pe.ser & 
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1 2 . t a b u l a . Etilēna izdalīšanās izmaiņas priežu skujās veģetācijas 
perioda laikā. 1 . skuju vecuma grupa - jaunas, aktīvi augošas 
skujas; 2 . skuju vecuma grupa - izaugušas skujas veģetācijas perioda 
beigās; 3 . skuju vecuma grupa - s k u j a s miera perioda beigās. Dati 
rāda vidējos no 1 0 priežu sējeņu visām skujām katrā attiecīgajā 
veģetācijas perioda brīdī katram variantam ±SE. 

C 9 H 4 uz skuju 1.58±0.24 31 ±3 2.48+0.34 29±3 - - -

2 C 2 H 4 uz g 32.7±8.5 49±4 - 397.0±20.0 28±3 12.1 
IMMBļlPlIBKsfrliB 31.40±1.74 31±3 13.8 

skujas svars - 12±2 - - - -

C 2 H 4 uz skuju 2.55±0.36 56±7 - 11.63±1.70 61±13 4.6 
1 1 

Yang 1 9 7 9 ) . Ir vispārējs uzska ts , k a stresotos augos šīs abas gāzes v e i d o j a s ar dažādu 

atšķirīgu mehānismu starpniecību (Bressan et al. 1 9 7 9 , Elstner & Konze 1 9 7 6 , Peiser 

& Yang 1 9 7 9 , Nanaiah & Anderson 1 9 9 2 ) . Š inī aspektā priežu s k u j u sistēma varētu 

būt atšķirīga n o iepriekš aprakstītajām s is tēmām. Jāatz īmē arī, ka ūdensaugs Spirodela 

oligorrhiza, apstrādāts a r C u 2 + , v a r v e i d o t et i lēnu membrānu bojā jumu rezultātā, kas 

i e t v e r n e p i e s ā t i n ā t o t a u k s k ā b j u p e r o k s i d ā c i j u (Mattoo et al. 1 9 8 6 ) . Tomēr, 

selenometionīns, tāpat kā A O A , va r i z s a u k t p a p i l d u s e fek tus priežu s k u j u sistēmā, 

p i emēram, v ispārējo stresa r e a k c i j u i n d u k c i j u , tādējādi ietekmējot et i lēna sintēzi 

v ienla ic īgi vairākos v e i d o s . 

Tātad, mūsu rezultāti, la i arī parāda A O A nejūtīgā eti lēna veidošanās komponen ta 

eks i s tenc i stresotās pr iežu skujās, neva r ne apstiprināt ne n o l i e g t alternatīvā etilēna 

biosintēzes ce ļa pastāvēšanu pr iežu skujās. I n h i b i t o r u p a p i l d u s e f e k t i neļauj atšķirt, 

va i inducēts t i e k alternatīvais (ACKS neietverošais) , va i arī n o ACKS tūlītējas sintēzes 

neatkarīgais ceļš . Tāpēc ir jāsec ina, ka ar i n h i b i t o r u p iev ienošanu v i e n neva r pārbaudīt 

alternatīvā etilēna sintēzes ceļa esamību priežu sku ju sistēmā. Jāatzīmē arī, ka ir jāievēro 

arī b l akus e f ek tu iespēja e k s p e r i m e n t o s , k u r i n h i b i t o r i t i e k l i e t o t i et i lēna biosintēzes 

apspiešanai. 

Tā kā l i teratūrā i r s a s t o p a m i d a t i p a r t o , k a et i lēna izda l ī šanās intensitāte 

s k u j u k o k i e m p i e a u g līdz ar s k u j u v e c u m a pal ie l ināšanos (Telewski 1 9 9 2 ) , priežu skuju 

paraug i t i ka ievākti dažādās veģetācijas p e r i o d a stadijās. Kā redzams , etilēna izdalīšanās 

intensitātes izmaiņas l īdztekus ar s k u j u v e c u m a pa l ie l ināšanos b i j a atkarīgas no 

p a r a m e t r a , kas t i k a l i e to t s izdalītā et i lēna d a u d z u m a izteikšanai ( 1 2 . t a b u l a ) . Uzrādot 

eti lēna d a u d z u m u n g u z g dzīvās s k u j u masas , kas ir v isbiežāk et i lēna mērījumos 
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lietotā v ien ība , et i lēna izdalīšanās intensitāte b i j a augsta jaunās skujās veģetāci jas 
per ioda sākumā u n samazinājās līdz ar aktīvu skujas augšanas p rocesu izbeigšanos 
vēlākās stadijās, šād i da t i aps t i p r i na f a k t u , ka lineārās augšanas fāzē auga orgāniem 
raksturīga augsta eti lēna biosintēzes intensitāte, kas samazinās līdz ar pāreju uz pilnīgu 
šūnu di ferenciāc i ju ( 1 9 . u n 20. attēls). Pretēji t a m , etilēna izdalīšanās intensitāte uz 
v ienu s k u j u būtiski nemainījās veģetācijas p e r i o d a laikā, izrādot t e n d e n c i palielināties 
paralēli s k u j u masas p i e a u g u m a m . Likumsakarīgi izmainī jās arī d o t o p a r a m e t r u 
var iāci jas k o e f i c i e n t i veģetāc i jas p e r i o d a laikā (12. t a b u l a ) . Et i lēna izdal īšanās 
intensitātes v a r i ā c i j a s k o e f i c i e n t s l īdz ar s k u j u v e c u m a p i e a u g u m u ievēro jami 
palielinājās, u n tā izmaiņas b i j a proporcionālas sku ju svara var iāc i jas k o e f i c i e n t a 
izmaiņām šajā pašā l a i ka periodā, lai arī t o skaitliskās vērtības atšķīrās vairāk kā 
trīskārtīgi ( 1 2 . t a b u l a ) . Tātad, var secināt, ka etilēna izdalīšanās pazīmes i zk l i edes 
intensitātes paliel ināšanās netieši atspoguļo skujā notiekošo me tabo l i sma pamatp rocesu 
izmaiņas. 

Ievēro jami var iē ja arī H 2 O 2 inducētā u n ACKS atkarīgā et i lēna izdal īšanās 
intensitāte (12. t a b u l a ) . Būtiski atzīmēt arī, ka līdz ar sku ju v e c u m a pal ie l ināšanos, t o 
vidējā et i lēna ve idošanās spēja n o ACKS samazinājās. Ja 2. v e c u m a grupas skujām 
ACKS oksidāzes aktivitātes variāci jas koe f i c i en ts b i j a apmēram 3 0 % , kas b i j a mazāks 
nekā šo pašu s k u j u eti lēna izdalīšanās intensitātes variāci jas k o e f i c i e n t s , t ad m i e r a 
stāvoklī esošām skujām (3. v e c u m a g rupa ) ACKS oksidāzes var iāc i jas k o e f i c i e n t s 
palielinājās līdz l īmen im, kāds b i j a etilēna izdalīšanās variāci jas k o e f i c i e n t a m . 
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3.3.2. Etilēna izdalīšanas no audiem sārma hidrolīzes gaitā 

Etilēna veidošanās augstākajos augos ir saistīta ar dzīvu šūnu m e t a b o l i s k o aktivitāti 

u n ievērojami pastiprinās stresa situācijās {Yang& Hoffman 1 9 8 4 ) . Gad ī jumā , ja stresa 

izraisītais i e v a i n o j u m s i zsauc šūnu bojāe ju , et i lēna izdal īšanās i z b e i d z a s (Elstner & 

Konze 1 9 7 6 ) . Tomēr, ļoti dažādi s a v i e n o j u m i v a r izdalīt et i lēnu ķīmiskā ce ļā (Ābeles 

et al. 1 9 9 2 ) . I e v i e t o j o t a u g u a u d u mater iā lu nefizioloģiskos apstākļos karstā sārmā, 

var novērot intensīvu et i lēna izdal īšanos ( 1 3 . t a b u l a ) . Pēt ī jumi ar graudzāļu dīgstiem 

parādīja, ka etilēna izdalīšanās intensitāte n o a u d i e m sārma hidrolīzes gaitā ir atkarīga 

no attīstības s tad i jas u n stresa f a k t o r u i e t e k m e s ( 5 5 . attēls). Tātad , v a r pieņemt, ka 

augu a u d i satur n o t e i k t u s s a v i e n o j u m u s , k u r i sadalās sārma hidrol īzes gaitā, izdalot 

et i lēnu. Varētu domāt , ka šādi s a v i e n o j u m i v a r izdalīt et i lēnu n o dz ī v i em aud iem 

st ipra stresa apstākļos. Tuvāku pēt ī jumu nep iec iešamību īpaši aktual izē rezultāti par 

etilēna izdalīšanos n o o r g a n i s k a j i e m peroks īd iem egļu skujās stresa apstākļos (Chen 

et al. 1 9 9 0 , Chen & VVelIburn 1 9 9 1 ) . Tā kā et i lēna biosintēzes i n d u k c i j a priežu skujās 

t i k a detalizēti izpētīta iepriekšējos e k s p e r i m e n t o s ( 3 .3 .1 . ) , tā lāko pētī jumu mērķis bija 

1 3 . t a b u l a . AHRERS s a t u r s (etilēna izdalīšanās sārma hidrolīzes 
laikā) dažādu augu audos. D a t i i r vidējie no 3 līdz 5 paraugiem ±SE. 
min., etilēna izdalīšanās minimālā daudzumā. 

uga suga 

'ordeum vulgāri 
graudi bez apvalka min. 

Secale cereale 
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12 
Laiks (dienas) Laiks (dienas) 

5 5 . a t t ē l s . AHRERS satura dinamika rudzu dīgstu pirmajā lapā attīstības 
laikā. Rezultāti i z t e i k t i uz vienu dīgstu (A)_ v a i uz masas vienību 
(B). Dati i r vidējie no 3 paraugiem ±SE katra l a i k a punktā. 

Gaiss Argons 
5 6 . a t t ē l s . Ogļūdeņražu gāzu izdalīšanas no intaktām priežu skujam 
sārma hidrolīzes laikā. Paraugus hidrolizēja g a i s a v a i argona 
atmosfērā. D a t i parāda vidējās vērtības no 4 paraugiem ±SE. 

note ik t , v a i v i e l a s , kuras i z d a l a etilēnu sārma hidrolīzes laikā no sku jām, piedalās (a) 

audu fizioloģiskajā atbildē uz etilēnu vai arī (b) ir s t a rpsav i eno jumi eti lēna bioloģiskajā 

sintēzē. 

Pr iežu s k u j u a u d u sārma hidrolīzes laikā veidojās dažādi d a u d z u m i ogļūdeņražu 

gāzu, g a n piesātinātas (etāns u n propāns), gan nepiesātinātas (eti lēns u n propilēns) 

dabas ( 5 6 . attēls). Lai n o t e i k t u , va i šo gāzu izdalīšanās p r o c e s a m i r nep.ec.ešams 

skābeklis, daļa s k u j u pa r augu t i k a hidrolizēti argona atmosfērā. Ir r e d z a m s , ka et i lēna 

un propilēna izdal īšanās v i s m a z daļēji b i j a atkarīga n o skābekļa klātbūtnes, pretēji 

piesātināto gāzu veidošanās p rocesam ( 5 6 . attēls). 
Eti lēna u n etāna izdalīšanās kinētika hidrolīzes laikā parādīja, ka iespējamo 

n r i o u * x j - , i ; ? ^ r , 5 c ir ni lniea 5 h inkubēšanas laikā ( 5 7 . attēls). Tāpēc priekšteču s a v i e n o j u m u sadalīšanas ir p n n i g d D » ' R U U 

šāds hidrol īzes i l g u m s t i k a l i e to ts tālāko e k s p e r i m e n t u gaitā. 

Eti lēna d a u d z u m i , kas izdalījās dažādu v i e l u klātbūtnē n o s k u j u materiāla u n 

^ tā, ir parādīti 1 4 . tabulā. Redzams, ka H 2 0 2 pievienošana koncentrāc i jā , kas 

desmitkārtīgi pārsniedza in vivo apstrādēm l i e t o t o , stimulēja et i lēna izdal īšanos. 
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Hidrolīzes laiks (h) 

57. attēls. Etilēna un etāna izdalīšanās dinamika no priežu skujām 
hidrolīzes laikā. Katram punktam izmantoja 4 paraugus. Da t i parāda 
vidējās vērtības ±SE. 
1 4 . t a b u l a . Etilēna izdalīšanās sārma hidrolīzes laikā no intaktām 
priežu skujām v a i dažādiem ķīmiskajiem savienojumiem. Dati i r vidējie 
no 5 paraugiem ±SE. 

0.138±0.005 
+ 0 .45 nmol H 2 O 2 0 .160± 0 .008 

+ 1 0 umol Co^+ 0 .156± 0 .012 
+ 10 umol Fe2+ 0.155±0.Q21 
Linolskābe ( 1 0 umol) 0 

ACKS (0.05 nmol) < 0 . 0 0 1 

Divvērt īgo metālu j o n i i z s auca t i k a i nebūtisku eti lēna izdal īšanās p i e a u g u m u . Ja 

hidrol īzes v i d e saturēja t i k a i met ion īnu v a i l ino lskābi , et i lēna izdal īšanās nebija 

novērojama. T i ka i niecīgs d a u d z u m s et i lēna izdalījās, hidrol izējot 0 . 05 n m o l ACKS, 

kas a tb i l s t t a m ACKS d a u d z u m a m , kādu sa tu r 1 g i n t a k t u pr iežu s k u j u (mūsu pētījumi, 

4 8 . attēls). ACKS d a u d z u m s , kāds a t rodas 1 g ar ūdeņraža peroksīdu apstrādātu priežu 

sku ju (25 n m o l , 5 0 . attēls), izdalī ja mazāk pa r pus i tā eti lēna d a u d z u m a , kāds veidojās 

k o n t r o l e s s k u j u sārma hidrol īzes la ikā. D o t a j o s hidrol īzes apstākļos ACKS pārvēršanās 

par eti lēnu efektivitāte b i j a t i k a i 0 . 2 5 % . T ā p ē c va r secināt , ka et i lēna izdalīšanās no 

skujām hidrolīzes laikā i r saistīta ga lvenokārt ar c i t u s a v i e n o j u m u sadal īšanos, kas 

nav i d e n t i s k i ar ACKS . 

H idro l īzes atkar īgo e t i lēnu izda lošo s a v i e n o j u m u (AHRERS) sadal ī jums tika 

no te ik t s gar priežu k o k u d z i n u m u u n v i e n u g a d u vecos priežu sējeņos otrā veģetācijas 

gada sākumā. V iengadīgās sku j as att iecīgā d z i n u m a pamatnē izdalīja vairāk etilēna 

u n etāna kā b l a k u s esošās sku jas ( 5 8 . attēls). Pretēji t a m , AHRERS saturs b i j a augstāks 

divgadīgajās skujās, sal īdzinot ar v iengad īga jām. E k s p e r i m e n t i ar pr iežu sējeņiem 
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J ! 50 

0 

58. attēls. Etilēna un etāna izdalīšanās un AHRERS gradients gar 
divgadīgu priežu dzinumu. A-D, viengadīgās skujas, no galotnes uz 
pamatni; E-H, atbilstošie divgadīgo skuju paraugi. Kontroles līmeņi 
(100 %) b i j a sekojoši: 0.93±0.14 nmol etilēna h _ 1 g'1 FW un 2.15±0.21 
nmol etāna h~l g'1 FW ogļūdeņražu izdalīšanai un 0.33±0.09 nmol 
etilēna g"1 FW AHRERS saturam. 

apstiprināja apg r i ez t a s sakarības esamību starp etilēna izdalīšanos u n AHRERS sa turu 

dažāda v e c u m a nestresotās skujās (59. attēls). Kamēr aktīvi augošas tekošā gada skujas 

izdalīja et i lēnu ar intensitāti, kas 10 līdz 15 reizes pārsniedza intensitāti iepriekšējā 

gada skujās, AHRERS saturs augošās skujās b i j a t i ka i 3 0 līdz 45 % n o satura iepriekšējā 

gada skujās. 

I n t ak tu priežu dīgstu apstrāde ar 1 M H 2 C>2 stimulēja lipīdu peroksidāci ju skujās, 

kā parādīja malondia ldehīda satura izmaiņas (60 . attēls). Tomēr, lag pe r i ods b i j a v i s m a z 

24 h. Pretēji s t a b i l a m lipīdu pe roks idac i j a s p i e a u g u m a m ar H 2 0 2 apstrādātu sējeņu 

skujās, AHRERS p i e a u g u m s peroksīda ietekmē b i j a t i k a i īslaicīgs ( 5 9 . attēls). 

Detal izēt i e k s p e r i m e n t i par peroksīda apstrādes izraisītajām AHRERS sa tu ra 

izmaiņām t i k a izdarīti ar atdalītām priežu skujām. Līdzīgi , kā tas b i j a gadījumā ar 

etilēna izdal īšanos ( 4 6 . attēls A ) , 0.5 M H 2 0 2 koncentrācija b i j a nepiec iešams, l a i 

inducētu p i r m o būt isko AHRERS p i e a u g u m u ( 6 1 . attēls). Tomēr, pretēj i e t i l ēna 

izdalīšanās a t b i l d e i , AHRERS satura p i e a u g u m u tālāk stimulēja H 2 0 2 koncentrāci jas 

virs 1.6 M . Skujās, kas b i j a inkubētas H 2 0 2 4 8 h, AHRERS saturs pārsniedza k o n t r o l e s 

' ' m e n i d i v a s r e i z e s ( 6 2 . a t tē l s ) . I e d a r b ī b a s lag p e r i o d s b i j a a m ē r a m 16 h . 

Malondia ldehīda satura p i e a u g u m a m b i j a līdzīgs raksturs (63 . attēls). 
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Laiks pēc apstrādes (h) 

5 9 . attēls. H^02 iedarbība uz etilēna izdalīšanos (A) un AHRERS 
saturu (B) dažādās i n t a k t u priežu sējeņu daļās. I , jaunās tekoša 
gada skujas; I I , pirmā gada skujas uz jaunā dzinuma; I I I , pirmā 
gada skujas uz vecā dzinuma. Dīgstus apmigloja ar H20 (neiekrāsotie 
simboli) v a i 1 M H202 (melnie s i m b o l i ) . Katrā l a i k a punktā analizēja 
sešus skuju paraugus. D a t i i r vidējie +SE. 

o i i i i i i i i i 
0 1 2 3 

Laiks pēc apstrādes (dienas) 

6 0 . attēls. H202 iedarbība uz malondialdehīda saturu i n t a k t u priežu 
sējeņu skujās. Dat i i r vidējie no 3 sējeņiem katrā l a i k a punktā ±SE. 
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H202 (M) 
61. attēls. AHRERS satura izmaiņas atdalītās priežu skujās atkarībā 
no inkubācijai l i e t o t a s H ^ koncentrācijas. Skuju paraugus inkubēja 
noteiktas koncentrācijas šķīdumā 24 h nepārtrauktā gaismā. Dati 
parāda vidējās vērtības no 4 paraugiem ±SE. 
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Laiks (h) 

62. attēls. H202 ietekme uz AHRERS saturu atdalītās priežu skujās. 
Skuju paraugus inkubēja nepārtrauktā gaismā HO v a i 1 M H202. Dati 
parāda vidējās vērtības no 4 paraugiem katrā l a i k a punktā ±SE. 

50 

Inkubešanas laiks (dienas) 

6 3 • attēls. HO ietekme uz malondialdehīda saturu atdalītās priežu 
saujās. Skuju paraugi t i k a inkubēti nepārtraukta gaismā HO v a i 1 M 
H 2 ° 2 - Dati parāda vidējās vērtības no 4 paraugiem k a t r a l a i k a punkta 
4 8 8 • Iekšējais g r a f i k s rāda salīdzinošās proporcionālās AHRERS un 
malondialdehīda satura izmaiņas H202 apstrādes ietekmē. 
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15. tabula. Cikloheksimīda priekšapstrādes ietekme uz etilēna 
izdalīšanos un AHRERS saturu atdalītās priežu skujās. Skuju paraugus 
inkubēja H20 v a i 0.1 mM cikloheksimīda 1 h, tad inkubēja H20 v a i 1 
M H202 nepārtrauktā gaismā 16 h un 24 h, atbilstoši etilēna izdalīšanās 
un AHRERS satura analīzei. Dat i i r vidējie no 4 paraugiem ±SE. 

Inkubēšanas vide 
. . .... 

— —.—.———-———- - -
C2H4, nmol h'1 g'1 FVV 

AHRERS, nmol C2H4 g'1 FVV 

H 2 O + CH! 0.43±0.08 0.34±0.03 
HpO? 4,62±0.05 1.11 ±0.06 
H 2 O 2 + CHI 0.42±0.01 0.37±0.04 

'o> 0.5 

O M 0.4 

_ 0.6 

co cc ai 

6 4 . attēls. Etilēna biosintēzes i n h i b i t o r u ietekme uz AHRERS saturu 
atdalītās priežu skujās (A) un egļu skujās ( B ) . Skuju paraugus 
inkubēja atbilstošā vidē nepārtrauktā gaismā 24 h. Dati parāda 
vidējās vērtības no 4 paraugiem ±SE. 

Lai novērtētu o l b a l t u m a sintēzes u n endogēnā et i lēna ve idošanās iespējamo 

piedal īšanos peroksīda inducētajā AHRERS p ieaugumā, t i k a izdarīti e k s p e r i m e n t i ar 

dažādiem i n h i b i t o r i e m . C ik loheks imīds , translāci jas i n h i b i t o r s , inhibēja g a n etilēna 

izdalīšanās p i e a u g u m u , g a n AHRERS sa tu ra pal ie l ināšanos, k o izraisīja apstrāde ar 

H2O2 ( 1 5 . t a b u l a ) . G a n aminooksiet iķskābe, ACKS sintēzes i n h i b i t o r s , gan Co^+, 

ACKS oks idāc i j as i n h b i t o r s , d a ļ ē j i novē r sa peroks īda i z s a u k t o A H R E R S satura 

p i e a u g u m u priežu u n egļu skujās ( 6 4 . attēls). Tātad, o l b a l t u m v i e l u sintēze de novo'n 

nepieciešams priekšnoteikums AHRERS p i e a u g u m a m peroksīda ietekmē. Tas, savukārt, 

a p l i e c i n a , ka novērota is et i lēna izdal īšanās p i e a u g u m s sārma hidrol īzes laikā no 

skujām, kas apstrādātas ar H2O2 nav saistīts ar attiecīgo priekšteču ķīmiskās sadalīšanās 

paātr ināšanos h idro l īzes procesā in vitro, be t g a n ar šo s a v i e n o j u m u d a u d z u m a 

p i e a u g u m u . Tomēr nav iespējams pi lnībā izslēgt tiešu st imulējošo peroksīda ietekmi 

u z hidrolīzi koncentrāci jas v i rs 1.6 M ( 6 1 . attēls). 

Lai pār l iecinātos, v a i et i lēna izdal īšanās p i e a u g u m s sārma hidrol īzes laikā no 

sku j ām, kas apstrādātas ar H2O2, i r saistīts a r n o t e i k t u A H R E R S f o r m u satura 

p i e a u g u m u , priežu s k u j u ek s t r ak t i n o k o n t r o l e s u n peroksīda apstrādātām skujām tika 

sadalīt i , hromatografējot u z Sephadex G-15 . G a n k o n t r o l e s , gan apstrādātu skuju 

ekst raktos izdalījās četri AHRERS pīķi ( 6 5 . attēls). Kā tas b i j a p a r e d z a m s , v i s i AHRERS 
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Eluenta tilpums 

H202 needles 
Control needles 

solution 

65. attēls. Kontroles un H202 apstrādātu priežu skuju ekstraktu un 
ACKS šķīduma hromatogrāfijas p r o f i l i , atbilstošās f r a k c i j a s pakļaujot 
sārma 'hidrolīzei. Skuju paraugi t i k a inkubeti H20 v a i 1 M H20 
nepārtrauktā gaismā 24 h. Atbilstošo paraugu ūdens ekstraktus (8 
ml) v a i ACKS šķīdumu (10 ng 5 ml'1) uznesa uz Sephadex G-15 kolonnas 
(12x150 mm). F r a k c i j a s eluēja secīgi ar H20 ( f r a k c i j a s 0-50 ml), 0.5 
M K-Na fosfāta b u f e r i , pH 7.0 ( f r a k c i j a s 55-85 ml), 0.5 M K-Na 
fosfāta b u f e r i , pH 10 ( f r a k c i j a s 90-170 ml). Savāca f r a k c i j a s 5 ml 
tilpumā, izlīdzināja to pH un izdarīja sārma hidrolīzi. 

pīķi b i j a lielāki variantā ar H2O2 apstrādi. Bez t a m , t ika i pīķis "A" saturēja aminoskābes 

un s a v i e n o j u m u s , kas izdalīja etānu, propānu un propilēnu hidrolīzes laikā (dat i nav 

parādīti). Hromatografējot 25 n m o l ACKS šajā pašā sistēmā ar sekojošu f r a k c i j u sārma 

hidrolīzi, eti lēns izdalījās t i k a i n o tām frakci jām, kuras a t b i l d a pīķ im " A " (65. attēls). 

Novērotā saistība starp AHRERS satura p i e a u g u m u u n malondia ldehīda l īmeņa 

kāpumu, kurš atspoguļo l ipīdu peroks idac i j as pakāpi membrānu bojā jumu rezultātā 

(Dhindsa et al. 1 9 8 1 ) , aps t i p r i na hipotēzi par t o , ka AHRERS veidošanās i n d u k c i j a ir 

daļa no vispārējās stresa a tb i ldes priežu skujās H 2 0 2 ietekmē. Lai arī etilēna izdalīšanās 

un AHRERS i n d u k c i j a s atkarība no lietotās H 2 0 2 koncentrāc i jas b i j a v i enāda , 

d inamikas e k s p e r i m e n t i parādīja būtiskas šo pa ramet ru p i e a u g u m a atšķirības atkarībā 

no la ika pēc apstrādes. Tāpēc būtu jāsecina, ka AHRERS nepiedalās H 2 0 2 atkarīgajā 

etilēna izdal īšanās procesā n o priežu skujām. Tā kā i n h i b i t o r u e k s p e r i m e n t i parādīja 

zināmu AHRERS i n d u k c i j a s atkarību n o etilēna biosintēzes skujās, apstrādātās ar 

Peroksīdu ( 6 2 . attēls), varētu domāt, ka AHRERS piedalās etilēna atkarīgajās a tb i l de s 

^akc i jās . Tomēr, tā kā mūsu e k s p e r i m e n t i parādīja etilēna biosintēzes i n h i b i t o r u 

b lakusiedarbību pr iežu s k u j u sistēmā ( 3 . 3 . 1 . ) , galējos sec inā jumus izdarīt n a v 

iespējams. 
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3.3.3. Peroksidāzes indukcija s t resa ietekmē 

Askorbāta peroksidāze ir v i ens n o centrālaj iem f a k t o r i e m liekā ūdeņraža peroksīda 

sadalīšanai a u g u a u d o s (Asada 1 9 9 2 ) . Lai arī askorbāta peroksidāzes noz īme H2O2 
detoks i f ikāc i jā s t r e so tos a u g u a u d o s i r p laš i aprakst ī ta, askorbāta peroksidāzes 

i n d u k c i j a s regulāci ja stresa a t b i l d e s laikā n a v z ināma. Tā kā eti lēns v a r inducēt augu 

aizsargsistēmas gēnu e k s p r e s i j u (Ecker & Dāvis 1 9 8 7 , Boller 1 9 9 1 ) , kā arī izsaukt 

peroksidāžu akt ivāci ju u n atbilstošo m R N S sintēzi (mūsu pēt ī jumi; Ābeles et al. 1988, 

Ishige etal. 1 9 9 3 , Ito etal.) 9 9 4 ) , varētu domāt, ka stresa situācijās v e i d o t a i s endogēnais 

etilēns i r regulatīvais f a k t o r s stresa atkarīgajā peroksidāzes akt ivāc i jā . Tā kā priežu 

skujās H2O2 apstrāde i zsauc 500-kārtīgu ACKS satura p i e a u g u m u ar sekojošu 200-

kārtīgu eti lēna izdal īšanās akt ivāc i ju ( 4 9 . u n 5 0 . attēls), ir iespējams, ka etilēns vai 

ACKS va r būt signāls stresa a t b i l d e s reakci jās stresotās pr iežu skujās. 

Sākot e k s p e r i m e n t u s ar askorbāta peroksidāzi n o priežu skujām, v i s p i r m s tika 

n o t e i k t i f e r m e n t a e k s t r a k c i j a s op t imā l i e aps tāk ļ i . P re tē j i iepr iekš aprakstītajam 

saldēšanas ju t īgumam, kas raksturīgs askorbāta peroksidāzei n o egles skujām (Polle et 

al. 1 9 9 0 ) , pr iežu s k u j u uzglabāšana -20 °C temperatūrā ne ietekmēja t o askorbāta 

peroksidāzes aktivitāti . Ja eks t r akc i j a s v i d e i n e t i k a p i e v i e n o t s Triton X-100 v a i ari 

p o l i v i n i l p o l i p i r o l i d o n a koncentrāc i ja b i j a zemāka par 3 % , aktivitāte eks t rak tos nebija 

nosakāma, kas norāda u z mazmoleku lā ru inhibējošo s a v i e n o j u m u klātbūtni neattīrītā 

sku ju ekstraktā. Lai iegūtu maks imā lo askorbāta peroksidāzes aktivitāti , ekstraktā bija 

nep iec iešamai m M askorbāta klātbūtne. 

Atdalītas priežu skujās b i j a novērojams būtisks askorbāta peroksidāzes aktivitātes 

p i e a u g u m s , inkubējot tās 2 4 h 1 M H2O2 v a i 5 m M Na2S2C>5 ( 6 6 . attēls A ) . Tālāka 

inkubēšana peroksīda izsauca askorbāta peroksidāzes aktivitātes k r i t u m u līdz kontroles 

25 
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Laiks (dienas) 

6 6 . attēls. H202 un Na2S205 ietekme uz askorbāta peroksidāzes (A) "n 

gvajakola peroksidāzes (B) aktivitāti atdalītās priežu skujās. Skujas 
t i k a inkubētas 1 M H 02 v a i 5 mM Na2S 05 šķīdumā nepārtrauktā gaismā-
Dati i r vidējie no 4 paraugiem ±SE Katrā l a i k a punktā. 
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Laiks H O (h) 
2 2 67. attēls. Inkubācijas l a i k a ietekme uz H202 inducēto askorbāta 

peroksidāzes aktivitāti atdalītās priežu skujās. Dati i r vidējie 
no 4 paraugiem ±SE k a t r a i koncentrācijai. 

Laiks (dienas) 

68. attēls. H 0 un Na S 0 ietekme uz askorbāta peroksidāzes aktivitāti 
intaktās priežu skujās.5 Priežu sējeņi t i k a apsmidzinati ar 1 M HO 
vai 5 mM Na2S20 šķīdumu fotoperioda apstākļos. Dati i r vidējie no 4 
paraugiem ±SE katrā l a i k a punkta. 

līmenim nākamo 2 4 h laikā, k a m sekoja tālāka tās pazemināšanās līdz pat 25 % no 

kontro les l īmeņa sekojošo 2 4 h laikā. Pretēji t a m , gva j ako l a peroksidāzes aktivitāte, 

kuras p i e a u g u m s arī t i k a inducēts apstrādes ietekmē, neb i j a t i k jutīga pret ilgstošu 

Peroksīda iedarb ību ( 6 6 . attēls B). Skujās, kas t i ka inkubētas N a 2 S 2 0 5 šķ īdumā, 

askorbāta peroks idāzes aktivitātes atgriešanās k o n t r o l e s l īmeni n o t i k a lēnāk. La i 

inducētu maks imā lo askorbāta peoroksidāzes a t b i l d i , b i j a nepieciešama v i smaz 8 h 

ilga sku ju inkubāci ja H 2 0 2 šķīdumā (67. attēls), ja apstrāde ar ķīmiskaj iem s t r e so r i em 

no t i ka , a p s m i d z i n o t i n t a k t u s priežu sējeņus, maksimālā askorbāta peroksidāzes 

i n d u k c i j a b i j a novēro jama 4 8 h pēc apstrādes ar sekojošu aktivitātes atgriešanos 

kontro les l īmenī nākošo 4 8 h laikā (68 . attēls). 

Lai inducētu būtisku askorbāta peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m u atdalītās priežu 

skujās, b i j a nepiec iešama 0.2 M H 2 0 2 koncentrācija inkubācijas v . de ( 69 . attēls A ) . 
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6 9 . attēls. Askorbāta peroksidāzes aktivitātes priežu skujās atkarība 
no koncentrācijas inkubācijas vidē. Skuju paraugus inkubēja 24 
h nepārtrauktā gaismā atbilstošās koncentrācijas H202 bez 0.1 M 
aminotriazola (A) v a i ar tā pievienošanu ( B ) . Dati i r vidējie no 4 
paraugiem ±SE k a t r a i koncentrācijai. 

Līdzīga H2O2 koncentrāc i ja b i j a nep iec iešama, lai inducētu eti lēna izdal īšanos no 

skujām (skatīt 4 6 . attē lu) . J ā a tz īmē arī, k a va i rākas s t u n d a s pēc s k u j u materiāla 

ievietošanas H2O2 šķ īdumā varē ja novērot aktīvu gāzes izdalīšanos burbul īšu veidā 

no sku ju pamatnēm. Tas viss norāda u z t o , ka priežu s k u j u a u d o s d a r b o j a s ļoti efektīva 

H2O2 sadalošā sistēma, kas, iespējams, saistīta ar f e r m e n t a katalāzes darb ību. Lai par 

t o pār l i ec inā tos , a tda l ī tās s k u j a s t i k a p a p i l d u s apstrādātas , i e v i e t o j o t tās pirms 

inkubēšanas peroksīda u z 3 h 0.1 M a m i n o t r i a z o l a šķīdumā, kas ir spec i f i sks katalāzes 

i n h i b i t o r s (Margoliash et al. 1 9 6 0 ) . Katalāzes aktivitātes inhibēšana ar a m i n o t r i a z o l u 

samaz inā ja askorbāta pe roks idāzes ak t i vēšana i n e p i e c i e š a m o m i n i m ā l o H2O2 
koncentrāci ju apmēram desmitkārt īgi , b e t maks imālā askorbāta peroksidāzes atbi ldi 

skujās, kas b i j a apstrādātas a m i n o t r i a z o l a u n peroksīda, b i j a vairāk i z t e i k t a , nekā skujās 

bez a m i n o t r i a z o l a apstrādes ( 6 9 . attēls B). A m i n o t r i a z o l s neietekmēja k o n t r o l e s skuju 

askorbāta peroksidāzes l īmeni . N o tā va r secināt, ka priežu s k u j u a u d o s ir lokalizēta 

aktīva katalāze, k u r a efektīvi s ada l a pa t augstas koncentrāci jas H2O2. Līdzīgi tam, 

sojas dīgstos eksogēno H2O2 detoksif icēja katalāze (Montillet &. Degousee 1991) 

Tomēr pat tajā gadī jumā, k a d katalāzes aktivitāte b i j a inhibēta ar a m i n o t r i a z o l u , 20 

m M augsta H2O2 koncentrāc i ja b i j a nep iec iešama būtiska askorbāta peroksidāzes 

aktivitātes p i e a u g u m a izsaukšanai. Tā kā endogēnā H2O2 koncentrācija stresotos audos 

var sasniegt 15 p m o l u z g dzīvās masas (Okuda et al. 1 9 9 4 , Prasad et al. 1 9 9 4 ) , pastāv 

i e v ē r o j a m a a t šķ i r ība s t a r p e k s p e r i m e n t ā l i s a s n i e g t a j ā m i ekššūnas peroksīda 

koncent rāc i j ām šajos e k s p e r i m e n t o s u n t ā m , kādas rodas reālā stresa apstākļos 

Iespējams i z s k a i d r o j u m s augs ta j a i nepiec iešamaja i H2O2 koncentrāc i ja i varētu būt 

H2O2 koncentrāci jas g r a d i e n t a pastāvēšana {Montillet & Degousee 1 9 9 1 ) . Ir zināms 

arī, ka gan endogēn i , g a n eksogēni paaugstināts H2O2 iekššūnas l īmenis inducē 

vienādas metaboliskās reakc i j as {Prasad et al. 1 9 9 4 ) . Mūsu rezultāti, kas rāda askorbāta 

peroksidāzes aktivitātes k r i t u m u ilgstošas H2O2 inkubāci jas laikā a p s t i p r i n a uzskatu 
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ka H2O2 var d a r b o t i e s kā mesendžeris t i k a i šaurā koncentrāciju d iapazonā (Prasad et 
al. 1 9 9 4 ) . 

A p m i g l o j o t i n t ak tus priežu sējeņus ar 1 m M ACKS va i ar 10 m M HEFS, etilēna 
izdalīšanās intensitāte n o atdalītām skujām p ieauga attiecīgi 32 u n 4 2 re izes , k a m 
sekoja divkārtīgs askorbāta peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m s 24 h pēc apstrādes 
(dati n a v parādīt i ) . Atdalītas priežu skujas t i ka inkubētas dažādās ACKS u n HEFS 
koncen t r āc i j a s 2 4 h, l a i n o t e i k t u ak t ī vo koncen t r ā c i j u d i a p a z o n u askorbāta 
peroksidāzes i n d u k c i j a i . Askorbāta peroksidāze t i k a inducēta ACKS koncentrāci jas 
virs 1 m M , be t maksimālais p i e a u g u m s b i j a novērojams 3 m M koncentrāci jā ( 1 2 0 % 
p ieaugums v i r s k o n t r o l e s l īmeņa, 7 0 . attēls). HEFS inducēja askorbāta peroksidāzes 
p i e a u g u m u 0.1 m M koncentrāci jā, taču t i k a i 25 % virs kon t ro l e s s k u j u l īmeņa ( 7 1 . 
attēls, i ekšē j a i s g r a f i k s ) . La i i z s a u k t u d ivkār t īgu akt i v i tā tes p i e a u g u m u , b i j a 
nepieciešama 2 m M HEFS koncentrācija ( 7 1 . attēls). Vē l izteiktāks p i e a u g u m s (vairāk 
kā trīs re izes ) parādījās HEFS koncentrācijas virs 5 0 m M . 

ra o 

E 
i 

ACKS (mM) 

70. attēls. Askorbāta peroksidāzes aktivitātes atkarība no ACKS 
koncentrācijas inkubācijas vidē. Dati i r vidējie no 4 paraugiem ±SE 
katrai koncentrācijai. 

HEFS (mM) 

J l . attēls. Askorbāta peroksidāzes aktivitātes atkarība no HEFS 
koncentrācijas inkubācijas vidē. Dati i r v i d e 3 i e no 4 paraugiem ±SE 
k a t r a i koncentrācijai. 
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16. tabula. I n h i b i t o r u ietekme uz askorbāta peroksidāzes aktivitātes 
i n d u k c i j u atdalītās priežu skujās. Starpību s t a r p askorbāta 
peroksidāzes aktivitāti, kas n o t e i k t a pēc inkubēšanas atbilstošajā 
efektora šķīdumā mīnus aktivitāte H20 inkubācijā apzīmēja par 100 % 
aktivitātes pieaugumu. Salīdzinošie peroksidāzes aktivitātes līmeņi 
b i j a sekojošie: 13.0±1.2 (H 20 2 ), 20.0+1.1 (Na 2S 20 5), 20.5±0.7 (ACKSJ, 
21.6±1.4 (HEFS) ukat g_ 1 FW. D a t i i r vidējie no 3 paraugiem ±SE. 

Sudraba tiosulfāts (4 mM) 14±3 42±7 7±2 39±2 

Hipotēze , ka askorbāta peroksidāzes akt ivāc i ja n o t i e k c a u r f e r m e n t a o l b a l t u m a 

sintēzi t i k a pārbaudīta, p i e v i e n o j o t o l b a l t u m a sintēzes i n h i b i t o r u s inkubāci jas v i de i 3 

h p i r m s e f e k t o r u p iev ienošanas ( 1 6 . t a b u l a ) . Translācijas i n h i b i t o r s cikloheksimīds 

ievērojami samazināja v i su e f e k t o r u induktīvo i e t e k m i , taču inhibēšanas pakāpe atšķīrās 

atkarībā n o e f e k t o r a dabas . Akt inomic īns D , DNS-atkarīgās RNS sintēzes inh ib i to rs , 

novērsa mazāk kā 15 % n o H2O2 inducētās askorbāta peroksidāzes aktivitātes, taču 

N a 2 S 2 0 5 inducē ta i s askorbāta pe roks idāzes p i e a u g u m s t i k a p i l n īg i apspiests 

ak t inomic īna D ie tekmē. A k t i n o m i c ī n s D reducē ja arī A C K S u n HEFS inducēto 

aktivitātes p i e a u g u m u . Kord icep īns , posttranslācijas RNS p r o c e s i n g a i n h i b i t o r s , arī 

da ļē j i b loķē ja ķ īmiskā st resa i nducē to askorbāta peroks idāzes akt iv i tā t i . Tātad, 

askorbāta peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m s priežu skujās ir saistīts ar f e r m e n t a sintēzi 

de novo. Tomēr, u z iegūto d a t u p a m a t a n a v iespējams izdarīt sec inā jumu par t o , vai 

RNS sintēze b i j a nep iec iešama askorbāta peroksidāzes i n d u k c i j a i ar H2O2. Askorbāta 

peroksidāzes akt iv i tātes H202-atkarīgo p i e a u g u m u ak t i nomic īna D klātbūtnē ir 

iespējams izska id ro t ar ilgstoši akt īvo m R N S f o r m u eks i s tenc i , kuras kodē d o t o askorbāta 

peroksidāzes o l b a l t u m u . Pretēji t a m , gan RNS, gan o l b a l t u m a sintēze b i j a nepieciešama 

N a 2 S 2 0 5 i n d u c ē t a j a m askorbā ta pe roks idāzes ak t i v i t ā tes p i e a u g u m a m . Visai 

ierobežot ie rezultāt i , kas balstās u z mo leku l ā ra j i em pē t ī jumiem, l i e k domāt , ka 

citozoliskās askorbāta peroksidāzes regulāci ja n o t i e k g a n t r a n s k r i p t u nepārtrauktas 

uzkrāšanās l īmenī, g a n arī regulējot o l b a l t u m a biosintēzi (Mittler & Zilinskas 1994). 

V ispārzināmi et i lēna biosintēzes i n h i b i t o r i t i k a l i e t o t i , la i novērtētu iespējamo 

et i lēna p ieda l ī šanos askorbāta pe roks idāzes ak t i vāc i j a ķ īmiski stresotās skujās 

Aminooksiet iķskābe, kas inhibēja apmēram 9 0 % n o H2O2 inducētās ACKS sintēzes 

u n 8 0 % n o Na2S20s i nducē t ā s (skatīt 5 0 . at tē lu ) , e fekt īv i b loķē ja askorbāta 

peroksidāzes aktivitāti abos apstrādes gadī jumos ( 1 5 . t a b u l a ) . Askorbāta peroksidāzes 

p i e a u g u m u reducēja arī apstrāde ar s u d r a b a t iosulfātu. 
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V i r k n e e k s p e r i m e n t u t ika izdarīta ar skujām, kuras inkubēja dažādu smago metālu 
sāļu šķīdumos. Smago metālu aktivējošā i e t ekme uz etilēna biosintēzi ir plaši aprakstīta 
(Ābeles et al. 1 9 9 2 ) . Ir zināms arī, ka smago metālu j o n i var izraisīt peroksidāzes 
aktivāciju (Van Assche et al. 1 9 8 8 , Tarvainen et al. 1 9 9 1 , Pandolfini et al. 1 9 9 2 ) . 
Tāpēc varētu domāt, ka aizsargmehānismu i n d u k c i j a p ie smago metālu stresa ir saistīta 
ar etilēna darb ību. 

Kā j au b i j a sagaidāms, vis i l i e tot ie smago metālu j o n i ( kadmi j s , varš, c inks) izsauca 
gan eti lēna izdal īšanās, gan askorbāta un gva jako la peroksidāzes aktivitātes i n d u k c i j u 
(72. attēls). Tomēr, efekts b i j a dažāds atkarībā no lietotā j o n a , tā koncentrāci jas u n 
ana l izē jama p a r a m e t r a , kā arī mainī jās la ikā. K a d m i j s , kurš t i e k uzskatīts pa r 
vistoksiskāko metā lu (Fuhrer 1 9 8 2 ) , i z sauca t i k a i divkārt īgu et i lēna izda l īšanās 
p i e a u g u m u neatkarīgi n o lietotās koncentrācijas (0.5 m M vai 2.5 m M ) . Askorbāta 
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7 2 • attēls. Smago metālu jonu ietekme uz etilēna izdalīšanos, 
askorbāta peroksidāzes aktivitāti un gvajakola peroksidāzes aktivitāti 
Priežu skujās 48 h (A) un 72 h (B) no inkubācijas sakuma nepārtraukta 
9aismā. Dati i r vidējie no 4 paraugiem ±SE k a t r a i apstrādei. 
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peroksidāzes p i e a u g u m s k a d m i j a j o n u ie tekmē b i j a n e l i e l s , a p m ē r a m divkārtīga 

paliel ināšanās b i j a novērojama g v a j a k o l a peroksidāzes gadī jumā, rādot c iešu sakarību 

ar eti lēna veidošanās i n d u k c i j u dotā j o n a ie tekmē. 

Visizteiktākā atšķirība s tarp et i lēna u n peroksidāzes i n d u k c i j u b i j a novērojama 

ar 1 m M Cu apstrādātām skujām 4 8 s tundas n o darbības sākuma, šajā laikā u z vairāk 

kā trīskārtīga et i lēna izdal īšanās p i e a u g u m a f o n a b i j a novēro jams būtisks askorbāta 

u n g v a j a k o l a peroksidāzes aktivitātes pazeminā jums. Savukārt , vē l pēc 2 4 stundām 

etilēna izdalīšanās intensitāte b i j a nostabil izējusies k o n t r o l e s l īmenī, kamēr askorbāta 

peroks idāzes akt iv i tā te b i j a p i e a u g u s i v a i r ā k nekā d i v a s r e i z e s , b e t g v a j a k o l a 

peroksidāzes aktivitāte - 4 .5 re i zes . Savukārt , apstrādājot sku jas ar 5 m M Cu jonu 

šķīdumu, peroksidāzes aktivitātes samazināšanās pēc 4 8 stundām u n etilēna izdalīšanās 

k r i t u m s pēc 7 2 stundām n e t i k a novērots. Var p ieņemt, ka v a r a j o n u kā st resora darbība 

ir saistīta ar spēju i z s a u k t l ipīdu p e r o k s i d a c i j a s p rocesus fotosintētiskajās membrānās 

{Sandmann & Boger 1 9 8 0 ) . 

Arī c i n k a j o n u piel ietošanas gadī jumā b i j a novēro jama e fek ta atkarība n o laika, 

i t īpaš i , at t iec ībā u z et i lēna i zda l ī šanos . L i teratūrā i r i n fo rmāc i j a , ka arī c inka 

f i t o toks i ska i s efekts p i rmām kārtām saistīts a r t ā iedarbību uz membrānu l ipīdiem caur 

pe roks i da c i j a s i n d u k c i j u (Gora & Clijsters 1 9 8 9 ) . 

Kā z ināms, dažādu metālu j o n u f i t o t o k s i s k i e e f ek t i i r atkarīgi n o t o primārās 

iedarbības v ie tas u n v e i d a , la i arī t i e k uzskatīts, ka t o darbība ir būtiski atkarīga no 

spējas inducēt membrānu caur la id ības izmaiņas {Pandolfini et al. 1 9 9 2 ) . Gad ī jumā ar 

priežu skujām ir s k a i d r i r e d z a m s , ka n e v a r izslēgt arī konkrēto metālu j o n u tiešās 

iedarbības e fek tus u z et i lēna biosintēzes u n peroksidāzes f e r m e n t u s istēmām, kas 

apgrūt ina ga l īgu s e c i n ā j u m u i zda r ī šanu p a r e t i l ēna u n oks ida t ī vā s t resa lomu 

peroksidāzes a t b i l d e s indukci jā . 

D a t i par t o , ka gan eksogēnā ACKS , g a n HEFS stimulēja askorbāta peroksidāzes 

aktivitāti, kā arī rezultāti par et i lēna biosintēzes u n darbības i n h i b i t o r u reducējošo 

i e t e k m i uz tās aktivitāti l i e c i n a , k a endogēnais etilēns piedalās askorbāta peroksidāzes 

aktivitātes regulēšanā s t resotu pr iežu s k u j u a u d o s . Lai arī sakarība s ta rp askorbāta 

peroksidāzes i n d u k c i j u u n peroksīda atkarīgo et i lēna izdal īšanos pr iežu skujās ir 

ac īmredzama, dotajā e k s p e r i m e n t u pakāpē ir grūti secināt, v a i sekojošā indukc i jas 

sekvence stresors-H202-et i lēns-askorbāta peroksidāze d a r b o j a s in vivo apstākļos 

Pirmkārt, et i lēna biosintēzes i n h i b i t o r u l ietošana pr iežu skujās, l a i pētītu etilēna 

piedal īšanos stresa a t b i l d e s r e a k c i j u regulēšanā, ir v i s a i apšaubāma, j o do ta j i em 

i n h i b i t o r i e m šajā sistēmā parādās b l akus e f e k t i ( 3 .3 .1 . ) . Otrkārt , peroksidāžu aktivācija 

ar eti lēnu ir sen z ināma parādība, kas norāda u z novecošanās paātr ināšanos etilēna 

ietekmē {Morgan & Fowler 1 9 7 2 , Ābeles et al. 1 9 8 8 ) . Eti lēns inducē vairākus gēnus 

v i r k n e i augu sugu ( A 6 e / e s e t a l . 1 9 8 8 , Ishigeetal. 1 9 9 3 , Itoetal. 1 9 9 4 ) . Novecošanās 

laikā etilēns var inducēt l ipīdu peroksidāc i ju (Sy7vesfre et al. 1 9 8 9 ) . Bez t a m , etilēns 

var inducēt l ipoksigenāzes akt ivāc i ju (3 .1 .5 . ) . Jāatzīmē arī, ka d i v u peroksidāzes mRNS 

134 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJA 3.3. 

līmenis rīsu augos p i eauga v ienādi gan ievainošanas, gan H2O2 va i HEFS ietekmē 
[Ito et al. 1 9 9 4 ) . Treškārt, atsevišķi HEFS e f ek t i , ko l i e to ja kā eksogēnā etilēna a v o t u , 
var nebūt saistīti ar etilēna darbību (Lawton et al. 1994 ) . Pie t a m , nesen t i ka izvirzīts 
p ieņēmums, k a e t i l ēnam u n tā priekštecim, ACKS, varētu būt pretējas f u n k c i j a s 
aizsargsistēmas kontrolē (Siefert et al. 1994 ) . Tātad, etilēna piedalīšanās stresa a tb i l des 
reakcijās ir v isa i k o m p l e k s a . 

Kopumā ņemot , var sec ināt , ka gan H2O2, g a n eti lēns p ieda lās askorbāta 
peroksidāzes indukci jā stresotās priežu skujās, taču etilēns drīzāk p i l d a askorbāta 
peroksidāzes a tb i l des m o d u l a t o r a , nevis i n d u k t o r a l o m u . Līdzīgi secinājumi par etilēna 
l omu a i z s a r g r e a k c i j u kontrolē ir izdarīti arī pētījumos citās augu sistēmās (Mauch et 
al. 1 9 8 4 , VVeiss & Bevan 1 9 9 1 ) . 
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3.4. Askorbāta peroksidāzes aktivitātes izmaiņas kartupeļu dzinumu in vitro kultūrā 

Neraugo t i e s u z ļoti akt īv iem askorbāta peroksidāzes pēt ī jumiem pēdējos gados , 

var atrast pārsteidzoši m a z informāci jas par askorbāta peroksidāzes i zma iņām augu 

in vitro kultūrās (Hagege et al. 1 9 9 2 ) . P retoks idat īvās a izsardz ības mehān i smu 

pētī jumiem augu šūnu u n a u d u kultūrās ir ļoti svarīga noz īme sekojošu i e m e s l u dēļ: 

pirmkārt, i z p r o t o t tās r eakc i j a s , kas nodrošina r ez i s t enc i suboptimālos kultivēšanas 

apstākļos, var u z l a b o t rezultātus praktiskajā pava i rošanā; otrkārt, tā kā ir pierādī jumi, 

ka relatīvi augstāks antioksidat īvo f e r m e n t u saturs norāda uz augstāku aizsargspēju 

pret aktīvā skābekļa s a v i e n o j u m i e m (Mittler & Zilinskas 1 9 9 1 , Gossett et al. 1 9 9 4 ) , 

šādi pētījumi varētu stimulēt r e z i s t e n t u k l o n u a t las i ar uz labotām īpaš ībām masve ida 

pavairošanas vajadzībām. Šī da rba ie tvaros t i k a pētītas askorbāta peroksidāzes izmaiņas 

kartupeļu e k s p l a n t u kultūrā, īpašu uzmanību pievēršot eti lēna e f e k t i e m . 

Tā kā klonēšanai i z m a n t o j a dažādus segmentus u n lapas attiecībā pret t o atrašanās 

v i e tu gar d z i n u m u , t i k a analizēts askorbāta peroksidāzes u n g v a j a k o l a peroksidāzes 

aktivitātes g rad i en t s augošā dz inumā, kurš kultivēts normālas gāzu maiņas apstākļos 

līdz 8 p o s m u s t a d i j a i . D a t i 7 3 . attēlā parāda, ka gar augošu kartupeļu d z i n u m u in 

vitro eksistē ļoti i z t e i k t s askorbāta peroksidāzes u n g v a j a k o l a peroksidāzes g rad ien ts , 

kurš izpaudās gan lapās, gan p o s m o s . Kopīga l ikumsakarība b i j a a b u peroksidāzes 

aktivitāšu pal iel ināšanās līdz ar a u d u v e c u m u , la i gan p o s m o s aktivitātes l īmenis b i j a 

ievērojami augstāks, nekā lapās. Tomēr, askorbāta peroksidāzes aktivitātes g rad ien ts 

gan lapas, gan p o s m o s virzienā n o d z i n u m a ga lo tnes u z p a m a t n i p i e a u g a straujāk 

(73 . attēls, A ) , nekā g v a j a k o l a peroksidāzes aktivitātes g r ad i en t s ( 7 3 . attēls,B). Augs ta 

askorbāta peroksidāzes aktivitāte j a u n o kartupeļu d z i n u m u aktīvi stiepjošos audos 

sakrīt ar iepriekš aprakstītajiem rezultāt iem pa r askorbāta peroksidāzes lokal izāci ju 

r u d z u dīgstu aktīvi augošajos a u d o s (skatīt 3 .2 .1 . ) . Tā kā augsta et i lēna izdalīšanās 

intensitāte ir c i t a raksturīga paz īme šūnu dal īšanās u n stiepšanās fāzē (skatīt 3 .1 .2 . ) , ir 

pilnīgi iespējams, ka eti lēns i r v i ens n o f a k t o r i e m , kas regulē askorbāta peroksidāzes 

aktivitāti in vivo. Ņemot vērā atklātās atšķirības, tālākajiem e k s p e r i m e n t i e m t i k a izvēlēti 

p o s m i u n lapas n o d z i n u m a v idusdaļas . 

Jau agrāk literatūrā ir aprakstīti e k s p e r i m e n t i ar a u d u kultūrām, kuros t i k a i z m a n t o t i 

dažādi a u d u kult ivēšanā l i e t o t o k o n t e i n e r u s lēguma v e i d i , kas nodrošina a u d u izdalīto 

gāzu uzkrāšanos (Huxter et al. 1 9 8 1 , De Proft et al. 1 9 8 5 , Righetti et al. 1 9 9 0 , Kevers 

et al. 1 9 9 2 ) . Tā p iemēram, e k s p e r i m e n t o s ar rožu d z i n u m u kultūrām t i k a parādīts, ka 

endogēni v e i d o j i e s et i lēns, uzkrājoties kult ivēšanas atmosfērā, va r d a r b o t i e s eksogēni 

u n būtiski ietekmēt organogenēzes p r o c e s u n o r i s i (Kevers et al. 1 9 9 2 ) . Dotā da rba 

ietvaros t i k a i z m a n t o t i dažādi a u d u kult ivēšanai i z m a n t o t o mēģeņu u n s t i k l a pudeļu 

slēguma v e i d i , la i izmainītu etilēna sa turu gāzu v idē . Etilēnproducents HEFS t i k a ieslēgts 

augšanas v idē , la i sal īdzinātu endogēni producētā eti lēna u n eksogēnā eti lēna e fektus . 
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Askorbāta peroksidāzes aktivitāte 

(AA min"1 mg"1 olbv.) 

Gvajakola peroksidāzes aktivitāte 

(AA min"1 mg*1 olbv.) 

73. attēls. Askorbāta peroksidāzes aktivitātes (A) un gvajakola 
peroksidāzes aktivitātes (B) gradients lapās un posmos gar augošu 
kartupeļu dzinumu kultivētu i n v i t r o . 

Kā r e d z a m s n o 1 7 . tabulā parādītaj iem d a t i e m , tādējādi b i j a iespējams manipulēt 

gāzu v ides et i lēna sa turu v isa i plašā d iapazonā. Etilēna izdalīšanās d i n a m i k a s pētījumi 

apstiprināja, ka pārsvarā viss eti lēna d a u d z u m s , kas uzkrājās gāzu v idē d i v u nedēļu 

kult ivēšanas per iodā, b i j a saistīts ar a u d u atdalīšanas i e v a i n o j u m a stimulētā eti lēna 

sintēzi 2 4 s t u n d u laikā pēc kult ivēšanas sākuma (dat i nav parādīt i ) . 
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17. tabula. Kultivēšanas trauku slēguma veida un HEFS pievienošanas 
barības vidē ietekme uz etilēna koncentrāciju gāzu vidē 24 h pēc 
kartupeļu posmu eksplantu ieviešanas kultūrā. 

Slēgumu veids 

Etilēna saturs gāzu vidē, 

ng mt~1 

Korķis ar atvērumu 0.024 
Korķis 0.081 
Marles aizbāznis + HEFS 0.012 
Korķis ar atvērumu + HEFS 0.190 
Korķis + HEFS 2.00 

Jaunie d z i n u m i u z kartupeļa p o s m u e k s p l a n t i e m Murashige-Skoog b e z h o r m o n u 

v idē sāka augt 3 dienā pēc klonēšanas. G a n kult ivēšanas t r a u k u ciešais slēgums, gan 

HEFS pievienošana v idē i z sauca j a u n o d z i n u m u stiepšanās augšanas inhibēšanu (74 . 

attēls, A ) . Tomēr, HEFS apstrādes gadī jumā e fek ts b i j a t i k a i īslaicīgs. Z e m a s etilēna 

koncentrāci jas daļēj i slēgtajos t r a u k o s stimulēja l ineāro augšanu. 

Askorbāta peroks idāzes akt iv i tātes d i n a m i k a j a u n a j o s attīstošies d z i n u m o s 

dažādos augšanas apstākļos ir parādīta 7 4 . attēlā B. Netraucētas gāzu maiņas apstākļos 

askorbāta peroksidāzes aktivitāte nepārtraukti samazinājās visā e k s p e r i m e n t a p e r i o d a 

laikā. T ika i d z i n u m o s , kas b i j a auguši HEFS klātbūtnē, askorbāta peroksidāzes aktivitāte 

4 . dienā būtiski pārsniedza k o n t r o l e s l īmeni , be t ab i gāzu apmaiņu ierobežojošie 

slēguma v e i d i izraisīja vienkārši palēninātu f e r m e n t a aktivitātes k r i t u m u , sal īdzinot ar 

k o n t r o l i . Tomēr, pilnīga gāzu apmaiņas novēršana i zsauca asu askorbāta peroksidāzes 

aktivitātes p i e a u g u m u 1 2 . dienā. 

Nepārtraukts askorbāta peroks idāzes aktivitātes p i e a u g u m s b i j a novēro jams 

veca jos eksp lan tos kult ivēšanas laikā ( 7 4 . attēls, C) . Visas apstrādes izraisīja askorbāta 

peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m u , be t a t b i l d e s lag p e r i o d s u n tās intensitāte b i j a 

tieši proporcionāla eti lēna koncentrāc i ja i gāzu v idē . 

S lēguma v e i d a u n HEFS koncen t rāc i j a s i e t e k m e u z d z i n u m u u n e k s p l a n t u 

askorbāta peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m u u n d z i n u m a lineārās augšanas inhibēšanu 

(no te i k t a kā d z i n u m a g a r u m a samazināšanās u n relatīvā svara p i e a u g u m s ) ir parādīta 

7 5 . attēlā. G a n d z i n u m u , gan e k s p l a n t u askorbāta peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m s 

korelēja ar d z i n u m a stiepšanās inh ibēšanu. Tomēr, HEFS saturošajā v idē askorbāta 

peroksidāzes akt iv i tātes p i e a u g u m s b i j a va i r āk i z t e i k t s , nekā l ineārās augšanas 

inhibēšanas pakāpe, norādot u z HEFS p a p i l d u s e f ek tu u z f e r m e n t a aktivitāti . 

Lai n o t e i k t u , va i kartupeļu p o s m u e k s p l a n t u kultivēšanai ierobežotas gāzu maiņas 

apstākļos ir ilgstoša iedarbība uz askorbāta peroksidāzi, p o s m u segmentus n o j a u n a j i e m 

d z i n u m i e m , kas b i j a attīstījušies att iecīgā s lēguma apstākļos, pārk lonēja u n tālāk 

audzēja apstākļos ar neierobežotu gāzu apma iņu . Eti lēna izdal īšanos u n askorbāta 

peroksidāzes aktivitāti n o t e i c a dažādās j a u n o d z i n u m u daļās. G a n eti lēna izdalīšanās 
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7 4 . attēls. Slēguma veida un HEFS pievienošanas kultivēšanas v i d e i 
ietekme uz jaunattīstīto dzinumu augšanu (A), askorbāta peroksidāzes 
aktivitāti dzinumā (B) un askorbāta peroksidāzes aktivitāti posmu 
eksplantos (C) kartupeļu i n v i t r o kultūrā Murashige-Skoog bezhormonu 
vidē. HEFS galējā koncentrācija kultūras vidē b i j a 0.5 mg l " 1 . Dati 
i r vidējie ±SE no 3 paraugiem (10 e k s p l a n t i k a t r s ) katram l a i k a 
punktam. 
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75. attēls. Jaunattīstīto dzinumu askorbāta peroksidāzes aktivitātes, 
garuma un dzīvās masas izmaiņas, kā arī i z e j a s eksplantu askorbāta 
peroksidāzes aktivitātes izmaiņas 14 d.v. kartupeļu in v i t r o kultūrā, 
kas saistītas ar kultūras trauku slēguma veidu un HEFS pievienošanu 
kultivēšnas v i d e i . Rezultāti i r i z t e i k t i % salīdzinājumā ar kontroles 
apstākļiem ( e k s p l a n t i kultivēti traukos, kas slēgti a r vates 
aizbāžņi), pamatojoties uz 3 atkārtojumiem katram variantam (10 
eks p l a n t i katrā atkārtojumā). HEFS p i e v i e n o j a kultūras vidē galējā 
koncentrācijā 0.5 mg l " 1 (E 0.5), 1.0 mg l " 1 (E 1.0) un 2.0 mg l " 1 (E 
2.0). 

intensitāte, gan askorbāta peroksidāzes aktivitāte šajos d z i n u m o s b i j a proporcionāla 
ta i eti lēna koncentrāc i ja i , kādā b i j a attīstījušies k lonēšanai i z m a n t o t i e priekšteču 
eksp lan t i ( 76 . attēls). J auno d z i n u m u lapās u n segmentos n o t e i k t i e p a r a m e t r i apmēram 
1.6 reizes (korķis ar atvērumu) u n 2.4 re izes (korķis) pārsniedza k o n t r o l e s l īmeni . 

Kad atdalītas lapas v a i p o s m i b e z p u m p u r i e m t i k a kultivēti neierobežotas gāzu 
maiņas apstākļos, askorbāta peroksidāzes aktivitāte audos būtiski nemainī jās 7 d i e n u 
laikā (77 . attēls). Tālākajā periodā b i j a novērojams nepārtraukts aktivitātes p i e a u g u m s . 
Lapās u n p o s m u e k s p l a n t o s , kas t i k a kultivēti slēgtos t r a u k o s v a i arī HEFS klātbūtnē, 
askorbāta peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m s b i j a ātrāks u n izteiktāks. 

Tā kā H2O2 v a r inducēt gan eti lēna biosintēzi (skatīt 3.3 . 1 . ) , g a n askorbāta 
peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m u (skatīt 3 .3 .3 . ) , kartupeļu e k s p l a n t u kultūra t i k a 
apstrādāta ar 1 M H2O2 stadi jā, k a d j a u n v e i d o t a j i e m d z i n u m i e m b i j a 6 l īdz 7 
s t a r p p o s m i . Apstrāde būtiski paaugstināja in vivo et i lēna izdalīšanās intensitāti no 
i n t a k t i e m kultivētaj iem a u g i e m ( 7 8 . attēls, iekšējais g ra f iks ) . Askorbāta peroksidāzes 
aktivitāte p i eauga vairāk nekā 2 re izes ar H2O2 apstrādātu e k s p l a n t u lapās (78 . attēls). 
Tomēr, apstrādāto e k s p l a n t u p o s m u s e g m e n t o s b i j a novēro jams s ta t i s t i sk i būtisks 
askorbāta peroksidāzes aktivitātes k r i t u m s . 

Aprakstītajos e k s p e r i m e n t o s ar kartupeļu stublāju e k s p l a n t u kultūru gan gāzu 
apmaiņas ierobežošana, gan apstrāde ar et i lēnproducentu HEFS, kas abos gadījumos 
izraisīja etilēna koncentrāci jas pal iel ināšanos u n lineārās augšanas inhibēšanu, izsauca 
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76. attēls. Kartupeļu nodālo posmu segmentu kultivēšanas ierobežotas 
gāzu vides apstākļos pēcietekme uz etilēna izdalīšanos un askorbāta 
peroksidāzes aktivitāti jaunajos dzinumos, kas attīstījušies vidē 
ar neierobežotu gāzu apmaiņu. Eksplantus kultivēja traukos, kas 
slēgti ar vates aizbāžņiem (k o n t r o l e ) , s i l i k o n a korķiem ar atvērumu 
(A) v a i s i l i k o n a korķiem bez atvēruma (B) 14 dienas. Nodalos segmentus 
no attiecīgajos apstākļos attīstījušamies dzinumiem izdalīja un 
subkultivēja traukos, kas slēgti a r vates aizbāžņi 10 dienas, pēc 
tam izdarīja analīzes jaunveidoto dzinumu attiecīgajās daļās. Dati 
i r vidējie ±SE no 3 paraugiem (10 e k s p l a n t i k a t r s ) . 

arī askorbāta peroks idāzes akt iv i tātes i n d u k c i j u . Kamēr askorbāta peroks idāzes 

aktivitātes p i e a u g u m u etilēna ietekmē e k s p l a n t u lapās u n audos varētu attiecināt uz 

neatgriezeniskām izmaiņām šūnu m e t a b o l i s m a pastiprinātas novecošanās apstākļos 

(77 . attēls), askorbāta peroksidāzes aktivitātes i n d u k c i j a jaunattīstītajos d z i n u m a audos 

b i j a cieši saistīta ar eti lēna inducēto augšanas inhibēšanu (74 . attēls). Šajos pētījumos 

t i k a konstatēts arī ilgstošs et i lēna e fekts uz askorbāta peroksidāzes l īmeni a u d o s . 

Askorbāta peroks idāzes akt iv i tātes l īmen is j a u n a j o s d z i n u m o s , kas attīstījās uz 

e k s p l a n t i e m pēc t o pārklonēšanas neierobežotas gāzu maiņas apstākļos, b i j a tieši saistīts 

ar etilēna koncentrāci ju v idē , ku r šie eksp l an t i b i j a attīstījušies iepriekšējās kultivēšanas 

la ikā ( 7 6 . at tē ls ) . T ā t a d , l i e l āka jā da ļ ā gad ī j umu n o v ē r o j a m a t ieša askorbāta 
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77. attēls. Askorbāta peroksidāzes aktivitātes dinamika lapu 
eksplantos (A) un dzinumus neveidojošos posmu eksplantos (B) 
kultivēšanas laikā dažāda slēguma apstākļos un HEFS (0.5 mg 1_ 1) 
pievienošanas ietekmē. D a t i i r vidējie ±SE no 3 paraugiem (30 
eks p l a n t i k a t r s ) k a t r a i apstrādei katrā l a i k a punktā. 

peroksidāzes aktivitātes atkarība n o kult ivēšanas gāzu v ides et i lēna koncentrāci jas. 

Askorbāta peroksidāzes akt ivāci jas mehānisms eti lēna ietekmē n e t i k a īpaši pētīts 

aprakstītajos e k s p e r i m e n t o s . Tomēr, tā kā l ie lākajā da ļā gadī jumu et i lēns inducē 

peroksidāzes aktivitāti c au r atbilstošo gēnu akt ivāc i ju, kas savukārt i zsauc fermentatīvā 

o l b a l t u m a sintēzi de novo {Morgens etal. 1 9 9 0 , Ishige etal. 1 9 9 3 , Itoetal. 1 9 9 4 ) , var 

domāt, ka kartupeļu a u d o s ierobežotas gāzu maiņas apstākļi u n HEFS apstrāde izsauc 

askorbāta peroksidāzes gēna e k s p r e s i j u . 

T iek uzskatīts, ka aug i ar augs tu ant ioksidat īvo f e r m e n t u l īmeni ir ievērojami 

tolerantāki p re t endogēnā oksidatīvā stresa bo jā jumiem, nekā aug i ar z e m u l īmeni 

(Gossett et al. 1 9 9 4 ) . Pētī jumi l i e c i n a , ka pa t m a z a s askorbāta peroksidāzes aktivitātes 

izmaiņas ir p i e t i ekamas , lai pārtvertu ievērojami paaugstinātu H2O2 d a u d z u m u (Mittler 

& Zilinskas 1 9 9 4 ) . T ā p ē c , b a l s t o t i e s u z iegūta j iem rezu l tā t iem, v a r p ieņemt , ka 

kartupeļu a u d u kult ivēšana v idē ar paaugstinātu et i lēna koncentrāc i ju var i zsauk t 
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78. attēls. H202 apstrādes ietekme uz askorbāta peroksidāzes aktivitāti 
lapās un stublāja segmentos un etilēna izdalīšanos in vivo (iekšējais 
g r a f i k s ) . Posmu ek s p l a n t u s kultivēja 35 ml tilpuma mēģenēs 
neierobežotas gāzu maiņas apstākļos līdz jaunveidotajiem dzinumiem 
attīstījās 6 līdz 7 starpposmi. Apstrādi izdarīja ar 0.5 M H202, 1 
ml uz mēģeni. Mēģenes noslēdza a r s i l i k o n a korķiem uz 24 h un 
noteica uzkrātā etilēna daudzumu. Pēc analīzes, atbilstošos audu 
paraugus izmantoja askorbāta peroksidāzes aktivitātes noteikšanai. 
Dati i r vidējie ±SE no 5 atkārtojumiem. 

paaugstinātu stresa t o l e r a n c i , k u r a ir va irāk vai mazāk s tab i l a tālākās pārklonēšanas 
gaitā. Etilēna veidošanās u n askorbāta peroksidāzes v ienla ic īga i n d u k c i j a a u d o s , kas 
apstrādāti ar H2O2, sakrīt ar iepriekš publ icēta j iem rezultātiem {Mehlhorn 1 9 9 0 ) un 
a p l i e c i n a , ka H2O2 piedalās dotās a t b i l d e s reakc i j as regulēšanā. N e s e n i e pētījumi 
par stresa t o l e r a n c i ir parādījuši, ka H2O2 ve idošanās p i e a u g u m s k a l p o par īslaicīgu 
signālu pretoksidatīvo f e r m e n t u i n d u k c i j a i u n ir svarīgs adaptāci jas r e a k c i j u attīstībai 
(Prasad etal. 1 9 9 4 ) . 

Tā tad , p i e l i e t o j o t e t i lēna apstrādi a u g u a u d u kul tūrās, tās va r l i e t o t stresa 
t o l e r ances mehān ismu pētīšanai. 
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Etilēns ir v i e n a n o v isv ienkāršākajām organiskajām mo leku lām, k u r a i piemīt 
bioloģiskā aktivitāte. Līdz pat septiņdesmito gadu sākumam prakt i sk i neb i j a informācijas 
par t o , kā not i ek etilēna biosintēze, kā t i ek regulēta tā veidošanās u n kā augi uz tve r etilēna 
klātbūtni gaisā niecīgā daudzumā. Pēdējo d i v d e s m i t gadu laikā, līdz ar molekulārās 
bioloģijas metožu plašu pielietošanu augu fizioloģijā, uzkrājies ievērojams d a u d z u m s 
bioķīmisko u n ģenētisko datu par šiem jautājumiem. 

Et i lēna b ios intēzes c e ļ a a tk lāšana sept iņdesmi to g a d u beigās pavē ra ce ļu 
turpmākajiem etilēna veidošanās mehānismu bioķīmiskajiem u n ģenētiskajiem pētījumiem. 
Kopš tā la ika ir aprakstīti vairāki mēģinājumi pierādīt t.s. alternatīvā etilēna veidošanās 
ceļa esamību augstākajos augos, kas saistīts ar membrānu lipīdu peroksidāciju neatkarīgi 
n o ACKS veidošanās u n oksidēšanās. Šādos e k s p e r i m e n t o s par pierādī jumu ACKS-
neatkarīgam etilēna veidošanās ce ļam t i ek minēta pret etilēna biosintēzes i n h i b i t o r i e m 
nejūtīgas etilēna izdalīšanās intensitātes saglabāšanās, kas atsevišķos gadījumos var būt 
6 0 līdz 7 0 % n o kopējās intensitātes (Chen & VVelIburn 1 9 9 1 ) . V ie las, kas inhibē S 
adenozilmetionīna pārvēršanos par ACKS, pilnībā novērsa ACKS satura p i e a u g u m u priežu 
skujās, kas b i j a inkubētas ūdenī, u n par 8 0 līdz 9 0 % bloķēja ACKS i n d u k c i j u ķīmiskajam 
stresam pakļautajās skujās (levinsh & Tillberg 1 9 9 5 ; 3.3.1.) . Neskatot ies uz t o , būtiska 
daļa etilēna izdalīšanās intensitātes priežu skujās b i j a nejūtīga pret šiem i n h i b i t o r i e m (25 
līdz 55 % no kopējā l īmeņa). Šādi rezultāti l iek secināt, ka etilēna biosintēzes i n h i b i t o r i e m 
bez tiešās inhibitorās iedarbības var būt p a p i l d u s efekt i uz etilēna veidošanos, kas saistās 
ar zināmu induktīvo e f ek tu , it īpaši, kombināci jā ar c i t i e m ķīmiskajiem s t resor iem. Tā 
piemēram, inhib i tors aminooksietiķskābe izsauca etāna izdalīšanās stimulāciju, kas ir t ipisks 
membrānu lipīdu bojājumu rādītājs (levinsh & Tillberg 1995 ) . V i ena no iespējām irtā, ka 
aminooksietiķskābe izra isa ACKS sintāzes o l b a l t u m a , kurš ir pazīstams kā v isai labi ls 
ferments, stabilizāciju in vivo (Kim & Yang 1 9 9 2 , VVang & Arteca 1992 ) . Cits i zska idro jums 
varētu būt saistīts ar i n h i b i t o r u st imulējošo i e t e k m i u z ACKS oksidāzes aktivitāti . 
Pamatojot ies uz ekspe r imen t i em ar lipīdu peroks idac i j as selenometionīna izmantošanu, 
var secināt, ka nātrija bisulfīts augstās koncentrācijas (virs 8 m M ) spec i f i sk i izra isa etilēna 
izdalīšanos membrānu lipīdu sadalīšanās rezultātā (levinsh & Tillberg 1 9 9 5 ) . Principiāli 
izšķirošu a tb i ld i par alternatīvā etilēna veidošanās ceļa darbību varētu iegūt eksper imentos 
ar radioaktīvo etilēna veidošanās priekšteču pielietošanu. 

Ir pamats uzskatīt, ka etilēna veidošanās īpatnības, kas izpaužas kā nov i rzes no 
pamata biosintēzes ceļa, ir novērojamas t i ka i atsevišķu augu g r u p u pārstāvjiem, u n ir 
saistītas va i nu a r t o ekoloģiskajām īpatnībām (ūdensaugs Spirodela oligorrhiza, Mattoo et 
al. 1986 ) , va i arī ar spec i f i sku filoģenētisko stāvokli ( sku jukok i ) . šinī sakarībā jāpiemin 
fakts, ka o l b a l t u m v i e l u biosintēzes translācijas i nh ib i t o r s cikloheksimīds izraisīja etilēna 
izdalīšanās stimulāciju priežu skujās; p i e k a m , šis efekts b i j a v i smaz daļēji atkarīgs no 
ACKS veidošanās, j o t o apsp ieda aminooksietiķskābe (levinsh & Tillberg 1 9 9 5 ; 3.3.1.) . 
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Pēdējā l a ika pētījumi citās laboratorijās ir parādījuši, ka cikloheksimīds inducē ACKS 

sintāzes gēna ekspresi ju atsevišķām augu sugām (Liangetal. 1 9 9 2 , Zarembinski & Theologis 

1993) . Tas l i e c ina , ka atsevišķām augu sugām ACKS sintāzes gēns atrodas l ab i l u represoru 

m o l e k u l u kontrolē, va i arī tā t rakskr ip t i ir nes tab i l i . Līdz ar t o jāsecina, ka attiecībā uz 

etilēna fizioloģijas pētījumiem, kuros i z m a n t o dažādus s a v i eno jumus etilēna veidošanās 

un o l b a l t u m a sintēzes manipulēšanai, ir pilnībā jāizslēdz spec i f i sko etilēna biosintēzes 

i n h i b i t o r u , kā arī vispārīgo i n h i b i t o r u darbības b lakus efekt i uz etilēna veidošanās sistēmu. 

Pretējā gadī jumā, kā rāda mūsu pētījumi, iegūto rezultātu interpretācija kļūst v isa i 

apšaubāma (levinsh & Tillberg 1 9 9 4 ) . 

Lai arī etilēna biosintēzes i n d u k c i j a ir v i e n a no vislabāk izpētītajām stresa a tb i ldes 

reakcijām, stresa etilēna funkc i j as augos pilnībā nav skaidras. Pamato jot ies uz pētījumiem, 

kuros l i e to t i etilēna biosintēzes u n darbības i n h i b i t o r i , kā arī i z m a n t o j o t eksogēno etilēnu, 

ir izdarīts secinājums par t o , ka endogēni ve ido j i es stresa etilēns piedalās augu stresa 

adaptācijas r eakc i j u regulācijā. Mūsu ekspe r imentos novēroto graudzāļu dīgstu lapas 

augšanas priekšlaicīgu apstāšanos eksogēnā etilēna ietekmē ar vienlaicīgu lignifikācijas 

paātrināšanos var uzskatīt par t ip isku etilēna atkarīgās adaptācijas reakci jas piemēru (levinsh 

& Romanovskava 1 9 9 1 ; 3 .1 .3. ) . Situācijā, k ad aktīvi augošas v isa dīgsta fotosintēzi 

nodrošinošas lapas aud i t i ek i e va i no t i , dīgsta attīstības p r o g r a m m a s sekmīgai i z p i l d e i ir 

nepieciešama maksimāla nākošo lapu attīstības un augšanas stimulēšana, ko var panākt, 

pārnesot metabolītu plūsmu uz sekojošās lapas augšanas c en t ru . Tā kā aktīvi augošas 

šūnas ir atragējošais centrs, plūsmas pārslēgšanai nepieciešama ievainotās lapas augšanas 

paātrināta izbeigšanās. Šāda f a k t o r a l o m u i z p i l d a et i lēns, kurš st imulē paātr inātu 

lignifikāciju, stimulējot lignīna biosintēzes f e r m e n t u priekšlaicīgu aktivēšanos. Tomēr, uz 

mūsu datu pamata nav iespējams izdarīt galējo secinājumu par t o , vai paātrināta lignifikācija 

etilēna ietekmē ir šūnu stiepšanās izbeigšanās cēlonis, va i arī t ika i tās sekas. 

Principiāli j auns atklājums ir saistīts ar pētījumiem par stresa etilēna izdalīšanos 

inducējošiem f a k t o r i e m graudzāļu dīgstu lapās. Dotā o b j e k t a uzbūves spec i f ika ir saistīta 

ar apstākli, ka aktīvi augošie lapas aud i ir lokalizēti aptverošo audu iekšpusē (Kemp 1980 ) . 

P i rmo l apu nosedz ko l eop t i l s , bet o t ro u n sekojošās lapas - iepriekšējo lapu makst is . Tā 

kā veģetatīvajos audos visaktīvāk etilēna biosintēze no t i ek šūnās, kuras atrodas dalīšanās 

u n stiepšanās fāzē (Saltveit & Dillev 1 9 7 8 , Satler & Kende 1 9 8 5 , levinsh et al. 1991 ) , 

loģisks ir jautājums, kā šāds uzbūves p r inc ips ietekmē etilēna veidošanos u n izdalīšanos 

n o graudzāļu dīgstiem. Mūsu pētījumu rezultātā ir iegūti pierādījumi par t o , ka graudzāļu 

dīgstu ievainošana inducē t o lapās ACKS sintēzi, taču situācijā, k ad lapas aud i atrodas 

aptverošo audu segumā, etilēna veidošanās t iek bloķēta (levinsh etal. 1 9 9 3 ; 3.1.2.). Jādomā, 

ka tas no t i ek tieši ACKS oksidācijas stadijā nep i e t i ekama skābekļa pieplūduma rezultātā, 

tomēr galējos pierādījumus varētu iegūt, i zda ro t eksper imentus par lapas a u d u skābekļa 

saturu u n k o l e o p t i l a caurlaidību attiecībā pret skābekli. N o otras puses, iegūtie dat i l iek 

domāt, ka graudzāļu dīgstu pirmās lapas izaugšana ko l eop t i l a ārpusē ir saistīta ar endogēnā 
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oksidatīvā stresa situācijas attīstīšanos lapas a u d o s . Par t o l i e c i n a arī fakts , ka lapas 
izaugšanas brīdī etilēna izdalīšanās intensitāte n o i n t ak t i em dīgstiem krasi bet īslaicīgi 
paaugstinās (levinsh & Kreicbergs 1 9 9 2 ; 3.1.1.) . 

Atkarībā no auga sugas u n pētītajiem a u d i e m , stresa atkarīgais etilēna veidošanās 
p ieaugums var būt no dažām reizēm līdz vairākiem s imt i em reižu. Etilēna atkarīgās atbi ldes 
reakci jas, kas pētītas, i z m a n t o j o t eksogēno eti lēnu, parāda t i p i s ku a tb i ldes intensitātes 
atkarību no lietotas etilēna koncentrācijas (Ābeles etal. 1992) . Pretēji t a m , līdz šim literatūrā 
nav aprakstīti pētījumi, kuros būtu parādītas tās endogēnā etilēna veidošanās intensitātes 
robežas, kas ir nepieciešamas note ik tas a tb i ldes reakci jas i n d u k c i j a i . N a v arī skaidrs, va i 
ACKS satura p i e a u g u m s v ienmēr obligāti atspoguļo eti lēna izdalīšanās intensitātes 
p i e a u g u m u . Priežu skujās apstrāde ar eksogēno H2O2 izsauca 500-kārtīgu ACKS satura 
p i e a u g u m u ar vienlaicīgu 200-kārtīgu etilēna izdalīšanās p i e a u g u m u (levinsh & Tillberg 
1995 ; 3.3.1.). Tajā pašā laikā, askorbāta peroksidāzes aktivitātes p ieaugums H2O2 ietekmē, 
kurš b i j a atkarīgs gan no etilēna biosintēzes, gan darbības, b i j a t i ka i 2.4 reizes (levinsh et 
al. 1 9 9 5 ; 3.3.3.) . Šādas pašas intensitātes askorbāta peroksidāzes aktivēšanos izsauca 
apstrāde ar etilēnproducetu e t e fonu va i ACKS koncentrācijā, kas vienlaicīgi inducēja 
attiecīgi 40-kārtīgu u n 30-kārtīgu etilēna izdalīšanās intensitātes p i e a u g u m u (3.3.1. ) . Tātad, 
secīgajā etilēna biosintēzes-atbildes reakc i jas pārneses ķēdē no t i ek ievērojama signāla 
pavājināšanās. Mūsu eksper imentos ar priežu skujām starpība starp ACKS indukc i j as pakāpi 
u n etilēna izdalīšanās aktivēšanās intensitāti varētu būt saistīta a r t o , ka maksimālās ACKS 
i n d u k c i j a s momentā reālā eti lēna izdal īšanās intensitāte b i j a samazinājusies ACKS 
oksidāzes aktivitātes k r i t u m a rezultātā (levinsh & Tillberg 1 9 9 5 ; 3.3.1.) . 

Jautājumu par stresa etilēna induktīvo l o m u sarežģī novērojumi par t o , ka, lai arī 
etilēna biosintēzes aktivācija ir nespec i f i ska a tb i ldes reakc i ja uz prakt isk i jebkāda ve ida 
stresa fak toru iedarbību, ne v is i stresa v e i d i izra isa atbilstošu etilēna atkarīgo atbi ldes 
reakc i ju f e rmen tu aktivēšanās i ndukc i j a s veidā. Jautājumu varētu pārfrāzēt arī sekojoši -
vai etilēna biosintēzes p i eaugums stresa ietekmē i r p i e t i ekams nosacījums stresa atb i ldes 
reakc i ju aktivēšanai. Pozitīvas a tb i ldes gadījumā varētu secināt, ka etilēns tiešām piedalās 
stresa adaptācijas reakc i ju aktivēšanā kā vispārēja signālmolekula. Pretējā gadījumā, etilēns 
būtu jāuzskata par stresa situācijas s i m p t o m u , neizslēdzot z ināmu regulatīvo i e tekmi uz 
stresa atb i ldes reakcijām. Lai arī peroksidāzes aktivitātes p i eaugums eksogēnā etilēna 
ietekmē gēnu aktivācijas līmenī ir l ab i aprakstīta parādība (Ābeles etal. 1 9 8 8 , Ishige etal. 
1993 , Ito et al. 1994 ) , ņemot vērā etilēna induktīvo i e t ekmi u z novecošanos, kas saistīta 
ar peroksidāžu aktivāciju, šādi dat i nepierāda etilēna tiešo i e t ekmi . Bez t a m , l i e to jo t etefonu 
(HEFS) kā eksogēnā etilēna a v o t u , pastāv iespēja, ka atsevišķi e te fona efekt i nav saistīti ar 
etilēna darbību (Lawton et al. 1994 ) . Pastāv arī iespēja, ka i nduk to r s stresa reakcijām 
varētu būt nevis etilēns kā tāds, bet gan endogēnās ACKS koncentrācijas izmaiņas. Tā 
piemēram, etilēnam u n ACKS ir pretēja i e tekme u z hitināzes gēna ekspres i ju u n aktivitātes 
līmeni stresa a izsargreakc i ju laikā (Siefert et al. 1 9 9 4 ) . šādi da t i l i ek domāt, ka stresa 
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atkarīgais etilēns nav viennozīmīgi uzskatāms par obligātu i n d u k t o r u , bet gan drīzāk par 
stresa a tb i ldes r eakc i j u m o d u l a t o r u . 

Principiāla problēma pašreizējā zināšanu attīstības līmenī ir arī jautājums par t o , 
kādas ir etilēna funkc i j a s in tak tu augu aktīvi augošos veģetatīvajos audos . Ir pilnīgi skaidrs, 
ka endogēnā etilēna darbību nav iespējams pētīt, vienkārši l i e to jo t eksogēno etilēnu, j o tā 
izsauktās atbi ldes reakci jas ir attiecināmas uz stresa etilēna inducētajām izmaiņām (\evinsh 
& Romanovskaya 1991 ) . Šāda p r i n c i pa neievērošana izraisa būtiskas pretrunas starp etilēna 
biosintēzes lokalizācijas un iespējamās darbības vietām. Tā piemēram, graudzāļu dīgstu 
lapās maksimālā etilēna veidošanās not i ek meristemātiskos audos (levinsh et al. 1991; 
3.1.2.). Tā kā šajos audos ir arī lielākā endogēnā etilēna koncentrācija, nevar arī uzskatīt, 
ka n o t i k t u ievērojama etilēna difūzija (3.1.2.). Tajā pašā laikā, eti lēna darbības v ieta 
lignifikācijas indukcijā i r ta jos lapas audos, kur not iek šūnu stiepšanās pārtraukšanās (levinsh 
& Romanovskaya 1 9 9 1 ; 3.1.3.). Jādomā, ka endogēnais etilēns augošos veģetatīvajos audos 
i zp i l da c i tas, n o regulācijas viedokļa intīmākas funkc i j as . U z šādām iespējamām funkcijām 
norāda novērotā sakarība starp aktīvu etilēna biosintēzi meristemātiskajos audos, no v ienas 
puses, u n relatīvi visaugstāko l ipoksigenāzes (levinsh 1 9 9 2 b ; 3.1.5.) u n askorbāta 
peroksidāzes aktivitāti (levinsh 1 9 9 2 a ; 3.2.1., 3.4.) šajos audos , no otras . Zināms arī, ka 
agrās šūnu augšanas stadijās no t i ek visintensīvākā aktīvo skābekļa f o r m u , tai skaitā, arī 
H2O2, veidošanās (Puntarulo 1 9 9 4 ) . Varētu domāt, ka l ipoksigenāzes un askorbāta 
peroksidāzes konstanta ekspresi ja agrās augšanas stadijās ir saistīta tieši ar pastiprinātu 
ūdeņraža peroksīda veidošanos aktīva šūnu m e t a b o l i s m a rezultātā. Tā kā ūdeņraža 
peroksīds var izsaukt askorbāta peroksidāzes o l b a l t u m a sintēzi de novo, kas ir atkarīga 
gan no etilēna biosintēzes, gan darbības (levinsh etal. 1 9 9 5 ; 3.3.3., 3.4.), var secināt, ka 
aktīvi augošos veģetatīvajos audos darbojas regulatīvā sekvence H2O2 - etilēns - askorbāta 
peroksidāze/ lipoksigenāze. šādas paša regulācijas ceļa darbību var postulēt arī stresotos 
augos, taču šajā gadījumā attiecīgo gēnu ekspres i ja ir īslaicīga. 

Būtiski svarīgu informāciju endogēnā etilēna f u n k c i j u i zp ra tne i veselos augos d o d 
arī eksper iment i par etilēna izdalīšanos no augošiem graudzāļu dīgstiem. Šo ekspe r imen tu 
rezultātā p i r m o re iz i aprakstīti endogēnā etilēna izdalīšanās r i t m i n o i n t a k t i e m etiolētiem 
dīgstiem (levinsh & Kreicbergs 1 9 9 2 ; 3.1.1.). Pretstatā l īdz šim z ināmajām eti lēna 
veidošanās osci lāci jām, ku ru ekspresi ja i nepieciešama i n d u k c i j a ga ismas vai c i ta v ides 
apstākļu maiņas signāla veidā, u n kuras ir diurnālas dabas (El-Beltagy et al. 1 9 7 6 , Rikin et 
al. 1 9 8 4 , Morgan etal. 1990 ) , etilēna izdalīšanās no graudzāļu dīgstiem r i t m i t i ek iekšēji 
vadīti. Turklāt, individuāli dīgsti neizrāda sinhronitāti attiecībā pret etilēna izdalīšanās 
m a k s i m u m a u n m i n i m u m a p u n k t i e m . Šādu r i tmisku etilēna veidošanās intensitātes svārstību 
fizioloģiskā jēga kļūst saprotama, analizējot attiecīgo individuālo dīgstu augšanas ātruma 
svārstības - maksimālās etilēna izdalīšanās pe r iodos k o l e o t i l u augšanas ātrums krasi 
samazinās, salīdzinot ar pārējām etilēna izdalīšanās fāzēm (levinsh & Kreicbergs 1 9 9 2 ; 
3.1.1.). Varētu domāt, ka etilēna izdalīšanās r i t m i s k u m a kon t ro l e no t i ek etilēna biosintēzes 
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kontro les līmenī. Kā zināms, dažu f e r m e n t u aktivitātes u n o l b a l t u m a līmeņa cirkādie r i tm i 
ir atkarīgi no attiecīgo gēnu r i tmiskas ekspresi jas (Kloppstech 1 9 8 5 , Deng et al. 1990 ) . Ir 
arī izteikts pieņēmums, ka etilēna izdalīšanās oscilācijas kokv i l nas dīgstos atspoguļo ACKS 
sintēzes oscilācijas (Rikin et al. 1984 ) . Tomēr, bez pap i l dus pētījumiem nevar no l i eg t arī 
iespēju, ka dažādu etilēna biosintēzes e fek to ru satura fluktuācijas varētu vadīt novērotos 
etilēna izdalīšanās r i tmus graudzāļu dīgstos. 

Indiv iduālo dīgstu et i lēna izdal īšanās intensitātes ana l īze i z g a i s m o vēl v i e n u 
problēmu, kas ir svarīga no populāciju ekoloģijas u n augu attīstības regulācijas evolucionāro 
aspektu viedokļa. Kā zināms, bioloģiskā daudzveidība ir tas faktors , kas nodrošina attīstību 
globālā izpratnē. Arī v ienas augu sugas u n tās populācijas ietvaros katra atsevišķā indivīda 
fizioloģiskie un bioķīmiskie pa ramet r i ir v a r i a b l i . Lai arī t i ek uzskatīts, ka v ides apstākļu 
izmaiņas laikā u n telpā ir tas faktors , kas nosaka fizioloģisko pa ramet ru variāci ju rašanos 
starp individuāliem o r g a n i s m i e m (Hara & Yokozawa 1994 ) , pat kontrolējamos optimālos 
apstākļos atsevišķie aug i izrāda ievērojamu variabilitāti. Tā piemēram, graudzāļu dīgsti 
atšķiras pēc t o dīgšanas sākuma brīža, augšanas ātruma (Liptav & Davidson 1 9 7 1 ; 3.1.1.), 
kā arī pēc t o etilēna izdalīšanās intensitātes (levinsh & Kreicbergs 1 9 9 2 ; 3.1.1.). Jautājumu 
vēl vairāk sarežģī fakts, ka augi strukturāli sastāv n o konstruktīvu subvienību atkārtojumiem 
(piemēram, meristēmas, saknes, lapas u.t.t. ) . Individuālo k o m p o n e n t u te lpiskais sadalījums 
un tā nozīme fizioloģisko u n bioķīmisko parametru variācijās v iena auga robežās ir praktiski 
neizpētīts jautājums (Smith et al. 1 9 9 4 ) . Tomēr, informācija par bioķīmisko paramet ru 
telpiskā sadalījuma īpatnībām individuālā augā var būt ar k r i t i sku nozīmi fizioloģisko 
pētījumu rezultātu izvērtēšanā. Tā piemēram, eksper imentos ar priežu dīgstiem parādījās 
ārkārtīgi l ie la variācija starp atsevišķo sku ju etilēna izdalīšanās intensitātēm v i ena dīgsta 
robežās - līdz pat 6 0 % (3.3.1.). Tajā pašā laikā, atsevišķo sku ju svara variācijas koef ic ients 
b i ja t ika i līdz 16 % . Jaunākie pētījumu mūsu laboratorijā ir parādījuši, ka etilēna izdalīšanās 
variabilitāte no atsevišķām skujām vēl vairāk palielinās, j a etilēna biosintēze t i ek inducēta 
ar H2O2. Jādomā, ka šādas atšķirības ir saistītas ar individuālo sku ju atšķirīgo spēju sadalīt 
audos iekļuvušo H2O2, u n ir saistītas ar sku ju endogēnā stresa rezistences reakcijām. 
Aprakstītās parādības ir tieši saistītas ar bioloģisko variabilitāti kā plastiskās attīstības u n 
adaptācijas fundamentālo pama tu v isos augu valsts organizācijas līmeņos, k a m t ika i nesen 
ir pievērsta pienācīga uzmanība (Bradford & Trewavas 1994 ) . Šinī sakarībā atšķirības 
atsevišķo augu individuālo subvienību (šūnu, a u d u , lapu) variācijas a tb i ldes reakci jas 
pakāpē uz v ides apstākļu izmaiņu i r pamats p l a s t i s k u m a m , kas nodrošina eksistenci 
mainīgas ārējās v ides apstākļos. Ļoti iespējams, ka etilēns ir v iens n o būtiskākajiem 
aģentiem, kas nodrošina a tb i ldes r eakc i j u variabilitāti augos. 

Antioksidatīvo f e r m e n t u aktivitātes p i e a u g u m s , kas novērots daudzos fizioloģiskajos 
pētījumos, ska idr i parāda, ka pretoksidatīvo f e r m e n t u l īmeņa regulācija d o d a u g i e m 
pap i l dus stresa aizsardzības iespēju. U z šādu novērojumu p a m a t a pēdējos gados ir 
attīstījusies hipotēze par t o , ka stresa to l e r anc i var uz l abo t , paaugst inot augu endogēnu 
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pretoksidatīvo kapacitāti, šī hipotēze balstās uz novērojumu, ka toks i sko skābekļa f o r m u 
p ieaugums , līdzīgi etilēna biosintēzes aktivācijai, ir vispārīga a tb i l d e uz prakt isk i v isu 
ve idu stresa situācijām. V i r kne novērojumu apst ip r ina tās pareizību. Pirmkārt, stresa laikā 
vai pēc tā no t i ek membrānu u n c i tu šūnas sastāvdaļu oksidatīvas dabas bojājumi. Otrkārt, 
stresa situācijās p i eaug aktīvā skābekļa f o r m u u n brīvo radikālu ekstraģējamie d a u d z u m i . 
Treškārt, n o t e i k t o s stresa apstākļos ievērojami paaugstinās pretoksidatīvo f e r m e n t u 
aktivitātes un askorbāta un g lu t a t i ona līmenis. Atsevišķu f e rmen tu aktivitātes, kur i piedalās 
pretoksidatīvās aizsardzības sistēmā, ietekmē dažādi v ides f a k t o r i , ku r i pa l i e l i na aktīvā 
skābekļa f o r m u saturu . Lielākajā daļā gadījumu var novērot t i ka i relatīvi ne l ie las f e rmen tu 
aktivitātes izmaiņas {Edvvards etal. 1993 ) . Tomēr, ņemot vērā visai ievērojamo lapas a u d u 
a p j o m u , nel ie las kopējās fe rmenta aktivitātes izmaiņas var atb i ls t ievērojamām izmaiņām 
noteiktā mazā šūnas struktūras komponentā. Ceturtkārt, var parādīties krusteniskā to le rance 
pret dažādām stresa formām, j a pretoksidatīvās aizsardzības sistēma ir aktivēta. 

Jādomā, ka antioksidatīvās aizsardzības sistēma augos ir v isai ierobežota tās spējā 
atbildēt uz stresa iedarbību. Tas arī ir saprotams, j o augstāko augu kā modulāras sistēmas 
aizsardzības pamatpr inc ips ir audu pašdestrukcija ievērojamu bojājumu gadījumā. Jaunākie 
pēt ī jumi , l i e t o j o t molekulārās bioloģi jas m e t o d e s , l i e k domāt , ka ant ioksidat īvās 
aizsardzības sistēma nea tb i l d uz potenciālā bojājuma iespēju ar ātru f e r m e n t u gēnu 
i n d u k c i j u , bet gan reaģē t i ka i reālu bojājumu parādīšanās gadījumā. Iespējams, ka tas ir 
saistīts ar aktīvā skābekļa f o r m u piedalīšanos signālu pārneses sistēmā. Šādā gadījumā 
ātra antioksidatīvo f e r m e n t u aktivitātes palielināšanās noves tu p ie signālu pārnešanas 
bremzēšanas un kavētu vispārējās stresa atbi ldes reakci jas. Ņemot vērā pašreizējo zināšanu 
līmeni, stresa atkarīgās etilēna biosintēzes l oma augu aizsargkapacitātes regulēšanā šajā 
kontekstā ir v i sa i hipotētiska. Fizioloģiskie d a t i rāda, ka eksogēnais etilēns inducē 
pretoksidatīvo f e r m e n t u aktivitātes p i e a u g u m u , bet ķīmiskā stresa inducētais aktivitātes 
p i eaugums ir atkarīgs no etilēna biosintēzes u n darbības {levinsh et al. 1 9 9 5 ; 3.3.3.) . 
Tomēr, galvenā problēma šajā gadījumā saistās ar cēloņsakarību atklāšanu, nevis vienkārši 
ar sakritību novērošanu laikā u n telpā. Līdz šim nav zināmi dat i par t o , va i eksistē tieša 
koncentrācijas atkarība starp endogēnā etilēna līmeni u n pretoksidatīvo t o l e r anc i . Pēdējā 
la ika pētījumos ar transgēniem aug i em ir atrasti pierādījumi t a m , ka v i ena fe rmenta gēna 
pastiprināta ekspres i ja izsauc paralēlu c i tu pretoksidatīvo f e r m e n t u aktivitātes p i e a u g u m u 
{Gupta et al. 1993 ) . Tas norāda uz to , ka aizsargsistēma ir atkarīga n o v i eno ta kont ro les 
mehānisma. Līdzīgi t a m , jaunākie pētījumi mūsu laboratorijā ir parādījuši, ka priežu skujās 
eksogēnā eti lēna ietekmē līdztekus askorbāta peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m a m 
novērojams arī būtisks superoksīddismutāzes aktivitātes p i eaugums . 

Šajā kontekstā interesanti ir rezultāti, kas iegūti kartupeļu d z i n u m u eksp lantu kultūrā. 
Jauno d z i n u m u attīstība kultūras t raukos ar ierobežotu gāzu apmaiņu ar apkārtējo v i d i , kā 
arī etilēnproducenta etefona klātbūtnē, izsauca ilgstošu askorbāta peroksidāzes aktivitātes 
p i e a u g u m u , kurš saglabājās arī vairāku sekojošu pārkultivēšanu gaitā (3.4. ) . Tā kā pēdējā 
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la ika pētījumi mūsu laboratorijā ir parādījuši, ka šādiem aug i em b i j a pastiprināta to lerance 
pret aktīvo skābekli ģenerējošo herbicīdu pa rakva tu (metilviologēnu), var secināt, ka 
kartupeļu d z i n u m u kultivēšana v idē ar paaugstinātu etilēna saturu var izsaukt paliekošu 
izturību pret endogēno oksidatīvo stresu. Šie novērojumi ir v isa i būtiski praktiskajā augu 
mikropavairošanā, j o a u g u a u d u a u d u kultūras t o ieviešanas u n uzturēšanas gaitā ir 
pakļautas vairākkārtīgu stresu iedarbībai. Tālākajos pētījumos ir būtiski noska id ro t , vai 
līdz ar askorbāta peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m u endogēnā oksidatīvā stresa rezistence 
saistīta arī ar c i t u antioksidatīvo f e r m e n t u (superoksīddismutāze, glutationreduktāze) 
aktivitātes p i e a u g u m u . Tā kā dažādu aktivētā skābekļa f o r m u līdzsvara nodrošināšanai ir 
nepieciešamas korelatīvas v isu šo f e rmen tu aktivitātes izmaiņas, ir nepieciešams noskaidrot , 
vai šo f e rmentu aktivitātes p i eaugums no t i ek tiešā etilēna iedarbībā, va i arī ir netieši saistīts 
ar etilēna inducētajām bioķīmiskajām u n fizioloģiskajām izmaiņām audos . Principiāli 
svarīga ir H2O2 f u n k c i j u noskaidrošana stresa to le rances nodrošināšanā, j o kartupeļu 
d z i n u m u kultūrā ūdeņraža peroksīds izsauc gan etilēna biosintēzes aktivāciju, gan arī 
askorbāta peroksidāzes aktivitātes i n d u k c i j u (3.4.). 
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1 . E t i lēna b ios in tēze l ikumsakar īg i i zma inās a u g u augšanas u n attīstības la ikā. 

Juven ī l i em, aktīvi augošiem a u d i e m paralēl i ar maksimālo askorbāta peroksidāzes 

u n l ipoksigenāzes aktivitāti u n min imā lo lignīna sa turu raksturīga augsta eti lēna 

veidošanās intensitāte, kas samazinās līdz ar šūnu di ferenciēšanos. Līdz ar a u d u 

v e c u m a pal ie l ināšanos, ta jos p i e a u g kopējā peroksidāzes aktivitāte, kas ir saistīta ar 

v i su esošo i z o f o r m u aktivitātes p i e a u g u m u . Vese l i em etiolēt iem graudzāļu dīgstiem 

raksturīga r i t m i s k a etilēna izdalīšanās. Maks imālās eti lēna izdalīšanās fāzē n o t i e k 

dīgstu lineārās augšanas ātruma būtiska samazināšanās. 

2. Dažāda v e i d a stresa f a k t o r u iedarbība ( audu ievainošana, fotooksidatīvais stress, 

ķīmiskais stress u.c.) izsauc etilēna biosintēzes akt ivāci ju 1 -aminociklopropān-1 -

karbonskābes (ACKS) sintēzes l īmenī, kas ir atkarīga n o o l b a l t u m a sintēzes de novo. 

Eti lēnveidojošā f e r m e n t a aktivitātes i n d u k c i j a ir saistīta ar stresa atkarīgo etilēna 

izdalīšanās p i e a u g u m u . Stresa iedarbībā n o t i e k peroksidāžu sistēmas aktivāci ja ar 

īpaš i i z t e i k t u askorbāta peroks idāzes akt iv i tātes p i e a u g u m u gēnu e k s p r e s i j a s 

i n d u k c i j a s rezultātā, kas ir tieši atkarīgs n o etilēna biosintēzes, kā arī l ipoksigenāzes 

aktivitātes pal ie l ināšanās. 

3. A u g u a u d u apstrāde ar eksogēno eti lēnu va i ACKS iz ra i sa eti lēna izdalīšanās krasu 

p i e a u g u m u , kas daļēj i saistīts ar eti lēna autokatalītisko darbību, u n inducē askorbāta 

peroksidāzes aktivitātes p i e a u g u m u uz kopējās peroksidāžu sistēmas aktivācijas f o n a , 

kā arī izsauc l ipoksigenāzes aktivitātes pal ie l ināšanos. F e r m e n t u aktivāci ja n o t i e k 

o l b a l t u m a sintēzes l īmenī. Augošos audos eksogēnā eti lēna u n ACKS ietekmē n o t i e k 

l ineārās augšanas inhibēšana u n v ienla ic īga l ignifikācijas pastiprināšanās paralēl i ar 

s p e c i f i s k u peroksidāzes f o r m u akt ivāci ju, k o var uzskatīt pa r v i e n u n o f a k t o r i e m , kas 

piedalās šūnu stiepšanās bremzēšanā. Ilgstoša paaugstinātas et i lēna koncentrāci jas 

klātbūtne inducē audos paliekošu paaugstinātu endogēnā oksidatīvā stresa t o l e r a n c i . 

4 . N a v iespējams l i e to t etilēna biosintēzes, o l b a l t u m a sintēzes u n l ipīdu pe roks idac i j a s 

i n h i b i t o r u s , la i pierādītu alternatīvā, no ACKS sintēzes neatkarīgā, eti lēna veidošanās 

ce ļa darb ību a u g u a u d o s , j o šie s a v i e n o j u m i izrāda b l a k u s e f e k t u s uz et i lēna 

izda l īšanos. S a v i e n o j u m i , kas i z d a l a et i lēnu n o a u g u a u d i e m sārma hidrol īzes 

apstākļos, nav i d e n t i s k i ar ACKS u n neva r piedalīt ies et i lēna ve idošanā st resam 

nepakļautos a u d o s , bet ir saistīti ar eti lēna atkarīgajām stresa a t b i l d e s reakc i jām. 

5. U z iegūto d a t u p a m a t a va r secināt, ka gan j u v e n i l o s nes t resotos audos , gan arī 

audos , kas pakļauti stresa iedarbībai, intensīva etilēna biosintēze ir atkarīga n o aktīvas 

H 2 0 2 v e idošanās . Et i lēns, savukārt , nodroš ina askorbāta peroks idāzes u n c i t u 

pretoksidatīvā stresa f e r m e n t u gēnu e k s p r e s i j u , kas izsauc att iecīgo fermentatīvo 

o l b a l t u m u sintēzi de novo u n paaugs t i na t o aktivitāti. Tomēr, et i lēna regulatīvās 

f u n k c i j a s nest resotos u n s t resam pakļautos audos ir atšķirīgas. 

155 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

156 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJA 

6. IZMANTOTAS LITERATŪRAS SARAKSTS 

157 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

Ābeles AL, Ābeles FB (1972) Biochemical pathway of stress-induced ethvlene. 

Plant Phvsiol 50:496-498 

Ābeles FB (1973) Ethvlene i n Plant Biologv. Academic Press, NY. 360p. 

Ābeles FB, D u n n LJ , Morgens P, Ca l lahan A, D in t e rman RE, Schmid t J (1988) 
I n d u c t i o n of 3 3 - k D a n d 6 0 - k D perox idases d u r i n g e thv l ene - induced 
senescence of cucumber cotvledons. Plant Physiol 87:609-615 

Ābeles FB, Morgan PW, Saltveit M E (1992) Ethvlene i n Plant Biologv. 2nd Edition. 

Academic Press, San Diego. 414p . 

Ābeles FB, Rub ins te in B (1964) Regulat ion of ethvlene evo lut ion and leaf 
abscission by aux in . Plant Phvsiol 39:963-969 

Acaster MA, Kende H (1983) P roper t i es a n d p a r t i a l p u r i f i c a t i o n o f 1-
aminocyclopropane-l-carboxylate svnthase. Plant Physiol 72:139-145 

Ādams WR, Galston AW (1974) Dif ferential effects of ethylene on p i t h peroxidase 
of in tact tobacco p lants and excised t issue. Plant Physiol 53:931-933 

Aharoni N, L ieberman M, Sisler H D (1979) Patterns of ethylene p roduc t i on i n 
senescing leaves. Plant Physiol 64:796-800 

Al ibert G, Boudet A (1979) La l igni f icat ion chez le Poplier. I . Mise au point 
d'une methode de dosage et d'analyse monomerique des l ignines. Physiol 
Veg 17:67-74 

Allen RD (1995) Dissection of oxidative stress tolerance us ing transgenic plants. 
Plant Physiol 107:1049-1054 

Alscher RG (1989) Biosynthesis and ant iox idant func t i on of g lutathione i n 
plants. Physiol Plant 77: 457-464 

A l tman A, Gūlsen Y, Goren R (1982) G row th and metabolic act iv i ty of lemon 
ju ice vesicle explants in vitro. P lant Physiol 69:1-6 

Amrhe in N, Godeke KH , Kefeli V I (1976) The est imat ion of relative interce l lular 
phenylalanine ammonia-lyase (PAL)-activities and the modu la t i on in vivo 
and in vitro by competit ive inh ib i to rs . Ber Deutsch Bot Ges 89:247-259 

Amrhe in N, Wenker D (1979) Novel inh ib i t o rs of ethylene produc t i on i n higher 
plants. Plant Celi Physiol 20:1635-1642 

Anderson JV, Chevone B I , Hess J L (1992) Seasonal var ia t ion i n the ant iox idant 

system of eastern whi te p ine needles. Evidence for the rma l dependence. 

Plant Physiol 98: 501-508 

Apostol I , Heinstein PF, Low PS (1989) Rapid s t imu la t i on of an oxidative burs t 
d u r i n g e l i c i t a t i on of c u l t u r e d p l a n t cel is. Role i n defense a n d s igna l 
t ransduct ion. Plant Physiol 90 : 109-116 

158 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJĀ 

Arn ison PG, Bo l i WG (1976) The effect of 2,4-D and k i n e t i n on peroxidase 
act iv i ty and isoenzvme pa t t e rn i n cotvledon celi suspension cul tures of b u s h 
bean {Phaseolus vulgaris cv. Contender). Can J Bot 54:1857-1867 

Arora YK, Bajaj KL (1981) Activit ies of enzymes of polyphenol metabol ism i n 
Phaseolus aureus s e ed l i ngs g e r m i n a t e d i n t h e p r e s e n c e o f 2 -
chloroethvlphosphonic acid. Bio l Plant 23:141-144 

Arr igon i A, De Gara L, Tommasi F, Liso R (1992) Changes i n the ascorbate 
svstem dur ing seed development of Viciafaba L. Plant Phvsiol 99: 235-238 

Arteca RN, Bachman J M , Mandava NB (1988) Effects of indole-3-acetic acid 
and brassionsteroid on ethvlene biosvnthesis i n etiolated mungbean hypocotyl 
segments. J Plant Phvsiol 133:430-435 

Arteca RN, Tsa i D-S, Schlagnhaufer C, Mandava NB (1983) The effect of 
brassinosteroid on auxin- induced ethvlene product ion by etiolated m u n g 
bean segments. Phvsiol Plant 59:539-544 

Asada K (1991) Molecular properties of ascorbate peroxidase i n chloroplasts. 
Biochemical , Molecular, and Phvsiological Aspects of P lant Peroxidases. 
University of Geneva, Switzerland, pp. 147-158 

Asada K (1992) Ascorbate peroxidase - a hvdrogen peroxide-scavenging enzyme 
i n p lants . Phvsiol Plant 85: 235-241 

Asada K (1994) Production and action of active oxygen species i n photosvnthetic 
tissues. Causes of Photooxidative Stress and Ameliorat ion of Defense Svstems 
i n Plants. pp.77-104 

Asada K, Miyake C, Sano S, Amako K (1993) Scavenging of hydrogen peroxide 
i n photosynthet ic organisms - f rom catalase to ascorbate peroxidase. Plant 
Peroxidases: Biochemistry and Physiology. TJniversity of Copenhagen and 
University of Geneva, pp. 243-250 

Asada K, Takahash i M (1987) Product ion and scavenging of active oxygen i n 

photosynthesis. Topics i n Photosynthesis, vol . 9. Elsevier, Amsterdam, pp. 

227-288 
i 

Atwel l BJ , Drew MC, Jackson M B (1988) The influence of oxygen deficiency on 
ethylene synthes is l - am inocyc l op ropane - l - c a rboxy l i c ac id Ievels a n d 
aerenchvma format ion i n roots of Zea maus. Physiol Plant 72:15-22 

Bad ian i M, Schenone G, Paolacci AR, Fumagal l i I (1993) Dai ly f luctuat ions of 
antioxidants i n bean {Phaseolus vulgaris L.) leaves as affected by the presence 
of ambient a ir po l lutants . Plant Celi Physiol 34: 271-279 

Begg J E , Wr ight M J (1962) Growth and development of leaves f rom intercalary 
mersitems i n Phjalaris arundinacea L. Nature 194:1097-1098 

159 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

Bell E, Mul le t J E (1993) Character izat ion of a n Arabidopsis lipoxygenase gene 
responsive to methv l jasmonate and wound ing . Plant Phvsiol 103:1133-1137 

Belver A, Roldan M, Rodriguez MP, Donaire JP (1988) Plant senscence i n relation 

to some endogenous factors. Grasās Aceites 39:182-194 

BeMiller J M , Coli l la W (1972) Mechanism of corn indole-3-acetic acid oxidase 
in vitro. Phytochemistry 11:3392-3402 

Beyer E M (1976) A potent i nh ib i t o r of ethvlene act ion i n p lants . P lant Phvsiol 
58:268-271 

Bhattacharva RN, Chattopadhyay KK, Basu PS (1986) A u x i n act iv i ty of 3-
hydroxymethyl oxindole and 3-methylene oxindole i n oat. B io l Plant 28:219-
226 

Bleecker AB, Estelle MA, Somerville SC, Kende H (1988) Insensit iv i ty to ethylene 
conferred by a dominant m u t a t i o n of Arabidopsis thaliana. Science 241:1086-
1089 

Blowers DP, Trewavas A (1989) Second messengers: the i r existence and 
relat ionship to pro te in kinases. I n : second messengers i n p lant g rowth and 
development. A l an R. Liss, Inc., New York , pp.1-28 

Boller T (1990) Regulat ion of the b iosynthet ic pathway of ethylene i n response 
to pathogen stress. Physiol P lant 79:A150 

Boller T (1991) Ethylene i n pathogenesis and disease resistance. The Plant 
Hormone Ethylene. CRC Press, Boca Raton, pp.293-314 

Boller T, Gehr i A, M a u c h F, Vogeli U (1983) Chit inase i n bean leaves: Induct ion 
by ethylene, pur i f i cat ion, properties and possible funct ion . Planta 157:22-
31 

Boller T, Kende H (1970) Hydro lyt ic enzymes i n the centra l vacuole of p lant 

celis. Plant Physiol 63:1123-1132 

Boller T, Kende H (1980) Regulat ion of w o u n d ethylene synthesis i n p lants. 
Nature 286:259-260 

Borcher t R (1978) T ime course and spa t i a l d i s t r i b u t i o n of pheny la lan ine 

ammonia-lyase and peroxidase act iv i ty i n wounded potato tubers . Plant 

Physiol 62:789-793 

Bosquet JF, T h i m a n n KV (1984) L ip id peroxidat ion forms ethylene f rom 1-

aminocyclopropane- l-carboxyl ic acid a n d may operate i n leaf senescence. 

Proc Nat i Acad Sci USA 81:1724-1727 

Boudet AM, Lapierre C, Gr imapet tenat i J (1995) Biochemistry a n d molecular 

biology of l igni f icat ion. New Phyto l 129:203-236 

160 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJA 

Bowl ing AC, Crowden RK (1973) Peroxidase activity and l igni f icat ion i n the pod 
membrane of Pisum sativum L. Aus t r J Bio l Sci 26:679-684 

Boyer N, Desbiez M-O, Hofinger M, Gaspar T (1983) Effect of l i t h i u m o n 
thigmomorphogenesis i n Bryonia dioica ethylene produc t i on a n d sensitivity. 
Plant Physiol 72:522-525 

Bradford M M (1976) A rap id and sensitive method for the quant i t a t i on of 
microgram quantit ies of protein ut i l i z ing the pr inciple of protein-dye b inding. 
Ana l Biochem 72:248-254 

Bradford KJ , Trevvavas A J (1994) Sensitivity thresholds and variable t ime scales 
i n p lant hormone action. Plant Physiol 105:1029-1036 

Bredemeijer GMM, Burg HCJ, Sree Ramu lu K, D i jkhu is P (1985) Release of 
peroxidases by cu l tured potato celis. Acta Bot Neerl 34:325-335 

BrennanT, Frenkel C (1977) Involvement of hydrogen peroxide i n the regulat ion 
of senescence i n pear. Plant Physiol 59:411-416 

Bressan RA, LeCureux L, Wi lson LG, Fi lner P (1979) Emiss ion of ethylene and 
ethane by leaf t issue exposed to in jur ious concentrations of sul fur dioxide 
or bisul f i te ion . Plant Physiol 63:924-930 

Bryant SD, Lane FE (1979) Indole-3-acetic acid oxidase from peas. I . Occurence 
and d i s t r ibu t i on of peroxidative and nonperoxidative forms. Plant Physiol 
63:696-699 

B u n n i n g E (1956) Endogenous rhy thms i n plants. A n n u Rev Plant Physiol 
7:71-90 

Burg SP, Stolwi jk (1959) A highly sensitive katharometer and i ts appl icat ion to 
the measurement of ethylene and other gases of biological importance. J 
Biochem Microbiol Technol Engl 1:245-259 

Burg SP, T h i m a n n KV (1959) The physiology of ethylene fo rmat ion i n apples. 

Proc Nat i Acad Sci USA 45:335-344 

Cakmak I , Marschner H (1992) Magnesium deficiency and h i gh l ight intens i ty 
enhance activit ies of superoxide d ismutase , ascorbate peroxidase, and 

glutathione reductase i n bean leaves. Plant Physiol 98: 1222-1227 

Cakmak I , Strbac D, Marschner H (1993) Activit ies of hydrogen peroxide-

scavenging enzymes i n germinat ing wheat seeds. J Exp Bot 44 : 127-132 

Casti l lo F J (1992) Peroxidases and stress. P lant Peroxidases 1980-1990. 
University of Geneva, Switzerland, pp. 187-203 

Castil lo FJ, Greppin H (1988) Extracel lular ascorbic acid and enzyme activities 
related to ascorbic acid metabol ism i n Sedum album L. leaves after ozone 
exposure. Env i ron Exp Bot 28: 231-238 

161 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

Castillo FJ , Mi l ler PR, Greppin H (1987) Extrace l lu lar biochemical markers of 
photochemical ox idant a ir po l lu t i on damage to Norway spruce. Experientia 
43: 111-220 

Catala C, C h a m a r r o J (1987) Pur i f i cac i on pa r c i a l y prop iedades de 1as 

isoperoxidasas anionicas y catiomcas del flavedo de paranjas Valencia Late. 

Rev Agroquem Tecnol A l iment 27:509-518 

Catesson AM, Imberty A, Goldberg R, Czar i inski Y (1986) Nature, localization 
and specificity of peroxidases involved i n l igni f icat ion processes. Molecular 
and Physiological Aspects of P lant Peroxidases. Geneva, pp. 189-198 

Chadwick AV, B u r g SP (1970) Regulat ion of root g rowth by auxin-ethylene 

interact ion. Plant Physiol 45:192-200 

Chanda SV, Josh i AK, K r i shnan PN, VaishnavPP, Singh YD (1986) D is t r ibut i on 
of indoleacetic acid oxidase, peroxidase, and esterase activities i n re lat ion to 
elongation growth i n pearl mi l l e t internode. J Plant Physiol 122:373-383 

Chang C, Kwok SF, Bleecker AB, Meyerowitz E M (1993) Arabidopsis ethylene-
response gene ETR1: S imi lar i ty of p roduc t to two-component regulators. 
Science 262:539-599 

C h k a n i k o v D I , M a k o v e i c h u k AY, M i k i t y u k OD , A r t e m e n k o E N (1985) 
Red i s t r i bu t i on of a u x i n a n d e thy lene i n pea seedl ings as affected b u 
decapitation. Fiziol Rast 32 :1014-1016 

Chappet A, D u b o u c h e t J (1972) Ac t i v i t e isoperoxydas ique et va r ia t i ons 
d'elongation. CR Acad Sci 274:889-892 

Chappet A, Dubouchet J (1975) Var iat ions de l 'activite des isoperoxydases du 
coleoptile de Ble pendant l 'auxesis. Phys Veget 13:153-162 

Che ignon M, Schaeverbeke J (1970) Re lat ions ent re la c o m p o s i t i o n en 

isoperoxydases el l 'elongation cel lulaire. CR Acad Sci 270:615-618 

Chen G-X, Asada K (1989) Ascorbate peroxidase i n tea leaves: occurence of 
two enzymes and the differences i n the i r enzymatic and molecular properties. 
Plant Celi Physiol 30: 987-998 

Chen G-X, Asada K (1992) Inact ivat ion of ascorbate peroxidase by thiols requires 

hydrogen peroxide. Plant Celi Physiol 33:117-123 

Chen G-X, Sano S, Asada K (1992) The amino acid sequence of ascorbate 
peroxidase f rom tea has a h i gh degree of homology to tha t of cytochrome c 
peroxidase f rom yeast. Plant Cel i Physiol 33: 109-116 

Chen Y-M, Lucas PW, We l l burn AR (1991) Relationship between foliar in jury 
and changes i n ant iox idant Ievels i n red and Norway spruce exprosed to 
acidic mists . Env i r on Pol lut 69 : 1-15 

162 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJA 

Chen Y-M, Tabner BJ , Wel lburn AR (1990) ACC-independent ethvlene formation 
i n b r o w n Norwey spruce needles involves organic peroxides rather t h a n 
hydroperoxides as possible precursors. Physiol Mo l Plant Pathol 37:323-
337 

Chen Y-M, We l lburn AR (1991) Ethylene release f rom green spruce needles 
involves a combinat ion of ACC-dependent and independent pathways. Plant 
Gorvvth Reg 10:153-162 

Chen Z, Silva H, Klessig DF (1993) Active oxygen species i n the induc t i on of 

p l an t systemic acquired resistance by salicylic acid. Science 262:1883-1886 

Ch in C-K, Frenkel C (1977) Upsurge i n respirat ion and peroxide format ion i n 
potato tubers as influenced by ethylene, propylene, and cyanide. Plant Physiol 
59 :51 5-518 

C h u r c h DL, Galston AW (1988) 4-Coumarate: CoA ligase act iv i ty i n isolated 
Zinnia mesophyl l celis di f ferentiating to tracheary elements. Plant Physiol 
86:573 

Cook EL, van Staden (1988) Manipu la t ing carnat ion petal senescence. I I . The 
influence of benzyladenine on indoleacetic acid metabol ism and ethylene 
product ion . J Plant Phsyiol 133:470-474 

Cooper J B , Varner J E (1983) Insolubi l izat ion of hydroxypro l ine-r ich celi wa l l 
glycoprotein i n aerated carrot root slices. Biochem Biophys Res C o m m u n 
112:161-167 

Cottle W, Ko la t tukudy PE (1982) Abscisic acid s t imu la t i on of suberizat ion: 
induct ion of enzymes and deposition of polymeric components and associated 
waxes i n t issue cultures of potato tuber. Plant Physiol 70:775-780 

Creelman RA, Bell E, Mullet J E (1992) Involvement of a lipoxygenase-like enzyme 
i n abscisic acid biosynthesis. Plant Physiol 99:1258-1260 

Creelman RA, Mul le t J E (1995) Jasmonic acid d i s t r ibut i on and act ion i n plants: 

regulat ion d u r i n g development and response to biot ic and abiotic stress. 

Proc Nat i Acad Sci USA 92:4114-4119 

Croft KPC, Voisey CR, Slusarenko A J (1990) Mechanism of hvpersensit ive celi 
collapse: corre la t ion of increased lipoxygeanse act iv i ty w i t h membrane 
damage i n leaves of Phaseolus vulgaris (L.) leaves inoculated w i t h an av i ru lant 
race of Pseudornonas suringae pv. phaseolicola. Physiol Mo l Plant Pathol 
36:49-62 

Cumming BG, Wagner E (1968) Rhythmic processes i n p lants . A n n u Rev Plant 

Physiol 19:381-416 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

Dal ton DA, Hanus FJ , Rusel l SA, Evans H J (1987) Puri f icat ion, properties, and 
d i s t r ibut i on of ascorbate peroxidase i n legume root nodules. Plant Phvsiol 
83:789-794 

De Gara L, De Tul l io M, Paciolla C, Liso R, Ar r i gon i O (1993) Cvtosolic ascorbate 
peroxidase i n angiosperms and the dif ferent expressions of i ts isoforms i n 
maize embrvos d u r i n g germinat ion. P lant Peroxidases: Biochemistry and 
Physiology, pp.251-255. 

De Gara L, Paciolla C, Liso R, Stefani A, A r r i gon i O (1991) Corre lat ion betvveen 
ascorbate peroxidase act iv i ty a n d some anomalies of seedlings f rom aged 
caryopses of Dasypyrwn villosum (L.) Borb . J Plant Phvsiol 137: 697-700 

de Grot J J , Veldim GA, Vl iegenthart JF , Bo ld ingh J , Wever R, Van Gelden BF 
(1975) Demonstrat lon by EPR spectroscopy of the funct iona l role of i r on in 
soybean lipoxygenase-1. B i och im Biophys Acta 377:71-79 

De Jaegher G, Boyer N (1986) P u r i f i c a t i o n et ro les phys io log iques des 
peroxydases de l a Bryone. J I n t Groupe Polyphenols 216-221 

De Jaegher G, Boyer N, Gaspar T (1985) Thigmomorphogenesis i n Bruonia 
dioica: Changes i n soluble and celi wa l l peroxidases, phenylalanine ammonia-
lyase activity, cellulose, l i gn in content a n d monomeric const i tuents . Plant 
Grovvth Regul 3:133-148 

De Jong DW (1966) Speculat ion o n the mechan ism of i on t ranspor t i n roots 
based u p o n indirect evidence for h istochemical studies. Bot Gaz 127:17-26 

De Proft MP, Maene L J , Debergh PC (1985) Carbon dioxide a n d ethylene 
evolution i n the cu l ture atmosphere of Magnolia cu l tu r ed i n vitro. Physiol 
Piant 65:375-379 

Dean JFD, Er iksson KEL (1994) Laccase and the deposition of l i gn in i n vascular 

plants. Holzforschung 48:21-33 

Deng M-D, Moreaux T, Leydecker M-T, Caboche M (1990) Nitrate-reductase 
expression is unde r the cont ro l of a c i rcadian r h y t h m and is l i gh t inducible 
i n Nicotiana tabacum leaves. P lanta 180:257-261 

Desbiez M-O, Boyer N, Gaspar T (1981) Hypocotyl g rowth and peroxidases of 
Bidens pilošus. Effect of cotyledonary pr ick ings and l i t h i u m pretreatment. 
Plant Physiol 68:41-43 

Devl in WS, Gust ine D L (1992) Involvement of the oxidative b u r s t i n phytoalexin 

accumulat ion and the hypersensitive react ion. Plant Physiol 100: 1189-1195 

Dhindsa RS, P lumb-Dhimdsa P, Thorpe TA (1981) Leaf senescence: correlated 
w i t h increased Ievels of membrane permeabi l i ty and l i p id peroxidat ion and 
decreased Ievels of superoxide d ismutase and catalase. J Exp Bot 33:93-
101 

164 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJA 

Doui l lard R (1979) Ac tMte lipoxygenasique foliaire: local isation chloroplastique 
et variat ions en fonction de l'age des jeumes plantes. Phvsiol Veg 17:457-
476 

Doui l la rd R, Bergeron E (1981) Lipoxygenase activities of y oung wheat leaves. 
Physiol Plant 51:335-338 

Dro i l lard M-J , Roudet-Mayer M-A, Bureau J - M , Lauriere C (1993) Membrane-
assoc ia t ed a n d so lub l e l i poxygenase i s o f o r m s i n t o m a t o p e r i c a r p . 
Character izat ion and involvement i n membrane alterations. Plant Physiol 
103:1211-1219 

D u n c a n I , Spencer M (1987) Changes i n respirat ion of mi tochondr ia isolated 
f rom cotyledons of ethylene-treated pea seedlings. Planta 170:44-48 

Dunford HB (1986) Catalytic mechanisms of p lant peroxidases: w i t h emphasis 
on reactions of compounds I and I I . Molecular and physiological aspects of 
p l an t peroxidases. University of Geneva, Switzerland, pp. 15-23 

Ecker JR, Dāvis RW (1987) Plant defense genes are regulated by ethylene. 
Biochemistry 84: 5202-5206 

Edreva AM, Georgieva ID, Cholakova NI (1989) Pathogenic and non-pathogenic 
stress effects on peroxidases i n leaves of tobacco. Env i ron Exp Bot 29:365-
377 

Edwards EA, Ena rd C, Creissen GP, Mul l ineaux PM (1993) Svnthesis and 
properties of g lutathione reductase i n stressed peas. Planta 192:137-141 

Eisinger W, Corner LJ , Taiz L (1983) Ethylene- induced latera l expansion of 
etiolated pea stems. Plant Physiol 73:407-412 

El-Beltagy AS, Kapuya JA, Modkour MA, Hal l MA (1976) A possible endogenous 
r h y t h m i n in t e rna i ethylene Ievels i n the leaves of Lucopersicon esculentum 
Mi l l . Plant Sci Lett 6:175-180 

Elstner EF, Konze JR (1976) Effect of po int freezing on ethylene and ethane 
product ion by sugar beet leaf disks. Nature 263:351-352 

Elstner EF, Osswald W (1994) Mechanisms of oxygen act ivat ion dur ing p lant 
stress. Proc Roy Soc Ed inburgh Sect B 102:131-154 

Elstner EF, Osswald W, Youngman RJ (1985) Basic mechanisms of pigment 
bleaching and loss of s t ruc tura l resistance i n spruce [Picea abies) needles: 
advances i n phytomedical diagnostics. Experientia 41:591-597 

Elstner EF, Wagner GA, Schutz W (1988) Activated oxygen i n green p lants i n 
re lat ion to stress s i tuat ions. C u r r T o p Plant Biochem Physiol 7: 159-187 

Endress AG, Suarez SF, Taylor OC (1980) Peroxidase act iv i ty i n p lant leaves 
exposed to gaseous HC1 or ozone. Env i ron Pollut A22:47-58 

165 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

Espelie KE, Franchesc i VR, K o l a t t u k u d v PE (1986) Immunocv tochemica l 
localization and t ime conrse of appearance of an anionic peroxidase associated 
w i t h suberization i n wound-heal ing potato tuber tissue. Plant Physiol 81:487-
492 

Espelie KE, Ko l a t tukudy PE (1985) Pur i f icat ion and character izat ion of an 
abscisic acid- inducible anionic peroxidase associated w i t h suber in izat ion i n 
potato [Solanum tuberosurn). A r c h Biochem Biophys 240:539-545 

E u n J-S, Kura i sh i S, Sakura i N (1989) Changes i n Ievels of aux in and abscisic 
acid and evolution of ethylene i n squash hypocotyls after t reatment w i t h 
brassinolide. Plant Celi Physiol 30 :807-810 

Evans J J (1970) Spectral s imi lar i t ies and kinet ic differences of two tomato 
p lant peroxidase isoenzymes. Plant Physiol 45:66-69 

Evans J J (1990) Celi wa l l b o u n d and soluble peroxidases i n n o r m a i and dwarf 

tomato. J Agrie Food Chem 38 :948-951 

Evensen KB (1984) Ca lc ium effects on ethylene and ethane p roduc t i on and 1-
aminocyclopropane- l-carboxyl ic acid content i n potato disks. Physiol Plant 
60:125-128 

Everdeen DS, Kiefer S, Wi l l a rd J J , Mu ldoon EP, Dey PM, L i XB , Lampor t DTA 
(1988) Enzymic crosslinkage of monomeric extensin precursors i n v i tro . Plant 
Physiol 87:616-621 

Fleuriet A, Deloire A (1982) Aspects h is toch imiques et b iochimiques de la 
cieatrisation des f ru i t s de Tomato blesses. Z Pflanzenphysiol 107:259-268 

Flott BE, Moerschbacher BM, Reisener H J (1989) Peroxidase isoenzyme patterns 
of resistant and susceptible wheat leaves fol lowing stem r u s t infect ion. New 
Phvtol 111:413-421 

Foyer CH, Descourvieres P, Kuner t K J (1994) Protection against oxtgen radicals: 
an impor tant defence mechan ism s tud ied i n transgenic p lants . Plant Celi 
Env i ronm 17:507-523 

Freudenberg K, Reznik H , Boesenberg H , Rasenack D (1952) Das a n der 
Verholzung beteiligte Fermentsystem. Chem Ber 85:641-647 

Fridovich I (1986) Biological effects of superoxide radical. A r ch Biochem Biophys 

247:1-11 

Fry SC (1980) Gibberel l in-control led pect inic ac id a n d prote in secretion i n 

grovving celis. Phytochemistry 19:735-740 

Fry SC (1982a) Isodityrosine, a new cross- l ink ing amino acid f rom p lant cell-

wa l l glycoprotein. Biochem J 204:449-455 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJA 

Fry SC (1982b) Phenolic components of the pr imary celi wa l l . Ferulovlated 
disaccharide of D-galactose and L-arabinose f rom spinach polysaccharide. 

Biochem J 203:493-504 

Fuchs Y, Lieberman M (1968) Effects of k ine t in , IAA, and gibberel l in on ethvlene 
product ion , a n d the i r interact ions i n growth of seedlings. Plant Physiol 
43:2029-2036 

Fuhrer J (1982) Ethylene biosynthesis and cadmium toxic i ty i n leaf t issue of 
beans [Phaseolus vulgaris L.). 70: 162-167 

F u k u d a H, Komamine A (1982) L ign in synthesis and i ts related enzymes as 
markers of tracheary-element dif ferentiation i n single celis isolated f rom the 
mesophyl l of Zinia elegans. Planta 155:423-430 

Fuse T, Iba K, Sat ih H, N ish imura M (1993) Characterizat ion o f a rice m u t a n t 
having an increased susceptibil ity to l i ght stress at h igh temperature. Physiol 
Plant 89:799-804 

Gahagan HE, Ho lm RE, Ābeles FB (1968) Effect of ethylene on peroxidase 
activity. Physiol Plant 21:1270-1279 

Gardiner MG, Cleland R (1974) Peroxidase isoenzymes of the Avena coleoptile. 
Phytocehmistry 13:1707-1711 

Gaspar T (1986) Integrated re lat ionships of b iochemical a n d physiological 
perox idase ac t i v i t i e s . M o l e c u l a r a n d phys i o l o g i c a l aspects of p l a n t 
peroxidases. University of Geneva, Svvitzerland, pp.455-468 

Gaspar T, Kevers C, Penel C, Crevecoeur M, Greppin H (1988) Biochemical 
charac ter i za t ion of n o r m a i and hab i tua t ed sugarbeet ca l l i . Potsdamer 
Forschungen B-57:20-30 

Gaspar T, Penel C, Castillo FJ , Greppin H (1985) A two-step contro l of basie 
and acidic peroxidases and its signifieance for grovvth a n d development. 
Physiol Plant 64:418-423 

Gaspar T, Penel C, Hagege D, Greppin H (1991) Peroxidases i n p lant grovvth, 
di f ferentiat ion, and development. Biochemical, molecular, and physiological 
aspects of p lant peroxidases. University of Geneva, Switzerland, pp. 249-
280 

Gaspar T, Penel C, Thorpe T, Greppin H (1982) Peroxidases 1970-1980. Geneve: 

Univ . Geneve, 324 p. 

Gaudreault P-R, Tyson H (1988) E l iminat ion of differences i n the mobi l i t y of 
flax isoperoxidases on PAGE by digestion w i t h mannosidase. Plant Physiol 

86:288-292 

167 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

GeissmanTA, Neukom H (1973) O n the composit ion of the water-soluble wheat 

f lour pentosans and the l r oxidative gelatation. Lebensm-WissTechnol 6:59-

62 

Gepstein S, T h i m a n n KV (1981) The role of ethvlene i n the senescence of oat 

leaves. Plant Phvsiol 68:349-354 

Gianett i A, Cantoni M, Lorenzoni C, Sa lamin i F, Marocco A (1993) Altered Ievels 
of ant iox idant enzymes associated w i t h two muta t i ons i n tomato. Phvsiol 
Plant 89:157-164 

Gidrol X (1989) Accumulat ion de peroxyde d'hvdrogene et vieill issement accelere 

des semences de soja. CR Acad Sci 308:223-228 

Goeschl J D , Rappaport DL, Pratt H K (1966) Ethvlene as a factor regulat ing the 
grovvth of pea epicotvls subjected to phvs ica l stress. Plant Phvsiol 41:877-
884 

Goldberg R, Catesson A-M, Czaninski Y (1983) Some properties of syringaldazine 
oxidase, a peroxidase specificallv involved i n the l igni f icat ion processes. Z 
Pflanzenphysiol 110:267-279 

Goldberg R, Imberty A, Chu-Ba J (1986) Development of isoperoxidases along 
the grovvth gradient i n the m u n g bean hypocotyl . Phytochemistry 25 :1271-
1274 

Goldberg R, Kevers C, Gaspar T (1989) Guaiacol and ascorbate peroxidase 
compartmentat ion and gradient a long the growing m u n g bean hypocoryl. 
Biochem Phvsiol Pflanzen 184:155-161 

Goldberg R, Le T, Catesson A -M (1985) Localization and properties o f celi vvall 
enzyme activities related to the f ina l stages of Ugnin biosvnthesis. J Exp Bot 
36:503-510 

Gol iberTE (1989) Gravi tat ional stress and l igni f icat ion i n aerial vs. submerged 
shoots of Hippuris vulgaris. Phvsiol P lant 75:355-361 

Gonzalez A, Rodriguez R, SanchezTāmes R (1993) Rooting i n relation to ethvlene, 
peroxidase and poryphenol oxidases i n hazelnut shoots. Physiol Plant 31 :411-
420 

Gora L, Clijsters H (1989) Effect o f copper and zinc on the ethylene metabol ism 
i n Phaseolus vulgaris L. Biochemical and physiological aspects of ethylene 
p r o d u c t i o n i n lovver a n d h i ghe r p l a n t s . K luwe r Academic Pub l i shers , 
Dordrecht, pp.219-228 

Gossett DR, Mi l lho l lon EP, Lucas MC, Banks SW, Marney M M (1994) The effects 
of NaCl on ant iox idant enzyme activit ies i n cal lus t issue of salt- to lerant and 
salt-sensitive cotton cult ivars [Gossgpium hJrsutumL.). Plant Celi Rep 13:498-
503 

168 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJĀ 

Grison R, Pilēt P-E (1985) Maize root peroxidases: re lat ionship w i t h polvphenol 
oxidases. Phytochemistry 24:2519-2521 

Grison R, Pilēt P-E (1985) Properties of syringaldazine oxidase/peroxidase i n 
maize roots. J Plant Phvsiol 118:201-208 

Gross A J , Sizer IW (1959) The ox idat ion of tvramine, tvrosine and related 

compounds by peroxidase. J Biol Chem 234:1611-1614 

Gude H, van der Plas HW (1985) Endogenous ethvlene f o rmat ion and the 
development o f the alternative pathway i n potato tuber discs. Physiol Plant 
65:57-62 

Guy M, Kende H (1984) Conversion of l -aminocyclopropane- l -carboxyl ic acid 

to ethylene by isolated vacuoles of Pisum sativum L. Planta 160:281-287 

Hagege D, Kevers C, Boucaud J , Gaspar T (1988) Ac tMtes peroxydasiques, 
product ion d'ethylene, l ignif ication et l im i ta t i on de croissance chez Suaeda 
rnckritima cult ive an l'absence de NaCl. Plant Physiol B iochem 26:609-614 

Hagege D, Kevers C, Salabert P, Gaspar T (1991) Protective systems against 
ac t i va t ed oxygen species compared i n n o r m a i a n d f u l l y h a b i t u a t e d 
nonorganogenic sugarbeet calluses. I n Vi tro Celi Dev Biol-Plant 28: 143-147 

Hal l iwel l B (1978) L ign in synthesis: the generation of hydrogen peroxides and 
superoxide by horseradish peroxidase and its s t imu la t i on by manganese (II) 
and phenols. Planta 140:81-88 

H a m i l t o n AJ , Lycett GW, Gr ierson D (1990) Ant isense gene tha t i nh ib i t s 
synthesis of the hormone ethylene i n transgenic p lants . Nature 346:284-
286 

HaraT, Yokozawa M (1994) Effects of physiological and environmental variations 
on size-structure dynamics i n p lant populat ions. A n n Bot 73:39-51 

H a r k i n J M , Obst JR (1973) L igni f icat ion i n trees: i nd i ca t i on of exclusive 

peroxidase part ic ipat ion. Science 180:44-46 

Heat RL, Packer L (1968) Photoperoxidation i n isolated chloroplasts. I . Kinetics 
and stochiometry of fatty acid peroxidation. A r ch Biochem Biophys 125:189-

198 

Hernandez JA, Corpas FJ, Gomez M, del Rio LA, Sevilla F (1993) Salt- induced 
oxidative stress mediated by activated oxygen species i n pea leaf mitochondria. 

Physiol Plant 89:103-110 

Hertel H, Hieke B, Schewe T, Ho f fmann P (1987) Lipoxygenase act iv i ty i n 
Triticum aestivurn seedlings dur ing early stages of development. Biochem 
Physiol Pflanzen 182:443-447 

IK» 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

Higuchi T (1957) Biochemical studies of l i gn in format ion. I I I . Phvsiol Plant 

10:633-648 

Hi ldebrand DF (1989) Lipoxygenases. Phvsiol Plant 76:249-253 

Hirsch A-M, Fortune D (1986) Peroxidases as markers of organogenesis and 

dioecism i n t issue of Actinidia chinensis L. p l a n c h o n c u l t u r e d i n v i t ro . 

Molecular and Phvsiological Aspects of Plant Peroxidases. Geneve, p .361-

366 

Hirsch A-M, Fortune D (1984) Peroxidase activitv and isoperoxidase composition 

i n cu l tured stem tissue, cal lus and celi suspension of Actinidia chinensis. Z 
Pflanzenphysiol 113:129-139 

Hofinger M, Gaspar T, Menard D (1980) Effets de l'acide abscisique, de la 
kinetine, de l'acide indolylacryl ique et d u methyleneoxindole sur la croissance 
et la product ion d'ethylene par des racines de Lenti l le. CR Acad Sci 290:139-
142 

Hogsett WE, Raba RM, Tingey D T (1981) Biosynthesis of stress ethylene i n 
soybean seedlings: Similar i t ies to endogenous ethylene biosynthesis. Physiol 
Plant 53:307-314 

Hossain MA, Asada K (1984) Inact ivat ion of ascorbate peroxidase i n spinach 
chlorop lasts o n d a r k a d d i t i o n o f hydrogen peroxide: I ts p ro t e c t i on by 
ascorbate. Plant Celi Physiol 25 :1285-1295 

Hoyle MC (1972) Indoleacteic acid oxidase: a dua l catalytic enzyme? Plant Physiol 

50:15-18 

Hoyle MC (1977) H i g h r e so lu t i on of peroxidase- indoleacet ic ac id oxidase 
isoenzymes from the horseradish by isoelectric focusing. Plant Physiol 60:787-
793 

H u C, Van Huystee RB (1989) Role o f ca rbohydra te moiet ies i n peanut 
peroxidases. Biocem J 263:129-135 

Hu f f J (1982) Peroxidase-catalyzed ox ida t i on of ch l o r ophy l l b y hydrogen 

peroxide. Phytochemistry 21:261-265 

HuxterTJ , Reid DM, Thrope TA (1979) Ethylene product ion by tobacco {Nicottana 
tabacum) cal lus. Physiol Plant 46 :374-380 

Huxter TJ , Thorpe TA, Reid D M (1981) Shoot in i t i a t i on i n l i ght - and dark-

grovvn tobacco cal lus: the role of ethylene. Physiol Plant 53:319-326 

Hyodo H, Fu j inami H (1989) The effects o f 2,5-norbornadiene on the induc t i on 

of the activity of phenyla lanine ammonia-lyase i n wounded mesocarp tissue 

of Cucurbita mwdma. Plant Cel i Physiol 30:857-860 

170 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJA 

lev insh G, I l j i n V, Kreicbergs O, Romanovskava O (1990) Effect of ethephon on 
the act ivitv of the ethvlene-forming enzyme and the biosvnthesis of ethvlene 
i n w inter rye seedlings. Biochem Phvsiol Pflanzen 186:221-228 

lev insh G, Romanovskava O (1991) Accelerated l i gn i f i cat ion as a possible 
mechanism of growth inh ib i t i on i n vvinter rye seedlings caused by ethephon 
and l -aminocyclopropane- l -carboxyl ic acid. Plant Physiol Biochem 29:327-
331 

lev insh G (1992) Character izat ion of the peroxidase system i n w in t e r rye 
seedlings: compar tmenta t i on and dependence o n leaf development and 
hydrogen donors used. J Plant Physiol 140:257-263 

lev insh G (1992) Soluble lipoxygenase activity i n rye seedlings as related to 
endogenous and exogenous ethylene and wounding . Plant Sci 82:155-159 

lev insh G, Kreicbergs O (1992) Endogenous rhy thmic i t y of ethylene product ion 
i n growing in tac t cereal seedlings. Plant Physiol 100:1389-1391 

lev insh G, I l j in V, Kreicbergs O (1993) Coleoptile removal- induced ethylene 
product ion i n vvinter rye seedlings. B io l Plant 35:229-236 

lev insh G, Ti l lberg E (1994) Does inh ib i to r studies can be used to d is t ingu ish 

between the different pathways of ethylene biosynthesis? Plant Physiol 

105:S143 

lev insh G, T i l lberrg E (1995) Stress-induced ethylene biosynthesis i n pine 
needles: a search for the putative l -aminocyclopropane- l -carboxyl ic acid-
independent pathway. J Plant Physiol 145:308-314 

lev insh G, Valcina A, Ozola D (1995) Induct i on of ascorbate peroxidase activity 
i n stressed pine (Pinus sylvestris L.) needles: a putat ive role for ethylene. 
Plant Sci 112:167-173 

Imaseki H, U r i t a n i I , S tahmann MA (1968) Product ion of ethylene by in jured 
sweet potato tissue. Plant Celi Phsyiol 9:757-768 

Imberty A, Goldberg R, Catesson A-M (1985) Isolat ion and character izat ion of 

Populus isoperoxidases involved i n the last step of l i gn in format ion. Planta 

164:221-226 

Inze D, Van Montagu M (1995) Oxidat ive stress i n p lan ts . C u r r Op in i on 

Biotechnol 6:153-158 

Irigoyen J J , Emerich DW, Sanchez-Diaz M (1992) Alfalfa leaf senescence induced 
by d raught stress: photosynthesis, hydrogen peroxide metabo l ism, l i p i d 

peroxidat ion and ethylene evolution. Phsiol Plant 84:67-72 

Ishige F, Mo r i H , Yamazaki K , Imaseki H (1993) Ident i f i cat ion of a basie 
glycoprotein induced by ethylene i n pr imary leaves of azuki bean as a cationic 

peroxidase. Plant Physiol 101:193-199 
171 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

Ito H, K imizuka F, Ohbavashi A, M a t s u i H , Honma M , Shinmyo A, Ohashl Y, 

Caplan AB, Rodriguez RL (1994) Molecular c loning and characterizat ion of 

two compl imentary DNAs encoding putat ive peroxidases from rice (Onjza 
sattvaL.) shoots. Plant Celi Rep 13:361-366 

Jaeger-Wenderer M (1980) Aktivitāten der Peroxidasen, Polyphenoloxidasen 
u n d IES-ox idasen wāhrend der d i f f e r enz i e rung der Ze l l en v o n Riella 
heliophylla (Bory et Mont.) Mont . Z Pflanzenphvsiol 98 :189-201 

J o h n P (1991) How p lan t molecular biologists revealed a surpr i s ing relat ionship 
between two enzvmes, w h i c h took an enzvme out of a membrane where i t 
was not located, and p u t i t i n t o the soluble phase where i t could be studied. 
Plant Mo l Bio l Rep 9:192-194 

Johnson DB, Moore WE, Zank LC (1961) The spectrophotometric determinat ion 

of l i gn in i n smal l wood samples. TAPPI 44:793-798 

Johnson-Flanagan E M , Owens J N (1985) Peroxidase act iv i ty i n re lat ion to 
suberizat ion and respirat ion i n whi te spruce [Picea glauca (Moensh) Voss] 
seedling roots. P lant Physiol 79:103-107 

Jupe SC, Scott IM (1989) The slender phenotype of pea: stem growth, peroxidase 
Ievels and ethylene responses. Physiol P lant 77:59-66 

Kacperska A, Kubacka-Zebalska M (1989) Format ion of stress ethylene depends 
bo th on ACC synthesis and o n the act iv i ty of free radical-generating system. 
Physiol Plant 77:231-237 

Kahlem G (1976) Isolation and localization by tastoimmunology of isoperoxidases 
specific for male flowers of the dioecious species Mercuricdis cmnua. Developm 
Biol 50:58-67 

Kato M , S h i m i z u S (1987) C h l o r o p h y l l me tabo l i sm i n h igher p l an ts . V I . 
Involvement of peroxidase i n ch lo rophy l l degradation. Plant Celi Physiol 
26:1291-1301 

Kay LE, Basile DV (1987) Specific peroxidase isoenzymes are correlated w i t h 
organogenesis. Plant Physiol 84:99-105 

Ke D, Saltveit M E (1988) Plant hormone interact ion and phenolic metabol ism 
i n the regulat ion of russet spot t ing i n iceberg lettuce. Plant Physiol 88:1136-
1140 

Kemp DR (1980) The locat ion and size of the extension zone of emerging vvheat 

leaves. New Phvtol 84:729-737 

Kende H (1993) Ethylene biosynthesis. A n n u Rev Plant Physiol Plant Mol Bio l 
44:283-307 

172 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJA 

Ketsa S, Herner RC (1989) A negative feedback of w o u n d ethvlene product ion 
by f r u i t pericarp tissue of r i n m u t a n t tomato. Tha i J Agrie Sci 22:223-232 

Kevers C, Boyer N, Couduroux J-C, Gaspar T (1992) The inf luence of ethylene 
o n prol i ferat ion and grovvth of rose shoot cul tures . Plant Celi Tissue Organ 
Cu l t 28:175-181 

Kevers C, Goldberg R, v an den Driessche T, Gaspar T (1991) A relat ionship 
betvveen a s c o r b a t e p e r o x i d a s e a c t i v i t y a n d t h e c o n v e r s i o n o f 1-
aminocyclopropane-l -carboxylic acid into ethylene. J Plant Physiol 139: 379-
381 

Kevers C, van den Driessche T, Gaspar T (1989) Relationship betvveen ethylene 
and ethane product ion by whole Acetabularia mediterranea celis and by 
microsomal fractions. Saussurea 19:121-123 

Kieber J J , Ecker J R (1993) Ethylene gas: It 's no t j u s t for r ipen ing any more! 
Trends Genet 9:356-362 

Kieber J J , Rothenberg M, Roman G, Fe ldman KA, Ecker J R (1993) CTR1, a 
negative regulator of the ethylene response pathway i n Arabidopsis encodes 
a member of the Raf family of prote in kinases. Biochem Sci 58:474-480 

Kiefer S, Penel C (1985) Ca2+ and Mn^+ mediated b ind ing of the glycoprotein 

peroxidase to membranes of Pharbitis cotyledons. Plant Sci 39:37-41 

Kiefer S, Penel C, Greppin H, Wagner E (1987) Association de peroxydases aux 
membranes de courgettes de raifort et de Pharbitis nil. A r ch Sci 40:369-378 

K i m SS, Wender SH, Smi th EC (1980) Isolation and characterizat ion of two 
isoperoxidases f rom tobacco tissue cultures. Phytochemistry 19:165-168 

K i m WT, Yang SF (1992) Turnover of 1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid 
synthase prote in i n wounded tomato f ru i t t issue. Plant Physiol 100.T 126-
1131 

KimmererTVV, KozlovvsklTT (1982) Ethylene, ethane, acetaldehyde, and ethanol 
product ion by plants under stress. Plant Physiol 69:840-847 

Klapheck S, Z immer I , Cosse H (1990) Scavenging of hydrogen peroxide i n the 

endosperm of Ricinus communis by ascorbate peroxidase. P lant Celi Physiol 

31:1005-1032 

K l i surska D, Dencheva A (1983) Peroxidase and IAA-oxidase i n crude and 
part ia l ly pur i f i ed enzyme extracts of growing and di f ferent iat ing root celis. 
Bio l Plant 25:110-116 

Kloppstech K (1985) D i u r n a l and cireadian rhy thmic i t y i n the expression of 
l ight- induced p lant nuclear messenger RNAs. Planta 165:958-979 

173 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

Knypl JS (1973) No effect of p l an t grovvth re tard ing compounds and grovvth 
st imulators on indolo-3-acetic acid oxidase act iv i tv i n greening cucumber 

cotyledons. Acta Soc Bot Pol 42 :441-451 

Koch E, Meier BM, E iben HG, Slusarenko A (1992) A lipoxygenase f rom leaves 
of tomato [Lycopersicon esculentum Mil l ) is induced i n response to p lant 
pathogenic Pseudomonads. Plant Phvsiol 99:571-576 

Konze JR, Elstner EF (1978) Ethane and ethvlene fo rmat ion by mi tochondr ia 
as ind icat ion of aerobie l i p id degradat ion i n response to vvounding of plant 

tissue. Biochem Biophvs Acta 528:213-221 

Konze JR, Kende H (1979) Ethvlene fo rmat ion f rom l -aminocyc lopropane- l -
carboxylic acid i n homogenates of etiolated pea seedlings. Planta 146:293-
301 

Konze JR, Kwia tkowsk i GMK (1981) Enzvmat ic ethylene fo rmat ion f rom 1-
aminocyclopropane- l-carboxyl ic acid b y manganese, a prote in f ract ion and 
a cofactor of etiolated pea shoots. Planta 151:320-326 

Konze JR, Kwia tkowsk l GMK (1981) Rapidly induced ethylene fo rmat ion after 
wounding is controlled by the regulat ion of 1 -aminocyclopropane-1 -carboxylic 
acid synthesis. Planta 151:327-330 

Kossatz VC, van Huystee RB (1976) The specific activities of peroxidase and 
aminolevulinic acid dehydratase dur ing the growth cycle of peanut suspension 
cul ture . Can J Bot 54 :2089-2094 

K u HS, Yang SF, P ra t i H K (1967) Enzymic evolut ion of ethylene f rom methional 
by a pea seedling extract. A r c h Biochem Biophys 118:756-758 

K u HS, Yang SF, Pratt H K (1970) Ethylene p roduc t i on and peroxidase activity 
dur ing tomato f r u i t ripening. P lant Celi Physiol 11:241-246 

Kubacka-Zebalska M, Kacperska-Palacz A (1980) Lipoxygenase, a n enzyme 

involved i n p lant growth? Physiol Veg 18:339-347 

Kubo A, Saji H, Tanaka K, Kondo K (1992) Cloning and sequencing of a cDNA 
encoding ascorbate peroxidase f rom Arabidopsis thaliana P lant Mol Biol 
18:691-701 

Kumar GNM, Knowles NR (1993) Changes i n l ip id peroxidat ion and l ipolytic 
and free-radical scavenging enzyme activit ies d u r i n g aging and sprout ing of 
potato [Solanum tuberosurn) seed-tubers. Plant Physiol 102:115-124 

Lagr imin i LM , Rothste in S (1987) T issue specif icity o f tobacco peroxidase 

isozymes and their induct i on by wound ing and tobacco mosaic v i rus infection. 

Plant Physiol 84:438-442 

174 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJĀ 

Lampor t DTA, Epste in L (1983) A new modei for the p r i m a r v celi wa l l : a 

concatenated extensine-cellulose network. C u r r Top Plant Biochem Physiol 

73-83 

Lauriere C (1983) Enzvmes and leaf senescence. Phvsiol Veg 21:1159-1177 

Lawton KA, Potter SL, Uknes S, Ryals J (1994) Acquired resistance signal 

t ransduct ion i n Arabidopsis is ethylene independent. Plant Celi 6:581-588 

Lee TT (1982) regulation of enzymic oxidation of indole-3-acetic acid by phenols: 

s t ructure-act iv i ty relat ionships. Phytochemistry 21:517-523 

Levine A, Tenhaken R, D ixon R, Lamb C (1994) H 2 O 2 f rom the oxidative b u r s t 

orchestrates the p lan t hvpersensit ive disease resistance response. Celi 

79:583-593 

L i a n g X , A b e l S, Ke l l e r J A , S h e n NF, T h e o l o g i s A ( 1992 ) T h e 1-

aminocyc lopropane- l - carboxy la te synthase gene fami ly of Arabidopsis 

thaliana. Proc Nat i Acad Sci USA 89:11046-11050 

L iu Y, Hof fman NE, Yang SF (1985) Ethylene-promoted malony la t ion of 1-

aminocyc lopropane-1-carboxy l i c ac id par t i c ipates i n a u t o i n h i b i t i o n of 

ethylene synthesis i n grapefruit flavedo discs. Planta 164:565-568 

Liptay A, Davidson D (1971) Coleoptile grovvth: var iat ion i n elongation pat terns 

of ind i v idua l coleoptiles. A n n Bot 35:991-1002 

L i z a d a M C C , Y a n g SF (1979 ) A s i m p l e a n d s e n s i t i v e assay f o r 1-

aminocyclopropane-l-carboxyl ic acid. Ana l Biochem 100:140-145 

L y n c h DV, S r i d h a r a S, T h o m p s o n J E (1985) L ipoxygenase -genera ted 

hydroperox ides account for the nonphys io log ica l features of ethylene 

f o rma t i on f r om l -aminocyc lopropane- l - carboxy l i c acid b y m ic rosoma l 

membranes of carnat ions, Planta 164:121-125 

MacAdam J , Nelson CJ (1989) Quant i ta t ion of peroxidase act iv i ty dur ing grass 

leaf development. Plant Physiol 89:103 

Machackova I , Zmrha l Z (1976) Comparison of the effect of some phenolic 
compounds on vvheat coleoptile section growth w i t h their effect on IAA-oxidase 

activity. B io l Plant 18:147-151 

Machackova I , Zmrha l Z (1981) Is peroxidase involved i n ethylene biosynthesis? 

Physiol Plant 53:479-482 

Macnicol PK (1966) Peroxidases of the Aļaska pea (Pisum sattvum L.). Enzymic 
properties and d is t r ibut ion w i t h i n the plant. Arch Biochem Biophys 117:347-

356 

Māder M (1992) Compartmentat ion of peroxidase isoenzymes i n p lant celis. 

Plant Peroxidases 1980-1990. Geneva, pp.37-46 

175 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

Māder M, Amberg-Fisher V (1982) Role of peroxidase i n l igni f icat ion of tobacco 
celis. I . Oxidat ion of n icot inamide adenine dinucleot ide and fo rmat ion o f 
hydrogen peroxide by celi wa l l peroxidases. Plant Physiol 70 :1128-1131 

Māder M, Nessel A, Schloss P (1986) Celi compar tmenta t ion and specific roles 
of isoenzymes. Molecular and Physiological Aspects of Plant Peroxidases. 

Geneva, pp.247-260 

Margoliash E, Novgorodsky A, Schejter A (1960) Irreversible reaction of 3-amino-
1,2,4-triazole and related inh ib i t o rs w i t h the prote in of catalase. Biochem J 
73:339-350 

Marigo G, Boudet A M (1980) Relations polvphenols-croissance: L igni f icat ion et 
l imi ta t ion de croissance chez Lucopersicon escidentum. Physiol Plant 49:425-
430 

M a r t i n MN, Cohen J D , Saftner RA (1995) A new 1-aminocyclopropane-1-
carboxylic acid-conjugating act iv i ty i n tomato f ru i t . P lant Physiol 109:917-
926 

M a r t i n M N , Sa f tner RA (1995) P u r i f i c a t i o n a n d c c a r a c t e r i z a t i o n o f 1-
arninocyclopropane-l-carboxylic acid N-malonyltransferase from tomato fruit . 
Plant Physiol 108:1241-1249 

Martins-Loucao MA, Rodriguez-Barrueco C (1983) Ethylene product ion by carob 
(Ceratonia siliaua) cal lus cu l tures on vary ing media. Physiol Plant 58:204-
208 

Masuda H, F u k u d a H, Komamine A (1983) Changes i n peroxidase isoenzyme 
patterns du r ing tracheary element di f ferent iat ion i n a cu l ture of single celis 
isolated f rom the mesophyl l of Zinnia elegans. Z Pflanzenphysiol 112:417-
426 

Mat i le P (1980) Ca labo l i sm of c h l o r o p h y l l : invo lvement of peroxidase? Z 
Pflanzenphysiol 99:475-478 

Mattoo AK, L ieberman M (1982) Role of silver ions i n contro l l ing senescence 
and conversion of l -aminocyc lopropane- l -carboxy l ic acid to ethylene. Plant 
Physiol 69:18 

Mattoo AK, Baker J E , Mol ine H E (1986) Induc t i on by copper ions of ethylene 
product ion i n Spirodela oligorrhiza: evidence for a pathway independent o f 
l -aminocyc lopropane- l -carboxyl ic acid. J Plant Physiol 123:193-202 

Mattoo AK, Mehta RA, Baker J E (1992) Copper- induced ethylene biosynthesis 

i n terrestr ia l [Nicottana tabacurn) and aquatic [Spirodela oligorrhiza) higher 

plants. Phytochemistry 31:405-409 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJĀ 

Mauch F, Hadwiger LA, Boller T (1984) Ethvlene: svmptom, no t signal for the 
induc t i on of chit inase and _3-l,3-glucanase i n pea pods by pathogens and 
elicitors. Plant Physiol 76:607-611 

Maunders M J , Holdsworth M J , Slater A, Knapp JE , B i rd C R Schuch W, Grierson 
D (1987) Ethylene st imulates the accumulat ion of r ipening-related mRNAs 
i n tomatoes. Plant Celi Env 10:177-184 

Mayne RG, Kende H (1986) Ethylene biosynthesis i n isolated vacuoles of Vicia 
faba L. - requirement for membrane integrity. Planta 167:159-165 

Mazza G, Ričard J , Bouchet M (1970) Potentiels de demi-reduct ion et activite 
"auxine-oxidasique" de peroxydases de Navet [Brassica napus L.). CR Acad 
Sci 270:2492-2494 

M c D o u g a l l G J (1992) P lant peroxidases a n d ce l i d i f f e r e n t i a t i o n . P l an t 
Peroxidases 1980-1990. Geneva, pp. 101-115 

Meh lhorn H (1990) Ethylene-promoted ascorbate peroxidase act iv i ty protects 
p lants against hydrogen peroxide, ozone and paraquat. Plant Celi Env i ron 
13: 971-976 

Meh lhorn H, Kuner t KJ (1986) Ascorbic acid, phenolic compounds, and p lant 
peroxidases: a natūrai defence system against peroxidative stress i n higher 
plants? In : Molecular and physiological aspects of p lant peroxidases, pp.437-
440. University of Geneva, S 

Meh lhorn H, Seufert G, Schmidt A, Kuner t KJ (1986) Effect of S O 2 and O 3 on 
product ion of ant iox idants i n conifers. Plant Physiol 82:336-338 

Meh lhorn H, We l lburn AR (1987) Stress ethylene format ion determinēs p lant 
sensit iv i ty to ozone. Nature 324:417-418 

Messner B, Bo l i M (1994) Extracel lular peroxidases of suspension cu l ture celis 

of spruce {Picea abies). Plant Celi Tissue Organ Cu l t 39:69-78 

Metraux J-P, Kende H (1984) The cel lular basis of the elongation response i n 
submerged deep-water rice. Planta 160:73-77 

Meyer A, Mul l e r P, Sembdner G (1987) A i r po i lu t i on and p l an t hormones. 
Biochem Physiol P f lanz l82: 1-21 

Mich iyama H, Saka H (1988) Endogenous ethylene Ievels i n leaf sheath and 

panicle of rice p lant . Japan J Crop Sci 57:366-370 

Mi id la H , Padu E, Kolk Ū, Sossaar A (1987) Biochemical changes i n p r imary 
wheat leaves du r ing grovvth and senescence. B io l Plant 29:445-452 

Mil ler AR, Cravvford DL, Roberts LW (1985) Lignif icat ion and xylogenesis i n 
Lactuca p i t h explants cu l tured i n vitro i n the presence of aux in and cvto ldmn: 
a role for endogenous ethylene. J Exp Bot 36:110-118 

177 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

Mil ls AK, Crovvden RK (1968) D i s t r i b u t i o n of soluble prote ins and enzvmes 
dur ing early development of Pisum sativurn. Aus t r J B io l Sci 21:1131-1141 

Minocha SC, Halper in W (1976) Enzvmatic chamges and l igni f icat ion i n relation 

to tracheid di f ferentiat ion i n cu l tu red tube r t issue of j e rusa lem artichone 

[Helianthus tuberosus). Can J Bo t 54:79-89 

Mitchel l T, Porter AJR, J o h n P (1988) Autent i c activity of the ethvlene-forming 
enzyme observed i n membranes obtained f rom k iw i f ru i t [Actinidia deliciosa). 
NewPhyto l 109:313-319 

Mit t ler R, Pitcher LH , Z i l inskas BA (1993) Molecular biology of pea cvtosolic 
ascorbate peroxidase and i ts response to oxidative stress. Plant Peroxidases: 
Biochemistry and Physiology. Univers i ty of Copenhagen and univers i ty of 
Geneva, pp.263-270 

Mit t ler R, Tel-Or E (1991) Oxidative stress response and shock prote ins i n the 
unice l lu lar Cuanobacterium sunechococcus R2 (PCC-7942). A r c h Microbiol 
155:125-130 

Mitt ler R, Zi l inskas BA (1991a) Puri f icat ion and characterization of pea cvtosolic 

ascorbate peroxidase. Plant Physiol 97: 962-968 

Mit t ler R, Zi l inskas BA (1991b) Molecular c loning and nucleotide sequence 
analysis of a cDNA encoding pea cytosolic ascorbate peroxidase. FEBS Lett 
289:257-259 

Mit t ler R, Zi l inskas BA (1992) Molecular c lon ing and character izat ion of a gene 
encoding pea cytosolic ascorbate peroxidase. J B io l Chem 267:21802-21807 

Mit t ler R, Zi l inskas BA (1994) Regulat ion of pea cytosolic ascorbate peroxidase 
and other ant iox idant enzymes d u r i n g the progression of d rough t stress and 
following recovery f rom drought . Plant J 5:397-405 

Miyake C, Asada K (1992) Thy lako id -bound ascorbate peroxidase i n spinach 
c h l o r o p l a s t s a n d p h o t o r e d u c t i o n o f i t s p r i m a r y o x i d a t i o n p r o d u c t 
monodehydroascorbate radicals i n thy lako ids . Plant Celi Physiol 33 :541 -
553 

Miyake C, Cao W-H, Asada K (1993) Puri f icat ion and properties of the thy iakoid-

b o u n d ascorbate peroxidase i n sp inach chloroplasts . P lant Cel i Physiol 

34:881-889 

Moerschbacher B M (1992) P lant peroxidases: invo lvement i n response to 
pathogens. Plant Peroxidases 190-1990. Geneva, pp.91-99 

Moerschbacher B M , Flot t BE, No l l U, Reisener H -J (1989) O n the specincity of 

a n elicitor preparat ion f rom stem r u s t w h i c h inducēs Ugnification i n wheat 

leaves. Plant Physiol Biochem 27:305-314 

178 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJĀ 

Moerschbacher B M , Nole U, Gorrichon L, Reisener H-J (1990) Specific inh ib i t i on 
of kgri i f icat ion breaks hypersensitive resistance of wheat to stem rust . Plant 
Phvsiol 93:465-470 

Monti l let J-C, Degousee N (1991) Hydroperoxides inducē glvceollin accumulat ion 
i n sovbean. Plant Physiol Biochem 29:689-694 

Morgan PW, Fowler J L (1972) Ethylene: modi f icat ion of peroxidase activity and 
isozyme complement i n cotton {Gossupium hirsutum L.). P lant Celi Physiol 
13:727-736 

Morgan PW, He CJ , De Greef JA, De Proft MP (1990) Does water deficit stress 
promote ethylene synthesis by intact plants? Plant Physiol 94:1616-1624 

Morgens PH, Ca l lahan AM, D u n n L J and Ābeles FB (1990) Iso lat ion and 
sequencing of cDNA clones encoding ethylene-induced putat ive peroxidases 
f rom cucumber cotyledons. Plant Molec Bio l 14: 715-725 

Mosejev W , Romanovskaya OI, I l j in W , Kreitsbergs O (1990) Effect of ethephon 
on celi prol i feration and celi expansion i n winter rye seedlings. J Plant Physiol 
136:740-745 

Nakaj ima N, Mor i H, Yamazaki K, Imaseki H (1990) Molecular c loning and 
sequence o f a complementary DNA encoding l - a m i n o c y c l o p r o p a n e - l -
carboxylate synthase induced by tissue vvounding. Plant celi Physiol 31:1021 -
1029 

Nakano Y, Asada K (1981) Hydrogen peroxide is scavenged by ascorbate-specific 
peroxidase i n spinach chloroplasts. Piant Celi Physiol 22: 867-880 

Nakano Y, Asada K (1987) Puri f icat ion of ascorbate peroxidase i n sp inach 
chloroplasts; i ts inact ivat ion on ascorbate-depleted med ium and reactivation 
by monodehydroascorbate radical. Plant Celi Physiol 28: 131-140 

Nanaiah GK, Anderson JA (1991) Electrolyte leakage and evolut ion of ethylene 

and ethane f rom pepper leaf disks fol lowing temperature stress and fatty 

acid in f t l t ra t ion . J Amer Soc Hort Sci 117:846-851 

Nee M, Ch iu L, Eisinger W (1978) Induct i on of swell ing i n pea internode tissue 

by ethylene. Plant Physiol 62:902-906 

Nose M, Bernards MA, Fur l an M, Zajicek J , Eberhardt TL, Lewis NG (1995) 
Towards the specification of consecutive steps i n macromolecular l i gn in 

assembly. Phytochemistry 39:71079 

Ogawa S, Sh i ro Y, M a r i s h i m a I (1979) Ca l c ium b i n d i n g b y horse rad i sh 
peroxidase c and the heme environmental s t ructure . Biochem Biophys Res 

C o m m u n 90:674-678 

179 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

Ogier G, Greppin H , Casti l lo F J (1991) Ascorbate a n d guaiacol peroxidase 
capacities from apoplastic and celi mater ia l extracts of Norway spruce needles 
after long-term ozone exposure. Biochemical , Molecular and Phvsiological 
Aspects of Plant Peroxidases, pp .391-400 

Ohme-Takagi M, Sh insh i H 91995) Ethvlene- inducible DNA b i n d i n g proteins 

tha t interact w i t h a n ethylene-responsive element. P lant Celi 7:173-182 

Ohta H, Shida K, Peng Y-L, Furusawa I , Shish iyama J , A ibara S, Mor i ta Y 
(1990) The occurrence of l i p id hydroperoxide-decomposing activities i n rice 
and the r ea l t i onsh ip of s u c h act iv i t i es to the f o r m a t i o n o f an t i funga l 
substances. Plant Celi Physiol 31 :1117-1122 

Okuda T, Matsuda Y, Sagisaka S (1994) Fo rmat i on of hydroxy l radicals i n the 
stems of w inter wheat treated w i t h freezing temperature. Biosci Biotechnol 
Biochem 58:1189-1190 

Olson PD, Varner J E (1993) Hydrogen peroxide and l igni f icat ion. Plant J 4:887-
892 

Osswald WF, Schūtz W, E l s t n e r E F (1989) Indo le -3-acet ic ac id a n d p-
hydroxyacetophenone dr iven ethylene format ion f rom l-aminocyclopropane-
l -carboxy l ic ac id catalysed b y horse rad i sh peroxidase. J P lant Physiol 
134:510-513 

Osswald WF, K r a u s R, H i p p e l i S, Benz B, Vo lper t R, E l s tne r E F (1992) 
Comparison of the enzymatic activit ies of dehydroascorbic acid reductase, 
g lutathione reductase, catalase, peroxidase and superoxide d ismutase of 
healthy and damaged spruce needles [Picea abies (L.) Karst.) . J P lant Physiol 
139:742-748 

Owens LD, L ieberman L, K u n i s h i A (1971) Inh ib i t i on of ethylene p roduc t i on by 
rhizobi toxin. Plant Physiol 48 :1-4 

Pandolf ini T, Gabrie l l i R, Compar in i C (1992) Nicel toxic i ty and peroxidase 
activity i n seedlings of Triticum aesttvum L. Plant Celi Env 15:719-725 

Parādies I , Konze JR, Elstner EF, Paxton J (1980) Ethylene: ind icator b u t not 

inducer of phytoa lex in synthesis i n soybean. Plant Physiol 66:1106-1109 

Parish RVV (1969) Studies on wheat peroxidase. Aus t J B io l Sci 22:261-266 

Parups EV (1984) Free rad ica l and free rad ica l scavenger effects o n indole-3-

acetic acid Ievels and ethylene p roduc t i on . Physiol Plant 60:149-153 

Pastori GM, T r i p p i VS (1993) Ant iox idat ive protect ion i n a drought-res istant 
maize s t ra in d u r i n g leaf senescence. Physiol Plant 87 :227-231 

Peiser GD, Yang SF (1979) Ethylene and ethane product ion f rom su l fur dkrade-

in jured plants. Plant Physiol 63 :142-145 

180 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJĀ 

Penel C, Dajrimont E, Grepp in H, Gaspar T (1979) Role d u ca l c ium dans 
l 'association de peroxydases a des membranes de racines de Lentille. CR 
Acad Sci 289:529-532 

Perrev R, Hauser MT, W i n k M (1989) Cel lular and subcel lular localization of 
peroxidase isoenzymes i n plants and celi suspension cu l tures f rom Lupinus 
polyphyllus. Z Naturforsch 44c:931-936 

Pfanz H, Oppmann B (1991) The possible role of apoplastic peroxidases i n 
detoxifying the air po l lu tant sul fur dioxide. Biochemical , Molecular, and 
Phvsiological Aspects of Plant Peroxidases. Geneva, pp.401-417 

Philosoph-Hadas S, Aharon i N, Yang SF (1986) Carbon dioxide enhances the 
development of the ethvlene forming enzyme i n tobacco leaf discs. Plant 
Phvsiol 82:925-929 

Phi losoph-Hadas S, Meir S, Aha ron i N (1985) A u t o i n h i b i t i o n of ethvlene 
product ion i n tobacco leaf discs: enhancement of l -aminocyc lopropane- l -
carboxylic acid conjugation. Phvsiol Plant 63:431-437 

Philosoph-Hadas S, Meir S, Aharon i N (1994) Role of ethvlene i n senescence of 
watercress leaves. Phvsiol Plant 90:553-559 

Pilēt PE, Lavanchy P, Sevhonkian S (1970) Interactions betvveen peroxidases, 
polyphenoloxidases and auxin-oxidases. Physiol Plant 23:800-804 

Pitcher LH, Brennan E, Hur ley A, D u n s m u i r P, Tepperman J M , Zi l inskas BA 
(1991) Overproduct ion of pe tun ia chloroplast ic copper/zinc superoxide 
dismutase does not confer ozone tolerance i n transgenic tobacco. Plant Physiol 
97:452-455 

Polle A, Chakrabar t i K, Chakrabar t i S, Seifert F, Schramel P, Rennenberg H 
(1992) Ant iox idants and manganese defficiency i n needles of Norway spruce 
[Picea abies L.) trees. Plant Physiol 99:1084-1089 

Polle A, Chakrabar t i K, Schurmann W, Rennenberg H (1990) Composi t ion and 

properties of hydrogen peroxide decomposing systems i n extracel lular and 

to ta l extracts f rom needles of Norway spruce [Picea abies L., Karst.). Plant 

Physiol 94:312-319 

Porat R, Halvy AH, Serek M, Borochov A (1995) A n increase i n ethylene sensitivity 
foUowing po l l inat ion is the in i t i a l event tr iggering an increase i n ethylene 
product ion and enhanced senescence of Phalaenopsis orchid flowers. Physiol 
Plant 93:778-784 

Porter A J R Borlakoglu FT, J o h n P (1986) Activity of the ethylene-forming enzyme 

i n re lat ion to p lant celi s t ructure and organization. J Plant Physiol 125:207-

216 

181 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

Prasad TK, Anderson M D , Stewart CR (1994) Acc l imat ion, hvdrogen peroxide, 
and abscisic acid protect mi tochondr ia against irreversible ch i l l ing i n ju r v in 
maize seedlings. Plant Phvsiol 105:619-627 

Prasad TK, Cline M G (1986) The contro l of apical dominance: local ization of 
the grovvth region of the Pharbitis nil shoot. J Plant Phvsiol 125:185-190 

Prasad TK, Cline M G (1987) Shoot invers ion i nh ib i t i on of stem elongation i n 
Pharbitis nil A possible role for ethvlene-induced glvcoprotein and l ignin. 
Plant Phvsiol 85:104-108 

Puntarulo S, Sanchez RA, Boveris A (1988) Hvdrogen peroxide metabol ism i n 
sovbean embrvonic axes at the onset of germinat ion. Plant Physiol 86:626-
630 

Rabinowitch HD, Fridovich I (1983) Superoxide radicals, superoxide dismutases 
and oxygen tox ic i ty i n p lants . Photochem Photobiol 37:679-690 

Rando RR (1974) Chemistry and enzymology of kcat inhib i tors . Science 185:320-
324 

Rasmussen GK, Jones J W (1969) Evolv ing ethylene f rom ca lamondin frui ts 

and seedlings treated w i t h ascorbic acid. HortScience 4:60-61 

Rathmell WG, Sequeira L (1974) Soluble peroxidase i n f lu id f rom the intercellular 
spaces of tobacco leaves. Plant Physiol 53:317-318 

Raz V, F l u h r R (1993) Ethylene s ignal is t ransduced via prote in phosphori lat ion 
events i n p lants. Plant Celi 5:523-530 

Reinecke DM, Bandursk i RS (1988) Oxidat ion of indole-3-acetic acid to oxindole-
3-acetic acid by an enzyme preparat ion f rom Zea mays. Plant Physiol 86:868-
872 

Ride JP (1975) Ligni f icat ion i n vvounded vvheat leaves i n response to fung i and 

its possible role i n resistance. Physiol P lant Pathol 5:125-134 

Ridge I (1973) The cont ro l of celi shape and rate of celi expansion by ethylene: 
Effects on micro f ibr i l or ientat ion and celi wa l l extensibi l iry i n etiolated peas. 
Acta Bot Neerl 22:144-158 

Ridge I (1987) Ethylene and g rowth cont ro l i n amphib ious p lants . B r i t Ecol Soc 
5:53-76 

Ridge I , Osborne D (1970) Regulat ion of peroxidase activity b y ethylene i n Pisum 
sativum. Requirements for pro te in and RNA synthesis. J Exp Bot 21:720-
734 

Ridge I , Osborne D I (1970) Hydroxypro l ine and peroxidases i n celi wal ls of 
Pisum sativum: regulat ion by ethylene. J Exp Bot 21:843-856 

182 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJA 

Righet t i B , Magnan in i E, Infante R, Predier i S (1990) Ethv lene , e thano l , 
acetaldehvde and carbon dioxide released by Prunus avium shoot cul tures. 

Phvsiol Plant 78:507-510 

R ik in A, Chalutz E, Anderson J D (1984) Rhythmic i ty i n ethvlene product ion i n 

cot ton seedlings. Plant Phvsiol 75:493-495 

Riov J , Yang SF (1982) Auto inh ib i t i on of ethvlene p roduc t i on i n c i t rus peel 
discs. Suppression of l-aminocyclopropane-l-carboxylic acid synthesis. Plant 
Physiol 69:687-690 

Ritt inger PA, Biggs AR, Peirson DR (1987) Histochemistry of l i gn in and suber in 
deposition i n boundary layers formed after wound ing i n var ious p lant species 
and orgāns. Can J Bot 65:1886-1892 

Robbins JA, Reid MS, Paul JL , Rost TL (1985) The effect o f ethylene o n 
adventit ious root format ion i n m u n g bean (Vigna radiata) cut t ings . J Plant 

Grovvth Regul 4:147-157 

Roberts JA, Osborne D J (1981) Aux in and the contro l of ethylene product ion 
dur ing the development and senescence of leaves and fruits. J Exp Bot 32:875-

887 

Roby D, T o p p a n A, Esquerre-Tugaye M T (1985) Cel i sur faces i n p l a n t 
microorganism interactions. V. El icitors of fungal and o i p l an t or ig in trigger 
the synthesis of ethylene and of celi wa l l hydroxypro l ine-r ich glycoprotein i n 
p lants . Plant Physiol 77:700-7 

Rohvver J , Māder M (1981) The role of peroxidase i n ethylene format ion f rom 1-
aminocyclopropane-l-carboxyl ic acid. Z Pflanzenphysiol 104:363-372 

Ros Barcelo A, Munoz R, Sabater F (1987) L u p i n peroxidases. I . Isolat ion and 
character izat ion of cell-vvall b ound isoperoxidase act iv i ty . Physiol P lant 
71:448-454 

Ros Barcelo A, Pedreno MA, Munoz R, Sabater F (1988) L u p i n peroxidases. I I . 
B ind ing of acidic isoperoxidases to celi vvalls. Physiol Plant 73:238-244 

Ros Barcelo A, Pedreno MA, Munoz R Sabater F (1989) Physiological significance 

of the b ind ing of acidic isoperoxidases to celi wal ls of l u p i n . Physiol Plant 

75:267-274 

Rubery PH, Fosket DE (1969) Changes i n phenylalanine ammonia-lyase activity 

d u r i n g xy lem dif ferentiation i n Coleus and soybean. Planta 87:54-62 

Sal in M L (1987) Toxic ogygen species and protective systems of the chloroplast. 

Physiol Plant 72:681-689 

Saltveit ME, Dil ley DR (1978) Rapidly induced w o u n d ethylene from excised 
segments of etiolated Pisum sat iuum L., cv. Aļaska. I . Character izat ion of 

the response. Plant Physiol 61:447-450 
183 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

Saltveit ME , Di ley D R (1979) Studies of r ap id l y induced w o u n d ethylene 

synthesis by excised sections of etiolated Pisum sativum L. cv. Aļaska. IV. 

Requirement of a water-soluble, heat-stable factor. Plant Physiol 64:417-

420 

Saltveit ME, Larson RA (1983) Effect of mechanica l stress and inh ib i t o rs of 

prote in synthesis o n leaf epinasty i n mechanical ly stressed poinsett ia plants. 

J Amer Soc Hor t sc i 108:253-257 

Sandmann G, Boger P (1980) Copper-mediated l ip id peroxidat ion processes i n 

photosynthetic membranes. P lant Physiol 66: 797-800 

Satler SO, Kende H (1985) Ethylene and the grovvth of rice seedlings. Plant 
Physiol 79:194-198 

Sauerbrey E, Grossmann K, J u n g J (1988) Ethylene produc t i on b y sunflovver 

sell suspensions. Effects of p l an t grovvth retardants . Plant Physiol 87:510-

513 

Savvamura M, Miyazaki T (1989) Effects o f exogenous ethylene o n ethylene 
product ion i n discs of m u m e f ru i t s . J H o r t Sci 64:633-638 

Schierle J , Rohvver F, Bopp M (1989) D i s t r i bu t i on of ethylene synthesis along 
the etiolated pea shoot and i ts regulat ion b y ethylene. J Plant Physiol 134:331-
337 

Schierle J , Schvvark A (1988) Assymetr ic synthesis and concentrat ions of 
ethylene i n the hypocotyl hook of Phaseolus vulgaris. J Plant Physiol 133:325-
331 

Schloss P, Walter C, Mader M (1987) Basic peroxidases i n isolated vacuoles of 
Nicotiana tabacum L. Planta 170:225-229 

Schoner S, Krause H (1990) Protective systems against active oxygen species 

i n spinach: response to cold acc l imat ion i n excess l ight . Planta 180:383-389 

Sekiya J , Schmidt A, Wi lson GL, F i lner P (1982) Emiss ion of hydrogen sulfide 
by leaf t issue i n response to L-cysteine. Plant Physiol 70:430-436 

Seklzavva Y, Haga M , Hirabayashi E, Takeuch i N, Tak ino Y (1987) Dynamic 

behavior of superoxide generation i n rice leaf t issue infected w i t h blast fungus 

and i ts regulat ion by some substances. Agrie Bio l Chem 5 1 : 763-770 

Sekizawa Y, Haga M , hvata M , Hamamoto A, Ch iha ra C, Tak ino Y (1985) 

Probenazole and b u r s t of resp i rat ion i n rice leaf t issue infected w i t h blast 

fungus. J Pesticide Sci 10: 225 -231 

Sekizawa Y, Haruyama T, Kano H , Urush i zak i S, Saka H, Matsumoto K, Haga 

M (1990) Dependence on ethylene o f the i n d u c t i o n of peroxidase and 

lipoxygenase act iv i ty i n rice leaf infected w i t h b last fungus. Agrie B io l Chem 

54: 471-478 
184 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJA 

Sembdner G, Parhier B (1993) The biochemistrv and the phvsiological and 
molecular actions of jasmonates. A n n u Rev Plant Phvsiol Plant Mol Bio l 
44:569-589 

Sen Gupta A, Heinen JL, Holadav AS, Burke J J , A l l en RD (1993a) Increased 
res is tance to ox idat i ve stress i n t r ansgen i c p l a n t s t h a t overexpress 
chloroplastic Cu/Zn superoxide dismutase. Proc Nat i Acad Sci USA 90:1629-
1633 

Sen Gup ta A, Webb RP, Holadav AS, A l l en RD (1993b) Overexpressing of 
superoxide dismutase protects p lants from oxidative stress. Induc t i on of 
ascorbate peroxidase i n superoxide dismutase-overexpressing p lants . Plant 
Physiol 103:1067-1073 

Sequeira L, Mineo L (1966) Partial pur i f icat ion and kinet ics of indoleacetic acid 
oxidase f rom tobacco roots. Plant Phvsiol 41:1200-1208 

Sergeeva L I , Podolnvi VZ, Pole P, Aksenova NP, Cha i lakhvan MC (1984) Change 
of peroxidase and polyphenoloxidase activities as related to p lants t rans i t i on 
to flowering. Dok i Akad Nauk SSSR 274:504-508 

Shimokawa K (1983) A n ethvlene-forming enzvme i n Citrus unshiu f ru i t s . 
Phytochemistry 22:1903-1908 

Shingo S, Imaseki H (1971) Auxm- induced ethylene produc t i on by mungbean 
hypocotyl segments. Plant Celi Physiol 12:349-359 

Sh insh i H, Noguchi M (1975) Relationships between peroxidase, IAA-oxidase 
and polyphenol oxidase. Phytochemistry 14:1255-1258 

Siedow J N (1991) Plant lipoxygenase: s t ructure and funct ion . A n n u Rev Plant 

Physiol Plant Mo l Biol 42:145-188 

Siefert F, Langebartels C, Boller T, Grossmann K (1994) Are ethylene and 1-
aminocyclopropane-1 -carboxylic acid involved i n the i nduc t i on of chit inase 

and -1,3-glucanase activity i n sunflower cell-suspension cultures? Planta 

192:431-440 

Sijmons PC (1986) Cellular localization and organ specificity of the suber in-

associated isoperoxidase. Physiological and Molecular Aspects of P lant 

Peroxidases. Geneve, p.221-229 

Si jmons PC, Ko la t tukudy PE, Bienfait HF (1985) I r on deficiency decreases 
suberizat ion i n bean roots through a decrease i n suberin-specif ic peroxidase 

activity. Plant Physiol 78:115-120 

Sisler EC, Wood C (1988) Competit ion of unsaturated compounds w i t h ethylene 
for b ind ing and act ion i n plants. Plant Growth Regul 7:181-191 

185 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

Si t r i t Y, Riov J , B lumenfe ld A (1986) Regulat ion of ethvlene biosvnthesis i n 
avocado f ru i t d u r i n g r ipening. P lant Physiol 81:130-135 

Smi th GS, Gravēt I M , Edwards CM, Cur t i s JP, Buwa lda J G (1994) Spatial 
analysis of the canopy of k l w i f r u i t vines as related to the physical , chemical 
and postharvest a t t r ibutes on the f ru i t . A n n Bot 73 :99-111 

Spanu P, Boller T (1989) Ethylene biosynthesis i n tomato p lants infected by 
Phutophtora iņfestans. J Plant Physiol 134:533-537 

Spector (1978) Refinement of Coomassie b lue method for pro te in quant i ta t ion . 
Ana l Biochem 86:142-146 

Srivastava OP, v a n Huystee RB (1973) Evidence for close assoc iat ion of 
peroxidase, po l ypheno l oxidase, a n d IAA oxidase isozymes of p eanut 
suspension cu l ture m e d i u m . Can J Bot 51:2207-2215 

Srivastava OP, v an Huystee RB (1977) IAA oxidase and polyphenol oxidase 

activities of peanut peroxidase isozymes. Phytochemistry 16:1527-1530 

Srivastava OP, v an Huystee RB (1977) Interact ions among phenol ics and 
peroxidase i s o e n 2 y m e s . Bot Gaz 138:457-464 

Staf ford HA (1960) Di f ferences be tween l i g n i n - l i k e po lymers f o rmed by 
peroxidation of eugenol and ferul ic acid i n leaf sections of ph l eum. Plant 
Physiol 35:108-114 

Stafford HA (1967) Biosynthesis of phenol ic compounds i n f i rst internodes of 
sorghum: l i gn in and related products . P lant Physiol 42:450-455 

Stafford HA, Bravinder-Bree S (1972) Peroxidase isozymes of f i rst internodes 
of Sorghum. Tissue and intrace l lu lar localization and mul t ip le peaks of activity 
isolated by gel fu t ra t ion . P lant Physiol 42 :950-956 

Stead A (1992) Pol l inat ion- induced flower senescence: a review. Plant Growth 
Reg 11:13-20 

Stephan D, van Huystre RB (1980) Peroxidase biosynthesis as pa r t of prote in 
synthesis by cu l tu red peanut celis. Can J Biochem 58:715-719 

Sticher L, Penel C, Grepp in H (1981) Ca l c ium requirement for the secretion of 

peroxidases by p lan t celi suspensions. J Celi Sci 48:345-353 

Street HE (1977) Di f ferent iat ion i n celi a n d tissue cu l tures - regulat ion at the 
molecular Ievel. Regulat ion of Development Processes i n Plants. Halle p. 192-
218 

Suttle JC (1988) Effect of ethylene t rea tment on polar IAA t ranspor t , net IAA 

uptake and specific b i n d i n g of N - l -naph thy l ph tha l am i c acid i n tissues and 

microsomes isolated f rom etiolated pea epicotyls. P lant Physiol 88:795-799 

186 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJĀ 

Svalheim O, Robertsen 8 (1993) E l ic i ta t ion of H 2 O 2 produc t i on i n cucumber 

hypocotyl segments by oligo-l,4-Y-D-galacturonides and a n oligo-y-glucan 

preparat ion f rom celi wal ls of Phuthophthora megasperma f.sp. glycinea. 

Physiol Plant 88:675-681 

Sylvestre I , Dr i l l a rd MJ , Burear J M , Paul in A (1989) Effects of ethylene rise on 
the peroxidat ion of membrane l ipids dur ing senescence of cu t carnations. 

Plant Physiol Biochem 27:407-413 

Tanahashi M, H i g u c h i T (1981) Dehydrogenative polymerizat ion of monolignols 
by peroxidase and H2O2 i n a dialysis tube. I . Preparation of h ighly polymerized 

DHPs. Wood Res 67:29-42 

Tanaka K, Suda Y, Kondo N, Sugahara K (1985) O3 tolerance and the ascorbate-

dependent H2O2 decomposing system i n chloroplasts. Plant Celi Physiol 26: 

1425-1431 

Tappel AL (1965) Free-radical l i p id peroxidat ion damage and i ts i nh ib i t i on by 

v i t am in E and selenium. Fed Proc 24:73-78 

Tarvainen O, AhonenJonnar th U, Markko la A1M, Vare H (1991) The influence 

of A l , Cu and N i on peroxidase activity i n seedlings of Pinus sulvestris and 

mycel ia of Suillus variegatus. Biochemical , Molecular, and Physiological 

Aspects of Plant Peroxidases. Geneva, pp.443-445 

Tay lor J E , Grosskopf DG, McGaw BA, Horgan R Scott I M (1988) Ap i ca l 
locahzation of l -aminocyclopropane- l-carboxyl ic acid and i ts conversion to 

ethylene i n etiolated pea seedlings. Planta 174:112-114 

Telawski FW (1992) Ethylene product ion by different age class ponderosa and 
Jeffery pine needles as related to ozone exposure and visible in jury . Trees 

6:195-198 

Terashima N, Fukush ima K, He LF, Takabe K (1993) Comprehensive modei of 

the l ignif ied p lant celi wal l . Forage Celi Wall S t ruc ture and Digestibi l i ty. 

Madison, pp.247-269 

Thaker VS, Sarvop S, Vaishnav PP, S ingh YD (1986) Role of peroxidase and 
esterase activities dur ing cotton fiber development. J Plant Grovvth Reg 1:17-

27 

Thompson J E (1988) The molecular basis of membrane deter iorat ion du r ing 

senescence. Senescence and Aging i n Plants, Academic Press, San Diego, 

pp.51-83 

Thomsen B, Drumm-Her re l H , Mohr H (1992) Contro l of the appearance of 

ascorbate peroxidase (EC 1.11.1.11) i n m u s t a r d seedling cotyledons by 

phytochrome and photooxidative treatments. Planta 186:600-608 

187 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

Thorpe TA, T r a n T h a n h Van M, Gaspar T (1978) Isoperoxidases i n epidermal 
layers of tobacco and changes d u r i n g organ format ion i n v i t ro . Physiol Plant 
44:388-394 

T i m m H, Hughes DL, Weaver M L (1986) Effect of exposure t ime of ethylene on 
potato sprout development. Amer Potato J 63:655-663 

Tingey DT, Fites RC, Wick l i f f C (1975) Act iv i ty changes i n selected enzymes 
from soybean leaves fol lowing ozone exposure. Physiol Plant 33:316-320 

Tomasi F, De Gara L, Riso R, Arr igon i O (1987) Presenza d i ascorbico perossidasi 
ne l regno vegetale. Bo l i Soc I t a l B io l Sper 63:779-786 

Trewavas A (1981) How do p lant grovvth substances vvork? Plant Celi Env 4:203-
228 

Trevvavas A -J (1983) Plant grovvth substances - metabol ic flywheels for p lant 
development. Celi B io l I n t Rep 7:569-575 

Upadhyaya A, Dāvis TA, Sankh l aN (1986) Some biochemical changes associated 
w i t h paclobutrazol- induced advent i t ious root f o rmat ion on bean hypocotyl 
cutt ings. A n n Bot 57:309-315 

Ushimaru T, Shibasaka M, Tsuj i H (1992) Development of the O 2 - detoxification 
system dur ing adaptat ion to a i r of submerged rice seedlings. Plant Celi Physiol 
33:1065-1071 

Van Assche F, Cardinaels C, Cli jsters H (1988) Induc t i on of enzyme capacity i n 
piants as a result of heavy meta i toxicity: Dose-response relations i n Phaseolus 
vulgaris L., treated vvith zinc a n d cadmium. Env i r onm Poli 52:103-115 

Van den Berg B M , v a n Huystee RB (1984) Rapid iso lat ion of p lan t peroxidase. 
Puri f icat ion of peroxidase a f r om Petunia. Physiol Plant 60:299-304 

Van der Straeten D, v a n Weimeersch L, Goodman H M , van Montagu M (1990) 
Cloning and sequence of two different cDNAs encoding l-aminocyclopropane-
l-carboxylate synthase i n tomato. Proc Nat i Acad Sci USA 87:4859-4863 

Vanden Driessche T, Kevers C, Col le t M , Gaspar T (1988) Acetabularia 
meditenanea a n d ethy lene: p r o d u c t i o n i n r e l a t i o n vvith deve lopment , 

c ircadian rhv thms i n emission, and response to external appl icat ion. J Plant 

Physiol 133:635-639 

Varshney SRK, Varshney CK (1985) Response o f peroxidase to low Ievels of 

SO2. Env i ron Exp Bot 25 :107-114 

Vernovy-Gerritsen M, Bos ALM, Veldink GA, Vleigenthart JFG (1983) Localization 

of l ipoxygenase 1 a n d 2 i n g e r m i n a t i n g soybean seeds b y a n ind i r ec t 

immunofluorescence technique. Plant Physiol 73:262-267 

188 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJA 

Ververidis P, J o h n P (1991) Complete recoverv in vitro of ethylene-forming enzyme 
activity. Phytochemistry 30:725-727 

Vick BA, Z in imerman DC (1987) The lipoxygenase pathway. Metab Struct Funct 
Plant Lipids 383-390 

Vioque A, A lb i MA, Vioque B (1981) Role of IAA-oxidase i n the format ion of 
ethylene f r om l -aminocyc lopropane - l - ca rboxy l i c ac id . Phy tochemis t ry 
20:1473-1479 

Vioque B, Vioque A (1985) Accion del sistēma acido indoleaceticooxidasa/ 
peroxidasa del olivo sobre el acido l-aminociclopropano-l-carboxylico. Grasās 
Aceites 36:35-41 

WangTW, Arteca R (1992) Effects of low 0 2 root stress on ethylene biosynthesis 
i n tomato plants (Lucopersicon esculentum Mi l l . cv. Heinz 1350). Plant Physiol 
98:97-100 

Wang Z, L u h BS (1983) Characterization of soluble and sound peroxidases i n 
green asparagus. J Food Sci 48:1412-1417 

Warner HL, Leopold AC (1971) T im ing of growth regulator responses i n peas. 
Biochem Biophys Res Comm 44:989-994 

Weckx J , Van Poucke M (1989) The effect of wh i t e l i gh t o n the ethylene 
biosynthesis of intact green seedlings. Biochemical and Physiological Aspects 
of Ethylene Product ion i n Lower and Higher Plants. Kluwer, Dordrecht , 
pp.279-290 

Weimar M, Rothe GM (1986) Preparation of extracts from mature spruce needles 

for enzymatic analyses. Phsiol Plant 69:692-698 

Weiss C, Bevan M (1991) Ethylene and a wound signal modulate local and 
systemic transcr ipt ion of ioin2 genes i n transgenic potato p lants. Plant Physiol 

96 :943-951 

Wenzel AA, S c h l a u t m a n n H, Jones CA, Kuppers K, M e h l h o r n H (1995) 

AmmoetJioxyvinylglycine, cobalt and ascorbic acid a l l reducē ozone toxic i ty 

i n m u n g beans by inh ib i t i on of ethylene biosynthesis. Physiol Plant 93:286-

290 

White J (1979) The p lant as a metapopulat ion. A n n u Rev Ecol Biosyst 10:109-

145 

Whi tmore FW (1971) L ignin format ion i n wheat coleoptile celi wal ls . A possible 

l im i t a t i on of celi grovvth. Plant Physiol 48:596-602 

Whi tmore FW (1976) B ind ing of ferulic acid to celi wal ls by peroxidases of 
Pirms eliottil Phytochemistry 15:375-378 

18» 



ĢEDERTS IEVIŅŠ 

Whitmore FVV (1978) L ign in-prote in complex catalysed by peroxidase. Plant 

Sci Lett 13:241-245 

VVise RR, Naylor AW (1988) Stress ethylene does no t originate direct ly f rom 
l ip id peroxidat ion d u r i n g chi l l ing-enhanced photooxidat ion. J Plant Physiol 

133:62-66 

VVolter KE, Go rdon J C (1975) Peroxidases as i n d i c a t o r s o f g r o w t h and 

dif ferentiation i n aspen cal lus cu l tures . Physiol Plant 33:219-223 

VVoltering E, de Vrije T (1995) Ethylene: a t i n y molecule vvith great potential . 

Bio Essays 17:287-290 

VVood BW (1985) Effect of e thephon on IAA t ransport , IAA conjugation, and 
ant idota l act ion of NAA i n re la t ion to leaf abscission of pecan. J Amer Soc 
Hort Sci 110:340-343 

Yamamoto M e.a. (1995) The synthesis of ethylene i n me lon f r u i t d u r i n g the 
early stage of r ipen ing . Plant Celi Physiol 36:591-596 

Yamauchi N, Minamide T (1985) Chlorophy l l degradation by peroxidase i n 
parsley leaves. J Jap Soc Hor t Sci 54 :265-271 

Yang C, VVilksch W, W i ld A (1994) l -Aminocyc lopropane- l -carboxy l ic acid, its 
malonyl conjugate and l -aminocyclopropane- l -carboxylate synthase activity 
i n needles of damaged and undamaged Norway spruce trees. J Plant Physiol 
143:389-395 

Yang SF (1969) F u r t h e r s t u d i e s o n e thy l ene f o r m a t i o n f r o m a-keto-y-
methy l th iobutyr ic acid or a-methyl thiopropionaldehyde by peroxidase i n the 
presence of sulphi te and oxygen. J B io l Chem 244:4360-4365 

Yang SF, Hof fman NE (1984) Ethylene biosynthesis and i t s regulat ion i n higher 

plants. A n n u Rev Plant Physiol 35 :155-189 

Yu Y-B, Ādams DO, Yang SF (1979) l -aminocyclopropanecarboxylate synthase 
a key enzyme i n ethylene biosynthesis. A r c h Biochem Biophys 198:280-286 

Yu Y-B, Yang SF (1979) Aux in - induced ethylene produc t i on and i ts inh ib i t i on 

by aminoethoxyinylglycine and cobalt i on . Plant Physiol 64 :1074-1077 

Zaprometov MN, Zagoskina NV, Strekova VY, Subot ina GA (1982) Ix>calization 

of peroxidase and l i gn in i n tea p lan t t issues and cal lus cu l tures obtained 

from them. Fiziol Rast 29:230-238 

Zarembinski TI , Theologis A (1993) Anaerobiosis and p lant grovvth hormones 

inducē two genes encoding l -aminocyc lopropane- l -carboxy late synthase i n 

rice (Oryza sattva L.). Mo l B io l Celi 4 :363-373 

190 



ETILĒNS UN PEROKSIDĀZES AUGU ATTĪSTĪBAS UN ADAPTĀCIJAS REGULĀCIJĀ 

Zheng X, van Huvstee RB (1992) Anionic peroxidase catalvsed ascorbic acid 

and IAA oxidat ion i n the presence of hvdrogen peroxide: a defence svstem 

against peroxidative stress i n peanut p lant . Phytochemistry 31:1895-1898 

Zi l inskas BA, Greenhalgh-VVeidman B, B rennan E (1990) The re lat ionship 

betvveen EDU pre-treatment and C 2 H 4 evolution i n ozonated pea plants. 

Env i ron Pol lut 65:241-249 

191 





Publikācijas par disertācijas tēmu 

1. * KypyujMHa H.B., MeBMHbiii r .B. , PoMaHOBCKaa O.l/I. BnMJJne STMnena Ha 
ppaKLļnoHHbiii c o c r a B čenKOB anMKnbHOM M e p M c r e M b i noče r a O 3 H M O I Ž I P>KH H e e 
nncTa. - M3BecTMfl AH JlaTBCCP, 1986, N- 4, c.70-74. 

2. * MeBMHbLU T.B. nepOKCMfla3bl paCTeHUM.- CTpoeHMe, CBOMCTBa, 6MOXMMMHeCKMM 
nonn0yHKi4MOHann3M. - M3BecTMfl AH JlaTBCCP, 1987, NQ 7, c.90-97. 

3. MeBMHbuj r .B . BnuflHne 2-xnop3TMncpoccpOHOBOM KMcnoTbi Ha aKTMBHOCTb 
Q>eHnnanaHMH-aMMnaK-nna3bi n nepoKcnn.a3bi B npopocTKax 0 3 M M O M P>KM. - B c6. 
Te3MC0B 7—ii KOHCp. Monop,bix yHeHbix-6VionoroB. PMra, 1987. C.82-83. 

4. MnbMH B.B., MeBMHbLU r .B . cpepMeHTaTMBHaa aKTMBHOCTb o6pa30BaHMH 
STuneHa M3 1-aMMHOu,MKnonponaH-1-Kap6oHOBOM KucnoTbi B n p o p o c T K a x 03MMOM 
P>KM. - B cč. Te3MC0B 3 - M Bcec. KOHCp. M O H . yn . no cpH3Mon. pacT. KneTKM. 
rieTpo3aBOflCK, 1988. C.44. 

5. MeBMHbuj T.B., MnbMH B.B. M3MeHeHMe rpanMeHTa aKTMBHOCTM cpepMeHTOB B 
npopocTKax 0 3 M M O M P>KM noA fleMCTBMeM 2-xnop3TMncpoccpOHOBOM KMcnoTbi. - B c6. 
Te3MC0B 3 - M Bcec. KOHCp. no cpM3Mon. pacT. KneTKM. rieTpo3aBOflCK, 1988. C.45. 

6. * MeBMHbuj r .B . riepoKCMAa3bi pacieHMM: npočneMbi M3yMeHMH B C B H 3 M c 
ynacTMeM B pervnauMM pocTa M pa3BMTMfl. - M3BecTMa AH JlaTBCCP, 1988, N 9 6, c .65-
74. 

7. * MeBMHbLU r .B., PoMaHOBcaa O.M., MnbMH B.B. AKTMBHOCTb OKCMna.3bi 1-
aMMHOU,MKnonponaH-1-Kap6oHOBOM KMcnoTbi B npopocTKX 0 3 M M O M P>KM. - M3BecTMn 
AH JlaTBCCP, 1988, N ? 12, c.80-86. 

8. MeBMHbuj r .B . BbineneHMe 3TMneHa non peMCTBMeM 3TecpoHa M 1-
aMMHOLiMKnonponaH-1-KapčoHOBOM KMcnoTbi B C B H 3 M c MHrMČMpoBaHMeM pocTa 
npopocTKOB pxM. - B cā. Te3MC0B 8-M KOHCp. Mon. yHeHbix-6MonooB. PMra, 1989. 
C.90-91. 

9. MeBMHbui r .B . PacnpeneneHe aKTMBHOCTM nMnoKCMreHa3bi B nMCTbax 

npopOCTKOB nLUeHMLlbl M pXM B CB513M C aKTMBHOCTbK) 3TMneH-o6pa3yK)LLļeM 

CMCTeMbi. - B c6. Te3MC0B 8-M KOHCp. Mon. y4eHbix-6MonoroB. PMra, 1989. C.92-93. 

10. MeBMHbLU r .B., MnbMH B.B. 5M O C M H T 6 3 CTpeccoBoro STMneHa B n p o p o c T K a x 

0 3 M M O M pxM. - B c6. Te3MCOB KOHCp. Mon. yHeHbix-6MonoroB. Ka3aHb, 1989. C .82-

83. 



11*. MeBMHbLU T.B., PoMaHOBCKaa O.M. riepoKCMfla3Hafl CMcreMa npopocTKOB 
03MMOM pXM. I. CBfl3b C 0 6 p a 3 0 B £ l H M G M 3TMneHa. - M3BeCTM« AH JlaTBCCP, 1990, 

N 5 3, c.66-69. 

12. * MeBMHbLU T.B., PoMaHOBCKafl O.M. MHrMāMpoBaHMe pocTa npopocTKOB O 3 M M O M 
P>KM M BbifleneHMe STMneHa nonfleMCTBMeM aTecpOHa M 1 —aMMHOLļMKnonponaH—1— 
KapčoHOBOM KMcnoTbi. - M3BecTMH AH J laTBCCP, 1990, N ? 3, c.70-73. 

13. * ByLļMHa M.A., MeBMHbLU r.B., PoMaHOBCKaa O.M. fļMHaMMKa conep>KaHMfl 

n o r i M a M M H O B B anMKanbHOM MepucTeivie M B nMCTb$ix npopocTKOB O 3 M M O M P>KM. -

M3BecTMfl AH JlaTBCCP, 1990, N 9 3, c.74-79. 

14. MeBMHbuj r.B., Byu,MHa M.A. PacnpeneneHMe aKTMBHOCTM nepoKCMna3HOM 
CMCTeMb i B pacTyu4eM rmcTe npopocTKOB O 3 M M O M P>KM. - B c6. Te3MCOB 4 - M Bcec. 
KOHCp. M O H . yn. no cpM3Mon. pacT. KneTKM. M M H C K , 1990. C.57. 

15. MeBMHbLU r .B. TpaAMeHT aKTMBHOCTM OKCMfla3bi 1 —aMMHOLļMKnonponaH—1— 
KapČOHOBOM KMCHOTb! B npODOCTKaX p>KM, nUJeHHLļbl M rODOXa: C B 3 3 b c 
o6pa3oaHMeM 3TMneHa. - B c6. Te3MC0B 4 - M Bcec. KOHCp. M O H . yn. no cpM3Mon. pacT. 
KneTKM. M M H C K , 1990. C.76. 

16. MeBMHbuj r .B. BnMaHMe 1-aMMHOiļMKnonponaH-1-Kap6oHOBOM K M C H O T U Ha 
rpajļMeHT o6pa30BaHMH nMmMHa y npopocTKOB O 3 M M O M P>KM. - B c6. Te3MCOB 4 - M 

Bcec. KOHCp. M O H . yn. no cpM3Mon. pacT. KneTKM. M M H C K , 1990. C.77. 

17. levinsh G. Gradient of ethylene-forming system activity in rye, vvheat and pea 
seedlings: a possible relationship vvith lipoxygenase and peroxidase. - Physiol. Plant., 
1990, 79, p.A30. 

18. levinsh G. Gradients of peroxidase, IAA-oxidase and lipoxygenase in rye, vvheat 
and p e a seedlings: relationship vvith ethylene formation. - In: Molecular and 
Physiological Aspects of Plant Peroxidases. Abstracts II International Symposium, 27-
29 August, 1990, Lublin, Poland. P.96. 

19. * levinsh G., Iljin V., Kreicbergs O., Romanovskaya O. Effect of ethephon on the 
activity of the ethylene-forming enzyme and the biosynthesis of ethylene in vvinter rye 
seedlings. - Biochem Physiol Pflanzen, 1990, 186, p.221-228. 

20. Ieviņš Ģ. Etilēna veidošanās rudzu un kviešu dīgstos saistībā ar augšanu un 
attīstību. - Vispasaules latviešu zinātņu kongress. Rīga, 1991, 3.sēj. 

21. levinsh G. VVound-induced ethylene production and evolution in vvinter rye 
seedlings. - Abstracts 14th International Conference on Plant Grovvth Substances. 
Amsterdam, July 21-26,1991. P.16. 



22. levinsh G. The role of coleoptile in formation and evolution of rapidlv induced 
ethvlene in light-grown vvinter rye seedlings. - Phvsiol. Plant. 1991, 82, p.B8. 

23. * MeBMHbuj T.B., MnbMH B.B., Bvujvma M.A., PoMaHOBCKaa O.M. TpaflMeHT 

06pa3OBaHMfl 3TwieHa B pacTymeM nMCTe npopocTKOB 0 3 M M 0 M P>KM: BnMHHMe 

aTecpOHa. - d)M3Mon. pacT., 1991, 38(4), c.736-741. 

24. * levinsh G., Romanovskaya O. Accelerated lignification as a possible mechanism 
of grovvth inhibition in vvinter rye seedlings caused by ethephon and 1 -
aminocyclopropane-1-carboxylic acid. - Plant Physiol. Biochem. 1991, 29, p.327-331. 

25. * levinsh G. Gradients of peroxidase, IAA-oxidase and lipoxygenase in rye, vvheat 
and pea seedlings: relationship vvith ethylene formation. - In: Biochemical, Molecular 
and Physiological Aspects of Plant Peroxidases. J.Lobarzevvski, H.Greppin, C.Penel, 
T.Gaspar (eds.), 1991, University of Geneva, p.333-341. ISBN 2-88164-003-6. 

26. * levinsh G., Iljin V., Vucina I., Romanovskaya O. Gradient of ethylene formation in 
the grovving leaf of vvinter rye seedlings: effect of ethephon. - Soviet Plant Physiol., 
1991, 38, p.539-543. 

27. * levinsh G. Soluble lipoxygenase activity in rye seedlings as related to endogenous 
and exogenous ethylene and vvounding. - Plant Sci., 1992, 82, p. 155-159. 

28. * levinsh G. Characterization of the peroxidase system in vvinter rye seedlings: 
compartmentation and dependence on leaf development and hydrogen donors used. -
J. Plant Physiol. ( 1992, 140, p.257-263. 

29. levinsh G. Endogenous rhythmicity of ethylene production during grovvth of intact 
cereal seedlings. - Physiol. Plant., 1992, 85, p.A28. 

30. Arente G., Kreicbergs O., levinsh G. Effect of Camposan M on the hormonal 
balance and linear grovvth of etiolated pea seedlings. - In: Ethylene, Physiology, 
Biochemistry and Practical applications. Abstracts International Conference, 1992, 
Moscovv-Puschino-St.Petersburg. P.6-7. 

31 .* levinsh G., Kreicbergs O. Endogenous rhythmicity of ethylene productuction in 
grovving intact cereal seddlings. - Plant Physiol., 1992,100, p.1389-1391. 

32.* levinsh G., Iljin V., Kreicbergs O. Coleoptile removal-induced ethylene production 
in vvinter rye seedlings. - Biol. Plant., 1993, 35, p.229-236. 



33. levinsh G., Kreicbergs O. Alkaline hydrolysis-related ethylene-releasing 
substances: a substrate for peroxidases? - In: Plant Peroxidases: Biochemistry and 
Physiology. Abstracts III International Symposium, July 10-14,1993, Elsinore, Denmark. 
P.88. 

34. levinsh G., Kreicbergs O. Developmental and stress control of alkaline hydrolysis-
related ethylene releasing substances (AHRERS ) . - Biol. Plant., 1994, 36, p.S26. 

35. Arente G., levinsh G., Gertnere D. In vitro modulation of Solanum tuberosum L. 
morphogenesis in a hormone-free medium: a putative role for ethylene. - Biol. Plant., 
1994, 36,p .S77. 

36. levinsh G., Arente G., Selga M., Selga T., Kreicbergs O. Biochemical and 
ultrastructural aspects of environmental stress defense in Pinus sylvestris L needles. -
Physiol. Plant., 1994, 91, p.A4. 

37. levinsh G., Tillberg E. Does inhibitor studies can be used to distinguish betvveen 
the different pathways of ethylene biosynthesis? - Plant Physiol., 1994,105, p.S143 

38. * levinsh G., Tillberg E. Stress-induced ethylene biosynthesis in pine needles: a 
search for the putative 1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid-independent pathway. -
J . Plant Physiol. 1995, 145, p. 308-314. 

39. levinsh G. ( Valcina A., Ozola D. Ethylene and the control of ascorbate peroxidase 
activity in pine. Abstr. 15th Intl. Conf. Plant Grovvth Substances, Minneapolis, 1995, # 
358. 

40. * levinsh G., Valcina A., Ozola D. Induction of ascorbate peroxidase activity in 
stressed pine {Pinus sylvestris L.) needles: a putative role for ethylene. - Plant Sci. 
1995, 112, p.167-173. 

41. * levinsh G., Kreicbergs O., Tillberg E. Regulation of alkaline hydrolysis-related 
ethylene releasing substances in needles of Pinus sylvestris: a possible realtionship 
vvith stress ethylene formation. 

42. * Arente G., Gertnere D., levinsh G. Modulation of Solanum tuberosum L. 
morphogenesis in a stem explant culture by ethylene. Physiol. Plant. /Submitted/ 

43. * levinsh G., Gertnere D., Valcina A., Ozola D. The control of ascorbate peroxidase 
activity during modulation of morphogenesis in Solanum tuberosum L. stem explant 
culture by ethylene. Physiol. Plant. /Submitted/ 

44. * levinsh G., Ozola D. Spatial distribution of ethylene production by individual 
needles along a shoot of Pinus sylvestris L. Ann Bot. /Submitted/. 


