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Ir viennozimigi skaidrs,ka augu mijiedarbiba ar vidi, tas daudzveidigajiem apstakliem,saistiba ar konkréto
sugu genotipu, nosaka augu individu funkcionésanas ipatnibas. Augu fiziologijas zinaSanu praktiskas
pielietosanas konteksta, pieméram, lauksaimnieciba, ir pierasts runat par jebkadiem suboptimaliem vides
apstakliem, kas samazina kultGraugu razu, ka par stresa faktoriem. Lidz ar to, augu fiziologijas funkcija ir dot
zinasanas par $o stresa faktoru iespéjamo negativo ietekmi uz augiem, minimalo un maksimalo ietekmes
intensitati, iespéjamam aizsargreakcijam u.c. lidzigiem jautajumiem, kas kopa veido kultaraugu izturibas
fiziologijas sadalu.

Tomeér, augu fiziologijas objekts ir ne tikai kultaraugi, jo, ierobezojot izpétes objektu tikai ar mazako
dalu augu sugu daudzveidibas, var nepamanit daudzas butiskas ipasibas, kas ir nepiecie§amas to funkciju
izpratnei mainiga vidé. Lai cik paradoksali ari nebutu, bet galvenais modelaugs musdienas ir Ismazigs
viengadigais ruderalais augs Arabidopsis thaliana, kur§ par tadu kluvis galvenokart praktisku apsvérumu
deé] (viegli audzéjams kontrolétos apstaklos, ir neliels genoms, savvala sastopam dazadi ekotipi, viegli veidot
mutantus). Saprotams, ka ari A. thaliana specifiskas dzives stratégijas dél nevar dot atbildes uz daudziem
augu-vides mijiedarbibas jautajumiem.

No otras puses, jautajumam “Kapéc augi aug tur, kur tie aug?” ir sena vésture dazados botanikas
apaksvirzienos. Viena no ekologijas apaksnozarém, t.s. paredzo$a ekologija, péta, vai augu sugas ar konkrétam
ipasibam varés izdzivot situacija ar noteiktu vides apstaklu kopumu. Tomér, lai ari ir visparzinams, ka vides
faktoru kopums nosaka gan augu sugu izplatibu, gan individualo augu attistibu, vésturiski vairak uzmaniba
pieveérsta tiesi pasiem vides faktoriem, nevis augu atbildes reakciju mehanismiem uz $o faktoru intensitates
izmainam. No augu fiziologijas viedokla, augstak uzdoto jautdjumu varétu formulét sekojosi: “Kadas
morfologiskas un fiziologiskas ipasibas (pielagojumi jeb adaptacijas) ir nepiecieSsamas augam, lai veiksmigi
augtu un vairotos dotaja vieta vai konkrétajos vides apstaklos?” Zinaganas par augu morfologiskajam un
biokimiskajam ipasibam, kas nepiecieSsamas to efektivai funkcioné$anai attieciba uz noteiktu apstaklu
kopumu, principa var dot iespé&ju saprast gan augu sabiedribu sastavu, gan paredzét vegetacijas izmainas
klimata mainibas rezultata, gan ari, veidot pamatu izpratnei par praktiskiem pasakumiem kultaraugu
optimalakai audzé$anai pasaules partikas problému risinasanas konkteksta.
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7.1, VIDES HETEROGENITATE, STRESS UN PIELAGOSANAS

Augus ietveroso fizisko vidi veido gan dazadi kimiskie un fizikalie faktori, gan citi to tuvuma mitosie
organismi. Telpiski vidi var iedalit atmosféra (gaiss), hidrosféra (idens) un pedosféra (zeme vai augsne),
tacu biezak konkrétas vides Ipasibas izmanto, lai definétu augu geografijas vienibu biotopu jeb augteni vai
organismu apvienibu biocenozi. Butiskakais no augu fiziologijas viedokla ir tas, ka vides apstakli attieciba uz
dazadu faktoru intensitati ir mainigi péc definicijas.

Augu prasibas attieciba uz aug$anas vidi un tai piemito$ajam ipasibam saistitas pirmkart ar universalam
uz oglekla savienojumiem balstitas dzivibas prasibam. Otrkart, augi ka individi nespgj mainit savu atrasanas
vietu un tapéc nevar izvairities no nelabvéligas vides apstaklu izmainas. Augi ari nespéj aktivi regulét kermena
temperatiru, toties spéj uzturét ievérojami augstaku audu adens saturu neka apkartéja vide. Treskart, augi
ir autotrofi organismi, kas izmanto Saules gaismu, lai iegltu energiju no metaboliskajam reakcijam caur

fotosintézi.

7.1.1. Resursi un apstakli

Visus vides faktorus, kas var ietekmét augus, vai
ari, kas ir nepiecie§ami augu eksistencei, var iedalit
resursos un apstaklos. Resursus parasti definé ka
faktorus, kuri tiek patéréti, un, lidz ar to, tos nevar
izmantot atkartoti. Batiska Ipatniba ir ta, ka dzivie
organismi konkuré par resursu izmanto$anu.
Tomeér, atseviskos gadijumos, resursi ir pieejami
vidé tik liela daudzuma (koncentracija), ka
konkurence par to izmanto$anu praktiski nepastav,
un ta tas ir gan O,, gan CO, gadijjuma. Neraugoties
uz to, gan O,, gan CO, var bitiski ierobezot augu
augSanu 1Ipa$as situacijas, pieméram, augiem
atrodoties tdens vidé vai ari, specifiskos audos.
Batiska konkurence pastav par telpu gan augsné,
gan virs zemes, tomeér telpa netiek “patéréta” tie$a
nozimé un to var izmantot atkartoti. Gaisma ir plasi
pieejama uz Zemes virsmas, tacu tas intensitate
un kvalitate batsiki mainas ‘atkariba no klimata
apstakliem, diennakts laika un sezonas, bet augi ar
savu lapotni konkuré pargaismas uztversanu.

Principa, augiem ka uz oglekla savienojumu
daudzveidibas pamata veidotiem organismiem, ir
tadas pasas galvenas “prasibas” pret vides faktoriem
(abiotiskajiem faktoriem), ka citam dzivajam
batném. Pirmkart, oglekla savienojumu universals
$kidinatajs ir adens, ko augi uznem no augsnes, un
lielaka dala enzimatisko reakciju notiek adens vide,
kas veido $anu citoplazmas fazi. Udens piedalas ari
biokimiskajas reakcijas ka substrats vai produkts
un ir ari elektronu galéjais akceptors fotosintéze,
un tas ir ari protonu (adenraza jonu) principialais
avots. Specifiski augiem, udens iztvaikoSana

caur lapu atvarsnitém ir dala no mehanisma, kas
nodrosina talo transportu auga organisma. Otrkart,
visizplatitakais elements dzivajos organismos ir
ogleklis;un augi to iegtist,iesléedzot caur atvarsnitém
uznemto CO, organisko savienojumu skeletos.
Sinu elpoana un citos procesos vajadzigais
skabeklis ari nonak auga caur atvarsnitém, bet visus
citus nepieciesamos elementus (N, P, K u.c.) augi
iegust jonu veida no augsnes. Treskart, fotosintézes
fotokimisko reakciju darbinasanai ir nepiecieS$ama
gaisma, un ta, atkariba no kvalitativajam ipasibam,
darbojas ari ka signals attistibas procesu regulacija.
Ceturtkart, lai nodro$inatu adens $kidro stavokli,
ka ari uzturétu makromolekulas aktiva stavokli,
nepiecie$ama noteikta vides temperatara. Piektkart,
augiem ir nepiecie$ams atbilstoss substrats (augsne)
saknu nostiprinaganai un tdens un mineralvielu
uznems$anai, ka ari, telpa augsné un virs zemes
atbilsto$i saknu un dzinumu izvieto$anai. Bez
$iem minétajiem faktoriem, augiem nepiecieSams
arl noteikts atmosféras spiediens un gravitacijas
spéks, tacu $ie apstakli ir vienadi pieméroti augu
vajadzibam uz visas Zemes virsmas.

Bez tam, ir visai daudz citu fizikali-kimisko
faktoru, kas tie$a veida augu funkcionésanai nav
nepiecieSami, un drizak ir ar nelabvéligu ietekmi,
un tie var bat gan dabiski, gan cilvéka raditi
(antropogeéni). No $adiem dabiskajiem faktoriem
ir jamin ultravioletais B starojums, kas ir bistams
dzivibai, bet pret kuru augi spéj aizsargaties
izvairoties no ta vai absorbgot to. Savukart,
antropogénas izcelsmes nelabvéliga faktora piemérs
ir ozona saturs atmsoféras zemakajos slanos, kas
rodas fotokimisko procesu rezultata no automasinu
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izplades gazém un citiem gaisa piesarnojuma
komponentiem. Paaugstinats nebiogéno smago
metalu saturs augsné var buat gan dabisku, gan
antropogénu procesu izraisits.

Attieciba uz citiem dzivajiem organismiem
(biotiskie faktori), augiem evolacijas procesa
izveidojusas atSkiriga veida mijiedarbibas ar
dazadu grupu parstavjiem. Ar daziem tas ir
savstarpéji izdevigas (mutualiskas), ka pieméram,
mikorizu veidojoSo sénu un augu sadarbibas
gadijuma vai apputeksnétaju kukainu un ziedo$o
augu gadijuma. Ar citiem S$ai mijiedarbibai ir
negativa ietekme uz augu, ka pieméram, mikrobialo
patogénu un augédaju kukainu gadijuma. Atsevisku
iedarbibu raksturs lidz galam vél nav izprasts, ka
pieméram, attieciba uz mikrobialajiem endofitiem
un gallus (pangas) veidojo$ajiem posmkajiem.
Dazos gadjjumos augs gist vienpuséju labumu, ka
pieméram, kukainédaji augi un mikoparazitiskie
augi. Atseviskas augu sugas var parazitét arl
uz citiem augiem, gastot no $is mijiedarbibas
vienpuséju labumu.

Attieciba uz augiem nepiecieSamo faktoru
intensitati  (fizikalu faktoru gadijuma) vai
koncentraciju  (kimisku faktoru  gadijuma)
pastav noteikts optimala dauduzma diapazons,
kas  konkrétajam augam ir nepiecieSams
visefektivakajai funkcioné$anai (0.-0. attéls).
Mazaks vai lielaks daudzums arpus/§i-optimala
diapazona (suboptimals daudzums) var izraisit
auga augSanas un attistibas samazinajumu, bet
kritiskas minimalas un maksimalas veértibas nav
piemérotas augu eksistencei un izraisa to bojaeju.
Konkrétais sakaribas raksturs. jebkura faktora

Optimal Stress
productivity

Productivity

Environmental variable with extreme optimum (e.g. toxins)

gadijuma bas atkarigs no auga genétiski noteiktas
spéjas pielagoties ta izmainam. Janem ari veéra,
ka pat viena individuala organisma  dazadiem
procesiem var but nepiecie$ams atskirigs vienu un
ta pasa faktora intensitates optimums. Attieciba uz
augiem nevajadzigajiem faktoriem, to daudzuma
pieaugums lidz noteiktai sliek$pa vértibai neizsauc
nekadas izmainas augos, bet talaka palielinajuma
rezultata negativa ietekme pakapeniski pieaug, lidz
izraisa auga bojaeju (0.-0. attéls).

Realaja situacija daba, agroekosisttma un
arl ts. kontrolétajos apstaklos siltumnica vai
audzésanas kamera uz augu iedarbojas vesels vides
faktoru kopums, un daudzi no tiem var nebiut
optimuma zona. Bez tam, dazadiem faktoriem
var bat gan antagoniska, gan sinergiska iedarbiba
uz konkréto augu, gan iedarbibas veidam, gan
intensitatei mainoties atkariba no citu faktoru
intenistates. Nemot véra sarezgito mijiedarbibu
starp vides faktoriem ka resursiem un apstakliem,
vieta aizradit uz kadu plasi izplatitu, ta¢u kladainu
pienémumu, ka slikta augu aug$ana vienmeér
saistita ar nepiecieSamo resursu trakumu. Lidzigi
tam, aug$anai uzlabojoties, parasti pienem, ka ir
uzlabojusies auga apgade ar resursiem. Tomeér,
lielako dalu vides faktoru intensitates izmainu augu
spéj uztvert ka signalu, kas var izraisit noteiktas
fiziologiskas izmainas, ietverot ari augSanas
inhibésanu vai aktivaciju. Viens $ads piemeérs ir
saistits ar kapu augu reakciju uz apbér$anu ar
smiltim, kad tumsa nonakusajos dzinumos notiek
hormonu lidzsvara izmainas, kas izsauc fotosintézes
génu apspieSanu vienlaicigi ar $anu daliSanas un
stiepSanas veicinasanu.

Death Stress  Optimal  Stress Death
productivity

Productivity

N

Environmental variable with intermediate optimum (e.g. temperature)

7.-1. attéls. Parastas priedes (Pinus sylvestris) pieaugusi individi, kas parada batisku fenotipisko plastiskumu dazadas

augsanas vidés. A, meza; B, purva; C, atklata vieta.
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7.1.2. Vides heterogenitate laika un telpa

Vides faktoru heterogenitate ir viena no
fundamentalakajam apkartéjas vides ipasibam
ar visbutiskakajam sekam attieciba uz dzivajiem
organismiem, tai skaita, augiem. Heterogenitate
ka atSkirigas dazadu faktoru intensitates
novérojama gan laika, gan telpa. Abu veidu
heterogenitate paradas visdazadakajos limenos, no
mikrofluktuacijam (minas$u laika) un mikrotelpas
atskiribam (centimetru attaluma) lidz liela méroga
svarstibam (gadi un takstosi kilometru). Kopuma,
vides heterogenitate ir radijusi skaidri izteiktu
dzivo butnu organizaciju laika un telpa, izpauZoties
ka darbibas diennakts ritmiskums, no vienas
puses, un dazadu telpisko struktaru (mikrobiotopi,
biotopi, biomi, ekotipi u.c.) raganos. Ka jau analizéts
ieprieks, organismu biokimiskas un fiziologiskas
ipatnibas atlauj tiem optimali darboties tikai
noteikta vides faktoru intensitates diapazona, kas
ir salidzino$i $aurs, salidzinot ar daba iespéjamam
variacijam, tapéc ir svarigi saprast faktoru izmainu
raksturu un tas iespéjamas sekas.

Vides heterogenitati laika var definét ka
atbilstoso fizikalo un kimisko faktoru (resursu un
apstaklu) secigas izmainas auga tieSaja apkartneé.
Heterogenitatei laika piemit dazadas ipasibas jeb
aspekti — ta ir konkréta faktora amplitada (cik
daudz?), frekvence (cik biezi?) un ilgums (cik ilgi?).
Buatiski ari, vai noteikta veida izmainu iestasanas
kaut kadalaika perioda robezas irneizbégamaun vai
to iestasanas notiek ar zinamu periodiskumu, tatad,
to iesta$anas laiks ir “paredzams” “Paredzamiba” ir
loti batiska iespéjamas pielagosanas konteksta, jo
tikai tadam specifiskam vides faktora izmainam,
kas atkartojas pietiekami biezi un noteikta laika,
ir iespéjams izstradat pielagosanas mehanismus
(0.-0. tabula).

Izteiktakas vides faktoru izmainas laika pamata
notiek divu atskirigu globalu astronimisku sistému
iespaida, un tas ir diennakts izmainas un sezonalas
(annualas) svarstibas. Vides faktoru stingri
paredzamas diennakts svarstibas ir saistitas ar
Zemes apgriesanos ap savu asi 24 h laika un gaismas
izmainam ka tie§am sekam no $i procesa. Citu
faktoru (temperatara utml.) diennakts svarstibas ir
sekundaras un saistitas ar apgaismojuma izmainam.
Parasti pienemts uzskatit, ka diennakts izmainas ir

vienigais Islaicigo vides faktoru svarstibu veids, ta¢u
izmainas var notikt ari daudz isaka laika, pieméram,
gruti “paredzama” makonu segas veido$anas un
tas biezums, kas ietekmé vegetaciju sasniedzosas
fotosintétiski aktivas radiacijas daudzumu, augsnes
un objektu temperatiru u.c. Gaisa temperatira
var mainities ari citu faktoru, pieméram, nokrisnu
ietekmé.

Sezonalas izmainas ‘izraisa Zemes rinko$ana
apkart Saulei un Zemes rotacijas ass izmainas
attieciba pret orbitu un tas saistitas ar gaismas
un temperatiras svarstibam meérenajos un
arktiskajos apgabalos, ka ari, nokrisnu daudzuma
periodisku mainu subtropu un tropu apgabalos.
Dienas apgaismotas dalas garuma (fotoperioda)
gada variacijas ir ipa$i izteiktas mérenaja josla,
kur vegetacijas sezonas laika ta mainas no 12 h
(marta beigas) lidz 18 h (janija beigas), kam seko
12 h (septembra beigas), vietai, kas atrodas 60°
platuma. Polarajos apgabalos (uz ziemeliem un
dienvidiem no atbilsto$a Polara loka) diennakts
gaismas perioda ilgums ir 24 h vismaz uz vienu
diennakti, un attiecigi talak uz ziemeliem un
dienvidiem §is ilgums palielinas. Tomeér, ne visu
resursu pieejamibas heterogenitati laika nosaka
fizikali faktori. Ta pieméram, pieejamas gaismas
daudzumu ietekmé ari blakus eso$a vegetacija un
tai var but izteikti sezonals raksturs, mainoties
koku aplapojumam un lakstaugu garumam.

Eksistéarilielaka perioda videsipasibuizmainas,
kas saistitas gan ar fizikaliem faktoriem (pieméram,
Meéness ietekmétas pladmainu intensitates, kas
notiek ar 27 dienu ciklu, ka arf, Saules aktivitates 10
gadu cikli), gan globali biosféras procesi ar ciklisku
raksturu. Seit japieskaita ari t.s. globalas klimata
izmainas, kas saistitas gan ar dabiskajiem klimata
cikliem, gan antropogéno ietekmi.

Vides heterogenitate telpa liela méroga saistama
ar atSkirigiem Kklimata faktoriem geografiski
dazadas Zemes dalas, veidojot klimata zonas
(tropu, subtropu, mérena, arktiska) un biomus
(0.-0. tabula). Savukart, klimata telpiskas atskiribas
parsvara ir saistitas ar dazado Saules energijas
daudzumu, ko sanem Zemes dazadas dalas, ka ari,
ar atmosféras un okeanu straumju cirkulaciju, kas
darbojas ka temperatiras un mitruma parneséji.
Mazaka telpas méroga, arl vegetacijai ir batiska
ietekme uz lokalajiem klimata apstakliem, it
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7.-1. tabula. Dazadu sugu augu aukstumizturiba, ko raksturo augstaka temperatira, kas var izraisit to bojajumus

Piemérs Veids Periodiskums Amplitada
Gaisma/makoni neregulara <24h augsta
Saules gaisma regulara 24h +
Paisums/bégums regulara diennakts augsta
regulara meénesis augsta
Sals rudent regulara sezona augsta
Sezonas vétras neregulara (?) sezona augsta
Apbeér$ana ar smiltim  neregulara (?) vidéja
Augsnes erozija neregulara (?) vidéja
Ugunsgréks neregulara augsta
Nobradasana neregulara vidéja
Vulkana izvirdums neregulara augsta

ipadi, telpiski izolétos vegetacijas kompleksos
(ekosistémas un biotopos), un tas notiek caur
sarezgitu  atgriezeniskas  saites mehanismu.
Augstums virs juras limena, reljefs un citi geologiska
rakstura paramteri butiski ietekmé vides ipasibas
un var radit ievérojamas izmainas ari vienas klimata
zonas robezas. Maza méroga vides heterogenitate
(mikroklimats), kas saistits galvenokart ar
augSanas vides topografiju un citu organismu
klatbutni, batiski ietekmé individualus augus un
to grupas. Tie$i ar mikrovides heterogenitatei
var izskaidrot dazadu augu sugu vienlaicigu
eksistenci (koeksistenci) viena vegetacijas tipa
(biotopa) robezas, kas neizraisa labak adaptétas
sugas selektivas konkurences raditu vienas sugas
dominanci. Dazas augu ipa$ibas ar adaptivu nozimi
ir vérstas uz veiksmigu izdzivosanu tie$i mikrovides
heterogenitates apstaklos, pieméram, klonalitate ka
iespéja pielagoties resursu (tidens un mineralvielu)
nevienmérigam sadalijumam augsné.

Biotiskie faktori (citu organismu iespéjama
klatbutne), kas potenciali var ietekmét augus
(konkurgjosie  augi, augédaji,  simbionti,
apputeksnetaji u.c.); to daudzuma un aktivitatas

Paredzamiba Laika Pielagotiba
paredzamiba
absoltta vai augsta  né augsta
absoluta ja augstaka
absoluta ja augstaka
absoluta ja augstaka
absoluta né augstaka
augsta né ?
augsta né augsta
augsta ne augsta
zema né nav / augsta
zema né nav / augsta
zema ne nav

aspekta, ari fluktué laika un telpa, paklaujoties
sarezgitu abiotisko un Dbiotisko mijeidarbibu
ietekmei; un to paradisanas periodiskums ir
“paredzams” tikai konteksta ar visu to ietekméjoso
videsapstaklu kompleksu.

Ne visa vides heterogenitate ir funkcionala
attieciba pret augu, jo ne visas faktoru izmainas vai
atskiribas augs ir spéjigs uztvert un, ari uztver$anas
gadijuma, tas var neradit ne tie$u ietekmi uz auga
struktaram, ne ari kontrolétas génu ekspresijas
izmainas auga audos. Tatad, vides informacijai var
bat dazada kvalitate, un ir batiski eksperimentali
atskirot funkcionali nozimigo informaciju no
“vides trok$na” Pat periodiski mainigs vides
faktors ar skaidri izteiktu izmainu veidu var but
neitrals attieciba pret augu, jo faktoru neitralitate
attieciba pret augiem pati par sevi nerada biotopa
homogenitati.

7.1.3.)édziens par stresu augu biologija
Ne tikai biologija kopuma, bet ari augu

fiziologija un ar to saistitajos zinatniskajos virzienos
terminu “stress” lieto visai plasi, iespéjams, pat parak

7.-1. tabula. Dazadu sugu augu aukstumizturiba, ko raksturo augstaka temperatra, kas var izraisit to bojajumus

Telpas mérogs Faktori
Geografiskas (klimata) zonas temperatdra, gaisma,
sezonalitate, mitrums
Lokalas klimata zonas augsne, mitrums,

gaisma, biotiskie faktori
Mikrovides heterogenitate augsne, temperatiira,

gaisma, biotiskie faktori

Attalumi Rezultats

1000-km biomi

km, 100-m ekosistémas, biotopi
10-m, cm sugu koeksistence
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plasi, pie tam, neiedzilinoties konkréta definicija.
Ka jau minéts 7.-1. pielikuma, stress ar nozimi
“spriegums” varétu bat izmantojams ka analogija
augu atbildes reakciju aprakstisanai nelabvéligiem
vides apstakliem, jo ne ziditaju endokrinologijas
(generalais adaptacijas sindroms), ne emocionala
stresa (eustress un distress) teorijas augiem tie$a
veida nav izmantojamas. Tomér, neraugoties
uz precizas, visparpienemtas stresa definicijas
iztrakumu augu fiziologija, $is jédziens tiek plasi
lietots ne tikai ka sinonims nelabvéligu apstaklu
apzimé$anai, bet ari dazadu iepriek§minéto teoriju
pielagosanai attieciba uz augiem.

Pirmais stresa koncenpciju mehanikas izpratné
attieciba uz augiem izmantoja LeviTT 1972.
gada, sava monografija “Responses of Plants to
Environmental Stresses” aprakstot vides stresa
ietekmi uz augiem. LEVITT salidzina stresa faktoru
ar argjo spéku, kas vispirms izraisa kermena
atgriezenisku (elastisku) deformaciju, kam, spéka
intensitatei turpinot pieaugt, seko neatgriezeniska
(plastiska) defrmacija. Spékam parnsiedzot kadu
noteiktu robezu, notiek parslodze un kermenis
salazt (0.-0. attéls). Atskiriba starp biologisko un
mehanisko stresu ir divos aspektos: (1) ta ka augs
var izveidot barjeras starp savu dzivo vielu un vides
stresu, tas ir jaméra nevis spéka, bet gan energijas
vienibas; (2) ta ka stress augiem var but saistits ar
ievainojumu rasanos (netagriezeniska jeb plastiska
deformacija), tas jadefiné ka jebkur$ vides faktors,

Stress, strain and damage

I I

)

0 )

[m— /

H } S
3
Normal Elastic Plastic Overly
condition deformation deformation stress of

(reversible) (irreversible) the system

kas var radit potenciali ievainojoso spriedzi dzivaja
organisma.

LARCHER gramata “Physiological Plant Ecology”
izveidoja jaunu stresa koncenpciju, pamatojoties
uz SELYE un LEVITT idejam, atdalot labvéliga
(eustress) un nelabvéliga (distress) ietekmi. Viens
no augu stresa pétijumu pionoriem HELMUTH
LICHTENTHALER izmantoja LARCHER idejas un
generalas adaptacijas sindroma modeli, lai raditu
stresa sindroma atbildes modeli-augos (0.-0. attéls).
LARCHER un LICHTENTHALER modelis definé tas
pasas tris zinamas fazes, ka adaptacijas sindroma
modeli, bet nepaskaidrojot, kadas specifiskas
auga atbildes reakciju izmainas notiek $o fazu
parejas. Interesantakais $aja modell ir tas, ka tiek
definéta “maksimalas rezistences” stadija, kas itka
parsniedz “normalo” fiziologiju jeb homeostazi. Lai
arl var saprast; ka $eit patiesiba domats ierosinats
regulacijas sistému stavoklis, un $kitamais darbibas
optimalitates palielinajums paradas tikai attieciba
uz nelabveliga faktora ietekmi, kada ta batu bez
atbilstosas pielagosanas, $ads grafiks liek domat,
ka “nedaudz” nelabveligi apstakli ir optimalaki
neka pilniba labvéligi apstakli. LICHTENTHALER
vél “pielej ellu ugunt’, sakot: “A mild stress may
activate cell metabolism, increase the physiological
activity of a plant, and does not cause any damaging
effects even at a long duration. Such a mild stress is
favourable for plants”

Citu autoru darbos var atrast dazadas variacijas

Three types of strain resistance (stress resistance)

1

E ks
A A 1=

Stress Strain Stress
avoidance avoidance tolerance

5.-1.attéls. JANOs (HANS) HuGO BRUNO SELYE (1907-1982), ungaru izcelsmes kanadie$u endokrinologs, visparéja adaptacijas

sindroma teorijas raditajs.
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Phase Alarm Stage of Stage of Regeneration
without phase resistance exhaustion phase
stress
resistance
maximum
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5.-1. attéls. JANOs (HANS) HUGO BRUNO SELYE (1907-1982), ungaru izcelsmes kanadiesu endokrinologs, visparéja adaptacijas
sindroma teorijas raditajs.

gan par mehaniska, gan endokrinologiska, apstaklos saistiba ar skabekla aktivacijas procesiem,
gan emocionala modela izmanto$anu augu meéginaja radit EricH ELSTNER. Pamatojoties uz
pielagosanas teorijas skaidrojumos (0.-0. attéls): metabolisma prevaléjoso reakciju un to iespé&jamas
Augiem atbilstosaku stres modeli, nemot véra regulacijas izmainam, ELSTNER nodefinéja “stresa
konkrétas metabolisma iIpatnibas nelabyéligos punktu’, ko raksturo pareja no paplasinata, tacu

Resistance . Resistance
@ @
A

>
‘ I I Hardening ’ cC
| | 2
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strain w
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C-D Death ~ Death Exhaustion g
A B 3
>
5.-1. attéls. JANOs (HANS) HuGO BRUNO SELYE (1907-1982), ungaru izcelsmes kanadiesu endokrinologs, visparéja adaptacijas (@)
sindroma teorijas raditajs. ;

Vides heterogenitate, plastiskums un adaptacijas




=

AUGU FIZIOLOGISKA ADAPTACI

400

pilniba atgriezeniska metabolisma uz bojatu un
daléji neatgriezenisku metabolismu. Lai ari $1 ideja
talak nav tikusi attistita, ir skaidrs, ka patiesiba $eit
ir runa par lidzsvaru starp auga vaditajam (génu
ekspresijas) izmainam un nelabvéliga faktora
tieSo destruktivo ietekmi, ka ari, aizsargreakciju
autotoksicitati utml., kas talak ir analizéta sadala
0.0.0. “Paplasinatais metabolisms” ELSTNER modela
gadijuma patiesiba ir tas pats, kas “maksimala
rezistence” LICHTENTHALER modeli, kur§ nav
nepiecie§ams optimalos apstaklos, bet nelabvéligu
apstaklu ietekmé dod iespéju aizsargat iekséjo vidi
un cinities ar to izraisitajam sekam.

Interesanta teorétiska augu stresa idejas attistiba
notika augu ekologija saistiba ar J. PHILIP GRIME
formuléto augu stratégiju teoriju. Terminu “stress”
ka fiziologisku augu reakciju uz resursu trikumu
GRIME pretnostatija terminam “traucéjumi” (angl.
disturbance).lespé&jams,ka apziméjums “traucéjumi’
sakotnéji nacis no ainavu ekologijas, kur tas apzimé
jebkadu notikumu (dabisku procesu), kas butiski

(ruderal) R

izmaina sistémas variacijas veidu (heterogenitati)
attieciba gan uz struktaru, gan funkciju. Lidz ar to,
stress GRIME izpratné ir “aréji apstakli, kas ierobezo
sausas masas veido$anos”, bet traucéjumi — “augu
biomasas destrukcija aréja abiotiska, biotiska vai
antropogéna faktora ietekmé”. Analizéjot konkrétas
dabiskas augu sabiedribas,” GRIME nonaca pie
secinajuma, ka tas atSkiras péc $o divu faktoru
grupu relativa daudzuma tajas, bet atbilstosi tam,
augus var pieskaitit vienai no- trijam stratégijam
(0.-0. attéls). Zemu traucéjumu un zema stresa
(liela produktivitate) apstaklos aug konkurenti,
bet stresa tolerantie augi aug zemu traucéjumu
un liela stresa (zema produktivitate) apstaklos.
Abas situacijas nav novérojami biomasas zudumi.
Savukart, augstu traucéjumu un zema stresa (liela
produktivitate, liels biomasas zudums) situacija
aug augi ar ruderalo stratégiju. GRIME uzskata,
ka augstu traucéjumu un augsta stresa apstaklos
neviena suga nespéj izdzivot, tapéc ari nav $adai
situacijai atbilstosas stratégijas.

C (competition)

S (stress)

HABITAT

SPECIES

t productivity | disturbance

v

Highly competitive (C)

| productivity

v

Stress-tolerant (S)

T disturbance

> Ruderal (R)

5.-1.attéls. JANOs (HANS) HuGo BRUNO SELYE (1907-1982), ungaru izcelsmes kanadiesu endokrinologs, visparéja adaptacijas

sindroma teorijas raditajs.
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Pielikums 7-1. JEDZIENA “STRESS” ATTISTIBA DAZADAS NOZARES

Termina “tress” sakotnéja specifiska lietojuma
sféra ir fizika, mehanikas apak$nozare, kur stresu
definé ka fizikalu lielumu (spéks uz laukuma vienibu),
kas izsaka iek$éjo spéku, kadu cita uz citu rada blakus
esosas dalinas makroskopiski viendabiga materiala.
Savukart, stress izraisa spriegumu (angl. strain), kas
ir normalizéts deformacijas mérs, kas parada dalinu
nobidi attieciba pret sakotnéjiem izmériem. Lidz ar to,
sprieguma jédziens ir loti batisks objektu iespéjamas
deformacijas apraksti$ana, tos paklaujot aréja spéka
ietekmei. Stresa un sprieguma attiecibu ipatnibas
konkrétajam objektam, kas saistitas ar ta materialo
sastavu, lauj prognozét elastisko deformaciju iespéjas
un pareju uz plastisko deformaciju, kam seko objekta
salasana (0.-0. attéls).

Bez tam, jédzienu “stress” lieto arl citas nozareés,
pieméram, lingvistika, lai raksturotu uzsvaru jeb
akcentu ka noteiktu zilbju uzsvér$anu varda vai
noteiktu vardu uzsvérsanu teikuma.

Musdienas visplasaka termina “stress” lieto$anas
joma zinatné ir medicina un biologija, un tas kluvis
ari par visparlietotu sadzivisku terminu jebkadas
negativas ietekmes apzimé$anai. Pirmais, kas saka
izmantot $o jédzinu biologija, bija HANs SELYE,
ungaru endokrinologs, kur§ stradaja Kanada (0.-0.
attéls). Cita starpa, SELYE uzskata par vienu no
pasaules razigakajiem zinatniekiem, jo vin$ ir vairak
neka 1700 zinatnisko rakstu, 15 monografiju un 7
popularzinatnisku gramatu autors. Objektivitates dé]
jaatzimé, ka ilgu laiku HANs SELYE stradaja ka ASV
lielako tabakas razoSanas kompaniju konsultants,
sanéma lielu finans¢jumu saviem pétjjumiem no
razotajiem un arl piedalijas smékéSanu veicino$as
kampanas.

Stress <
A

Fracture
Plastic region

Elastic region

Strain

5.-1. attels. Eksperimentala iekarta ksilémas sulas
parvieto$anas pétijumiem.

5.-1. attéls. JANOos (HANs) HuGo BRUNO SELYE (1907-
1982), ungaru izcelsmes kanadiesu endokrinologs, visparéja
adaptacijas sindroma teorijas raditajs.

SELYE atklaja un aprakstija visparéjo adaptacijas
sindromu  (angl.general  adaptation  syndrome)
endokrinologija ka nespecifisku ziditaju organisma
hormonalas sistémas reakciju uz kaitigu vielu ietekmi.
Sindromu raksturo organisma hormonalo dziedzeru
pareja uz trauksmes (angl. alarm) stadiju 5 lidz 48
h péc iedarbibas sanemsanas, kam seko rezistences
faze (angl. resistance). Trauksmes stadijas laika notiek
endokrino dziedzeru samazina$anas, temperatairas
kritums, gremosanas sistémas eroziju veidosanas u.c.,
bet rezistences fazi raksturo kermena svara pieauguma
apstasanas, adrenotropiskas sistémas aktivésanas,
gonadotropas sistémas apstaanas u.c. Ja iedarbiba
turpinas ilgstosi (1 lidz 3 ménesi), atjaunojas 1. fazes
simptomi un sakas izsikuma faze (angl. exhaustion),
kas var izraisit organisma bojaeju. Velak SELYE
nodefinéja visparéjas adaptacijas sindromu ka akatu,
nespecifisku, visparéju organisma atbildes reakciju
uz dazadu agentu (aukstums, kirurgiska iejauksanas,
muskulu  parpalésana, toksisku  savienojumu

Vides heterogenitate, plastiskums un adaptacijas
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RESISTANCE

ALARM

EXHAUSTION

Homeostasis

5.-1. attéls. Eksperimentala iekarta ksilémas sulas
parvietosanas pétijumiem.

subletalas devas) izraisitiem bojajumiem. Sava
pirmaja zinatniskaja publikacija par $o tému ‘A
syndrom produced by diverse nocious agents”
zurnala The Journal of Neuropsychiatry and Clinical
Neurosciences 1936. gada SELYE neizmantoja terminu
“stress”, bet saka lietot to vélak. Patiesiba SELYE véléjas
noradit uz analogiju starp kaitigas ietekmes izraisito
hormonalas sistémas aktivacijas pakapi organisma un
mehaniska spéka izsaukto iekséjo spriegumu fiziska
kermeni (angl. strain), tacu, pilniba neparvaldidams
anglu valodu, izvéléjas nepareizo terminu (angl.
stress). SELYE ir atbildigs arl par termina “stress”
lieto$anas sféras paplasindgjumu no endokrinologijas
uz psihologiju, un talak tas tika parpemts ari
dazadas biologijas apak$nozarés, apziméjot visparéju
organisma reakciju uz nelabvéligu apstaklu ietekmi.
Vel vairak visu sarezgija tas, ka par stresu saka saukt

Lai ari GRIME teorija guvusi plasu praktisku
pielietojumu augu ekologijas pétijjumos ka lidz
$im pilnigaka teorija, kas pamato augu grupéjumu
no funkcionala viedokla, no augu fiziologijas
skatupunkta ta nav_visai veiksmiga. Pirmkart,
daudzi pétnieki mégina parnest GRIME teoriju
uz individualiem augiem, tacu, péc definicijas,
ta darbojas tikai augu sabiedribu limeni. Tomeér,
galvena probléma ir siastita ar itka savstarpéji
izsledzo$o « terminu “stress” un “traucéjumi’
lietosanu. Sads dalijums, acimredzams, saistits ar
hipoteézi,kastresafaktori (resursutrikums) darbojas
fiziologiskaja limeni, samazinot augu augsanu, bet
traucéjumi tikai izraisa augu bojaeju un to skaita
samazinaganos. Lai akceptétu §adu iedalijjumu, batu

ne tikai organisma atbildes reakciju, bet ari pasus
faktorus, kas to izraisa, lai gan, péc butibas, tie butu
jadéve par stresoriem.

Psihologija stresu saista nevis ar aréjo ietekmi
ka tadu, bet gan ar cilvéka emocionalo reakciju uz
$0 ietekmi, lietojot jedzienu “emocionalais stress” Si
iemesla dél ari saka atskirt eustresu (pozitivais stress,
izraisa pozitivu emocionalo reakciju) un distresu
(negativais stress, izraisa negativu emocionalo
reakciju).

Tatad, principa, véloties izmantot analogiju no
mehanikas, analizéjot organisma atbildes reakciju
kapacitati, batu jaizmanto jédziens “strain”. Nemot
véra tradicionalo stresa izmanto$anu endokrinologija
un psihologija, cik logiski ir izmantot to citas
biologijas nozarés, pieméram, augu fiziologija? Janem
véra, ka augi péc definicijas nevar piedzivot ne
generalo adaptacijas sindromu (jo tiek nav endokrinas
sistémas, kas batu analoga ziditajiem), ne emocionalo
stresu (jo tiem nav centralas nervu sistémas un ari
emociju). Faktiski, attieciba uz augiem, par stresu
apzimeé suboptimalus apstaklus un $o apstaklu ietekmi
vai arl augu atbildes reakciju uz tiem, parasti tuvak
nenoradot, kas tiesi tiek domats. Eksperimentalaja
augu fiziologija stress gluzi vienkar$i ir jebkadi
voluntari izmainiti vides faktori, kuriem, péc autoru
domam, vajadzétu but ar nelabvéligu ietekmi.

Sis gramatas ietveros ir méginats nopamatot to,
ka augu zinatné pilniba var iztikt bez termina “stress”
lieto$anas, ta vieta runajot par “nelabvéligiem” vai
“suboptimaliem” vides faktoriem. Tomér, paklaujoties
valdosajam tradicijam, atseviskas vietas $is termins ir
izmantots ka sinonims iepriek§minétajam paradibam.

jaanalizé augu spéjas uztvert abu veidu faktorus un
reagét uz tiem. Ka skaidrots ari $aja gramata, augi
spéj uztvert lielaku dalu vides faktoru izmainu
fiziologiska limeni, ieskaitot patogénus, augédajus
un dazadas antropogénas ietekmes, kas iespé&jami
var izraisit to kopéjas biomasas samazinasanos,
tapéc $adam iedalijjumam nav fiziologiska pamata.
Pat tadu faktoru ietekmi, kas izraisa pilnigu un
strauju augu bojaeju var uztvert citi populacija
augo$ie augi caur gaistoSajiem organiskajiem
savienojumiem, kas izdalas no zistosajiem augiem.

Neraugoties uz arkartigi plago termina lieto$anu
visdazadakajas ar augiem saistito zinatnisko
petjjumu sféras, joprojam turpinas diskusijas par
to, kadas vides faktoru izmainas var attiecinat

Vides heterogenitate, plastiskums un adaptacijas
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uz “stresu”. Viena no $adam diskusijam ir starp
ekologiem un vegetacijas zinatniekiem, nemot véra
termina Ipa$o nozimi galveno vegetacijas ipasibu
raksturo$ana. Dazadu dabisko biotopu, kur aug
daudzu savvalas augu sugu individi, raksturo$ana
par “stresspilniem” un “ekstrémiem” skaidri
parada vienu galéjo viedokli. No otras puses, jau
HARTMUTH LICHTENTHALER sava stresa teorija
skaidroja, ka $o terminu nedrikst lietot attieciba uz
nelielam metabolisma (fotosintéze, transpiracija,
elopsaana) izmainam, kas rodas, pieméram, no
ikdieniskam Saules gaismas svarstibam makonu
dél, vai ari, nelielam temperatiiras un gaisa mitruma
svarstibam. Tik tie§am, nemot véra vides faktoru
universalo heterogéno raksturu, kas analizéts
ieprieks, var postulét, ka savvalas augi dabiskajos
biotopos sava areala robezas tieSam ir spé&jigi
pielagoties (ir adaptéjusies) tur raksturigajam vides
faktoru izmainam un nepiecie$amibas gadijuma
veic atbilsto§us metabolisma un morfologijas
parkartojumus caur attiecigo génu ekspresiju,
iegastot konkrétajam apstaklu kompleksam
optimalu fenotipu. Lidzigu viedokli izsaka ari citi
zinatnieki, uzskatot, ka stress dabiskaja vidé ir
retums un saistits ar katastrofiskiem notikumiem,
pieméram, antropegéno ietekmi vai zemestricém
un zemes nobrukumiem. Taja pasa laika, kultaraugi
stresa situaciju varétu piedzivot biezak, jo tie biezi
tiek kultivéti arpus sava dabiska izscelsmes areala,
un tiem zudu$as daudzas sakotnéji piemitosas ar
aizsardzibu saistitas ipasibas.

Lai pamatotu iesp&u pilniba atteikties no
termina “stress” attieciba uz augiem vai arl izmantot
to vienkars$i ka sinonimu nelabvéligu vides apstaklu
apzimé$anai, nakamajas/nodalas analizéts augu
fenotipiskais plastiskums un augu atbildes reakcijas
uz mainigiem vides apstakliem.

7.1.4. Variabilitate, fenotipiskais plastiskums
un adaptacijas

Aplukojot jebkadas brivi izvélétas augu sugas
pieaugusus-individus, var pamanit virkni kopigu
iezimju, kas raksturo praktiski jebkuras sugas augu
- ta ir galveno pazemes un virszemes dalu esamiba,
no-kuram saknes un lapas ir butiskakie aspekti.
Tomeér, loti daudzas pazimes ir atskirigas gan starp
vienas sugas individiem, gan ari viena individa

robezas, un tas var novérot gan vienados, gan ari
atskirigos apstaklos augo$iem vienas sugas augiem.
Tas attiecas gan uz lapu skaitu un izmériem, gan
dzinumu skaitu un garumu lakstaugiem, stumbra
garumu un zaru skaitu kokaugiem utt. Atskiribas
novérojamas arl individu attistiba, kas gan labak
pamanams agrinas stadijas. ‘AAuga morfologija
ir dala no ta fenotipa, bet kopuma fenotips
sastav. no visam raksturigajam Ipasibam jeb
pazimém visos biologiskas organizacijas limenos
- biokimiskaja, anatomiskaja, morfologiskaja,
attistibas, fiziologiskaja utt. Principa fenotipu
nosaka genotips, ta¢u patiesiba konkrétais fenotips
radies, mijiedarbojoties iedzimtibai ar konkréto
vides apstaklu kopumu. Sava zina, genotips iezimé
robezas, kuru iek$pusé vide izveido konkrétas sugas
individa fenotipu. Tatad, fenotips ir plastisks, un
$is plastiskums paradas attieciba uz dazadu vides
apstaklu kompleksu. Var ari teikt, ka fenotipiskais
plastiskums ir genétiski determinéta variabilitate
ka pielagosanas mehanisms vides heterogenitatei.
Pirms talakas fenotipiska plastiskuma nozimes
analizes augu fiziologiskas pielagosanas reakcijas,
batu jaatbild uz jautdjumu, ar ko tad ir saistitas
atskiribas starp genétiski vienadiem individiem,
kas augusi vienados apstaklos. Sis atkiribas ir viegli
izméramas un izsakamas ka konkrétas pazimes
variacijas koeficients, un tas var bat visai butiskas.
Ta pieméram, no séklam audzétu septinas dienas
vecu kapostu digstu lapu platuma un garuma
variacijas koeficients dazadu digstu grupam ir
attiecigi no 13 lidz 21% un no 11 lidz 14%, un
hipokotila garumam - 15%. Salidzinot sava starpa
atsevisku grupu vidéjos raditajus, $o pazimju
variacijas koeficienti ir attiecigi 7, 6 un 3%. Lidziga
variabilitate paradas ari attieciba uz atsevisku lapu
un individualu augu biokimiskajam pazimém.
Pieméram, individualu skuju paru masa priezu
individuala divgadiga séjena viena gada dzinuma
robezas ir ar variacijas koeficientu 20%, bet $o
pasu skuju paru etiléna izdaliSanas intensitates
variacijas koeficients ir 47%. Jadoma, ka augu
morfologisko un biokimisko ipasibu variabilitate ir
viena no augu organismu pamatipasibam, lidzigi ka
polaritate, totipotence un biologiskais pulkstenis.
BieZi vien uzskata, ka vienkar$a pazimju biologiska
variabilitate ir “biologiskais troksnis” vai “attistibas
troksnis” bez pasas biologiskas nozimes. Tomeér,

Vides heterogenitate, plastiskums un adaptacijas

«

>
c
)
=
-
]
o
©
o
)
)
A
>
>
o
>
3
>
o
>




=

(omsy)

AUGU FIZIOLOGISKA ADAPTACI

404

interesanti atzimét, ka variabilitati ietekmé vides
apstaklu izmaina, un $1 ietekme ir variabla pati par
sevi attieciba gan uz amplitadu, gan virzienu, ka
ari, atkariba no attistibas stadijas. Par variabilitati
izraiso$ajiem mehanismiem ir izteikti dazadi
pienémumi un ta tiek saistita gan ar nejausam

mikroheterogenitati. Eksisté ari videokli, ka
variabilitati izraisa fenotipa traucéjumi nestabila
genétiska materiala dél, vai ari, ka variacija
atspogulo nepiecieSamas precizitates pakapes
robezas, pienemot, ka regulacijas mehanismi, kas
nodrosina dazadu pazimju precizitati pasi par sevi
ir mazefektivi vai dargi no energétiska un resursu
viedokla, un augsta ipasibu kvantitates precizitate
konkrétajam  organismam nedod  nekadas
funkcionalas prieksrocibas.

A

e
a2

Pazime 1

Géns B

eee

1/ 1 14l

Géns B

Fenotips 2

Tatad, jebkura konkrétaja gadijuma, salidzinot
jebkurus divus augus, at$kiribas starp tiem péc
jebkuras mus intereséjo$as pazimes bis saistitas
ar vienu vai vairakiem no sekojosiem iemesliem:
(1) genétiskas at$kiribas starp augiem (dazadu
sugu, S$kirnu, ekotipu parstavji), bet vienadu
genotipu gadijuma - (2) atSkiribas vecuma vai
attistibas pakapé; (3) ar dazadu apstaklu kompleksu
ietekmi saistitas fenotipa ipasibas; (4) biologiska
varijabilitate. Vel viens at$kiribu iemesls, kas gan
nav dabisks, ir saistits ar izméramo parametru
meérisanas procesa kladam, kuras palielinas,
pieaugot izmantotas: metodes sarezgitibai un
palielinoties ar augu materialu veikto manipulaciju
apjomam.

Atgriezoties ‘pie fenotipiska  plastiskuma,
genétiska pamata, jaatzimé, ka sakotnéji tika
uzskatits, ka katrs géns atbild par vienas organisma
pazimes izpausmi (0.-0. attéls A). Péc tam
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i

.
= e

Pazime 2

Pazime 3

-
N
=)

¢ ¢

=

Fenotips 2

ATTISTIBA

7.-1. attéls. Parastas priedes (Pinus sylvestris) pieaugusi individi, kas parada butisku fenotipisko plastiskumu dazadas
augsanas videés. A, géns pret pazimi; B, pleiotropija; C, epistaze; D, epigenétika.
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noskaidrojas, ka viens atsevisks géns var ietekmét
vairakas, Skietami nesaistitas, fenotipiskas pazimes
(0.—0. attéls B). Sada pleiotropiska géna mutacijas
gadijuma ietekme var paradities uz vairakam
pazimém. Par epistazi runa gadijuma, kad viena
géna ietekme uz fenotipu ir atkariga no viena vai
vairaku modificéjoso génu klatbatnes, pie tam, génu
mijiedarbiba nav vienkarsi to darbibas apvienosana
(0.-0. attels C). Butiski, ka epistatisku mijiedarbibu
var jetekmeét ari vides ipasibu atskiribas. Visbeidzot,
epigenétiska génu ekspresijas teorija paredz, ka
individa attistiba ka rezultats ta mijiedarbibai ar
vidi, var principiali ietekmét génu aktivitati un
ekspresiju (0.-0. attéls D). Ta rezultata, dazados
apstaklos var rasties genotipa atskirigs fenotips.
Saprotams, ka epigenétiskas izmainas var tikai
aktivét vai apspiest noteiktus génus, nemainot DNA
sekvenci.

Potenciali plastiskas ipasibas izpausmes veidu
konkréta vides faktora intensitates diapazona
raksturo reakcijas norma. Attélojot grafiski,
reakcijas norma ir lidziga grafikiem, kas parada
vides apstaklu optimalitati attieciba uz augsanu,
reprodukciju vai citu augu veiktspéjas parametru,
tacu $aja gadijuma vides faktora intensitati parada
attieciba pret konkrétas ipasibas izpausmes
intensitati (0.-0. attéls). Salidzinot divu populaciju
reakciju normas, ir iespéjams atSkirt lokalo
genétisko adaptaciju no fenotipiska ‘plastiskuma
(0.-0. attels).

NA

>
-]

FENOTIPS
FENOTIPS

FENOTIPS

nav plastiskuma

VIDE

5.-1. attéls. Eksperimentala iekarta ksilémas sulas
parvietosanas pétijumiem.

Fenotipiska plastiskuma buatiskaka ipasiba ir ta
iespéjama adaptivitate. Lai saprastu adaptivitates
jédzienu, ir vispirms jasaprot, ka iespé&jams noteikt
augu darbibas efektivitati. Biezi uzskata, ka liels
individuala auga izmérs korelé ar ta efektivitati,
tapéc ari augu biomasas dazadus aspektus médz
izmantot ka produktivitates raditajus. Viennozimigi,
ka galéjais jebkuras sugas augu efektivitates
meérs jebkuros apstaklos ir to atstato pécnacéju
daudzums. Ekologija lieto terminu “fitness’, ko

A C

FENOTIPS

VIDE
Genétiska variacija
Nav plastiskuma

Genétiska variacija
Plastiskums
Nav plastiskuma variacijas

>
VIDE VIDE

Geneétiska variacija
Plastiskums
Plastiskuma variacija

7.—1. atteéls. Augu atbildes reakcijas ka fenotipiska plastiskuma iizpausmes caur génu ekspresiju (zalais taisnstiris) un vides
izmainu tiesas mijiedarbibas neregulétu strukturalo un kimisko izmainu (zilais taisnstris) mijiedarbiba hipotétiska vides

faktora vairak vai mazak labvéligu izmainu rezultata.
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7.-1. tabula. Augu pazimju variésana saistiba ar vides heterogenitati laika

Konstanti apstakli Ritmiski mainigi
apstakli, fluktuacijas
Atskiribu avots Biologiska variabilitate

ipasibas
Limenis Individi un to dalas Individi un to grupas
lespéjama Attistibas troksnis, Saskanosana ar
funkcionala parmeériga regulacija endogénajiem ritmiem,
nozime fiziologiska adaptacija

caur pielagosanos

varétu aptuveni tulkot ka spéju funkcionét vai
veiktspéju, bet to parasti méra ka individualo augu
sarazoto séklu daudzumu. Tomeér, loti daudzu augu
gadijuma, kuriem raksturiga klonala augsana vai
citi vegetativas vairo$anas veidi, $ada parametra
izmanto$ana novedis pie kladainiem rezulatiem.
Cits termins “vigor”, ko varétu aptuveni tulkot
ka vitalitati, tiek izmantots, lai uzsvértu individu
veseligo stavokli, t.i., parsvara domajot patogénu un
augédaju iztrakumu. No auga fiziologijas viedokla,
par funkcionalas efektivitates raditaju varétu
kalpot auga fotosintézes intensitate, jo, ka zinams,
tiesi fotosintézes produktivitate nosaka auga spé&ju
veidot biomasu un reproducéties.

No evolacijas viedokla, “adaptacija” ir gan
process, gan Iipa$iba. Adaptacija ka process
evoltcijas konteksta ir fenotipiska variacija,
kas palielina tas neséja organisma /funkcionalo
efektivitati, salidzinajuma ar citiem populacijas
organismiem. Evolucionara genétika un ekologija
péta adaptacijas tie$i no §i viedokla. Adaptacija ka
ipagiba ir jau minéta adaptacijas procesa konkréts
gala rezultats. Augu fiziologi un “ekofiziologi

APSTAKLU IZMAINA -~ @ -
2 BOJAEJA

Fluktuéjosas (biokimiskas)

Mainigi apstakli Apstaklu lokalas
vai globalas izmainas
Ar genotipu saistitas

atskiribas

Fenotipiskais plastiskums

Populacijas
Adaptivais plastiskums,
fenotipiska adaptacija

Sugas, pasugas, ekotipi
Genétiska adaptacija

izmanto terminu “adaptacija” ari arpus evolacijas ka
jebkuru ipasibu, kas saistita ar pielago$anos vides
apstakliem, defingjot adaptacijas ka iedzimstosas
izmainas fiziologiskajas vai attistibas ipasibas, kas
uzlabo organisma funkcionalo efektivitati ta dzives
vidé. Protams, vards “izmainas” norada uz kadu
citu organismu, kura pielago$anas spéja konkrétaja
situacija ir zemaka. Ir iespéjams definét adaptacijas
ari tikai no konkrétas sugas pasreizéja stavokla
viedokla, neakcentéjot evolacijas kontekstu, un
tad adaptacija ir augam raksturiga morfologiska,
biokimiska vai fiziologiska ipasiba (pazime), kas
nodrodina ta maksimali iesp&amo funkcionalo
efektivitati noteiktos apstaklos. Ja adaptivas ipasibas
tiek iegatas vides apstaklu izmainu rezultata, tad
adaptacija ir ari process (ar atbilsto$u regulativo un
funkcionalo mehanismu), kura laika $i ipasiba tiek
inducéta. Zinama meéra, fiziologiskas adaptacijas
process individa dzives laika ir lidzigs sugas
evolucijas laika notiekosajai adaptacijai, mainoties
apstakliem, jo bez atbilsto$a mehanisma esamibas
pielagosanas nenotiek un attiecigi individs vai suga
iet boja (0.-0. attéls).

APSTAKLD IZMAINA ~-®

-
A

BOJAEJA

INDUGETAS IZMAINAS

7.-1. attéls. Parastas priedes (Pinus sylvestris) pieaugusi individi, kas parada butisku fenotipisko plastiskumu dazadas

augsanas vidés. A, mez3; B, purva; C, atklata vieta.
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Liela dala zinatnieku uzskata, ka terminu
“adaptacija” var lietot tikai evolacijas konteksta,
bet attieciba uz individu, kuram piemit ipasibas ar
adaptivu raksturu, kas tiek iegttas apstaklu izmainu
rezultata caur fenotipisko plastiskumu, jalieto
termins “aklimacija” jeb individuala pielago$anas
(acclimation). Tomér, janem véra, ka potenciali
adaptiva ipasiba var bat konstitutivi ekspreséta vai
ari jau inducéta konkrétaja individa citas apstaklu
izmainas rezultata, un tad $i ipasiba tiek pilniba
izslégta no definicijas. Cits izplatits viedoklis ir,
ka “istas adaptacijas” notiek tikai morfologiska
limeni, bet biokimiskas vai $tnu limeni noteikosas
adaptacijas jasauc par aklimaciju. Var piekrist,
ka attieciba uz norisi laika un izraiso$ajiem
mehanismiem, pastav lielas atSkiribas starp
morfologiskajam un biokimiskajam adaptacijam,
tacu abi veidi tiek vaditi caur génu ekspresiju ka
rezultaits no noteiktu vides faktoru izmainam,
tapéc nav logiska iemesla uzskatit tos par dazadam
paradibam.

Adaptacijas jeb pielagojumi ir tas organismu
(taja skaita, augu) ipasibas, kas veicina to darbibas
efektivitati konkrétajos apstaklos. Ta ka augi ir
aktivi parvietoties nespéjigi organismi, tiem nav
spéju reagét uz apstaklu izmainu ar uzvedibas
izmainu, tapéc augi $im nolikam izmanto
vienigi ieks$éjas biokimiskas un aréjas formas
(morfologiskas) izmainas. Pielago$anas izmainam
konkrétas sugas populacijas liment ir iespéjama ar
divu atskirigu mehanismu starpniecibu. PirmKkart,
fenotipiski plastiska genotipa gadijuma notiek
atbilstosas fiziologiskas adaptacijas reakcijas un
individi pielagojas atbilsto$ajiem apstakliem.
Otrkart, ja genotips nav pietiekami plastisks, lai
varétu optimali reagét uz izmainu ar fiziologisko
adaptaciju palidzibu, apstaklu izmaina var novest
pie specializéta genotipa rasanas, kas ir piemérots
$aurakam vides faktoru diapazonam, t.i., ir
specializétaks.

Fenotipiskais plastiskums var uzlabot dazadus
auga darbibas efektivitates aspektus, un tada
gadijuma tas ir uzskatams par adaptivu. Ta
pieméram, divas sugas ar atskirigu plastiskuma
pakapi attieciba uz saknu aug$anu bus ar identisku
spéju iegut udeni, ja tdens bus viegli pieejams
(0.=0. attels). Situacija, kad gruntsadens limenis
pazeminas, plastiskaka suga bus spéjiga izaudzét

PLASTISKS MAZAK PLASTISKS MAZAK
GENOTIPS  PLASTISKS GENOTIPS  PLASTISKS
GENOTIPS GENOTIPS

7.-1. attéls. Parastas priedes (Pinus sylvestris) pieaugusi
individi, kas parada bitis

garakas saknes un iegt nepiecie§amo resursu,
kameér mazak plastiska suga to nespés. Tatad,
saknu garuma fenotipiskais plastiskums $aja
gadijuma ir adaptiva ipasiba, jo dod sugai butiskas
prieksrocibas heterogénas vides apstaklos. Parasti
gan jebkura konkréta atbildes reakcija uz apstaklu
izmainu sastav gan no adaptiva, gan neadaptiva
augu Ipasibu rakstura izmainam. Ir jasaprot, ka
ne visu veidu vides heterogenitate izraisa adaptiva
fenotipiska plastiskuma raanos, ka jau noradits
sadala 7.1.2. No otras puses, ideja par vides
apstaklu kompleksam “optimalo fenotipu” izraisa
domu, ka ilgstoda laika perioda dazadam sugam
konkrétos apstaklos vajadzétu rasties vienadu
pazimju kompleksam, vai, vismaz vienadam
galvenajam ipasibam, kas saistitas ar adaptacijam
pret dominéjosajiem apstakliem un biologiskajiem
taktoriem. Faktu talaka analize turpmakajas sadalas
gan liecina, ka augiem eksisté atskirigi mehanismi,
ka panakt ieks$éjas vides aizsardzibu viena un ta
pasa vides faktora nelabvéligu izmainu rezultata,
vaj ari, ka pretoties biotisko agentu darbibai.
Kadreiz dominéja uzskats, ka optimala
vides apstaklu kompleksa gadijuma organisms
izveidos t.s. “optimalo fenotipu”, pienemot, ka
jebkada novirze no §i fenotipa bas ar negativam
sekam attieciba uz ta aug$anu, produktivitati utt.
Ir skaidrs, ka fenotipiskais plastiskums izraisa
dazadu optimalo fenotipu rasanos atskirigos
vides apstaklu kompleksos. Katrai konkrétajai
sugai maksimali efektivu fenotipu, kas funkcionali
vislabak atbilst konkrétajiem apstakliem, rada
noteikta funkcionalo ipasibu kombinacija. Augu
sugas ar genétiski noteiktu plasaku pastiskumu
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teorétiski varés radit vairak at$kirigu fenotipu
veidu, kas kopuma bas pieméroti plasakam
apstaklu diapazonam (vides generalisti), salidzinot
ar fenotipiski konservativam sugam, kuras varés
optimali augt specifiskakos vides apstaklos (vides
specialisti). Stratégija, kas pretéja fenotipiskajam
plastiskumam, ir t.s. lokala (genétiska) adaptacija,
kad suga vai tas ekotips pielagojas Sauram
specifiskam apstaklu diapazonam ar neliela
fenotipiska plastiskuma starpniecibu. Tomeér,
lokala adaptacija un fenotipiskais plastiskums nav
pretrunigas un izslédzogas ipasibas. Ari attieciba uz
maza méroga mikrovides heterogenitati, ko parasti
saista ar pielago$anos caur fenotipisko plastiskumu,
ir paradita lokalo adaptaciju esamiba. Uzskata, ka
lokala genétiska adaptacija ir saistita ar zemu génu
plasmu starp sugas individiem. Tomeér, jadoma,
ka adaptiva fenotipiska plastiskuma augstas
funkcionalas izmaksas var novérst to raganos pat
situacija, kad génu plasma ir salidzino$i augsta,
veiconot lokalas adaptacijas attistiSanos.

Tipisks fenotipiska plastiskuma piemeérs, kas
raksturigs Latvijai, ir parastas priedes (Pinus
sylvestris) spéja augt izteikti dazados biotopos
(mezs, purvs un plava) un veidot tur morfologiski
krasi at$kirigus fenotipus (0.-0. attéls). Priedei

kopuma ir loti plas areals un ta attalakajas
dalas suga genétiski ir visai dazada, pielagojoties
atskirigajiem vides apstakliem ar lokalasadaptacijas
palidzibu. Tomér, vienas geografiskas zonas robezas
priede var aiznemt dazadas aug$anas nisas tiesi ar
adaptiva fenotipiska plastiskuma palidzibu.

Viennozimigi, ka fenotipiskais plastiskums nav
“adaptacijas mehanisms”, ka norada vairaki autori,
bet gan viens no fiziologiskajiem principiem, kas
ir pamata konkrétiem adaptacijas mehanismiem.
Galvenais iemesls ir tas, ka auga Ipasibu atkariba
no vides apstaklu kompleksa ir tikai relativa,
nemot véra genotipa uzliktos ierobezojumus. Gluzi
tapat, genotips nosaka ari fenotipiska plastiskuma
pakapi, veidojot nepartrauktu, plastosu pareju
starp fenotipisko plastiskumu un lokalo genétisko
adaptaciju. Patiesiba plastiskums var buat arl
antiadaptivs, jo atseviskos gadijumos var nevis
veicinat, bet gan ierobeZot auga funkcionalo
efektivitati. Plastiskuma rasanos ierobezo ari
genétiska korelacija starp noteiktam augu pazimeém,
kas veicina integréta fenotipa raganos. Fenotipiskas
integracijas limenis var arl mainities atkariba
no vides apstakliem, un vairaku nelabvéligu
faktoru kopums var radit fenotipiskas integracijas
palielinaganos.

7.-1. attéls. Parastas priedes (Pinus sylvestris) pieaugusi individi, kas parada batisku fenotipisko plastiskumu dazadas
augsanas vidés. A, mez3; B, purva; C, atklata vieta.
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No augu fiziologijas veidokla, adaptacijas
(adaptivas reakcijas) ir paradibas, kas regulari
noteik individuala organisma dzives laika un tas
ir ciedi saistitas ar vide heterogenitati gan laika,
gan telpa. Saprotams, ka homogéna vidé nebiutu
nepiecie§amas adaptéties spéjigas ipasibas, jo resursi
un apstakli batu nemainigi un fenotips butu tiem
piemeérots. Atbilstosi $ai koncepcijai, fiziologiskas
adaptacijas notiek tad, kad iestajas noteiktas
vides apstaklu kompleksa izmainas (parasti
dévétas par “stresu”). No §i viedokla, adaptacija ir
identiska ar inducétajam atbildes reakcijam, kas
tuvak apskatitas sadala 0.0.0., jo apstaklu izmaina
izraisa zinamas iek$éjas izmainas gan signalu, gan
atbildes reakciju limeni. Arl adaptivas ipasibas
mainas laika un telpa, principa atbilstot vides
heterogenitatei. No §1 viedokla, ar adaptacijam
saistitas regulari fluktuéjosas ipasibas ir gan
diurnalas (atbilst diennakts ritmam), gan sezonalas.
Diurnali fluktuéjosas adaptivas ipasibas piemeérs
ir fotosintézes aparata pielagosanas dienas/nakts
izmainam, bet sezonalas - vegetativo pumpuru
pielago$anas ziemas salam mérenaja josla. Si veida
adaptaciju varétu dévét par “apsteidzos$o adaptaciju’,
jo, lai ari tas ir inducétas izmainas, tam janotiek vél
pirms notiek konkrétas vides faktoru izmainas,
kuram tas pielagojas. Sis ipatnibas dé] signalam, kas
ierosina apsteidzo$as adaptacijas iestasanos, jabut
atskirigam no mainiga faktora. Sala gadjjuma $ads

signals ir dienas garuma samazinas$anas, kas inicié
sala pielago$anas pirmo faze pumpuros. Tikai péc
sala iesta§anas pumpuri iegast pilnu sala izturibu.
Savukart, diennakts pielago$anas  gadijuma
regulacija saistita ar endogéno cirkado pulksteni,
kas generé diennakts izmainas apsteidzo$us
signalus.

Ja vides apstaklu izmainas ir ar augstu
paredzamibas pakapi, bet nav paredzams to
eista§anas precizs laiks, ka tas ir, pieméram, ar
gaismas intensitates - samazinasanos makonu
ietekmeé, atbilsto$as fotosintézes aparata adaptacijas
var apzimét par’ “stimuléto adaptaciju” Saja
gadijuma atbilstosas < vides apstaklu izmainas
darbojas ka,signali. Ipa$s adaptacijas gadijums
ir ts. “pakapeniska adaptacija’, kas notiek ar
lidziga mehanisma starpniecibu ka noradiSanas
(hardening). Faktiski tas ir 1ipa$s stimulétas
adaptacijas  veids, kad faktora intensitates
pakapenisks pieaugums izraisa metabolisku
izmainu sériju, kas ir nepiecie$ama tolerances
iegasanai. “Pakapeniskums” $aja  gadijuma
nozimé nepiecieSamibu sanemt vairakus signalus,
atseviskos gadijumos, ar pieaugo$u intensitati.
Vides faktors, kas izraisa adaptaciju var ari but
atskirigs no ta faktora, kura izmainai organisms
pielagojas. Saja gadijuma runa par krustenisko
toleranci jeb izturibu.

Vides heterogenitate, plastiskums un adaptacijas
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7.2. ATBILDES REAKCIJAS, IZVAIRISANAS UN AIZSARDZIBA

Lai varétu izprast, kas ir pamata augu biokimisko un morfologisko ipasibu izmainai konkrétu mainigu
vides apstaklu ietekmé un kada ir $o izmainu iespéjama adaptiiva nozime, vispirms nepiecie§ams analizét, kas
var notikt auga péc $adas izmainas rasanas to augSanas vidé. Lidztekus faktora nelabveéligo izmainu tiesajai
ietekmei, augs viennozimigi spéj uztvert atbilstodas izmainas un to intensitati, un, piedaloties atbilstosai
signalu parneses sistémai, notiek atbildes génu ekspresija. So génu produktiem var bit visdazadakas
funkcijas, kas vérstas gan uz metabolisma pielago$anu, ieks$éjas vides aizsardzibu, augSanas un attistibas
izmainam, vai pretestibas reakcijam biotiskas ietekmes gadijuma.

Jautajumi par augu reakciju uz vides apstaklu izmainam vienmér jaanalizé pietiekami specifiska limeni.
Pirmkart, attieciba par konkréto augu, ir jasaprot, vai tas ir vietéjas savvalas floras parstavis dabiskos
apstaklos, vai ari invazivais augs vai kultaraugs, un kada ir ta izcelsmes vieta. Otrkart, janoskaidro apstakli
izmainu raksturs - vai tie potenciali klast augam labveéligaki vai nelabveligaki. Treskart, dokumentéjot
noteiktas anatomiskas, morfologiskas, biokimiskas un fiziologiskas izmainas, ir jasaprot, vai tas ir aktivas un
kontrolétas auga génu ekspresijas izmainu rezultats, vai ari saistitas ar'vides faktora tieo ietekmi. Ceturtkart,
kontroléto auga izmainu gadijuma jaizvérté to raksturs - vai tas ir iespejami adaptivas un saistitas ar iek$éjas
vides aizsardzibu abiotiskas un biotiskas ietekmes gadijuma, vai pretestibu biotiskas ietekmes gadijuma.

7.2.1. Atbildes reakcijas mainigiem vides mehanismi, pieméram, nelabveéligas ietekmes

apstakliem

Kas notiek auga péc tam, kad mainas vides
apstakli? Eksisté daléji sadzivisks viedoklis, ka
negativu vides apstaklu izmainu gadijuma augu
bojajumi notiek tie$as nelabvéliga faktora ietekmes
rezultata, inhibéjoties metabolismam un sadaloties
$anu struktaram. Ta rezultatd, mazak izturigie
individi iet boja. Realistiskak tomér batu pienemt,
ka augos notiek ari kaut kadas kontrolétas iekséjas
izmainas péc tam, kad tie uztver atbilstosa faktora
intensitates mainu. Sada gadijuma varétu paredzét
iek§$tinas un talo signalu parneses sistému
aktivaciju, kam seko daudzveidigas auga atbildes
reakcijas gan biokimiskaja, gan. morfologiskaja
limeni, kas notiek caur atbilsto$o génu ekspresiju
un kas kopuma uzlabo auga spéju veiksmigi
funkcionét nelabveéligajos  apstaklos. Ilgstosa
ietekme var izraisit-regulétu atsevisku auga dalu
noveco$anos. Salidzino$i intensivas nelabvéligas
izmainas gadjuma, ka ari, nelebvéligajiem
apstakliem pastavot ilgstosi, var novérot ari tie$us
vai netie$us $anu struktaru un audu bojajumus.
Iespéjamo  biokimisko un strukturalo izmainu
veidi auga péc nelabvéligas vides apstaklu izmainas
apkopoti. 7.-0. tabula. Bojajumus var radit ne
tikai pats vides faktors, bet ari auga sintezéto
aizsardzibas savienojumu pastoksiskums, izmainita
metabolisma produktu toksiskums u.c. netiesi

izraisito brivo radikalu un aktiva skabekla formu
veido$anas intensitates pieaugums. Loti biezi
suboptimalu apstaklu rezultata radies negativais
efekts ir saistits nevis ar faktora tie$o ietekmi, bet
gan ar kontrolétu fotosintézes samazinasanos un
energetisko izmaksu palielinaganos aizsardzibai.
Janem ari véra, ka principa vides apstakli var
mainities arl optimalitates virziena, tatad, vides
heterogenitate var radit ari viennozimigi pozitivas
auga atbildes reakcijas.

Augu atbildes reakcijas uz vides apstaklu
izmainu notiek dazados laika mérogos. Metaboliska
korigésana ir iespéjama dazu minasu laika bez génu
ekspresijas starpniecibas un ietver enzimatisko
reakciju aktivatoru vai supresoru molekulu
atbrivo$anu. Lidziga atruma notiek ari dazadu
fotosistému kompleksu konformacijas izmainas
ka atbildes reakcija fotosintétiski aktivas radiacijas
izmainam. Ari membranu Ipagibas var mainities
salidzinosi isa laika, mainoties to proteinu ipagibam
caur atbilstos$am modifikacijam. Kalcija atkarigo
signalu kaskazu darbiba $ana ir tiesas sekas no vides
vai hormonalo signalu piesaistiSanas atbilsto$iem
membranu receporiem un ta var tikt inicéta loti
isa laika. Ari no fosfolipazém atkariga membranu
taukskabju atbrivoSanas notiek péc atbilstoso
receptoru aktivacijas un rada atru hormonalo
signalu parneSanu. Ar génu ekspresiju un proteinu
sintézi de novo saistitas atbildes reakcijas $anas var

Atbildes reakcijas, izvairiSanas un aizsardziba
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1.-3. tabula. lespéjamie auga iekséjo izmainu veidi péc nelabvéligas vides apstak|u izmainas

1 2 3
Veids Regulativas Aizsardzibas Aizsardzibas
tiesas netiesas
Izmaipu  TieSas Tieda Augsanas un
veids izmainas aizsardziba  fotosintézes
uztversanas lejupregulacija
un
signalsistemu
darbibas
rezultata
Raksturs letver Izturibas un  Resursu
konstitutivas pretestibas  pardale
signalu reakcijas aizsardzibai
sistémas
un jaunus
signalus
caur géenu
ekspresiju
lespéjama Vides signala Reguléts Reguléts
regulacija tiesa ietekme
Rezultats + + +-
Paplasinata  Palielinata ~ Atkariba no
regulacija aizsardziba  ilguma, resursu
trikums
ilgstosas
ietekmes
gadijuma

sakties mazak neka 10 min laika. Ta pieméram,
ievainojuma inducéta etiléna sintézes aktivacija,
kas atkariga no vairaku etiléna biosintézes enzimu
génu ekspresijas un atbilstoso proteinu sintézes,
novérojama jau 10 lidz 15 min laika. Ar augsanu
un attistibu saistita ietekme var paradities dazados
laikos péc nelabveéligas ietekmes sakuma. Ta
pieméram, paaugstinata saluma  izsaukta $anu
stiep§anas inhibésana notiek jau dazu minasu
laika, bet konstanti samazinata dzinumu un saknu
aug$ana ka raksturiga atbildes reakcija uz salumu
paradas vairakas dienas vai nedélas péc iedarbibas
sakuma.

Jasaprot, ka vides apstaklu izmainu izraisitas
sekas, kas izpauzas ka izdzivo$ana, samazinata
veiktspéja «vai bojaeja, galvenokart ir atkarigas
no genotipa  iespéjamas adaptacijas spéjas
konkrétajam izmainam (7.-0. tabula). Analizgjot
dazadas situacijas - jau augo$us augus, kas
piedzivo apstaklu izmainu, digstosas séklas, kuras
nonakusas apstaklos, kas atskiras no matesauga

Atbildes reakcijas, izvairiSanas un aizsardziba

4 5 6 7
Aizsardzibas Labosanas Faktoru tiesas Faktoru
blakus netiesas
Aizsardzibas Bojajumu Bojajumi Bojajumi
blakus labosana
ietekme
Izmainita Makromolekulu " Tiesa Brivo
metabolisma labosana, sintéze nelabvéligo radikalu
toksisku de novo faktoru ietekme reakciju
galaproduktu uz $inas un aktiva
uzkrasanas makromole- skabekla
kulam, enzimu  formu
reakcijam u.c.  pieaugums
Nav tiesi Reguléts Nereguléts Nereguléts
reguléts
- + - -
Metaboliski ~ Funkciju daléja  Struktdru Struktiru
bojajumi atjaunosanas bojajumi bojajumi

augg$anas apstakliem, klonala auga rametas jaunos
mikrovides apstaklos vai kultaraugus - ir redzams,
ka, neraugoties uz objektu ipatnibam un nelielam
at$kiribam rezultata, principialais mehanisms visos
gadijumos ir vienads. Funkcionalas veiktspéjas
saglabasana un individu izdzivosana ir atkariga no
genétiski noteiktas, evolucijas cela iegutas genotipa
spéjas efektivi pielagoties (fiziologiski adaptéties)
konkrétajiem  apstakliem caur biokimiskam
(ieksgjam), morfologiskam vai fenologiskam
(aréjam) izmainam.

Uzsverot tie$i morfologiskas atbildes reakcijas
atkariba no nepiecieSama vides faktora kvalitates
jeb optimalitates, konkrétas auga izmainas attistibas
laika var aplakot ka fenotipiska plastiskuma un
vides faktora tie$as negativas ietekmes kopéjo
rezultatu (7.-0.attéls). Mainoties faktora intensitates
diapazonam no optimala uz mazak optimalu, auga
morfologisko izmainu rezultats bus atkarigs gan no
konkréta faktora funkcionalas nozimes attieciba
uz augu, gan no citiem ar pasa faktora ipatnibam
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7.-1. tabula. Augu pazimju variésana saistiba ar vides heterogenitati laika

Objekts

Augoss individs
dabiskaja vidé
konkréta apstakju
kopuma ietekmé
Digstosa sékla

Klonala auga

jaunveidotas rametas

Kultaraugs

letekme

Regulara vai neregulara

vides faktora nelabvéliga

izmaina

No matesauga vides

atskiriga apstakju kvalitate

Lokala vides faktoru

nelabvéliga izmaina

Vides kvalitates

izmaina

saistitiem apstakliem, pieméram, izmainu virziena.
Faktora intensitatei sasniedzot galéjas robezas
attieciba pret auga funkcijam, tie$as un ari netie$as

Genotipa iespéjama
evolucionara adaptacija

Savstarpéji izsledzosi
rezultati

Pielagojas un izdzivo
Daléji pielagojas,
samazinata veiktspéja
let boja

Veido atbilstosu fenotipu
Daléji pielagojas,
samazinata veiktspéja
Nedigst vai neattistas
Fiziologiska integracija
Fiziologiska integracija
Veido jaunu rametu
Augsta raza

Razas samazinajums
Funkciju zudums,
bojaeja

nelabvéligas izmainas acimredzami sak prevaleét,
un palielinas auga bojaejas iespé&ja. Gadijumos, kad
mainas tada vides faktora intensitate, kas augam
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7.=1.attels. Augu atbildes reakcijas ka fenotipiska plastiskuma iizpausmes caur génu ekspresiju (zalais taisnsttris) un vides
izmainu tiesas mijiedarbibas neregulétu strukturalo un kimisko izmainu (zilais taisnstaris) mijiedarbiba hipotétiska vides
faktora vairak vai mazak labvéligu izmainu rezultata.
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nav funkcionali nepiecie$ams, péc zinamas sliek$na
intensitates sasnieg$anas negativa ietekme tieso
faktora izraisito izmainu dé| atri sak prevalét par
aizargreakcijam (7.-0. attéls) . Tomér, atseviskos
gadijumos, kad runa ir par dabiskiem, nevis
antropogéniem faktoriem, augu spéja aizsargaties
pret to ietekmi var bt ievérojama.

Viennozimigi redzams, ka auga notieko$o
izmainu un atbildes reakciju raksturs skaidri
mainas atkariba no konkréta vides faktora
“optimalitates” pakapes, tapéc ir iespé&jams
veidot sisttmu $o sakaribu apraksti$anai, vides
faktora intensitatei mainoties negativa virziena
(7.-0. attéls, 7.-0. tabula, saistiba ar datiem 7.-0.
tabula). Sim nolikam auga veiktspéjas atkaribas
no faktora intensitates grafika izdala tris zonas,
kuras raksturo at$kiriga génu ekspresijas un
nereguléjamu bojajuma tipa izmainu intensitate.
Optimuma zona (A) faktora izmainu intensitate
nav tie$a veida saistita ar batsikam génu ekspresijas
izmainam, jo nepiecieSama adaptacija notiek uz
metaboliskas pielago$anas rékina. Destruktivas

NEREGULETAS GENU
STRUKTURALAS EKSPRESUAS
UN KIMISKAS ATSKIRTBAS
IZMAINAS

7.-1.attéls. Augu aizsardzibas caur génu ekspresiju (zalais
ovals) un tie$as mijiedarbibas neregulétu strukturilo un
kimisko izmainu (zilais ovals) mijiedarbiba hipotétiska
augiem  nevajadziga vides faktora intensitates izmainu
rezultata.

Atbildes reakcijas, izvairiSanas un aizsardziba

funkciju zudums
tolerances zonas
1T -
i optimuma zona
i A

AUGSANA, VEIKTSPEJA, 1ZDZIVOSANA

FAKTORA INTENSITATE;
1

@
o

nu ekspresijas
intensitate

Nereguléjamu
(destruktivu)
izmainu (bojajumu)
intensitate

7.-1. attéls. Augu aizsardzibas caur génu ekspresiju (zalais
ovals) un tiesas mijiedarbibas neregulétu strukturalo un
kimisko izmainu (zilais ovals) mijiedarbiba hipotétiska
augiem nevajadziga vides faktora intensitates izmainu
rezultata.

izmainas praktiski nav novérojamas. Optimuma
zona var but salidzino$i Sauraka vai plasaka un
tas ir atkarigs no faktora veida un ta mijiedarbibas
ar auga komponentiem. Faktora intensitatei
parsniedzot noteikta sliek$na robezu (iesp&jami gan
samazina$anas,gan palielinaganasvirziena),atbildes
reakcijas nonak tolerances zona (B), ko raksturo ar
signalu parnesi un aizsargreakcijam sasitito génu
ekspresijas pastiprinasanas. Lidz ar to, metabolisms
paplasinas, bet fiziologiska veiktspéja samazinas,
jo resursi tiek novirziti aizsardzibai. Tolerances
zonas beigas un pareju uz funkciju zuduma zonu
(C) iezimé auga aizsargreakciju nespéja novérst
tieSos vai netie$os bojajumus, kam seko strauja
génu ekspresijas intensitates samazinaanas (arl
saistiba ar uzturé$anas un pamatfunkcijam) un
nereguléjamu reakciju dominance metabolisma.
Augam nevajadziga nelabvéliga faktora gadijuma
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7.-1. tabula. Augu pazimju variésana saistiba ar vides heterogenitati laika

A, optimuma zona
optimali apstakli
maksimala (optimala)

Vides kvalitate
Veiktspéja

Vairosanas spéja maksimala
Biomasas pieaugums maksimals
Génu ekspresija normala

Destruktivo izmainu intensitaite  minimala vai nav

sakaribai bus asimetrisks raksturs, jo negativas
izmainas tada gadijuma izraisis faktora intensitates
palielinaganas.

7.2.2. Izvairisanas un aizsardziba

Divas principiali at$kirigas augu pielagosanas
stratégijas attieciba uz nelabvéligajiem apstakliem
ir izvairiSanas un aizsardziba (7.-0. attéls).
Augi var izvairities no ekspozicijas potenciali
nelabveligiem apstakliem, izmantojot fenologiska
rakstura pielagosanos, vai ari ar tadu morfologisko
(retak, ari biokimisko) ipasibu starpniecibu, kas
minimizé iesp&jamo ekspoziciju $iem apstakliem.
Augu izvairiSanas ar fenologiskas pielagosanas
starpniecibu  notiek, pabeidzot dzives ciklu
(viengadigo augu gadijuma) vai nonakot miera
stavokli (daudzgadigo augu gadijuma), - pirms
“paredzamo” nelabvéligo izmainu iesta$anas. Ta
pieméram, efemérie viengadigie augi subtropu
tuksne$a asptaklos uzdigst lidz ar lietus sezonas
saksanos, uzkraj nepiecie$amos - oglhidratus
fotosintézes procesa un pabeidz dzives ciklu ar
séklu razo$anu un bojaeju 5 lidz 6 nedelu laika.
Daudzgadigajiem efemériem sezonala sausuma
perioda saksanas inducé virszemes dalu bojaeju
un pazemes vegetativo/ struktiru pareju miera
perioda. Lidz ar to, efemeéras sugas parcies
nelabvéligo vides apstaklu periodu vai nu miera
stavokli eso$u séklu wvai vegetativo pumpuru
forma. Meérenas joslas daudzgadigo lakstaugu
parziemo$ana augsné vegetativo pumpuru vai citu
strukttru veida ari ir lidzigs izvairiSanas process.
Izvairisanas no.ekspozicijas nelabvéligajiem vides
apstakliem ar augu morfologisko vai biokimisko
ipasibu starpniecibu ir daudzveidigakas faktoru
un stratégiju zina. Vienkar$akie pieméri varétu
bat garu mietsaknu veido$anas tGdens trikuma
apstaklos, kas lauj sasniegt gruntstideni vai tdeni

B, tolerances zona
suboptimali lidz cieSami apstakli

C, funkciju zuduma zona
bojajosi (“stresa”) apstakli
vidéja lidz zema ierobezota izdzivosana
vidéja lidz zema vai paaugstinata nav vairosanas
vidéjs lidz zems nav vai arkartigi zems
pastiprinata samazinata vai nav
palielinata maksimala
uzkrajosu stumbru parveidnu un lapu attistiba
(sukulence). Sarezgitaki  izvairi§anas mehanismi
notiek fotosintézes aparata pielagojoties gaismas
intensitates izmainam, kur tie vienmér notiek
kopa ar tipiskam aizsardzibas reakcijam. Par
fotosintezgjosu lapu mezofila $tnu izvairiSanos no
ultravioleta starojuma ekspozicijas varétu uzskatit
ari starojumu partveroso flavonoidu savienojumu
uzkrasanos epiderma vai gaismu atstarojosas
vaska kristalu kartinas veido$anos uz lapu virsmas.
Jaatzimé, ka daudzos gadijumos ir grati vai pat
neiespéjami izskirt, vai konkrétais adaptacijas
veids pieskaitams izvairiSanas kategorijai vai ari
aizsardzibai, ka tas ir, pieméram, kaktusu gadijuma.

Augu aizsardzibas stratégija ir saistita ar auga
spéju veidot tadu fenotipu, kas uzlabo fukcionalo
veiktspéju nelabvéligas vides apstaklu izmainas
situacija.  Aizsardzibas reakcijas  (protective
responses, protection) var bat divu veidu, atkariba
no to darbibas mérka. Ja meérkis ir aizsargat
auga iek$gjo vidi nelabvéliga faktora ietekmes
gadijuma, vienlaicigi saglabajot funkcionalo
veiktspéju, tad runa par izturibas reakcijam
(resistance vai tolerance). Izturibas reakcijas
saistitas gan ar morfologiskam, gan biokimiskam
ipasibam. Ja aizsardzibas reakcijas meérkis ir
samazinat aréja faktora darbibu, tad tadas apzimeé
par pretestibas reakcijam, un tas paradas tikai
attieciba uz biotiskajiem vides faktoriem, t.i., augu
mijiedarbiba ar citiem dzivajiem organismiem.
Pretestibas reakcijas notiek biokimiskaja limeni,
auga sintezgjoties kimiskajiem savienojumiem, kas,
nonakot kontakta ar sve§o organismu (saskaroties
ar to vai arl péc apésanas) rada nelabvéligas
sekas. Ar pretestibu saistitie savienojumi var but
antibiotiskas vielas, antinutritivi faktori u.c. ka
tuvak apskatits sadala 0.0.0.0.

Zinama méra, pretestibas stratégija (angl.
defense) ir lidziga iepriek§ aprakstitajam

Atbildes reakcijas, izvairiSanas un aizsardziba
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PIELAGOSANAS

/\

IZVAIRTSANAS AZSARDZIBA
FENOLOGISKA MORFOLOGISKA IZTURTBA PRETESTIBA
& BIOKTMISKA l l
morfologiskas & biokimiskas izmaipas
biokimiskas izmaipas l
v

AUGS NESASKARAS AR
VIDES IZMAINAM

7.-1. attéls. Augu pielagosanas reakciju klasifikacija.

izvairianas mehanismam, jo efektivas pretestibas
reakcijas gadijuma auga ekspozicija nelabvéligajam
faktoram (patogénu un augédaju darbibas
intensitate)  samazinasies. Skaidribas labad
jaatzimeé, ka pretestibas funkcijas var pildit ari
konkrétas morfologiskas 1ipasibas, pieméram,
dzelk$nu esamiba uz virsmas vai mehaniski cieta
kutikula, kas novér$ auga vai ta dalu izmanto$anu
par baribas objektu. Tomeér, $aja gadijuma ta var
pieskaitit ari pie izvairi§anas reakcijam, jo, pretstata
biokimisko pretestibas savienojumu darbibai, reals
kontakts ar bistamo organismu nenotiek.

Butiski saprast, ka aizsardzibas reakcijas prasa
auga resursu mobilizaciju -un parvirziSanu no
augSanas un attistibas procesu  nodros$inasanas
konkréto  aizsargsavienojumu = sintézei  vai
aizsargstruktiru veidoganai. Si iemesla dél, augiem

Atbildes reakcijas, izvairiSanas un aizsardziba

AUGS AIZSARGA IEKSEIO AUGS SAMAZINA AREJA

Vibl FAKTORA DARBIBU

nelabveliga situacija parasti novérojams samazinats
augSanas atrums, bet aizsardzibas reakciju
indukciju parasti pavada fotosintézes intensitates
samazinaganas. Jautdgjums par aizsardzibas
izmaksam ir visai sarezgits un talak detalizéti
analizéts netiks. Japiemin vienigi, ka, no resursu
un energétisko izmaksu viedokla, aizsardzibas
reakciju uzturé$ana ir izdeviga tikai situacija, kad
nelabvéligo apstaklu iestaganas jau ir notikusi vai
arl ta ir ticami “paredzama’, par ko var liecinat
netiesas pazimes. Si iemesla dél, augiem parsvara
raksturigas inducéjamas aizsargreakcijas, kuru laika
konkrétas ipasibas tiek iegtitas caur atbilsto$o génu
ekspresiju vai ari notiek jau eso$u ar aizsardzibu
saistitu Ipasibu intensitates vai izpausmes pakapes
pastiprinasanas.
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7.3. SKABEKLA AKTIVACIJA UN ENDOGENAIS OKSIDATIVAIS STRESS

Skabeklis Zemes atmosféra paradijas pirms 2.2 miljardiem gadu, kad grupa organismu; senas
cianobaktérijas, pargaja uz fotosintézi ka elektronu donoru izmantojot ideni. Molekularais skabeklis (O,) ir
potenciali toksisks savienojums, jo ta diviem nesaparotajiem elektroniem ir vienadi spini. Lidz ar to, skabeklis
pievieno elektronus pa vienam, $aja procesa veidojoties aktivajam skabekla formam (ASF), kas ir loti
reagétspéjigi savienojumi. Skabeklim pamazam uzkrajoties Zemes atmosféra, visiem dzivajiem organismiem
izveidojas pielagojumi dzivei skabekla vidé, ietverot gan ta izmanto$anu par galéjo elektronu akceptoru $anu
elposanas reakcijas slapekla vieta, gan ASF detoksifikaciju ar antioksidativo sistémustarpniecibu, kas novér$
biologisko makromolekulu (proteinu, nukleinskabju un lipidu) bojajumus.

Pretsata sakotnéji izplatitajam viedoklim, ka ASF veido$anas neizbégamirada oksidativo stresu augu
audos, pédéja desmitgadé uzkrajas arvien vairak informacijas par to, ka ASF darbojas ka batiski $anu
signaltiklu komponenti, kas piedalas augu attistibas un atbildes reakciju regulacija uz aréjas un iekséjas
vides izmainam. Ta pieméram, ASF piedalas atvarsni$u regulacija, programmeétas $tnu bojaejas indukcija,
hipersensitivas atbildes reakcijas u.c. fiziologiskajos procesos. Udenraza peroksids (H,O,) ka stabilaka ASF
var bat universals aizsardzibas génu ekspresijas induktors gan lokali, gan sistémiski.

elektronus no radikaliem vai singletam molekulam,
pieméram, parejas metaliem. Citiem vardiem
sakot, O, ir tripleta molekula, jo ta var pastavét tris
stavoklos attieciba pret magnétisko lauku - vai nu
abi spini orientéti magnétiska lauka virziena, vai ar
abi orientéti pretéji magnétiskajam laukam, vai ari
katrs spins sava virziena.

7.3.1. Skabekla potencialais tokiskums un
aktivas skabekla formas

Lai labak saprastu skabekla potencialo
toksiskumu, to var salidzinat ar slapekli (7.-0.
attéls). Abi savienojumi normala temperatira ir
gazes, kuru molekulu veido divi atomi (diatomiskas

molekulas). Slapeklim ir tris nesaparoti elektroni,
bet to spinu izkartojums veido Ipasi noturigo
triskargo saiti, padarot N, par slikti reagétspéjigu
savienojumu. Skabekla divi nesaparotie elektroni
ar vienadiem spiniem padara to par/ diradikali,
kas principa ir stabils, bet var pievienot pa vienam
elektronam, veidojot radikali, ‘un tapéc tas ir
potenciali loti reagétspéjigs, sanemot nesaparotus

Molekularajam skabeklim secigi pievienojot
pa vienam elektronam (skabekla vienelektrona
redukcija), var novérot secigu ASF raganos
(superoksida anjona radikalis jeb superoksids,
udenraza peroksids, hidroksilradikalis), beigas
izveidojoties Kkimiski stabilam savienojumam,
tudenim (7.-0. attéls).

Superoksida anjona radikalis jeb superoksids

P ST [ ]

I R

0,

7.-1. attéls. Molekulara slapekla (N2) un skabekla (02) kvantu ipasibu salidzinajums.
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7.-1. attéls. Molekulara skabekla seciga vienelektrona
redukcija, veidojoties superoksida anjona radikalim (02-),
udenraza peroksidam (H202), hidroksilradikalim (-OH),
adenim (H20).

0,~ (HO,)

(O,) ir viena no primarajam ASF biologiskajas
sistémas. Superoksidam raksturiga spontana
disproporcioné$anas reakcija (O,” + O,” + 2H*
= H0, + O)), kas ir atkariga no pH, un tas
maksimalais atrums ir pie pH 4.8. Paaugstinoties
pH, superoksida spontanas disproporcionésanas
atrums samazinas par kartu uz katru pH vienibu.
Augsta pH superoksida eksistences ilgums ir
palielinats. Superoksidam genergjoties tilakoidu
membrana, ka tas ir fotoprodukcijas gadijuma
FSI, superoksida anjonam ir palielinats eksistences
ilgums, kas atlauj iespéjamo superoksida atkarigo
elektronu plismu pa FSI. Ta ka superoksida
disproporcija ir bimolekulara reakcija, ta miera
stavokla koncentracija ir atkariga no ta veido$anas
atruma. Kad miera stavokla koncentracija ir 1 puM,
ta vidéjais difazijas attalums ir apméram 10 uM.
Tomeér, enzims superoksiddismutaze samazina
miera stavokla koncentraciju par vairakam kartam,
tapéc ari difazijas attalums samazinas. Faktiska O,
miera stavokla koncentracija hloroplastos ir zem
3 nM un vidéjais eksistences ilgums ir 50 ps un
vidgjais diftuzijas attalums 320 nm, kas ir mazak ka
viena desmita dala no hloroplasta lieluma.
Udenraza peroksids (H,0,) ir visstabilaka ASF
ar salidzino$i lielu potencialo eksistences ilgumu
biologiskajassistémas,tomeér tasir spécigs oksideétajs.
Batiski, ka H,O, var difundét no veido$anas vietas,
un tas ir transportéjams savienojums un tapéc var
darboties ka lokalais un sublokalais signals. H,O,

veidojas superoksida disproporcionésanas rezultata
vai arl ar specifisku enzimu starpniecibu. Augos
eksisté vairakas enzimu sistémas, kas sadala H,O,,
pieméram, askorbinskabes peroksidaze un katalaze.

Hidroksilradikalis  (¢OH) ir . diatomiska
molekula ar loti augstu reagétspéju un tapéc
isu eksistences laiku biologiskaja vide (10~ s).
Biologiskajas sistémas hidroksilradikalis parasti
veidojas, H,O, vai lipidu hidroperoksidiem reaggjot
ar parejas metaliem, pieméram, ar Fe Habera-Veisa
(HaBER-WEISss) reakcija. Potenciali «OH var reagét
ar dazada veida makromolekulam (oglhidrati,
nukleinskabes, lipidi; aminoskabes). Augstas
reagétspéjas del « OH nevar sadalitenzimatiski, tapéc
ta detoksifikacijai nepiecieS$ami mazmolekularie
antioksidanti. Galvena spontana hidroksilradikala
sadali$anas ir caur tdenraza peroksida veidosanos
(¢OH + «OH =H,0O,), un tas notiek ar lielu atrumu.
Tomér, ta ka hidroksilradikalis ir augsti reaktivs
ar jebkuriem $unas komponentiem, kas sastopami
augstaka koncentracija par hidroksilradikala
koncentraciju, realo hidroksilradikala difazijas
atrumu un difazijas attadlumu nosaka pamata
ta mijiedarbiba ar $tnas komponentiem.
Hidroksilradikalim veidojoties vieta, kur $uanas
komponentu koncentracija ir 100 mM, vidéjais
eksistences ilgums ir tikai 107 sekundes un
vidéjais diftzijas attalums ir 4.5 nm. Tas nozime,
ka gan singletais skabeklis, gan hidroksilradikalis
mijiedrabojas ar $anas komponentiem rasanas
vieta pirms to diftzijas. Attieciba uz proteiniem,
§1s aktivas skabekla formas iedarbojas ar specifisku
aminoskabes palieku ra$anas vieta. Ta ka «OH
partverSanas iespé&jas ir ierobeZotas, biologiskajas
sistémas ta veido$anas iespéja ir samazinata lidz
minimumam, dabojoties efektivai H,O, sadalosai
enzimatiskajai sistémai un izslédzot iespé&jamo
H,0, kontaktu ar parejas metaliem.

Cita veida ASE pieméram, singletais skabeklis,
nav saistitas ar molekulara skabekla vienelektrona
redukciju, bet ar skabekla ierosinata stavokla
veido$anos, tam reagéjot ar energétiski ierosinatam
molekulam.

Singletais skabeklis ('O,) ir molekulara skabekla
elektroniski ierosinatais stavoklis, kas ir mazak
stabils neka tripleta stavokla skabeklis un tapéc ir
ievérojami reagétspéjigaks. Gaismas ierosinatais
singletais hlorofils FSII var (1) nodot elektronus

Skabek|a aktivacija un endogénais oksidativais stress
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parneses kédei, (2) izstarot energiju fluorescences
veida vai (3) parvérsties tripletaja stavokli.
Tripletais hlorofils tad ari ir tas, kas iedarbojas
ar pamatstavokla tripleto molekularo skabekli,
veidojot singleto skabekli.
P (pigments) + gaisma = P* (ierosinats pigments)
P*+°0,>'0,+P

Gazu faze 'O, var eksistét 72 min, bet $kidrumos
ta dzives ilgums ir batiski mazaks, mikrosekunzu
vai pat nanosekunzu intervala, jo tas mijiedarbojas
ar uzS$kidu$ajam vielam. Vidgjais difazijas
attalums singletajam skabeklim adeni ir 82 nm.
Ta ka $anas komponenti ir viskozi (olbaltumvielu
koncentracija stroma ir virs 20%), realais difazijas
attalums ir mazaks. Ta ka singletais skabeklis
iedarbojas ne tikai ar Gdeni, bet ari ar $unas
komponentiem ar atrumu, ko kontrolé difazija,
realais difazijas attalums ir vél mazaks. Singleto
skabekli partver mazmolekularie antioksidanti
(pieméram, karotenoidi hloroplastu membranas)
ta raSanas vieta. Ir divas stratégijas aizsardzibai
pret singleto skabekli tilakoidu membranas: (1)
gaismas savacosas sistémas regulacija tada veida,
lai lidz minimumam samazinatu tripleta hlorofila
veidodanos; (2) atra tripleta hlorofila un 'O,
partverSana ar molekularajiem partvéréjiem. Ir divi
galvenie mehanismi, kas samazina tripleta hlorofila

eksistences ilgumu: pirmais ir fotokimiskas
reakcijas, ko ierobezo elektronu transporta kédes
kontroléta kapacitate, bet otrais process ietver liekas
ierosinatas energijas termisko izkliedi, kas atgriez
ierosinato hlorofilu pamata stavokli. Termalas
reakcijas izkliedei ir batiska nozime fotoaizsardziba,
jo ta ierobezo pirma stabila elektronu akceptora
redukcijas atrumu FSII.

7.3.2. Skabekla aktivacijas reakciju
lokalizacija

Aktiva skabekla formu (ASF) veido$anas notiek
ari “normala” metabolisma laika un tas intensitate
pastiprinas 'nelabvéligu vides apstaklu ietekmé
(7.-0. attéls). Ta ka evolacijas procesa augiem
izveidojusies spé&ja lidzsvarot ASF veido$anas un
antioksidativas aizsardzibas sistému kapacitati,
optimalos apstaklos ASF veido$anas atrums ir
atbilsto$s antioksidativas sistémas spéjai sadalit
ASE. . Antioksidativas sistémas enzimu génu
ekspresija inducéjas nelabvéligas apstaklu izmainas
rezultata, un tapéc augi lidz zinamai robezai spéj
lidzsvarot ari suboptimalu apstaklu izsaukto ASF
veido$anas pieaugumu. Tikai péc tam, kad ASF
veido$anas atrums parsniedz antioksidativas
sistémas kapacitati, sakas ASF uzkrasanas audos un

0," veldoSands &trums H,0, koncentrécija

NORMA 240 uM s 0.5 uM
STRESS 720 uM s 5-10 uM
.
0, aktivacija 0, aktivécija 0, aktivécija
&

\

—

Antioksidativa
sistéma
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7.-1. attéls. Molekulara slapekla (N2) un skabekla (O2) kvantu ipasibu salidzinajums.
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iestajas t.s. endogéna oksidativa stresa stavoklis.
ASF  veido$sanas notiek lielakaja  dala
$anas kompartmentu, tacu galvena tas dala
fotosintezgjosas $unas ir saistita ar fotosintézi, ka
ari, citam elektronu parneses sistémam, piemeram,
mitohondrijiem  (7.-0.  tabula).  Elektronu
parneséjiem hloroplastu FSI ir pietiekami negativs
elektrokimiskais potencials, lai nodotu elektronus
uz O, izraisot O, veido$anos t.s. Mélera (MEHLER)
reakcija. Lielaka dala elektronu nak no reducéta
ferrodoksina. FSII izveidoto superoksida radikali
dismuté par H O, hloroplastu Cu-Zn-superoksida
dismutaze, bet H O, sadala askorbata peroksidaze.
Ta ka superoksida veido$anas novérojama ari
izolétos tilakoidos, var secinat, ka $aja procesa
piedalas reduktanti, kas saistiti ar membranam.
Dalgji  sagraujot membranu  struktiru ar
detergentiem, skabekla fotoredukcijas atrums
ievérojami samazinas, kas norada uz FSI reakcijas
centra supermolekularas struktaras un ta elektronu
donoru un akceptoru piedalisanos superoksida
produkcija. Molekulara skabekla fotoredukcija
pirmo reizi tika paradita 1951. gada apgaismotos
hloroplastos katalazes un etanola klatbutné, kas
veidoja acetaldehidu. Tomeér, lidz superoksida
veido$anas atklasanai 1970.-tajos gados tika
uzskatits, ka skabekla redukcijas produkts ir
adenraza peroksids. Meélera reakcija notiek
konkuréjosi ar NADPH veidosanos, kas nozimé
to, ka O, konkuré ar NADP* par elektroniem
no FSI. Uzskata, ka intensiva gaisma pat 30% no
kopéja FSI elektronu daudzuma var tikt izmantoti
Meélera-askorbata peroksidazes cela. Savukart, FSII
raksturiga singleta skabekla veido$anas, kas notiek

Stroma

q'? .V'

il l/L

7.-1. tabula. Aktivo skabekla formu (ASF) veido$anas
reakcijas un to lokalizacija

Process Lokalizacija ASF veids
Fotosintézes ET & PSI, PSII Hloroplasts 02-
Elposanas ET Mitohondrijs 02-
Glikolata oksidaze Peroksisoma H202
lerosinats hlorofils Hloroplasts 02-
NADPH oksidaze Plazmas mem. 02-
Taukskabju B-oksidacija Peroksisoma H202
Skabenskabes oksidaze Apoplasts H202
Ksantina oksidaze Peroksisoma H202 O2-
Peroksidaze (Mn2+, NADH)  Sanapvalks H202 02—
Aminu oksidaze Apoplasts H202

caur reakcijas centra hlorofila P tripleto stavokli.

Lielakajai dalai- C, augu sugu H,0O, veidojas
ari fotosintétiskaja oglekla cikla peroksisomas.
Rubisco / oksigenacijas reakcija veido glikolatu,
kur$ no hloroplastiem nonak peroksisomas un
oksidgjas, veidojoties glioksilatam un H,O,. Lidz ar
to,no fotosintézes atkariga aktivaka ASF veido$anas
vieta var bat ties$i peroksisomas. Janem veéra, ka
taukskabju B-oksidacija, kas notiek peroksisomas,
ari veido ASE.

Augu mitohondriji, salidzinot ar dzivnieku
mitohondrijiem, ir mazak batiska skabekla
aktivé$anas vieta. Alternativais elpo$anas cel$, kas
darbojas stresa situacijas vai novecojo$os audos,
veido nevis aktivo skabekli, bet gan izdala siltumu.
Saistiba ar mitohondriju elektronu parneses
kédi var veidoties O,, H/O, un +OH. NADH
dehidrogenazes flavoproteinu apgabals var tiesi
reducét O, par O,, sekojosi rodoties H,O,. Tomér,
parasti H O, veidosanas atrums mitohondrijos

NADP*

NADPH

7.-1. attéls. Molekulara slapekla (N2) un skabekla (O2) kvantu ipasibu salidzinajums.
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(182 lidz 216 nmol m™ s™') ir batiski mazaks par
ta veido$anos hloroplastos (4030 nmol m= s),
bet peroksisomas tas var but visaugstakais (10 000
nmol m72s™).

ASF veido$anas notiek ari apoplasta, kur
$anapvalka peroksidaze katalizé NADH oksidaciju,
veidojot O, vienlaicigi ar H O, izmantoSanu. Bez
tam, plazmatiskas membranas NADPH oksidaze ir
batisks H O, avots apoplasta.

Endogéna oksidativa stresa komponenti ir ari
lipidu peroksidi un hidroperoksidi, kuru veido$anos
var ierosinat gan parejas metali, gan ASF un enzima
lipoksigenazes reakcija. Lipidu peroksidi var talak
ierosinat brivo radikalu kézu reakcijas, butiski
ietekméjot membranu caurlaidibu.

7.3.3. Enzimatiska antioksidativa sistéma

Superoksida parvérsanos par H O, katalizé
enzims superoksida dismutaze (SOD). Ir zinamas
tris veidu SOD, kas atskiras péc metala, kas atrodas
molekulu prostétiskaja centra. Sis metals var bat
Cu-Zn, Mn vai Fe. Visu tris veidu SOD Kkatalizé
superoksida anjonu disproporcioné$anu  péc
sekojosa redukcijas-oksidacijas cikla, kur M"* dr
Cu?*, Mn** un Fe*":

O, + SOD-M™ = O, + SOD-M®%;
O, +2H" + SOD-M""* = H O, + SOD-M"™.

Sis reakcijas notiek ar vienadiem atrumiem.
Nejausa superoksida anjona sadurS$anas ar
prostétiska metala saitu SOD molekulas (tikai
0.1 % no kopéja virsmas laukuma molekula ar
izmeéru 30- lidz 40 kDa) nav butiska, lai izskaidrotu
novéroto disproporcioné$anas atrumu. Substrats,
superoksida anjons, piesaistas metala saita ar
pozitivi ladétam aminoskabju paliekam. Pretéji
spontanajai  superoksida: disproporcionésanas
reakcijai, kuras pH maksimums ir loti $aurs (pie pH
4.8), SOD katalizétajai disproporcionésanai ir plass
pH optimums (pH 4 lidz 9 Cu,Zn-SOD un pH 6
lidz 8 Mn-SOD un Fe-SOD).

Sads reakcijas ‘mehanisms nodrosina augstu
katalitiskas » reakcijas atrumu un samazina
superoksida stabila  stavokla  koncentraciju
hloroplastos vismaz par Cetram kartam. Ja bez
SOD superoksida koncentracija ir 22 uM, tad
SOD Kklatbutné (koncentracija stroma 50 uM)
superoksida  stabila  stavokla  koncentracija
samazinas lidz 2.4 nM.

SOD pirmo reizi izoléta 1938. gada no
vér§a asinim ka zalais vara proteins, par kura
biologisko funkciju tika uzskatita vara uzglabasana.
Sekojosajos gados ferments tika dazadi saukts par
eritrokupreinu, indofenola oksidazi, tetrazolija
oksidazi. Fermenta katalitiska funkcija tika atklata
1969. gada. Izradijas, ka SOD ir plasi sastopams

SUNAPVALKS Cu-Zn SOD

MITOHONDRIJS
Mn $OD

CITOSOLS
Cu-Zn SOD

[\

KODOLS
ANTlox GENI

PEROKSISOMA
Gu-Zn SOD
Mn SOD

7.-1. attéls. Superoksiddismutazes (SOD) dazado formu loklizacija $ana.
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visos skabekli patéréjosajos organismos, gaisa
tolerantajos anaerobos un daZos obligatajos
anaerobos.

Visas SOD ir multiméri metalproteini. Fe-SOD
ir dimérs ferments, kas sastopams prokariotos un
augu hloroplastos. Mn-SOD sastav no identiskam
subvienibam vai nu dimeériska vai tetrameériska
konfiguracija. Augos sastopams mitohondriju
matriksa, ari glioksisomas un peroksisomas
(membranas aréja pusé). Augu Cu-Zn-SOD ir
dimeérs, lokalizéts citozola un sastav no divam
identiskam subvienibam. Bez tam, Cu-Zn-SOD
ir lokalizéta ari hloroplastu stroma, un atrasta ari
mitohodriju matriksa, peroksisomu matriksa un
glioksisomas.

Lai noskaidrotu hloroplastu Cu-Zn-SOD
precizu lokalizaciju $anas, veikti eksperimenti ar
spinatu lapam. Lapam atdala apakséjo epidermu,
tas segmentus saldé skidraja propana, kas atri
sasaldé apakséja mezofila $tnas bez ledus kristalu
veido$anas tajas. Lapas parnes $kidraja slapekli un
fiksé glutaraldehidadivas dienas—80°Ctemperatira,
tad lécienveida paaugstina temperataru lidz istabas
temperatiirai. Sadas metodes pielietosana dod
iespéju saskatit intaktus hloroplastus. Audu sekcijas
imunologiski iezimé ar antivielam pret hloroplastu
Cu-Zn-SOD péc imunozelta metodes. Var redzét,
ka Cu-Zn-SOD nav vienmeérigi lokalizéta stroma.
Apméram 70% no imunozelta dalinam  atrodas
5 nm attaluma no tilakoidu membranas virsmas
stromas pusé. Savukart, 40% no .$im dalinpam
atrodas granu tilakoidu galos un uz $kautném, bet
60% - stromas tilakoidu stromas pusé: Tikai neliels
daudzums dalinu lokalizétas laimena vai stroma, ka
ari uz granu tilakoidu saskares virsmam. Salidzinot
$o SOD lokalizaciju ar datiem par FSI kompleksa
atra$anos uz stromas tilakoidiem un ari granas
tilakoidu membranu stromas pusém, bet FSII
atraanos uz granu tilakoidu saskares virsmam, var
secinat, ka vismaz 70% Cu-Zn-SOD ir lokalizéta
kopa ar FSI kompleksiem.

Fiziologiskas funkcijas un enzima ekspresijas
regulacija -atseviskam SOD formam vislabak
izpétitas tabakas augos. Visas tris formas ir
sastopamas tabakai, un tas kodé kodola géni, bet
to produkti ir lokalizéti dazados kompartmentos —
Mn-SOD ir mitohondrijos, Fe-SOD hloroplastos,
bet Cu-Zn-SOD gan citozola, gan hloroplastos.

SOD atrasanas peroksisomas vai arpus $tinam lidz
§im nav tabakai nav atrasta.

Dati liecina par to, ka sakara ar fotofosforilaciju
mitohondriju superoksida veido$anas nav ipasi
svariga fotosintétiskos audos. Fakts, ka Mn-
SOD aktivitate ir relativi zema salidzinajuma ar
hloroplastu un citozola SOD aktivitati to apstiprina.
Tas tomér neizslédz iespéju, ka Mn-SOD ir batiska
pretoksidativas sistémas sastavdala 1Ipasa tipa
$tnas, pieméram, atvarsnités un floémas $anas, vai
ari tados vides apstaklos, kas stimulé mitohondriju
metabolismu.

Fe-SOD tabakas lapas ir nozimiga forma, bet ta
neparadas nosakama limeni citas augu sugas (egle,
kukuriza, pupas). Ta ka FeS-OD nav sastopama
raugos un mugurkaulniekos un pamatojoties
uz sekvencu lidzibu starp augu un cianbaktériju
FeSOD, tiek uzskatits, ka SodB génu augi ieguvusi
no hloroplastu priekste¢iem endosimbiozes procesa
ar sekojosu géna parne$anu uz kodolu. Lidz ar to
ir japaredz, ka no evolacijas viedokla Fe-SOD ir
bijusi sastopama hloroplastos pirms Cu-Zn-SOD,
ta ka §i forma péc izcelsmes ir eikariotiska. Rodas
jautajums, kapéc augos attistijusies otra hloroplastu
SOD izoforma un kapéc atseviskam sugam $1 otra
forma ir aizvietojusi pirmo, saglabajoties paraléli
kopa ar pirmo citam sugam. Ir visparpienemts
uzskats, ka hloroplastu SOD galvena funkcija ir
superoksida partver$ana, kas veidojas elektronu

Table 1 Distribution of the gold particles specific for
chloroplastic CuZn-SOD within spinach chloroplasts

Distribution

Compartment %)
“In stroma” 27.1
“On thylakoid” Total 72.9
{Stromal thylakoids 41.9

Grana thylakoids 31.0

Margins exposed to stroma 8.6

Ends exposed to stroma 19.6

Not exposed to stroma 2.7

(: ) o Stromal thylakoid g o )

| ) o 9 P9 ¥ T OV

f Grana 0 ° o

7.-1. attéls. Superoksiddismutazes (SOD) dazado formu
loklizacija $ana.
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parplasanas rezultata uz skabekli FSI reducéjosaja
saita. Pieradijumi liecina, ka tabakai $So funkciju
pilda FSOD, nevis Cu-Zn-SOD. Tabakas lapas
FeSOD aktivitate ir atrodama visos dazada vecuma
fotosintezéjosos audos relativi nemainiga limeni.
Pretéji tam, hloroplastu Cu-Zn-SOD ir augsta
limeni tikai pasas jaunakajas lapas un nokrit
zem noteik$anas sliek$pa pilnigi nobriedusas
lapas. Tatad, hloroplastu Cu-Zn-SOD ekspresija
nekorelé ar fotosintétisko aktivitati. Bez tam, vienai
tabakas $kirnei atrasta negativa korelacija starp
gaismas intensitati un hloroplastu Cu-Zn-SOD
aktivitati. Talaks apstiprindgjums Fe-SOD dalibai
superoksida partver$ana fotosintézes laika saistits
ar eksperimentiem, kuros fotosintézé radusos
superoksida daudzumu samazinija ar kimiska
savienojuma palidzibu, kur§ aizsarga elektronus
akceptéjosa hinona reoksidaciju. Eksperimenti
parada, ka $adi apstradatas lapas samazinas FeSOD
mRNA limenis un ta indukcijas atrums.

Hloroplastu Cu-Zn-SOD tabakai ir nosakama
limeni tikai nenobriedusas lapas. Lidzigi tas ir ari
tomata lapas. Hloroplastu Cu-Zn-SOD ekspresijas
atkariba no attistibas pakapes nav detalizéti izpétita
citas sugas, kas satur Fe-SOD. Tapéc patlaban nav
skaidrs, vai hloroplastu Cu-Zn-SOD ekspresijas
veids ir specifisks dazam Solanum gints sugam, vai
aritair visu Fe-SOD saturo$o augu vispariga ipasiba.
Dazam Fe-SOD saturosam sugam (Arabidopsis,
sinepes, pupas, citrusi) Fe-SOD ir galvena SOD
izoforma lapas. Tomér, tadiem augiem ka zirni Fe-
SOD limenis ir daudz zemaks neka hloroplastu Cu-
Zn-SOD, kas norada, ka hloroplastu Cu-Zn-SOD
piedalas fotosintétiska superoksida partver$ana.
Domajams, ka Fe-SOD un hloroplastu Cu-Zn-SOD
funkcijas var mainities dazadam sugam.

Nekadi citi procesi  hloroplastos, iznemot
fotosintézi nav atrasti, kas varétu generét
superoksidu pietickama limeni, kam buatu
nepiecieSama ipasa SOD izoforma. Hloroplastu
Cu-Zn-SOD _.inducé fotosintézi  inhibéjosi
herbicidi, mehaniska ievaino$ana, etiléns, etiolétu
digstu apgaismo$ana. Tomatiem ilgsto$s sausuma
stress  neietekmé  hloroplastu = Cu-Zn-SOD
ekspresiju. Nemot véra dominéjoso ekspresiju
lapas-un indukciju stresa ietekmé var piepemt,
ka  hloroplastu Cu-Zn-SOD piedalas kada
biosintétiskaja procesa, kas saistits ar §inu augsanu

un bojajumu izlabo$anu. Var domat, ka §1 funkcija
ir saistita ar fotosintétiska aparata veido$anos, ta ka
elektronu plasma uz skabekli varétu bat augstaka
fotosistémas, kur dazadi elektronu parneséji vél
nav pilniba sakartoti. Bez tam, hloroplastu Cu-
Zn-SOD varétu but iesaistita plstidu taukskabju
biosintézé. lobrid vél nav aprakstita superoksida
veido$anas plastidu taukskabju biosintézes laika,
tomér, iespéjamais kndidats ir stearoil-acil parneses
proteina desaturaze, jo tas aktivitatei nepieciesams
gan ferredoksins, gan ari skabeklis, bet ferredoksins
ir labi zinams superoksida avots fotosintétiska
elektronu transporta laika.

Citoplazmas Cu-Zn-SOD parasti ir vislielaka
SOD aktivitate tabakas lapu ekstraktos, iznemot
vecakas lapas, kur FeS-OD ir dominéjo$a izoforma.
Parsteidzo$i maz ir informacijas par $anas
procesiem; kuros piedalas citozola Cu-Zn-SOD.
Ir vispar pienemts uzskats, ka NADPH-citohroma
P-450 reduktazes piedalas superoksida veidosana
augu citozola, bet nav eksperimentalu pieradijjumu
$ai hipotézei. NADPH-citohroma P, reduktaze
piedalas daudzas augu sekundara metabolisma
reakcijas, atbilstosi tam, citozola Cu-Zn-SOD varétu
buat dazadas funkcijas $ana, pretéji organellu SOD,
kur katras organellas SOD saistita ar vienu galveno
superoksidu veidojo$o procesu. Metabolisma celi
ar citohroma P, enzimu piedalisanos ir lignina,
suberina, kutina, flvonoidu, kumarinu, terpenoidu
un alkaloidu biosintéze. Ta ka daudzus no Siem
celiem aktivé stress (ievaino$ana, patogéni, smagie
metali u.c.), daudzas citohroma P, enzimu
aktivitates var biit iesaistitas stresa atbildes reakcijas.

Citozola Cu-Zn-SOD génu ekspresija tabakai
ir labi izpétita, ta batiski mainas dazadas stresa
situacijas. Citozola Cu-Zn-SOD ekspresiju aktivé
fotosintézi inhibéjosais herbicids parakvats, siltuma
$oks, aukstums, ozons, salu stress. Citoplazmas
Cu-Zn-SOD kodé viens géns. Paradits, ka géna
promotora indukcija ar parakvatu lapa visstiprak
notiek palisades parenhima un vadaudu $anas.
Bez tam, citozola génu inducé tiolu molekulas
(sulfhidrilgrupu antioksidanti reducétais
glutations, cisteins, ditiotreitols; bet oksidétajam
formam nav efekta), kas rada, ka enzima ekspresija
atrodas redoks limena kontrolé. Ir zinams, ka
reducéta glutationa limenis pieaug dazadas stresa
situacijas — ozona, séra dioksida, siltuma $oka un
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sausuma ietekme. Tatad, bez tiesam antioksidanta
funkcijam, glutations stresa situacijas varétu bat ari
stresa reguléto génu aktivators.

Pétot citozola Cu-Zn-SOD ekspresiju dazados
tabakas audos, atklats, ka augstakie ekspresijas
limeni ir ziedos un lapas, bet zemaki stumbros
un saknés. Visstipraka ekspresija konstatéta lapu
un stumbru floémas $anas, ovarijos un puteksnos,
pigmentétajos ziedlapu audos, un ziedu vadaudos.
Visi $ie rezultati rada, ka citozola Cu-Zn-SOD
atrodas stingra attistibas un vides kontrolé.

Peroksisomu Cu-Zn-SOD vislabak izpétita
arbazu digstu digllapas. Ta sastada apméram 18%
no kopéjas SOD aktivitates. Svariga attirita enzima
ipadiba ir termiska stabilitate un nejutigums pret
tdenraza peroksida inaktivaciju. Sis SOD formas
antivielas reagéja ar citam augu CuZnSOD, bet
neatpazina augu MnSOD, ne ari baktériju FeSOD.
Parsteidzo$i, ka peroksisomu CuZnSOD antiviela
reagéja ar vér$a eritrocitu un aknu CuZnSOD.
Varétu domat, ka aktiva skabekla metabolisms ir
kopiga ipasiba visu eikariotu peroksisomam. Lidz
ar to, CuZnSOD funkcija peroksisomas varétu
bat $o organellu aizsardziba pret tur generétajiem
toksiskajiem  skabekla  savienojumiem. Ta
pieméram, ta varétu but peroksisomas lokalizétas
katalazes aizsardziba pret superoksida radikalem.

Novérojumi  liecina, ka  hloroplastos
adenraza peroksida sadaliSana nenotiek péc
disproporcioné$anas mehanisma, bet tas tiek
reducéts par adeni ar peroksidacijas reakciju,
lietojot fotoreduktantu (AH,):

2HO=4[e] +0,;
4[e’] +2A =2AH,;
H,O, + 2AH,=2H O +2A.

Augstakajos augos AH2 ir identificéts par
askorbinskabi. Askorbats ir sastopams hloroplastos
apméram 10 mM koncentracija kopa ar askorbat-
specifisku peroksidazi.

Lidz ar plasu pievér$anos augu fiziologijas
pétijumu  pielietosanai  vides  piesarnojuma
problemu  pétijumos, pedéjas  desmitgadés
uzkrajies djevérojams informacijas daudzums
par askorbata ‘peroksidazes ipasajam funkcijam
augos. Askorbata funkcijas augos nebija skaidras
lidz pat astondesmito gadu sakumam, kad tika
paradits, ka vismaz viena no tam ir saistita ar
augu $tnu aizsardzibu pret oksidativajiem vai

fotooksidativajiem bojajumiem, partverot idenraza
peroksidu ar askorbata peroksidazes starpniecibu.
Attistoties augu molekularajai biologijai, hipotéze
par askorbata peroksidazes ipaso vietu peroksidazu
sistéma ir pilniba apstiprinajusies.

Atbilstosi pedéjo gadu . pétijumiem, visas
peroksidazes sadalas divas ‘grupas, atkariba no
to fiziologiskas funkcijas: (a) peroksidazes, kuru
oksidétiem elektronu ‘donoru produktiem ir
noteiktas fiziologiskas funkcijas auga, un (b)
peroksidazes, kuru funkcija ir partvert tdenraza
peroksidu vai organiskos peroksidus.

Pirmas grupas peroksidazes, kuras apzimé par
gvajakola peroksidazém (atbilsto$i noteikSana
plasi lietotam Gdenpraza donoram) katalizé
fiziologiski svarigas reakcijas. Udenraza peroksids
vai organiskie peroksidi, kas nepiecieSami $a tipa
peroksidazu reakcijam, veidojas efektivi regulétas
viena (O, veidojosas) vai divu elektronu (H,O,
veidojosas) oksidazu reakcijas vides un $inu signalu
ietekmé, kas nepielauj peroksidu parprodukciju.
Otras grupas peroksidazes pieadalas udenraza
peroksida un organisko peroksidu partversana.
Ka piemérus $ai grupai var minét glutationa
peroksidazi ziditajiem, citohroma c peroksidazi
ragam un NADH peroksidazi prokariotiem. Tomeér,
H,0, partverosas peroksidazes, kuras izmanto
glutationu, citohromu ¢ vai piridina nukleotidus
augos nav konstatétas, bet aprakstito funkciju
izpilda askorbata-specifiska peroksidaze.

Salidzinot molekularas un fermentativas
ipasibas divu augu peroksidazu (gvajakola
peroksidaze un askorbata peroksidaze) un rauga
citohroma c peroksidazes starpa, var secinat, ka
augu askorbata peroksidazei un sénu citohroma
¢ peroksidazei ir daudz vairak kopigu ipasibu,
neka augu askorbata peroksidazei un gvajakola
peroksidazei, un ka tas evolacijas gaita ir célusas no
kopéja prieksteca. Ta pieméram, pretéji gvajakola
peroksidazei, kura ir glikoproteins, ne askorbata,
ne citohroma ¢ peroksidaze nav glikoziléta.
Primaras struktaras proksimala histidina apgabals
parada sekvengu homologiju visu tris peroksidazu
starpa, tatu homologijas pakape starp askorbata
peroksidazi un citohroma ¢ peroksidazi ir lielaka,
neka starp askorbata un gvajakola peroksidazém
no augiem. Ari jutiguma zina pret tiola reagentiem,
ka ari reakcijas katalitiskajos mehanismos ir vairak
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lidzibas askorbata un citohroma c peroksidazém.

Askorbata peroksidaze ir atrasta ne tikai
hloroplastos, bet ari citozola dazadas izoformas.
Citozoliskajiemizozimiem,kasizolétinozirnulapam
un Arabidopsis nav tranzitpeptida, lai piesaistitos
$anas organellam, tapéc par to lokalizacijas vietu var
uzskatit citozolu, bet nevis mitohondrijus. Tatad,
citozola askorbata peroksidaze partver udenraza
peroksidu, kur§ generéjas citozola. Hloroplastu
izozims ir lokalizéts stroma $kistosa veida, bet
stromas tilakoidos — ar membranam saistita forma.
Amino-terminala apgabala aminoskabju sekvences
tilakoidu askorbata peroksidazei no spinata un
stromas askorbata peroksidazei no téas parada
augstu savstarpéjas homologijas pakapi, bet zemu
homologiju ar citozola formam. savukart, citozola
un stromas askorbata peroksidazei ir homologas
sekvences proksimala un distala histidina tuvuma.

No reakciju katalizes viedokla, askorbata
peroksidazi raksturo augsts specifiskums pret
askorbinskabi ka elektronu donoru, kas ir ipasi
izteikts tilakoidu un stromas fermentu gadijjuma.
Citozoliska forma bez askorbata katalizé ari fenolu
oksidaciju. Visu askorbata peroksidazes izozimu
inhibésana ar tiolus modificéjosiem reagentiem
(hloromerkuribenzoats u.c.) ir no klasiskas
gvajakola peroksidazes atskiriga ipasiba. Bez tam,
visu askorbata peroksidazes formu aktivitate
tiek  apspiesta  ditiotreitola, p-aminofenola,
hidroksiurinvielas un hidroksilamina' klatbutné,
kas nav novérots gvajakola peroksidazes gadijuma.

Viens no iemesliem, kapéc askorbata
peroksidaze netika atklata ilgu laiku, ir tas
nestabilitate bez askorbinskabes klatbatnes in
vitro. Apméram 50% no tilakoidu un stromas
askorbata peroksidazes aktivitates zid 15 sekunzu
laika, bet no citozola askorbata peroksidazes
aktivitates — 60 minasu laika. Inaktivaciju novers
skabekla izslég$ana no vides, un daléji ar1 katalazes
pievieno$ana. Tagu pat anaerobos apstaklos H,O,
pievieno$ana nanomolara daudzuma inaktivé
tilakoidu askorbata peroksidazi. [ada ipasiba
nav konstatéta ne citohroma c peroksidazei, ne
gvajakola peroksidazei.

Askorbata peroksidazei askorbinskabe ir
visefektivakais elektronu donors, bet hloroplastu un
citozola formas var katalizét gvajakola oksidésanu,
lai arT ar intensitati, kas ir tikai 5% (hloroplastu

peroksidazei) vai 25% (citozola peroksidazei) no
askorbata oksidésanas intensitates.

Dazadi atmosféras gazveida piesarpojuma
veidi, ka pieméram, slapekla oksidi (NO, NO,),
ozons (O,) un séra dioksids (SO,) izmaina augu
$unas lidzsvaru starp aktiva skabekla veido$anos
un uztver$anu. Piesarnojuma inducéto endogéno
oksidativo stresu pavada ievérojams askorbinskabes
satura pieaugums, ka novérots skujukoku skujas un
vaskularo augu lapas.

Lidztekus tam, parasti novérojams paraléls
askorbata peroksidazes aktivitates pieaugums
piesarnojuma  rezultata. Tomér, atseviskos
gadijumos $ada aktivacija nav novérota. No otras
puses, H O, kas ir viens no endogéna oksidativa
stresa butiskiem agentiem, pielietots eksogéni,
izraisa _askorbata  peroksidazes  aktivitates
pieaugumu,  vienlaikus inhibéjot katalazi. Ari
citu stresa veidu atbildes reakcijas (temperatiras,
sausuma u.c.), kuru laika notiek aktiva skabekla
formu pieaugums, raksturigas ar askorbata
peroksidazes aktivaciju.

Gaisma ka attistibas faktors izsauc askorbata
peroksidazes aktivaciju caur fitohroma darbibu
neatkarigi no fotosintézes procesa norises. Tomeér,
gaismas ka stresa faktora induktiva darbiba uz
askorbata peroksidazes aktivitati ir tie$i saistita
ar fotooksidativo stresu. Aktivo skabekla formu
fotogeneracija pastiprinas, ja augi, kuri atrodas
augstas gaismas intensitates apstaklos, tiek paklauti
vides stresa iedarbibai. Sada situacija palielinas
absorbétas  gaismas  energijas  izmantoSana
fotosintétiskajai CO, fiksacijai, bet ierobezotais
NADP* daudzums elektronu uznemsanai no
FSI izsauc pastiprinatu O2 aktivaciju. Askorbata
peroksidazes pieaugums $ados gadijumos ir tiesi
saistits ar augu aizsargsisttmu un rezistences
reakcijam, it ipasi, nelabvéligos mineralas baro$anas
apstaklos atsevisku elementu trakuma gadijuma.

Pretéji visai plasi dokumentétajai askorbata
peroksidazes nozimei stresa aizsargreakcijas,
literatara atrodams visai maz informacijas par
askorbata  peroksidazes izmainam normala
augu metabolisma gaita. Péc analogijas ar stresa
situacijam, kas izsauc pastiprinatu skabekla
aktivé$anos ar sekojosu askorbata peroksidazes
aktivitates pieaugumu, varétu domat, Kka,
norisinoties tiem fiziologiskajiem procesiem,
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kas raksturojas ar intensivu aktivéta skabekla
formu veidos$anos, notiek ari paraléls askorbata
peroksidazes aktivitates pieaugums.

Ta ka séklu digSanas agras stadijas, sakot
jau ar séklu uzbrie$anu, ir saistitas ar skabekla
patérina pieaugumu un mitohondrialas elposanas
intensitates palielinaanos, butu janovéro ari
askorbata peroksidazes indukcija $o procesu gaita.
[o pienémumu apstiprina eksperimentiar digstosam
kukurazas un kviesu séklam. Sausas séklas
askorbata peroksidazes aktivitate nav atrodama, vai
ari tas limenis ir loti zems. Sausas séklas nesatur ari
askorbatu. Dig8anas laika askorbata peroksidazes
aktivitate pieaug vidéji 10 lidz 30 reizes 24 lidz 48
h no uzbrie$anas sakuma. Ari vélakas aug$anas
stadijas novérojamas fiziologiski nozimigas
askorbata peroksidazes aktivitates izmainas. Ta
pieméram, Vicia faba séklu attistibas laika novérota
augsta askorbata peroksidazes aktivitate $anas,
kuras atrodas daliS$anas un stiep$anas stadija.

Parsteidzo$i maz informacijas atrodams par
askorbata peroksidazes indukcijas regulaciju.
Par fitohormonu piedalianos $aja procesa var
spriest visai netie§i péc zinamas paralelitates
starp askorbata peroksidazes aktivitati un etiléna
veido$anos, ka arl no visai ierobezotiem datiem
par eksogénas abscizskabes un etilénproducentu
induktivo ietekmi. Var pienemt, ka induktivais
faktors ir ari peroksidazes substrati ~ H,O, vai
askorbinskabe, it ipasi tapéc, ka eksogénais H,O,
var izsaukt askorbata peroksidazes aktivitates
pieaugumu. Tomér, taja pasa laika H,O, ir ari
askorbata peroksidazi inaktivéjoss agents gan in
vitro, gan in vivo. Jaatzimé ari, kaaizsargmehanismu
attistiba augos stresa ietekmé sastav no divam
fazém: (1) atra antioksidantu substratu pieauguma
un (2) léna antioksidativo fermentu aktivitates
pieauguma.

Nav ari zinams, kadi molekularie mehanismi
nodrosina askorbata = peroksidazes indukciju.
Var domat, ka' $aja procesa notiek askorbata
peroksidazes géna  ekspresija, par ko liecina
transkriptudaudzuma ievérojams pieaugums stresa
iedarbibas rezultata. Ta ka askorbata peroksidazes
aktivitates pieaugums parasti ir paraléls enzima
olbaltuma daudzuma pieaugumam, var pienemt, ka
indukcija notiek tiesi proteina sintézes limeni un
nav saistita ar péctranslacijas modifikacijam.

Tomér, dati par askorbata peroksidazes géna
ekspresiju redisos salu stresa iedarbibas rezultata
rada, ka mRNS limenis nemainas ne lapas, ne
saknés, kameér fermenta aktivitate ievérojami
paaugstinas salu iedarbiba vairaku dienu laika. Tas
liecina par to, ka askorbata peroksidazes pieaugums
salu ietekmé notiek posttranskripcijas limeni.

Jaunakie dati liecina, ka, lidzigi ka tas ir ar SOD
génaekspresijasindukciju,ariaskorbata peroksidaze
var tikt inducéta, izmainoties glutationa saturam
un ta redoksstatusam. Zemas gaismas apstaklos
eksogénais reducétais glutations izsauc APXI
transkriptu limena pazeminasanos, bet augstas
gaismas apstaklos  novér§ mRNA pieaugumu
APX1 un APX2. Tas liecina, ka eksogéna reducéta
glutationa uznémsana novér$ endogéna glutationa
pula redoksa limena krisanos lapu diskos augstas
gaismas ‘apstaklos, neizsaucot pozitiva reguléjosa
signala parnes$anu.

Batisks ir ari atklajums par to, ka salicilskabe
un  dihloroisonikotinskabe, savienojumi, kas
inducé augu aizsargmehanismus caur noteiktu
génu ekspresiju, inhibé askorbata peroksidazes
aktivitati tabakas augiem. Pie tam, salicilskabes
analogu spéja inhibét askorbata peroksidazi korelé
ar $o savienojumu spé&ju inducét aizsardzibas génus
un palielinat rezistenci pret tabakas mozaikas
virusu. lespéjams, ka $ada paradiba ir saistita ar
nepiecieS$amibu saglabat augsta limeni udenraza
peroksida saturu, kur§ var darboties ka talakais
aizsargsistémas induktors.

Lai varétu nodro$inat efektivu peroksidazes
atkarigas partver$anas sistémas darbibu, ir
nepiecieSama askorbata regeneracijas sistéma. Lai
arl askorbinskabes koncentracija hloroplastos ir
relativi augsta, to var nooksidét 80 s laika, rékinot
péc adenraza peroksida rasanas atruma.

Monodehidroaskorbats (MDHA) ir reakcijas
produkts askorbata peroksidazes reakcija. Tas ir
parastais nosaukums askorbata brivajam radikalim.
Tas ir netipisks radikalis, jo nereagé ar skabekli, un
tas nevar iesakt peroksidativo reakciju kaskadi,
ka tipiskie radikali. MDHA var but elektronu
akceptors fotosintézé (ka terminalais oksidants
fotosintétiskaja elektronu parneses kédé) un
plazmas membranas. MDHA var jesaistities vél divu
veidu reakcijas - var reducéties ar fermenta MDHA
reduktazes palidzibu stroma piedaloties NADPH,
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peroksidaze reduktaze reduktaze

NADPH

monodehidroaskorhats

dehidroaskorbats

oksidétais
glutations

glutationa
reduktaze
reducetais
glutations

7.-1. attéls. Superoksiddismutazes (SOD) dazado formu loklizacija $tna.

vai tilakoidos ar ferredoksina starpniecibu; vai
arl var disproporcionét par dehidroaskorbatu
(DHA) un askorbatu. Dehidroaskorbats recikléjas
par askorbatu ar DHA reduktazes piedali$anos.
[is ferments lieto reducéto glutationu. Glutationa
oksidétas formas redukcija notiek ar NADPH
atkariga fermenta glutationreduktazes starpniecibu.

MDHA mijiedrarbojasar reducéto ferredoksinu:
MDHA + Fd_, = askorbats + Fd. Reakcija irloti atra,
un proporcija starp MDHA reakciju un' NADP*
reakciju ar reducéto ferredoksinu ir apmeéram 40,
kas rada, ka MDHA fotoredukcijai hloroplastos ir
prieksrociba. Pievienojot intaktiem hloroplastiem
tdenraza peroksidu, oglekla'dioksida fotosintétiska
fiksacija partraucas, kamér adenraza peroksids tiek
fotoreducéts, ko izraisa askorbata peroksidazes
generéta MDHA augsta reaktivitate ar reducéto
ferredoksinu.

Askorbata regeneraciju no MDHA Kkatalize
FAD ferments, MDHA reduktaze, izmantojot
NADPH par (elektronu donoru: 2MDHA +
NADPH = 2 askorbati + NADP*. Kinétiska analize
parada, ka enzims vispirms reducéjas ar NADPH,
un reducétais enzims nodod elektronus uz MDHA
ar divam secigam vienelektrona parejam, ar FAD
semihinonu ka starpsavienojumu. Enzims atrasts
arl nefotosintétiskos audos. MDHA reduktaze ir
lokalizéta stroma g$kistosa forma koncentracija
2 lidz 10 uM, kas atlauyj MDHA koncentracijas

samazina$anos no 50 uM uz 0.1 uM, ja ta radanas
atrums ir 240 pM s™".

MDHA reduktazes aktivitate ir augstaka audos,
kas patéré askorbatu lielos daudzumos. Bez tam, gan
MDHA reduktazes ekspresija, gan aktivitate pieaug
stresa apstak]os, kad notiek ari askorbata oksidacijas
palielinaganas. Varétu domat, ka MDHA reduktaze
vajadziga tikai askorbata regeneracijai. Tomér dati
rada, ka, blokéjot askorbata biosintézi metaboliski
aktivos audos, askorbata daudzums dazu stundu
laika nokrit lidz loti zemam limenim, neraugoties
uz paaugstinato MDHA reduktazes limeni $ajos
audos. Tatad, askorbata uzturé$anai reducéta
forma ir nepiecie$ama ta biosintéze. Lidz ar to, var
paredzét citas MDHA reduktazes funkcijas. Kad §1
enzima aktivitate ir augsta, mazs MDHA daudzums
tiek disproporcionéts un attiecigi neveidojas DHA.
[anas DHA satura pieaugumam var biit noteiktas
sekas, jo tas ir dazadu fermentu un metabolisko
celu inhibitors. tapéc var domat, ka MDHA funkcija
ir tie$i saistita ar DHA raSanas bremzésanu. Sis
enzims ir lokalizéts visos kompartmentos, kur tiek
patéréts askorbats, iznemot $tnapvalku.

MDHA, ko generé ar tilakoidiem saistita
askorbata  peroksidaze tilakoidu membranu
periféraja dala var tikt reducéta ar ferredoksinu
pirms ta difazijas stroma. Pat ja MDHA reduktaze
atrodas tilakoidu membranu periférija, ta
nevar katalizét MDHA redukciju, jo samazinas

Skabek|a aktivacija un endogénais oksidativais stress



427

NADP* fotoredukcija reducéta ferredoksina atras
oksidacijas rezultaita ar MDHA. Bez tam, K
limenis NADH ir zemaks (4.6 uM), neka NADPH
(23 uM). Tapéc, var domat, ka tilakoidos generéto
MDHA reducé fotoreducétais ferredoksins. MDHA
reduktaze stroma reducé to MDHA, kas nav
reducéts ferredoksinu vai ari tiek generéts stroma.

Jaatzimé, ka MDHA veidojas ari citas reakcijas
bez askorbata peroksidazes, pieméram, askorbata
reakcija ar tokoferola radikali, superoksidu,
hidroksilradikali, organiskajiem radikaliem un tiil
radikali. Bez tam, ja askorbats nodod elektronus
elektronu transporta sistémai, tiek generéts MDHA.
Askorbats piedalas violoksantina deepoksidésana
par zeaksantinu ksantofila cikla un palidz
termiskajai energijas izkliedésanai stipras gaismas
stresa apstaklos. [aja reakcija ari rodas MDHA.

MDHA disproporcioné$anas reakcija par
askorbatu un dehidroaskorbatu (DHA) ir atkariga
no pH: MDA + MDA = askorbats + DHA. Ja
MDHA nereducéjas par askorbatu ne ar reducéto
ferredoksinu, ne ar NADPH MDHA reduktazes
reakcija, disproporcioné$anas reakcija veidojas
DHA.

Tiola enzims DHA reduktaze ir atrasta
hloroplastu stroma, tas regeneré askorbatu sekojosa
reakcija, izmantojot par elektronu donoru GSH:
DHA + 2GSH = askorbats + GSSG. Tomér, atseviski
pétijumi apSauba specifiskas DHA/ reduktazes
esamibu. Paradits, ka tris proteini no hloroplastiem
ar DHA reduktazes aktivitati reagé ar antivielam
pret tioredoksinu vai proteazes inhibitoru, un $iem
proteiniem ir DHA reduktazes aktivitate in vitro
apstaklos. Tapéc uzskata, ka DHA nevar veidoties
$tnas metabolisma reakeijas. Nav batiski vai ir
specifisks ferments ar DHA aktivitati, vai arl §
aktivitate ir sekundara dazadiem proteiniem, bet
batisks ir fakts, ka $anas var veiksmigi augt vide,
kas satur DHA, izradot tikai islaicigu un parejosu
augsanas inhibésanu.

Glutationa . reduktaze ir  flavoproteinu
saturofa NADPH. atkariga oksidoreduktaze,
kas satopama gan eikariotos, gan prokariotos.
Augos uztur glutationa palu reducéta stavokli.
Glutations (glutamil-cisteinil-glicins) ir galvenais
mazmolekularais tiolu savienojums augos.

Glutationa  reduktaze  eksisté  vairakas
izoformas. Picea rubens divas glutationa reduktaze

izoformas at$kiras péc N-gala sekvencém un
varétu but dazadu génu produkti. Zirnos aastonas
izoformas. Ferments var bt lokalizéts hloroplastos,
mitohondrijos un citozola.

Dazadas stresa situacijas novérojama glutationa
reduktazes aktivitates palielina$anas - adens
deficits, herbicidu iedarbiba; gaisa piesarnojums.
Enzima aktivitates pieaugums ne vienmeér korelé
ar proteina vai mRNA limena pieaugumu. Stresa
iedarbiba mainas glutationa reduktazes izoformu
sadalijums dazados kompartmentos. Iesp&jams, ka
atsevisku glutationa reduktazes formu stimulacija
ir specifiska noteiktam stresa veidam.

Zirnos viens géns kodé hloroplastu/
mitohondriju ‘glutationa reduktazi, bet otrs -
citozola fermentu, jo tam nav tranzitpeptida,
kas nepiecieSams transportam un piesaistiSanai
plastidam. Sekvenc¢u limeni géni un atbilstosie
proteini ir homologi par 53%, bet aktiva centra
sekvengu motivi ir identiski. Antivielas pret
plastidu glutationa reduktazi pazist arl citozola
glutationa reduktazes proteinu. Stresa iedarbiba
plastidu glutationa reduktazes transkriptu limenis
nemainijas, bet citozola glutationa reduktazes
transkriptu limenis pieauga pécstresa perioda
(10-kartigs pieaugums péc sausuma stresa). Tas ir
logiski no ta viedokla, ka hloroplastos nepartraukti
notiek skabekla aktivacijas process, un glutationa
reduktazes aktivitate nepiecie$ama nepartraukti
augsta limeni.

Sarkanas egles skujas atrastas tris glutationa
reduktazes izoformas, no kuram divas ir specifiskas
attieciba uz audu aukstumizturibu - viena
forma ir specifiska ziemai, un otra vasarai, bet
tresa forma nosakama aktiva stavokli visu gadu.
Ziemas glutationa reduktazes antivielas nereageé
ar universalas glutationa reduktazes antivielam.
Ari sekvencu analize liecina, ka tas ir dazadu génu
produkti.

Katalaze no kimiska viedokla ir tetramérs
dzelzs porfirina proteins, kas katalizé tGdenraza
peroksida dismuté$anu par tdeni un skabekli. Nav
atklats neviens tads daudz$tnu organisms, kuram
nebutu vismaz neliela katalazes aktivitate. Visiem
aerobajiem organismiem nepiecie$ama aizsardziba
pret skabekla aktivajam formam, kas generéjas
mitohondriju elektronu transporta un taukskabju
beta oksidacija. Augiem, kuru séklas satur ellu,
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rezerves trigliceridu hidrolizei seko taukskabju beta
oksidacija, kas norisinas specializétas peroksisomas
— glioksisomas. Glioksisomu katalazei ir batiska
nozime tdenraza peroksida sadali$ana, kas rodas
taukskabju (-oksidacija. Otra butiska katalazes
metaboliska funkcija augos saistita ar fotosintézes
procesu, kad peroksisomala katalaze sadala
adenraza peroksidu, kas rodas glikolata oksidésana
fotoelposanas laika.

Arvien pieaugo$s informacijas daudzums
liecina, ka katalazei ir dazadas funkcijas dazados
augu audos dazadas attiStibas stadijas. Pretéji
dzivniekiem, kam katalazi kodé viens geéns,
daudziem augiem ir vairaki katalazes izofermenti,
ko kodé génu gimene.

Lielaka dala izpétito augu katalazu ir lokalizétas
peroksisomas,atseviskas — mitohondrijos. Precizaka
metode ir imunologiska noteik$ana elektronu
mikroskopiskajos griezumos. Otra iespéja ir noteikt
tos strukturalos doménus, kas ir atbildigi par
piesaistiSanos noteiktam $anas kompartmentam.
Daudziem peroksisomu proteiniem ir raksturigs
tripeptids Ser-Arg-Leu molekulas karboksilgala
tuvuma, kurs nepiecie$ams proteinu nositi$anai uz
peroksisomam (t.s. peroksisomu tranzita sekvence,
PTSI1). Ir ari zinama lidziga sekvence amino
gala tuvuma, PTS2. Daudzam augu katalazém ir
atrasta PTSI, kas rada to iespéjamo saistibu ar
peroksisomam, bet tas nav absolats pieradijums.

Katalazes génu ekpresijas molekulara analize

Vacuole

7.-1. attéls. Superoksiddismutazes (SOD) dazado formu
loklizacija $ana.

pilniba veikta divdigllapjiem kokvilnai, tabakai,
Arabidopsis, un viendigllapim kukuriizai. So datu
salidzinagana parada izteiktu sakritibu attieciba uz
katalazes ekspresijas organizaciju $ajos dazadajos
augos.

Pirmas grupas katalazes raksturo augsts
ekspresijas limenis lapas. Si‘ekspresija ir atkariga
no gaismas, un ir visizteiktaka fotosintezéjosas
$ainas, kas rada ka tiedi §1s katalazes piedalas H,O,
partver$ana, kas rodas fotoelpo$anas procesa. So
katalazes formu pozitivi regulé gaisma. Bez tam, $1s
grupas katalazém varétu bt ari citas funkcijas, jo to
ekspresija nav ierobeZota tikai ar zalajiem audiem.

Otras grupas katalazes ekspresétas pieaugusos
augos, bet ar visaugstako limeni vadaudos.
Kukurtzas attieciga forma lokalizéta mitohondrijos,
bet nav skaidrs vai ta ir §is grupas visparéja ipasiba.

Tre$as grupas katalazes ir visaugstakaja limeni
séklas un jaunos digstos, un to nav vélakas attistibas
stadijas, tacu tiesi §is grupas katalazes ir tas, kas
pieaug novecosanas laika. Sis grupas enzima
funkcija ir ta H O, detoksificésana, kas veidojas
taukskabju sadalisanas laika glioksisomas.

Salidzinot divu H,O, partveroso enzimu
katalazes un askorbata peroksidazes darbibu,
var secinat, ka katalaze efektivi darbosies tikai
salidzinodi augsta H O, koncentracija, jo tas K_ =
25 mM. Askorbata peroksidazes K  askorbinskabei
ir 480 lidz 490 uM, bet H O, - 25 pM, tatad, ta
bts efektiva ari zema H,O, koncentracija. Janem
arl véra, ka katalaze darbojas péc dismutazes
principa un nepatéré reducéjoso spéku, bet
askorbata peroksidazes darbibai nepieciesama
dehidroaskorbata regeneracija caur reducéta
glutationa un NADH patérinu.

Vairak ka citi enzimi, tiesi katalaze ir viens
no galvenajiem, ko loti spécigi ietekmé gaisma.
Katalazes fotooksidativa inaktivacija tika atklata
jau 1950. gada. Si paradiba novérota vairakam
augu sugam, un to var uzskatit par visparéju
ipasibu. Katalazes fotoinaktivacija sakrit ar augstas
fotoelposanas apstakliem, un fermenta zudumu
kompensacijai nepiecieS$ama nepartraukta ta
sintéze no jauna. Katalazes fotoinaktivacija saistiba
ar fotosistémas II fotoinhibé$anu novérojama ari
zemas temperatiras, karstuma stresa apstaklos.

Katalazes inaktivacija novérota daudzam
aukstuma jutigam un tolerantam  sugam
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temperatiras zem 10 °C, bet pie 15 °C inaktivacija
notiek tikai aukstuma jutigajam sugam. Tomeér,
katalazes inaktivacija dazam sugam neizsauc
vienlaicigu adenraza peroksida un organisko
peroksidu koncentracijas pieaugumu. Paraléli tam,
samazinas arl katalazes transkriptu limenis, kas
atjaunojas péc atgrieSanas normalas temperatiras
apstaklos. Augos, kas ir pakapeniski pieradinati
aukstumam, katalazes inaktivagija ir mazak izteikta.

Karstuma $oks (40 °C temperatarasiedarbiba4h
ilguma) izsauc gan fotosintézes fotoinhibésanu, gan
katalazes fotoinaktivaciju. Paraléli tam, novérojams
H,0, limena pieaugums. AtgrieZoties pie normalas
temperatiras, fotosintéze daléji atjaunojas, bet
katalazes aktivitate turpina samazinaties visu
turpmako 24 h laika. Tas ir saistits ar diferencétam
izmainam katalazes izofermentu ekspresija. Tabakai
Catl un Cat2 transkriptu limeni samazinas péc
5 h ekspozicijas pie 37 °C, bet atri atjaunojas péc
atgrieSanas normala temperatara. Savukart, Cat3
transkripti ir zema limeni gan karstuma $oka laika,
gan ari perioda péc ta.

7.3.4. Mazmolekularie antioksidanti

Augos sastopami dazadi savienojumi, kas
var darboties ka mazmolekularie antioksidanti.
Lielaka dala $o savienojumu piedalas ari citas
augu metabolisma reakcijas. Mazmolekularie
antioksidanti darbojas ka konkuréjosas meérka
molekulas, parasti regeneréjamas.. Hloroplastu
stroma svarigakie udens fazes antioksidanti
ir  askorbats un  glutations, = sastopami
milimolaras koncentracijas. Mazmolekularajiem
antioksidantiem ir Ipa$a nozime visagresivako
aktivo skabekla formu partversana (+OH), kurus
nevar detoksificét enzimatiski. Tomér evolacijas
stratégija pret «OH tiecas ierobezot to veido$anos,
samazinot priekste¢u savienojumu daudzumu un
sekvestréjot parejas metalu jonus, lai tie nevarétu
piedalities Fentona reakcija. Plasak izpétitas augos ir
divu mazmolekularo antioksidantu, askorbinskabes
un gluattiona funkcijas.

Askorbats < un askorbata peroksidaze ir
universali visiem fotosintétiskajiem eikariotiem.
No- prokariotiem, askorbata peroksidaze paradas
dazam cianobaktérijam. Askorbats $tna lokalizéts
citozola, hloroplastos, vakuolas, mitohondrijos

un $anapvalka. Askorbats sintezéjas tikai dazos
kompartmentos, domajams, tikai mitohondrijos
un citozola. Pretéji tam, askorbats tiek patéréts
visa $ana. Dazadam sugam un dazados aug$anas
apstaklos absolatais askorbata saturs ievérojami
mainas. Tomér zinamas askorbinskabes proporcijas
dazados $anas kompartmentos. Citozola ta ir
visaugstaka (30 lidz 60 mM), seko hloroplasti
ar 10 mM, apoplazmiska telpa (1 lidz 5 mM),
vakuola (0.6 lidz 3 mM). Sie dati nav pretruna
ar askorbata transportu no citozola uz citiem ar
membranu ierobezotiem ~kompartmentiem, ko
nodrosina elektrokimiskais gradients. Hidrofilas
askorbata molekulas ‘parvieto$anai cauri $anas
membranai mepiecieSama atbilsto$as transporta
sistémas esamiba, jo pie fiziologiska pH askorbats ir
galvenokart anjona forma un ir grati parvietojams
cauri membranai. Askorbata transports ar
specifisku ‘parneséju palidzibu pirmo reizi tika
paradits. spinatu hloroplastos. Jaunakie rezultati
rada, ka tas pats parneséjs darbojas ari askorbata
un DHA parne$ana pari hloroplasta membranai
un tas nav saistits ar cukuru ko-transportu.
Izpétits arl askorbata transports cauri plazmas
membranai. Plazmas membrana eksisté askorbata
transporta sistéma ar parneséju palidzibu, ko
vada elektrokimiskais gradients. Si pati sistéma
transporté ari DHA. Kinétiskie pétijumi liecina, ka
§ie divi substrati nekonkuré par vienu un to pasu
piesaistidanas vietu. Stinapvalka askorbatu patéré
gan procesi, kas korelé ar $anapvalka augSanu
un diferenciaciju, gan ari aizsargmehanismi pret
piesarnotajiem. Seit nav AFR reduktazes un DHA
reduktazes, tatad veidotajam DHA jaskérso plazmas
membrana un janonak citoplazma, kur regeneréjas
askorbats. Tatad, askorbata/DHA apmainas sistéma
uztur augstu askorbata limeni un askorbata/
DHA redoksstavokli $tnapvalka. Mazak pétits ir
askorbata transports cauri tonoplasta membranai.
Iespéjams, ka tas notiek vienkar$as diftzijas cela,
jo to neietekmé membranu transporta inhibitori
un tam nav piesatindjuma kinétikas. Nav skaidrs,
vai askorbats parvietojas tie$i vai ari vispirms tiek
oksidéts par DHA.

Askorbata reducéjosas ipasibas saistitas ar
enediola grupu C2/3 pozicija. Skabes ipasibas
izraisa hidroksilgrupas jonizacija C3 pozicija.
Askorbata oksidacija izveido MDA radikali. MDA
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disproporciongjas par askorbatu un DHA. DHA ir
nestabils pie pH virs 7, ta ka ir nepiecie$ams uzturét
kopéjo askorbata daudzumu reducéta stavokli, lai
aizkavétu atru ta zudumu. Normalos apstaklos
askorbata pils ir reducéts par 90%. To panak ar
divu fermentu - monodehidroaskorbata reduktazes
un dehidroaskorbata reduktazes - palidzibu.
Askorbata biokimiskas funkcijas var iedalit
Cetras grupas. (1) Askorbinskabe ka antioksidants.
Askorbats atri reagé ar superoksidu, singleto
skabekli, ozonu un tdenraza peroksidu. Tadéjadi,
askorbats darbojas ka antioksidants aktiva skabekla
formu partver$ana. Bez tam, askorbats piedalas
lipofiliska antioksidanta a-tokoferola (vitamins
E) regeneracija no a-hromanoksila radikala. (2)
Askorbinskabe ka enzimu kofaktors. Askorbats ir
kofaktors virknei hidroksilazu, pieméram, prolil-
un lizil- hidroksilazém, kas piedalas hidroksiprolina
un hidroksilizina sintézé. Ar hidroksiprolinu
bagatinatie proteini, tadika ekstensins, ir $§inapvalka
struktaras proteini. Askorbats nepiecie$ams ari
etilénveidojosajam fermentam, kur$ ir homologs
péc sekvences askorbata atkarigajam hidroksilazém.

HIDROFILIE

(3) Askorbinskabe elektronu transporta. Askorbats
ir in vitro elektronu donors fotosintétiskaja un
mitohondrialaja elektronu transporta. MDA var
darboties ka elektronu akceptors no PSITari in vivo,
un var darboties gan ka elektronu donors, gan ka
akceptors transmembranu elektronu  transporta.
(4) Askorbinskabe oksalatu un tartratu sintéze.
Askorbats tiek sadalits, veidojot oksalatus un
tartratus. Citi metaboliskieceli ari sintezé oksalatu,
bet askorbats ir galvenais tartratu avots vinogas.

Tripeptids  glutations  (y-glutamil-cisteinil-
glicins) ir  visbatiskakais organiska  séra
savienojums augos, iznemot to organisko séru,
kas ir proteinu ‘sastava. Normalos apstaklos
glutations ir reducéta stavokli (GSH), un tikai
neliela dala ir oksidéta stavokli (GSSG). Glutationa
funkcijas augu $tnas ir sekojosas: tas reducéta séra
uzglabaganas forma, regulé séra izvietojumu starp
dazadiem organiem,ir génu ekspresijas regulators,
darbojas. ka substrats GSH-transferazém, kas
konjugé bistamus ksenobiotikus, piedalas $unas
cikla redoksregulacija, nepiecie$ams askorbata
regeneracija.

HIDROFOBIE

(sastopami udens faze) (sastopami Sinas membranas)

Glutations
Askorbats
Cisteins
Urikskabe
Fitinskabe
Fitohelatini
Flavonoidi (kvercetins, rutins)
Kumarini
Kanélskabes (ferulskabe, kafijskabe)
Polifenoli (lignini, tannini)

Tokoferoli
Tokotrienoli
Karotenoidi

Ksantofili
Ubihinols
Bilirubins

Flavonoidi

Alkilrezorcinoli
Vitamins D

7.-1. attéls. Superoksiddismutazes (SOD) dazado formu loklizacija $tna.

Skabek|a aktivacija un endogénais oksidativais stress
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Stnas redoksstavoklis ir batisks metabolisma
endogénaisregulators.Tastiesiietekmémetabolismu,
ka ar1 vada noteiktu génu ekspresiju un aktivé augu
transkripcijas faktorus. Normalos apstaklos 90 lidz
99% kopéja glutationa ir reducéta forma. Oksidéta
glutationa Ipatsvars (GSSG, glutationa disulfids)
var pieaugt spéciga stresa rezultata. Glutations
spéjigs izmainit $anas redokslidzsvaru, jo ir augsta
koncentracija. Atseviskos audos un noteiktas
attistibas stadijas glutationa saturs var bat zems,
bet lapu hloroplastos glutationa koncentracija ir
lidz pat 10 mM, ar lidzigu koncentraciju citozola.
Oksidétais glutations var inaktivét fermentus,
veidojoties jauktajiem disulfidiem. Lai no ta
izvairitos, tiek uzturéta augsta reducéta/oksidéta
glutationa attieciba. Stresa rezultata $ai proporcija
samazinoties, lapas metabolisms, galvenokart CO,
fiksacija, var ievérojami ciest no jaukto dusulfidu
veido$anas.

GSH un GSH atkarigajiem procesiem ir bitiska
nozime auga-patogéna attiecibas. GSH selektivi
izsauc aizsardzibas génu aktivaciju. Ta pieméram,
fitoaleksinu uzkrasanas notiek ar $inas redoksa
lidzsvara starpniecibu. Fitoaleksinu sintézes génu
reguléjosaja dala (promotoros) atklati elementi, kas
reagé uz GSH. Sénu elisitoru iedarbiba palielinas
kopéjais GSH limenis. Ari vairaku glutationa
atkarigo fermentu aktivitates (glutationtransferaze,
glutationa peroksidaze) palielinas elisitoru inducéta
oksidativa uzliesmojuma laika.

Glutationa kopéja daudzuma izmainas vai
ari parbide GSSG/GSH proporcija stresa atbildes
reakciju laika notiek dazados limenos un tam ir
batiska ietekme uz auga spéju detoksificét kaitigus
metabolisma blakusproduktus. Tapéc stresa laika ir
nepiecieSama pastiprinata glutationa biosintéze.

Skabekla aktivacija un endogénais oksidativais stress
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7.4, AUGU ADAPTACIJAS MAINIGIEM ABIOTISKAS VIDES APSTAKLIEM

No evolucijas veidokla, “adaptacija”ir process, kura rezultata sugas iegiist noteiktas, genétiski determinétas
ipasibas, kas palielina sugas individu un visas sugas izdzivo$anas/konkurences spéju. Tapéc to déveé ari par
genétisko adaptaciju. Savukart, inducéto procesu, kas ir atkarigs no noteiktu génu ekspresijas un kura rezultata
individualais augs iegtist spéju pielagoties noteiktam vides apstaklu kompleksam, parasti dévé par aklimaciju
(angl. acclimation) vai noradi$anos (angl. hardening). No augu fiziologijas viedokla, aklimacija ir genétiskas
adaptacijas realizacija laika un telpa heterogéna vidé ar fiziologisko (anatomisko, biokimisko, morfologisko)
izmainu starpniecibu. Lidz ar to, ir logiski apzimét evolacijas rezultata iegttas inducéjamas reakcijas uz vides
apstaklu izmainu un to realizacijas procesu par fiziologiskajam adaptacijam. Jédziens “adaptivas ipasibas” ir
attiecinams gan uz genétiskas adaptacijas procesu, gan uz fiziologiskas adaptacijas procesu, un lielakaja dala
gadijumu $is Ipasibas ir identiskas. Tomeér, pastav $kietama pretruna starp abiem limeniem taja aspekta, ka
fiziologiskas adaptacijas gadijuma tiek uzsvérta ipasibu inducéjamiba vides faktoru izmainas rezultata, bet
genétiskas adaptivas ipasibas itka var bat gan konstitutivas, gan inducéjamas. Pretrunu var noveérst, analizéjot
auga Ipasibu ekspresiju individa ontogenézé, ko vada vides apstakli, realizéjoties caur genotipu mijiedarbiba
ar endogénajiem faktoriem. No $i veidokla, arT $kietami konstitutivas ipasibas tiek iegutas individa dzives
laika noteiktu mijiedarbibu rezultata, augam attistoties no séklas par digstu un talak par reproducéties
kompetentu individu:Lidz ar to, pilnigi visas individa ipasibas, neatkarigi no to iespéjama adaptiva rakstura,
tiek iegatas dzives laika, un, tatad, ir inducéjamas péc definicijas. Janem ari véra dinamiskas attiecibas starp
ieprieks analizéto fenotipiska plastiskuma paradibu un fiziologiskajam adaptacijam, jo ne viss plastiskums ir
adaptivs un ne'visas adaptacijas ir plastiskas, t.i., tam ir atskiriga reakcijas norma. Summeéjot ieprieks teikto,
fiziologiskas adaptacijas ir genétiski determinétas un radu$as sugas evolucijas procesa, bet tas izpauzas
individu limeni, mijeidarbojoties ar noteiktu apstaklu kombinaciju.

Saja nodala apskatitas tas fiziologiskas ipaibas ar adaptivu nozimi (adaptacijas), kuras augi izmanto, lai
pielagotos mainigiem abiotiskas vides apstakliem - izmainam tdens pieejamiba (no augsnes izZzG$anas lidz
pilnigai applasanai), samazinatam un palielinatam gaismas daudzumam (ietverot ari ultravioleto radiaciju),
temperatiras svarstibam, palielinatam dazadu kimisko savienojumu saturam augsné, gaisa piesarnojumam,
mehaniskajam iedarbibam, apbér$anai ar smiltim un augsnes erozijai, un ugunsgrékiem.

Atbildes reakcijas, izvairiSanas un aizsardziba



433

7.4.1. UDENS: AUGSNES MITRUMS

Vairakas tdens fizikalas un kimiskas ipasibas padarijusas to par galveno kimisko savienojumu dzivo
organismu, un it ipasi, augu, dzivibas funkciju nodro$inasana. Atseviska tdens molekula ir izteikti polarizéta,
jo skabekla atoms ir negativi ladéts, bet Gidenraza atomi — pozitivi. Spéja izveidot cetras denraza saites uz
vienu tdens molekulu izraisa stirpu pievilk$anos starp adens molekulam un, sekojosi, virsmas spriegumu
un kapilaritati. Ka polara molekula @idens ir universals oglekla savienojumu kidinatajs. Sinu komponenti
atrodas iz8kidusa stavokli un darbojas Gdens vidé, un to ipagibas liela méra atkarigas no mijiedarbibas ar
adeni. No otras puses, taukskabes ka nepolari savienojumi nesajaucas ar ideni un tdens-lipidu mijiedarbibas
gadijjuma veido amfifilu sistému, kas pamatojas uz atskirigo hidrofilitati-hidrofobitati dazados lipidu
molekulas galos un izveido raksturigo membranu struktaru. Augiem tdens plasma no sakném uz virszemes
dalam un iztvaiko$ana caur lapam (transpiracija) nodrosina ksilémas transporta sistémas funkcionésanu.

Atkariba no augu sugu spéjas pielagoties eksistencei augtenés ar atskirigu idens pieejamibu, izdalitas
vairakas ekologiskas grupas. Lielaka dala augu sugu ir mezofiti, kas aug apstaklos (augsnés) ar vidéju
adens pieejamibu. Kserofiti ir tas sugas, kam attistijusies Ipasi pielagojumi, kas nodrosina izturibu sausos
apstaklos vai apstaklos ar periodisku adens pieejamibu. Savukart, hidrofiti (adensaugi) ir augi, kas dzivo
tie$a saskaré ar idens vidi un ir vairak vai mazak iegremdgjusies taja. Reizém izdala ari higrofitus ka tas
sugas, kam raksturigi pielagojumi dzivei konstanti parmitra vai‘appladusa augsné, bet kas nav Gidensaugi.
Katrai ekologiskajai grupai piedero$ajam sugam ir attistijusas specifiskas adaptivas ipasibas (anatomiskas,
morfologiskas, biokimiskas un fiziologiskas), kas nodro$ina optimalo funkcioné$anu konkrétajos tdens
pieejamibas apstaklos. Atskirigu ekologisko grupu augu sugu sugu morfologiskas adaptacijas dazadai adens
pieejamibai tuvak analizétas 0.0.0. sadala. Batiski atzimét, ka izdzivo$anas stratégijas dazadam grupam ir
principiali at8kirigas. Ta pieméram, kserofitiem janodrosina idens saglabasana un jasamazina transpiracija,
bet hidrofitiem jaspéj izdzivot samazinatas skabekla un CO, pieejamibas apstaklos.

Ta ka lielaka dala kultaraugu ir tie$i mezofitiskas sugas, tad gan sausuma, gan augsnes appla$anas
atbildes reakcijas parsvara izpétitas mezofitiem. Janem véra, ka citu ekologisko grupu augiem $is reakcijas
var batiski atkirties, nemot véra dazado adaptivo reakciju raksturu un to intensitati. Dehidratacija jeb adens
zudums audos un §inas ir galvenas kaitigas sekas no augsnes sausuma. Jaatzimé, ka dehidratacijas rasanas
ir raksturiga ari citiem nelabveéligu vides apstaklu veidiem, paaugstinatam augsnes salJumam un salam, tapéc
daudzi iekséjas vides aizsardzibas mehanismi, kas saistiti ar pielagosanos eksistencei samazinata iidens satura
apstaklos $tunas ir kopigi adaptacijam pret sausumu, salumu un salu. Lidz ar to, daudzu aizsargproteinu
génu ekspresija ir butiska visu $o adaptaciju sastavdala. No otras puses, augi sausumu bieZi vien piedzivo
vienlaicigi ar citiem nelabvéligiem apstakliem, pieméram, karstumu un augstas intensitates gaismu vai
ultravioleto starojumu. Tapéc dazadas adaptacijas, it Ipasi, morfologiskas, ir vérstas gan uz aizsardzibu pret
adens zudumu, gan ari temperatiru un spilgtu gaismu.

No praktiska viedokla, augu sausumizturibas pétjjumiem ir liela nozime, lai iespéami uzlabotu
kultaraugu izturibu. Ir zinams, ka 25.3% visu lauksaimnieciba izmantoto zemes platibu ir parlieku sausas,
un tas rada 40.8% razas zudumu. No otras puses, batiska ir ari izturiba pret parmitru augsni, kada ir 15.7%
visu lauksaimnieciba izmantoto platibu, kas rada globalos razas zudumus 16.4% apmeéra.

7.4.1.1. Sausums izturét videji stipru dehidrataciju vai pat pilnigu
izzG$anu un turpinat normalu funkcionésanu

Lielaka dala. augu uzkraj savos audos tadeni péc udens satura atjauno$anas. Pretstata tam,
ievérojamilielaka koncentracija neka tasir apkartéja sauszemes vaskularie augi ir homoihidriski -
vidé (0.20. tabula). Iznémums ir t.s. poikilohidriskie ~ to audi ir apgadati ar vairak vai mazak izteiktu
augi, pieméram, briofiti un kerpji, kuru iek$éjais ~ barjeru udens brivai apmaiai ar vidi, tomeér
aidens saturs ir tiedi atkarigs no adens satura vide, ~ tiem ir nepartraukti jacinas ar adens potencialu
kur tie lokalizéti. Daudzi poikilohidriskie augi var ~ izlidzinaSanas iespéju starp augu un vidi, un tas

Udens: augsnes mitrums
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7.-1. tabula. Udens staurs dazados augu audos % no to
svaigas masas

Augu dala Relativais daudzums (%)
Suligie augli 85-95

Koksne 50

Gatavas séklas 5-15

Gatavas ellu uzglabajodas séklas 5-7

Saknu audi 70 -95
Lakstaugu stumbru audi 60 -70

Suligas lapas 80 -90

attiecas gan uz augsni, kura atrodas saknes, gan ari
gaisu, kas aptver auga virszemes dalas. Lidztekus ar
spéju uzturét paaugstinatu tdens saturu, vaskularie
augi (traheofiti) ir zaudéjusi spéju paciest pilnigu
izzusanu. Tomeér, atsevi$kas vaskularo augu sugas ir
ar poikilohidriskas un tie ir t.s. atdzim$anas augi
(angl. resurrection plants). Praktiski neviena augu
suga tira veida neatbilst Siem tipiem. Ta pieméram,
daudzam briofitu sugam ir struktaras, kas veicina
adens saglabasanu. Batiska fiziologiskais ipasiba
adens pieejamibasaspektairt.s.idensizmanto$anas
efektivitate (angl. water use efficiency), kas parada,
cik daudz adens tiek transpiréts, lai fiksétu vienu
vienibu oglekla organisko savienojumveida. Parasti
ausgtaka tdens izmanto$anas efektivitate nozimeé

arl labaku izturibu pret tdens zudumiem gan
sausuma, gan augsnes saluma rezultata. Tipiskam
C, sugam $is lielums ir 450 lidz 950 g idens uz 1 g
oglekla, bet C, un CAM sugam adens izmanto$anas
efektivitate ir batiski augstaka, attiecigi 250 lidz 350
un 150 lidz 600 g adens uz 1 g oglekla.

Dala augu nav ipa$i izturigi pret sausumu
audu un $anu limeni, bet izvairas no ta ar dazadu
fenologisku  vai  morfologisku  pielagojumu
palidzibu.Vienano sausumaizvairi$anas stratégijam
saistita ar t.s. efemeralajiem augiem, kuriem
raksturigs iss dzives cikls un kuri aug konkréta
sezonas laika, kad pieejami nepiecie§amie resursi
(0.-0. attéls). Tuksne$a efemerali ir viengadigas
sugas, kuru dzives cikls no séklu sadig$anas lidz
séklu nogatavo$anai notiek apméram se$u nedélu
laika. Seklam raksturigs miera periods, kas saistits
ar dig8anas inhibitoru uzkrasanos séklapvalka, un
to partraukt var tikai pietiekami ilga lietus perioda
izraisita inhibitoru izskalo$anas. Lidz ar to, séklas
sadigst nevis péc islaiciga lietus, bet tikai péc sezonai
raksturigam ilgstosam lietavam, kas nodro$ina
pietickamu augsnes mitrumu vairakas nedélas.
Tuksne$a efemeralajam sugam raksturigs liels
aug$anas atrums, ko nodro$ina augsta fotosintézes
un transpiracijas intensitate.

7.-1. attéls. Ziedosi pavasara efemeralie augi Namaqualand Goegap dabas rezervata Noord-Kaap provincé Dienvidafrikas

republika. Attéls no Wikipedia. Autors WINFRIED BRUENKEN.

Udens: augsnes mitrums
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Lidziga stratégija raksturiga ari tropu un
subtropu joslas daudzgadigajiem augiem, kuri
sausuma ietekmé samazina lapotnes lielumu,
nometot visas vai dalu lapu. Siem augiem nav
raksturigas wdens saglabasanas stratégijas vai
fiziologiskas adaptacijas sausumam, bet noteikta
ilguma sausuma periods inducé lapu nobir$anu
un miera stavokla iestaSanos. Atseviskas sugas,
pieméram, Fouqueria splendens no Ziemelamerikas
tuksne$iem, nomet un ataudzé lapas pat sesas reizes
gada. Sakoties lietus periodam, parasti nepieciesaas
2 lidz 4 nedélas, lidz lapotne pilnigi atjaunojas.

Citiem sauso augtenu augiem (fretofitiem)
raksturiga arkartigi dzila saknu sistéma. Ta
pieméram, taurinziezu dzimtas koks Prosopis
glandulosa var augt Naves ieleja Mohaves tuksnesl
Kalifornija, ASV, kur gada nokri$nu limenis ir tikai
5 cm. Auga saknes sniedzas lidz 20 m dziluma,
aizsniedzot gruntsideni un izvairoties no sausuma,
nodrosinot salidzino$i augstu fotosintézes un
transpiracijas intensitati.

Pretstata viengadigajiem efemériem, geofiti spéj
pielagoties sezonalajam sausumam un karstumam,
izmantojot pazemes organus, kas uzkraj specifiskas

deterioration

WINTER

New root
formation

rezerves vielas. Sadi savienojumi var bat gan
oglhidrati (ciete, $kistosie cukuri, glikomannani,
fruktans), gan rezerves proteini. Sausas un karstas
vasaras laika geofiti zaudé virszemes dalas un
atjauno aug$anu pazemé vai arl virszemé tikai
rudeni, kad augsnes mitrums_palielinas. Pretstata
lielakajai dalai geofitu, kuru pazemes struktaras
(sipoli un sakneni) izvairas no sausuma, saglabajot
ievérojamas udens rezerves sausuma perioda, un
tajos notiek arl organogenézes procesi, dazu augu
apaks$zemes struktaras-ir izturigas pret izzasanu.
Ista izzG$anas izturiba ir aprakstita vairaku Oxalis
sugu bumbuliem, ka ari, Anemone coronaria un
Ranunculus asiaticus. Ranunculus asiaticus uzskata
par atdzim$anas geofitu, jo tam katru gadu pavasari
péc ziedésanas veidojas viengadigas saknes, kas
uzkraj cieti (7.-0. attéls). Pretstata citiem geofitiem,
kuru pazemes organi satur lidz 70% dtdens, R.
asiaticus saknes izzust lidz 8 — 10% tdens satura,
vienlaicigi saglabajot fiziologisko integritati.
Rehidracijas laika sekundarie $anapvalki strauji
paplasinas, domajams, tur loklizétajam pektinam
piesaistot Gdeni. Izmantojot saknu rezerves
virszemes dalu augSanai, saknu S$anapvalki

" Flowering
(B N

.

SPRING

Root
desiccation

SUMMER

7.-1. attéls. Udens zuduma ietekme uz Selaginella tamariscina augu morfologiju izZzG3anas laikad un atjauno$anas péc

Voo
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degradéjas un tas iet boja, bet jauno viengadigo
saknu attistiba sakas péc ziedés$anas.

Mezofiti spéj daléji izvairities no idens zuduma
audos pat butiski samazinata augsnes idens satura
apstaklos. Varétu domat, ka atvarsnites aizveras vai
nu samazinata lapu turgora un/vai tidens potenciala
krituma dél, vai ari, atmosféra ar zemu relativo
mitrumu. Tomér, atvarsniSu reakcija ir vairak
saistita nevis ar lapu Gdens saturu, bet gan ar adens
koncentraciju augsné, kuras samazina$anas izraisa
abscizskabes sintézi saknés un tas transportu pa
ksiléemu uz lapam, lapu adens saturam sakotnéji
saglabajoties nemainigam. lespéjama ari situacija,
kad augiem strauji Zasto$a augsné jau var novérot
augSanas atruma samazina$anos, bet lapas
saglabdjas nemainigs udens saturs. Sakotnéjie
pétijumi sadalito saknu modelsistéma paradija, ka
abscizskabes koncentracija pieaug tikai taja saknu
dala, kas atrodas sausuma apstaklos, bet nepieaug
mitra augsné eso$aja dala. Batiski, ka abscizskabes
koncentracija konkrétaja saknu dala korelé ar idens
potencialu taja augsnes dala, kur $is saknes atrodas.
Abscizskabes biosintézi saknés veicina ari augsnes
sablivésanas, slapekla trakums, paaugstinats salums
u.c. faktori, bet slapekla trakums, sarmaina reakcija
un augsnes applasana to samazina. Atkariba no
auga sugas, ari elektriskie un hidrauliskie signali var
ietekmét atvarsniSu regulaciju saistiba ar mainigu
augsnes mitrumu.

Abscizskabe no ksilemas nonak ' atvarsnisu
sledzgj$tunas gan pasivas difazijas cela,gan specifisku
transportieru darbibas rezultata. Siinas abscizskabe
ierosina signalu parneses cela darbibu, kam seko
aktiva skabekla formu veido$anas pieaugums un
citoplazmas Ca?* koncentracijas palielinaganas.

‘ . H*-ATPase

H*-ATPase

Anion
channel

Vacuolar
pyrophosphatase

Inward K*
channel

Nitrate

transporter

Talak seko divu veidu anjonu kanalu aktivacija,
S-veida lénas pastavigas aktivacijas un R-veida atras
islaicigas aktivacijas, un anjonu izplide no $unas
izraisa plazmatiskas membranas depolarizaciju.
Ta rezultata, samazinas ieplides K* kanalu un H*-
ATP-azes darbiba, bet palielinas izplades K* kanalu
darbiba. Anjonu un K* strauja aizplt$ana ara no
slédzgéj$tnas izraisa osmotisku tidens aizplasanu un
sekojosu turgora samazinaganos abas sledzgjsunas,
kas liek atvarsnitei aizvérties (7.-0. attéls).

Abscizskabei ir ari citas funkcijas bez atvarsnisu
aizvérSanas  indukcijas ~ sausuma  apstaklos.
Augiem, kas aug Zfisto$a augsné, saknés lokalizéta
abscizskabe novér§ sausuma inducéto primaro
saknu stiepsanas inhibésanu. Apstradajot kukurazas
digstus ar abscizskabes inhibitoru fluridonu, var
noveérot saknu stiepsanas inhibé$anu vienlaicigi ar
etiléna veidosanas atruma pieaugumu (7.-0. attéls).
Fluridona ietekmi var novérst, izmantojot etiléna
sintézes un/vai darbibas inhibitorus, kas rada, ka
abscizskabes uzkrasanas inhibé etiléna sintézi
saknu $tinas, novérsot ta negativo ietekmi uz saknu
augsanu.

Augsnes sausums izraisa butiskas izmainas gan
génu ekspresija, gan metabolisma norisés un augu
aug$ana. Izmainas noteik dazados laika mérogos,
no sekundém (proteinu fosforilacijas stavokla
izmainas) lidz minatém un stundam (aug$anas
atruma sakotnéja samazinasanas, génu ekspresijas
izmainas) wun, visbeidzot, vairakam dienam
(ilgsto$as augSanas izmainas un noveco$anas).
Abscizskabes ietekme uz génu ekspresiju ir saistita
ar tas receptora kompleksa dalu SnRK2, kas
aktivée ABF/AREB transkripcijas faktorus caur to
fosforilaciju, kam seko dazadu génu ekspresijas

ABA

Ca?-permeable
channel

S-type anion
channel
R-type anion
channel

Outward K*
channel

7.-1.attéls. A, atdzimsanas Gdensaugs Chamaegigas intrepidus. Attéls no http://southernafricanplants.info/. B, kopskats ar
izzasto$u tdensbaseinu. Attéls no http://www.fotocommunity.de/pc/pc/display/27190836. Autors ANITA MAIR.
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7.-1. attéls. A, atdzimsanas adensaugs Chamaegigas intrepidus. Attéls no http://southernafricanplants.info/. B, kopskats ar
izzastosu Gdensbaseinu. Attéls no http://www.fotocommunity.de/pc/pc/display/27190836. Autors ANITA MAIR.

indukcija. Citi transkripcijas faktori, pieméram,
DST, inducé H,0, homeostazé iesaistito proteinu
génu ekspresiju, bet NFYA5 piedalas atvarsni$u
darbibas kontrolé.

Mezofitiem kopuma raksturiga vidéja izturiba
pret Gdens zudumu audos, ki ari, tiem piemit
atseviSkas adaptivas reakcijas uz udens satura
samazina$anos augsné. Sadu izturibas pakapi var
panakt, lokali aizsargajot funkcionali batiskakos
$anas komponentus - membranas, proteinus un
DNA - pret adens zudumu, veidojot apstaklus, kad
ap tiem saglabajas neliels tdens molekulu slanitis.
Gan pret izzi8anu izturigas, gan jutigas augu sugas
razo organiskos osmoprotektantus/ (saharoze,
polioli, glicinabetains, prolins), t.s. savietojamos
osmolitus, kas darbojas ka .membranu un
makromolekulu aizsargataji mérena tdens zuduma
gadijuma. Sie savienojumi veido - aizsargslani
ap molekulu struktaram, Jaujot saglabat to
hidrataciju. Saja procesa-piedalas ari LEA (angl.
late embryogenesis abundant) proteini, kuri ir
arkartigi hidrofili un ontogenézes laika uzkrajas
séklas un puteks$nos. Viena LEA proteinu grupa ir
dehidrini (LEA II vai LEA D-11, kuri ir universali
udens trakuma laika dazados organismos sintezéti
proteini. Dehidrini ir lokalizéti citoplazma, kodola
un hloroplastos, kur tie iespéjami saistas ar dazadam
makromolekulu struktaram (no nukleoproteinu
kompleksiem lidz endomembranam). Dehidriniem
raksturiga specifiska molekulas uzbuve, kura ir
daudz glicina atlieku, bet nav cisteinu un triptofana,
ka ari, amfifatisku a-cilpu klatbatne. Tas liecina,
ka dehidrini var darboties ka virsmas aktivas

Udens: augsnes mitrums

vielas, inhibé&jot makromolekulu koagulaciju un
saglabajot to strukturalo integritati. Dehidriniem ir
ari Ca piesaistosa aktivitate, un tie var darboties gan
ka jonu saistitaji, gan brivo radikalu partveéréji.

Batiska metabolisma Ipatniba sausuma laika,
lidzigi ka citu nelabvéligo vides faktoru izmainu
ietekme, ir aktiva skabekla formu koncentracijas
pieaugums. Vislielaka aktiva skabekla formu
veido$anas intensitate ddens trakuma laika
ir hloroplasta. Atvarsnitém aizveroties wdens
taupiSanas nolika, CO, piegade uz hloroplastiem
ir jerobezota, un tas izraisa oglekla fiksacijas
intensitates samazinasanos, kas, savukart, noved
pie liekas uztvertas gaismas raditas energijas
uzkrasanas, kas izraisa tie$u skabekla aktivaciju PSI
un FSIL Pret izza$anu izturigajiem augiem buatiski
aizsardzibas komponeti pret aktivo skabekla
formu raganos un darbibu ir saistiti ar aizsargajo$o
pigmentu koncentracijas pieaugumu hloroplastos
un antioksidativo enzimatisko sistému aktivaciju
génu ekspresijas limeni.

Vesela auga limeni tGdens trukuma izturibas
stratégija izpauzas ka programmétas lapu
noveco$anas iniciacija, kopuma samazinot
individa lapu laukumu un, lidz ar to, transpiracijas
udens zudumus. Tadéjadi, audos esosais wdens
tiek efektivi remobilizéts un izmantots auga
izdzivo$anai kritisko organu funkcionalo procesu
uzturé$anai. Lapu noveco$anas sausuma ietekmé
esoSiem augiem atkariba no sugas var but
pakapeniska, sakot ar vecakajam lapam, vai ari
sinhrona. Novecos$anas iniciacijas fazé inducéjosais
signals ir lapu abscizskabes pieaugums, bet zems
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citokininu limenis nodrosina noveco$anas procesa
attistibu. Reorganizacijas fazé sakotnéjie notikumi
ir fotosintézes intensitates samazinasanas un
hlorofila molekulu sadalidanas, kam seko baribas
vielu remobilizacija un $anas ultrastruktiras
izmainas, to starpa, arl hloroplastu membranu
sadaliSanas. Atseviskam sugam etiléns veicina
hlorofila sadali$anos un remobilizaciju. Batiska
pozitiva nozime procesa regulacija varétu but
aktiva skabekla formu veido$anas intensitates
pieaugumam, lidzigi ka citos gadijumos, kad
notiek programmeéta $anu bojaeja. Noveco$anas
nobeiguma fazé notiek $Gnu integritates zudums
un to bojaeja.

Vienigie pilniba pretizzt$anuizturigie traheofiti
ir ts. atdzim$anas augi. Briofitiem un kérpjiem
izturiba pret pazeminatu audu udens saturu ir
saistita ar konstitutivu ieks$éjas vides aizsardzibu,
nodrosinot augstu $kisto$o cukuru saturu un
antioksidativas sistémas kapacitati lidztekus ar
fotosintézes aizsardzibas mehanismiem, tapéc tie
var parciest ari loti strauju izzG$anu. Rehidracijas
laika notiek aizsardziba uz inducéto molekularas
labosanas mehanismu pamata. Pretstata tam,
pret izzaSanu izturigie vaskularie augi izmanto
modificéto izzGsanas stratégiju, endogéni vadot
pakapeniskas izzt$anas procesu ar abscizskabes
starpniecibu, pasargajot $iinu integritati un novérsot
mehaniskos un oksidativos bojajumus. - Divas
stratégijas modifikacijas ir saistitas ar to, vai Zustot
notiek hlorofila destrukcija ar sekojo$u sintézi no
jauna dehidratacijas laika (poikilohlorofillie augi),
vai ari vismaz dala hlorofila un ari hloroplastu
ultrastruktira saglabajas ari. izza$anas laika
(homoiohlorofillie augi). Poikilohlorofillie
augi ir labak pasargati no iespéjama oksidativa
stresa sekam izzasanas un dehidracijas laika, bet
homoiohlorofillie augi aizsargajas pret gaismas
energijas iespéjamo megativo ietekmi, saritinot
vai saliecot lapas un uzkrajot lapas antocianinu

aizsargsavienojumus.
Atdzim$anas  augi sastopami gan starp
paparzaugiem,  gan viendigllapjiem un

divdigllapjiem  segsékliem, bet to nav starp
kailsékliem. Kopuma identificétas apméram
330 $adas sugas, no piecam paparzaugu, tris
divdigllapju  (Gesneriaceae, Myrothamnacaeae,
Scrophulariaceae) un piecam viendigllapju

(Boryaceae, Cyperaceae, Poaceae, Schizaeaceae,
Velloziaceae) dzimtam. Bez tam, viena kaktusu
dzimtas suga (Blossfeldia liliputiana) ir unikals
sukulenta atdzim$anas auga gadijums.  Lielaka
dala atdzim$anas augu sugu (90%) aizpem
specifisku ekologisko nisu _dienvidu puslodes
tropu un subtropu josla uz klintim, bet dazas sugas
sastopamas ari mnérenakos regionos. Butiska
to Ipatniba ir spéja paciest tikai salidzino$i lénu
izzG$anu, ja adens zaudéSanas atrums ir liels, tie
ir tikpat jutigi pret dehidraciju ka tipiski mezofiti,
jo ir nepieciesams noteikts laiks adaptivo ipasibu
inducé$anai caur atbilstoSo génu ekspresiju
un proteinu sintézi. NepiecieSam izZiSanas
paléninajumu nodrosina dazadi morfologiski un
fiziologiski pielagojumi, pieméram, lapas ar biezu
kutina slanivai attistitu sklerenhimu. Viens no labak
izpétitajiem atdzim$anas augiem ir Craterostigma
plantagineum, kas ieguast izzuSanas izturibu, ja
udens zudums notiek ar atrumu mazaku par 15%
24 lidz 48 h lajka. Lielakajai dalai atdzim$anas
augu izzusanas procesa ilgums nedrikst bat atraks
par 12 h, bet dazam sugam var bat nepiecie§amas
vairakas dienas. Tomeér, Chamaegigas intrepidus,
kas ir atdzimsto$s tdensaugs, var izzat 4 lidz 5
stundu laika, atrasties tada stavokli 4.5 ménesus, un
atgut pilnu metabolisko aktivitati péc mazak neka 2
h rehidracijas. C. inrepidus aug Namibija, islaicigos
seklos tdensbaseinos, kas veidojas uz granita
klintim un piepildas ar tdeni un izzast 15 lidz 20
reizes gada (7.-0. attéls).

Interesanti, ka traheofitiskajiem atdzimg$anas
augiem izza$anas procesa nenovéro lapu
noveco$anos un bojaeju, ka tas ir tipisku
mezofitu vai kserofitu gadijjuma. Graudzalu
dzimtas (Poaceae) augs Sprobolus stapfianus no
Dienvidafrikas var izturét pat divu gadus 2%
relativa mitruma stavokli, saglabajot lidz 40% no
sakotnéja hlorofila daudzuma, tapéc tas ir labi
atskiramas no bojagajusam lapam, kuras praktiski
nesatur hlorofilu.

Blossfeldia liliputiana ir mazakie kaktusu
dzimtas augi (10 mm diametra) un tie aug klinsu
spraugas sausajos dienvidu Bolivijas un ziemelu
Argentinas apgabalos (7.-0. attéls). Augiem
raksturigs CAM fotosintézes metabolism un tiem
ir vismazakais atvarsnisu daudzums no visiem
sauszemes autotrofajiem augiem - 0.6 uz mm?2.
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7.-1. attéls. A, atdzimsanas idensaugs Chamaegigas intrepidus. Attéls no http://southernafricanplants.info/. B, kopskats ar
izzastosu tdensbaseinu. Attéls no http://www.fotocommunity.de/pc/pc/display/27190836. Autors ANITA MAIR.

Tiem nav kseromorfajiem globularajiem kaktusiem
raksturigo  adaptivo  pazimju  (uzbiezinata
kutikula, uzbiezinati aréjie Sanapvalki, uzbiezinats
hipodermas slanis). Udens trikuma apstaklos B.
liliputiana individi var zaudét pat 80% no kermena
masas un palikt tada stavokli vismaz gadu, péc tam
veiksmigi atjaunojot fiziologisko aktivitati.

Stnu izzG$anas laika vispargjo izturibu varétu
paaugstinat vai nu samazinot ar tdens trikumu
saistito bojajumu samazinasanas pakapi, vai ari
izmantojot efektivas bojajumu labosanas sistémas:
Traheofitiem lielaka dala $o mehanismu nav
konstitutivi piemitosi, bet inducéjas izzuastoSos
audos caur atbilstoSo génu ekspresiju, “tapéc
izzu8anas atrums ir butisks dehidracijas izturibas
iegiidana. Zasto$as $Gnas jau pirmo stundu laika
notiek vairak neka 100 génu ekspresija un tajas
uzkrajas proteinu/mRNA kompleksi. Lielaka dala
sintezéto proteinu ir specifiski iz§$anas procesam,
un $os pilniba funkcionali neidentificétos proteinus
apzimé par hidriniem  vai rehidriniem. Dazu
proteinu funkcijas ir noskaidrotas, pieméram,
sanai Tortula rurralis rehidrins péc sekvences
lidzibas ir poliubikvitins, kas piedalas proteinu
degradacija. Bez tam, loti daudzi proteini ir LEA
proteini. Kopuma  visus izzaSanas inducétos
génus var iedalit piecas grupas péc to iespéjamam
funkcijam: (1) ‘savietojamo osmolitu (cukuri u.c.)
sintézes enzimi un antioksidativas sistémas enzimi;
(2) stabilizgjosie proteini; (3) membranu proteini,
kas piedalas transporta procesos; (4) reguléjosie
proteini (transkripcijas faktori un signalu parneses
komponenti); (5) proteini ar nenoskaidrotu
fimckiju. Atdzim$anas augu izZG$anas izturibas
mehanismi apkopoti 0.-0. attéla.

Udens: augsnes mitrums

Atdzim$anas augu tdens zuduma aizsardzibas
pirma stadija ir lidziga tai, kada ta ir mezofitiem
augiem - membranu un makromolekulu
hidratacijas lokala saglabasana ar dazadu
aizsargsavienojumu palidzibu. Otra stadija sakas,
kad @dens daudzums samazinas lidz mazak neka
30% no svaigas masas un kad lokalas hidratacijas
pasakumi klast mazefektivi. Saja laika sak
darboties t.s. udens aizvieto$anas mehanisms,
kura piedalas nereducéjosie cukuri, galvenokart,
disaharidi. Izzado$as adens molekulas uz proteinu
un membranu virsmas aizvieto molekulas, kas
ar polarajam grupam veido udenraza saites.
Membranu gadijuma tas novér§ to pareju no
g$kidra stavokla geéla stavokli. Tadéjadi saglabajas
dubultstlana struktira, novér$ot membranu sices,
kas var veidoties rehidratacijas laika. Proteiniem

7.-1. attéls. Kaktusu dzimtas atdzims$anas augi Blossfeldia
liliputiana. Attéls no http://www.richtstatt.de/gymnos_v3/.
Autors VOLKER SCHADLICH.
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plantagineum Xerophyta scabrica
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Ramonda serbica Eragrostis ninsensis
Ramonda nathaliae

7.-1. attéls. A, atdzimsanas tdensaugs Chamaegigas intrepidus. Attéls no http://southernafricanplants.info/. B, kopskats ar
izzUstosu tdensbaseinu. Attéls no http://www.fotocommunity.de/pc/pc/display/27190836. Autors ANITA MAIR.

udenraza grupu saglabasana uz to virsmas ar
cukuru starpniecibu atlauj saglabat fukcionali
pareizu maromolekulu izvietojumu. Visbeidzot,
ekstremala adens zuduma stadija, krasi samazinas
molekulu kustigums un /citoplazma nonak
vitrificéta stavokli, kas ir amorfs un metastabils
stiklveida stavoklis. Galvena nozime $aja procesa
ir nereducgjosajiem cukuriem un LEA proteiniem,
kas veido savstarpéjas adenraza saites.

Membranu aizsardzibu pret adens zudumu
var nodro$inat izmainas taukskabju piesatinajuma
(vienkarso sai$u daudzuma) pakapé. Primitivajam
traheofitam, atdzim$anas augam Selaginella
tamariscina (7.-0. attéls) membranu fosfolipidu
piesatinajuma pakape ir zema (0.31 gan normala,
gan ‘dehidreéta stavokli), kas izraisa zemaku fazes
parejas temperatiru un novér§ géla veidosanos
membranu izzG$anas laika. Lidzigs mehanisms ir

I

novérots arl pret izza$anu izturigajam stnam (0.4

Tortula ruralis) un segséklu séklam (0.19 lidz 0.29).
Ta pieméram, Acer platanoides séklu nobrie$anas
laika to membranu taukskabju piesatinagjuma
pakape samazinas no 0.97 lidz 0.26. Citam augstako
atdzims$anas augu sugam novéro pretéjo efektu,
fosfolipidu taukskabju piesatinajuma pakapei
palielinoties izzt$anas laika no 0.39 uz 0.47
(Sporobolus stapfianus) un no 0.9 uz 2.3 (Ramonda
serbica), kas norada uz citu aizsargmehanismu
darbibu.

Dehidréta audu stavokli augsts $kistoso
cukuru (disaharidu vai oligosaharidu) saturs rada
loti viskozu $unas iek$gjo vidi. Gan izturigajam
sinam, gan pimitivajam atdzim$anas augam
Selaginella tamariscina novérots augsts oglhidratu
saturs (attiecigi trehaloze un saharoze), > 100 mg
g'. Savukart, Selaginella lepidophylla hidratéta
stavokli uzkraj trehalozi (125 mg g-1), bet, lidz ar
izzusanu, trehalozes koncentracija samazinas un
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742 % 43.2 % 8.0 %

7.-1. attéls. Udens zuduma ietekme uz Selaginella tamariscina augu morfologiju izzGsanas laika un atjauno$anas péc

palielinas saharozes koncentracija. Attistitakajiem
atdzims$anas augiem, pieméram, Craterostigma
plantagineum, lapas hidratéta stavokli ir daudz
2-oktulozes (430 mg g') un maz saharozes (25 mg
g™"). Lidz ar lapu izzasanu, 2-oktulozes daudzums
smazinas lidz 17 mg g'), bet saharozes daudzums
pieaug lidz 374 mg g™').

Atseviska atdzim$anas augu probléma ir
nepiecie§amiba saglabat $unas integritati situacija,
kad ddens zudums izsauc centralas vakuolas
sarau$anos, kam seko sprieguma palielinaganas
starp plazmatisko membranu un $anapvalku, kas
var radit to atdaliS$anos vienlaicigi ar plazmodesmu
sarausanu, izraisot mehanisko stresu. Sada gadijuma
$anu bojaeja rehidracijas procesa baitu neizbégama,
tapécatdzimsanasaugiem izveidojusas stratégijas $is
problémas novérsanai. Viena iespéja ir $anapvalku
saloci$anas, kas noveér$ negativa turgora spiediena
veido$anos un izsauc visas $tnas sarau$anos (0.-0.
attéls). Saja gadijuma lapas epiderma sacokurojas,
bet lapas virsmas laukums samazinas lidz mazak

«

7.-1. attéls. Homoiohlorofiloza atdzim$anas auga
Ramonda nathaliae lapu $kérsgriezumi gaismas mikrodkopa.
A, pilniba apiidenotas lapas, kuru Sinas ir paplasinatas ar
lielu centralo vakuolu (v) un hloroplastiem 3tnu periférija
(bulta). B, ziistosa lapa, Stinas ir saravusas, vakuolas nav
saskatamas, plastidas izvietotas visa citoplazma (bulta).
Nogriezni 100 pm. Attéls no [0].
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neka 15%, salidzinot ar pilniba aptadenotu stavokli.
Atdzim$anas adens augam Chamaegigas intrepidus
notiek lapu garuma samazinasanas par vairak neka
80%, un tas var notikt uz sarauties spéjigu ksilémas
elementu, $auru un elastigu $tnapvalku un plasu
spiralveida elementu klatbatnes rékina. Sadas
ipatnibas ir saistitas arl ar specifisku $anapvalku
kimisko sastavu, palielinoties neesterificéto
pektinu un ksiloglikanu proporcijai, ka ari proteinu
ekspansinu klatbatnei. Otra iespéja ir lidziga
adens aizvieto$anas stratégijai, kad aminoskabju,
nelielu proteinu un $kisto$o nereducéjoso cukuru
uzkra$anas $tnas lauj saglabat iepriekséjo $unas
tilpumu ari izzuvusa stavokli. Saja procesa centrala
vakuola sadalas vairakas dalas, notiekot tonoplasta
membranas sintézei de novo. Aprakstitas stratégijas
nav savstarpéji izslédzosas un var notikt viena auga
dazados augos vienlaicigi.

Ka jau minéts ieprieks, adens trakuma
apstaklos audos strauji pieaug aktiva skabekla
formu veido$anas intensitate. Atdzimsanas augiem
raksturigas divas stratégijas aizsardzibai pret
iespéjamo oksidativo stresu. Homoiohlorofillas
sugas saglaba hloroplastus un to membranas
intakta stavokli, aizsargajot tas no oksidativajiem
bojajumiem.Lidzar to,tiemiriespéjamsatriatjaunot
fotosintézi péc rehidracijas. Galvenas strtégijas, kas
tiek izmantotas $im nolakam, ir aktiva skabekla
veido$anas iespéjas samazina$ana, samazinot
gaismas uztversanu hlorofilos ar lapas saritinasanas
palidzibu, ka ari, sintezéjot  lielu daudzumu
antocianu, kas maské hlorofila molekulas, atstaro
gaismu un darbojas arl ka antioksidanti. Bez tam,
violaksantina deepoksidacija . par zeaksantinu
palielina jerosinajuma  energijas izkliedésanu
siltuma veida. Pretstata tam, poikilohlorfillas sugas
izzasanas laika sadala’ hlorofila molekulas un
zaudé arl hloroplastu iekséjo struktiru, tadéjadi
likvidéjot So aktiva skabekla formu veido$anas
avotu. Ta rezultata, degradéjoties tilakoidu
struktarai, veidojas t.s. desikoplasti. Tomér, $im
sugam fotosintézes atjauno$anas péc rehidracijas
ir daudz lénaka. Neraugoties uz $o stratégiju
atskiribam, abu veidu augu sugam aktivéjas dazadas
antioksidativas sistémas, kas ietver gan tipiskos
superoksidu un udenraza peroksidu sadalo$os
enzimus, gan peroksiredoksinus, kas darbojas uz
hidroperoksidiem.

Atdzim$anas augu izZG$anas izturibas jegt$anai
nepiecieSamo génu lielakas dalas ekspresijai
nepiecie§ama abscizskabes darbiba. Parasti §o augu
lapas izza$anas laika abscizskabes koncentracija
pieaug 3 lidz 7 reizes, bet Chamaegigas intrepidus
gadijuma, $is pieaugums ir 20-kartigs. No otras
puses, apstrade ar eksogéno abscizskabi var
inducét dehidracijas aktivaciju caur atbilstoso
génu ekspresiju un proteinu sintézi. Saknes ir
batiskas procesa regulacija, jo Zusto$i augi ar
bojatam sakném nav spéjigi iegut izzaSanas
izturibu. Tomeér, varétu domat, ka abscizskabe
nav vienigais nepiecieSamais signals $aja procesa.
Sporobolus stapfianus dehidracijas izsauktas génu
ekspresijas izmainas notiek vél pirms abscizskabes
koncentracijas pieauguma saksanas, bet eksogéna
abscizskabe nevar izsaukt iz$Gsanas izturibu
atdalitas auga lapas.

7.44.2. Applasana

Iepriekséja sadala bija veltita jautajumiem par
augu pielagojumiem eksistencei adens trakuma
apstaklos. Tacu, tapat ka ar citiem faktoriem, ari
attieciba uz tdens saturu augsné ir spéka sakariba,
ka ari parak liels ta daudzums var radit problémas
un $adas vietas augo$iem augiem nepiecie$amas
ipasas adaptacijas. No sadziviska viedokla, sakuma
varétu likties, ka parlieks idens saturs nevarétu radit
problémas, jo tas ta¢u nevar bat toksisks. Patiesiba
jautajums primari ir saistits ar batiski samazinato
skabekla un citu gazu difazijas atrumu adeni,
salidzinot ar gaisu, ka ari, ar dazadam sekundaram
izmainam augsnes Ipasibas ta rezultata. Lai
aprakstitu nelabveéligo apstaklu ietekmi saistiba
ar adens satura palielina$anos augsné, izmanto
dazadus terminus - ar Gdeni parsatinata augsne
(waterlogged soil), augsnes applasana (soil flooding)
un augu appladinasana (plant submergence). Lai
arl visi $ie termini attiecas uz vienu principialu
problému, tie ari apzimé kvantitativi un kvalitativi
atskirigas parmeériga udens daudzuma ietekmes
pakapes. Ar adeni parsatinatas augsnes gadjjuma
tikai saknes vai dala saknu sistémas ir apgratinatas
gazu mainas apstaklos, bet augsnes appliasanas
gadijuma udens limenis ir vismaz sasniedzis
augsnes virskartu un gazu maina notiek starp
gaisa un tdens fazi, nevis gaisa un augsnes fazi ka
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iepriekséja gadijuma. Savukart, augu appladinasana
nozimé, ka ari lielaka dala auga virszemes dalu
atrodas adens vide.

Augu izturiba pret parmérigu tdens daudzumu
augsné funkcionala limeni ir spé&ja pielagoties
hipoksijai (ierobezots skabekla daudzums) un
anoksijai (skabekla trikums). Tomér, skabekla
samazina$anas sekas, kas rodas augsnes appliasanas
deél, ka ari, atbilstosie augu pielagojumi tiks apskatiti
$aja sadala, un tikai citas situacijas, kur var rasties
skabekla trakums, pieméram, uzglabaganas audos ar
augstu tilpuma/virsmas attiecibu, aplikotas sadala
7.3.6. par gaisa sastavu. Lielaka dala kultGraugu ir
loti jutigi pret augsnes applasanas izsaukto saknu
zonas hipoksiju un anoksiju, ka ari, pret pilnigu
appladinasanu. Vienigais iznémums ir risu (Oryza
sativa) t.s. dziltdens $kirnes, ko audzé appladinata
stavokli (vairak neka 50 cm dzila udeni) vismaz
meénesi. Mitraju augu sugas, pieméram, Rumex
palustris, savukart, ir labi pielagojusas augsnes
applasanai un pat pilnigai augu appladinasanai (0.—
0. attéls). Islaiciga augu adapticija apladusa augsné
saistita ar anaerobiska metabolisma veicinasanu
saknu audos, bet ilgsto$a pielago$anas parsvara
notiek uz inducégjamu morfologisku ipasibu
rékina, veidojoties saknu aerenhimai, pagarinoties
strumbriem un lapu katiem, vediojot adventivas
saknes, palielinot saknu porainibu, ko var uzskatit
par izvairiSanas stratégijas izpausmeém:

Normalos apstaklos augsné ir tads pats skabekla
saturs ka atmosféra - apméram 21%. Skabeklis
ir nepiecieSams augu sakném $anu elpo$anas
nodrosinasanai, kur tas darbojas ka ‘elektronu
akceptors. Labi drenéta augsné 10 lidz 30% kopéja
tilpuma veido ar gaisu pilditas poras, bet augu
saknu gazu maina aerétas-augsnés notiek difazijas
cela no augsnes poram. Augu un mikroorganismu
patéréta skabekla atjauno$anos nodrosina efektiva
apmaina starp augsni un atmosféru atmosféru.
Palielinoties uadens saturam augsné, skabeklis
iz8kist tdeni un poru daudzums strauji samazinas.
Skabekla difaizija paléninas 10 000 reizes, salidzinot
ar gaisu. Driz péc augsnes applasanas sakuma augi
un augsnes mikroorganismi izlieto taja palikuso
skabekli, pakapeniski attistoties hipoksiskiem
(mazak neka 3 mg O, L) un ari anoksiskiem
(anaerobiozes) apstakliem.

Skabekla patérésanas atrums ir atkarigs no
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dazadiem augsnes faktoriem - tas temperatiras,
organiskas vielas daudzuma, augsnes
redokspotenciala u.c. Jau hipoksiskos apstaklos
sakas fakultativo anaerobo mikroorganismu
darbiba, kas izraisa vairaku mineralelementu
reducéto formu uzkrasanos. Lidz ar pilnigu
skabekla  patérinu, savairojuSies  anaerobie
mikroorganismi izmanto nitratus, Fe**, sulfatus un
CO, ka terminalos elektronu akceptorus elposanas
un redoksreakcijas. ta rezultata, reducétas formas
uzkrajas augsné, samazinot tas redokspotencialu.
Tas, savukart, samazina slapekla pieejamibu
augiem, jo notiek intensiva denitrifikacija, NH,*
veido$anas, kur§ var saistities ar augsnes atjonu
apmainas kompleksu. No otras puses, Mn, Fe un S
reducétas formas var izraisit toksiskus efektus augu
audos, tam mijiedarbojoties ar makromolekulam.
Vairaki minerali reducéta augsné (P, K, Mn, Ca) ir

«

>
c
)
=
-
=]
o
©
o
)
)
A
>
>
o
>
3
>
8]
>




=

AUGU FIZIOLOGISKA ADAPTACI

444

labak pieejami augiem, un palielinas to uznemsanas
intensitate saknés.

Domajams, ka adens daudzuma pieauguma
augsné uztversana ir saistita ar pieejama skabekla
daudzuma samazinasanos saknu audos ar elpo$anas
elektronu parneses komponentu, redoksstavokla
sensoru vai citu mehanismu starpniecibu, kas
analizéta sadala 6.3.6. Talaka signalu parnese
notiek ar Ca?*-atkarigas sistémas starpniecibu.
No augu hormoniem, kas varétu piedalities
applasanas atbildes regulacija, vislabak izpétitais
ir etilens. Etiléna biosintézes atrums batiski
palielinas appladu$u augu audos vai ari hipoksijas
ietekmé, inducéjoties  1-aminociklopropan-1-
karoboksilskabes (ACC) sintazes géna ekspresijai,
un izveidojies etiléna priekstecis ACC uzkrajas
saknés, jo ta parvér$anai par etilenu ACC
oksidazes reakcija nepiecie$ams skabeklis, kur$ nav
pietickama daudzuma. Palielinas ACC transports
uz dzinumiem, kur, skabekla pieejamibas apstaklos,
tas parvérsas par etilénu un var izraisit izteiktu lapu
epinastiju. Etiléna veido$anas pieaugums izraisa
vairakuarapplasanasadaptacijusaistituauguipasibu
indukciju - dzinumu vai lapu katu stiepsanos, gaisa

APPLUSANA
)
0, patérins
)
blokéta citohroma
oksidazes aktivitate
)
blokéts
mitohondpriju ET
)
ATP reducéts
uzkrajas NADH

i
blokéts TCA cikls

telpu (aerenhimas) attistibu, sansaknu veidos$anos.
Pretstata tipiskiem uz sauszemes augo$iem augiem,
kam etiléns izraisa linearas aug$anas inhibésanu
un radialas aug$anas pastiprinasanos, ka ari lapu
novisanu un sa¢okurosanos, applasanai adaptétam
sugam etiléns ir tieais signals, kas ierosina $anu
stiepS§anos un organu pagarinasanos. Iespéjama ari
citu hormonu (abscizskabe, giberelini, citokinini,
auksins) piedaliSanas  applasanas adaptacijas
reakciju regulacija. Etiléna pieaugums apspiez
absciskabes sintézi un veicina tas sadali$anos,
bet abscizskabes koncentracijas samazinasanas
stimulé aktivo giberelina formu sintézi. Interesanti,
ka applasanas gadijuma giberelins darbojas ka
etiléna jutibu palielino$s faktors un veicina no
etiléna darbibas atkarigo dzinumu stiep$anos, ka
noveérots, pieméram, dziladens risu gadijuma. Citas
giberelina funkcijas appladusos augos saistitas ar
$anu cikla regulacijas génu ekspresijas izmainam,
veicinot $inu dalisanos, ka ari, cietes sadaliSanas
enzimu génu aktivaciju.

Metaboliskas ~ pielago$anas  anaerobiozei
notikumu seciba paradita 7.-0. attéla. Normalas
skabekla pieejamibas apstaklos galvenais ATP avots

GENU EKSPRESIJAS
AKTIVACUA

¥
glikolizes stimulacija
¥
LDH stimulacija
¥
uzkrajas pienskabe
NADH reducéts
pH samazinas
¥
ADH stimulacija
¥
uzkrajas etanols
NADH reducéts
pH stabils
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augu $unas ir oksidativa fosforilacija, bet NAD*
avots ir parsvara $anu elpo$anas trikarbonskabju
cikls. Samazinoties pieejama skabekla
koncentracijai audos (hipoksija) metabolisms sak
daléji izmantot ari anaerobas elpo$anas procesus
(glikolizi citoplazma) ATP iegtG$anai, bet dala
NAD* tiek regeneréta etanola vai pienskabes
fermentacija. Pretéja gadijuma, ATP/ADP attieciba
strauji samazinas un pietrakst NAD* talakai
redukcijai. Anoksijas apstaklos vieniga iespéja
dalgji atjaunot elpo$anas norisi ir glikolize ka ATP
vienigais avots, bet NADH var oksidét tikai laktata
dehidrogenazes vai alkohola dehidrogenazes
reakcija. Sada cela neefektivitati raksturo iegitie
2 lidz 4 moli ATP uz molu heksozes savienojumu,
salidzinot ar 30 lidz 36 moliem ATP mitohondrialas
elposanas rezultata. Gan alkohola dehidrogenazes,
gan ieprieks$éja enzima, piruvata dekarboksilazes,
aktivitate pieaug skabekla trakuma apstaklos caur
atbilstoso génu ekspresijas indukciju. DaZas augu
sugas hipoksijas apstaklos spéj razot gan etanolu,
gan pienskabi. Pienskabes veido$anas izraisa
strauju citopazmas paskabinasanos, kas var izraisit
$anu bojajeu, tapéc etenola fermentacija ir labaks,
lai ari tomer islaicigs, risinajums energijas ieguvei.
Tomeér, parasti appladinatos augos nenovéro
etanola pieaugosu uzkraganos, jo, iespéjams,
notiek ta difazija apkartéja vidé caur sakném. Lai
ilgstosi saglabatu funkcionali aktivu saknu stavokli
anoksijas situacija, nepiecieSama nepartraukta
glikolizé izmantojamo oglhidratu piegade no aug
virszemes dalam.

Sinu  metaboliskas  pielago$anas nozimi
adaptacija apstiprina fakts, ka pret appludinasanu
izturigo risu $kirpu hromosomas ir atrasts
kvantitativas pazimes lokuss Subl (Submergence 1),
kura lokalizéti tris géni, kas kodeé etiléna atbildes
faktorus. Viena $i géna (SublA-1) ekspresija pret
appladinasanu jutigas risu Skirnes augos izraisa
appladinasanas izturibas pieaugumu vienlaicigi
ar alkohola dehidrogenazes géna ekspresijas
palielinasanos (7.-0. attéls). Savukart, Arabidopsis
augiem ekspozicija 5% O, atmosféra attista izturibu
pret hipoksiju (0.1% O,), bet ne pret anoksiju
(7.-0. attéls). Mutantiem augiem, kam ir alkohola
dehidrogenazes deficits, hipoksijas izturiba paradas
tikai dzinumos, bet ne saknés.

Dazadiem dabiskajiem biotopiem ir raksturiga
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periodiska vai regulara applasana ar adeni dazada
intensitaté un ilguma. Biezi vien jaru piekrasté
esosie biotopi applast ar salsadeni, kas pielagosanos
diviem nelabvéligajiem vides faktoriem (applasanai
un salumam) padara vél sarezgitaku. Iespéjama ari
situdcija, kad augam nepiecie$ami pielagojumi gan
applasanas, gan sausuma parcie$anai, jo pilnigas
auga appludinasanas stavoklim var sekot ilgstosi

kontrole

hipoksija

7.-1. attéls. Kukainédajs augs Nepenthes rajah no Kinabalu
kalna Borneo, kurniegt 3 litrus. Attéls no Wikipedia.
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sausuma periodi. Sadi apstakli veidojas piekrastes
mitrajos, kur izturigakas sugas, pieméram,
Eleocharis cellulosa, var parciest vairak neka Cetrus
ménesus pilniba appludinata stavokli un péc tam
veiksmigi atjaunot visas funkcijas. Audzéjot E.
cellulosa augus 80 nedélas 7 un 54 cm dzila adeni,
konstatéts, ka dzilaka adeni augosajiem augiem ir
mazaks skaits tievaku un garaku dzinumu (84.7
cm), mazak rametu un mazaka kopéja biomasa, bet
salidzinosi lielaka dzinumu biomasa attieciba pret
saknu un saknenu biomasu. Interesanti, ka abos
adens dzilumos augoSajiem augiem virs tdens
limena esosas dzinuma dalas garums ir vienads (31
lidz 32 ¢cm), neraugoties uz to, ka sekla tdeni augu
kopéjais garums ir tikai 38.7 cm. Straujas adens
limena samazinasanas gadijuma eso$ie dzinumi
strauji iet boja 1 lidz 10 dienu laika, atkariba no to
vecuma, un izaug jauni, kas atbilst eso$ajam tdens
limenim. Savukart, idens limenim celoties, notiek
eso$o dzinumu pagarinasanas.

Dzinumu vai lapu katu strauja stiepSanas
indukcija, augiem nonakot zem udens, nav
raksturiga tikai sugam, kas pielagojusas periodiskai
applasanai, bet ari adens augu sugam ar lapam vai
ziediem, kas peld uz Gdens virsmas. Tas, vai atbildes
reakcija notiks stumbra posmos vai ar1 lapu katos, ir
atkarigs no auga dominéjosas aug$ana sformas un
ta attistibas stadijas. Rozetes veidojo$ajiem augiem
lapu katu pagarinasanas saistita ar hiponastisku
lapas augganu, kas maina tas orientaciju no
horizontalas uz vertikalu, ka, pieméram, Rumex
palustris gadijuma (7.-0. attéls). Zem adens
izaugu$as lapas parasti ir planakas un tam ir
lielaka virsma attieciba pret masu. Epidermas $anu
$unapvalki ir planaki, bet hloroplasti izvietoti tuvak
epidermai. Citai pret appludinasanu izturigajai

e

sugai Ranunculus repens applasanas stavokli
veidojas dalitas lapas, kas palielina gazu mainas
virsmu un uzlabo fotosintézi zem adens.

Ipasi svariga ir spéja atjaunot fotosintétisko
aktivitati, jo fotosintézes redukcija pilnigas
appludinasanas rezultata ir viena no galvenajam
fiziologiskajam problémam.’ Parmeériga mitruma
apstaklos samazinas saknu hidrauliska vaditspéja,
tdens uznemsana un ari transpiracijas intensitate.
AtvarsniSu daléja aizvérSanas kave CO, uznemsanu
un negativi ietekmé ta asimilaciju fotosintéze.
Salidzinot dazadas applusanas izturibas kokaugu
sugas un $kirnes, kuram nav ipasu fiziologisku vai
morfologisku pielagojumu, péc to spé&jas uzturét
aktivu fotosintézi appladusa stavokli, konstatéts,
ka lapu bojajumi paradas tikai tiem genotipiem,
kas nespéj nodrosinat fotosintézes aktivitates
uzturé$anu. Pie tam, negativa ietekme nav saistita
primari ar atvarsni$u darbibas ierobeZojumiem,
bet/gan ar nespéju regulét fotosintézes elektronu
plasmu atbilstosi gaismu savaco$o kompleksu
efektivitatei PSII. Liekajai energijai atbrivojoties
antenu sistémas, ta izraisa aktiva skabekla formu
veidoanas pastiprinasanos un gaismu savaco$o
kompleksu bojajumus. Pretéji tam, izturigie
genotipi spéj adaptét elektronu plasmas darbibu
fotosistémas, neradot oksidativos bojajumus un
fotosintézes intensitates samazinasanos.

Ta ka adens vidé gazu difazija ir kritiski
samazinata, appladinatu augu izdzivo$anai butu
svarigas tadas Ipasibas, kas veicina iek$éjo gazu
difaziju starp neappludinatajam un appladinatajam
dalam. Pie $adam ipasibam pieder aerenhimas
audu klatbutne stumbra un saknés, kas izveido
savstarpéji saistitu sistému gazveida savienojumu
difazijai. Aerenhima var veidoties jau individuala
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auga attistibas laika vai arl tas veido$anos jau
esosajos diferencétajos audos inducé adens satura
pieaugums augsné un augu apladinasana. Atskirigi
aerenhimas veido$anas fiziologiskie procesi izraisa
dazadu aerenhimas formu veido$anos. Sizogéna
aerenhima vedojas, pirms tam savienotam
$anam atdaloties, bet lizigéna aerenhima veidojas
programmétas $anu bojaejas rezultata (7.-0.
attéls). Aprakstits ari treSais aerenhimas veido$anas
mehanisms, $tnu dalifanas un palielinasanas
rezultata veidojoties starp$inu telpam, bet bez
to fiziskas atdalianas vai bojaejas, un to apzimé
par ekspansigéno aerenhimu. Pat vienas sugas
augu dazados organos var bat parstavéti vairaki
aerenhimas tipi. Aerenhimas veidoSanos caur
programmeétas $anu bojaejas mehanismu (lizigéna
aerenhima) inducé zema skabekla koncentracija
caur etiléna ka hormonala signala darbibu.
Hidrofiti lakstaugi ir sekundari pielagojusies
pastavigai dzivei adens vidé, saglabajot vairakas
sauszemes augu ipasibas. Apméram 7.5%
divdigllapju un 11% viendigllapju sugu var
pieskaitit Gdensaugiem. Hidrofitus (adensaugus)
iedala vairakas grupas atkariba no to tipiska
izvietojuma adensbaseina. Vairaku ginsu (Wolffia,
Lemna, Pistia, Spirodella, Azolla, Salvinia, Eichornia
u.c.) sugu parstavji ir brivi peldosi augi, kuri,
atrodoties uz idensbaseina virsmas, ir kontakta gan
ar adeni, gan gaisu, bet to parasti vaji-attistitas vai
neattistitas saknes nesasniedz substratu. Savukart,
substrata neiesaknojusies augi var bit ari pilniba

iegremdeéti tdeni, nesaskaroties ar gaisu, un tie
ir Ceratophyllum, Utricularia, Najas u.c. gin$u
parstavji. Pargjo hidrofitu grupu individu saknes ir
ieaugusas substrata, bet dzinumi var ienemt dazadu
tipisko stavokli adeni. Pilniba tdeni iegremdéti
augi ir Hydrilla, Potamogeton, Valsneria, Chara un
Isoetes gintis. Nymphaea, Nelumbo, Trapa, Marsilea
un Aponogeton sugu augu lapam raksturigi gari kati
un tas peld uz adens virsmas. Augiem, kas tipiski
aug sekla adeni, dzinumi ir dal&ji vai reizém pilnigi
eksponéti gaisa un tadas ir sugas no Ranunculus,
Sagittaria, Limnophila un Monochoria gintim.
Reizém $is pédéjas grupas sugas (it ipasi, Cyperus,
Rumex, Scirpus, Typha.c.) apzimé par higrofitiem
jeb mitrdju augiem, jo to dzinumi var pilniba
atrasties gaisa vide.

Taka tdensir pieejams neierobezota daudzuma,
tdensaugusaknu sistéma parasti ir mazattistita. Ari
udeni iz8kiduso mineralvielu uznemsana ar visu
dzinuma virsmu Gdeni iegremdétajiem augiem
ir/iespéjamais mineralas baro$anas mehanisms,
lai ari augi ar sakném substratd parasti uznem
mineralvielas no sedimenta. Brivi peldo$ajam
sugam no Wolffia, Salvinia un Ceratopyllum gintim
saknu parasti nav. Saknes biezi ir adventivas un
ar vaji attistitam sansakném. Udensaugi visbiezak
vairojas un izplatas vegetativi ar rizomiem,
stoloniem, stumbra un saknu bumbuliem utml
Udeni iegremdétajam formam ziedi novérojami
loti reti, parasti tie veidojas uz tdens virsmas un
augli nogatavojas zem adens.

7.-1. attéls. Sizogéna (A, B) un lizigéna (C) aerenhima. Attéls no [0].
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Lapu kutikula adensaugiem ir vaji attistita vai
arl tas nav. Udeni pilniba iegremdétajam lapam
nav arl atvarsniu, bet gazu maina notiek caur
epidermas $tnam. Uz adens virsmas peldo$ajam
lapam atvarsnites izvietotas tikai to virspusé. Gan
dzinumiem, gan sakném raksturiga labi attistita
aerenhima, kas daléji nodrosina ari dzinumu un
lapu peldétspéju. Lidz ar to, gazu maina fotosintézé
un $anu elpo$ana daléji notiek aerenhimas gaisa
telpas un CO, refiksacija ir 1ipasi raksturiga
iegremdétajiem adensaugiem.

No fiziologijas  viedokla,  visbatiskakie
jautajumi par adensaugu Ipatnibam salidzinajuma
ar sauszemes vaskularajiem augiem ir adens
transporta un  fotosintézes  nodro$inasana.
Ja tdensaugiem ar lapam uz wdens’ virsmas
transpiraciju un adens parvieto$anos ksilema augos
nodrosina atvarsniSu darbiba, ‘iegremdétajiem
hidrofitiem lidzigs process nenotiek. Bez tam,
iegremdeétajiem adensaugiem  raksturigs mazaks
daudzums traheju elementu ar lignificétiem
$anapvalkiem. Tomér, saknuendoderma un Kaspari
joslas tdensaugiem ir labi attistitas, kas norada,
ka jonu akropetalais transports saknés var notikt.

Jadoma, ka to nodrosina gan saknu hidrostatiskais,
gan osmotiskais spiediens saknés. Salidzinot
dazadas hidrofitu sugas, konstatéts atskirigs tdens
transporta atrums, butiski lielaks par iespéjamo
difazijas atrumu, kas liecina par aktivu mehanismu
darbibu. Ta pieméram, Zostera marina tas ir 7 pL
H,0, bet Lobelia dortmanna =143 uL HO uz g
auga DM h".

CO, labi $kist adeni, tacu ta diftzijas atrums
adeni ir salidzinosi mazs, un lidzigi tas ir arl ar
skabekli. Udent ir ari salidzinosi augsts izskidusa
neorganiska oglekla savienojumu un HCO,”
saturs, kas vairakas reizes var parsniegt CO,
koncentraciju. HCO, ka oglekla avotu fotosintézé
spéj izmantot-apméram puse no visam vaskularo
adensaugu sugam. Ari spéja izmantot neorganiska
oglekla savienojumus no sedimenta ir atskiriga
dazadam sugam, un ta piemit tikai 1 lidz 4%
obligati CO, izmantojo$o sugu un 40 lidz 70%
HCO," izmantojoso sugu. DaZas sugas (pieméram,
Elodea canadensis un Ranunculus penicillatus) var
parvérst HCO,™ par CO, ar epidermas satrp$iinu
telpa lokalizétas oglekla anhidrazes starpniecibu.
HCO," izmanto$ana izraisa ievérojami augstaku
ieksstinas CO, koncentraciju neka lielakajai dalai
sauszemes C, augu. Udens augiem ir ari dazadi
CO, koncentrésanas mehanismi, kas lidzigi C,
viendigllapjiem. Ka aprakstits sadala 0.0.0., Isoetes
iegremdétas sugas lielako dalu fotosintézé fikséta
ohglekla (60 lidz 100%) iegist no sedimenta ar
sakném un tas dod iespéju dzivot adeni ar zemu
pH un CO, saturu. CO, difundé no sedimenta
pa gaisa apmainas sistémas lakanam uz lapam,
kuram ir bieza kutikula. Batiski, ka lielakajai
dalai iegremdéto adensaugu hloroplasti lokalizéti
epidermas $anas, lai nodro$inatu efektivaku tdent
izskidusa CO, iegsanu.

Udens: augsnes mitrums
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74.2. ELEKTROMAGNETISKA RADIACIJA: GAISMA UN UV STAROJUMS

Gaismas nozime augu dzivé pirmkart ir ka energiju piegadajosajam faktoram fotosintézes fotokimisko
procesu nodrosinasanai. Bez tam, dazada vilna garuma gaisma darbojas ari ka fiziologiski aktivs reguléjosais
signals. Loti daudzu regularu adaptacijas procesu indukcija saistiba ar diennakts ritmiem, gadalaiku
mainu un apstaklu sezonalam izmainam notiek ar fotoperioda starpniecibu caur atbilstosam gaismas
receptoru sisttmam augos. Fotosintézei piemérotas gaismas intensitates heterogenitate laika un telpa rada
nepiecie$amibu dazadiem pielagojumiem fotosintézes fotokimisko reakcijulimeni, biokimiskajai aizsardzibai
pret parak augstu gaismas intensitati, ka ari, parsvara morfologiskajam adaptacijam nepietiekamas gaismas
apstakliem.

Dazada vilna garuma gaismu uztver atskirigas pigmentu sistémas — fitohromi; kriptohromi un fototropini.
Ar fitohroma sistému saistito atbildes reakciju ir visvairak, un tas var iedalit péc izraiso$as gaismas
intensitates loti zemas (izmanto augsnes virsmas noteik$ana, noteiksanas slieksnis 0.001 mmol fotonu, nav
fotoatgriezeniskas, piedalas fitohroms A), zemas (izmanto dig$anas, énas izvairi§anas un stumbra stiiep$anas
regulacija, noteiksanas slieksnis 1 mmol fotonu, fotoatgriezeniskas, piedalas II tipa fitohroms B) un augstas
intensitates radiacijas ietekmés (izmanto fotoperioda noteik§ana, 100 mmol fotonu noteiks$anas slieksnis,
fotoneatgriezeniskas, piedalas fitohroms A un B).

7.4.2.1. Gaismas Tpasibas un pieejamiba

Elektromagnétiska  radiacija =~ (EMR)  ir
elektromagnétisma  fundamentala  paradiba,
un to izdala un absorbé ladétas dalinas. EMR

garumu un samazino$os frekvenci (7.-0. attéls).
Praktisku- apsvérumu dé] EMR spektru iedala
y-staros, rentgenstaros, UV radiacija, redzamaja

gaisma, infrasarkanaja radiacija, mikrovilnos
un radiovilpos. EMR ir gan vilpu, gan dalinu

daba. EMR dalinas, fotoni, ir elektromagnétiskas
mijiedarbibas kvanti, un to energijas limenis pieaug
lidz ar frekvences palielinasanos (attiecigi, vilpa
garuma samazinaganos). Si iemesla dé] dzivas

piemit energija, kas veidojas no cita energijas
tipa un, beidzot savu eksistenci, ta parvérsas
atkal cita veida energija. Elektromagnétisko
spektru veido vilni ar vienlaicigi pieaugo$u vilpa
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batnes ir pielagojusas izmantot EMR spektra
dalu ar salidzino$i “vidéjam” energijas vértibam,
ts. redzamo gaismu. Sis energijas diapazons
izraisa nepiecieSamos biologiskos efektus, bet
infrasarkanajai radiacijai ir parak maza energija
$im nolakam. Savukart, ultravioletais starojums ir
bistams dzivajam butném, jo ta fotonu energija ir
parak liela.

Saules izstarotas EMR diapazons, kas sasniedz
Zemes atmosféru, ir apméram no 100 lidz 2500
nm (7.-0. attéls), un lielaka dala energijas ir tiesi
redzamas gaismas diapazona, bet loti maz - zem
150 un virs 2000 nm. Buatisku dalu infrasarkana
starojuma absorbé atmosféras adens tvaiks un
CO,. Redzama gaisma aiznem vilpa™ garumu
diapazonu no apméram 400 lidz 740 nm, un to
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1.-12. atteéls. Celulozes biosintézes kompleksa strukttra.

sadala krasas atbilstosi subjektivai cilvéka redzes
uztverei. Butiski; ka augu fotosintézes spéja ir
atkariga nevis no absorbétas energijas daudzuma,
bet gan no absorbéto fotonu daudzuma. Si iemesla
dé] augu fiziologija izmanto nevis gaismas energijas
daudzuma mérjjumus, bet gan fotosintétiski aktivas
radiacijas fotonu plasmas blivumu, ko izsaka pmol
m* s

Saules energijas blivums uz Zemes atmosféras
robezas ir 29.6 MJ] m~ diena, bet tikai 58% izet cauri
atmosférai un sasniedz virsmu. Vasaras pusdienlaika
diena bez makoniem fotosintétiski aktivas radiacijas
intensitate jaras limeni ir apméram 2000 pmol m™
s7!. Salidzinajumam, pilméness gaismas intensitate
ir apméram 0.004 pmol m= s™'. Saules stavokla
izmainas dienas laika attieciba pret konkréto
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Elektromagnétiska radiacija: gaisma un UV starojums



451

vietu ir galvenais faktors, kas rada periodiskas un
regularas augiem pieejamas fotosintétiski aktivas
radiacijas izmainas. Ari gadalaiks un makonainiba
batiski ietkmé fotosintézei potenciali pieejamas
gaismas daudzumu.

Vel batiskak no augu fiziologijas viedokla ir tas,
ka apkart esosas augu lapotnes, kas ir cela Saules
gaismai, pilniba izmaina tas spektru (0.-0. attéls).
Sarkanas/talas sarkanas gaismas (R/FR) attieciba
ir at8kiriga tie$aja dienasgaisma (1.05 lidz 1.25) un
lapotnei cauri izgajusaja gaisma (0.05 lidz 1.15).
Ari kréslas laika R/FR ir pazeminata, 0.65 lidz
1.15. Augi spé uztvert sarkanas/talas sarkanas
gaismas (R/FR) attiecibas izmainu ar fitohroma
sistémas starpniecibu. Tadéjadi, ar §1 mehanisma
starpniecibu individi spé&j uztvert blakus augo$u
augu klatbatnes raditu apénojumu un atbilstosi
reagét, ka apskatits talak sadala 7.5.2.4.

7.4.2.2. Parmeriga gaisma

Varétu domat, ka palielinata fotosintétiski
aktivas radiacijas intensitate (fotonu plasmas
blivums), kas auga var izraisit potenciali
nelabvéligas sekas, ir kads absoluts lielums, kurs ir
genétiski noteikts atkariba no auga sugas. Tomeér
to, vai konkrétas intensitates radiacija attieciba
pret noteikto augu konkrétaja bridi bas optimala
vai parak liela, nosaka auga fotosintézes kapacitate,
potenciala spéja fiksét noteiktu daudzumu CO,
uz lapas virsmas laukuma vienibu. Hloroplastu
fotosistému antenas absorbétas gaismas daudzums,
kas parsniedz fotosintézes kapacitati, ir uzskatams
par parmérigu gaismu. Fotosintézes kapacitati var
saméra vienkarsi izmérit, bet ir sarezgiti noskaidrot,
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1.-12. atteéls. Celulozes biosintézes kompleksa struktara.

kadi tiesi faktori to ietekmé dotaja bridi. Principa
tie ir gan aréji (dazadu vides faktoru intensitates),
gan iekseji (lapas vecums, atvarsnisu blivums,
mineralvielu nodro$inajums, patérétaja’ audu
vajadzibas péc fotosintatiem u.c.). Attieciba uz vides
faktoru ietekmi, pienemts uzskatit, ka nelabvéligi
apstakli un to kombinacijas vienmér samazina
auga fotosintézes kapacitati. Lidz ar to, nelabveéligos
apstaklos parmeérigas gaismas intensitates slieksnis
samazinas un iepriek§ optimals fotosintétiski
aktivas radiacijas fotonu plasmas blivums var
izraisit nelabveéligu ietekmi (7.-0. attéls).

Augi gaismas intensitates izmainas var uztvert
gan tiesi, ka analizéts 0.0.0. sadala, gan ari netiesi,
caur biokimiskajiem un metaboliskajiem signaliem.
Pieméram, fotosintézes intensitatei sasniedzot
piesatindjumu, parmeérigas gaismas absorbcija
izraisa tilakoidu lamena pH samazinasanos,
hloroplastu plastohinonu pula un tiolu redukcijas
stavokla pieaugumu, dazadu aktiva skabekla formu
veido$anos un hlorofila biosintézes traucéjumus.
Minétas izmainas var darboties ka papildus sensori

vy =

fotoreceptoriem un radit talakus iekssunas signalus

C | Chloroplast positio | “

top-down
view

side
view

1.-12. attéls. Celulozes biosintézes kompleksa struktra.
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Stnam Physcomitrella patens, ka ari papardém un
atseviskam algém hloroplastu izvairi$anas kustibu
inducé ari sarkana gaisma.

Lapu limeni izvairisanas no parmérigas gaismas
intensitates ietekmes ir saistita ar vairakam lapu
reakcijam - to platnpu horizontalu orientaciju,
lapu platnes saritinasanos u.c. Ari dazadi lapu
morffologiskie pielagojumi — vaska slanis, gaismu
atstarojosi matini — veicinaizvairis$anos no gaismas
kaitigas ietekmes. Samazinata lapu hlorofila
koncentracija intensiva gaisma augo$iem augiem
dod iespéju absorbét mazak energijas, izvairoties
no potencialajiem bojajumiem.

Ta ka péc gaismas energijas absorbcijas
hloroplasta smolekula nonak ierosinata stavokli,
bet parmérigas ‘gaismas intensitates gadjuma
ierosindgjumu nevar nodot elektronu parneses
b WT phot2-1  phot1-5  chupi-2 sistémai, /iespéjama potencidla neizmantotas
energijas parnese uz skabekli, izraisot aktivo

a WT phot2-1  phot1-5

chup1-2

Favourable environmental conditions

=—— Absorbed photons

2000- — D
(Fut —FP
sunlight)
1.-12. attéls. Celulozes biosintézes kompleksa struktara.
1,000 -

atbildes reakciju indukcijai.

Viena no $unu limena adaptacijas reakcijam,
kas saistitas ar reakciju uz parmeérigu gaismu, ir
t.s. hloroplastu izvairianas kustiba. Ir zinama ari
hloroplastu reakcija uz vajas intensitates gaismu,
kad tie orientéjas pependikulari gaismas kri$anas
virzienam, lai palielinatu gaismas savak$anas un
fotosintézes intensitati nepietiekama apgaismojuma
apstaklos.  Izvairi$anas  kustibas  gadijuma
hloroplasti izvietojas gar $inas malam, kas atrodas
paraléli gaismas staru kri$anas virzienam. Zila
gaisma lielakajai dalai augu ir visefektivaka $is
kustibas indukcijai, un ta notiek caur zilas gaismas 1,000 —
fotoreceptoru fototropinu. Kustibas mehanisms ir
aprakstits sadala 1.2.3.10. Fototropina Arabidopsis
thaliana mutantiem parmérigas gaismas apstaklos
hloroplasti izvietojas perpendikulari gaismas
virzienam, bet aktinu piesaisto$a proteina CHUP1
mutantiem hloroplasti agregéjas $unu apakséja
dala un nav spéjigi kustéties vispar (7.-0. attéls). 1.-12. attéls. Celulozes biosintézes kompleksa struktiira.
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skabekla formu veido$anos, kas var novest pie
fotosintézes fotoinhibésanas. Alternativa iespéja ir
hloroila ierosindgjuma deeksitacija caur termiskas
energijas izkliedes mehanismu. Fotosistému gaismu
savaco$ie kompleksi dienas laika spéj adaptét
savu stavokli atkariba no ta, vai nepiecieSams
efektivi izmantot visu absorbéto gaismu, ka tas ir
no rita un vakara, vai ari, butiska dala absorbétas
energijas ir jaizkliedé siltuma veida. Pat visstraujak
augo$ie kultdraugi un nezalis apméram pusi
dienas vidi uznemtas gaismas energijas izkliedé
nefotosintezgjosi, bet 1éni augo$iem muzzalajiem
augiem §1 attieciba var sasniegt pat 90 lidz 95% (7.-
0. attéls). Nelabvéligos vides apstaklos izturigie augi
spéj batiski palielinat termiskas energijas izkliedes
kapacitati. Ari mazzalie augi mérenas joslas
ziemas apstaklos, kad augsne ir sasalusi, praktiski
visu hlorofila absorbéto gaismas energiju izkliedé
nefotosintétiski, lai pasargatu lapu audus no
potencialajiem aktiva skabekla formu izraisitajiem
bojajumiem.

Hloroplastu ATP-azes protonu caurvades
samazina$anas izraisa atru hlloroplastu lamena pH
samazina$anos, un tas ir endogénais signals, kas
talak regulé absorbétas gaismas energijas izkliedi
siltuma veida caur qE mehanismu. Hloroplastos
qE indukcija notiek sekunzu vai minasu laika bez
jebkadam génu ekspresijas izmainam. Lamena pH
izmainas tiek uztvertas ar FSII proteinu PsbS caur
ta protonaciju, kas izsauc molekulas konformacijas
izmainas un sekojoSu ierosinato .FSII antenas
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1.-12. attéls. Celulozes biosintézes kompleksa struktara.

hlorofilu spéju atdot ierosinajuma energiju. PsbS
mutanti augi nespéj pielagoties ikdienas gaismas
intensitates svarstibam,to aug$anaun séklurazosana
ir butsiki samazinata. No otras puses, zems pH
inducé konformacijas izmainas tilakoidu lamena
lokalizétam enzima, violaksantina deepoksidazes,
molekula, kas veicina ¢ tas . piesaistianos
tilakoidu membranai, kur lokalizéts tas substrats
violaksantins. ~ Violaksantina  deepoksidazes
darbibas rezultata secigi veidojas anteraksantins
un zeaksantins, kurs tie$i darbojas ka ierosindgjuma
energijas sanéméjs no 'Chl*(7.-0. attéls). Si iemesla
dé] dienas vida caugstas fotosintétiski aktivas
radiacijas apstaklos hloroplastu tilakoidu ksantofilu
puls atrodas parsvara zeaksantina forma, bet nakti
— violaksantina forma (7.-0. attéls).

Papildus  jau minétajam izmainam liekas
energijas izkliedésanas procesos, ilgstosa gaismas
pielagosanas ietver ari FSII un FSI antenu izméru
izmainas. Ta pieméram, FSII antenu izmérs parasti
samazinas parmérigas gaismas apstakl]os, salidzinot
ar zemu gaismas intensitati. Gaismas intensitate
regulé gaismas savak$anas kompleksa periférija
izvietoto LHCB homologo subvienibu uzkrasanos.
Parmeériga gaisma samazina LHCB mRNA
daudzumu, samazinot attieciga géna transkripcijas
atrumu.

Parmeérigas gaismas negativa ietekme primari
saistas ar aktiva skabekla formu veidoSanas
intensitates pieaugumu. Aktiva skabekla formas
veidojas abas fotosistémas, bet katra vieta tas
ir at$kirigas. FSI elektronu parnese uz skabekli
veido superoksida anjona radikali (O,") un no ta
rodas H,O,, bet FSII tripleta stavokla ierosinatais
hlorofils (*Chl*) izraisa singleta skabekla ('O,)
veido$anos. Lidzigi ka citu nelabvéligu vides
apstaklu gadijuma, arl parmériga gaisma inducé
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antioksidativo  enzimu  (superoksiddismutaze,
askorbata peroksidaze, perokisredoksins) sintézi de
novo atbilstoso génu transkripcijas limeni. Aktiva
skabekla formu partver$ana hloroplastos piedalas
ari mazmolekularie antioksidanti: Gdeni $kisto$a
askorbinskabe un membranu saistitie a-tokoferols
un karotenoidi.

Pretéji ilgstosi valdo$ajam uzskatam, ka
gaismas izraisitie fotosistému bojajumi ir saistiti
ar to gaismu, ko absorbé fotosintézes pigmenti,
jaunakie dati liecina, ka primarie gaismas bojajumi
FSII notiek skabekli izdalo$aja kompleksa.
Izmantojot monohromatisku gaismu ir konstatéts,
ka gaismas bojajumu spektrala reakcija ir atskiriga
no hlorofilu un karotenoidu absorbcijas spektra
un ir lidziga manganu saturosajiem proteiniem.
Izradas, ka mangana klastera sadali$anas skabekli
izdalo$aja kompleksa un Mn®" atbrivosanas péc
gaismas absorbcijas ir galvenais bojajumu veids
FSII. Ta ka komplekss vairak nav spéjigs nodot
elektronus uz oksidétajiem reakcijas centriem
FSII, teorétiski varétu rasties ari FSII reakcijas
centru bojajumi, ta¢u tos var novérst, ja limena
pusé ir lokalizéti alternativi elektronu donori,
pieméram, askorbinskabe. Noskaidrots, ka Saules
spektra gaismas bojajumi visvairak saistiti ar UV
komponentu un ari ar dzelteno gaismu.

Primarie gaismas izraisitie bojajumi galvenokart
notiek FSII reakcijas centra D1 poteina limeni. Ka

IZMANTOSANA

jau minéts sadala 4.2.2.1., D1 kontroléta sadalisana,
sintéze de novo un ievieto$ana kompleksa ir
FSII dinamikas sastavdala, tapéc var uzskatit, ka
bojajumu raanas iespéja tiek “apzinati vadita” ta,
lai tie rastosies tie$i D1 molekula. Fotobojajumu
gadijuma ieslédzas t.s. FSII labosanas cikls, kas
sastav no vairakam stadijam: (1) FSII dimeéra
monomerizacija un kompleksa serdes dalas
parvieto$ana no granam uz stromas lamellém; (2)
daléja FSII serdes monoméra izjauks$ana; (3) D1
proteina sadali$ana ar FtsH proteazes starpniecibu;
(4) D1 priekste¢proteina  sintéze de novo; (5)
D1 proteina procesé$ana no priekste¢proteina,
atdalot C-gala aminoskabes ar karboksilterminalas
peptidazes starpniecibu; (6) FSII reakcijas centra
proteinu struktaras un aréjo skabekli izdalo$a
kompleksa proteinu salik$ana; (7) FSII kompleksa
fotoaktivacija. PSII labos8anas atrums ir atkarigs no
gaismas klatbatnes, bet tas piesatinas salidzinosi
zema gaismas intensitaté. Tomér, parmeérigas
giasmas apstaklos labo$anas atrumu apspiez D1
proteina sintézes de novo inhibé$ana translacijas
limeni. Uzskata, ka $i reakcijas ir tie$i saistita ar
aktiva skabekla formu darbibu.

Fotosintétiski  aktivas  radiacijas  fotonu
plasmas blivumam pieaugot, var pakapeniski
novérot pareju starp dazadam fiziologiskajam
reakcijam, kas atspogulo at$kirigu kategoriju
atbildes reakcijas (7.-0. attéls). Lidz zinamai

'BOJAJUMI

(SAMAZINATA TERMISKAS  AKTIVA
GAISMAS  ENERGIJAS ~ SKABEKLA
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sliek$na robezai, kuras vértiba ir atskiriga spilgtai
gaismai un énai adaptétiem augiem vai to lapam,
gaismas pieaugums izraisa fotosintézé fikséta CO,
daudzuma palielinaganos, kas nozimé, ka augs
darbojas fotonu izlieto$anas kapacitates ietvaros.
Kad hlorofilu absorbétas gaismas daudzums
parsniedz iespéjas izmantot energiju, ieslédzas
fiziologiskas pielago$anas mehanismi, kas saistiti
ar absorbétas gaismas daudzuma samazinasanu,
termiskas izkliedes intensitates pieaugumu, ka ari,
aizsardzibu pret aktiva skabekla formu darbibu.
Enai adaptétiem augiem vai lapam ir buatiski
samazinata spéja izmantot $1 tipa pielago$anas
mehanismus. Kad tiek parsniegtas fiziologisko
pielagojumu iespéjas, gaismas intensitates talaka
palielinasanas izraisa fotosistému bojajumus, tacu
papildus fotoaizsardzibas mehanisms, kas saistiti ar
ieprieks aprakstito FSII reakcijas centra laboganu,
spéj panakt papildus izturibu.

7.4.2.3. Gaismas trikums: etiolacija

Par etiolaciju sauc paradibu, kad augs aug
pilniga vai daléja gaismas trikuma. No vienas
puses, etiolacija ir katra individuala auga attistibas
neatnemama stadija, kameér izdigusi sékla izaug
cauri to sedzo$as augsnes slanim un sasniedz
gaismu. No otras puses, etiolaciju var izraisit
dazadi dabiski un antropogéni faktori ari vélakas
attistibas stadijas, norobezojot augu no gaismas.
Digsta attistibu gaismas trakuma. apzimé par
skotomorfogenézi pretstata  fotomorfogenézei,
kas notiek gaisma, bet izmainas, kas notiek péc
ieprieks etioléta digsta ekspozicijas gaismai — par
deetiolaciju (7.-0. attéls).

Etiolétus, tumsa augusus digstus raksturo atra
hipokotila stiepSanas, apikala aka saglabasanas
ar neattistitam digllapam, dzelteniga digllapu
nokrasa, ko rada karotinoidu klatbutne etioplastos.
Ta ka etioléta stavokli digstu aug$ana var notikt
tikai uz sékla saglabato erzerves vielu un saglabat
vai uznemto mineralvielu rékina, bet hipokotila
pagarinasanas . patéré daudz resursu, etioléti
digsti spéj izdzivot tikai salidzino$i neilgu laiku,
ja tie nesanem atbilsto$ass intensitates gaismu.
Interesanti; ka etiolacijai raksturigais fenotips
neizpauzas tikai kvalitativi, bet daudzas no $im
pazimém var but arl kvantitativi ekspresétas,

0\

deetiolacija
skotomorfogeneze i fotomorfogeneze

1.-12. attéls. Celulozes biosintézes kompleksa struktara.

ja gaisma ir pieejama, bet tas intensitate ir zem
optimala limena, ka novérots ari eksperimenta ar
Arabidopsis thaliana digstiem, kas attistijusies seSas
dienas pilniga tumsa (individs kreisaja pusé) un
dazadas gaismas intensitates klatbtatné (7.-0. attéls).

Digstu deetiolacija, kas ir pareja no heterotrofa
stavokla uz autotrofo, ir pladi pétita ka modelis
gaismas uztverSanas, signalu parneses un
transkripcijas regulacijas mehanismu pétjjumiem.
Deetiolaciju raksturo gaismas reguléto génu
transkripcijas  indukcija, hipokotila augganas

1.-12. attéls. Celulozes biosintézes kompleksa struktara.
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inhibésana $tnu stiep$anas apturéSanas limeni,
apikala aka atvér$anas, digllapu un lapu strauja
attistiba, etioplastu attistibas par hloroplastiem
indukcija, hlorofila sintéze no protohlorofillida,
antocianu sintézes indukcija. Hlorofila veido$anas
ir viena no atrakajam reakcijam un ta sakas mazak
neka 30 s laika péc gaismas signala sanemsanas.

7.4.2.4. Gaismas trukums: eénas izvairisanas
un énas tolerance

Ka jau minéts ieprieks, citu augu lapotnes éna
dramatiski samazina Saules gaismas intensitati un
izmaina tas spektralo sastavu. Pieméram, viena
atseviska Arabidopsis thaliana lapa var samazinat
fotosintétiski aktivo radiaciju no 1500 uz 120 pmol
fotonu m~ s7'. Apkart eso$o augu lapotnes hlorofils
izfiltré sarkano (6001idz700nm) unzilo (4501idz495
nm) gaismu, atstarojot un laizot cauri galvenokart
talo sarkano (700 lidz 800 nm) un zalo (495 lidz
570 nm) gaismu. Augiem dabiskajos biotopos
attistjjusas divas atskirigas pielago$anas stratégijas
samazinatas gaismas intensitates apstakliem. Augi
atklatas vietas, kur apénojumu veido apmeéram
vienada garuma lakstaugu vegetacija, parada énas
izvairiSanas sindromu (angl. shade-avoidance
syndrom), bet augiem zem atsevisku koku
lapotném vai pameza raksturiga énas izturiba.
Nemot véra, ka augi var uztvert atskiribas sarkanas/
talas sarkanas gaismas intensitates attieciba, ka
iespéjams atskirt lakstaugu izraisitu apénojumu
no koku énas, it ipadi, ja gaismas intensitates ir
vienadas? Izradas, ka augi sp& uztvert at$kiribu
starp nemainigi zemu gaismas intensitati, kada ir

A

koku lapotnu apénojuma, un gaismas gradientu,
kads veidojas lakstaugu vegetacijas klatbiitné. Enas
izvairi$anas sindromam, kas morfologiski izpauzas
ka “izaug$ana ara no énas’, ir adaptiva nozime
tikai apkartéjas lakstaugu vegeétacijas gadijuma,
tapéc to inducé tikai gaismas gradienta apstakli,
bet vienlaidus énas gadijjuma veidojas pilnigi citas
morfologiskas un biokimiskas ipasibas, kas vérstas
uz efektivu funkcioné$anu pazeminatas gaismas
intensitates apstaklos (7.-0. attéls).

Enas izvairisanas morfologiski saistita ar augu
stumbru un lapu katu pagarinasanos, apikalas
augSanas izteiktu-dominé$anu, lapu hiponastiju
un samazinatu zarosanos. Pilna spektra gaismas
apstaklos fitohroms atrodas $tnas kodola, kur
tas piesaista un degradé PIF (angl. phytochrome-
interacting factor) transkrpcijas faktorus. Zemas
R/FR attiecibas un gaismas gradienta inducéta
fitohroma B inaktivacija atbrivo lidz tam apspiesto
PIF proteinu génu ekspresiju, un izraisa ari no
giberelina atkarigo DELLA proteinu atdali$anu
no PIF proteiniem. Talak PIF piesaistas atbilsto$o
génu promoteriem un izraisa énas izvairiSanas
atbildes reakciju. Dazadi PIF transkripcijas faktori
izraisa at$kirigu génu ekspresijas indukciju: auksina
signalsistémas indukcija ir atkariga no PIF4 un
PIF5, auksina biosintéze no PIF4, PIF5 un PIF7.

Jaunakie pétijumi liecina, ka ari zalajai
gaismai, kas darbojas caur kriptohromu sistému,
varétu but nozime ka vienam no signaliem énas
izvairiSanas reakcijas regulacija. Ta pieméram,
audzéjot Arabidopsis thaliana augus sarkanas un
zilas gaismas kombinacija un pievienojot zalas
gaidmas komponentu, varéja novérot tipiskus énas

7.-1. attéls. Kukainédajs augs Nepenthes rajah no Kinabalu kalna Borneo, kurniegt 3 litrus. Attéls no Wikipedia.
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izvairi$anas simptomus - lapu kata pagarinasanos
un lapu vertikalaku orientaciju (7.-0. attéls).

Savukart, énas izturibas stratégija saistita ar
stiep$anas aug$anas inhibésanu, ta vieta, palielinas
lapu specifiskais laukums, kas palielina oglekla
fiksacijas efektivitati. No fotosintézes viedokla,
samazinats hlorofila a daudzums izsauc hlorofila
a/b attiecibas pazeminasanos, bet PSIT kompleksu
skaits attieciba pret PSI daudzumu pieaug.

7.4.2.5. UV starojums

Ultravioleto (UV) starojumu iedala tris dalas
atkariba no ta vilna garuma. Isaka starojuma dala
ir UVC (100 lidz 280 nm), kas ir navéjoss dzivajam
batném, bet to pilniba absorbé skabeklis Zemes
atmosféra un virsmu tas nesasniedz (7.-0. attéls).
UVB (2801idz 315 nm) ir bistams dzivajam batném,
jo izraisa DNA un citu molekulu bojajumus.
UVB batiski samazinas atmosféras augséjos
slanos, regéjot ar ozona molekulam stratosféra
(20 lidz 30 km augstuma) un tikai neliela ta dala
sasniedz Zemes virsmu. UVA (315 lidz 400 nm) ir
vismazak aktiva dala un sastada 95% no kopéja UV
daudzuma, kas sasniedz vegétaciju.
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Fotosintezgjosie organismilidz ar Saules gaismu
nenovérSami sapem arl ultravioleto radiaciju.
Saules zenita lenkis un dienas garums, ko nosaka
gadalaiks un geografiskas koordinates, nosaka
lielako dalu UVB variacijas. Ozons ir primarais
UVB absorbéjosais komponents atmosféra, no kura
apméram 90% atrodas stratosféra (“ozona slanis”)
un paréja dala troposféra. Ozona daudzums abos
atmosféras apgabalos ir paklauts ievérojamam
aerosoli un virsmas atstaro$anas spéjas ari batiski
ietekmé "UVB starojumu konkrétaja vieta. So
faktoru. iedarbibas rezultata UVB radiacijai ir
tendence sasniegt maksimumu vasara.

Dabisko UVB sadalijumu ievérojami ietekmé
antropogéna aktivitate, pirmam kartam, gaisto$o
organisko hlora un broma savienojumu izdali$anas
atmosféra, kuri izsauc stratosféras ozona
noardi$anos. Visbutiskaka noardi$anas novérojama
pavasaros polarajos apgabalos, kad Saules gaisma
atgriezas loti aukstajos stratosféras makonos,
kas sekmé loti atru hlora un broma katalizéto
ozona sadali$anos. Visuzkatamakais $is process ir
Antarktida, kur kopéjais ozona daudzums oktobri
ir mazak ka 40% no ta, kas novérots 1960-os gados.
Sis 0zona caurums izraisa lielaku UVB radiaciju
pavasarl Palmera Stacija Antarktida, neka jebkura
gadalaika San Djego, ASV, neraugoties uz daudz
zemako saules gaismas limeni. Lai arl zemaka
limeni, bet ozona caurums pavasaros novérojams
ari Arktika.

UVB ir dazada tie$a un netie$a ietekme uz
augiem. BieZi iegust pretrunigus rezultatus, kas
saistits ar dazadu vides faktoru mijiedrabibu - ar
nespéju atdalit biologiski butiskas ietekmes no
UVB izraisitam iedarbibam. Otrkart, augu sugam ir
dazads jutigums pret UVB.

Lai UVB varétu izraisit jebkadu tie$o vai ar
attistibu saistitu ietekmi uz augu fotosintétisko
produktivitati, UVB ir jaieklast iek$a lapa un
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jatiek absorbétai ar hromoforiem, kas saistiti ar
fotosintétisko aparatu, vai ar saistitajiem géniem
un génu produktiem. Lapas absorbé vairak ka
90% UVB, lapas virsmas spéja atstarot $§a garuma
vilpus ir parasti zem 10%, un UVB caurplade
cauri praktiski nav novérojama lapam. Virkne
$anas komponentu var tie$i absorbét UVB:
nukleinskabes, proteini, lipidi un hinoni. Lapas
ir ari adeni $kistosi fenolu pigmenti, flavonoidi,
kuri spécigi abosrbé UVB radiaciju, bet neabsorbé
fotosintétiski aktivo radiaciju. Sie UVB absorbgjosie
pigmenti ir atrodami visa lapa, tacu tie ipasi
uzkrajas adaksialajas epidermas $tnas. Epidermas
UVB caurlaidiba ir nulle skujukoku skujas, 3 lidz
12% divdigllapju kokiem un graudzaléem un 18
lidz 41% divdigllapjiem zalaugiem. Epidermas
UVBcaurlaidiba negativikorelé ar UVB absorbéjoso
pigmentu koncentraciju un epidermas biezumu.
UVB absorbéjoso savienojumu indukcija lapas
ir vislabak aprakstita un visplasak izplatita augu
atbildes reakcija uz UVB radiaciju. UVBradiacija
stimulé génu ekspresiju fenilalanina amonija liazei,
pirmajam fenilpropanoidu sintézes enzimam, un
halkona sintazei, kas ir centralais posms flavonoidu
sintézé. Tatad, daudzas lapas UVB noklasana lapas
vietas, kur ta var bojat fotosintézes aparatu, ir
minimala.

UVB fotonu absorbcija DNA molekulas izsauc
ciklobutana-pirimidina diméru un, mazaka pakapé,
pirimidina (6-4)-pirimidiona diméru veido$anos.
DNA modifikacijas ir mutagénas, bet, piedevam
vél, tas kavé $tnas metabolismu./Gan RNA-, gan
DNA-polimeraze nespéj nolasit informaciju pari
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bojatajiem dimériem, kas bloké génu transkripciju
un DNA replikaciju. UVB bojatas DNA labosana
notiek ar gaismas atkarigas fotoreaktivacijas
starpniecibu. Arabidopsis thaliana mutanti, kuriem
ir defekts gaismas atkarigaja DNA labosana, ir jutigi
pret UVB (7.-0. attéls). Dimerizacijas likvidaciju
veic enzims fotoliaze, atjaunojot bazes nativaja
forma. Fotoliazém ir divi hromofori - folata vai
flavina tipa, kuriem ir absorbcijas maksimums
starp 350 un 400 nm. lerosinajuma energija tiek
parnesta uz flavina adenina dinukleotidu saturo$o
aktivo centru, kura ierosina elektronu, kas medié
diméra sadalisanu.

Zems UVB 'limenis, kas ir nepiecieSams
DNA dimerizacijai, biosféra vienmér ir kopa
ar ievérojami augstaku UVA limeni (10 lidz 20
kartigu) un fotosintétiski aktivo radiaciju (60 lidz
600 kartigu). Tadél gan UVA, gan fotosintétiski
aktiva radiacija ir pieméroti fotoreaktivacijas
vadifanai un fotoreaktivacijas  kapacitates
kontrolei. Visefektivako fotoreaktivaciju nodrosina
zila gaisma un UVA. Pupinam fotoreaktivacijas
kapacitate atrodas fitohroma kontrolé un ta notiek
génu aktivacijas limeni. Fotoreaktivacijas fermentu
transkriptu uzkrasanas Arabidopsis thaliana notiek
fotosintétiski aktivas radiacijas, zilas gaismas un
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UVA ijetekmé, bet nevis sarkanas gaismas un UVB
iedarbiba. Paaugstinata spé&ja labot DNA bojajumus
ir butisks adaptacijas aspekts UVB radiacijai.
Tomeér, nav skaidrs, cik liela méra DNA bojajumi
un to novérsana ietekmé augu produktivitati.

Fotosintézes inhibé$ana pieaugusas lapas UVB
ietekmé paradita jau vairak ka pirms divdesmit
gadiem. Ir skaidrs, ka UVB potenciali var pasliktinat
tris galveno fotosintézes komponentu efektivitati:
fotofosforilacijas reakcijas tilakoldu membrana,
oglekla dioksida fiksacijas reakcijas Kelvina cikla,
oglekla dioksida piegades atvarsnisu kontroli.

Loti daudzi pétijumi ir paradijusi, ka FSILir pret
UVB ekspoziciju visjutigakais tilakoidu membranas
fotosintézes aparata komponents. Tiek uzskatits,
ka tie$i PSII bojajumi ir galvenais fotosintézi
ierobezojosais faktors ar UVB apstradatas lapas,
lidzigi, ka tas ir fotosintézes inhibé$anas procesa ar
lieko fotosintétiski aktivo radiaciju. PSII ir augsti
strukturéts proteinu-pigmentu komplekss, kas
katalizé elektronu parnesino tdens uz plastohinonu.
Strukturali un funkcionali lidzigie proteini D1 un
D2 veido PSIT centru. Loti jutiga UVB atbildes
reakcija ir $o abu proteinu degradacija. Maksimala
degradacija notiek pie vilpu garuma 300 nm. Ta
ka fotosintézes inhibésanas apstaklos galvenais
bojajumu novér$anas veids ir no fotosintétiski
aktivas radiacijas atkariga atra D1 aprite, péc
analogijas var pienemt, ka UVB inaktivacijas
gadijuma PSII D1 aprite ir dala no' bojajumu
izlabo$anas cikla, kas novér§ UV-inaktivétas PSII
uzkrasanos. Tomer, tiek uzskatits, ka UVB inducéto
bojagjumu mehanisms varétu atSkirties. Ir ari
pétijumi, kas liecina, ka FSIT fotokimijas inhibésana
UVB iedarbiba nav visparéjs primarais fotosintézes
ierobeZzojums.

Fotosintétiskas oglekla dioksida asimilacijas
samazina$anas UVB  ietekmé ir saistita ar
Rubisko karboksilacijas ‘kapacitates maksimuma
samazinasanos. Rubisco aktivitates kritums
varétu bat saistits ar fermenta reaktivaciju vai
arl ar fermenta zudumu. Ta ka Rubisco mRNA
limenis samazinas pirms jebkadam attiecigo
proteinu limena izmainam, var domat, ka pats
Rubisko proteins varétu arl nebat UVB radiacijas
fotoreceptors.

Vairaki pétjjumi parada, ka UVB radiacijas
ietekmé samazinas atvarsniSu atvér$anas. Tomeér

ari citu fotosintézes komponentu inhibésana UVB
ietekmé varétu izraisit atvarsniu aizvér$anos ka
atbildi uz samazinatu vajadzibu péc CO,:Tespéjams,
ka UVB inducé tie$u atvarsniSu aizvérSanos,
inhibéjot K* uzkraganos atvarsniSu slédzéjsunas.
Otrs tie$as iedarbibas mehanisms varétu buat
saistits ar plazmalemmas ATPazes protonu sukna
inhibésanu. Tomeér, mezofila $anu PSII elektronu
transporta relativais nejutigums pret UVB liek
domat, ka elektronu transports un ATPazes
aktivitate nav primarasinhibésanas vietas.

UVB inducé dazadu sekundaro metabolitu
uzkrasanos, kas jetekmé vairakas fiziologiskas
funkcijas. Zemas = intensitates UVB inducé
flavonoidu un sinepskabes esteru uzkrasanos. Sie
savienojumi ‘aizsarga pret UVB iekla$anu lapas
audos, specifiski absorbé&jot 280 lidz 340 nm
diapazona, bet neabsorbéjot fotosintétiski aktivas
gaismas diapazona, kas samazinatu fotosintézes
iznakumu. Flavonoidu uzkraganas novérojama
galvenokart augséja epidermas slani. Flavonoidiem
pilemit ari brivo radikalu partver$anas aktivitate,
kas dod $anai papildus aizsardzibu.

UVB  uztvero$o flavonoidu  biosintézes
regulacija notiek transkripcijas limeni un to vada
UVB fotoreceptors. Fotoreceptora maksimala
aktivitate ir pie 290 nm, un tas darbojas vai nu viens
pats, vai ari saistiba ar fitohromu. UVB paaugstina
transkriptu limenus fenilinalanina amonija liazei,
halkona flavona izomerazei, 4-kumarata:CoA
ligazei un dihidroflavonola-4-reduktazei. Halkona
sintaze, kas katalizé flavonoidu biosintézes centralo
posmu, tiek inducéta gan ar UVB, gan veselu virkni
vides un attistibas stimulu. UVB inducéta halkona
sintazes ekspresija novérojama  galvenokart
epidermas $unas. Atbilstosa géna promotora
analize parada divas UVB jutigas vietas, kur notiek
transkripcijas faktoru piesaistianas.

UVB tolerancé buatiska nozime ir ari
poliaminiem, vaskiem un specifiskiem alkaloidiem.
So savienojumu sintéze inducéjas UVB ietekmeé.
Sojas pupinam atrasta koleracija starp poliaminu
limeni un toleranci pret UVB. Jadoma, ka poliaminu
un to konjugatu brivo radikalu partver$anas
aktivitate samazina UVB radiacijas izraisito stresu.
Atseviski alkoloidi absorbé UVB starojumu vai ari
darbojas ka brivo radikalu partvéréji. Kanepju augos
UVB jetekmé paraléli starojuma dozai palielinas
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UVB absorbéjosa savienojuma tetrahidrokanabiola
saturs. Si savienojuma daudzums palielinas ari lidz
ar augstuma virs jaras limena pieaugumu, kura augi
aug.

Aktivajam skabekla formam ir batiska nozime
UV izraisito bojagjumu radiSana. Aktiva skabekla
formu un citu radikalu daudzuma samazinasana
efektivi samazina UVB izraisito stresu. Zemas
intensitates UVB  starojums izraisa aktiva
skabekla savienojum partver§anas kapacitates
palielinasanos. Galveno antioksidantu glutationa
un askorbinskabes limeni pieaug UVB ietekmeé.
Bez tam, palielinas superoksida dismutazes,
glutationa reduktazes un askorbata peroksidazes
aktivitates. So enzimu géni tiek dazadi ekspreséti

UVB ietekmeé: glutationa reduktazes un glutationa
peroksidazes transkriptu limenis pieaug, bet
superoksida dismutazes mRNA nemainas vai
pat samazinas. Peroksidazes aktivitate - batiski
palielinas UVB ietekmé Arabidopsis thaliana augos.
Sis process tiek precizi kontroléts, un' tas ietver
specifisku izoformu indukeiju. UVB inducé ari
NADPH-oksidazes aktivitati, kas izraisa peroksida
veido$anas pieaugumu. Tam varétu bat nozime
lignifikacijas pastiprinasana. Ir novérots, ka lignina
saturs palielinas augos; kas eksponéti palielinatam
UVB dozam. Lignina uzkrasanas var dot UVB
apstarotam augam papildus prieksrocibu, jo lignina
konjugati ar ferulskabiun citiem fenilpropanoidiem
sekmé UVB absorbciju lapas audos.

Elektromagnétiska radiacija: gaisma un UV starojums
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74.3. TEMPERATURA

Nemot véra augus ka organismus, kas nespéj patstavigi uzturét kermena temperatiru (poikilotermi
organismi), potencialajam vides temperatiras izmainam ir liela nozime augu fiziologija. Galvenie jautajumi,
uz kuriem butu jaatbild $aja sadala, varétu bt sekojosi: (1) Kada nozime augu eksistencé un funkcioné$ana
ir noteiktai vides temperatirai? (2) Kas notiek, temperatirai mainoties? (3) Ka augi spéj pielagoties
temperatiiras izmainam?

Uzsverot augu absolato atkaribu no adens un ta dazadas funkcijas augos, kas analizétas sadala 0.0.0., ka
ari, paturot prata nepiecieS$amibu nodrosinat biokimisko reakciju norisi, kas notiek adens vidg, ir skaidrs, ka
augiem nepiecieS$amajam temperataru diapazonam butu jabat robezas, kad adens atrodas $kidra stavokli,
tatad,no 01idz 100 °C. Bez tam, augi, tapat ka visas dzivas butnes, izmanto kimiskas reakcijas sava metabolisma
nodro$inasanai. No §1 fakta izriet batisks secindgjums: temperatira var ietekmét augu dzives norises,
ietekméjot kimisko rekaciju atrumu tajos. Ka zinams, kimisko reakciju atrums pieaug lidz ar temperatiiras
palielinasanos, jo vinelaicigi palielinas dalinu sadursmes frekvence, tam kustoties atrak. Visparigi nemot,
daudzu “normala” temperatira notiekosu reakciju atrums divkarsojas, temperatirai pieaugot par 10 °C. No
§1 viedokla, temperatiira varétu paaugstinaties ari virs 100 °C, tacu $adas temperatiras kritiski samazinas
daudzu metabolitu, pieméram, aminoskabju, stabilitate, bet hidrofobas mijiedarbibas, kas ir loti svarigas
daudzas biokimiskajas mijiedarbibas, strauji samazinas.

Nakamais moments, kas janem veéra, ir tas, ka vairakums kimisko reakciju augos, tapat ka visos citos
dzivajos organismos, norisinas ar proteinu dabas katalizatoru, enzimu, starpniecibu. Ari enzimu katalizéto
reakciju atrums palielinas lidz ar temperattras pieaugumu, un uz katriem 10 °C tas var bat 50 lidz 100%.
Tomeér, janem véra tas, ka pasas enzimu proteinu molekulas saglaba aktivo konformaciju tikai noteikta
temperatiras diapazona, ka tas tiks analizéts talak. Lielaka dala proteinu sak zaudét aktivo konformaciju
(denaturéjas) jau 42 lidz 45 °C robezas, kas izraisa ari atbilsto$as enzimatiskas aktivitates zudumu (0.-0.
attéls). Lidz ar to, auga temperatiiras izturiba saugs$éja robeza bus liela méra atkariga no tam raksturigo
enzimatisko proteinu temperaturas izturibas.

Augstak minétie fakti nekada veida nav pretruna ar labi zinamajiem temperataras diapazoniem dazadas
vietas uz Zemes, kam var bt paklauti augi un tikai parada teorétiskas temperattras izturibas robezas, kamér
realas robezas nosaka pielagosanas konkrétajiem apstakliem, ka tiks analizéts talak.

7.4.3.1. Temperaturas izmainas vidé un to sakrit ar Maza Leduslaikmeta izbeig$anos (0.-0.
ietekme uz augiem attéls). Konkrétas paradibas rasanas mehanismu
analize ir arpus $Is gramatas uzdevumiem, tacu
Temperatﬁras izmainas un atél,(iribas ir minétie dati paréda temperatiras izmainu glObélO
dinamiskas laika un telpa. Zemes 4.6 miljardu gadu
véstures laika globalais klimats ir batiski mainijies 100 7~
vairakas reizes, un viens no dinamiskakajiem RN
raditajiem ir tie$i tempertaras izmainas. Izmantojot ‘g o re kY
deitérija koncentracijas’ meérjjumus Antarktidas g 60 / 'th
ledus uzslanojumos pédéjo 400 000 gadu laika, é // y \
restauréta globalas temperatiras dinamika $aja 240 —
vietd, kas parada butisku ciklisku izmainu esamibu - » / i
(0.-0. attéls). Batiski, ka siltuma periodi principa R~ PP
sakrit ar CO; koncentracijas maksimumiem, bet 5 i
aukstuma periodiir saistiti ar puteklu koncentracijas 0 00 20 3 _40 B0 6D 70
. _ . _ _ . . Temperature (°C)
maksimumu. Precizi temperatiras meérijumi,
kas pieejami no 1850. gada, parada nozimigu 7.-1. attéls. Kukainédajs augs Nepenthes rajah no Kinabalu

temperatiiras pieaugumu $aja laika, kura sakums kalna Borneo, kurniegt 3 litrus. Attéls no Wikipedia.
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raksturu augu sugu evolacijas laika un dod
iespéju paredzét iespéjamos genétiski noteiktas
temperatiiras fiziologiskas (pielago$anas robezas
dazadu sugu augiem.

Individualo augu un to populaciju limeni
svarigas ir gan sezonalas temperatiras izmainas,
gan diennakts temperatiras izmainpas. Ta
pieméram, alpinajas-un tuksnesa ekosistémas augi
piedzivo izteikti lielas’ temperatiras svarstibas
diennakts laika, kas sasniedz vairakus desmitus
gradu. Savukart, temperataras atskiribas telpa
paradas dazados mérogos, un tas ir saistitas
gan ar atS$kiribam starp klimata zonam, gan
ari ar mikrovides heterogenitates izraisitajam
temperatiiras at$kiribam. Tie$i vides topografijas
atSkiribas biotopos, ko rada dazada ekspozicija
Saules  stariem, biologisko un nedzivo objektu
klatbutne utml. rada loti plasa temperatiras
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Global Temperature Anomaly °C
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7.-1. attéls. Kukainédajs augs Nepenthes rajah no Kinabalu
kalna Borneo, kura kriikveida slazda tilpums var sasniegt 3
litrus. Attéls no Wikipedia.

Simbiozes mineralvielu iegisanai



463

in9cm —»= 25 3.4

Air temperature
11.8 °C

5.6 41

7.-1. attéls. Kukainédajs augs Nepenthes rajah no Kinabalu kalna Borneo, kura kriikveida slazda tilpums var sasniegt 3 litrus.

Attéls no Wikipedia.

diapazona rasanas iespéjamibu, ar ko jasaskaras
tur augos$ajiem augiem (0.-0. attéls). Péc salidzinosi
aukstas nakts, mikrovides objekti var sasilt dazada
atruma atkariba no to ekspozicijas Saules stariem,
kas rada ievérojamas temperatiiras atsKiribas.
Saulainas vasaras dienas augsne var sasilt virs 50 °C.
Tomeér, pat ja gaisa temperattra 10 cm virs augsnes
ir 40 °C, augsnes temperatara 10 cm dziluma ir
tikai 25 °C, paradot, ka krasi temperattras gradienti
pastav gan gaisa, gan augsné. Saprotams, ka digsti
vai rozetes veidojoSie augi bus vairak paklauti
paaugstinatas temperatiras  ietekmei, ‘neka augi,
kam izveidojusies stumbri un lapas izvietotas
attalinati no augsnes virsmas.

Kapéc konkrétais augs uzrada visaktivaku
augSanu, attistibu un fiziologisko parametru
raditajus $aura temperatiras intervala? Seit
ir divas atbildes, vispariga un specifiska: (1)
tapéc, ka tas evolacijas rezultata ir pielagojies
eksistét $adas temperataras, (2) tapéc, ka ta
enzimatiskie - proteini (ietverot ari elektronu
parneséju sistémas) un membranas ir uzbaveéti ta,
ka visoptimalak darbojas ties$i $aja temperatiiras
diapazona. Pamatojoties uz mainigas temperataras
ietekmi uz $is makromolekulas veidojo$ajiem
kimiskajiem savienojumiem var secinat, kads to

Mineralas baroSanas pétijumu vésture

sastavs var nodro$inat optimalu darbibu atbilstosi
prevaléjosajai vides temperattrai. No otras puses,
gan parak augstu, gan parak zemu temperatiru
nelabvéliga ietekme un sekojo$i auga bojajumi ir
saistiti ar temperattras izraisitajam nelabvéligajam
izmainam $anu makromolekulu komponentos
(proteini, lipidi, nukleinskabes), kas traucé vai pat
pilniba ierobezo to funkcionalitati.

Ka jau minéts ieprieks, enzima aktivitates
temperatiras optimums ir saistits ar divam
atskirigam paradibam: (1) katalizétas kimiskas
reakcijas temperatiras atkariga kinétikas un (2)
molekulas termiskas stabilitates. Varétu pienemt,
ka konkréta poikiloterma organisma enzimu
temperatiras optimums visos gadijumos korelé ar
§1 organisma dzives videi raksturigajam tipiskajam
temperatiram un ir specifiska biokimiska
adaptacija vides apstakliem. Lai ari augi ir vieni
no tiem organismiem, kas ikdiena piedzivo
temperatiras variacijas loti plasa diapazona, ir
parsteidzo$i maz pétjjumu par augu temperatiiras
pielagosanos tiesi to enzimu darbibas konteksta.
Pétijumi par citam organismu grupam, kas dzivo
atskirigu temperatiru visai Sauros intervalos
(termalajas ni$as) devu$i iespéju izprast, ka
atskiriga to molekulu uzbtave nodrosina efektivu
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funkcioné$anu konkrétaja temperatira. Proteinu
ipagibas, kas nepiecie$amas, lai nodro$inatu augstu
aktivitati zema temperatara tuvu adens sasal$anas
robezai un augsta temperatira tuvu idens vari$anas
punktam ir principiali pretrunigas. Zemas
temperatiras enzima molekulai nepiecie$ams
paaugstinats konformacijas elastigums, lai efektivi
piesaistitu substratus un izmainitu konformaciju
ar mazu enegijas patérinu. Savukart, stabilitates
nodros$inasanu augsta temperatira var panakt
ar molekulas relativas cietibas palielinasanos. Ta
rezultata, specifisko optimalo temperattru robezas
$im atskirigajam molekulam bis aptuveni vienadas
ipadibas. Savukart, tipisks psihrofilais enzims
denaturésies jau 30 °C temperatara, jo nespés
uzturét nepiecieS$amo molekulas konformaciju,
bet hipertermofilais enzims temperatira zem
40 °C bas pilniba neaktivs izteiktas cietibas dél.
Galvenas atskiribas nodrosina dazada proteinu
primara struktara, kas, savukart, ietekmé
molekulas konformacijas elastigumu. Modifikacijas
nenotiek tajas aminoskabju atlieku secibas, kas
nepiecie§amas aktiva centra darbibai, lai saglabatu
substrata  specifiskumu. Pieméram  paraditi
temperatiiras optimumi vienai un tai pasai enzima
aktivitatei (DNA ligaze) no Antarktidas baktérijas
Pseudoalteromonas haloplanktis, mezofilas
Escherichia coli un termofilas Thermus scotoductus
(0.-0. attels).

Augos  detalizétak  pétita  fotosintézes
biokimisko reakciju enzimu nozime fotosintézes
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temperatiras stabilitates nodrosinasana. Kopuma
augi no vides ar salidzino$i zemaku temperattru
uzrada augstaku fotosintézes atrumu zemakas
temperatiiras, salidzinot ar augiem no vides
ar augstaku temperatiru (0.-0. attéls). Lai ari
fotosintézes atruma samazina$anos karstuma
ietekmé biezi saista ar membranu plastamibas
palielinasanas izsauktajiem elektronu transporta
aktivitates traucéjumiem, eksisté eksperimentali
pieradijumi Rubisco protelna temperatiiras
atkarigas  inaktivacijas negativajai  ietekmei.
Neraugoties uz Rubisco enzima vienado
karstumizturibu augiem no dazadam klimata
zonam, aizsardziba pret fotosintézes karstuma
inaktivaciju notiek, palielinoties Rubisco aktivazes
proteina molekulas karstumizturibai. Ta pieméram,
vésa klimata graudzales Deschampsia antarctica
Rubisco aktivacijas temperataras optimums ir
par 10 °C zemaks neka karsto tuksne$u krimam
Larrea tridentata (0.-0. attéls). No otras puses,
salidzinot aukstumizturigas un aukstumneizturigas

Temperatara
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sugas, konstatéts, ka fotosintézes atrumu
aukstumizturigajam sugam ierobezo Rubisco
aktivitate, bet aukstumneizturigajam sugam -
ribulozes 1,5-bifosfata regeneracijas  atrums.
Jadoma, ka fotosintézes atruma atkaribu no vides
temperatiiras var noteikt dazadi mehanismi pat
vienas sugas robezas, mainoties lidz ar aug$anas
temperataru.

Stinu membranas ietver organellas, ka ari veido
ieksgjas membranu sistémas mitohondrijos. un
hloroplastos, un tas veido fosfolipidu dubultslanis.
No fizikalas kimijas viedokla ~membranu
dubultslani var raksturot ka skidro Kkristalu, jo
fosfolipidu molekulu organizacija veido precizu
sakartojumu, bet hidrofobas taukskabju dalas ir
pietiekami valigas, lai atlautu proteinu molekulu
horizontalo kustibu membranu dubultslani,ka arito
pagrie$anos. Pazeminoties temperatirai, fosfolipidu
molekulas var izkartoties arl regularaka forma,
veidojot cietaku géla fazi, izejot termotropisko fazes
pareju. Temperataru, pie kuras notiek konkrétas
membranas pareja no géla uz $kidro kristalisko
stavokli apzimé par kuSanas punktu. Visparigi
nemot, membranam ar augstaku nepiesatinato
taukskabju saturu to lipidos ku$anas temperatiira
ir augstaka. Membranas bojajumus izraisa gan fazu
pareja, pieaugot tas caurlaidibai, gan ari proteinu
un fosfolipidu lateralo segregaciju membranas,
kas var notikt pazeminatd temperatira. Sadas
izmainas izsauc proteinu kompleksu (enzimu, jonu
parnesgju un kanalu, elektronu parneséju) funkciju
traucéjumus lidz pat pilnigam to zudumam.

Temperatara

Lapu audos visbutiskakais un masveidigakais
membranu veids ir hloroplastu tilakoidi, kuros
lokalizéta fotosintézes elektronu parneses sistéma.
Savukart, $anu plazmatiskda membrana nodrosina
vielu plasmas un signalu apmainu pa apoplastu.
Nemot vera temperatiiras ietekmi uz lipidu
molekulu fizikalajam ipasibamyir logiski pienemt,
ka viens no temperatiras pielago$anas aspektiem
augu $nas ir saistits ar tadam membranu kimiska
sastava izmainam, kas nodroina to optimalaku
darbibu atbilstosi apstakliem, uzturot gan integritati,
gan plastamibu. Nemot véra pielagosanas reakciju
induktivo raksturu, individuala auga biokimiskas
ipadibas katra konkrétaja bridi atbilst noteiktam
temperatiras diapazonam, kads ir bijis nesena
pagatné. Notiekot vairak vai mazak pakapeniskam
vides temperataras izmainam, vai ari, sezonalo
izmainu/gadijuma, sanemot citus vides signalus,
kas liecina par tuvojo$os temperatiras izmainu,
auga atbilstosu génu ekspresijas limeni inducéjas
fiziologiskas adaptacijas reakcijas, kas padara auga
biokimiskas ipasibas vairak piemérotas eso$ajiem
vai paredzamajiem temperattras apstakliem, ka ari,
ieslédz papildus aizsardzibas mehanismus. Sadu
paaugstinatas izturibas iegG$anu apzimé par iegato
termotoleranci karstuma un aukstuma gadijuma,
vai par iegito salizturibu sala gadijuma.

Zemu negativu temperatiru iedarbiba saistita
gan ar izveidojoSos ledus kristalu mehanisko
iedarbibu uz membranam un citam struktaram,
izraisot to bojajumus, gan ar ddens zudumu
(dehidratacijas) sekam audos. Dehidratacija ir
raksturigs rezultats vairaku nelabvéligu vides
apstaklu darbibai (sals, sausums, paaugstinata salu
koncnetracija), tapéc tas ietekme un aizsardziba
tuvak analizéta sadala 0.-0. Nemot véra fiziologiski
atskirigo suboptimalas temperataras ietekmi
dazados temperatiras diapazonos, parasti atseviski
atdala karstuma stresu jeb karstuma Soku un
karstuma izturibu (ekspozicijai temperatiram
virs 37 — 42 °C vai ar1 10 lidz 15 °C virs ikdienas
temperatiras), aukstuma ietekmi un aukstuma
izturibu (0 lidz 15 °C) un sala ietekmi un sala
izturibu (zem 0 °C). Saprotams, ka savvalas
augiem no at$kirigam klimata zonam un dazadam
augteném  atbilsto$as temperatiras izturibas
robezas bus at$kirigas. Nemot vera kultGraugu
geografisko izcel$anos dazadas klimata zonas, arl
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7.-1. tabula. Dazadu sugu augu aukstumizturiba, ko
raksturo augstaka temperatiira, kas var izraisit to bojajumus

Dzimta Suga Temperatira (°C)
Musaceae Musa spp. +10 lidz +12
Lauraceae Persea spp. +6 lidz +8
Poaceae Oryza sativa +12lidz +15
Zea mays +2 lidz +12
Avena sativa -5 lidz -10
Hordeum vulgare -7 lidz -12
Triticum aestivum -91lidz -18
Secale cereale -15 Iidz -30
Solanaceae Lycopersicon esculentum  +2 lidz +5
Capsicum annuuum -2lidz +4
Solanum tuberosum -2.5lidz 0
Solanum acaule -6 lidz -85
Brassicaceae Arabidopsis thaliana -9lidz -14
Rutaceae Citrus spp. -2.2lidz-10
Myrtaceae Eucalyptus spp. -8lidz-16
Cupressaceae  Juniperus spp. -25 lidz —45
Pinaceae Pinus spp. -20 lidz -60
Rosaceae Prunus spp. -20 Iidz -80

to optimalas aug$anas temperattras un bojajumus
izraiso$as  temperataras (izturibas robezZas)
at$kirsies (0.-0. tabula).

No ckologijas viedokla attieciba  pret
optimalajam  aug$anas temperataram, visus
organismus var iedalit psihrofilajos, mezofilajos,
termofilajos un hipertermofilajos organismos (0.-
0. attéls). Butiskakas atskiribas starp §im grupam
izpauzas to enzimu aktivitates darbibas optimalajos

PSIHROFILI

MEZOFILI

temperatiras diapazonos. Termofilajiem un
hipertermofilajiem mikroorganismiem raksturigie
enzimi nevar darboties temperataras zem 40 °C,
tapéc tie nespéj augt $ados apstaklos. Augi parsvara
atbilst mezofilo organismu grupai, tacu polaro
apgabalu sugas un atseviskas augu sistematiskas
grupas (pieméram, mérenas joslas briofiti),
acimredzot, varétu uzskatit 'par psihrofiliem
organismiem. Mérenas un polaras joslas mazzalos
augos (skujkokus) varétu izdalit atseviska grupa,
jo tie spé&j saglabat hlorofilu saturo$us audus un
uzturét zinamu metabolisko aktivitati ari negativa
temperatira. lesp&jams, ka tas raksturigs arl
meérenas joslas briofitiem.

Lidzigi ka citu nelabvéligu vides izmainu
gadijuma, arizemas un augstas temperattras izraisa
pastiprinatu aktiva skabekla formu veido$anos,
kas parsvara saistits ar fotosintézes fotokimisko
reakciju un mitohondriju elposanas elektronu
parneses sisttmu darbibas traucéjumiem, tapéc
batisks aizsardzibas mehanisms pret suboptimalas
temperatiras bojajumiem ir antioksidativas
sistémas efektiva darbiba.

7.4.3.2. Karstuma pielagosanas
Palielinata temperatara (karstums) dazadi
ietekmé proteinu, membranu, RNA un citoskeleta

komponentu stabilitati, ka ari, ietekmé enzimatisko
reakciju efektivitati. Bez $ada veida primaras
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ietekmes, metaboliska lidzsvara izjauksana izraisa
dazadu toksisku produktu, ari aktiva skabekla
formu, uzkrasanos. Augos eksisté genétiski noteikta
spéja pielagoties paaugstinatam temperataram gan
ar morfologisko, gan biokimisko izmainu palidzibu.
Apskatot dazadu kulttraugu sugas, to aug$anu
ierobezojoso temperatiras pieaugumu var saistit
ar klimata apstakliem konkréto sugu dabiskas
izcelsanas vietas (0.-0. tabula). Morfologiskie
mehanismi ka karstuma un sausuma pielago$anas
sastavdala tuvak analizéti 0.0.0. sadala.

Karstuma stresa atbildes reakcijas var
noveérot, ja augus, kas aug kontrolétos apstaklos
optimala temperatira vai tuvu tai, paklayj
islaicigai paaugstinatas temperatiras ietekmei.
Ta pieméram, Arabidopsis thaliana, kas aug 21
°C temperatara, 0.5 lidz 1 h paklauj 42 lidz 45
°C ietekmei (0.-0. attéls A). Saja gadijuma auga
potencialas pielagos$anas reakcijas novéro 5 lidz
7 dienas péc apstrades un apzimé par pamata
karstumizturibu (termotoleranci). Otra iespéja
ir paklaut augus mazakas, bet paaugstinatas,
temperatiras islaicigai ietekmei kadu laiku
pirms apstrades ar augstaku temperatiru. Sada
pielagosanas A. thaliana gadijuma notiek, ja augus
no 21 °C temperataras parnes uz 1.5 h 36 lidz 38
°C, bet péc tam eksponé 2 h 21 °C temperatira
un tikai tad paklauj 45 °C temperatiras ietekmei.
Augu spéju izturét $o apstaklu kombinaciju
parasti apzimé par iegito karstumizturibu. Vel
piemérotaka apstrade pilnigakas karstumizturibas
iegasanai ir pakapeniska karstuma palielinasana
vairaku stundu laika (0.-0. attéls). Interesanti, ka

7.-1. tabula. SliekSna vidéjas diennakts temperatiras,
pie kuram sakas batisks augsanas samazinajums dazadam
kult@raugu sugam

Suga Temperatiara Attistibas stadija
(°Q)

Triticum aestivum 26 Péc ziedésanas

Zea mays 38 Graudu veidosanas

Gossypium hirsutum 45 Ziedésana

Pennisetum glaucum 35 Digsti

Solanum lycopersicum 30 Digsti

Brassica spp. 29 Ziedésana

Pisum sativum 25 Ziedésana

Arachis hypogaea 34 Ziedésana

Vigna unguiculata 41 Ziedésana

Oryza sativa 34 Graudu raza
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gan regulacijas, gan atbildes génu ekspresijas limeni
pamata karstumizturiba batiski atskiras no iegutas
karstumizturibas. Salidzinot génu ekspresijas datus
27 un 38 °C temperatiras, var secinat, ka augos
eksisté atskirigi temperataras sensori (siltumam
un karstumam), kas izraisa dazadas fiziologiskas
reakcijas (0.-0. attéls B).

Karstuma atbildes reakcija $tnu limeni
(karstuma $oks) ir viena no labak izpétitajam dzivo
batnu abiotiska stresa reakcijam, un principialais
mehanisms ir visai lidzigs loti dazadam organismu
grupam. Ja parvietoties spéjigie organismi visbiezak
izvairas no iespéjama karstuma Soka ietekmes,
augiem ka organismiem, kas saistiti ar noteiktu
augSanas vietu, iespéja piedzivot suboptimalu
paaugstinatas temperatiras iedarbibu ir visai
liela. Péc temperataras izmainu uztverSanas augu
audos (iespé&jamie augu temperataras sensori tuvak
analizéti sadala 0.-0.), notiek signalu parnese, kuras
galéjais posms ir karstuma stresa transkripcijas
faktoru izraisitas génu ekspresijas izmainas, ka
rezultata sintezéjas virkne karstuma Soka proteinu
(angl. heat shock proteins, Hsp). Hsp talaka darbiba,
aizsargajot butiskas $anas strukttras - membranas

AtB2a LeB2a

Class B Hsfs OsB2¢c

AtB2b OsB2b

Class A Hsfs

un proteinu kompleksus - célonsakarigi izsauc
temperatiras izturibas palielinasanos auga.

Salidzinot ar citiem eikarotiem, kam ir viens
(Drosophila un raugi) lidz tris (ziditaji) dazadi
karstuma stresa transkripcijas faktori (Hsf), augu
Hsf gimené tadu ir vairak neka 20 (Arabidopsis
thaliana indentificéts 21 Hsf géns). Augu Hsf iedala
tris konservativas evolucionaras klasés, A, B un
C, kuras at$kiras péc to'proteinu oligomerizacijas
doménu strukturalajam ipasibam (0.-0. attéls).
Hsf proteiniem raksturiga modulara struktara, un
tie sastav no atskirigiem doméniem. Raksturigais
atpazistamais doméns Hsf molekula (it ipasi, A
klases Hsf proteiniem) ir blakus kodola eksporta
signalam lokalizétais C-terminalais aktivatora
motivs (AHA motivs) ar konsensus sekvenci
FWxx(F/L)(F/I/L). Hsf atpazist un piesaistas pie
palindromiskajiem piesaistiSanas fragmentiem, t.s.
karstuma stresa elementiem (5-AGAAnnTTCT-3’),
kas/ ir . konservativi visu eikariotu karstuma
inducétajiem géniem.

Augiem vislabak izpétitas ir Arabidopsis
thaliana un tomatu Hsf sistémas. Pétijumu rezultati
lauj domat, ka tomatu audos HsfAla ir centralais

Class C Hsfs

OsB4b OsB4a
AtB4
OsB4c

Arabidopsis Hsfs (21)
OsAta Tomato Hsfs (15+)

LeA8 AtA8

OsA8/9 Rice Hsfs (23+)
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karstuma $oka regulators, bet HsfA2 darbojas ka
galvenais transkripcijas faktors jau termotolerantas
$anas. HsfAla ir konstitutivi ekspreséts un regulé
karstuma $oka inducéto HsfA2 un HsfB1 ekspresiju.
HsfAla darbojas ari ka kodola saglabasanas
faktors un ir HsfA2 koaktivators, veidojot ar to
heterooligoméru kompleksu. Karstuma $oka
sakuma fazé Arabidopsis thaliana butiskakie ir
HsfAla un HsfAlb, bet HsfA2 kontrolé génu
ekspresiju ilgsto$as karstuma ietekmes gadijuma, ka
ari, atgtsanas fazé. A. thaliana, at$kiriba no tomata,
HsfA2 ekspresiju neregulé HsfAla vai HsfAlb,
bet to inducé intensiva gaisma un H,0,. Bez tam,
uzskata, ka HsfA4a un HfsA8 darbojas ka aktiva
skabekla formu sensoti, bet HsfA5 ir specifisks
HsfA4 represors. Savukart, HsfA3 regulé DREB2A,
transkripcijas faktors, kas piedalas dehidracijas
atbildes génu regulacija, bet HsfA9 ir nozime séklu
attistiba un tas nav saistits ar atbildes reakciju
nelabvéligu apstaklu ietekmei.

Karstuma signalu parneso$a  strap$unu/
iek$sanas sistéma, kas ierosina Hsf darbibu, nav
visai labi saprotama. Varétu domat, ka karstuma
$oka ietekmé notiek Ca?*-atkarigas signalsistémas
darbiba, ka tas ir daudzu nelabvéligu vides
izmainu regulacija. Ir paradits citoplazmas Ca®*
koncentracijas islaicigs pieaugums péc karstuma
iedarbibas un ta saistiba ar kalmodulina sistému,
bet inozitola 1,4,5-trifosfata sistéma piedalas
ka talakais signala parneséjs $ana. No augu
hormoniem paradita abscizskabes un salicilskabes
iespéjama darbiba karstuma $oka atbildes reakcija,
bet tie nav nepiecie$ami Hsp sintézei.

Hsp pirmo reizi identificéti ka proteini, kas
specifiski inducéjas karstuma Soka laika. Geni,
kas kodé Hsp, ir visai konservativi un atbilsto$as
DNA sekvences var atrast praktiski jebkuras
sugas organisma. Daudzi Hsp géni un to produkti,
pamatojoties uz sekven¢u homologiju, veido
gemenes, kuras iedala péc tipiskas molekulas
masas: Hsp110, Hsp100, Hsp90, Hsp70, Hsp40,
Hspl0, ka ari, maza izméra Hsp. Galvena
funkcionalj-vienojo$a hsp proteinu iezime ir to
spéja darboties ka molekularajiem ¢aperoniem,
saistoties ar proteinu molekulam, nodrosinot to
konfiguracijas atjauno$anos un saglabasanos,
un, tadéjadi, samazinot nelabvéligo proteinu
mijiedarbibu iep&jamibu. Hsp atpazist proteinus,
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kas ir vai nu denaturéta stavokli, vai kuru molekulas
nav vél pilniba procesétas, vai kuri nav lokalizéti
atbilstosaja $unas kompartmenta. Tipiska gadijuma
Hsp darbojas ka oligoméri vai vairaku dazadu
¢aperonu kompleksi, piesaistoties ari dazadam
citam molekulam, pieméram, nukleotidu apmainas
faktoriem.Hsp darbibas mehanismiunnodrosinatas
funkcijas var bat dazadas, un ka galvenas tiek
uzsvertas (1) partnerproteinu uzturé$ana noteikta
stavokli (salikta, nesalikta vai salik§anai kompetenta
stavokli); (2) lokalizacija noteikta organella,importa
un eksporta nodrosinasana; (3) agregacijas iespé&ju
samazina$ana; (4) agregétu vai nepareizi saliktu
proteinu iezimé$ana sadali$anai vai aizvak$anai no
$tnas. Dala Hsp ir konstitutivi ekspreéti, tacu citu
ekspresiju ierosina ne tikai karstuma Soks, bet ari
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citu nelabvéligu abiotisko apstaklu ietekme, ka arf,
patogeéni.

7.4.3.3. Sala izturiba un sasalSanas vadisana

Dazadu sugu augu salizturiba ir izteikti variabla
un savvalas augu gadijuma to saista ar iespéjamam
negativajam temperatiram to dabiskajas aug$anas
vietas, bet kultdraugiem - ar izcelsmes vietas
temperatiras rezimu. Lakstaugiem kopuma sala
izturiba ir zemaka, un ta var bat no zema limena
(0 lidz -5 °C) Solanum tuberosum lidz vidéjam
(-5 lidz -10 °C) ziemas labibam (Triticum
aestivum un Secale cereale) un augstam (-10 lidz
-20 °C) daudzgadigajam graudzalém. Loti augsta
sala izturiba raksturiga kokaugiem, pieméram,
Robinia pseudoacacia, Cornus sericea un Populus
tremuloides, kuru audi var izdzivot -196 °C
temperatira. Dazadu kokaugu sugu sala izturiba
salidzinata 0.-0. tabula.

Analizéjot sala ietekmi uz augiem, janem
véra vairakas ledus veido$anas procesa fizikalas
ipatnibas. Pirmkart, ledus veidoSanas (adens
kristalizacija) ir siltumu izdalo$s (ekzotermisks)
process, bet ledus kuSana - siltumu patéréjoss
process. Otrkart, ledus kristalu veido$anas
temperatiras, kas siltakas par —-40 °C nenotiek
sponatni, bet tam nepiecieSsami nukleacijas agenti.
Krana udens sasalst zem 0 °C, temperatira,
kas ir vienada ar ledus kusanas temperataru, jo
kimiskie piemaisijumi darbojas ka nukleacijas
(ledus kristala veido$anas ierosinasanas) agenti.
Absolati tirs adens nesasalst -5 °C temperatira,
jo ledus kristala kritiska masa $aja gadijuma ir 45
000 tdnes molekulu, pretéja gadijuma, izveidojies
kodols izgkist, jo saplasanas izraisitais siltums
to sasilda. Temperatirai pazeminoties lidz -20
°C, nepiecieSamas 650 tira udens molekulas, kas
joprojam ir parak liels daudzums, lai tas notiktu
spontani. Visbeidzot, homogéna ledus kristalizacija
ir spéjiga notikt tikai apméram -40 °C temperatura,
kad tikai 70 adens molekulas nepiecie§amas ledus
kodola, laj-uzturétu ta aug$anu. Tapéc ari pilnigi
tirs adens sasalst $ada temperatara.

Superatdzesgjot ~ adeni  vienlaicigi  ar
kristalizacijas novér$anu, panak t.s. stiklveida
stavokli, kad molekulas izveido amorfu vielu.
Stiklveida stavoklis (vitrifikacija) izsledz kristalu

7.-1. tabula. Dazadu Ziemelamerikas kokaugu sugu sala
izturiba

Suga Temperatura, kas

izraisa bojaeju (°C)
Sugas ar salizturibu, kas sakrit ar minimalo temperatiiru uz to
areala ziemelu robezas

Acer saccharum -42 lidz —43
Betula alleghaniensis —44/lidz —45
Carpinus caroliniana —42

Carya ovata -43 lidz -46
Cercis canadensis -25lidz-30
Fagus grandifolia —41

Fraxinus americana -42 lidz -46
Liquidambar styracifiua -25lidz -30
Magnolia grandiflora -15 lidz -20
Myrica californica -10

Pinus elliottii -10 lidz -20
Prunus serotina -42 lidz —43
Quercus garryana -15 lidz -20
Quercus michauxi -20

Quercus rubra —40 lidz -41
Quercus virginiana -8

Sequoia sempervirens =15

Sugas ar salizturibu, kas ir lielaka neka minimala temperatiira
to areala robezas

Populus deltoides -50 lidz -80
Populus trichocarpa -60
Salix nigra -60 lidz -80
Taxodium distichum -30
Thuja occidentalis -80
Tilia americana -80
Tsuga canadensis -60

veido$anos, saglabajot zinamu elastigumu, lidz ar
to, tas var pasargat no bojajumu rasanas. Udens
kristalizacijas vadiSana iespéjama ar dazada veida
kimisko savienojumu palidzibu, kas darbojas uz
ats$kirigu mehanismu pamata. Krioprotektanti
palénina ledus kristalu aug$anu un ari veidos$anos.
Ledus veido$anas blokétaji nelauj sakties ledus
kodola veidosanai. Atbilsto$i teorijai, ledus kristals
var augt se$u simetrijas asu virziena, kas atrodas
viena plakné (a-asis), vai ari, perpendikulari a-asim
- c-ass virziena. Siltakas temperataras parasti notiek
augSana a-asu virziena, kas rada sniegparslinu
raksturigo se$sttra formu. Savukart, aug$ana c-ass
virziena izveido potenciali bistamakos adatveida
kristalus. Ledus veidosanas blokeétaji var darboties
atbilsto$i  tris dazadiem mehanismiem: (1)
piesaistas un inaktivé heterogéno nukleacijas vielu
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darbibu, (2) bloké augsanu a-asu virziena, (3) bloké
augsanu c-ass virziena (0.-0. attéls).

Ka nukleatori var darboties gan dazadi
mehaniski piemaisijumi (organiski un neorganiski),
ganaridazadasbiologiskas molekulas un struktaras.
Ledus nukleacijas veicinataji savienojumi izraisa
tdens sasal$ana temperatiras tuvu 0 °C. Nukleatori
darbojas gan uz augu virsmas,gan aritie var bataugu
audos. Vislabak zinama dabisko nukleatorsgrupa
ir proteini no Pseudomonas syringae un Erwinia
herbicola, kam raksturiga ledus kristalam lidziga
konformacija un kas izsauc sala bojajumus uz augu
lapu virsmas. Linearais polimérs poliglicerols var
piesaistities nukleatoru molekulai un to inaktivét,
un ta darbibu veicina polivinilspirts. So vielu
maisijums ir visefektivakais koncentracijas attiecigi
0.1 un 0.9%.

Udens sasalsanu augd iespéjams  pétit
ar vairakam metodém, no kuram visbiezak
izmantotas ir diferenciala termala analize un
kodolu magnétiskas rezonanses spektroskopija
apvienojuma ar mikroatélveidosanu. Diferencialas
termalas analizes gadjjuma izmanto termopari,
kas pievienots sasaldéjamam paraugam un tadam
pasam sausam paraugam. Pakapeniski pazeminot
vides temperataru, registré parauga temperataras
izmainas attieciba pret sauso paraugu, un
temperatiras pacelSanas sasaldéjama parauga
parada sasal$anas bridi, jo siltums izdalas ledus
veido$anasrezultata. Viena auga parauga var novérot

(a)

Coaxis

bhasal plane

prism plane

Antifreeze
protein

a-axis

vairakkartigu temperatiras pieaugumu, kas liecina
par vairakkartigu idens sasal$anu dazados audos un
struktaras (0.-0. attéls). Sakotnéji koksnes paraugs
atdziest zem nulles temperatiras bez butiskas ledus
veido$anas. Apmeéram -6 lidz -8 °C diapazona var
novérot pirmo ekzotermu, kas rada arpus$inas
sasal$anu - ledus veidosanos apoplasta ksiléemas
elementos, miza u.c. Udens zudums starp$anu
telpa izraisa idens potenciala samazinaganos un
tdens iepludi taja no $unas citoplazmas, kas izsauc
ledus kristalu palielina§anos un otro ekzotermu.
Tresa ekzoterma saistita ar atlikusa adens spontanu
nukleaciju $anu iek$pusé un $i ledus veidosanas ir
ar iespéjami visnelabvéligakajam sekam. Kodolu
magnétiskas - rezonanses metode parada skidra
tdens lokalizaciju audos, tapéc ar tas palidzibu
var paradit superatdzeséta tdens saglabasanos
saldésanas proces gaita dazadas temperaturas.
Nemot veéra to, ka augu audos neatrodas
tirs [ idens, bet tas satur dazadas izskidusas
neorganiskas un organiskas vielas, augu audu
sasal$anas laika parasti novéro t.s. sasal$anas
punkta pazeminaanos — augu dalas parasti sasalst
temperatiira, kas zemaka par nulli. Ta pieméram,
graudzalu dzinumi sasalst starp —1.5 un -2.5 °C, bet
persiku dzinumi - starp -0.6 un -2.6 °C. Uzskata,
ka sala adaptacijas procesa augi iegust sp&ju vadit
sasal$anas procesu, sintezéjot un lokalizéti uzkrajot
dazadus savienojumus, kas darbojas gan ka
endogénie nukleatori (ledus veidosanas iniciatori),

(b)

Antifreeze protein

Aasal plane

=Prism plane

Antifreeze
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7.-1. attéls. Kukainédajs augs Nepenthes rajah no Kinabalu kalna Borneo, kura krikveida slazda tilpums var sasniegt 3 litrus.

Attéls no Wikipedia.

Temperatura

«

>
c
o)
c
oL
=
o
o
o
)
7
=
>
>
o
b
3
>
&
>




<

AUGU FIZIOLOGISKA ADAPTACI

472

A. HETEROGENEOUS NUCLEATION
OF PURE WATER

N0

bulk wi

B. HOMOGENEOUS NUCLEATION
OF PURE WATER

W)

—

w finely dispersed
water droplets
~ A
C. ACCLIMATED DOGWOOD STEM

internode

D. ACCLIMATED APPLE STEM

“ |

stem
internode

DIFFERENTIAL TEMPERATURE

I

E. ACCLIMATED HICKORY STEM

A

stel
internode

F. ACCLIMATED
PEACH FLOWER BUD

dormant
winter

flower bud|

| | 1 L | L

0 -1 -20 -3 -4 -5 -60
REFERENCE TEMPERATURE (°C)

7.-1. attéls. Kukainédajs augs Nepenthes rajah no Kinabalu
kalna Borneo, kura krikveida slazda tilpums var sasniegt 3
litrus. Attéls no Wikipedia.

gan ka antifriza savienojumi (ledus kristalizacijas
kavétaji). No fiziologijas viedokla, ir butiski veicinat
ledus veido$anos arpus $@nam (starp$ianu telpa) un
kavet to §iinu citoplazma. Saja gadijuma, citoplazmas
komponenti japasarga tikai no dehidratacijas un
tas sekam. Arpus$inas sasalSana novérota gan
lakstaugu dzinumos, gan kokaugu parkoksnéjusos
dzinumos, gan ari dazadu sugu pumpuros. Parasti
ledus veidojas starp pumpuru segzvinam, izraisot
meristému  dehidraciju.  Atsevigkam  sugam
(pieméram; Forsythia spp. un Prunus persica)
ieksgjie pumpuru organi superatdziest no -10
lidz ‘=30 °C, darbojoties antifriza savienojumiem.
Sis-process norit lidzigi klavu pumpuros, bet, lidz
ar temperatiras pazemina$anos, var novérot arl
daléju  dehidraciju. Galgjais ledus izvietojums

augu audos ir atkarigs ari no rekristalizacijas
procesa, notiekot lielaku kristalu veido$anai no
ieprieks izveidotiem mazakiem ledus kristaliem.
Reksristalizacija notiek ilgsto$as vidéja un stipras
negativas temperataras ietekmé. Augu antifriza
proteini ir aktivi rekristalizacijas inhibitori.

Ir pienemts uzskatit, ka' ledus veido$anas
kaitiga ietekme uz augi parsvara ir saistita ar $tnu
dehidrataciju, ka ari, ar ledus masu mehanisko
ietekmi uz $anu struktaram, gk. membranam.
Kopuma pemot, tie$i membranas ir galvena
sasal§anas izraisito bojajumu veido$anas vieta
$una, tapéc sala izturibu galvenais nodrosinosais
faktors ir tie$i membranu aizsardziba. Bez tam,
sals veicina ari aktiva skabekla formu rasanos, kas
liela meéra pastiprina sasal$anas kaitigo ietekmi
uz memranam. Var novérot ari cita veida ledus
kristalizacijas tieSu un netieu negativu ietekmi
uz augiem. Butisks bojajumu veids kokaugiem ir
saistits ar ledus veido$anos ksilémas elementos, kad
kristalizacijas rezultata no $kiduma izdalas gazes
burbuli, kas, ledum kastot, var izraisit emboliju
un vadaudu sistémas veseluma zudumus. Ari sala
izsauktie koksnes plisumi ir netie$i saistiti ar ledus
veido$anos stumbra. Plisumu neizraisa ledus masas
auggana, bet gan izveidojies spriegums koksné, kas
var but saistits gan ar sasal$anu nedzivo koksnes
$anu lamena, gan aréjas koksnes atraku atdzisanu
salidzinajuma ar iek$&jo koksni. Sadi plisumi
neizraisa koka bojaeju un var pastavét daudzu gadu
garuma.

Kokaugiem ledus veido$anas ksiléma ziema
ir zinama méra lidzigs process kavitacijas
(gazes burbulu) rasanas iespéjai vasara sausuma
apstaklos. Temperatiras zem nulles wdens
ksilema atrodas ipasa termodinamiskaja stavokli,
jo tas ir metastabils divos virzienos: (1) adens ir
superatdzeséts, jo atrodas zemak par nukleacijas
temperatiru un (2) tas ir zem sprieguma, jo skidra
udens spiediens ir zemaks par tvaika piesatindjuma
spiedienu (0.-0. attéls). Sada situacija tdens paliek
gkidra stavokli tik ilgi, kameér taja nav cietu vielu
piemaisijumu vai gazes fazes, kas var darboties ka
nukleatori un rosinat jaunas fazes (ledus vai gazes)
veido$anos. Mazaka diametra ksilémas elementos
kavitacija var veidoties zemaka spiediena, un ari
ledus nukleacijai nepiecieS$ama temperatara ir
zemaka. Si sakariba izskaidro, kapéc dazadu sugu
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7.-1. attéls. Kukainédajs augs Nepenthes rajah no Kinabalu kalna Borneo, kura krikveida slazda tilpums var sasniegt 3 litrus.

Attéls no Wikipedia.

kokaugiem ir salidzinosi vienada izturiba gan pret
sasal$anu, gan sausuma apstakliem.

Izvértéjot dazadu augu sugu sala izturibas
stratégijas, jasecina, ka augu sala izturibu nevar
izskaidrot tikai ar ledus kristalizacijas vadi$anu
arpus$iinas sasal$anas vai superatdzi$anas (sala
izvair§ianas) veida. Atskiriba no arktisko tdenu
zivim un daudziem kukainiem, kam ‘antifriza
proteinu specifiska aktivitate ir augsta un kas var
ierosinat sasal$anas temperatiiras pazeminasanu
(termalo histerézi) par vairakiem gradiem lidz
pat 13 °C, lielaka dala augu antifriza proteinu to
pazemina tikai par dazam grada desmitdalam. No
eglu skuju apoplasta izdaliti antifriza proteini, kuru
izraisita termala histeréze ir ievérojami augstaka un
400 ug mL™" koncentracija sasniedz 2.0 °C. Batiski,
ka péc aukstuma /pielagosanas skuju proteinu
antifriza aktivitate korele ar kopé&jo proteina
koncentraciju, kas rada, ka $o proteinu daudzuma
pieaugums ir tiedi saistits ar ledus vadiSanas spéjas
pastiprinaanos.

Kokaugu ksilémas parenhimas $unas pielagojas
salam - ar dzilas superatdzianas mehanisma
starpniecibu, kas novér§ dehidracijas iespé&ju.
Superatdzi$anas temperatiras robeza kokiem
ir atkariga no platuma gradiem un pakapeniski

Temperatura

samazinas no -10 °C tropu kokiem lidz apméram
-60°Csubpolarajosapgabalos. Temperatiirasrobeza
mainas ari sezonas laika: borealaja zona vasara ta
ir =20 °C, bet ziema nokrit lidz apméram -60 °C.
Sada mehanisma pastavésanu skaidro ar wdens
fiziskas izolacijas teoriju, jo eksperimanti parada,
ka atseviski Gdens pilieni, kas nesatur heterogéna
ledus veido$anas nukleatorus, superatdziest lidz
-38 °C. Tomer, $ada teorija nevar izskaidrot zemas
superatdzi§anas gadijumus, ka ari, iespéju mainities
superatdzi$anas temperatiras robezai atkariba no
dazadiem apstakliem. Lidz ar to, var pienemt, ka
eksisté ari kads fiziologisks mehanisms, kas varétu
bat saistits ar antifriza savienojumu izmainam
augu ksiléma. No dazadu koku sugu ksilemas
izoleti flavonu glikozidi (pieméram, kemferola
3-O-B-D-glikopiranozids un kvercetina 3-O-f-
D-glikopiranozids) un hidrolizéjami gallotannini,
kuriem raksturiga spéja veicinat superatdzi$anu
dazadu ledus nukleatoru klatbatné. Uzskata, ka $iem
savienojumiem nav tieas antifriza aktivitates, bet
tie ietekmé heterogéno ledus nukleatoru darbibu,
tadéjadi veicinot superatdzi$anu lokalizacijas vietas.

Sala izvairi$anas procesa butiska ir ari dazadu
fizisku barjeru veido$anas, lai pasargatu atseviskus
audus vai organus no ledus kristalu aug$anas to
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virziena. Ta pieméram, sala izturigajiem acaliju
(Rhododendron spp.) augiem ar fenoliem bagatinata
hidrofoba barjera izolé ziedpumpurus no stumbra,
tadéjadi pasargajot tos no ledus kristalu aug$anas
virziena no ksilémas. Janem ari véra, ka funkcionali
intakta $anas plazmatiska membrana ir batiska
barjera ledus kristalu aug$anai, ta¢u adens $kidra
stavokli spé&j $kérsot to abos virzienos.

Meérenas joslas ziemas viengadigo, divgadigo un
daudzgadigo augu pielago$anas ziemas salam dod
iespéju tiem parciest negativu temperataru ietekmi.
Sala pielagos8anas ir genétiski noteikts process, kas
atkarigs no génu ekspresijas un kas integré noteiktu
vides signalus, ka rezultata augi iegtst spéju
izturét daudz zemakas negativas temperatiras. Ta
pieméram, nepielagotu ziemas rudzu augi aiziet
boja jau -5 °C temperatara, bet péc pietiekami ilgas
ekspozicijas zemai pozitivai temperatarai augi spéj
veiksmigi pardzivot lidz pat -30 °C.

Sala pielago$anas notiek divas fazés. Dabiskos
apstaklos mérenas joslas kokaugiem tie$i dienas
garuma (fotoperioda) samazinasanas vai, precizak,
nakts paildzinasanas, Ta rezultata, sakas augSana
sprocesu partrauk$anas un tie iegast nelielu, bet
bitisku sala izturibas pieaugumu. Sis pats signals
darbojas ari miera peridoa indukcijas gadijuma,

tacu abi procesi notiek atbilstosi atskirigiem laika
grafikiem un mehanistiski nav tie$i saistiti. Sala
izturibas pirmas fazes indukcijai nepieciesams
salidzinos$i daudz isaks laiks. Pirma faze ir nedzilas
sala izturibas stadija un tas laika augs iegust
kompetenci dzilajai sala pielago$ana (0.-0. attéls).
Otro fazi ierosina ekspozicija’ pirmajam salnam
un ta noved pie pilnas sala izturibas iegi$anas
atbilstosas fiziologiskas adaptacija sprocesa. Pirmas
fazeslaikair butiska arizemas pozitivas temperatara
sietekme. Fotoperioda izmainas caur fitohroma
sistému uztver lapas un izveidojies kimiskais
signals (domajams; abscizskabe) parvietojas floéma
uz parziemojo$ajiem dzinumiem. Kokaugiem
samazinas ari tdens daudzums ksiléma. Iegata
sala izturiba ir salidzino$i neliela un tikai talaks
vides stimuls pirmo salnu veida inducé turpmakas
izmainas, kas pakapeniski noved pie pilnas sala
izturibas. Tre$a faze ir pakapeniska sala izturibas
samazinasanas, kas sakas jau ziemas vida.

No otras puses, augiem, kuri iepriek§ nav
bijusi paklauti induktiva fotoperioda ietekmei,
iesp&jams izsaukt sala izturibas palielinasanos tikai
ar ekspoziciju zemai pozitivai temperatirai (4 °C)
t.s. aukstuma pielagosanas procesa. Sis mehanisms
vairak raksturigs lakstaugiem un ir vislabak izpétits
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ziemas viengadigo kultGraugu (ziemaju) gadijuma,
ka ari Arabidopsis thaliana ziemas viengadigajam
formam. Aukstuma periodu var aizvietot ar
abscizskabes apstradi koncentracijas no 10™* lidz
10° M. Varétu domat, ka abscizskabe darbojas
arl ka endogénais regulators zemas temperatiras
izmainitas sala izturibas gadijjuma, jo pret
anscizskabi nejutigiem mutantiem vai ari tadiem
augiem, kas nesintezé absciskabi, nevar izraisit no
aukstuma atkarigo sala izturibu. Tomeér, ne visi
géni, kas inducéjas aukstuma apstrades gadijjuma,
ir atkarigi no abscizskabes, ka ari, dazam sugam
apstrade ar abscizskabi izraisa mazak izteiktu sala
izturibu, salidzinot ar aukstuma apstradi.

Pat radniecigam sugam var novérot butiskas
atskiribas sala pielago$anas spéja. Ta pieméram,
Solanum ginti var novérot (1) sala izturigas
sugas, kas spgj iegut palielinatu izturibu (Solanum
commersonii); (2) sala izturigas sugas, kuram nav
iespéjams palielinat izturibu (Sloanum bolviense);
(3) sala jutigas sugas, kuram var iznducét sala
izturibu (Solanum polytrichon); (4) sala jutigas
sugas, kuram nevar inducét sala izturibu (Solanum
tuberosum, Solanum stoloniferum); (5) aukstuma
neizturigas sugas, kas gast bojajumus jau 2 °C
temperatara (Solanum trifidum). Kartupeliem
sala pielago$anos izsauc temperatiras, kas
zemakas par 13 °C, bet nepiecie$amais ilgums ir
apméram 15 dienas, lidzigi ka citu taksonomisko
un ekologisko grupu augiem. Buatiski, ka $ada
veida iegtito sala izturibu var novérst neilga (tikai
viena vai divas dienas) ekspozicija paaugstinata
temperatara (10 lidz 20 °C). Kartupeliem sala
izturibas procesa partrauksana inducgjas jau péc
2 lidz 3 h ekspozicijas 20 °C temperatira, bet
10 °C temperatira sala izturibas robeza vienas
dienas laika nokritas no =11.5 lidz -9 °C. Augiem,
kam vajadziga ari fotoperiodiska sala izturibas
indukcija, ir nepiecieSams ilgaks laiks pilnas
izturibas iegaisanai, bet tiem augiem, kuriem pietiek
tikai ar zemas temperataras ekspoziciju, $is process
notiek atrak.

Zemas temperatiras ietekmé notiek specifisku
aukstuma reguléto génu ekspresija. Sie géni pieder
trim funkcionalajam grupam: (1) géni, kas piedalas
zemas. temperatiras signala parneses kaskadés
(Ca?*-atkarigas proteinkinazes, mitogéna aktivétas
proteinkinazes); (2) transkripcijas faktoru un citu
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reguléjoso proteinu géni; (3) géni, kas kodé enzimus
un struktirkomponentus, kas tie$i pasarga no sala
izraisitajiem bojajumiem. Vislabak raksturotie sala
pielagosanas regulatori transkripcijas limeni ir
CBF (angl. C-repeat binding factor) transkripcijas
faktoru grupa, kas talak caur noteiktu génu (CBF
regulona) ekspresijas izmainam zraisa metabolisko
parprogrammeésanu, kas ir pamata sala izturibai.
Arabidopsis thaliana augiem tikai 15 min ilga
ekspozicija aukstuma inducé CBFI, CBF2 un CBF3
ekspresiju, kam seko vairak neka 100 CBF regulona
génu ekspresija nakamo 2 h laika. Sintezétie
proteini ietver membranas stabilizéjosus proteinus,
$kisto$o oglhidratu metabolisma un noteiktu
aminoskabju (prolins u.c.) sintézes enzimus. Liela
grupa génu kodé t.s. vélas embriogenézes (LEA,
angl. late embryogenesis-abundant) proteinus un
arl karstuma $oka proteinus (Hsp), kas ir visparigas
abiotiska stresa atbildes komponenti un saistita
ar aizsardzibu pret dehidraciju. LEA proteini
ir/arkartigi hidrofili un karstumizturigi, un tie
darbojas ka adeni piesaistosas molekulas un var
ari stabilizét membranas. Plazmatiska membrana
ir viena no galvenajam vietam aukstuma inducéto
aizsargproteinu darbibai, ta¢u arl hloroplastu
membranas ir batisks aizsardzibas meérkis, it ipasi,
otraja sala pielagosanas stadija. Gan ziemzalo augu
lapas, gan lapas nometo$o augu vegetativajos un
ziedpumpuros batiska nozime ir ELIP (angl. early
light-induced) proteiniem, kuru génu transkripcija
ir viena no visintensivakajam atbildes reakcijam
aukstuma pielago$anas laika.

7.4.3.4. Membranu sastava adaptacijas
saistiba ar temperaturas izturibu

Zema temperatiira membranas iziet fazu pareju
no $kidras krsitaliskas uz géla fazi,kam ir samazinata
plastamiba, un notiek jonu caurlaidibas straujs
pieaugums un mebranas proteinu deaktivacija.
Aukstumneizturigiem augiem fazes parejas
temperatira hloroplastu membranas ir augstaka,
salidzinot ar aukstumizturigajiem augiem, kas
varétu bat saistits ar fosfatidilglicerola molekulu
taukskabju piesatinamibas pakapi. Izturigajiem
augiem piesatinatas taukskabes (16:0 un 18:0)
saturo$a fosfatidilglicerola daudzums ir mazak
neka 20%, bet jutigie augi satur 40% un vairak
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piesatinato fosfatidilglicerolu. Lipidu desaturacija
augos sakas ar 16:0 un 18:0 taukskabém, un to
nodrogdina vairakas deaturazes, kas ir lokalizétas
endoplazmatiskaja ~ tikla un  hloroplastos.
Arabidopsis thaliana mutanti, kam nav aktivas w-9
vai w-6 taukskabju desaturazes un kuriem attiecigi
raksturigs augsts 16:0 vai 16:1 un 18:1 taukskabju
saturs, ir samazinats polinepiesatinato taukskabju
daudzums fosfatidilglicerolu molekulas, un $iem
augiem raksturigs pastiprinats jutigums pret
zemas temperattras (6 °C) iedarbibu. Aukstumam
pielagoti augi specifiski uzkraj polinepiesatinatas
taukskabes,  pieméram, linolskabi (18:2).
Heksadekatrienoskabe (16:3) un linolénskabe
(18:3) ir galvenas polinepiesatinatas taukskabes
augu membranu lipidos, un w-3 desaturazes géna
parekspresija Arabidopsis hloroplastos buatiski
palielina to daudzumu un vienlaicigi izraisa digstu
aukstumizturibas pieaugumu.

Nemot véra paaugstinatas temperatiirasizraisito
membranu plastamibas palielinaganos, ir logiski, ka
samazinats polinepiesatinato taukskabju daudzums
membranas ir célonsakarigi saistits ar karstuma
izturibas pieaugumu. Ta pieméram, transgénie
tabakas augi ar blokétu w-3 desaturazes aktivitati
hloroplastos parsvara uzkraj dienotaukskabes, un
spéj optimali ilglaicigi augt 36 °C temperatira.

Taukskabju desaturazu génu ekspresija atrodas
temperatiras kontrolé. Salidzinot aukstumizturigu
(Solanum  commersoni) un aukstumneizturigu
(Solanum tuberosum) kartupelu sugu, konstatéts,
ka A-9 stearoil-acila parneséjproteina desaturazes
transkriptu limenis un tas 18:2 saturs pieaug tikai
S. commersoni augiem. Arl citam sugam (soja,
kukuriaza), kam raksturigs aukstuma inducétais
sala izturibas pieaugums, novéro batisku
desaturazu ekspresijas un aktivitates pieaugumu
zemas temperatiras.

Lipidu satura pétjjumi alpinajos augos, kas
savvala aug Tibetas Plato 4560 m augstuma,
paradijusi, ka vidé ar biezam, atram un izteiktam
temperatiras. fluktuacijam (no -3 °C nakti un no
rita lidz 32°°C pusdienlaika) augi uztur augstu
glicerolipidu nepiesatinamibas limeni visa dienas
laika, batiski izmainot membranu glicerolipidu
sastavu, it ipasi, hloroplastu membranas. Sados
apstaklos saturacijas/desaturacijas reakciju
izmantos$ana ikdienas temperataras adaptacijai
batu energétiski neizdevigi, izraisot augSanas
atruma batisku samazinaganos. Ta vieta, membranu
funkciju uzturé$ana mainoties temperatarai notiek,
nomainot eso$o membranas molekulu galvas
grupas, kas atbilstosi izmaina membranas fiziskas
un biokimiskas ipasibas.

Pielikums 7-1. MORFOLOGISKAS ADAPTACIJAS SAUSUMAM UN TEMPERATURAI

Augus no sausam augteném (kserofitus) var
iedalit efeméros, sukulentos un istajos kserofitos.
Tikai istajiem kserofitiem ir raksturiga sausuma
izturiba, jo efeméri izvairas no adens trakuma ar
fenologisku pielagojumu palidzibu (tuvak analizétas
sadala 7.0.0.), bet sukulenti uzkraj tdens rezerves un
tadéjadi izvairas no adens trikuma situacijas audos.

Ta ka sausums dabiskos apstaklos loti bieZi ir
vienlaicigi ar paaugstinatu gaisa temperatiru un
augstu fotosintétiski aktivo radiaciju un, iesp&jams, ari
intensiva UV-B starojumu, ir praktiski neiesp&jams
atskirt, kuras morflogiskas adaptacijas ir specifiskas
sausumam un kuras - citiem nelabbvéligo vides
apstaklu kompleksa faktoriem. Tapéc ir racionali
analizét sauso un karsto biotopu augu morfologiskas
ipasibas kopuma. Jo gai$aka ir lapu virsma, jo vairak
energijas ta spéj atstarot. Tapéc daudzu kserofitu
virszemes dalam ir dazadi pielagojumi, kas padara to

virsmu gai$aku vai cita veida labak atstarot spéjigu.
Ta pieméram, juras piekrastes kapu augam Eryngium
maritimum ir tipiskas kserofitisko augu iezimes -
biezs vaska slanis uz lapam, adatveida parveidnes lapu
galos, lidz 5 m garas mietsaknes u.c. (7.-0. attéls).
Efektivs veids siltuma daudzuma samazinaganai
augu audos ir t.s. transpiracijas dzesésana. Intakta lapa
dabiskos apstaklos spéj pazeminat tas temperatiru
apmeéram par 10 °Csalidzinajuma ar gaisa temperatiru.
Lidz ar to, augsnes virskartai tuvu izvietotas lapas, kur
apkartéjas vides temperatira ir tuvu 50 °C un kam
ir vislielaka iespéja sanemt nelabvéligas izmainas
izraiso$u karstuma $oku, var efektivi pazeminat
temperataru lidz 40 °C un izvairities no parkar$anas
negativajam sekam. Buatiska nozime ir arl lapu
izméram un veidam, ka ari, lapotnes konfiguracijai.
Lapotnes izraisitas gaisa turbulences efektivi mazina
parkar$anas iespé&ju, samazinot robezslana lielumu pie
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lapu virsmas. No otras puses, mazakas lapas principa
sakarst mazak, jo tam raksturigs mazaks robezslanis,
kas kave gaisa sajauk$anos un atdzi$anu.
Sukulentajiem augiem ir raksturiga specializétu
adeni uzglabajosu audu klatbatne to virszemes
dalas un saknés. BieZi vien sukulence ir saistita ar
neperastu aug$anas formu - augi ar fotosintezgjo$u
stumbru un bez lapam, vai kokaugi, kuri adeni
uzglaba stumbra. Svarigi, ka ekofiziologiskas ipasibas,
kas saistitas ar morfologisko Ipatnibu, dazadu
sugu augiem var butiski atskirties. Sukulence var
bat raksturiga augiem ar dazadu dzives formu
- viengadigiem un daudzgadigiem lakstaugiem,
kramiem un kokiem. Atkariba no ta, vai sukulentas
ir lapas vai stumbri, tos médz iedalit lapu sukulentos
un stumbru sukulentos (7.-0. attéls). Tipiski stumbru
sukulenti ir kaktusi (pieméram, Ferocactus sp.) un
atseviski kokaugi (pieméram, Adansonia gradieideri).

Biezi vien, sukulence izpauzas vairak neka viena
organa, pieméram, stumbros un lapas (Tylecondon
paniculatus), stumbros un saknés (Maihuenopsis
clavarioides), lapas un saknés (Grahamia bracteata).
Lapu var vispar nebut vai arl tas ir adatveida, ka
daudziem Cactaceae, vai ari tas ir primari sukulentas,
ka Crassulaceae, Agavaceae, Asphodeloidae un
lielakajai dalai Aizoaceae. Augi, kam fotosintezéjosas
struktaras pilda ari adens saglabasanas funkcijas,
parasti ir ar CAM veida fotosintézi. Cita veida
sukulenti uzglaba adeni un cieti nefotosintezgjosos
audos, pieméram, stumbra, parenhimatiska koksné vai
mizas un serdes §inas. Sie sukulenti parasti fotosintezé
péc C, tipa. Halofitiskie sukulenti ir atseviska grupa,
kam raksturigas formas ietver kramus ar stipri
sazarotiem stumbriem un sukulentam lapam (Suaeda,
Allenrolfia), viengadigus vai daudzgadigus lakstaugus
ar sukulentam lapam (Halophytum, Limonium), vai
lakstaugus ar sapladusu lapu-stumbru segmentiem
(Salicornia, Sarcocornia). Janem véra, ka, pretstata
“Istajiem” sukulentiem, halofitiskie sukulenti uzglaba
tdeni nevis lai izvairitos no ta trikuma, bet gan, lai
samazinatu uznemtas sals koncentraciju, palielinota
saturu.

Stnu limeni sukulentiem raksturiga liela centrala
vakuola, kas aiznem vismaz 90% no kopéja tilpuma.
Daudzam sugam apoplasta lokalizétas glotas vai
pektini ari var nodrosinat udens uzglabasanu.
Sukulentiem, kas uzglaba tdeni lapas, raksturiga
specifiska lapu anatomiska uzbuve ar daudzslanu
epidermas kartam (t.s. hidrenhima) tiesi zem aréja
epidermas slana, kur notiek adens uzglabasana.
Atseviskam epifitu sugam (Peperomia magnoliaefolia,

7.-1. attéls. Kukainédajs augs Lobelia telekii no Kinabalu kalna Borneo, kura krikveida slazda tilpums var sasniegt 3 litrus.
Attéls no http://www.arastiralim.net/lobelia-telekii-kenya.html.
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Guzmania monostachia) hidrenhima var aizpemt
60 lidz 67% no kopéja lapas tilpuma. Hidrenhima
nesatur hlorofilu un transpiracijas rezultata sausa
augsné var zaudét tdeni ievérojami vairak, neka zem
tas izvietota hlorenhima, kuras $tnas satur hlorofilu,
saglabajot fotosintézes aktivitati. Sugas ar vienadiem
sukulentajiem organiem var uzglabat adeni atskirigos
audos, pieméram, saknu un stumbru koksnes audos
vai miza.

Lai izdzivotu augstkalnu apstaklos virs
meza linijas, nepiecieSamas Ipasas adaptacijas,
jo vegetacijas perioda laika iesp&jamas krasas
diennakts temperatiras svarstibas, it ipasi, tropiskajos
augstkalnu rajonos. Atbilstos$i popularam izteicienam,
“katru dienu ir vasara un katru nakti - ziema’.
Lokalo auksto gaisa plasmu dél augstkalnés, ikdienas
temperatiiras minimums naktis var sasniegt —10 lidz
-12 °C, parasti uz Joti isu laiku (apméram 1 h). Sausaja
sezona skaidras naktis, kad radiacijas emisija ir ipasi
pastiprinata, lapu temperatira var nokrist pat 3 °C
zemak par gaisa temperatiru. Ari sasaluu audu atra
sasil$ana Saules ietekmé no rita var radit problémas
saistiba ar strauju kusanu un embolisma iespé&ju. Lidz
ar to, tur augosajiem augiem ir nepiecie$ama vidéja
sala izturiba kopa ar efektivu mehanismu atdzi$anas
novér$anai, ko panak ar dazadam morfologiskam
adaptacijam.

Gigantiskie rozetes augi, pieméram, Dendrosenecio
keniodendron, Lobelia telekii u.c., ir viena no tropisko
augstkalnu sugu pielagos$anas formam (7.-0. attéls).

A B

Siem augiem jaunas lapas kopa ar apikalo meristému
veido cie$u bezhlorofila konusu lapu rozetes centra.
Lapas, kas sasniegusas paméram divas tresdalas no
galéja garuma, atdalas no konusa, atritinas, uzkraj
hlorofilu un klast par lielas rozetes sastavdalu. Rozeti
veido 50 lidz 150 lapas ar 1 m un lielaku diametru,
kuram raksturiga niktinastiska saklauSanas kustiba,
veidojot t.s. nakts pumpuru un pasargajot konusu no
sasal$anas. Ta rezultata, centralas dalas temperattra
nenokrit zem 0 °C pat aukstakajas naktis.

Cita veida aizsardziba pret atdzi$anu saistita ar
bojagajuso lapu saglabasanos uz stumbra, aptverot
jaunos stumbrus un zarus. Espeletia timotensis no
kopgjas biomasas 82.5% veido bojagajusas lapas,
bet dzivas lapas rozeté - tikai 2.2%. Dendrosenecio
keniodendron gadijuma sauso lapu slanis ir 10 lidz
15 cm biezs un to veido 1600 lapas uz katru stumbra
metru (7.-0. attéls X). Ja no rita sausa cilindra arpusé
temperatara ir -5 °C, tad serdes dala ta sasniedz
+3 °C. Dazam Senecio sugam izoléjoso slani veido
lapu virsmu parklajosie matini, ka tas ir ari Senecio
keniensis gadijuma.

Ari  alpinajam  graudzalem ir raksturiga
morfologija, veidojot blivu cini, kas daléji sastav
no bojagajusajam lapam un pasarga centra eso$as
jaunakas lapas un atjaunojo$os dzinumus. Ta
pieméram, atseviskam Stipa sugam temperatara
cina centra ir 5.5 °C augstaka par apkartéja gaisa
temperataru, bet Festuca pilgeri gadijuma starpiba var
sasniegt pat 7.5 °C.

C

7.-1. attéls. Kukainédajs augs Lobelia telekii no Kinabalu kalna Borneo, kura krikveida slazda tilpums var sasniegt 3 litrus.
Attéls no http://www.arastiralim.net/lobelia-telekii-kenya.html.
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7.4:4. AUGSNES KIMISKAIS SASTAVS

No vienas puses, $kistodie neorganiskie sali augsné apgada augus ar visam nepiecieSamajam
mineralvielam. No otras puses, augsné var bat (un parasti ir) ari tadi elementi, kas augiem nav nepiecieSami
un var bat toksiski. Bez tam, ari daudzi nepiecieSamie elementi var bat arpus augiem optimala koncentraciju
diapazona, radot gan deficita, gan toksiskuma iespéjas. Jautdgjumus par nepiecieS$amo mineralvielu trikuma
un parbagatibas izraisitam sekam parasti apskata mineralas barosanas konkteksta, ta¢u divas probléemu
grupas tradicionali analizé “stresa fiziologijas” vai “izturibas fiziologijas”, bet §aja gramata — augu adaptacijas
ietvaros ka augsnes dabisko vai antropogéno piesarnojumu. Sis divas grupas ir saistitas ar augsnes salumu
un smagajiem metaliem.

Lai ari daudzas dabiskas augsnes ir ar augstu salu saturu, pieméram, jaru un okeanu piekrastés vai
tuksnesos, bet batisks smago metalu daudzums nonak augsné iezu dédésanas rezultata, liela méra augsnes
kimiska sastava problémas ir antropogénas darbibas raditas. S iemesla dé] lielakajai dalai augu sugu nav tadu
adaptivo mehanismu, kas nodrosinatu atbilsto$o izturibu. Savukart, kultaraugi parsvara ir visai neizturigi
pret augsnes salumu, pretstata daudzam augu sugam no biotopiem ar dabiski augstu salu saturu, kuram
eksisté dazadas adaptivas ipasibas dzivei sala vidé.

vél lielaka, jo jau puse no tam kluvusas nederigas

7.4.4.1. Augsnes salums
lauksaimnieciskajai razoSanai salu uzkraganas

Augsnes salums ir saistits ar dazadu viegli
$kisto$u salu, galvenokart, NaCl, uzkrasanos augsné
liela koncentracija. Uzskata, ka 7 lidz 10% no
kopéjas zemes platibas un 20% lauksaimniecibas
zemju platibas un 50% apudenojamas zemes

dél. Sada probléma ir ari vairakas vietas Eiropa, it
ipasi, Spanija un Ungarija (7.-0. attéls). Primarais
jeb ~dabiskais augsnes salums ir saistits ar
mineralvielu izdali$anos no ieziem ar augstu salu
saturu. Sekundarais jeb inducétais salums saistits

ar gruntsadenu limena cel$anos lauksaimniecibas
zemés, kas izveidotas daudzgadigas vegetacijas
vieta. Kapilaritate izsauc salu pacel$anos augsnes

platibas ir ar parlieku augstu salu saturu, kas
pazemina lauksaimniecibas kultaru produktivitati
(7.-0. attéls). Apudenojamajas platibas probléma ir
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7.-1. attéls. Augsnes ar dazada veida saluma izraisitam problémam. Attéls no Wikipedia.
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7.-1. attéls. Augsnes Eiropa ar dazada veida saluma
izraisitam problémam. Attéls no Wikipedia.

virspusé (7.-0. attéls). Lidzigs process notiek
ari platibas ar maksligo aptudenosanu, kur tiek
izmantots dabiskais Gdens ar atskirigu dazadu jonu
koncentracijam. Janem véra, ka lietustdens ari
satur 6 lidz 50 mg kg™ NaCl. Tatad, neliela saluma
lietus (10 mg kg™) uz katriem 100 mm nokrisnu
rada 10 kg sals devu uz katru hektaru platibas.
Augsni raksturo ka salu, ja tas elektrovaditspéja
(EC, angl. electrical conductivity) ir vismaz4 dS m™,
kas ir ekvivalents apméram 40 mM NaCl un rada
osmotisko spiedienu aptuveni 0.2 MPa. Augsnes
gadijuma NaCl var ari nebat galvenais salumu
izraiso$ais savienojums, tapéc. iz$kir “augsnes ar

augstu kopéjo $kisto$o salu saturu jeb salas augsnes
un augsnes ar palielinatu Na daudzumu augsnes
$kiduma attieciba pret citiem katjoniem jeb sodiskas
augsnes. Arl adeni atkariba no kopéja iz§kiduso
salu daudzuma var iedalit dazadas kategorijas,
kur saldtadeni salu saturs ir mazaks neka 0.5 g kg™
(EC <0.6 dS m™), bet lauksaimniecibas kultaru
laisti$anai var izmantot Gdeni ar salumu lidz 2 g
kg (EC3dSm™).

Bez tam, daudzus dabiskos biotopus jiru
un okeanu piekrastés pastavigi vai periodiski
ietekmé salsadens, izsaucot butisku augsnes
saluma piegumu. Tipisks piemeérs ir jaru piekrastes
mitraji ar lakstaugu vegetaciju meérenaja josla.
Tropu un subtropu josla, savukart, izveidojusas
t.s. mangrovju ekosistémas, kuras veido koku un
kriimu vegetacija applisto$aja piekrastes zona. Si
iemesla /dél, ievérojamam skaitam savvalas sugu
ir attistijusas ipasibas, kas lauj veiksmigi izdzivot
vidé ar paaugstinatu salumu. Prtetstata tam,
lielaka dala musdienu kultdraugu ir veidojusies
no sals neizturigam sugam vai arl zaudéjusas
rezistences spéju apzinatas atlases rezultata.
Viens no butiskakajiem uzdevumiem praktiskaja
lauksaimnieciba ir izveidot salsizturigas $kirnes
vai ari identificét savvalas salziturigos augus ka
potencialos kultaraugus. Abu problému risinasanai
nepiecieSama padzilinata izpratne par sals izturibas
genétisko, biokimisko un fiziologisko pamatu.

Bez Na un Cl, jaras adens satur ari salidzinosi
augstas koncentracijas citu kimisko elementu
(7.-0. tabula). Parasti par “juras adens salumu”
pienem atklata okeana salumu, kas ir 3.3 lidz
3.7% jeb 500 lidz 600 mM NaCl (7.-0. tabula).
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7.-1. attéls. Augsnes ar dazada veida saJuma izraisitam problémam. Attéls no Wikipedia.

Ta ka jaras adens salums butiski atskiras dazadas
vietas, arl ta ietekmétajos biotopos nonak dazadas
salu koncentracijas (7.-0. attéls). Jaras, kas ar
pasaules okeanu savienotas tikai ar $aurumiem,
parasti novérojams izteikts saluma’gradients, ka
tas ir, pieméram, Baltijas jara (7.-0. attéls). Lidzigs
saluma gradients veidojas arit.s.laginas ezeros, kur
jaras tdens ietekme var bat tikai periodiska, radot
izteiktu zonéjumu, ka, piemeéram, Liepajas ezera
(7.-0.attéls). Dabiskajos juras ietekmétajos biotopos

7.-1. tabula. Udens salums ka kopégja izskiduSo salu
koncentracija dazadas jaras un okeanos

Jura vai okeans Udens salums

(%) (mMm)
Baltijas jaras ziemeli 0.1 25
Baltijas jaras centrala dala 0.6-0.8 100-130
Kaspijas jira 12 190
Ziemljaras dienvidi 1.5-25 230-390
Ziemljaras ziemeli 3.2-35 520-550
Atklats okeans 33-37 500-600
Sarkana jara 4 640
Naves jara 30 5000

Augsnes kimiskais sastavs

salstidens var iedarboties uz tur augosajiem augiem
vairakos veidos: (1) véja veidota salsadens aerosola
ietekme uz augu virszemes dalam un nogulsnésanas
augsné, kas var bat pat 3 km attaluma no krasta; (2)
regulara augsnes appla$ana ar salstdeni, ietekméjot
gan saknes, gan dzinumus: (3) augsnes saluma
epizodiska palielinaganas jaras tdens ietekmeé,
kas ietekmé augu saknes. Nemot véra atskirigo
ietekmes veidu un potenciali atskirigos rezistences
mehanismus, kas ir kritiski $adas atskirigas
sitGacijas, katra konkrétaja gadijjuma nepieciesama
detalizéta darbojosos faktoru un to iesp&amas
mijietekmes analize.

Lielakas dalas augu sugu zema salu tolerance
ir Skietama pretruna ar teoriju par dzivibas
izcelsanos no okeana. Pretstata ziditajiem, kuriem
nepiecieS$ama iek$éja NaCl koncentracija ir
apméram 154 mM, augiem kopuma Na+ nav
nepiecieSams mineralelements. Iznémums ir
atseviSkas sugas ar C, fotosintézes metabolismu,
kuram Na* ir nepiecieS$ams pirovinogskabes
parvieto$anai cauri hloroplastu membranai.
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Savukart, Cl~ ir nepiecieams visiem augiem
loti neliela daudzuma, lai fotosintézes procesa
nodro$inatu skabekla izdalis$anos FSIL: Parasti
pienemts salsizturigos augus saukt par halofitiem.
Tomeér, dazadas pétijumu sféras'termina “halofits”
lieto$ana ir ar dazadu nozimi. Lauka botaniki biezi
vien par halofitiem dévé ‘augus, kas' sastopami
salainas augtenés. Ja salu koncentracija augsné
gkiet “ekstréma’, tad tajas augo$os augus dévé par
euhalofitiem jeb istajiem halofitiem. Visus paréjos

augus $ada gadijuma apzimeé par glikofitiem. No
. ‘.. . s . [ Liepajas ezers
fiziologijas viedokla; nemot véra konkrétas sugas o Mérijumu punkti
2 : = Y & - s 1a C Udens elektrovaditspéja, mS/cm
salu izturibu, halofiti ir augi, kas pielagojusies 05 .1
dzivei sala augsné, bet istie halofiti jeb euhalofiti ir :

tadi augi, kuru optimalai augsanai ir nepiecieSams
paaugstinats NaCl saturs augsné. Pretéji tam,
glikofiti nav pielagojusies eksistencei sala vide, tacu
arl tie var but ar atskirigu izturibas pakapi pret
vides salumu (7.-0. attéls). Biezi lieto ari sikaku
iedalfjumu, nemot véra raksturigas morfologiskas
formas. vai funkcionalas ipasibas, pieméram,
hidrohalofiti (aug sala tdeni), halokserofiti (sausu

© N oW =
S O~ UTAWN

10 %3/\\{;#
7.-1. attéls. Augsnes ar dazada veida saJuma izraisitam

problémam. Attéls no Wikipedia.
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7.-1. tabula. Jaras tdens salumu veidojosie joni un to
koncentracijas okeana adeni

Jons Koncentracija
(gkg™) (mmol L)
Cl- 19.35 548
Na* 10.76 470
oky 271 28
Mg 1.29 54
Ca* 0.413 10
K* 0.387 10
HCO," 0.142 2
Br 0.067 0.8
B~ 0.0045 0.4
F- 0.001 0.07

vietu augu morfologija), halomezofiti (vidéji
mitru vietu augi), metalohalofiti (smago metalu
hiperakumulatori), krinohalofiti (izdala sali
apkartéja vidé), miohalofiti (halofiti, kuru aug$anu
nestimulé NaCl) u.c. No otras puses, augus var
iedalit ari atkariba no stratégijas, kadu tie izmanto
salu menedzmentam: sals izsledzéji (excluders),
uzkrajéji (accumulators) vai izvaditaji (conductors).
Glikofiti parasti ir tipiski sals izslédzgji, miohalofiti
un euhalofiti parasti ir sals uzkrajéji, bet
krinohalofiti ir sals izvaditaji. Salidzinosi laba

halofits
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7.-1. attéls. Augsnes ar dazada veida saluma izraisitam
problémam. Attéls no Wikipedia.

salsizturiba starp kultaraugiem ir cukurbietém,
kvie$iem, kokvilnai, cukurniedrém un atseviskam
date]palmu sugam, kas visas pieskaitamas sals
izturigajiem glikofitiem. Sals neizturigie glikofiti
starp kultGraugiem ir tomati, gurki un risi.

7.-1. tabula. Jiras tdens salumu veidojosie joni un to koncentracijas okeana tdent

Suga Optimala koncentracija (mM)
Aster tripolium 136 - 170
Atriplex halimus 6-120
Atriplex hastata 100
Atriplex inflata 50
Atriplex nummularia 100 - 200
Atriplex polycarpa 233
Atriplex vesicaria 20
Avicennia marina 340
Diplanthera wrightii 680
Halogeton glomeratus 1
Mesembryanthemum crystallinum 100 - 200
Potamogeton pectiratus 119
Potamogeton perfoliatus 71
Puccinellia nuttalliana 128
Ruppia maritima 60
Salicornia bigelowii 170
Salicornia europaea 136 - 340
Sarcobatus vermiculatus 50
Suaeda depressa 170
Suaeda maritima 170 - 400
Suaeda vulgaris 170

Augsnes kimiskais sastavs

Relativa aug$ana (%)
339
155-1125 480
126 300
248
127 -371 400
145
249 700
230

PacieSama koncentracija (mM)

300
256
242
320
157
332

560 - 1010 1020
115

112 - 208

250 - 625
241
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Halofito fiziologiska definicija uzsver, ka isto
halofitu optimala aug$ana notiek tikai zinamas
paaugstinatas NaCl koncentracijas klatbatné (7.-
0. tabula). Parasti NaCl optimala koncentracija
kultivésanas vidé dazadam halofitu sugam ir
no 20 lidz 500 mM. Savukart, pat neliela NaCl
koncentracija var izsaukt butisku sausas masas
pieaugumu. Ta pieméram, Halogeton glomeratus 1
mM NaCl pievieno$ana palielina sauso masu tris
reizes. Optimala NaCl koncentracija ir atkariga
ne tikai no genotipa, bet arl no auga vecuma, gaisa
mitruma, fotoperioda, gaismas intensitates un
citiem faktoriem. Lielaka dala sugu, kas minétas
7.-0. tabula, izdzivo standarta mineralvielu vide
bez papildus NaCl pievienosanu, un to sausa
masa ir 40 lidz 80% no tas, kas novérota optimala
saluma apstaklos. Atsevisku augu sugu aug$ana
vidé bez pievienota NaCl tie§am ir loti slikta, un
tas varétu uzskatit par obligatajiem halofitiem:
Halogeton  glomeratus,  Salicornia  europaea,
Salicornia bigelowii. Sim sugam salidzino$a auggana
kontroles vidé ir tikai 10 lidz 20%, salidzinajuma ar
aug$anu optimalas salu koncentracijas klatbutneé.
Interesanti, ka vajadziba péc paaugstinata
saluma halofatiem parasti paradas tikai vesela
auga limeni, jo to izolétu organu vai kallusu
kultivé$anai audu kultara nepieciesamas ‘batiski
zemakas NaCl koncentracijas vai tas ari tas vispar
nav nepiecieSams. Salicornia bigelowii kallusa
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7.-1. attéls. Augsnes ar dazada veida saluma izraisitam
problémam. Attéls no Wikipedia.

kultara aug ari bez pievienota NaCl, bet atseviskos
pétijumos tas optimalai aug$anai nepiecie$ama 130
lidz 170 mM NaCl. Savukart, Suaeda maritima audu
kultara ir nepieciesama 85 mM NaCl koncentracija
optimalai aug$anai.

Analizgjot cCetru tipisku jaras = piekrastes
pladzonas sugu aug$anu laboratorijas apstaklos
konstatéts, ka trijam no tam raksturiga sausas
masas uzkraganas pieaugums 50 mM NaCl
klatbutne, kas atbilst plidzonas substrata tipiskai
sals koncentracijai (7.-0. attéls). NaCl izraisita
aug$anas stimulacijas gadijuma ir jasaprot, kads
ir tas mehanisms. Gadijjuma, ja novérots tikai
svaigas masas pieaugums bez atbilsto$a sausas
masas pieaugums, tad salums ir izraisijis Gdens
uznemsanas pieaugumu un runa faktiski ir par
NaCl inducéto sukulenci. Sausas masas pieauguma
gadijuma 50 lidz 80% no ta var bat saistiti ar
neorganisko jonu satura pieaugumu Na* un CI-
uznems$anas rezultata. Tomér, ir pieradjjumi arl
organiskas vielas daudzuma pieaugumam saluma
ietekme vismaz dazadm sugam, pieméram, Atriplex
nummularia, Atriplex inflata, Salicornia europaea
un Suaeda maritima. Pédéjas sugas gadijuma
novérota lipidu, lignina un celulozes daudzuma
palielinaganas. Batisks pieradijums istai aug$anas
stimulé$anai varétu bat augu garuma palielinaganas
sals ietekmé, kas novérots vairakam halofitu sugam
— Aster tripolium, Distichlis spicata, Salicornia
europaea.

Biezi vien NaCl iesp&jamas osmotiskas ietekmes
salidzinaganai izmanto citu osmotiski aktivu
vielu, pieméram, polietilénglikola, izoosmotiskas
koncentracijas. Raksturigi, ka daudzas halofitu
sugas ir mazak jutigakas pret NaCl neka citiem
osmotikiem, ka novérots ari Juncus balticus un
Triglochin  maritimus gadijjuma (7.-0. attéls).
Redzams, ka zema NaCl (25 mM) koncentracija
stimulé J. balticus augsanu, bet izoosmotiska
polietilénglikola koncentracija (8 mM) jau ir
inhibéjosa. Pétijuma audu kultara, izmantojot
piekrastes salo mitraju sugu Glaux maritima
konstatéts, ka batiska aug$anas stimulacija
novérojama 50 un 100 mM NaCl klatbatneé $kidraja
barotné, bet izoosmotiskas polietilénglikola
koncentracijas (16 un 32 mM) ir batiski inhibé&josas
(7.-0. attels).

Paaugstinata saluma negativo ietekmi uz augiem
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var iedalit tris salidzino$i nesaistitas ietekméjoso
pazimju grupas. Pirmkart, augsta atsevisku jonu
koncentracija augu audos izraisa mineralvielu

7.-1. attéls. Augsnes ar dazada veida saluma izraisitam
problémam. Attéls no Wikipedia.

Augsnes kimiskais sastavs

disbalansu’ un ts. jonu stresu. Otrkart, zemais
adens potencials izsauc osmotisko stresu, lidzigi,
ka sausuma un sala gadijuma. Treskart, aktiva
skabekla formu pastiprinata veido$anas audos rada
endogéno oksidativo stresu. Jautajums par Na* un
Cl toksiskumu atsevigki analizéts 7.-0. pielikuma.
Nemot vérad Sos tris dazados siluma ietekmes
mehanismus, var saprast, ka augu salu izturibai
jabut saistita ar augu spéju noverst augstu atsevisku
jonu koncentraciju uzkrasanos fotosintétiskos
audos, bet, ja $ada uzkrasanas tomér notiek, jabat
efektivai osmotiska lidzsvara izlidzina$anas sistémai
un aizsardzibai pret aktiva skabekla formam. Ta ka
salai augsnei labi adaptétiem augiem (halofitiem)
piemit dazadas ar salu aizsardzibu saistitas ipasibas,
daudzi negativie saluma efekti, ka pieméram,
augSanas inhibé$ana un fotosintézes apspieSana
zemas NaCl koncentracijas ir novérojami tikai
neizturigiem glikofitiem, kam pieder ari lielaka
dala kultaraugu.

Fiziologiskaja  limeni saluma negativas
ietekmes izpauzas ka augSanas inhibéSana un
fotosintézes intensitates samazinasanas. lespéjams,
ka augSanas inhibé$anu salu ietekmé izraisa kads
no trim sekojosiem mehanismiem, vai ari to
kombinacijas: (1) turgora spiediena samazinasanas
stiepjosajos audos; (2) lapu fotosintézes intensitates
samazinasanas; (3) tieSa jonu ietekme uz
metabolismu dalo$ajas un stiepjo$ajas $unas. Lai ari
visas §Is ietekmes var novérot sala augsné augosos
augos, iespéjams, ka tas nav primarais iemesls
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Pielikums 7-1. NaCl IESPEJAMAIS TOKSISKUMS

Jautajums par NaCl kaitigo ietekmi un §is
ietekmes konkrétajiem mehanismiem ir zinama méra
pretrunigs. Pretruna ir saistita ar vienu ietekmes
mehanismu,konkréti,Na*un Cl iesp&jamo toksiskumu
augos, kuru tradicionali piemin, analizéjot saluma
kaitigumu. Dazadi autori biezi uzsver NaCl tieso
negativo efektu (toksiskumu), liekot domat, ka $ie joni
vienadas koncentracijas ir kaitigaki par citu elementu
joniem. Pirmais $adu viedokli pauda LeviTT 1972.
gada, iz8kirot NaCl primaro un sekundaro ietekmi
uz augiem. Atbilstosi §im uzskatam, pirmara saluma
ietekme ir membranu bojagjumi un metabolisma
traucéjumi, bet sekundara — osmotiskais stress un
mineralvielu deficits. Tomér, tas ir tikai teorétisks
pienémums, jo netiek sniegti nekadi eksperimentali
pieradjjumi ts. “primarajai” NaCl ietekmei.
Neraugoties uz to, citi autori izmanto §o LEVITT darbu,
analiz&jot paaugstinata saluma efektu uz augiem. Ta
pieméram, 2009. gada apskata raksta zurnala Annals
of Botany, kas veltits mikorizu simbiozes nozimei
aizsardziba pret augsnes salumu [0], apgalvots, ka
Na un Cl jonu arkartigais toksiskums $anas izraisa
$nas organellu un to metabolisma sagrausanu, talak
ietekméjot augu aug$anu un samazinot razibu, tomeér
nesniedzot nekadus eksperimentalus pieradijumus
$adam toksiskumam. Citos avotos bez atsauces uz
eksperimentaliem pieradijumiem apgalvots, ka augsts
Na limenis izraisa $inu membranu caurlaidibas
pieaugumu, bet ekstréms NaCl stress var bojat $anas
struktarkomponentus. Bez tam, ka nedaudz mazak
ekstréms tiek lietots ari apgalvojums, ka gan Na*,
gan CI- inhibé citoplazmas un organellu procesus.
Nav $aubu, ka NaCl koncentracija virs 0.4 M inhibé
lielako dalu enzimu aktivitati, izraisot atbilsto$o
proteinu struktaras nelabvéligas izmainas, tomeér,
tie$i $ada pati ietekme ir raksturiga lielakajai dalai
mineralvielu jonu. Eksperimentali ari pieradits, ka
gan pret saJumu jutigu, gan izturigu augu citoplazmas
enzimi ir ar vienadu jutibu pret NaCl. Kopuma joni
ietekmé katalizi makromolekularajas sistémas vai
nu samazinot proteinu $kidibu (stabilizéjot), vai ari
palielinot to $kidibu (destabiliz&jot). Visuma gan Na*,
gan Cl” destabilizéjosa ietekme ir salidzinosi vidéja,
bet K* ta ir vél mazaka.

Nedaudz atskirigi NaCl toksiskumu skaidro
Munns (2002), apgalvojot, ka salu toksiskums paradas

vairakas nedélas vai ménesus péc sals koncentracijas
pieauguma sakuma un izpauzas ka vecako lapu
bojaeja, kad tajas nonakosa salu koncentracija
parsniedz spéju tos kompartmentalizét vakuolas.
Tomeér, ari $aja gadijuma netiek sniegti eksperimentali
pieradijumi, kas lautu izskirt, vai lapu bojaeju izraisa
tiesi salu bojajumi vai ari ta ir programmeétas bojaejas
veids ka salu izturibas procesa sastavdala.

Janem véra, ka ziditajiem Na un Cl ir principiali
lokalizéts arpus $tinam, un NaCl ir toksisks nevis §anu
citoplazma, bet gan ta paaugstinata koncentracija
arpus$tnu vidé izsauc $anu dehidraciju un sekojosus
mazo asinsvadu un neironu bojajumus, kas ari ir
NaCl toksiskuma primarais mehanisms. Augu saknu
$anas NaCl ietekmé var novérot ar visparéjo stresu
un noveco$anos sasititas pazimes - peroksisomu
daudzuma  pieaugumu, ribosomu  agregaciju
polisomas, mitohondriju degeneraciju. Mitohondriju
struktaras izmainas parasti saista ar aktiva skabekla
formu negativo darbibu. Fotosintezéjosos audos
ietekme ir specifiskaka, un izpauzas ka hloroplastu
agregacija vai uzpaSanas, granu un tilakoidu
struktiiru izzu$ana, membranu sakrokosanas. Ta ka
$adas izmainas rada ari tikai osmotiska stresa ietekme,
jadoma, ka aprakstitas pazimes ir NaCl izraisita tdens
trakuma rezultats. Nemot véra, ka halofitu hloroplastu
membranas ir tikpat jutigas pret NaCl ka glikofitu
membranas, jadoma, ka hloroplastos nenotiek butiska
Na* un Cl” uzkraganas.

Jaunako pétijumu rezultati ties$am apstiprina, ka
Na un Cl nav toksiski pasi par sevi, bet gan izraisa
mineralvielu disbalansu $anas. izvirzitas vairakas
hipotézes, kas izskaidro Na toksiskumu saistiba ar
ietekmi uz citiem katjoniem: (1) Na* aizvieto Ca** uz
$tnas virsmas; (2) Na* izraisa K* atbrivosanos no augu
audiem; (3) Na® ir “toksisks” tikai tapéc, ka ir kopa
ar Cl". Dalgji gati eksperimentalie pieradijumi Ca**
aizvieto$anas hipotézei, tacu $is efekts novérojams
tikai kalcija deficita apstaklos. Tomeér, lai ariir pienemts
uzskatit, ka Na* inducé K* daudzuma samazinasanos,
rezultati ir visai pretrunigi. No vienas puses, K*
pievieno$ana salai videi samazina Na* negativo
ietekmi, tacu augos novérots gan K* koncentracijas
pieaugums, gan samazinasanas NaCl ietekme.

Augsnes kimiskais sastavs
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augSanas inhibé$anas izraisiSanai. Alternativa
hipotéze apraksta sals atkarigas augSanas
inhibésanas procesu ka divfazu mehanismu, kur
sakotnéja ietekme jeb faze I ir pilniba atkariga no
sals osmotiska efekta izraisita tdens trakuma audos.
Sis fazes laika nav novérojamas ipasas atikiribas
starp sugam aug$anas inhibé$anas intensitates
zina. Ilgstosa sals ietekme (vairakas nedélas vai pat
meéne$us) rada sekundaros aug$anas traucéjumus
(faze 1II), ko izraisa samazinata fotosintézes
intensitate un lapu noveco$anas paatrinasanas.
Otras fazes laikd var novérot butiskas atskiribas
aug$anas inhibé$anas pakapé starp dazadam augu
sugam un $kirném.

Fotosintézes intensitates samazinasanas
paaugstinata augsnes salu satura ietekmé ir visparéja
atbildes reakcija, kas intensivi pétita glikofitiskam
kultdraugu sugam. Lidzigi ka augsnes sausuma
gadijuma, ari augsnes salums izsauc intensivu
augu lapu atvarsni$u aizvér$anos, kas, acimredzot,
ir saistita ar saluma osmotisko komponentu. Ta
pieméram, mieZzu augiem 10 min péc 100 mM
NaCl pievieno$anas substrata novéro islaicigu
abscizskabes koncentracijas pieaugumu lapas,
kam seko talitéja atvarsni$u aizvérS$anas. Tatad,
saluma izraisita fotosintézes intensitates strauja
samazina$anas ir primari saistita ar samazinatu
CO, uznemSanas intensitati.  Fotosintézes

FiltreSana un

transporta

harjeras:

o sakng;  * Uz dzinumu

o dzinuma. virsmas ar
dziedzeriem un
matiniem;
* sali' saturoso dalu
nomesana.

* Sukulence;
* Jonu pardale.

KOMPARTMENTACIJA
PROTOPLASTOS

* Jonu regulacija;

+ Uzkrasanas vakuola.

samazinajums viskrasak izpauZas, izsakot tas
intensitati uz hlorofila satura vienibu, nevis lapu
virsmas laukumu. Tomér, jebkura gadijuma, kopéja
fotosintétiska  produktivitaite augsnes saluma
ietekmé progresivi samazinas.

Galvena augu probléma, augot augsné ar
palielinatu atseviSku mineralelementu saturu,
pieméram, NaCl, ir saistita ar nespéju ar augstu
efektivitati diferencéti uzpemt jonus no augsnes
$kiduma. Tas ir principiali atskirigi no dzivniekiem,
kuri var regulét noteiktu vielu uzpemsanu caur
uzvedibu. Viena iespéja samazinat salu skiduma
uznem$anu ir saistita ar udens izmanto$anas
efektivitates paaugstinasanu, laujot samazinat
transpiracijas intensitati un, lidz ar to, arl uznemta
sals daudzumu.

Lai ari salsizturibas mehanismus bieZi iedala
alternativas grupas, pieméram, osmotiska izturiba,
Na izslégsana, ka ari, audu izturiba pret Na* un
Cl,realaja situacija dazadas sugas vienlaicigi
izmanto vairakus atsevi$kus mehanismus no
dazadam grupam. Lidz ar to, nepastav vienkarsas
klasifikacijas sistémas augu izmantoto salsizturibas
mehanismu apraksti$anai, jo ta neatspogulo
iespéjamo mehanismu funkcionalo daudzveidibu
(7.-0. atteéls). Savukart, Joti detalizétas klasifikacijas
sistémas parasti ignoré faktu, ka vienas sugas
izmantotie fiziologiskie mehanismi var bat vairaki.

JONU  OSMOTISKA PRETOKSIDATIVA
TOLERANGE AIZSARDZIBA  AIZSARDZIBA

Osmolitu Pretoksidativas
uzkrasana. sistemas
aktivacija.

hizsardziba pret
toksiskumu un
izmainitu lidzsvaru.

7.-1. attéls. Augsnes ar dazada veida saluma izraisitam problémam. Attéls no Wikipedia.

Mineralas baroSanas pétijumu vésture
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Galvenie salsizturibu nodrosinos$ie biokimiskie
un fiziologiskie mehanismi ir sekojosi: (1)
jonu selektiva uzkrasana audos vai izslég§ana
no tiem; (2) jonu uzpem$anas ierobezo$ana
saknu $Gnas un to transports uz lapam; (3) jonu
kompartmentalizacija gan $inu, gan vesela auga
limeni; (4) savietojamo osmolitu sintéze un
uzkrasana; (5) pareja no C, fotosintézes cela uz
C, celu; (6) membranu strukttras izmainas; (7)
antioksidativas sistémas aktivacija. Jauzsver, ka
halofitu un glikofitu salizturibas mehanismi var
bat visai atskirigi. Visparigi nemot, salizturigajiem
glikofitiem raksturigas dazadas izvairi$anas (salu
izslégSanas) stratégijas, kameér halofitiem ir gan
izvairi$anas, gan sals tolerances mehanismi.

Sals uzkrajéji uznem salus no augsnes $kiduma,
transporté tos no sakném uz virszemes dalam un
uzkraj $unu vakuolas. Maksimalas uzkrasanas
intensitates gadjjuma salu jonu daudzums var
sasniegt 50% no sausas masas. Uzkrajéji var bat
sukulenti, bet §1 pazime nav obligata. Uzkrasana
raksturiga ne tikai halofitiem, bet ari vairakam
toleranto glikofitu sugam. Salu izvaditaji uznem
salus no augsnes, transporté uz dzinumu un
talak atbrivo audus no sals, izdalot to uz virsmas.
Virsma attiras no izdalitajiem sals kristaliem
lietus vai véja darbibas rezultata. Daudzam sugam
sals no ksilémas nonak apoplasta un talak sals
dziedzermatinos. Diferencéta jonu< uznemsana
kopa ar jonu izslég§anu ir raksturiga atseviskam
halofitu sugam, pieméram, Spartina alterniflora,
izmantojot uznems$anu ar nespecifisku parneséju
starpniecibu atbilsto$i koncentracijas gradientam
un specifiskus, no energijas piegades atkarigus
parneséjus jonu selektivai izdaliSanai atpakal
augsné preti koncentracijas gradientam. Hordeum
maritimum var veiksnmigi izslégt gan Na* gan
Cl" no sakpu $anam lidz pat 450 mM NaCl
koncentracijai apkartéja. vidé. Specifisku NaCl
uzkra$anu saknu $unas, kas novér$ ta transportu
uz virszemes dalam var uzskatit par izslég$anas vai
izvairi$anas paveidu.

Daudzu divdigllapju sugu halofitiem saknés
veidojas 'specializéti audi, saknes parenhimas
$anam._ pielagojoties aktiva jonu transporta
uzturésanai, veidojot parnesgjiias. Sim §tinam
raksturigi $anapvalka ieks$éji paplasinajumi un
tas satur daudz endoplazmatiska tikla elementu

un mitohondriju. parneséj$inas izvietojas apkart
floémas vai ksilemas vadaudiem, nodrosinot
efektivu jonu parnesi no saknes parenhimas
audiem wuz vadaudiem. Viendigllapjiem jonu
parnesanas funkciju pilda $tnas, kas principiali
neatskiras no citam parenhimas $anam, bet kuras
lokalizéti specifiskie parneséji. Parejas $anu attistiba
notiek tikai paaugstinata saluma apstaklos un ta
ir inducéjama adaptiva ipasiba saknu-dzinuma
transporta veicinasanai.

Kad Na* un Cl- nonak auga virszemes dalas, ir
vairakas iespéjas, ko talak “darit” ar $iem joniem.
Viena iespéja ir -uzkrat tos mazak metaboliski
aktivas $anas, kur tie var nodarit iespé&jami
mazak bojagjumu, vélams, kompartmentalizéjot
jonus vakuolas. Otra iespéja ir recirkulét atpakal
caur floému uz sakném, kur iespéjams tos vai nu
uzkrat $tnu vakuolas, vai ari izslégt no audiem, ar
specifisku  transportsistému palidzibu nogadajot
atpakal augsné. Tres$a iespéja ir izvadit Na* un CI-
ara no audiem uz virzemes organu virsmas.

Lai Na* nonaktu $ana, vispirms nepiecieSams
$kérsot plazmas membranu (7.-0. attéls).
Iespéjamie kandidati ir SOS1-veida Na'/K* no
protonu gradienta atkarigie antiporta parneséji, uz
iek$u rektificjosie K* kanali (pieméram, AKT1),
uz aru rektificgjosie K* kanali, K*/H* simporta
parneséji (pieméram, KUP/HAK). Efektivam
salu jonu transportam no citoplazmas vakuola
nepiecieSami  atbilsto$i parneséji  tonoplasta
membrana. So transportu nodrosina katjonu/H*
antiprota parneséji NHX, ko darbina H*-ATPazes
un H*-pirofosfatazes generétais protonu gradients.
Halofitu sugam tonoplasta Na*/H* antiporta
parneséju konstitutivais limenis un inducéjama
aktivitate ir batiski augstaka neka glikofitu sugam.
Suaeda salsa atbilsto$a SsNHXI géna ekspresiju
inducé salu pieaugums augsné. Ekspreséjot SSNHX 1
risu augos, to salsizturiba pieaug, bet veicot $adu
pasu manipulaciju ar Arabidopsis thaliana augiem,
palielinas ne tikai to salsizturiba, bet arl sausuma
izturiba. Kapéc vakuola ir piemérota vieta NaCl
uzglabaganai? Pirmkart, nobriedusu lapu $uanas
vakuola aiznem lidz 95% no $tnas tilpuma, tatad, ta
ir batiska telpa vielu uzglabasanai. Ortkart, vakuola
ir galvenokart uzglabasanas kompartments, tur
nenotiek kritiskas biokimiskas reakcijas. Treskart,
varétu domat, ka vakuolas iek$éja telpa ir tonoplasta

Augsnes kimiskais sastavs
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veidotas vai citas strukturalas adaptacijas, lai
pielagotos efektivai vielu uzglabasanai.

Vesela  auga  limeni, salu  uzkrasana
vecakajas lapas ir mehanisms, ka pasargat aktivi
fotosintezéjosas un ari augo$as lapas no salu
ietekmes. Janem veéra, ka gan meristematiskajas,
gan intensivi augos$as $unas praktiski nav vakuolu,
kas izsledz iespéju jonu kompartmentalizacijai,
tapéc tas ir daudz jutigakas pret potencialo salu
ietekmi. Augiem, kas aug augsné ar minimalu
salu limeni, homeostatiskas jonu koncentracijas
citoplazma ir 100 lidz 200 mM K* un 1.1 lidz 0.2
mM Ca* gadijuma, bet gan Na*, gan Cl" - 1 lidz
10 mM. Halofitu citoplazmas jonu koncentracijas
var but ievérojami augstakas, sasniedzot 165 mM
Na* Suaeda maritima saknu un lapu $anas, kameér
vakuolas §i koncentracija ir 300 mM saknés un
600 mM lapas. Kopuma, vakuolas var uzkrat 500
lidz 700 mM. NaCl. Citoplazma nepiecie$ams
uzturét augstu K*/Na* attiecibu, lai nodrosinatu
metabolisko reakciju norisi. Kvie$iem ka tipiskam
salsneizturigam glikofitam §i attieciba ir labs
indikators konkréta genotipa salsizturibai. Lidzigi
novérojumi ir par graudzali Agropyrom intermedia.
Savukart, halofitiem, pieméram, Triglochin
maritima, NaCl koncentracija no 10 lidz 100 mM

Augsnes kimiskais sastavs

stimulé K* (KCI forma) uznemsanu.

Udens nonak augos no augsnes, jo pastav idens
potenciala atskiribas starp augsni un auga audiem,
un augsnes $kiduma tas ir lielaks. Augsnes saluma
paaugstinoties, idens potencials ausgnes skiduma
klast vairak negativs un tudens plismas virziens var
izmainities uz pretéjo. Risinagjums $ai problémai
ir vai nu NaCl uznemsana augos, kas samazina
udens potencialu, vai ari osmotisko regulatoru
savienojumu (osmolitu) sintéze un uzkrasana
augu $anas. Situacija, kad NaCl ir uzkrats vakuola,
citoplazma ir pasargata no nelabveéligas ietekmes,
tatu osmotiska spiediena atskiribas starp abiem
kompartmentiem ir jaizlidzina, un to var panakt
ar osmolitu sitézi un uzkrasanu citoplazma. Ta
ka nobriedusas $unas citoplazmas tilpums parasti
ir mazaks par 10% no kopgja $unas tilpuma,
osmotiska lidzsvara panak$anai nepiecieSams
salidzinosi neliels osmolitu daudzums. Identiska
osmotiskas izlidzinasanas probléma ir jarisina ari
atieciba uz hloroplastiem.

Osmotiska lidzsvara atjauno$anai augos tiek
izmantoti t.s. savietojamie osmoliti, kas atbilst
sekojosam pazimém: (1) savienojumi ar augstu
gkidibu adeni; (2) fiziologiskaja pH diapazona ir
elektriski neitrali; (3) neninhibé enzimus pat augstas
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koncentracijas; (4) palielina proteinu denaturacijas
temperatiru. Attieciba uz saJumu, osmoliti primari
darbojas ka osmotiska lidzsvara atjaunotaji, tacu
ka hidrofila molekulas tie var aizvietot tdeni
un biologisko makromolekulu (proteinu un
membranu) virsmas, darbojoties ka molekularie
¢aperoni. Bez tam, osmoliti var funkcionét ari ka
aktiva skabekla formu partveéréji, pieméram, prolins
reagé ar hidroksilradikaliem. Osmoliti ka augu
$anu izturibu nodro$inosie faktori darbojas gan
sausuma, gan sala un paaugstinata augsnes saluma
gadijuma. Savietojamie osmoliti pieder dazadu
kimisko savienojumu grupam (nelieli oglhidrati un
to derivati, aminoskabes un to derivati, metilamini
un metilsulfonija savienojumi), bet tiem raksturiga
savstarpéja aizvietojamiba, t.i., $inu var osmotiski
pasargat ar dazadu kimisko grupu osmolitiem.
Tomér interesanti, ka dazadas halofitu gintis
specifiski uzkraj at$kirigus savienojumus, kas pilda
osmolitu funkcijas. Tikai $kistoSos oglhidratus
uzkraj sugas no Plantago, Juncus, Phragmites un
Scirpus gintim, bet ginsu Aster, Beta, Festuca,
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7.-1. attéls. Prolina saturs (% no kopéjaaminoskabju
daudzuma) dazadu sugu audos. Aster tripolium L; Glaux
maritima L; Halimione portulacoides (L.) Aell; Limonium
vulgare Mill; Plantago maritima L.; Puccinellia maritima
(Huds.) Parl; Salicornia europaea L. Spartina anglica C. E.
Hubbard; Spergularia marina (L.) Griseb.; Suaeda maritima
(L.) Dum,; Triglochin maritima L. Data from Stewart, Lee
1974..
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Puccinellia un Spartina parstavji uzkraj gan
$kisto$os oglhidratus, gan slapekla savienojumus.
Savukart, tikai slapekla savienojumus. . uzkraj
Agropyron, Atriplex, Halimone, Suaeda, Limonium,
Salicornia un Triglochin ginsu sugas.

Pirmais potencialais osmolits, kas pétits saistiba
ar halofitu salizturibu, ir “aminoskabe prolins.
Sakotnéjie pétijumi ar tipiskam glikofitu sugam
paradija, ka to sausumizturiba zinama meéra
korelé ar inducéjamu prolina uzkraganos audos.
Pirmkart, izturigakas formas uzkraj vairak prolina
un, otrkart, augu apstrade ar prolinu palielina
to sausumizturibu: ‘Sada sakariba lika domat, ka
arl saluma izraisita ‘osmotiska stresa gadijuma
prolinam varétu bat pozitiva nozime. Tomér, dazadu
halofitu sugu relativa prolina satura analize parada,
ka dabiskos apstaklos tas uzkraj krasi atskirigus
prolina daudzumus (7.-0. attéls). Lielaka dala (59
lidz 79%) prolina uzkrajas dzinuma, un tikai 15
lidz 28% rizoma. Prolinu uzkrajosajam sugam var
noverot tiesu sakaribu starp augsnes sals saturu un
prolina koncentraciju audos. Lidz ar to, radas doma,
ka prolins darbojas ka osmoprotektants augiem sala
vidé. Turpmakie pétijumi paradija, ka prolins ir tikai
viens (bet bieZi un augsta koncentracija sastopams)
no iespé&jamiem osmolitiem halofitiskajos augos.

Lai ari viena konkréta halofitu suga parsvara
uzkraj viena veida organisko osmolitu, ta konkrétais
ieguldjjums osmotiska lidzsvara nodro$inasana
var bat ari salidzino$i neliels, jo daudzi citi audos
lokalizéti organiskie savienojumi un neorganiskie
joni var pildit $o pasu funkciju paaugstinata
saluma apstaklos. Sugam, kuras uzkraj parsvara
prolinu, ta salidzinosais daudzums ir 41 lidz 63%
no kopéjas organisko osmolitu koncentracijas
un tikai 12% no kopéja osmotiska potenciala.
Sim pa$am sugam, glicina betains veido 34% no
osmolitu koncentracijas un 7% no osmptiska
potenciala. Kopégjais organisko osmolitu devums
osmotiska potenciala nodrosinasana ir 19 lidz 24%,
kas apstiprina neorganisko jonu biutisko nozimi
halofitu salsizturibu nodro$inosaja osmoregulacija.
Acimredzot, osmotiska lidzsvara nodrosinasanas
sistéma ir pietiekami elastiga un dazadas osmolitu
formas ir savstarpéji aizvietojamas. Ta pieméram,
vienas gints (Atriplex) dazadas sugas audzgjot
vienados apstaklos, tas parada butiskas atskiribas
osmolitu sastava un koncentracijas (7.-0. attéls).
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491

350

300 I

mooOw

250

150
100
50
o — |
1 2 3 4

7.-1. attéls. Concentrations of different osmolytes in
tissues of Atriplex hastate, Atriplex lasiantha, Atriplex rosea,
Atriplex tatarica. Prolins, glicina betains, aminoskabes,
holins, holina-O-sulfats. Data from Tipirdamaz et al. 2005.

Sukulence ir viens no mehanismiem, ka
halofiti cinas ar augstu iek$éjo jonu koncentraciju.
Faktiski notiek jonu koncentracijas samazinasanas,
palielinot citoplazmas tdens saturu, tatad, to
“at$kaidot” No otras puses, sukulence ir cina ar
tdens trakumu, patiesu vai ari fiziologiski izraisitu.
Sukulence visbiezak ir inducéjama ipasiba, kas
paradas tikai paaugstinata saluma apstaklos (7.-0.
attéls).

Salu uzkrasana epidermas dziedzeru $unas ar
talaku to izdaliSanu uz lapu virsmas ir adaptiva
stratégija daudzam halofitu sugam, kas atlayj
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7.-1. attéls. NaCl inducéta sukulence Cakile maritima
augiem, kas izpauzas ka lapu biezuma(?) palielinasanas.
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atbrivot fotosintezgjosos audus no parmériga
sals daudzuma. Salu dziedzeru veido$anas ir
mehanisms, ko inducé sals klatbatne augsné.
Savukart, sals dziedzeru biezums uz lapu virsmas
tiesi korelé ar vides saluma pakapi. Sali izdalas no
dziedzermatina, ta $Gnam parplistot un saturam
izplastot vidé. Efektivas salu izdalitajsugas, ka
pieméram, Spartina anglica, var parvietot pat 60%
visa uznemta NaCl daudzuma uz sals dziedzeriem,
kameér Armeria maritima §is daudzums ir tikai 4%.
Paaugstinats augsnes salums parasti palielina ari
ekskretéta sals daudzumu, ka noveérots, pieméram,
Glaux maritima < augiem, kuriem maksimala
augsnes saluma apstaklos var novérot pieckartigu
uz lapu virsmas izdalita sals daudzumu, kameér
ksilemas sulas osmotiskais potencials palielinas
tikai divas reizes.

Membranu- lipidu peroksidacijas pakapes
palieinaganaspaaugstinataaugsnessalumaapstaklos
liecina par endogéna oksidativa stresa situaciju
audos. Tapéc ir logiski pienemt, ka augi ar augstaku
konstitutivu vai saluma inducétu enzimatiskas
antioksidativas sistémas kapacitati bas izturigaku
pret saluma izraisitajiem aktiva skabekla formu
bojajumiem. Virkne pétjjumu tie$am apliecina, ka
uzlabota izturiba pret oksidativo stresu palielina
augu augs$anas spéjas sala vidé. Vairakam halofitu
sugam konstatéta célonsakariga saistiba starp
paaugstinatu vai inducétu konkrétu antioksidativas
sisttmas enzimu aktivitati un aizsardzibas
pakapi pret saluma izraisitajiem oksidativajiem
bojajumiem. Salidzinot divus obligatos halofitus,
Suaeda salsa ar aug$anas optimumu 400 mM NaCl
koncentracija un Crithmum maritimum ar 50
mM optimalo NaCl koncentraciju, konstatéts, ka
abam sugam pieaugoss salums izsauc citoplazmas
superoksiddismutazes un citu antioksidativo
enzimu aktivitates progresivu pieaugumu, kas sakrit
ar lipidu peroksidacijas pakapes samazinasanos.
Optimalas NaCl koncentracijas klatbatné lipidu
peroksidacijas intensitate ir pat mazaka neka
kontroles augiem.

Atsevisks jautajums ir par augu dzivé kritiska
perioda, séklu dig$anas, izmainam augsnes saluma
ietekmé. Kopuma uzskata, ka, iznemot atseviskas
obligato halofitu sugas, gan glikofitu, gan halofitu
séklu dig$anu batiski inhibé pat nelielas NaCl
koncnetracijas. Principa sals inducétu séklu nespéju
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digt var uzskatit par pielagojumu, kas nelauj séklam
digt nepiemérota videé, pieméram, péc nonaksanas
jara, vai ari nepiemérota augsné, kur paaugstinata
saluma dé| digstu izdzivo$anas iespéjas ir mazas.
Tomér, attieciba uz juras piekrastes savvalas augu
sugam, var redzét at$kirigu pielagosanas stratégiju
esamibu dig$anai sala vidé. Pirma tipa sugu séklu
digdanas intensitate ir apgriezti proporcionala
salumam, un ekpsozicija uz pusi at$kaidita jaras
tdeni inhibé dig8anu ari péc sals izskalo$anas un
parnesanas saldideni. Otra tipa sugu séklu dig$anu
arl progresivi inhibé pii kontroles limenim. Tre$a
tipa sugu séklu dig$anu var dazadi ietekmét NaCl,
bet digtspéja butiski palielinas péc parneanas
saldudent, salidzinot ar séklam, kuras diedzétas bez
apstrades ar NaCL

Salidzinot se$u Baltijas jaras piekrastes
biotopu augu sugu séklu digsanu pieaugosu NaCl
koncentraciju klatbatné, var redzeét, ka visam sugam
sala vide samazina digtsp&ju (7.-0. attéls A). tam
sugam, kuras aug periodiski ar salsadeni applastosa
biotopa (Juncus balticus, Triglochin maritima,
Triglochin  palustre) var novérot digstspéjas
atjauno$anos péc parnesanas saldideni (7.-0. attéls
B). Pie tam, T. maritima gadijuma var novérot
tresa tipa atbildes reakciju, jo apstrade augsta NaCl
koncentracija (400 mM) palielina seklu digtspéju
péc parne$anas saldadeni. Tipisku kapu augu
(Anthyllis maritima, LInaria vulgaris) séklu dig§ana
péc inkubésanas salsudeni ir butiski zemaka par
kontroli. Visneizturigakas séklas ir L.vulgaris, kuras
nespégj atjaunot digsanu péc inkubé$anas 50 mM un

augstaka NaCl koncentracija.

Nobeidzot tému par augsnes salumu,
pievérsisimies NaCl atbildes reakciju un izturibas
iespéjamiem regulacijas mehanismiem. Jautajums
par primarajiem palielinatas NaCl koncentracijas
uztverSanas mehanismiem augos joprojam nav
atrisinats. Uzskata, ka SOS (salt overlay sensitive)
grupas plazmatiskas membranas proteini, kas
atbild par Na* iepludi citoplazma, vienlaicigi varétu
bat ari augu $anu Na' koncentracijas sensori.
Pieméram, SOSI proteins sastav no 10 lidz 12
transmembranas domeéniem un garu (vairak
neka 700 aminoskabju atlieku) citoplazmas pusé
lokalizétu asti (7.-0. attéls). Ari plazmatiskas
membranas ;arpusé lokalizétais SOS5 varétu bt
iespéjams $ada sensora kandidats. Viennozimigi,
ka saluma atbildes reakciju regulacija piedalas ari
visparéjie osmotiska stresa sensori.

Raksturojot Arabidopsis thaliana mutantus,
kas/ir hipersensitivi pret Na* klatbatni aug$anas
vidé (7.-0. attéls), identificéti vairaki géni SOS,
kam ir nozime NaCl inducétaja signalu parnesé.
SOS2 ir proteinkinaze un ta mijiedarbojas ar
aktivatoru SOS3, kas ir Ca’*-piesaisto$s proteins,
kopa reguléjot Na*/H*-antiporta parneséja SOS1
fosforilacijas stavokli (7.-0. attéls). SOS3 darbojas
ka kalcija sensors, reagéjot uz citoplazmas briva
Ca” koncentracijas pieaugumu NaCl ietekmé. Ca
piesaistiSanasizraisa SOS3 mijiedarbibu ar SOS2,un
izveidojies proteinkinazes komplekss fosforilé un
tadéjadi aktivé Na*/H* antiporta parneséja darbibu.
Bez tam, SOS3/SOS2 proteinkinazes komplekss
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7.-1. attéls. Augsnes ar dazada veida saluma izraisitam problémam. Attéls no Wikipedia.
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samazina zemas afinitates Na* transportera
AtHKT1 aktivitati. SOS2 mijiedarbojas ari ar
vakuolas NHX transporteri,

Augu hormonalas atbildes limeni informacija
par NaClatbildes reakcijuregulacijuun toiespéjamo
saistibu ar salu izturibu veél ir visai fragmentara. Ir

355-SOS1
sosl-1

WT  sosl-1

7.-1. attéls. NaCl inducéta sukulence Cakile maritima
augiem, kas izpauzas ka lapu biezuma(?) palielinasanas.

Na*
h SOS1

7.-1. attéls. NaCl inducéta sukulence Cakile maritima
augiem, kas izpauzas ka lapu biezuma(?) palielinasanas.
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viennozimigi skaidrs, ka etiléna signalsistémas
atseyiski kompopnentu piedalas ar NaCl izturibu
saistito reakciju regulacija. Ta pieméram,
Arabidopsis thaliana etiléna signalmutants ctrl-1
ir ar paaugstinatu izturibu pret sals un osmotiska
stresa ietekmi. Savukart, signalmutants ein2-1 ir
hiperjutigs pret paaugstinatu NaCl koncentraciju
vidé, tatad, tas ir nepiecieS$ams pamata izturibas
nodrosinasanai pret salumu. Pétijumi ar etiléna
receptoru ETR1 un ERS2 mutantiem rada, ka
etiléna receptori regulé jutigumu pret NaCl. ETR1
receptora géna ekspresiju negativi regulé gan
sals, gan osmotiku iedarbiba, kopuma palielinot
augu jutibu pret etilénu. Auksina darbibu ar sals
izturibu vieno fakts, ka ar membranam saistitais
auksina atkarigais transkripcijas faktors NTM2
mijiedarbojas ar sals inducéto signalu parneses
sistému.

7.4.4.2. Smagie metali

Par smagajiem metaliem apzimé tadus metalus,
kuru blivums ir lielaks par 5 g cm™. Atbilstosi
$ai definicijai, no 90 dabiski sastopamajiem
kimiskajiem elementiem, smagie metali ir 53 no
tiem. Tomér, ne visi ir biologiski nozimigi, jo,
pamatojoties uz $kidibu fiziologiskajos apstaklos,
tikai 17 smagie metali ir pieejami dzivajiem
organismiem. (7.-0. tabula) Citi, pieméram, Cr,
Ag un Sn, praktiski nav pieejami augiem to zemas

«

p
c
)
c
=
=
®)
o
o]
<
w
=
b
>
o
b
3
>
8]
>




<

AUGU FIZIOLOGISKA ADAPTACI

]

494

7.-1. tabula. Dazadu sugu augu aukstumizturiba, ko raksturo augstaka temperatira, kas var izraisit to bojajumus

Blivums Koncentracija iezos Koncentr

acija nepiesarnota  Koncentracija augos Toksiska koncentracija

(x 10*)(kg m=3) (mgkg™) augsné (mg kg™’ DM) (mg kg™ DM) augos ()
Neaizvietojamas mineralvielas
Cu 8.9 55 2-100 4-15
Fe 7.9 60 000 7000-55000 140
Mn 7.4 950 100-4000 15-100
Mo 10.2 15 0.2-5 1-10
Zn 7.1 70 10-300 8-100 1000 pg L-1
Nebiogénie elementi
As 0.02-7
Cd 8.7 0.2 0.01-0.7 0.1-2.4
Co 8.9 25 1-40 0.05-0.5
Cr 7.2 100 5-3000 0.2-1
Hg 13.6 0.08 0.005-0.02
Ni 8.9 75 10-00 1
Pb 113 13 2-200 1-13
Sn 7.3 2

$kidibas dél augsné. Savukart, Pb, kas var lokali
uzkraties arkartigi augsta koncentracija (pieméram,
$oseju malas) augiem ir mazpieejams, jo ir maz
gkisito$s un stipri saistas ar augsnes dalinam. Ari
vairaki augiem nepiecieSami mineralelementi péc
definicijas ir smagie metali - Fe, Mo, Mn, Cu, Zn:
Bez tam, Ni, V, Co, W un Cr ir potenciali toksiski
elementi ar iespéjamam fiziologiskajam funkeijam
atseviskos mikroorganismos, bet mazaka meéra
augos. Savukart, As, Hg, Ag, Sb, Cd, Pb un U ir
vairak vai mazak toksiski smagie metali bez baribas
elementu funkcijam.

Biezi vien kopa ar smago metalu toksiskuma
un aizsardzibas reakcijam augos analizé ari ar tadu
metalu ka aluminijs (Al) saistitas problémas. Janem
véra, ka péc savam ipasibam Al nevar pieskaitit
smagajiem metaliem, jo ta blivums ir tikai 2.7 g
cm™, Tomeér, Al toksiskums ir primarais faktors,
kas ierobezo augu augganu un produktivitati stipri
skabas augsneés (pH <'5), tapéc ta analize saistiba ar
pielago$anos augsnes kimiska sastava ipatnibam ir
lietderiga.

Dabiski smagie metali sastopami atbilstoo
salu veida izkliedéti iezos, un tikai nelieli to
daudzumi’ pakapeniski nonak augsné, atseviskos
gadijumos radot augsnes ar augstam atsevisku
metalu koncentracijam. Atseviskas augu sugas
ir pielagojusas eksistencei $adas augsnés (skatit
sadalu 7.3.5.3.). Bez tam, vulkanu izvirdumi iznes
zemes virspusé lielus daudzumus Cd, Cr, Cu, Hg,

Mn, Zn saturo$u materialu, radot ilglaicigas vides
piesarnojuma poblémas. Lielaka dala ar smagajiem
metaliem izraisito problému rada smago metalu
nonaksana vidé antropogénas darbibas rezultata.
Lauksaimnieciba mineralmeéslu izmantosana ir labi
zinams kimiska piesarnojuma veids, kas bez augiem
nepiecie§amajiem elementiem piemaisijumu veida
var saturét ari butisku daudzumu Cd, Cr, Ni un Pb.
Ipass riska faktors ir attiri§anas iekartu noséddinu
un to produktu izmantoSana meéslosana, jo tas
var saturét loti augstas dazadu smago metalu
koncentracijas, atkariba no notekiadenu veida.
Ari augu aizsardzibas lidzekli var saturét smagos
metalus. Rapnieciskais piesarnojums ar smagajiem
metaliem saistits galvenokart ar derigo izraktenu
iegtisanu un parstradi. Ta pieméram, oglu raktuves
ir As,Cd un Fe avots. Ievérojama dala piesarnojuma
nak ari no energijas ieguves rapnicam, kas izdala
vide Se, B, Cd, Cu, Zn, Cs un Ni.

Ta ka daudzi no smagajiem metaliem ir
augiem neaizvietojami mineralelementi, ietilpstot
dazadu proteinu sastava vai ir enzimu reakciju
kofaktori, jautajums par to toksiskumu nav
viennozimigi uztverams. Tomeér, janem véra, ka
jebkadu jonu uzkraganas augu Sunas parmeériga
daudzuma izsauc kopéjo jonu lidzsvaru un
var radit fiziologiskas problémas. Smagajiem
metaliem ir arl specifiskas kimiskas ipasibas, kas
izraisa to nelabvéligos efektus. Lielaka dala smago
metalu ir t.s. parejas metali ar nepilnigi piepilditu

Augsnes kimiskais sastavs



495

d-orbitali un fiziologiskos apstaklos tie ir katjonu
forma. Atbilstosi aerobisko $anu iespéjamajam
fiziologiskajam redoksstavokla diapazonam no
-420 lidz +480 mV, smagos metalus var iedalit
redoksaktivajos un neaktivajos. Ja metalam
redoksptencials ir zemaks neka biologiskajam
molekulam, tas nevar piedalities biologiskajas
redoksreakcijas. Pamatojoties uz $o principu, Fe** un
Cu" ir redoksaktivi un var ierosinat O, veido$anos
Fentona reakcija, bet Ag** nav aktivs. Otrs smago
metalu toksiskuma mehanisms ir saistits ar to
spé&ju spécigi piesaistit skabekla, slapekla un séra
atomus. Ta pieméram, smago metalu katjons var
piesaistities enzimu cisteina atliekam to reakcijas
centros, veidot negkisto$u sulfidu savienojumu un,
ta rezultata, inaktivét enzimu. Tre$a toksiskuma
iespéja attiecas uz smago metalu spéu aizvietot
enzimu molekulu aktivajos centros eso$os metalu
jonus, izraisot aktivitates inhibé$anu vai zudumu.
Divvértigie katjoni (pieméram, Co**, Ni** un Zn*
var aizvietot Rubisco aktiva centra Mg, kas noved
pie aktivitates zuduma. Savukart, kalmodulinam
Ca” vieta piesaistoties Cd** vai Pb*, zad ta spéja
regulét Ca-atkarigos $tinas procesus.

Smago metalu pieejamiba augiem ir primari
atkariga no fizikali kimiskas formas, kada tie
atrodas augsné, bet ari no augsnes Ipasibam un
ar konkréto auga sugu saistitam mineralvielu
uznemsanas Ipatnibam. Janem veéra, ka smagie
metali nonak augos ar to pasu fiziologisko
mehanismu  starpniecibu  ka . neaizvietojamie
mineralelementi, tapéc faktori, kas kopuma veicina
mineralvielu pieejamibu un uznemsanu, uzlabo ari
smago metalu nonaksanu saknés. Ta pieméram,
dzelzs trukuma apstakli, kas veicina ta uznemsanu,
pozitivi ietekmé arT urana uznemsanu. Lai nonaktu
$anu citoplazma, smagajiem metaliem jaskérso
plazmatiska membrana, kura lokalizétas vairakas
potencialas transporta sistémas.

Jautajums par smago metalu sensoriem augos
pagaidam palicis neatrisinats. Lidz $§im ierobezotu
eksperimentu rezultati lauj domat, ka vismaz viens
no sensoru veidiem varétu bat saistits ar ciklisko
nukleotidu vaditajiem katjonu kanaliem (CNGC;
angl: cyclic nucleotide-gated cation channel), kas
salidzinosi labi izpétiti ziditaju sistémas, kur tie
piedalas redzes un garsas recepcija. Augos CNGC ir
caurlaidigi K* un Na*, un, iesp&jams, piedalas Ca**
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izpladé no $unas hipersensitivas reakcijas laika
patogénu rezistences reakcijas. Pétjjumi ar Pb*
rada, ka CNGC sistéma ir iespéjamie smago metalu
sensori.

Signalu parneses sistéma, kas darbojas smago
metalu uztver$anas gadijjuma un noved pie
aizsarproteinu génu ekspresijas un sekojos$as to
sintézes, principa ir lidziga tam, kas piedalas citu
nelabvéligo vides apstaklu uztversana. Principialie
komponenti taja ir Ca-kalmodulina sistéma,
hormoni etiléns, jasmonati un salicilskabe, aktivo
skabekla formu signalsistéma, NO, mitogéna
aktivétas proteinkinazes fosforilacijas kaskade.
Paaugstinats iek$$tnas Ca limenis ir nepieciesams
priek$noteikums smago metalu izturibas talakam
pieaugumam. Udenraza peroksida koncentracijas
pieaugums $anas var rasties tie$i ka redoksaktivo
metalu /darbibas rezultats, vai arl netiesi, ka
fotosintézes inhibésanas vai metabolisko bojajumu
sekas. Tomér, $iinas H,O, pieaugums darbojas ari
ka'signals antioksidativas sistémas indukcijai.

Smago metalu izturibas mehanismi augiem
parsvara saistiti ar spéu parvietot tos uz
vietam, kuras ir potenciali mazak jutigas, ka ari,
veidojot kompleksus savienojumus toksiskuma
samazina$anai. Parvieto$anu panak ar metalu
helatoru palidzibu un efektivu transporta sistému
starpniecibu. Otrs izturibas aspekts attiecas
uz mikorizu simbiozi, un to var uzskatit par
izvairiSanas stratégiju, jo notiek uzpemto smago
metalu sekvestré$ana sénes $Gnas. Janem veéra,
ka metalu jonu parvietosana no auga uz sénes
struktaram kopuma dos pozitivu efektu tikai
taja gadjjuma, ja mikorizas sénei bus lielaka $tnu
izturiba pret konkreto metalu.

Vakuola ir galvena smago metalu uzglabaganas
vieta augu $ina. S mehanisma nodrosinasanai
nepiecieSamas efektivas plazmatiskas membranas
(nonaksanai citoplazma) un tonoplasta (nonaksanai
vakuola) transporta sistémas (7.-0. attéls). CDF
(angl. cation diffusion facilitator) transportieri
(agrak apzimeéti ka MTP, angl. metal tolerance
protein) nodrosina parejas metalu (Zn**, Cd**, Co*,
Ni**, Mn?*, Fe**) iepladi vakuola. CDF transportieri
darbojas ka metals®*/H* antiporteri. Arabidopsis
thaliana identificéts CDF grupas proteins ZAT/
AtMTP1, kas ir lokalizéts tonoplasta un kura
parekspresija uzlabo augu izturibu pret Zn un
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Helatu veidoSanas
(skabes, MT, PC)  P¢-

7.-1. attéls. Augstas Zn koncentracijas apspiez miltrasas (Erysiphe sp.) slimibas simptomu attistibu Thlaspi caerulescens.

Attéls no [0].

palielina ta koncentraciju saknu $anas-augstas Zn
pieejamibas apstaklos. NepiecieSamibas gadijuma
smago metalu jonu parvieto$anu pretéja virziena
nodro$ina NRAMP (angl. natural resistance
associated macrophage protein) transportieri, kas
ir specifiski divvértigajiem katjoniem. Pieméram,
A. thaliana Fe trukuma apstaklos inducéjas
AtNRAMP3 un AtNRAMP4 ekspresija, kuru
produkti piedalas Fe remobilizacija no vakuolam.
NRAMP proteini ir batiski ari Mn homeostazes
nodrodinasana, pieméram, mitohondriju Mn
superoksiddismutazes sintézes nodrosinasanai Mn
trakuma apstaklos, ka ari, saistiba ar Cd toksiskumu.
Transgéni A. thaliana augi ar blokétu AINRAMP6
vai AtNRAMP3 ir ar palielinatu izturibu pret Cd,
kas apstiprina, ka zema vakuolu katjonu izplades
aktivitate ir nepiecieS$ama potenciali toksisko
savienojumu kompartmentacijas uzturésanai.
Viens no iespéjamiem mehanismiem smago
metalu izturibai ir saistits ar samazinatu to

uzpemsSanu $anas. Tomér $adu mehanismu
darbibas pieradijumi augos ir visai ierobeZoti.
Graudzales Holcus lanatus saknés fosfatu un arsénu
(As) uznem ar vienas sistémas starpniecibu, bet
pret As izturigajiem genotipiem trakst augstas
efektivitates uzpems$anas sistémas. Otra iespéja
batu citoplazma nonaku$o jonu parvieto$ana
starp$inu telpa atpakal cauri plazmatiskajai
membranai. Sadu aizsargmehanismu eksistence
pieradita baktérijas un dzivnieku $inas. Iesp&jams,
ka CDF transportieriem lidzigi proteini augu $anu
plazmatiskaja membrana var nodrosinat $adu
aizsardzibas mehanisma darbibu.

Citoplazma nonaku$o smago metalu jonu
helatacija ir batiska stadija to detoksifikacijas
un talakas kompartmentacijas nodrosinasana.
Galvenas metalu helatoru grupas augos ir
metalotioneini, fitohelatini, ferritini, organiskas
skabes un aminoskabes. Pirmo divu grupu
helatori ir polipeptidi ar zemu molekulas masu,
ko raksturo augsts Cys saturs un unikala metalu
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piesaistiSanas spéja. Fitohelatinu ipatniba ir to
pakapeniska sintéze no tripeptida glutationa
(y-glutamil—cisteinil-glicins) ar fitohelatinu sintazu
starpniecibu, nevis ar proteinu sintézes mehanismu
ka metalotioneiniem. Fitohelatinu principiala
struktiira ir (y-glutamil—cisteinil) -glicins, bet  var
bat 2 lidz 11 (7.-0. attéls). Atseviskam augu sugam
fitohelatiniem-lidzigo savienojumu strauktaras
var batiski atskirties no klasiska fitohelatina jeb
kadastina strukttras. Ta pieméram, Silene pombe
fitohelatiniem nav glicina atliekas molekulas C gala
(bezglicina fitohelatini), bet citiem glicina vieta
var but Ala (Fabaceae), Ser (Gramineae), Glu (Zea
mays) vai Gln (Armoracia rusticana).

Fitohelatinu funkcijas visvairak pétitas Cd
piesarnojuma gadjjuma, un tie ir nozimigi $o
toksisko jonu tranporté$ana un uzkragana $anas.
Noskaidrots, ka butiska audos uznemta Cd dala ir
saistita ar fitohelatiniem un saisti$anas intensitati
inducé ekspozicijas laiks. Ta pieméram, Brassica
juncea 6 h no Cd apstrades sakuma tikai 34% Cd
jonu ir saistitti ar fitohelatiniem, bet $is daudzums
pieaug lidz 60% nakamo 66 h laika. Ari vienas
sugas auga dazados augos saistibas pakape var
atSkirties: kvieSiem saistitaja frakcija saknés ir
82% Cd saknés, bet tikai 12 lidz 19% lapas. Cd-
fitohelatina kompleksi batiski at$kiras péc to
izmériem. Kompleksi ar mazu mola masu darbojas
ka islaiciga Cd transporta forma no citoplazmas uz
vakuolu, bet bet kompleksi ar lielu mola masu ir
uzglabaganas forma. Tonoplasta ABC (ATP-binding
casette) transportieru génu ekspresiju inducé
apstrade ar Cd, un tie var parvietot gan fitohelatinu,

I |
HO CH_ H:C NH C. HC o
'\.(I:l/ 3 2 \Cl/ \‘_l_:H/ Fr \(|3¢
0] o (|IH , OH
. A S e Y
hd M A
Glutamic acid cysteine glycine

7.-1. attéls. NaCl inducéta sukulence Cakile maritima
augiem, kas izpauzas ka lapu biezuma(?) palielinasanas.
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gan Cd-fitohelatinu kompleksus. Jadoma, ka §1 pasa
veida transportieru sistéma darbojas ari citu smago
metalu gadijuma. Arabidopsis thaliana identificéti
divi tonoplasta proteini (AtABCC1 un AtABCC2),
kas parvieto As-fitohelatinu kompleksus no
citoplazmas vakuola.

Liela mola masas fitohelatinu kompleksu
veido$ana ar Cd piedalas sulfids, kas palielina
gan piesaistita Cd daudzumu uz vienu molekulu,
gan kompleksa stabilitati. Sulfidu uz fitohelatina
kompleksu parnes cisteina sulfinats, séru satuross
asparaginskabes analogs. Lidz ar to, kompleksa
molekularo struktdru var veidot CdS kristaliska
serde, kas parklata ar fitohelatina molekulam.

Metalotioneini ir cisteinu bagatigi saturosi
proteini ar salidzino$i nelielu mola masu, kas
piesaista metalus ar merkaptida saiti. Augos atklatas
Cetras tipiskas metalotioneinu struktaras, kas
batiski at$kiras no tam, kadas ir citos organismos.
Pirma tipa metalotioeniniem raksturigi se$i Cys-X-
Cys motivi (ar “X” apziméjot jebkadu aminoskabes
atlieku), kas vienadi sadaliti starp diviem
domeéniem, kam pa vidu ir speisera sekvence
apméram 40 aminoskabju atlieku garuma, kas satur
ari aromatiskas aminoskabes (Pisum sativum).
Brassicaceae dzimtas augiem metalotioneinu 1.
tipa struktaras atskiras ar isaku speisera sekvenci
un papildus Cys atlieku. Otra tipa molekulas ari ir
divi ar Cys bagati doméni, bet molekulas sakuma
ir Cys-Cys motivs un N gala doména - Cys-Gly-
Gly-Cys motivs (Lycopersicum esculentum). Tre$a
tipa metalotioneiniem N gala doména ir tikai Cetras
Cys atliekas, konsensus sekvence pirmajiem tris ir
Cys-Gly-Asn-Cys-Asp-Cys. Ceturtais Cys ietverts
atseviska, stipri konservativa sekvencé Gln-Cys-X-
Lys-Lys-Gly. Savukart, sesas Cys atliekas molekulas
C gala veido tipiskos Cys-X-Cys motivus. Si veida
molekulas raksturigas Arabidopsis thaliana. Ceturta
tipa metalotioneiniem raksturigi tris atseviski
Cys domeéni, katrs ar 5 vai 6 Cys, parsvara Cys-X-
Cys motivu veida, bet starp doméniem atrodas 10
lidz 15 atlieku garas speiceru sekvences (Triticum
aestivum). Pretstata viendigllapjiem, divdigllapju
4. tipa metalotioneinu molekulas ir papildus 8 lidz
10 aminoskabju atlieku sekvence N gala doména
sakuma. Interesanti, ka vairakam sugam raksturigi
géni visu veidu metalotioneiniem, pieméram,
Arabidopsis thaliana, Oryza sativa, Saccharum
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officinarum. Arabidopsis thaliana ir pavisam
septinu metalotioneina géni, kas kodé pa diviem 1.,
2. un 4 tipa un viens 3. tipa proteiniem. Atsevisku
metalotioneinu génu ekspresija mainas attistibas
laika, pieméram, krasi pieaugot novecojosas
lapas Brassica napus, Arabidopsis thaliana un citu
sugu augiem. lespéjama to funkcija varétu but
metaloproteinu atbrivoto vara jonu saisti$ana un
transports uz jaunakajam auga dalam.

Liela daudzveidiba metalotioneinu sekvencu
starpa liek domat, ka ari to funkcijas varétu
bat at$kirigas. Ta pieméram, kvieSu 4. tipa
metalotioneina géns ir ekspreséts tikai séklas to
attistibas laika un to regulé abscizskabe, tapéc
uzskata, ka ta funkcija ir séklu digSanas laika
nepieciefama cinka uzglabasana. Augiem ar
galigiem augliem (banani, kivi, aboli) 3. tipa
metalotioneinu génu ekspresija ir augsta auglos to
nogatavo$anas laika. Parejo tipu metalotioneinu
génu ekspresijas aina nav tik vienkar$a, bet var
novérot atsevi$kas kopigas likumsakaribas - 1.
tipa génu ekspresija parasti ir augstaka saknés
neka dzinumos, bet 2. tipa géniem novérota pretéja
likumsakariba. Bez smagajiem metaliem (Cu, Cd,
Fe) metalotioneinu génu ekspresiju augos inducé ari
citi nelabveéligi vides apstakli, piemérm, ievainosana,
virusu infekcija, karstuma $oks, aukstums, salums
u.c. Ta pieméram, pieradits, ka Oryza sativa 1. tipa
metalotioneins OsMTla ir butisks komponents
sausuma izturibas nodrosinagana.

Ferritini ir multiméri proteini, kas molekulas
centra var uzglabat lidz pat 4500 dzelzs atomiem.
Pretstata dzivnieku ferritiniem, kas var uzglabat
arl citus smagos metalus (Cu, Zn, Cd u.c.), augu
ferritini piesaista tikai Fe. Ferritina génu ekspresiju
augos inducé dazadu nelabvéligu apstaklu ietekme
un to regulé abscizskabe un aktivas skabekla
formas. Jadoma, ka ferritinu funkcijas nav tikdaudz
ka dzels uzglabasanas formai, bet gan aizsardzibai
pret Fe izraisitajiem oksidativajiem bojajumiem
caur tie$u skabekla aktivaciju.

Organisko skabju funkcijas metalu
detoksifikacijair butiskas Al gadijuma. Skabenskabe
veido aluminija oksalatus grikiem, bet citronskabe
— aluminija citratus Hydrangea augiem. Citrati ir
batiski ari ka Cd un Ni detoksifikacijas formas. Ari
abolskabe un atbilstosie malati piedalas gan metalu
saistiSana un to transporta ksiléma, gan ari metalu

sekvestrésana vakuolas.

Viens no vairak pétitajiem smagajiem
metaliem augos ir Cd, jo daudzas augu sugas to
intensivi uznem ar sakném, ka ari, transporté uz
virszemes dalam, uzkrajot, pieméram, auglos, kuru
izmanto$ana partika var radit veselibas problémas.
Cd dabiskais saturs augsné’ parasti ir zems, bet
tas piesarno augsni atmosféras nosédumu veida
no raktuvém, metalu -kausésanas, degvielas
sadeg$anas, fosfaita méslojumiem, attiriSanas
iekartu noséddanam. Kadmija jons augu audos
nonak ar to pa$u nespecifisko transportkanalu
starpniecibu ka Fe?*; Ca** un Zn*. Tomeér, Cd
hiperakumulatoram augam Thlaspi caerulescens ir
specifiska Cd uznemsanas sistéma, kuru neinhibé
ekvimolaras* Zn**' koncentracijas. Galvena Cd
sekvestracijas vieta ir saknu $anu vakuolas. Bez
ABC transportieru sistémas, kas parvieto Cd-
fitohelatinu kompleksus, Cd var nonakt vakuola ari
tiesa veida ar CAX (angl. cation/proton exchanger)
transportieru starpniecibu, kas darbojas ka Cd**/H*
antiporti. Jadoma, ka CAX sistéma nav specifiska
tikai Cd transportam un var parvietot ari citus
katjonus, pieméram, Ca un Mn.

Lidziba kimiskajas ipasibas starp Cd un Zn lauj
pienemt, ka Cd?** var aizvietot Zn** gan molekulu
struktaras, gan metabolisma reakcijas, izraisot
toksiskuma simptomus. Pretstata Cu un Zn,
kuru kaitiga ietekme augos galvenokart saistita
ar fotosintézes inhibésanu, Cd piemit ari batiska
genotoksicitate. Cd var izraisit ari oksidativa
stresa situaciju, bet, at$kiriba no Cu*, tas nevar
ties$i veicinat aktiva skabekla formu raSanos. Ta
vieta, iespéjams, Cd darbojas caur enzimatisko
antioksidantu  (superoksiddismutaze, askorbata
peroksidaze, katalaze u.c.) aktivitates inhibé$anu,
izsaucot aktiva skabekla formu uzkrasanos un
lipidu peroksidacijas intensifikaciju.

Svins (Pb) ir gan dabiski sastopams Zemes
garozas elements, gan arl viens no butiskakajiem
vidi piesarnojos$ajiem smagajiem metaliem. Dazada
veida izpludes gazes, raktuves un metalu parstrade,
sadzivé un rapnieciba izmantojamas elektriskas
baterijas, mineralmésli un pesticidi ir batiski svina
piesarnojuma avoti. Lielaka dala svina uzkrajas
augsnes augséja slani, bet ta pieejamibu batiski
ietekmé augsnes Ipasibas. Ta pieméram, Pb saistas
ar augsnes organisko vielu. Augi var uznemt Pb gan
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no augsnes, gan atmosféras aerosolu veida. Svina
savienojumu $kidiba augsné pieaug pH diapazona
no 3.0 lidz 8.5, ta¢u ta skidibu pH 5.5 lidz 7.5.
diapazona ierobezo saistiSanas ar fosfatiem vai
karbonatiem, tapéc Pb pieejamiba ir zema. Uz saknu
virsmas Pb saistas ar saknu glotu karboksilgrupam,
kas veido batisku barjeru un ierobezo uznemsanu.
Nonakot saknu audos, Pb cie$i saistas ar
$anapvalku galakturonskabes un glikuronskabes
karboksilgrupam, kas ierobezo ta transportu talak
pa apoplastu. Kopuma divdigllapjiem ir lielaka
spéja uzkrat Pb saknés neka viendigllapjiem.
Transports cauri plazmatiskajai membranai ir
saistits ar katjonu kanalu (pieméram, Ca** kanalu)
darbibu. Zemas koncentracijas Pb transports
saknés parsvara ir pa apoplastu, bet augstakas
koncentracijas tas parvietojas pa simplastu.

Pb fitotoksiskums $Gnu limeni ir saistits
ar enzimu aktivitates inhibé$anu (saistoties ar
sulfihdrilgrupam), mineralas baro$anas lidzsvara
izjauk$anu, membranu caurlaidibas palielinaganos.
Negativie fiziologiskie efekti ir saistiti ar séklu
dig$anas inhibé$anu (par 14 lidz 30% risiem) un
digstu aug$anas bremzé$anu (par 13 lidz 45%
risiem). Saknu stiep$anas inhibésana ari ir tipiska
augu reakcija uz Pb piesarpojumu augsné jau 0.5
uM koncentracija un ta notiek $anu daliSanas
limeni. Novéro ari fotosintézes intensitates un
hlorofila sintézes atruma samazinasanos, ka arf,
$anu elposanas inhibé$anu. Pb apstrade izraisa
endogéno oksidativo stresu caur netie$u ietekmi
uz aktiva skabekla formu pieaugumu saistiba ar
elektronu parneses sistému darbibas kavésanu un
skabekla aktivacijas procesu intensifikaciju. Lai ari
Pb samazina katalazes aktivitati, citu antioksidativo
enzimu aktivitates Pb ietekmé var palielinaties.
Augu izturiba pret Pb primam kartam saistita ar
to spéju uzturét zemu ta limeni virszemes dalas,
sekvestréjot jonus saknu. $inu vakuolas. Batiska
nozime ir Pb saisti$anai ar fitohelatiniem.

Hroms (Cr) ir septitais visvairak sastopamais
metals Zemes garoza, un arl batisks rapniecibas
izraisita vides piesarnojuma elements. Daba hroms
satopams divos stabilos oksidacijas stavoklos, ka
Cr**an Cr®, no kuriem se$veértiga forma ir batiski
toksiskaka, jo veido hromatus un dihromatus, kas
labi $kist adeni. Cr fitotoksiskums mikromolaras
koncentracijas izpauzas ka séklu dig$anas un
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augu aug$anas inhibé$ana, hlorofila daudzuma
samazina$ana, hloroplastu un  membranu
ultrastruktdras  izmainas, oksidativa . stresa
indukcija. Viens no iespéjamiem Cr izturibas
mehanismiem ir pastiprinata metalotioneinu
sintézes indukcija atbilstoSo génu  ekspresijas
limeni.

Aluminijs (Al), pretstata | visiem ieprieks§
minétajiem, ir salidzino$i- viegls metals, kas ir
treSais visvairak atrodamais elements uz Zemes
péc skabekla un silicija. Ka jau minéts ieprieks,
Al toksiskums ir galvenais augu produktivitati
ierobezojosais faktors skabas augsnés, kas sastada
apmeéram 40% no lauksaimnieciba izmantojamas
kopplatibas. » Al augsné atrodas neskistosu
aluminosilikatu un oksidu forma. Augsnes pH
samazinoties zem 5.0, Al heksahidrats savienojums
Al(H,0)." iz8kist augsnes Skiduma un viegli
nonak augu saknés, kur tas mijiedarbojas ar saviem
meérkiem apoplasta, plazmatiskaja membrana
un citoplazma. Al toksiskuma simptomi paradas
dazados laikos péc ietekmes sakuma, no sekundém
un minatém lidz pat stundam un dienam.
Iespéjams, ka ilglaiciga Al ietekme nav saistita ar ta
tieSu efektu, bet gan ir agrinas ietekmes izraisitas
visparéjas homeostazes traucéjumu sekas. Saknu
aug$anas inhibé$ana ir visagrak novérojamais
Al toksiskuma simptoms, kas paradas jau dazu
mint$u laika. Saknes galina parejas zona ir
primarais Al toksiskuma meérkis, vispirms izraisot
$unu stiep$anas partrauksanu, kam seko ari saknu
dalidanas bremzé$ana. Batiski mainoties saknu
morfologijai, tai skaita, pasliktinoties spurgalinu
attistibai, rodas samazinata un bojata saknu
sistéma, kas talak pasliktina Gdens un mineralvielu
uznemsanu.

Biokimiskaja limeni Al saistas ar noteiktam
vietam apoplasta, domajams, ar $anapvalka
pektinu frakciju, kas samazina ta kopéjo stabilitati
un izmaina mehaniskas ipasibas, kopuma padarot
to stingraku un samazinot $tnas stiepjamibu. Al**
tiesi iedarbojas ar plazmatiskas membranas lipidu
holina dalam, aizvietojot citus katjonus, pieméram,
Ca’, no ka izmainas membranu plastamibas
pakape. Uz plazmatiskas membranas Al ietekmé
aktivéjas kallozes sintéze, iespéjams, caur Ca®
atbrivosanos citoplazma un ta stimuléjoso ietekmi
uz kallozi sintezéjoso [-1,3-glikana sintetazi. Al
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inducé ari plazmatiskas membranas H*-ATPazes
inhibésanu, radot H* gradienta samazinasanos, kas,
savukart, traucé normalu jonu transporta procesu
norisi. Si iemesla deél, ka ari, tiesi iedarbojoties ar
attiecigajiem kanalproteiniem, inhibéjas daudzu
katjonu (Ca*, Mg*, K*, NH,") uzpemsana $ina.
Savukart, membranu lipidu peroksidacijas
pieaugums Al ietekmé paradas tikai péc 24 h un
ilgakas ekspozicijas.

Augu aluminija rezistence ir saistita ar diviem
atskirigiem mehanismiem (7.-0. attéls). Pirmais ir
Al jonu izslég§ana no saknu apeksa, bet otrais -
Al helatacija un detoksifikacija $anu citoplazma.
Pirmie pieradijumi par izslég$anas mehanisma
darbibu ir saistiti ar Phaseolus vulgaris $kirpu
salidzinajumu ar atskirigu Al izturibu péc ilgstosas
apstrades: izturigais genotips izdala ar sakném
astonkartigu citronskabes daudzumu, salidzinot
ar jutigo genotipu. Savukart, Triticum aestivum
izturiga $kirne izdala abolskabi un uzkraj batiski
mazak Al saknu apeksos. KvieSiem abolskabe
sizdaliSanas sakas dazu mina$u laika un ir
lokalizéta tikai dazu milimetru zona saknu galinos.
Pétijumi ar daudzam augu sugam apliecina, ka
organisko skabju izdali$anas intensitate no sakném
tiesam korelé gan ar augu Al izturibu, gan ar Al
koncentraciju augsné. Augsné izveidojusies Al
kompleksi ar skabém ir augiem nepieejami un
nevar tikt transportéti cauri membranam. Dazam
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sugam organisko skabju izdalianas notiek loti
atri (T. eastivum, dazu minasu laika), bet citam
nepiecieSama biutiska lagfaze (Secale cereale, Cassia
tora; pieaug 12 lidz 24 h laika), kas rada, ka reakcija
ir inducéjama un tai nepiecie$ama atbilstoso génu
ekspresija un proteinu sintéze. Domajams, ka
skabju transportu ara no citoplazmas nodro$ina
plazmatiskas membranas anjonu kanali, pieméram,
CLC (CI channel). Kviesiem Al izturibas gadijuma
aktivéjas specifisks ALMTI géns (Al-activated
malate transporter), Kkura produkts nodro$ina
abolskabes transportu ara no $anam un Al izturibu.

Pétotaugu sugas,kas uzkraj Alliela koncentracija
virszemes dalas, pieméram, Hydrangea macrophylla,
atklats Al izturibas detoksifikacijas mehanisms. Si
auga ziedlapas maina krasu atkariba no augsnes
pH, kas izmaina Al pieejamibu un Al uzkrasanos.
Zilo krasu veido Al komplekss ar diviem fenolu
dabas savienojumiem, delfinidina 3-glikozidu un
3-kafeolilkvinskabi (7.-0. attéls). H. macrophylla
lapas var uzkrat vairak neka 3000 pg Al uz g
DM, kas ir parsvara Al citrata forma. Savukart,
grikiem (Fagopyrum esculentum) dalu Al izturibas
nodrosina skabenskabes izdaliSana saknu galinu
rajona un sekojo$a kompleksa veido$anas augsné
ar Al (izslégSanas mehanisms), bet otru dalu
izraisa Al uzkrasana lapas (lidz 15 000 pg Al uz g
DM) Al oksalata kompleksa veida (detoksifikacijas
mehanisms).

Pattern Il

Intermediate steps involving

soluble compounds
A|3+/\
@ Gene AI3+

activation

AR+ Protel AR+
synthesns

OA —>OA

[AI3+:0A]

Outside pH 4.5

7.~1.attéls. Dazadu Models for the aluminium (Al)-stimulated secretion of organic acid anions (OA) from plant roots.

For Pattern I-type responses, Al activates an anion channel on the plasma membrane that is permeable to organic acid
anions. This stimulation could occur in one of three ways: (1) Al3+ interacts directly with the channel protein to trigger its
opening; (2) Al3+ interacts with a specific receptor (R) on the membrane surface or with the membrane itself to initiate a
secondary-messenger cascade that then activates the channel; or (3) Al3+ enters the cytoplasm and activates the channel
directly, or indirectly via secondary messengers. The Al-activated efflux from maize probably occurs by mechanism 1; the
mechanism activating malate efflux from wheat is not known. In the Pattern Il responseAMm&&L(WHSch@ b‘elﬁﬁéﬂ?a\%
via areceptor protein (R) on the plasma membrane, to activate the transcription of genes that encode proteins involved with
the metabolism of organic acids or their transport across the plasma membrane. Organic acid anions form a stable complex
with Al, thereby detoxifying Al3+ in therhizosphere. Experiments have identified some of the components shown in the
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7.-1. attéls. Dazadu augsnes Al koncentraciju ietekme uz
Hydrangea macrophylla ziedlapu krasu. Al koncentracija
ziedlapas (no sartas uz zilo) ir 51, 106, 640, 804 un 3959 mg
Al kg™' DM. Attéls no [0].

7.4.4.3. Augi — metalu hiperakumulatori

Paglaik vairak neka 450 segséklu sugas ir
identificétas ka smago metalu hiperakumulatori, kas
ir mazak nela 0.2% visu zinamo sugu. Sadus augus
parasti identificé augsnés, kas ir ar dabiski augstu
metalu saturu. Lielakoties tie ir vietéjie endémi un
obligatie metalofiti, bet dazas fakultativo metalofitu
sugas var augt ari ar metaliem nabadzigas augsnés.
Lidz ar to, dazam sugam veidojas metalofilas un
nemetalofilas populacijas. Hiperakumulatoru augu
virszemes dalas uzkratas metala koncentracijas ir
tadas, kas citiem radniecigiem, bet nepielagotiem,
augiem izsauc toksiskuma . simptomus vai
bojaeju. Galvenas ipasibas, kas at$kir metalu
hiperakumulatorus no tadiem augiem, kas neuzkraj
palielinatas to koncentracijas, ir sekojosas: (1)
ievérojami lielaka spé&ja uznemt metalus no augsnes;
(2) atraka un efektivaka to transporta sistéma no
sakném uz dzinumiem; (3) batiski lielaka spéja
sekvestrét un detoksificét smagos metalus lapas.
Vienkar$ota hiperakumulatoru raksturiga pazime
ir konkréta metala dzinuma/saknes koncentracijas
attieciba >1. Izejot no vidéjas konkréta metala
koncentracijas nepiesarnota augsné un metalus
neuzkrajoso augu vidéjam audu koncnetracijam,
par hiperakumulatoriem var definét tas augu
sugas, kas uzkraj 50 lidz 100 reizes augstakas

Augsnes kimiskais sastavs

koncentracijas par vidéjam (7.-0. tabula).
Apmeéram 25% hiperakumulatoru sugu ir no
Brassicaceae dzimtas un, it ipasi, no §is dzimtas
divam gintim - Thlaspi un Alyssum. (7.-0.
tabula). Visvairak hiperakumulatoru sugu ir tiesi
attieciba uz Ni (75%), bet vismazak (5 sugas)
atrastas Cd uzkrajosas sugas; kas ir viens no
toksiskakajiem smagajiem metaliem. Ari lielaka
atrasta metala koncentracija ir tie$i Ni gadijuma,
kur Jaunkaledonijas kokauga Sebertia acuminata
(Sapotaceae) lateksa 26% sausas masas veido Ni.
No lakstaugiem vislielako Ni koncentraciju uzkraj
kapostu dzimtas sugas Peltaria emarginata (34 g
kg™), Thlaspi oxyceras (35.6 g kg™'). levérojams
Ni saturs ir ari Rubiacea dzimtas tropiska pameza
kramam Psychotria douarrei (32 gkg™).Janem véra,
ka Ni toksiskums augu vegetativajos organos sakas
no Ni koncentracijas 10 lidz 15 mg kg-1 sausas
masas. Lielakais zinamais Zn uzkrajéjs ir rozetes
veidojosais sauso plavu augs Thlaspi caerulescens
(Brassicaceae; 10 g kg™'; 7.-0. attéls). Interesanti, ka
dazas sugas spéj uzkrat vairakus atskirigus metalus.
T. caerulescens uzkraj Pb, Zn, Cd, Ni; Alyssum halleri
- Zn, Cd, Pb; Eleocharis acicularis — As, Cd, Cu, Zn.
Hiperakumulatoru sugu veiksmigai adaptacija
pamata ir batiskas izmainas divas ipasibu grupas,
kas saistitas ar jonu uzpems$anu un transportu, ka
ari, audu izturibu pret tiem. Fiziologiskas ipasibas,
kas saistitas ar spé&ju pastiprinati uznemt smagos
metalus,paradaska (1) pastiprinatajonuuznemsana

7.-1. tabula. Jaras tdens salumu veidojosie joni un to
koncentracijas okeana adeni
Elements Vidéji augsnés Vidéji augos Slieksnis
(mgkg'DM) (mgkg'DM) hiperakumulatoriem

(mg kg™’ DM)
As 1-40 0.009-15 1000=0.1%
cd 1-2 0.03-05 100=0.01%
Co 8 0.1-10 1000=0.1%
cr 5-1000 02-1 1000=0.1%
Cu 2-60 2-20 1000=0.1%
Hg <0.1 0.005-0.2 1000=0.1%
Mn 100-4000 1-700 10000=1%
Ni 2-200 0.4-4 1000=0.1%
Pb 10-150 0.1-5 1000=0.1%
Sb <1 03-2 1000=0.1%
Se 1-2 0.01-02 1000=0.1%
Tl 1 0.1 1000=0.1%
Zn 25-200 15-150 10000=1%
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7.-1. tabula. Jaras tdens salumu veidojosie joni un to
koncentracijas okeana adeni

Suga Elements Koncentracija
(mgkg-1)
Alyssum bertolonii Ni 10900
Alyssum caricum Ni 12500
Alyssum corsicum Ni 18100
Alyssum heldreichii Ni 11800
Alyssum markgrafii Ni 19100
Alyssum murale Ni 4730-20100
Alyssum murale Ni 15000
Alyssum pterocarpum Ni 13500
Alyssum serpyllifolium Ni 10000
Azolla pinnata Cd 740
Berkheya coddii Ni 18000
Corrigiola telephiifolia As 2110
Eleocharis acicularis Cu 20200
Eleocharis acicularis Zn 11200
Eleocharis acicularis Cd 239
Eleocharis acicularis As 1470
Euphorbia cheiradenia Pb 1138
Isatis pinnatiloba Ni 1441
Pteris biaurita As ~2000
Pteris cretica As ~1800
Pteris cretica As 2200-3030
Pteris quadriaurita As ~2900
Pteris ryukyuensis As 3647
Pteris vittata As 8331
Pteris vittata As ~1000
Pteris vittata Cr 20675
Rorippa globosa Cd >100
Schima superba Mn 62412
Solanum photeinocarpum Cd 158
Thlaspi caerulescens Cd 263

7.-1. attels. Augstas Zn koncentracijas apspiez miltrasas
(Erysiphe sp.) slimibas simptomu attistibu Thlaspi
caerulescens. Attéls no [0].

saknés; (2) efektivs metalu transports pasimplastuar
samazinatu sekvestré$anu saknu $anu vakuolas; (3)
palielinata saknes-dzinuma transporta intensitate;
(4) efektivi metalu sadaliSanas mehanismi un liela
vakuolu uzglabasanas kapacitate dzinuma $tnas.
Principa visas minétas ipasibas paSas par sevi
veicina ari toleranci, jo ta rezultatd metalu joni
nonak iespéjamas uzglabasanas vietas. Papildus
tam, nepiecieSama palielinata spéja sintezét metalu
helatus, kas, saistoties ar metalu joniem, veido gan
transporta, gan uzglabasanas formas. Salidzinot
hiperakumulatoru sugas Arabidopsis halleri un
Thlaspi  carulescens ar radiniecigo modelsugu
Arabidopsis thaliana (A. halleri un A. thaliana
génu kodéjosos regionos parada 94% sekvencu
identitati), konstatéts, ka hiperakumulatoriem
raksturiga virkne ar metalu homeostazi saistitu
génu, kuriir ar batiski augstaku ekspresijas limeni.
Sie géni ir saistiti ar uznemsanu $nas (dazadi ZIP
grupas proteini un IRT3), ksilémas piepildianu un
iztukso$anu (P-tipa ATPaze HMA4, MATE tipa
citrata translokators FRD3), sekvestrésanu vakuolas
(P-tipa ATPaze HMA3, CDF proteini MTP1 un
MTP8), remobilizaciju no vakuolas (NRAMP3),
endomembranu transportu (CDF tipa proteins
MTP11), metalu helatu transportu [YSL (angl.
yellow stripe-like) proteini], metala ligandu sintézi
(dazadi nikotianamina sintézes NAS tipa proteini).

HMA4 (heavy metal ATPase) kodé P-tipa
ATPazi, kas ir plazmatiskaja membrana lokalizéts
siknis Zn un Cd nogadasanai ksilema. A.
halleri sakné un dzinuma $is géns ir ipasi augsta
ekspresijas limeni, un tas genoma tas ir segregéts
ar Cetram galvenajiem kvantitativo pazimju
lokusiem, kas nosaka Zn un Cd izturibu un
uzkrasanos. HMA4 promotori ir galvenokart
aktivi vadaudu sistéma. Pétot augus ar modificétu
HMA4 ekspresijas limeni noskaidrots, ka Zn
uzkrasanai un pilnai hiperizturibai pret Zn un Cd
ir nepiecieSams augsts géna ekspresijas limenis.
Tomér, A. thaliana transgénas linijas, kas augsta
limeni ekspresé HMA4, lai ari spéj intensificét Zn
transportu, ir ar palielinatu jutibu gan pret Zn, gan
pret Cd. Tatad, veiksmigai metala detoksifikacijai
kritiski nepiecie§ama vél kadu génu paaugstinata
ekspresija. Sads iespéjamais kandidats ir MTPI ar
augstu ekspresijas limeni gan saknés, gan dzinuma.
MTP1 kodé tonoplasta proteinu, kas transporté

Augsnes kimiskais sastavs
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Zn vakuola. Ari MTP1 genoma ir segregéts ar
kvantitativo pazimju lokusu, kas atbild par Zn
izturibu. MTP1 parekspresija A. thaliana dzinuma
ties$am paaugstina Zn uzkraganos dzinuma.
Interesants  ir  jautajums par metalu
hiperakumulatoru augu izcel§anas evolucionaro
un funkcionalo jégu. Saja sakara izvirzitas
dazadas hipotézes, kas uzsver (1) metalu izturibu/
aizvak§anu, (2) sausuma izturibu, (3) mijiedarbibu
ar blakus eso$ajiem augiem, un (4) aizsardzibu
pret dabiskajiem ienaidniekiem. Atbilsto$i pirmajai
hipotézei, ipatnéjais metalu uzkraganas veids
(dzinumos, nevis saknés) dod iespé&ju aizvakt jonus
no augiem, nobirdinot ar metaliem piepilditas
lapas. Savukart, metala helati varétu darboties ka
osmoliti vai osmoprotektanti sausuma gadijuma.
Tomér, §im pirmajam divam hipotézém $obrid
praktiski nav nekadu eksperimentalo pieradijumu.
Tre$a hioptéze skaidro metalu uzkrasanu un
ar metaliem piesatinato lapu nobirdinasanu ka
alelopatijas veidu, bagatinot augsnes virskartu ar
citiem augiem nelabvéligiem savienojumiem augsta

koncentracija. Sis hipotézes apstiprinajumam veikto
eksperimentu rezultati ir pretrunigi. Vislielako
interesi ir izraisijusi aizsardzibas hipotéze, pamata
uzsverot iespéju aizsargaties pret augédajiem.
Viennozimigi ir skaidrs, ka Ni, Cd, Zn, As un Se
augu audos var veiksmigi darboties ka augédajiem
posmkajiem antinutritivi vai‘toksiski savienojumi.
Baribas izvéles testos pieradits, ka augédaji dod
prieksroku tiem Thlaspi caerulescens augiem, kuru
lapas satur mazak Zn, un tiem Senecio coronatus,
kuru lapas satur mazak Ni, tatad, posmkaji spéj
uztvert at$kiribas metalu koncentracija.

Lai arl sakotnéji netika postuléta ideja par
metalu  hiperuzkrasanas iespéjamo  nozimi
aizsardziba pret patogénu izraisitam slimibam,
ieguti parliecinogi eksperimentali pieradijumi tam,
ka Thlaspi caerulescens, kas aug augsné ar palielinatu
metalu saturu (jebkur§ no Zn, Ni vai Cd), inhibé
baktériju patogéna Pseudomonas syringae pv.
maculicola aug$anu. Bez tam, palielinatas augsnes
Zn koncentracijas izsauc progresivu miltrasas
(Erysiphe sp.) simptomu attistibu uz augu lapam
(7.-0. attéls).

7.-1. attéls. Augstas Zn koncentracijas apspiez miltrasas (Erysiphe sp.) slimibas simptomu attistibu Thlaspi caerulescens.

Attéls no [0].
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7.4.5. GAISA SASTAVS

Augiem nepiecie$amas vielas no gaisa ir skabeklis (O,) un oglskaba gaze jeb ogkekla dioksids (CO,),
kurus attiecigi patéré $inu elposana un fotosintézes biokimiskas reakcijas. Ka jau minéts ieprieks, abas gazes
gaisa ir noteikta daudzuma, kuram augi principa ir pielagojusies, un tapéc ar to trakums var rasties tikai
atseviSkas situacijas, pieméram, appladusa augsné vai fiziologisku iemeslu dél, pieméram, augiem aizverot
atvarsnites. Saistiba ar globalajam klimata izmainam, kur viens no pamatprocesiem ir CO, uzkrasanas
atmosféra, jautajums par augu reakciju uz palielinatu CO, koncentraciju varétu bat diskusijas vérts.

Viena no galvenajam gaisa kvalitates probléemam, kas skar ne tikai cilvékus, bet ariaugus, ir fotokimiskais
smogs. Dazadu rapniecibas procesu un transporta izmes$u izdalitajam gazveida kimiskajam vielam savstarpéji
reagéjot atmosféras zemakaja slani Saules gaismas ietekmé, veidojas piesarnojums, kas sastav no slapekla
oksidiem, ozona, aldehidiem, peroksiacetilnitrata un gaistosajiem organiskajiem ogladenraziem. Slapekla
oksidi, galvenokart NO forma, rodas fosilas degvielas sadegsanas laika, degvielas pussadeg$anas produktiem
reaggjot ar gaisa skabekli un slapekli un talak iesaistas fotokimiskajas reakcijas atmosféra. Ozons ir spécigs
oksidétajs, kas rodas no slapekla oksidiem un gaisto$ajiem organiskajiem savienojumiem.

Fotooksidativa smoga raganos var aprakstit sekojosa shéma (7.-0. attéls). UV starojuma klatbaitné ozons
disociécjas un kopa ar tideni izveido divus hidroksilradikalus un molekularo skabekli. Katrs hidroksilradikalis
talak reagé ar gaisto$a organiska ogltdenraza molekulu, veidojot peroksiradikali un Gideni. Nakamaja stadija
peroksiradikali reagé ar slapekla oksidu (NO), veidojot slapekla dioksidu (NO,). Gaismas ietekmé NO, veido
NO, bet 3aja reakcija rodas brivi skabekla atomi, kas var izraisit O, parvérsanos par O,. Ta ka NO $aja cikla
regeneréjas, ozona veido$anas var turpinaties, kameér ir pieejami gaistosie organiskie ogladenrazi. Janem
véra, ka, lai ari cikla sakotnéja reakcija patéré vienu ozona molekulu, kopuma taja izveidojas divas jaunas
ozona molekulas.

Kimiska rapnieciba ir gazu maisijuma avots, kas sastav parsvara no SO,, H S, NO,, NH, un HCl,
bet metalapstrade un baivmaterialu razosana rada parsvara SO, un HE Industrializétajas zonas gaisa
piesarnojuma elementi var sasniegt 20 lidz 24 nL L# NO,, 12 lidz 18 nL L! O, un 6 lidz 8 nL L! SO, bet
fotokimiska smoga apstaklos O, koncentracijas parasti ir batiski augstakas, parsniedzot pat 100 nL L.

Gazveida gaisa piesarnojums ir saistits ari ar t.s. “skaba lietus” rafanos. Nepiesarnota lietus pH ir tuvu
5.6, un nelielo paskabinasanos izsauc CO, iz§kisana taja, veidojot vieglu H,CO.. Savukart, slapekla oksidu
un séra dioksida iz8ki$ana pazemina lietus pH lidz 3 - 4. Galvena skaba lietus ietekme uz augiem nav tiesa,
jo augu audi ir saméra labi buferéti-pret pH izmainam, bet gan netie$a, mainot augsnes pH un, sekojosi,
izmainot mineralvielu pieejamibu augiem.

7.4.5.1. O2 un CO2

Pretstata dzivniekiem, kam ir specialzéta
sistéma O, izplati$anai organisma, augiem skabeklis
iekséja vidé parvietojas difiizijas cela pa starps$anu
telpam. Kopuma, nemot véra lielakas dalas augu
organu augsto.. virsmas/tilpuma attiecibu, O,
piegade augiem nerada problémas. Iznémums ir
augi parpladusa augsné un appladusi augi, kuru
adaptacijas skabekla trakumam tuvak analizétas
sadala 0.0.0.0. Citos gadijumos hipoksijas situacija
(skabekla koncentracijas samazina$anas) var
attistities audos ar augstu metabolisko aktivitati,
it ipasdi, ja tiem nav lielu starp$anu telpu vai ari
tie atrodas organu vidusdala talu no O, ieplades

vietam. Iekséjas skabekla koncentracijas butiska
samazinasanas ir raksturiga augliem (aboli,
avokado), uzglabajosam sakném (burkani) un
bumbuliem (kartupeli). Ta pieméram, augo$os
kartupelu bumbulos O, koncentracija batiski
samazinas virziena no arpuses uz centru, kur ta
var bat pat zemaka par 5%. Adaptivas ipasibas, kas
lauj funkcionét $ada vide, ir daléja $anu elposanas
inhibésana paraléli ar pirofosfata koncentracijas
uzturé$anu augstd limeni, kas darbojas ka
alternativs energijas donors.

Zema skabekla koncentracija ir raksturiga
arl atsevisku sugu (Arabidopsis thaliana, Vicia
faba, Pisum sativum) séklu ieksiené, ko rada
gaisu necaurlaidigs séklapvalks. P sativum

Gaisa sastavs
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7.-1. attéls. Augstas Zn koncentracijas apspiez miltrasas
(Erysiphe sp.) slimibu Thlaspi caerulescens. Attéls no [0].

seklas O, koncentracija ir tikai 1%, bet péc séklu
apgaismo$anas, skabekla limenis tajas butiski
paaugstinas séklu fotosintézes rezultata. Interesanti,
ka hipoksijas situacija ir ari augu floéma un tas
tuvuma eso$ajas Sunas. Ricinus communis augos
O, limenis samazinas no 21% stumbru arpusé lidz
7% floémas apkartné un talak atkal pieaug lidz
15% cauraja stumbra centra (7.-0. attéls). Floémai
raksturigs zems ATP/ADP limenis, kas rada, ka
skabekla trakums butiski ierobezo metabolismu.
Metaboliska adaptacija $adai situacijai ir saistita ar
pakapenisku pienskabes un etanola fermentacijas
indukciju, samazinoties O, koncentracijai.

O, tension (%)

0 5 10 15 20
position within the stem (mm)

7.-1. attéls. Augstas Zn koncentracijas apspiez miltrasas
(Erysiphe sp.) slimibu Thlaspi caerulescens. Attéls no [0].

Gaisa sastavs

Prognozé, ka CO, koncentracija atmosfera
paaugstinasies no 370 lidz 550 pmol uz molu gaisa
lidz §1 gadsimta vidum. Principa uzskata, ka tam
bas pozitiva ietekme uz tipiskiem C, augiem, jo
Rubisco oksigenazes reakcija efektivi inhibésies
$ada CO, koncentracija un samazinasies energijas
zudumi fotoelpoSanas dé|. Lidz ar to, C, augu
fotosintézes atrums var palielinaties par 30 lidz
40%. Augiem ar C, fotosintézes metabolismu
prognozéjamais pieaugums buis ievérojami mazaks,
jo to CO, fiksacijas sistémi ir tuvu piesatinajumam
pasreizéja CO, koncentracija. Janem véra, ka viens
no tiesajiem efektiem paaugstinatam CO, saturam
atmosféra ir atvarsnisu caurlaidibas samazinasanas.
Dubultojoties esos$ajai CO2 koncentracijai, daudzu
sugu augiem atvarsni$u caurlaidiba samazinas
par 30 lidz 40%. Ta rezultata, samazinasies ari
transpiracijas intensitate un, lapu dzesé$anas
spéjai samazinoties, palielinasies lapu temperatira.
Teorétiski, kultiraugu razas uz CO, fiksacijas
pieauguma rékina varétu palielinaties par 30%, tacu
problémas varétu radit vienlaicigais temperatiiras
pieaugums. Pieméram, risiem temperatiras
paaugstinasanas virs 26 °C izsauc 10% raZas
samazinajumu uz katru gradu.

7.4.5.2. Slapekl|a oksidi

Slapekla oksidi NO un NO, nonak atmosfera
galvenokart ar transportlidzeklu izpludes gazém.
Pilsétas ar augstu O, saturu gaisa NO strauji
oksidéjas par NO,. Kopuma slapekla oksidus
apzimé ka NO_.

Atvarsnitesir galvenais ce]ls NO, nonaksanai augi
audos, bet caur kutikulu var tikt uznemti ne vairak
ka 5% no kopéja audos nonakusa NO, daudzuma.
Lidz ar to, atvarsni$u caurlaidiba principiali regulé
no gaisa uznemta NO, daudzumu. Bitiska dala
augos caur atvarsnitém nonako$a NO, var tikt
izmantota slapekla asmiliacijai un talak mineralas
barosanas nodro$inasanai. Si iemesla deél, it ipasi,
slapekla deficita apstaklos, zinamam salidzinosi
zemam NO_ koncentracijam bis pozitiva ietekme
uz augu fiziologisko stavokli un augganu.

NO_ toksiskums ir liela méra saistits ar konkréto
formu gkidibu. NO, strauji reagé ar adeni, bet NO ir
gandriz neskisto$s. Ari NO, absorbcija augu audos
ir strauja, izraisot iek$éjas vides paskabinasanos.
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lespéjami NO, asimilacijas mehanismi apoplasta
ir disproporcionésanas reakcija, ka rezultata
Gdens klatbtatné veidojas gan NO,7, gan NO,-,
gan arl ta reakcija ar askorbinskabi vai citiem
antioksidantiem, veidojot H'NO,™. NO - ir toksiski
augsta koncentracija, bet NO,™ iesaistds nitrata
metabolisma.

No otras puses, NO_ ir gazveida brivais
radikalis, kas var viegli atdot elektronu un izraisit
aktiva skabekla formu veido$anas pieaugumu,
ja elektronu akceptors ir skabeklis. NO, var sakt
brivo radikalu kézu reakciju iniciaciju, reaggjot ar
membranu lipidu taukskabém. Hlorofila satura
samazinaSanas ari ir sekas no NO, ietekmes
uz hlorofilu saturosajiem tilakoidu membranu
proteiniem to konformacijas izmainu dél. Augsta
koncentracija NO, izraisa aukitus lapu bojajumus,
kas izpauzas ka hlorotiski peléki vai briini plankumi
starp vénam vai lapu malu hloroze, bet hroniska
(ilgsto$a) ekspozicija zemakam koncentracijam
samazina aiugu aug$anu. Nemot véra NO_ briva
radikala raksturu, ir saprotams, ka augu rezistences
mehanismi ir saistiti galvenokart ar iek$éjas vides
antioksidativo aizsardzibu.

Fotoisntézes intensitates samazinasanas NO_
ietekmé noteik jau tadas koncentracijas, kas
neizraisa redzamus augu bojajumus. NO, un
NO ietekme uz fotosintézi ir papildinosa, bet
NO ietekme paradas butiski agrak. Pretstata citu
gazveida piesarnojumu ietekmei, zemas un vidéjas
NO, koncentracijas lielakajai dalai augu sugu
nesamazina Rubisco aktivitati, bet gan stimulé
to. Tapéc jadoma, ka NO_ izraisita fotosintézes
inhibésana ir saistita ar divu procesu, nitrata
redukcijas un oglekla asimilacijas, konkurenci par
NADPH izmanto$anu. Arl paaugstinatais skabums
NO?2 ietekmé var samazinat gan elektronu plismas
atrumu fotosistémas, gan fotofosforilaciju.

Vél viens gazveida. slapekla piesarnojuma
veids ir peroksiacetilnitrats, fotooksidativa smoga
komponents. .Peroksiacetilnitrats var oksidét
proteinu un metabolitu (cisteins, glutations,
liposkabe, metionins) SH grupas, ka arl, NADH un
NADPH, butiski inhibé&jot redoksatkarigo reakciju
norisi: Gaisma peroksiacetilnitrats butiski inhibé
fotosintézes intensitati, un $is efekts pieaug lidz ar
gaismas intensitates palielinaganos.

7.4.5.3. Ozons

Ozons ka gaisa piesarnotajs ir visciesak saistits
ar oksidativa stresa paradibam augos. Ka toksisks
gaisa piesarnotajs un fotokimiska smoga sastavdala
ozons pirmo reizi aprakstits 1958. gada. Aprakstitie
simptomi bija mazu sarkanas krasas nekrotiski
plankuminu paradiSanas uz vinogulaju lapam.
Kop$ ta laika simptomu<apraksti ir paplasinati
un tie ietver dazada vieda bojajumus - balganus
plankumus, lielakus' nekrotiskus apgabalus,
sudrabotas virsmas paradi$anos utt, kas paradas
daudzam sugam’ ozona ietekmé. Nekrotiskos
plankuminus iesp&jams inducét ari eksperimentali,
apstradajot augus ar augstam O, dozam un péc
izskatatie atgadina tos bojajumus, kas tiek inducéti
hipersensitivas reakcijas laika ka atbildes reakcija
uz dazadiem biotiskajiem patogéniem. Bez
akiitas ozona iedarbibas var novérot ari hronisku
iedarbibu, kas izpauzas ka augu noveco$anas
paatrinasanas, vienlaicigi ar vai bez makroskopisku
nekrotisku laukuminu paradisanas.

Ozons jeb O, ir daudz stipraks oksidétajs
neka O,, jo ta molekula satur vienu dubultsaiti
un vienu vienkar§o saiti, kas izraisa nobiditus
p-elektronus, kuri ir vairak reagétspéjigi. Skabekla
gadijuma ir japievada vairak energijas, lai paraditos
ta potencialais toksiskums, veidojoties aktiva
skabekla formam. Ozonu faktiski var uzskatit par
aktivo skabekla formu, jo ta redukcijas potencials
(spéja pievienot elektronus) ir 2.07 V, salidzinot ar
1.23V O, gadijuma. Lidz ar to, ozons ir loti spécigs
oksideétajs, kas var staties kimiskas reakcijas ar
dazadiem savienojumiem. Bez tam, ozons gan péc
molekulas masas, gan péc diftizijas atruma gaisa un
blivuma ir Joti lidzigs CO,. Ari auga ozons nonak
tapat ka CO,, caur atvarsnitém.

Lai noveértétu risku vegetacijai, lieto dazadas O,
sliek$na koncentracijas ekspozicijas aprékinasanas
metodes, jo augu bojajumi korelé ar uzkrajoso
ekspoziciju laika. Ta pieméram, SUM60, ko lieto
ASV,ir stundas koncentraciju summa, kas parsniedz
60 ppb (parts per billion,uLuz L),bet Eiropaizmanto
ATO40, kas ir stundu koncentraciju summa
diennakts gaisaja laika, kas parsniedz 40 ppb. Pedéja
laika izmanto arl O, plismas raditaju, kas parada
augos caur atvarsnitém potenciali nonako$o ozona
dalu. Troposféras ozona koncentracija 20. gadsimta
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7.-1. attéls. Augstas Zn koncentracijas apspiez miltrasas (Erysiphe sp.) slimibu Thlaspi caerulescens. Attéls no [0].

ir vismaz divkarsojusies un turpina pieaugt. Gada
vidéja koncentracija svarstas no 20 lidz 45 ppb gan
ASV, gan Eiropa, un doma, ka ta pieaugs 1idz 42 - 84
ppb jau 2100. gada. Eiropa lielakas O, ekspozicijas
notiek Vidusjuras regiona un Centraleiropa. Tomeér,
nemot véra to, ka lielaka gaisa mitruma atvarsnites
ir vairak atvertas, reala O, plisma augos ir lielaka
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Skandinavija un citur Ziemeleiropa.

Agu Laisk un lidzautoru (Tartu Universitate,
Igaunija) 1989. gada publikacija zurnala
Plant Physiology “Ozone concentration in leaf
intracellular air spaces is close to zero” ir viens no
visvairak citétajiem darbiem par ozona fiziologisko
ietekmi uz augiem. Praktiski ikviena raksta kops ta
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7.-1. attéls. Augstas Zn koncentracijas simptomu attistibu Thlaspi caerulescens. Attéls no [0].

publicé$anas briza, kur pétits ozons, ir citéts tiesi
$is raksts. Raksta pieradita batiska ozona ietekmes
ipatniba, ka, tikko nonakot augu audu starp$anu
gaisa telpa, ozons kimiski reagé ar $iinapvalka un
plazmatiskas membranas komponentiem, tapéc
arl lapas iek$pusé ozona koncentracija ir tuvu
nullei. Vélaka laika aprakstitas vairakas kimiskas
reakcijas, ar kuru starpniecibu iidens vidé no. O,
veidojas hidroksilradikali (OH"), superoksids (O,")
un tidenraza peroksids (H,O,). Hidroksilradikalu
veido$anos no O, var pastiprinat Fe*, tiolu grupas,
amini un fenoli (pieméram, kafijskabe). Iespé&jams,
ka O, reagé ar nepiesatinatajam taukskabéem,
veidojot udenraza peroksidu, aldehidus un
organiskos radikalus. Ta ka $tnapvalks satur gan
savienojumus ar fenolu grupam, gan proteinus, bet
membranas - taukskabes un proteinus, ir skaidrs,
ka starp$iinu telpa ir daudzas potencialas primaras
ozona reakciju vietas.

Lidziba ar hipersensitivo atbildes reakciju
izvirza jautajumu par to, vai nekrotisko plankumu
attistiba ozonadedarbiba ir saistita ar neorganizétu
oksidésanos un nevadamu $iinu bojaeju, vai ari
tas ir sava veida programmétas $iinu bojaejas
veids. lesp&jami ir abi varianti, un dati liecina,
ka tas, kura alternativa notiek, ir atkarigs no
ozona inducétas $inas komponentu oksidésanas
pakapes. Nereguléta $iinu bojaeja var biit saistita
ar plazmastiskas membranas biitiskakas Ipagibas,

dalgjas caurlaidibas, zudumu. Pie augstas ozona
dozas savienojuma ar atvértam atvarsnitém, daléjas
caurlaidibas zudumam seko plazmolize un $tinas
bojaeja. Membranu ievainojumi $ada gadijjuma
ir saistiti ar sekojoSu protoplasta sarausanos un
nereguléjamu proteolizi. Péc otra scenarija, kas
notiek lénak, lipidu peroksidacija un aktivas
skabekla formas var biit saistitas ar talaku signalu
parnesanu, kas izsauc bojajumu attistibu un $anu
bojaeju.

Hipersensitivas reakcijas laika uz patogénu
uzbrukumu novérojama saistiba starp $tinapvalka
vai $linas membranas sadaliSanos, kas izraisa
biologiski aktivu savienojumu izdaliSanos, un
etilena veidoSanas sistémas aktivaciju. Lidzigi
tam, pie ozona iedarbibas, etiléna izdaliSanas no
augu lapam ir viens no laika zina visagrakajiem
biokimiskajiem notikumiem. Ozona apstrade izsauc
1-aminociklopropan-1-karboksilskabes sintetazes
un 1-aminociklopropan-1-karboksilskabes
oksidazes génu ekspresiju. Novérojumi liecina, ka
ozona izsaukta morfologiski redzama ievainojuma
pakape korelé ar etiléna veido$anas atrumu. Tas
lava izvirzit hipotézi par to, ka etiléns neenzimatiski
reagé ar ozonu, veidojot superoksidu un reaktivus
aldehidus, kas var talak izsaukt auga bojajumus.
Tomér, etiléna darbibas inhibitori novér§ ozona
izsaukto  ievainojumu, nesamazinot etiléna
izdali$anos. Tatad, etiléns tiesi iedarbojas uz augu
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metaboliskajam atbildes reakcijam ozona ietekmé
caur dazadiem mehanismiem. Etiléns piedalas
programmétas $unu bojaejas indukcija ozona
ietekmé, un, iesp&jams, ir ari ka signals, kas inducé
aizsargreakcijas blakus esogas $iinas.

Ozons inducé vairakus ar patogenézi saistitos
(PR, angl. pathogenesis-related) proteinus, ka
pieméram, [B-1,3-glikanazi un bazisko hitinazi.
So proteinu mRNA uzkraganas korelé ar etilénai
veido$anos, un to var novérot tikai tada gadijuma,
ja tiek iniciéta etiléna veido$anas. Var domat, ka
lokalizéta B-1,3-glikanazes indukcija ozona ietekmé
un patogénu inficétos audos ir kopiga parneséja,
etiléna, darbibas rezultats. To apstiprina fakts, ka
eksogénais etiléns inducé vairaku PR proteinu
mRNA. Paraléli ar paaugstinatu etiléna izdalisanos,
ozons inducé ari Rubisco mazas subvienibas
transkripta daudzuma samazinasanos, ka ari
hlorofila piesaistosa proteina un gliceraldehida
fosfata dehidrogenazes mRNA samazinasanos.
Domajams, ka ozona inducéta lapu noveco$anas
paatrinasanas ir ciesi saistita ar Rubisco proteina
daudzuma samazinaganos. Rubisco zudums tiek
uzskatits par dabiskas noveco$anas sastavdalu.
Tomér pretéji novecoSanas procesam, kad
samazinas attieciga géna ekspresija, ozona
apstrades gadijuma Rubisco samazinaganas saistits
ar pastiprinatu proteina degradaciju. Ari in vitro
eksperimenti ir paradijusi, ka ozons pastiprina
proteinu sadali$anos proteazes darbibas rezultata.

Lielaka dala lidz $im apskatito reakciju ozona
ietekmé saistitas ar ozona inducéto programmeéto
$anu bojaeju. Bez tam, virkne izmainu parada
labosanas un aizsardzibas mehanismu indukciju,
lai cinitos ar talaku oksidativa stresa ietekmi.
Ta ka ozons pastiprina lipidu peroksidaciju, ir
interesanti, ka pieaug 'glutationa-S-transferazes
mRNA un enzima aktivitate, kur§ detoksificé
lipidu peroksidacijas produktus. Bez tam, pieaug
arl citu pretoksidativo fermentu aktivitate
(askorbata peroksidaze, glutationa reduktaze,
superoksida dismutaze). Tas saistits ar oksidativa
stresa seku parvaré$anu. Antioksidativo enzimu
aktivitates pieaugums novérojams arl ozona tiesi
nebojatas $iinas, kas rada, ka iespéjama ozona
iedarbibas samazinasana visa lapa. Domajams, ka
$unam, kas atrodas blakam $anam, kuras notiek
hipersensitivajai atbildei lidziga reakcija, raksturiga
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paaugstinata lignifikacijas pakape, kas darbojas
ka pret oksidé$anu aizsargajoss faktors. Ozona
ietekmé paaugstinas lignina biosintézes fermentu
kanélspirtu  dehidrogenazes un fenilalanina
amonija liazes aktivitates, ka ari S$anapvalka
struktarproteina ekstensina daudzums.

Ja ozona iedarbiba ir ilgsto$a, bet mazaka
koncentracija, nenovéro vai maz novéro nekrozu
attistibu. Ta vieta, vairaku nedélu laika, auga
dzinuma var novérot paatrinatas noveco$anas
pazimes. Sajos gadijumos $iinu bojaeja ir minimala.

Ja ir pieradits, ka ozons neienak lapu $anu
citoplazma, tad kada veida rodas oksidativa
stresa situacija hloroplastos? Gan péc akatas,
gan hroniskas ekspozicijas paaugstinata ozona
koncentracija, varnovérot hloroplastu lipidu sastava
izmainas: . plastidu  monogalaktozildigliceridu
daudzums samazinas, bet trigliceridu - palielinas.
Tapéc jadoma, ka tas nav tie$s ozona efekts.
Drizak notiek lipazes aktivitates indukcija ozona
iedarbiba. Sekojosi brivas taukskabes ir substrats
lipidu peroksidacijai. Bez tam, varétu notikt ari
antioksidativo enzimu aktivitates samazinasanas
noveco$anas gaita, ka rzeultata uzkrajas aktivas
skabekla formas.

Lai ari ozona koncentracijas pieaugums
troposféra ir antropogénas ietekmes radits un
augiem nevarétu but specifisku adaptaciju attieciba
pret augstu ozona koncentraciju, dazadam sugam
un kultGraugu $kirném izturiba pret ozona
iedarbibu ir at$kiriga (7.-0. tabula). Pétijumi liecina,
ka ozona izturibu nodro$ina vairakas biokimiski-
fiziologiskas ipa$ibas kompleksa veida. Izoléti
vairaki Arabidopsis thaliana mutanti, kas atskiras
ar O, atbildes reakcijas fenotipu (7.-0. attéls).
Visi mutanti vienadi reagé uz 250 lidz 350 nL L
O, apstradi — péc 12 h paradas tumsi Gdenaini

7.-1. tabula. Dazadu kultiraugu sugu jutiba pret ozonu.
lekavas paraditas toksiskas slieksna koncentracijas
Salidzinosi

Jutigas sugas Salidzinosi

(0.1 ppm) jutigas sugas izturigas sugas
(0.2 ppm) (0.35 ppm)

Spinati Sipoli Bietes

Redisi Kviesi Burkani

Pupinas Kukuraiza Zemenes

Kartupeli Krizantémas Zinnia

Tomati Begonijas
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7.-1. attéls. Augstas Zn koncentracijas apspiez miltrasas
(Erysiphe sp.) slimibu Thlaspi caerulescens. Attéls no [0].

plankumi, kas klast brani un sazast 24 h laika no
apstrades sakuma. Atskiribas starp’ mutantiem
redzamas attieciba uz bojatajiem audiem lapa -
re-8 bojajumi paradas tikai starp vadaudiem, rcd4
un rcd6 bojajumi ir izvietoti vienmeérigi pa visu
lapas virsmu, bet rcd3 tie ir koncentréti gar vadaudu
kalidiem. Bez tam, rcd3 ir konstitutivi palielinata
atvarsniu atvérSanas pakape, ka ari,navnovérojama
tipiska aizveérsanas reakcijas uz O, apstradi 3 h no
tas sakuma. Savukart, re-8 sintezé butiski vairak
etiléna O3 ietekme ka citi mutanti un nemodificéti
augi. Arl abscizskabes: indukcija O, ietekmeé
visiem mutantiem ir augstaka neka kontroles tipa
augiem. Biokimiski nav redzamas atskiribas starp
mutantiem attieciba uz antioksidativas sistémas
komponentu koncentracijam un aktivitati.

7.454.50,

Séra dioksida (SO,) dabiskais avots atmosféra ir
vulkanu darbiba. Ari citi séru saturosi savienojumi

vulkanu gazés, pieméram, séridnradis (H.,S), atri
oksidéjas atmosféra par SO,. Bez tam, SO, rodas
biomasas sadalianas rezultata. Kopéjais. dabiski
veidojosies SO, daudzums gada ir 20 miljoni t.
Antropogeénais SO, nak no fosilo degvielu raZosanas
un izmanto$anas procesa un ta daudzums gada
sasniedz 150 miljonus t. Tira gaisa ir apméram 1
ug m~, bet piesarnota gaisa rapnieciskajos apvidos
- 1500 pug m~. Gaisa adens tvaika klatbatné SO, ir
sérpaskabes HSO, forma, bet OH radikali to oksidé
par sérskabi (H,SO,). HSO,™ ka spécigs reducéjosais
agents ir apméram 20 reizes kaitigaks augiem neka
SO,*. SO, sérpaskabes forma spéj reagét praktiski
ar visu veidu biologiskajam molekulam.

Lai ar atvarsni$u caurlaidiba attieciba uz séra
dioksidu ir apméram tada pati, kada ta ir CO,,
SO, spéja.nonakt auga audos caur kutikulu ir
apméram 20 reizes augstaka neka ta ir O, gadijuma.
Nonakot auga ieksgja vidé, SO, tdens klatbatné
paryeérdas par SO, kurs daléji oksidejas par sulfatu
(80,%), ka ari, par HSO,". Galvena SO, transporta
forma augos ir SO, Dala auga nonakusa SO,
tiek = fotosintétiski asimiléts un piedalas séra
metabolisma ka mineralas baro$anas komponents,
tapéc kopuma ta reala kaitiga ietekme ir zemaka
par potencialo. SO, negativi ietekmé fotosintézi un
ta ir kompleksa - gan tiesi inhibgjot CO, fiksaciju,
gan izraisot hlorofila atkraso$anos caur ietekmi
uz hloroplasta membranu ipasibam, pieméram,
denaturéjot ar tam saistitos proteinu kompleksus.
HSO," var izraisit membranu taukskabju oksidaciju
par atbilstosajiem  hidroperoksidiem, radot
endogéno oksidativo stresu, iespéjams, saistiba ar
fotosintétiska elektronu transporta inhibésanu.
Hlorofila daudzuma samazinasanas lapas SO,
piesarnojuma ietekmé var bat arl netiesa, saistiba
ar Mg deficitu augsnés skabuma paaugstinasanas
rezultata “skabo lietu” iedarbiba.

Zema SO, koncentracija gaisa parasti izsauc
atvarsniSu aizvér$anos, bet augsta koncentracija
var pilniba izjaukt aizvér$anas mehanisma
funkcionésanu, bojajot atvarsni$u slédzéjsunas.
Lapu virsmas morfologijas izmainas rada SO,
izsauktie kutikulas un tas vaska slana bojajumi,
kas kopuma samazina lapas aizsargspéjas. Janem
veéra, ka aktiva skabekla formu (O,”) veido$anas
intensitate tiei palielinas SO, un HSO," klatbatné.
Parejas metalu klatbatné var veidoties ari OH".
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7.-1. tabula. Jiras Gdens saJumu veidojosie joni un to koncentracijas okeana tdeni

Loti jutigas sugas

Lapu koki un kriami

Juglans regia
Ribes rubrum
Ribes uva-crispa

Skuju koki
Abies sp.
Picea sp.

Pseudotsuga menziessi

Lauksaimnieciba izmantojami laksataugi

Trifolium sp.
Medicago sativa
Lupinus sp.

Vicia sativa

Vicia faba
Spinacia oleracea

Jutigas sugas

Tilia sp.

Fagus sylvativa
Malus domestica
Corylus avellana

Pinus sylvestris
Pinus strobus
Larix sp.

Hordeum vulgare
Avena sativa
Secale cereale
Triticum aestivum
Lactuca sativa
Phaseolus sp.

Mazak jutigas sugas

Acer sp., Platanus sp.
Quercus sp., Salix sp.
Alnus sp., Betula sp.
Syringa vulgaris
Robinia pseudoacacia

Prunus sp., Rhododendron sp.

Vitis vinifera

Pinus nigra

Thuja sp., Juniperus sp.
Taxus baccata
Chamaecyparis sp.

Solanum tuberosum
Lycopersicon esculentum
Zea mays

Beta vulgaris

Brassica oleracea
Daucus carota

Pisum sativum Brassica napus

Dekorativie augi

Begonia sp. Dahlia variabilis

Lathyrus odorata
Petunia hybrida

Dianthus caryophyllus

Fuchsia hybrida

Iznemot spéju izmantot SO, séra asimilacija,
uzskata, ka pret to nav specifisku rezistences
mehanismu, bet dazadu sugu atskiribas izturiba
ir saistitas ar nespecifiskiem mehanismiem. Ta
piemeéram, visparéjais zemakais jutigums pret SO,
C, augiem salidzinajuma ar C, augiem ir saistits
ar faktu, ka fosfoenolpiruvata karboksilaze mazak
inhibéjas SO, ietekmé. Salidzinot pret SO, izturigus
(zemesrieksti, tomati) un jutigus (redisi, spinati)
augus, konstatéts, ka abscizskabes limenis ir augsts
izturigajam sugam un zems jutigajam sugam, kas
varétu izskaidrot kopéja séra daudzuma pieaugumu
jutigajam sugam no 26 lidz 100% 3 h laika vide
ar 2 ppm SO, kamér izturigakam sugam séra
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Pelargonium zonale

Fragaria chiloensis
Allium sp,

Rosa sp., Gladiolus sp., Iris sp.
Tulipa gesneriana

Narcissus pseudonarcissus
Chrysanthemum leucanthemum
Calluna vulgaris

daudzums pieaug tikai par 4 lidz 6%. Tatad, spéja
regulét atvarsni$u aizvér§anos varétu bat viens no
rezistences mehanismiem pret SO,.

Lakstaugiem batiska stratégija SO, izturibai
ir saistita ar vecako lapu paatrinatu noveco$anos
SO, ietekmé un jauno lapu ataugSanu. Pretstata
tam, skuju kokiem piemit dazadas biokimiskas
adaptaivas ipasibas, kas atlauj samazinat potencialo
toksiskumu un ieks$éjas vides paskabinaganas
ietekmi. Sie mehanismi ietver gan sarmainu katjonu
uzkraganu pH lidzsvara nodrosinasanai, gan SO,
saistiSanu ar sekundarajiem metabolitiem, ka arf,
antioksidativas sistémas komponentu aktivitates
paaugstinasanu.
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74,6, MEHANISKAS IEDARBIBAS

Mehaniska spéka ietekmi uz augiem var radit dazadi abiotiskie, biotiskie un atropogénie faktori, ka ari,
mijiedarbiba starp $iem faktoriem.Auga $ie dazadie stimuli var izraisit atskirigalimenaizmainas uniespéjamos
bojajumus. Batiski, ka, nemot véra So faktoru pastavigo klatbitni dabiskajas un ari agroekosistémas, augi
spé&j uztvert to ietekmi un atbilsto$i adaptéties ar attiecigu fiziologisko izmainu starpniecibu.

Mehanisko iedarbibu daudzveidiba izraiso$o faktoru un ietekmes veida limeni apkopota 7.-0. attéla.
Apkopojums nav jauztver par pilnigu un precizu klasifikaciju, bet gan domats, lai uzvértu iespéjamas
mijiedarbibas starp faktoriem un ietekmes uz augiem daudzveidibu. Atsevisku faktoruietekme ir atkariga gan
no ta intensitates un ilguma, gan citu faktoru klatbatnes. Atsevigki nemot, véj$ var izraisit gan nedestruktivu
ietekmi, t.s. pieskarienu, gan ari ievainojumu, bet kopa ar smiltim, smil$u pla$mas veida - gan ievainojumu,
gan defoliaciju. letekmes veidu iedalijums attieciba uz augiem ir relativs un nav visaptveross. Ta pieméram,
augsnes sablivé$anas viennozimigi izraisa mehanisko stresu augosai saknei, lidzigi tam, ka auga virszemes
dalu saskar$anas ar fizisku $kérsli. Ka galéjais mehaniskas iedarbibas rezultats ir auga individa bojaeja,
destrukcija, ko var izraisit gan vé&ja, gan pietiekami lielu dzivo organismu darbiba, ietverot ari visdazadako
antropogéno ietekmi.

7.4.6.1. Vgjs un ta ietekme

Daudzi véja efekti ir atkarigi ne tik daudz no
ta vidéja atruma, bet gan no tadam ipasibam ka
brazmainiba (straujas atruma izmainas laika) un
turbulence (haotiskas virziena un atruma izminas
telpa un laika). V&ja vilkmes spéku ietekmé gan
virsmas pretestiba, gan formas radita vilkme. Véja
mehaniska ietekme ir atkariga no kermena formas
un citam Ipasibam, ko raksturo vilkmes koeficients,
kas apraksta spéju parvérst kustiba gaisa plasmu.
Vilkmes koeficients ir atkarigs no lapu geometrijas,

VEIS SMILTIS

salikto ‘lapu formas, lapotnes biezuma, auga
augstuma u.c. tamlidzigam morfologijas ipatnibam.
Augu lapotnes ar augstu vilkmes koeficientu ir
“aerodinamiski nelidzenas’, jo tas vairak ietekmé
vej$. Gaisa turbulenci rada atseviski augosi augi,
augu lapotnes virsma, izvirziti zari, spraugas utt.
Turbulences zonas augstums var vairakkartigi
parsniegt pasa auga augstumu.

Véj§ ka atsevisks apkartéjas vides faktors var
izraisit augu dalu kusté$anos, fiziskus lapu un zaru
bojajumus (norausana, berzé$anas, izliek§anas,
salagana), ka ari, veselu augu bojaeju to izrausanas

POSMIKAJI ATROPOGENA

NOKRISHI ZIDITAJI IETEKME

MIKROORGANISMI

7.-1. attéls. Augstas Zn koncentracijas apspiez miltrasas (Erysiphe sp.) slimibu Thlaspi caerulescens. Attéls no [0].
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rezultata, ja véja spéks parsniedz auga mehanisko
izturibu. Bez tie$as mehaniskas ietekmes, véj$
maina arl augu gazu un siltuma mainu, samazinot
robezslani ap augu lapam, atstajot ietekmi uz
tadiem buatiskiem fiziologiskajiem procesiem ka
transpiracija un fotosintéze. Tomér, vél butiskaka
mehaniska ietekme uz augiem ir véja mijiedarbibai
ar citiem abiotiskas vides faktoriem. Véja izraisita
augsnes virskartas aizpG$ana (augsnes erozija)
un apbérSana ar smiltim ir apskatitas atseviski
sadala 7.3.7., bet mehanisko ietekmi uz auga
virszemes dalam rada smil$u dalinu plasma. Ari
nokri$nu (it ipasi, krusas) ka mehaniska faktora
iedarbibu batiski pastiprina véja esamiba. Tipiska
véja un nokri$nu savstarpéji papildinosa ietekme
lauksaimnieciba ir labibas veldré$anas, kas var
batiski samazinat graudaugu razu.

Tipiska augu atbildes reakcija uz véja izraisito
mehanisko iedarbibu ir aug$anas atruma
samazina$anas reakcija, kas principa ir lidziga talak
aprakstitajai morfologiskajai atbildei uz pieskarienu
(tigmomorfogenéze). Phaseolus vulgaris augiem
desmit dienu apstrade ar 10 s ilgu véja brazmu (4.7
m s') katru dienu izraisa 40% stumbra garuma
samazinajumu. Vienlaicigi palielinas stumbra
diametrs. Pastavigi augsta véja atruma apstaklos
asimilati tiek novirziti no lapu veido$anas uz
stumbru un saknu veido$anu, izraisot samazinatu
lapu virsmu, salidzinot ar bezvéja apstakliem.
Helianthus annuus lapu virsma augiem, kas augusi
véja atruma 15 m s, ir tikai viena tre$dala no tas,
kada ta ir 0.4 m s'. Modelgjot ‘garambraucosu
transprotlidzeklu ietekmi uz Populus tremula lapu
aug$anu konstatéts, ka lapu izmeéri sak samazinaties
véja atruma 4 m s, un talakais samazinajums ir

7.-1. attéls. Augstas Zn koncentracijas. Autors REBECCA
JACKREL.

Mehaniskas iedarbibas

par 50 un 70% attiecigi véja atruma 6 un 10 m s-1.
Mainas ari lapu morfologija, tam klastot biezakam
un ar mazaku atvarsniSu caurlaidibu: Savukart,
graudzalém samazinas lapu garums.

Lapu mehaniski bojajumi véja ietekmé (lapu
norau$ana) ir atkarigi no konkrétas sugas lapu
morfologijas un lapotnes arhitektaras, jo S$aja
gadijuma kritiska nozime ir vilkmes koeficientam.
Tapéc augi ar lielam lapam (kukuraza, kartupeli)
vai augédaju bojatam lapam ir jutigaki pret véja
izraisitu lapu norausanu. Mazaku lapu gadijuma
veidojas lapu saloci$anas, sali$ana un saplésana,
kas izraisa kutikulas  bojajumus un talak var
novest pie visanas, hlorozes un nekrozes. Lapu
piestiprinasanas stingribai ir buatiska nozime
norausanas izturiba. Vecaku kviesu lapu atrausanai
nepiecie$amais véja atrums ir pat 20 m s'.

Kokaugiem  konstanta virziena véja ietekme
izraisa dramatiskas morfologijas izmainas, ko dévé
par “savito koksni” (7.-0. attéls). Sadus kokus bieZi
var novérot augstkalnu apstaklos un uz taigas un
tundras robezas. Uzskata, ka véja ietekmi pastiprina
citi nelabveligi apstakli, pieméram, sals un sausums.

Véja dzita smil$u plasma rada abrazivu ietekmi
uz augu virszemes dalam un ir Ipa$i nozimiga
baltajas kapas un priekskapas jaras krasta, kur ir
liels daudzums nefikséta substrata. Tomér, audzgjot
kultaraugus vietas ar lielu véja atrumu un augstu
smil$u saturu augsné, ari pastav liela iespéja rasties
smilSu plasmas bojajumiem (7.-0. attéls). Lai
noskaidrotu smil$u plasmas ietekmi uz augiem,
eksperimentalos pétijumos izmanto vé&a atrumu

7.-1. attéls. Augstas Zn koncentracijas apspiez miltrasas
(Erysiphe sp.) slimibu Thlaspi caerulescens. Attéls no [0].
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lidz 14 m s, kas ir tipisks vidéjais atrums véjaina
diena, un smil$u plasmas intensitatilidz 50 gm"s™.
Noskaidrots, ka véja pusti smil$u tiesa mehaniskas
ietekmes pakape ir atkariga no lapu un to virsmas
mehaniskajam ipasibam. Salidzino$i maigajam
lielakas dalas kultdraugu lapam smil$a plasma
rada batiskus bojajumus, kas kviesu gadijuma var
radit pat 37% lapu virsmas samazinajumu, bet
sorgo augiem $is samazinajums sasniedz 60%. Ipasi
jutigi pret smil$u bojajumiem ir digsti un jaunie
augi, jo tiem nav attistijusas specializétas virsmu
aizsargajosas struktaras (vasks, matinu utt.). Prosai
(Pennisetum glaucum) pieaugo$as smilSu plasmas
intensitate izsauc pat 67% lapu virsmas zudumu
jauniem augiem, bet tikai 32% pieaugusu augu
gadijuma.

Lidziga eksperimentd izmantojot savvalas
augus no piekrastes kapam, smil$u plasma izraisa
tikai mazak neka 10% lapu virsmas zudumu, bet,
apsmidzinot augus ar juras tdeni talit péc apstrades
ar smiltim, lapu virsma samazinas par 60 lidz 80%,
kameér apstrade tikai ar jaras tidens neietekmé lapu
daudzumu. Tatad, smil$u plasma butiski izmaina
lapu kutikulas spéju noveérst salsadens ieklasanu
augu audos un var domat, ka augu izplatibu jaras
piekrasté ierobezo iek$zemes sugu mazaka izturiba
pret smil$u plasmu. Priekskapu sugam raksturigas
garas, izliekties spéjigas lapas ir ar smil$u plismas
izturibu saistita morfologiska pazime.

7.4.6.2. Pieskariens un tigmomorfogenéeze

Pieskariena izraisitas kustibas  saistiba ar
vitenaugu apvi$anos apkart atbalstam vaikapeléjoso
augu pieker$anos tam, ka ari, kukainédaju augu
ar upuru saker$anu saistitie mehanismi tuvak
apskatiti sadala 0.0.0. Tomer, pieskariens var izraisit
ne tikai $ada veida islaicigas atbildes reakcijas, bet
ir ari pamats butiskai ietekmei uz fiziologiskajiem
procesiem, tai skaita, aug$anu un morfologiju.
Sada reakcija dalgji ir saistita ar adaptaciju véja
nedestruktivai ietekmei, kas aprakstita ieprieks,
veidojot atbilstosu augu formu. Auga ilglaicigu
atbildes reakciju uz nedestruktivu mehanisku
stimulu sauc par tigmomorfogenézi, jo ta ietver
raksturiga morfologiska fenotipa veido$anos, lai ari
reakcija ietver dazadas biokimiskas un fiziologiskas
izmainas.

Klasiska eksperimenta ar Phaseolus vulgaris
digstiem to stumbrus reizi diena saberzé ar
pirkstiem, darot to vienu, divas, tris/vai vairak
reizes. Jau péc dazam dienam var pamanit, ka
berzésanas intensitates palielinaanas izraisa
progresivu augu aug$anas inhibésanu (7.-0. attéls).
Vienlaicigi var novérot berzéta posma diametra
pieaugumu, bet kopuma augu attistiba ir batiski
aizkavéta. Si eksperimenta. moderna versija ar
Arabidopsis thaliana, modeléjot véja iedarbibu,
augus berzé ar polietiléna loksném detras reizes
diena ar 4 h intervalu, katra reizé veicot 20 kustibas.
Trisdesmit dienu veci augi, kas paklauti $ada veida
apstradei, ir uz pusi isaki neka kontroles augi, bet
to stumbru diametrs butiski nemainas (7.-0. attéls).
Neraugoties ‘uz to, stumbru mehaniskas ipasibas
batiski mainas, tie ir par 75% mazak stingri un
par 70% mazak stivi neka kontrolg, kas saistits ar
batiskam to anatomijas izmainam.

Stumbru augSanas ihibé$ana ir raksturiga
tigmomorfogenézes pazime, tacu, ka redzams,
dalai sugu pieskarieni izraisa audu stingribas
palielinasanos, bet ctam var novérot lokanibas
pieaugumu. Kopuma inducéta reakcija uz
pieskarienu paaugstina izturibu pret iespéjamiem
mehaniskas iedarbibas izsauktiem bojajumiem.
Mehaniski stimulétiem augiem novéro ari dazadas
citas izmainas, kas var buatiski at8kirties atkariba no
augu sugas — ziedé$anas laika mainu, miera periodu,
noveco$anos, hlorofila saturu, sausumizturibu,
aukstumizturibu, rezistenci pret patogéniem.

Domajams, ka tigmomorofogenézes regulacija
piedalas gan lokali signali, gan starporganu

6.-22. attéls. Krusas raditi mehaniski bojajumi uz Phaseolus
vulgaris lapam, kas izraisijusi vecakas lapas priekslaicigu
novecos$anos.
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6.-22. attéls. Krusas raditi mehaniski bojajumiuz Phaseolus
vulgaris lapam, kas izraisijusi vecakas lapas priekslaicigu
novecos$anos.

komunikacija hormonu veida, jo noveérotas
izmainas raksturigas ari organos, kas netiek tiesi
stimuléti. Viena no atrakajam izmainam $uanas
ir elektriskas pretestibas izmaina dazu sekunzu
laikd un lokala floémas plasmas bloké$ana péc
1 lidz 2 min. (Pieskariena uztver$ana ar $anu
mehanoreceptoriem tuvak analizéta sadala 0.0.0.
Mehaniska signala uztverSanas rezultata $anas
izmainas Ca* limenis, bet paaugstinata citoplazmas
Ca* . koncentracija, mijiedarbojoties ar aktiva
skabekla signalsistému, izsauc etiléna un jasmonata
biosintézes aktivaciju.

Véja, lietus un pieskariena ietekme Arabidposis
thaliana specifiski inducé vismaz cetru TCH

Mehaniskas iedarbibas

(touch) geénu ekspresiju, ka snotiek 10 lidz 30
min péc stimulacijas. Tris no $iem géniem kodé
kalmodulinu un kalmodulinam lidzigos porteinus,
kas darbojas ka potencialie Ca** sensori. Interesanti,
ka kalmodulina inhibitori bloké . pieskariena
inducétas atbildes reakcijas. A. thaliana genoma
atrasti 50 géni, kas kodé kalmodulinam lidzigos
proteinus, un septini géni, kas kodé kalmodulinu.
A. thaliana transkriptoma analize péc pieskariena
parada, ka vismaz 12 no $iem géniem tiek ekspreséti
ka atbildes reakcija uz pieskarienu.

Jadoma, ka Ca** = limepa pieaugums
citoplazma talak izraisa fosfolipazes D aktivaciju
membranas, kas ' atbrivo brivas nepiesatinatas
taukskabes lipoksigenazes reakcijai ka pirmajam
solim jasmonata un metiljasmonata sintézé.
Ari lipoksigenazes génu ekspresija inducgjas
tigmomorfogenézes procesa. Lidzigi tam, arl
Bryonia dioica vitnu saritina$anas pieskariena
ietekmé  ir atkariga no metiljasmonata ka
nepiecieSsama endogéna signala, un to saritinaganos
var izraisit ari apstrade ar metiljasmonatu bez
pieskariena. Arabidopsis thaliana mutantam cevl,
kas parada konstitutivas tigmomorfogenézes
fenotipu, ir paaugstinats jasmonata un ta prieksteca
12-okso-10,15-fitodienoskabes limenis.

Viena no tipiskajam atbildes reakcijam uz
etilenu ir stiep$anas augSanas inhibéSana un
radialas augSanas stimulacija, tapéc butu logiski
pienemt, ka etiléns piedalas tigmomorfogenézes
reakciju regulacija. Tomeér, ir pamats uzskatit, ka
etiléns nav primarais faktors mehaniskas ietekmes
atbildes reakciju regulacija, jo, lai ari ta biosintéze
pieaug atbilstoso génu ekspresijas indukcijas
limeni dazadu mehanisko kairindjumu ietekmeé,
tas notiek vélak neka tipisko mehaniskas tabildes
génu ekspresija. Ari pétijumi ar etiléna mutantiem
parada, ka etiléna darbiba nav nepiecie$ama
pieskariena inducétas augSanas inhibé$anas
izraisiSanai.

Augu mehaniska kairinajuma atbildes reakcijas
jutibu raksturo fakts, ka kukainu kapuru pédas
uz tabakas un sojas lapu virsmas iespé&jams
vizualizét dazu sekunzu laika, izmantojot hlorofila
fluorescences analizi un superoksida mérijjumus ar
nitrozilo tetrazoliju (7.-0. attéls). Vairakas minttes
péc ietekmes novéro lokalu 4-aminosviestskabes
sintézi.  Palielinata  superoksida  veido$anas
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6.-22. attéls. Chlorophyll fluorescence and superoxide detection in response to herbivory or crawling. a through c,
TBW larva traversing a tobacco leaf from left to right at 0, 110, and 120 s, respectively, and two parallel tracks of resulting
fluorescent footsteps (b and c). d through f, Result of TBW larva moving left to right across a tobacco leaf (d), and enlarged
images of fluorescent footsteps 50 s later (e) and of corresponding areas of superoxide production (f). g and h, Enlarged
images of a footstep from e and f. i and j, Corresponding fluorescence (i) or superoxide production (j) after suction applied
with a micropipette tip. k through m, TBW larva feeding on a soybean leaflet (k), and enlarged images indicating fluorescence
around the perimeter of the lesion 5 min later (I) and corresponding superoxide production (m). (Reflected green light is
observed within the lesion.) Scale bars indicate 5 mm, except in g through j, where they indicate 0.5 mm. Boxes indicate areas

of enlargement.

intensitate un hlorofila fluorescences_pieaugums
notiek ari péc kapura veiktas lapas grausanas uz
ievainojuma malam. Izradas, ka kapura kajas ir
aprikotas ar akveida izaugumiem, kas ievaino lapas
audus un izsauc lokalu $anu bojaeju, kas saistita ar
NADPH oksidazes atkarigo superoksida sintézi.

7.4.6.3. levainojums un defoliacija

Individualo augu dzivé vislielaka audu
ievaino$anas iespéja ir saistita ar augédaju kukainu
un zalédaju ziditaju veiktajiem bojajumiem, kuras
ekstrémako intensitati apzimé par defoliaciju jeb
batiskiem fotosintezéjosas biomasas zudumiem.
Ilgstosi. uzskatjja, ka augi nav spéjigi uztvert
augédaju darbibu un ka to fiziologiska ietekme ir

saistita tikai ar ievainojumu un biomasas zudumu.
Tomeér, ta ka pédéjas desmitgadeés giti parliecinosi
pieradijjumi augu spéjai at$kirt dazadu augédaju
raditos bojajumus, to ietekme salidzinajuma ar
mehanisku ievainojumu analizéta atseviski sadala
0.0.0.

Ipass abiotisko apstaklu izraisita ievainojuma
gadijums ir nokriSnu izraisitie mehaniskie
bojajumi, kuru iedarbibas spéku un ietekmi var
pastiprinat véja klatbutne. V&j$ butiski pastiprina
lietus ietekmi, bet krusas gadijuma butisks faktors
ir graudu masa, kas var sasniegt pat vairakus simtus
gramu, jo krusas graudu kri$anas galéjais atrums
pie augsnes virsmas ir 9 m s, ja to diametrs ir 1 cm.
Tomeér, pat salidzinosi neliela izméra krusas graudu
(3 lIdz 6 mm diametra) isas epizodes ietekme var
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bat pilniba destruktiva kultdraugiem ar mehaniski
mazak izturigam lapam. Batiski, ka krusas graudi
izraisa nevis audu sacaurumo$anu, bet gan to
plisumus, batiski at$kiroties no augédaju posmkaju
izdaritajiem bojajumiem.

Pétijumu par krusas ietekmi uz augu aug$anu
un fiziologisko stavokli ir loti maz. Atseviski
eksperimenti ar lapu maksligu ievainojumu,
izmantojot skavu nonéméju, paradijusi, ka
atvarsniSu aizvér§ana ir pirma reakcija uz
bojajumiem jau 3 min laika, bet transpiracija
pastiprinas uz ievainojumu rékina. Vienlaicigi
samazinas arl fotosintézes intensitate, kas daléji
atjaunojas turpmako 15 h laika. Tatad, augu
fiziologiska reakcija uz krusas bojajumiem ir
lidziga ka citu mehanisko ievainojumu gadijuma.
Novérojumi dabiskos apstaklos liecina, ka
Phaseolus vulgaris augu méreni krusas izraisiti
mehaniskie bojajumi izsauc augu vecako lapu
priekslaicigu noveco$anos, kamér jaunakas lapas
turpina fotosintezét (7.-0. attéls).

Lakstaugu noganiSana ka biotiskas ietekmes
veids ir komplekss process, kas galvenokart izpauzas
ka augu ievaino$ana, biomasas samazinasanas un
defoliacija, ta¢uietekmeir arinobradasanai. Zinama
lidziba ar nogani$anu ir ari regularai noplausanai.
No otras puses, nobradasana ka atsevisks faktors
rodas ari antropogénas ietekmes rezultata. No
kaitigas ietekmes viedokla, nobradasana ir fiziski
audu bojagjumi vai nu parmeérigas izlieksanas
vai augu audu mehaniskas saspie$anas veida.
Augu izturiba pret nobradasanu ir saistita ar lapu
stingribu, saknu izturibu un stumbra elastigumu.
Savukart, defoliacijas negativa ietekme rodas no
tiesa resursu zuduma lidz ar biomasas patérinu, ka
ari, fotosintezéjosas virsmas samazinasanas dél.

Mehaniskas iedarbibas

6.-22. atteéls. Krusas raditi mehaniski bojajumi uz Phaseolus
vulgaris lapam, kas izraisijusi vecakas lapas priekslaicigu
novecos$anos.
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7.4.7. AUGU APBERSANA UN AUGSNES EROZIJA

Lai ari augu apbérsana ar smiltis saturo$u substratu un, liela méra, ari augsnes erozija ir saistita-ar véja
darbibu, tomér $aja gadijuma augu atbildes reakcija un ar izturibu saistitas ipasibas ir saméra specifiskas un
atskirigas no citam ar véju ka mehanisko faktoru saistitam reakcijam. Gan apbérana ar smiltim, gan smilu
aizpt$ana ir batiskakie tiesi ar véja darbibu saistitie ekologiskie faktori piekrastes biotopos, kas nosaka
gan kapu veidosanos, gan ipasi pielagotu augu sugu izplatibu. Lauksaimnieciba izmantojamas platibas, kur
sastopamas smil$ainas augsnes un ir stipra véja iespéjamiba, apbér$ana ar smiltim un augu saknu atseg$ana
augsnes erozijas rezultata ir potenciali razu samazinosi faktori.

7.4.7.1. Véja izraisita smilSu parvietosanas

Viens no svarigakajiem geomorfologiskajiem
procesiem jaras krasta, kas ietekmé vegetaciju, ir
smil$u limena izmainas. Ta ka galvenais faktors, kas
nogada krasta smiltis, ir vilnu darbiba, bet to talaku
parvieto$anos nosaka véja stiprums un virziens,
kopéja substrata limena izmainu izntensitate ir
loti variabla. Atskiribas mikrovides apstaklos rada
papildus heterogenitati, un smil$u uzkra$anas vai
to aizpG$ana un substrata limena pazeminasanas
nav viendabiga. Pat viena konkréta kapu sistémas
vieta intensiva smil$u uzkraganas var notikt blakus
erozijai. So procesu raksturu vél dinamiskaku
padara augu klatbatne, kuri darbojas ka kapu
veido$anas iniciatori. Augiem, kas pielagojusies
mobilo vai daléji fikséto kapu apstakliem, piemit
ipagibas, kas atlauj veiksmigi pardzivot intensivas
substrata limena izmainas.

Uzkrato smilSu daudzums ir tiesi saistits ar
smilSu plasmas intensitati. Savukart, plasmas
intensitates maina ir atkariga ne tikai no véja
atruma izmainam, bet ari no virsmas mitruma. Ta
ka mitrums strauji mainas atkariba no véja atruma,
smil$u plasma uz piekrasté augosajiem augiem ir
loti dinamiska. Ari turbulence, ko parsvara rada
augosie augi un jau uzkrajusies smil$u veidojumi,
batiski ietekmeé smil§u nogulsnésanas veidu.

Dazados pasaules regionos smil$u uzkrasanas
atrums piekrasté ir at$kirigs. Gar Ziemelamerikas
Atlantijas okeana krastu vidéjais gada smilsu
uzkrasanas daudzums ir 30 cm, bet Islandes
dienvidu piekrasté vasaras méne$os tas sasniedz
50 cm. Savukart, Lake Erie piekrastaé registréta 20
cm smilSu uzkradanas divu nedélu laika. Lidzigi
smil$t uzkrasanas atrumam, ari erozijas atrums var
but liels. Meksikas tropisko kapu sistéma registréta
smil$u erozija par 18 cm vienlaicigi ar 15 cm smil$u

uzkrasanos blakus eso$ajos mikrotopografiskajos
laukumos.

Meérenaja josla wvairak neka 95% smil$u
parvieto$anas juras krasta notiek rudens un ziemas
meéne$os. Pétijumi parada, ka no decembra lidz
februarim var novérot 42% no visas smil§u masas
parvieto$anas, bet vegetacijas sezonas laika no
janija lidz augustam $is daudzums ir tikai 14%.
Tatad, lielaka dala substrata limena izmainu,
ieskaitot apbér$anu ar smiltim, notiek laika, kad
daudzgadigo augu vegetativie pumpuri atrodas
miera stavokli augsnes virskartas tuvuma. So faktu
ignoré lielaka dala pétjjumu daléji kontrolétos
apstaklos, kur parasti apbér$anas eksperimentos
izmanto aktivi augo$us augus. Situacija, kad
substrata slanis virs aug$anu uzsako$a vegetativa
pumpura ir biezaks neka iepriek$éja rudeni, to
stiep$anas aug$ana bus intensiva, ierobeZojot lapu
attistibu, lidz tiks sasniegta virspuse, lidzigi ka
etiolétu digstu gadijuma. Izturiba jeb spéja izaugt
lidz virspusei bus atkariga galvenokart no uzglabato
rezerves vielu daudzuma. Pilnigi cita situacija
veidojas, ja aktivi augosus un fotosintezéjosus augus
paklauj apbérsanai ar smiltim. Sada gadijuma augi
jau ir izmlietojusi rezerves aug$anas atjaunosanai
pavasari un ir liela méra atkarigi no fotosintézes,
kura tiek pilniba vai daléji reducéta lapu apbérsanas
rezultata.

Uzskata, ka raksturigo vegetacijas sadalijjumu
smil$ainajos jaras krastos izraisa divi no véja
darbibas atkarigi vides faktori: sals plasma aerosola
veida un apbérsana ar smiltim. Ta ka abi $ie faktori
veido samazinosas intensitates gradientu virziena
no krasta uz iek§zemi, dabiskos apstaklos ir grati
atdalit to ietekmes uz augiem. Situacija, kad sals
ietekme neparadas, ka tas ir, pieméram, saldidens
ezera Lake Huron piekrastes kapas, ir noskaidrots,
ka kopuma sugu daudzveidiba negativi korelé ar
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apbérSanas intensitati. Gradienta intensivakaja
gala daudzveidibas samazinasanas ir saistita ar
pret apbérsanu jutigo sugu izzu$anu un pilnigu no
apbérsanas atkarigo sugu dominanci.

7.4.7.2. Pielagosanas apbérsanai ar smiltim

Vairakas ar dzivibas formu saistitas augu
morfologiskas ipasibas ir butiski saistitas ar spéju
parciest apbér$anu ar smiltim piekrastes kapas.
Raksturigs kopéjais izskats piekrastes augiem,
kas ir veiksmigi pielagojusies gan stipram véjam,
gan apbér$anai ar smiltim, ir loznajosas formas
morfotips. Pirmkart, tadi ir istie kapelétajaugi ar
lianveida aug$anas tipu, kuriem kapu biotopos
ir maz iespéju atrast piemérotu atbalstu, un kuri
tapéc izveidojusi modificétu augsanas stratégiju.
Lianveida augi atklatajas kapas veido ilggadigus
pazemes stumbrus, kas producé Ismuzigus
dzinumus smilSu virspusé. Substrata slana
biezumam $ada gadijuma nav kritiskas nozimes.
Otrkart, daudziem klonalajiem augiem veidojas
dzivibas formas, kas raksturigas kapelétajaugiem
— stolonu vai rizomu jaunie dzinumi darbojas ka
meklétaji nepiecie$amo resursu atra$anai.

Lidzigi ka ar citu vides apstaklu darbibu,
arl péc atbildes reakcijam uz apbér$anu augu
sugas iedalas vairakas kategorijas atkariba no to
izturibas. Pret apbér$anu jutigajam sugam aug$anas
atrums samazinas lineari lidz ar apbér$anas
intensitates pieaugumu. Daléji izturigam sugam
nelielas intensitates apbér$ana neizraisa aug$anas
samazina$anos, bet, péc noteikta sliek$na limena
sasnieg$anas, aug$anas atrums butiski samazinas.
Izturigajam sugam ir pozitiva reakeija uz apbér$anu
ar smiltim.

Daudzas priekskapu' un kapu sugas, kas ir
pilniba adaptéjusas eksistencei mainiga substrata
limenpa apstaklos, /ir. t:s. “obligati apberamas”
sugas, kuru optimalai aug$anai un attistibai
nepiecie§ama noteikta apbérsanas intensitate. Viens
no tipiskiem $adu sugu paraugiem ir Salsola kali,
kuras individiem 14 nedélas ilga smil$u apbérsana
ar intensitati 12 mm nedéla divas reizes palielina
sausas masas uzkrasanos. Piekrastes sugai Triplasis
purpurea daléja apbér$ana ar smiltim palielina
gan auga izmérus, gan séklu razosanu, bet Cakile
edentula apbér$ana palielina lapu hlorofila saturu.

Augu apbér$ana un augsnes erozija

Tatad, lakstaugiem, kas adaptéti apbérSanas
apstakliem, parasti palielinas kopéja biomasa, auga
garums, lapu virsma, ka ari, vairaki ar fotosintézi
saistiti parametri. Ilgsto$i augot apstaklos bez
apbérSanas, ir batiski samazinats aug$anas un
biomasas veido$anas atrums un fiziologiskas
veiktspéjas raditaji. No apbér§anas atkarigas augu
sugas ir kapu veidotaji, kas aiztur un uzkraj smiltis,
izraisot embrionalo kapu veido$anos.

Atseviskam kapu sugam tikai péc apbér$anas
ar smiltim augsta intensitaté inducéjas klonalas
augsanas raksturigas ipatnibas. Sie augi uzskatami
par fakultativiem apbér$anas atkarigajiem augiem.
Stabila substrata ‘apstaklos Honckenya peploides
raksturiga kramveida aug$anas forma ar izteiktu
stumbnru un zarojumu virs substrata (7.-0. attéls
A). Augu lapas ir ieapalas un dazada izmeéra. Péc
apbérsanas ar smiltim, H. peploides individi veido
daudzas adventivas saknes uz vertikala dzinuma,

6.-22. attéls. Krusas raditi mehaniski bojajumi uz Phaseolus
vulgaris lapam, kas izraisijusi vecakas lapas priekslaicigu
novecos$anos.
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bet vegetacijas sezonas beigas apbértais dzinums
parveidojas par rizomu ar daudziem adventivajiem
pumpuriem. Pavasarl no tiem veidojas virszemes
dzinumi, kas at$kiras ar mazam, iesmailam un
regulari sakartotam lapam, kas veicina izaug$anu
cauri biezam un mitram smil$u slanim (7.-0. attéls
B).

Vél viens fakultativi klonalais augs piejaras
kapas, kuram klonalitati inducé apbér$ana ar
smiltim, ir Alyssum gmelinii. A. gmelinii individi
sastopami gan pelékajas kapas ar stabilu substrata
limeni, gan baltajas kapas, kur tie regulari tiek
apbeérti ar smiltim (7.-0. attéls). Atskiriba no obligati
apberamajam sugam, A. gmelinii fiziologiska
veikstpéja ir optimala limeni abos biotopos, par
ko liecina augsta fotosintézes fotokimisko reakciju
efektivitate lapas. Augiem fikséta substrata limena
apstaklos izveidojas kramveida morfotips ar
centralo stumbru parkoksnétiem galvenajiem
stumbriem, kas ir intensivi sazaroti (7.-0. attéls
A). Lapainie dzinumi ir gari un lapas uz tiem
izvietotas sameéra reti Péc apbérSanas ar smiltim,
no vegetativajiem pumpuriem, kas lokalizéti
uz apbérto stumbru posmiem, attistas izteikti
elonggjosi jauni dzinumi, kuru galos péc virspuses
sasnieg$anas 1sa zona veidojas ciesi izvietotas lapas,
bet apbértas zonas aug$pusé attistas adventivas
saknes (7.-0. attéls B). Nakamas vegeétacijas
sezonas sakuma no vegetativajiem /pumpuriem
tuvu substrata virskartai veidojas isi zari ar Japam
(7.-0. attéls C). Saglabajoties salidzino$i stabilam
substrata limenim, individualie apbértie stumbri
veido labi apsaknoju$os rametu, kas var eksistét

arl bez saistibas ar sakotnéjo matesaugu, bet virs
substrata veidojas raksturiga kramveida forma ar
parkoksnéjusos stumbra lejasdalu (7.-0: attéls D).
Ekstréma izturiba pret pieauguso individu
apbérSanu ar smiltim ir Elytrigia juncea, kuri
var parciest 60 cm smil$u apbérsanu gada, ka ari,
Ammophila breviligulata un Amophilla arenaria,
kuri parcie$ lidz 1 m smil$u uzkraganas gada. So
sugu dzivotspéjigi vegetativie pumpuri ir atrasti
0.6 lidz 1.0 m dziluma. E. juncea ir arl ekstréma
spéja izaudzét virspusé dzinumus no viena posma
rizomu fragmentiem pat no 1.27 m dziluma,
bet varakposmu rizomu gadijuma pat vél lielaka
dziluma, jo tajos uzkrats vairak rezerves vielu.
Adventivo. pumpuru veido$anas un miera
stavokli esoSo meristému aktivacija saknés un
rizomos _ir priek$noteikums augu apbér$anas
izturibai. Savukart, adventivo saknu veido$anas uz
apbérta stumbra nodrosina labaku apgadi ar adeni
un mineralvielam. Apbér$anas izturiba ietver ari
spéjuilgstosi parciest gaismas trikumu (etiolaciju)
un samazinatu gazu difaziju. S iemesla dé] uzskata,
ka metaboliskie pielagojumu apbér$anas gadijjuma
ir lidzigi tiem, kadi inducéjas augu applasanas
gadijuma. Pat kapam adaptétam sugam ir atskiriga
spéja parciest pilnigas tumsas apstaklus. Pétijuma
at 29 Jaunzélandes kapu augu sugam noskaidrots,
ka tam ir at$kirigs maksimalais izdzivo$anas ilgums
tumsa, kas var bat no 19 dienam neizturigakajam
sugam lidz pat 140 dienam izturigakajam.
Literatara parasti tiek analizéti dazadi vides
apstakli, kuru izmaina var izraisit apbéro augu
dalu augganas stimulaciju (paaugstinats mitrums,
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6.-22. attéls. Krusas raditi mehaniski bojajumi uz Phaseolus vulgaris lapam, kas izraisijusi vecakas lapas priekslaicigu

novecosanos.
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Augu apbérsana un augsnes erozija

papildus baribas vielas utt.). Tomér, no fiziologijas
viedokla, netiek pievérsta uzmaniba faktam, ka pati
apbérsana var darboties ka signals, kura uztverSana
izmaina auga fiziologisko stavokli. Gan skabekla
koncentracijas samazinasanas apbérto dzinumu
tie$a tuvuma, gan gaismas trikums var darboties ka
atbilstosie faktori ar signala dabu. Adventivo saknu
veido$anos uz stumbra stimulé samazinata skabekla
koncentracija un palielinats etiléna limenis audos.

Palielinatu izturibu pret apbér$anu ar smiltim
saista ari ar intensivas mikorizu simbiozes klatbatni
augu saknés. Uzskata, ka mikorizas sénu hifas
palidz veiksmigak iegiit nepiecieS$amos resursus.

Atseviski jaanalizé séklu un digstu reakcija
uz apbérSanu.’ Situacija, kad nesadigusas séklas
atrodas smil$aina augsné, var prognozét sekojosu
talako notikumu attistibu: (1) séklas digst un digsti
izaug augsnes virspusé; (2) séklas digst, bet digsti
nav spéjigi sasniegt virspusi; (3) séklas nedigst un
iet oja; (4) séklas atrodas miera stavokli un veido
augsnes séklu banku. Talak tiks apskatita tikai
digt spéjigu séklu reakcija uz apbér$anu, jo miera
stavokla veidi un ta partrauks$ana apskatiti sadala
0.0.0.

Kopuma digstosam séklam un digstiem ir
zemaka izturiba pret apbér$anu ar smiltim neka jau
izaugusiem tas pasas sugas augiem. Galvenais $adas
atSkiribas iemesls varétu bat mazaks baribas vielu
rezervju daudzums séklas, kas pieejams aug$anas
nodrosinasanai apstaklos bez fotosintézes. Tapéc
lielakajai dala kapam adaptéto sugu digsti spéj
pardzivot tikai salidzino$i nelielas intensitates
islaicigas apbér$anas epizodes. Optimalais smil$u
dzilums kapu augu veiksmigai dig$anai ir 2 lidz 6
cm, bet maksimalais, no kada iespé&jama digsana,
ir apméram 10 cm. Tomér, Strophostyles helvola
séklu digsana ir iespé&jama pat no 24 cm dziluma.
Séklu izmers pozitivi korelé ar izdig§anas spéju, jo
lielakam séklam ir vairak energijas rezervju. Parasti
batisks ir tiesi endospermas, nevis digla lielums.
Sugas ar izteikti mazam séklam spéj izdigt tikai no
0.5 cm dziluma. Sakariba starp séklu lielumu un
digstu izaug$anas spé&ju nav absolata, jo citi faktori
var ietekmét apbérSanas izturibu. Ta pieméram,
Cirsium pitcheri digstu paradi$anas nav atkariga no

6.-22. attéls. Krusas. Lapas ir izvietotas stumbra dalas, kas
iekraotas ra dalu un skaidribas dé| nav paraditas.
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séklu lieluka, kaut gan lielakam séklam novérota
garaku saknu attistiba.

Lidzigi ka pieaugusiem augiem, ari attieciba
uz digstu aug$anu var noveérot atskirigu reakciju
atkariba no sugas. Salidzinot piecu sugu séklu
digdanu, novérotas tris veidu atbildes reakcijas:
(1) vienai sugai digstu izaugSanu virspusé
stimulé apbér§ana lidz pat 16 cm dzilumam;
(2) divam sugam raksturigs pakapenisks digstu
paradi$anas samazinajums lidz ar apbérsanas
dziluma palielinasanos; (3) divu sugu digstiem
jau salidzino$i neliels apbér$anas dzilums (2 cm)
izraisa krasu izaug$anas spé&jas samazinasanos.
Interesanti, ka $aja gadijuma digstu neparadisanas
augsnes virspusé nav saistita ar nepietiekamu to
aug$anas spéju, jo $adas séklas vispar nediga un
gaja boja bez digstu paradi$anas. Var domat, ka
jau pasas séklas spéj uztvert apbérsanas dzilumu
un atbilstosie signali inhibé dig§anas uzsaksanos.
Pastav ari iespéja, ka séklas sakas dig§anas process,
bet izaugusas digla struktiras uztver informaciju
par apbér$anas dzilumu un inicié talakas aug$anas
apstasanos. Alternativs izskaidrojums digstu
nespéjai veiksmigi izaugt augsnes virspusé ir
nelabveligi augsanas apstakli — zems O, saturs vai
patogéno mikroorganismu darbiba.

Atseviskos pétijjumos izsledz séklu dig§anas
ietekmi uz digstu paradiSanos, apberot ar smiltim
jau sadigusas seklas. Saja gadijuma - digstu
izdzivo$ana ir atkariga no to spéjas veiksmigi
stiepties tumsa (etiolacijas stituacija). Butiski, ka
séklu sakotnéjas atraganas dzilums augsné ietekmé
to spéju parciest papildus smil$u apbeérSanu -
seklak iesétas séklas spéj parciest lielaku sekojosas
apbérsanas intensitati.

Dala séklu apbértos-apstaklos nonak miera
perioda, un to salidzino$ais daudzums pieaug lidz
ar apbér$anas dzilumu. Domajams, ka séklas uztver
zemaku temperattru, zemu O, un augstu CO,
koncentraciju, paaugstinatu mitrumu ka attiecigos
signalus apbér$anas inducéta miera perioda
iniciacijai.

7.4.7.3. Augsnes erozija
Véja darbibas izraisita virsmas substrata

aizpa$anai dabiskajos biotopos var bat gan negativa,
gan pzoitiva nozime. No vienas puses, augoSiem

augiem augsnes augséjas kartas aizvaksana izraisa
saknu un rizomu atsegSanu un iespéamu to
izzG$anu. Ja erozija ir intensiva, izZzG$ana kopa ar
reducéto spéju uzpemt ddeni un mineralvielas
var izraisit augu bojaeju. Sada veida izpauZzas ari
substrata limena samazina$anas agroekosistémas.
No otras puses, dabiskajos biotopos erozija izraisa
klonalo augu fragmentaciju, kas kopa ar véja
mehanisko efektu var veicinat augu izplatibu. Bez
tam, attieciba uz séklam augsnes séklu banka,
substrata virskartas caizvak§ana var partraukt
apbérsanas izraisito séklu miera periodu, sekméjot
séklu digSanu un digstu paradiSanos atbilstosi
labveligos apstakl]os.

Dabiskajos  biotopos tiesi pasu augu klatbatne
ir galvenais ‘faktors, kas pasarga augsni no véja
izraisitas erozijas. It ipasi, juras piekrasté kapas
veidojo$ajam augu sugam attistijusas Ipasibas,
kas Jauj pardzivot gan apbérsanu ar smiltim, gan
substrata eroziju. Vairakam priekskapu zonas
sugam morfologiskas Ipatnibas, kas atlauj izdzivot
mainiga substrata limena apstaklos, ir spécigi
attistitu horizontalo un vertikalo saknu veido$anas,
kam ir balsta funkcija. Ta pieméram, Honckenya
peploides klonalie augi spéj saglabat dzivotspéju uz
dazada limeni izvietotu saknu rékina (7.-0. attéls).
Tuvak substrata virskartai eso$as saknes ir izvietotas
gan horizontali, gan vertikali, un substrata limena
samazina$anas rezultata atbalsta augu, bet zemak
izvietotas saknes piegada tdeni un mineralvielas.
Tomér Sadiem augiem dzinumu attistiba ir
samazinata, salidzinot ar stabila substrata limena
apstakliem.

6.-22. attéls. Krusas raditi mehaniski bojajumi uz Phaseolus
vulgaris lapam, kas izraisijusi vecakas lapas priekslaicigu
novecos$anos.
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74.8. UGUNSGREKI

Lai ari parasti ugunsgrékus daba uzskata par cilvéka izraisitu destruktivu ietekmi, praktiski visas
dabiskajas ekosistémas raksturigi periodiski dabisku célonu (parasti zibens) izraisiti ugunsgréki. Ugunsgréki
jau kop$ dzivibas attistibas pirmsakumiem ir batisks ekologiskais faktors, kas izmaina sugu sastavu,
ekosistému oglekla budzetu un biologisko daudzveidibu. Lidz ar to, var paredzét, ka noteiktas augu ipasibas,
galvenokart, saistiba ar vairo$anos, ir butiskas ugunsgréka izturibas un vegetacijas atjaunosanas konteksta.

Savvalas ugunsgréki ir ipasi biezi sstopami
ekosistémas ar ilgstosiem regulariem sausuma
periodiem (7.-0. attéls). Savannas, kas aiznem
20% no Zemes sauszemes teritorijas, un tam
raksturiga vegetacija, ir liela méra atkarigas no
regulariem ugunsgrékiem. Dabiskie ugunskreki ir
biezi ari Vidusjiras tipa klimata ekosistémas ASV
rietumos, Vidusjaras baseina, Cilé, Dienvidafrika
un dienvidaustrumu Australija. Tomer, ari mérenas
joslas meZzu zona ugunsgreéki ir batisks ekologiskais
faktors. Ziemelu borealajos mezos Fenoskandija
savvalas zibens izraisitajiem  ugunsgrékiem
dabiskais atgrieSanas periods ir 50 lidz 100 gadi,
un tas batiski izmaina domingjo$o sugu sastavu.
Sakotnéji péc ugunsgréka dominé Pinus sylvestris,
bet apstaklos ilgstosi bez ugunsgréka palielinas
Picea abies un ériku dzimtas kramu, it Ipasi,
Empetrum hermaphroditum, dominance.

Fire (fire pixels/1000 km¥day)
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6.-22. attels. Globalie ugunsgréki pasaulé 2008. gada
augusta un februari. Attéls no http://earthobservatory.
nasa.gov/I0OTD/view.php?id=36220.

Ugunsgreéki

Lielaka dala augu sugu, gan viengadigas, gan
daudzgadigas, péc ugunsgréka spéj atjaunoties ar
séklam. Faktu, ka dami stimulé daudzu sugu séklu
digSanu no ugunsgrékam paklautiem biotopiem,
uzskata par pieradijumu ipasai augu adaptacijai
ugunsgréka apstakliem. Galvenais fiziologiski
aktivais savienojums, kas izoléts no damu tadens
ekstrakta, ir- butenolids ar trividlo nosaukumu
karrikinolids (karrikins 1, KAR1; 7.-0. attéls).
Karrikini peéc kimiskas uzbives ir lidzigi augu
potencialajiem hormoniem strigolaktoniem, kam
ir kopigs butenolida fragments. Karrikinus augos
uztver a/fB-hidrolazes tipa receptori. Vairak neka
60 sugas no 29 dzimtam reagé gan uz dimiem,
gan karrikinolidu, paradot dig$anas stimulaciju.
Jaatzimé, ka augu sugas, kam dami veicina
dig8anu, ir gan no ugunsgrékiem paklautiem, gan
tiem nepaklautiem biotopiem, un to vida ir ari
kultaraugu (salati, selerija, kukurtza, tomati u.c.)
sugu séklas.

Raksturiga ar vairo$anos saistita ipasiba sugam
ugunsgrékam paklautajos biotopos ir serotinija, ar
ko apzimé séklu izplatiSanos nevis spontani talit
péc nogatavosanas, bet gan tikai noteiktu vides
signalu ietekmé. Iespéjamie séklu izplatiSanos
izraisosie faktori serotinijas gadijuma ir matesauga
vai ta zara bojaeja (nekriscence), samirksana
(higriscence), sasilsana (soliscence), izzasana
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6.-22. attéls. Karrikinu kimiskas struktdras.
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(kseriscence), uguns (piriscence), uguns ar sekojosu
samirksanu (pirohidriscence). Visplagak izplatitais
un vislabak izpétitais vides faktors, kas izraisa $adu
séklu izplatisanos, ir ugunsgréks, un “serotinija’
(piriscences vieta) parasti apzimé tiesi o gadijumu.
Plagaks termins ir “bradisporija’, ar ko apzimé
séklu izplatiSanos ilga laka perioda, neatkarigi
no ta, vai tas notiek spontani vai kadu faktoru
ietekmé. Serotinija ir plasi izplatita kokaugiem
dienvidu puslodes ugunsgrékam paklautajas
ekosisttmas Australija un Dienvidafrika, kur

6.-22. attéls. Ugunsgréka izraisita Banksia serrata folikulu
atvérsanas un séklu atbrivosanas. Attéls no Wikipedia.
Autors KURT STUBER.

ta ir sastopama Proteaceae dzimtd un citiem
taksoniem (Eucalyptus). Ziemelu puslodé serotinija
ir raksturiga skujkokiem (Pinus, < Cupressus,
Picea, Sequoiadendron). Aizsardzibas mehanisms
pret uguni ir saistits ar ¢iekuru (skujokiem) vai
parkoksnéjusos augli (divdigllapjiem), kas ar augsti
lignificétam struktaram aptver séklas un pasarga tas
no sadeg$anas un parkar$anas. Séklu izplati$anos
nepielauj sveki, kas aizver ciekuru vai augli, bet
ugunsgréka karstuma tie izkast. Proteaceae gints
Banksia sugam folikulas ieksiené atrodas sparnots
séklas atdalitajs, kas bloké tas atvér§anos un nelauj
séklai izkrist (7.-0. attéls). péc ugunsgréka folikula
atveras, bet sékla spgj izplatitais tikai péc vairakiem
samirk$anas-izzaanas  cikliem, kad sparni
pakapeniski izbida séklu ara. Tadéjadi sékla nevar
izplatities talit péc ugunsgréka.

Virkne citu augu ipasibu gan morfologiska,
gan fiziologiskaja limeni var veicinat augu
izdzivo$anu un konkurences spé&ju palielinaganos
péc ugunsgréka. Salidzino$i daudzam sugam
ugunsgréks stimulé ziedésanu. Ta pieméram,
Australijas dienvidrietumu kramaju ekosistéma
obligata pirogéna ziedé$ana novérota vairakam
sugam no klonalajiem geofitiem, ohidejam u.c.
Lidzigi tam, ugunsgréks stimulé loti daudzu augu
ataugSanu no dazadiem organiem un audiem,
pieméram, adventivajiem pumpuriem zem biezas
mizas, kas pasarga tos no karstuma ietekmes.

Ugunsgreéki
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7.5. AUGU MIJIEDARBIBA AR CITIEM ORGANISMIEM

Individualo augu mijiedarbiba ar citiem augiem, ka ari, ar citu organismu grupu individiem, ir batiska
to fukcioné$anas procesa sastavdala gan dabiskajos, gan agrobiotopos. Bez izpratnes par to, ka notiek $is
mijiedarbibas, kads ir to raksturs un ietekme uz augiem, nav iespé&jams izprast auga fiziologiskos procesus
visa to kopuma un daudzveidiba. Nemot véra $is gramatas galveno “varoni” — augu, $is nodalas ietvaros
apskatits tikai ierobezots problému loks par augu mijiedarbibam ar citiem organismiem, kam ir batiska
ietekmu uz auga fiziologiju. Praktiskas ievirzes un detalizéta informacija jamekleé attiecigi augu patologijas,
augu kaitek]u biologijas, ekologijas un citu sféru specializétaja literatara.

Jebkura ekosistéma augi ir gan dzives vieta, gan ari baribas baze daudziem dazadiem organismiem. Bez
tam, ar atsevi$ku organismu grupam augi veido tuvakas asociacijas, kas ietver jaunu, pirms tam augiem
neraksturigu, struktiru veido$anos. Lai talak izprastu auga mijiedarbibas raksturu ar citiem organismiem,
japievérsas tas klasifikacijai. Mijiedarbibas var iedalit gan péc labuma giisanas veida, gan péc to “cieSuma”
pakapes.

Pirmkart, dazadu sugu organismu pozitivas attiecibas var but lidzsvarotas vai nelidzsvarotas, attieciba
pret to, vai labumu no tam gast viens vai abi partneri. Lidzsvarotu attiecibu gadijuma, kad labumu no tam
iegiist abi partnerorganismi, runa par mutualismu. Savukart, ja viens no organismiem gist labumu, nekaitéjot
otram, to dévé par komensalismu. Otra organisma vienpusiga izmanto$ana ir parazitisms. Janem véra, ka
mutualisms un parazitisms nepastav ka divi savstarpgji izslédzosi un galéji attiecibu stavokli, bet daudzos
gadijumos konkrétas attiecibas var bit ari ierobezoti labveéligas vai ierobeZoti kaitigas. Ir ari gadijumi, ka
pieméram, neoplazmu veidotaju-augu attiecibas, kad $is mijiedarbibas raksturs no auga viedokla vél nav
noskaidrots.

Otrkart, ipass organismu mijiedarbibas veids ir simbioze, kad organismi dzivo cie$a kontakta viens ar
otru, vai nu viens uz otra virsmas (ektosimbioze, ari ekzosimbioze), vai ari, viens iek$a otra audos vai par
$unas (endosimbioze). Patiesiba “simbioze” ir pretrunigs termins, jo ir uzskats, ka ta lieto$ana jaierobezo
tikai ar gadijumiem, kad mijiedarbiba ir mutualiska, atbilstosi sakotnéjai definicijai, ko izmantoja HEINRICH
ANTON DE BARY, lai aprakstitu kérpju biologiju. Jebkura gadijuma, simbioze ir ciesi saistita ar koevolaciju,
kad simbiotiskie pari (paru grupas), neatkarigi no to attiecibu rakstura, ietekmé viens otra evolaciju. Ta
pieméram, augi un patogéni evolucionéjusi savstarpéjas antagoniskas mijiedarbibas procesa. Lidzigi uzskata,
ka ari mutualiskas nesimbiotiskas mijiedarbibas gadijuma notikusi koevolacija, pieméram, starp augiem un
to apputeksnétajiem (kukaini, putni, siksparni).

Parazitisms parasti ir simbiotisko attiecibu veids un $o terminu nelieto gadijumos, kad citi organismi
vienkarsi izmanto augus ka baribas bazi, bet nav saistiti ar tiem ka ar vienigo dzives vietu, ka tas varétu bt
augédaju posmkaju gadijuma. Tomer, krasas robezas $aja zina nepastav, jo daudzas augédajas érces visa sava
dzives cikla ir saistitas ar konkréto augu, bet daudzi augédaji kukaini dzivo uz auga virsmas tikai noteikta
attistibas stadija. Ipasa parazitu forma ir patogéni, ar ko parasti apzimé mikroskopiskus organismus, kuru
nopdaritais kaitéjums saimniekaugam ir lielaks neka patérétas biomasas zudums.

Augu mijiedarbiba ar citiem organismiem ir loti nozimiga gan ekosistému funkcioné$ana, nodrosinot
globalo vielu apriti daba, gan ari praktiskaja lauksaimnieciba. Visparéjo augu-kukainu attiecibu raksturu
uzsver fakts, ka uz apméram 300 000 dazado augu sugu ir se$i miljoni dazadu kukainu sugu, no kuriem
apmeéram puse ir augédaji. Augu negativo mijiedarbibu praktisko nozimigumu akcenté tas, ka 30 lidz 40%
lauksaimniecibas produkcijas, ko audzé partikas vai dzivnieku baribas iegaianai, patéré kaitékli un patogéni.

Augu mijiedarbiba ar citiem organismiem
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7.5.1. AUGA-AUCA MIJIETEKME

Vienkars$akais un tipiskakais veids, ka notiek dazadu augu individu mijiedarbiba gan vienas sugas
robezas, gan starp dazadam sugam, ir konkurence par resursu izmanto$anu. So mehanismu analize tiek
veikta augu ekologijas ietvaros un nav §is gramatas mérkis. Tomeér, ne visus rezultéjosos efektus no auga-
auga mijietekmes var saistit tikai ar vienkar$u konkurenci. Daudzi augi, it ipasi, tropu josla, izmanto citus
augus (to mizu) par savu aug$anas substratu. Pierasts uzskatit, ka $ads epifitisks dzives veids raksturigs tikai
briofitiem un kérpjiem, ta¢u ari daudzi lakstaugi piemérojusies $adai dzives formai. Epifitu galvena iezime
ir ta, ka to attiecibas ar saimniekaugu ir neitralas. Pretéji tam, augi, kas aug uz cita’auga vai kontakta ar to
un iegist resursus no saimniekauga, piemérojusiem parazitiskam dzivesveidam. Iespéjamas ar tadas augu
savstarpéjas mijiedarbibas, kas nenotiek tiesa fiziska kontakta cela, bet gan, izdalot apkartéja vidé kimiskus
savienojumus, kas ietekmé citu augu auganu un fiziologiju. Sadu kimiskas mijedarbibas veidu apzimé par

allelopatiju.
7.5.1.1. Epifiti

Epifiti ir augi, kas par savu aug$anas substratu
izmanto nevis augsni, bet gan citus augus, parasti
kokus un krimus. Atskiriba no parazitiskajiem
augiem, kuri izmanto saimniekaugu ar1 ka resursu
(adens, mineralvielu, organisko savienojumu)
avotu, epifiti ir autotrofi, kuri iegtst adeni un
mineralvielas no atmosféras, budami neitrali
attieciba pret augu (forofitu), kuru izmanto ka
substratu. Apmeéram 25 000 vaskularo augu sugu
piemérojusas  epifitiskam  dzivesveidam, bet
atseviskas ekosistémas, pieméram, tropu mitrajos
mezos, to ipatsvars ir butisks. Atseviskos pluvialajos
neotropiskajos mezos epifitu sugas veido vairak
neka tredalu no visu sugu kopskaita. No ekologijas
viedokla epifiti ir ipasi batiski ka kukainu un citu
nelielu dzivnieku patvéruma vieta.

No viendigllapjiem salidzino$i visvairak epifitu
sugu ir Araceae, Bromeliaceae un ‘Orchidacea
dzimtas. Lielaka dala orhideju suguir epifitiskas, un
parsvara tikai mérenas joslas orhidejas aug augsné.
Mazaks epifitisko sugu ipatsvars ir divdigllapjiem,
bet ir atseviskas gintis, kur parsvara ir epifiti
- Columnea un ‘Drymonia no Gesneriaceae,
Medinilla no Melasstomataceae, Ficus no Miraceae
un Peperomia_mno Piperacea. Interesanti, ka no
Rhododendron gints (Ericaceae) apméram 850
sugam 112 ir epifitiskas.

Vaskularo <~ augu  epifitisma  galvenais
ierobezojosais faktors ir temperatiras zem 0 °C.
Ja kérpju un briofitu grupu epifiti ir plasi izplatiti
arl mérenaja un arktiskaja josla, tad vaskularie
epifiti parsvara lokalizéti tropu josla un pat

subtropu biotopos tie ir saméra maz izplatiti. Pat
obligatos epifitus - var veiksmigi audzét maksliga
substrata ar atbilsto$am iIpasibam, tatad, epifitu
saistiba ar noteiktu koku lapotném patiesiba nav
nepieice$ama. Daudzas Tillandsia sugas var augt arl
uz dazadiem maksligiem substratiem, pieméram,
telefona un elektribas vadiem (9.-0. attéls).

Péc to dzivibas formas un attistibas ipatnibam
epifitus var klasificét ka nejausos, fakultativos,
primaros un sekundaros hemiepifitus un istos
epifitus jeb holoepifitus. Nejausajiem epifitiem nav
nekadu pielagojumu dzivei koku lapotné, tomeér
tie var sasniegt briedumu augot mitros iedobumos
uz dazadiem substratiem, ari koku stumbriem.
Fakultativie epifiti var augt gan augsné, gan koku
lapotnés, biezi vien pat vienas augu sabiedribas
ietvaros. Primarajiem hemiepifitiem agrinas
attistibas stadijas nav saistibas ar augsni, bet vélak
to barojosas saknes pagarinas gar koka stumbru un
sasniedz augsni, uzlabojot to aug$anu. Znaudzosie

6.-22. attéls. Epifitiskie augi noTillandsia gints uz telefona
vadiem Bolivija. Attéls no Wikipedia. Autors Copy H.
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primarie hemiepifiti veido forofitu ieklaujosas
saknes un var izraisit ta bojaeju. Forofitam ejot
boja, epifits var klat par brivi augosu, ka liellapainas
Ficus sugas. Sekundarie hemiepifiti sak dzives ciklu,
iesaknojoties augsné forofita tie$a tuvuma, bet to
vitenauga dzives forma atlauj piesaistianos kokam
un vélak, péc vecaka stumbra bojaejas, augs pilniba
klast par epifitu. Visbeidzot, istie epifitu visu dzives
ciklu realizé tikai saistiba ar forofitu un tie nav
sastopami uz augsnes.

Udens pieejamiba ir galvena probléma, ar ko
nakas saskarties epifitiem. Var izdalit divas lielas
funkcionalas grupas attieciba uz adens pieejamibu,
t.s. nepartraukti apgadatos un periodiski apgadatos
epifitus, lai gan pastav butiskas variacijas o formu
robezas. Pirmajai grupai pieder tvertnes bromeliadi
- Bromeliaceae dzimtas parstavji, kuriem lapu
aksilos izveidojusas struktiras, kas uzkraj Gdeni
(7.-0.,7.-0. attéli), ka ari, atseviski taksoni ar pieeju
salidiznosi labam pastaviga mitruma avotam. Otro
grupu parstav t..s. mizas epifiti, kuri nepiecie$ama
adens ieguvé ir tiesi atkarigi no nokri$niem.

Tvertnes bromeliadiem raksturiga adens
apgades atkariba no auga izméra, jo mazu
individu, pieméram, Vriesea sanguinolenta udens
rezervuari tiek izlietoti dazu stundu laika, kamer
sugam ar liela izméra individiem uzkrata' adens
pitiek ilgak par nedélu. Si iemesla dé] daudzas
tvertnes bromeliadu sugas juvenila stadija izmanto
atmosféras tdeni un ir ar batisku sausumizturibu.
Bez udens tvertném (fitotelmam) ari dazadas citas

6.-22. attéls. Tvertnes bromeliadu sugas Neoregelia
concentrica idens tvertne ar ziediem. Attéls no Wikipedia.
Autors HANSON.
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6.-22. attéls. Tvertnes bromeliadu sugas individs Salto
Morato rezervata, Brazilija. Attéls no Ecolibrary.org. Autors
DAN L. PERLMAN.

morfologiskas struktaras (ipass lapu izvietojums,
trithomi u.c.) veicina tdens uznems$anu. Mizas
epifitiem nepiecieS$amas dazadas stratégijas adens
trakuma izturibai, un tas ir gan poikilohdrija,
gan lapu, stumbru un saknu sukulence, ka ari,
CAM fotosintétiskais metabolisms. CAM sugu
sastopamiba konkrétaja lokalaja flora ir tiesi
saistita ar adens pieejamibas pakapi. Ta pieméram,
analizéjot epifitisko orhideju sugas, Jaungvinejas
un Australijas lietusmezos CAM sugu daudzums
ir apméram 25%, mitraja lidzenuma meZza Panama
to ir 40%, sasniedzot 62% Australijas salidzinosi
sausajos atklatajos mezos, bet Meksikas sausajos
mezos 100% epifitisko orhideju ir ar CAM
fotosintézes tipu. Lidzigi tam, CAM sugu ipatsvars
pieaug, samazinoties augstumam virs jaras limena,
ka arl, no énainajam uz labak apgaismotajam
vietam. lesspéjams, ka lielaka dala epifitu ir spéjigi
pariet no C, uz CAM fotosintézi noteikta situacija
vai arl mazaka izméra augiem, kuri var uzglabat
salidzino$i mazaku daudzumu adens.

Kopuma fotosintézes intensitate epifitiem ir
salidzinosi zema, vidéjai vértibai neparsniedzot 2.6
pmol m=2 s! CO,. Interesanti, ka, salidzinot visas
galvenas epifitu grupas (orhidejas, bromeliadas,
aroldus un papardes) konstatéts, ka fotosintézes
kapacitate ir saistita ar auga individa izméru.
Bromeliadu parstavim Guzmania monostachya
fotosintézes intensitate uz virsmas laukumu pieaug
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piecas reizes no vismazaka lidz vislielakajam
individam. Tapéc iespéjams, ka zemie raditaji ir
saistiti ar mazu individu mérijumiem.

Augot bez tie$a kontakta ar augsni, epifitu
apgade ar mineralvielam ir iespé&jama tikai no
atmosféras (lietus, putekli, migla), citu augu lapu
izdalijumiem un to atlieku sadalisanas, N, fiksacijas
un, daudz mazaka meéra, dzivnieku izdalitajam
mineralvielam un to atliekam. Ar epifitiem saistitie
dzivnieki parsvara gadijumu ir skudras, kas dzivo
vai nu augu organu izveidotos dobumos vai ari to
ligzdas ir substrats augu sakném. Skudru ietekme
uz epifitu mineralo baro$anos var but butiska, ta
pieméram, Dischidia major iegust 30% slapekla no
tas ieksiené eso$ajos dobumos skudru atstatajam

atliekam. Tuvak augu-skudru mijiedarbiba
apskatita sadala 7.4.8.
Piemeérotos klimatiskajos apstaklos,

pieméram, tropiskajos makonu mezos, uz koku
horizontalajiem zariem vai pie vertikalo zaru
pamatném var veidoties istas augsnes slanis, kas
var sasniegt pat vairakus desmitus centimetru
dzilumu. Sim augsném raksturigs augsta N/P
attieciba, parasti ap 13. Varétu pienemt, ka $ada
augsné augosajiem epifitiem ir ievérojami labaka
apgade ar mineralvielam, tomér parasti uzskata, ka
visi epifiti eksisté mineralvielu trakuma apstaklos,
bet $obrid $ai hipotézei vel trukst uz pétijumiem
pamatotu pieradijumu. Atseviskam epifitu grupam,
pieméram, tvertnes bromeliadiem tie$am raksturigs
loti zems audu N saturs, tacu tas var bat saistits ar
visparéji zemajam prasibam péc mineralvielam.

7.5.1.2. Paraziti

Atsevisku sauszemes augu sugu individu
Spéja piesaistities citiem augiem un iegut no
tiem udeni un baribas vielas, tatad, parazitét
uz saimniekaugiem, dod parazitiem butiskas
prieksrocibas konkurétspéja vidé ar ierobezotu
resursu  pieejamibu. Parazitiskajiem augiem
raksturiga Ipasu organu, haustoriju, klatbutne,
ar kuriem-tie piesaistas saimniekaugu vadaudu
sistémai, laiiegtitu Gdeni un baribas vielas. Lidzigi
ka citiem parazitiem, ari auga-auga parazitisma
gadijuma parazits var but pilnigi atkarigs no
saimniekauga un nevar pabeigt dzives ciklu bez
ta (obligatie paraziti), vai arl saimniekaugs $im

nolikam nav nepiecie$ams (fakultativie paraziti).
Tomér, dabiskos apstaklos nav atrasti parazitiski
augi, kuri spéj pabeigt dzives ciklu bez haustoriju
kontakta ar saimniekaugu. Bez tam, attieciba uz
parazitiskajiem augiem, tie var but holoparaziti, kas
nesatur hlorofilu un ir atkarigi no saimniekauga
sanemtajam organiskajam ‘baribas vielam, esot
pilniba heterotrofi, vai ari hemiparaziti, kuri satur
hlorofilu un spéj fotosintezét, daléji pasi sevi
apgadajot ar reducéta oglekla savienojumiem,
esot daléji autotrofi. -Holoparaziti vienlaicigi ir
arl obligatie paraziti un veido kopigu vadaudu
sisttmu ar saimniekauga floému, no kuras sanem
organiska oglekla savienojumus, mineralvielas un
tdeni, bet tie nespéj asimilét neorganisko slapekli.
Ta pieméram, parazitisko augu Cuscuta ginti,
atseviskas sugas nesatur hlorofilu un ir holoparaziti
(Cuscuta europaea), bet citi ir fotosintezét spéjigi
hemiparaziti (Cuscuta reflexa). Parejas stavokli starp
$im divam formam reprezenté Cuscuta gronovii,
kuras individiem ir batiski izmainita hloroplastu
struktara un tik mazs hlorofila daudzums, ka tie
pasi nespéj apgadat sevi ar fotosintatiem. Tipiski
hemiparaziti piesaistas saimniekauga ksilémai
un sanem no ta mineralvielas un adeni, un tie
var bat gan obligatie, gan fakultativie paraziti.
Atkariba no parazita piestiprinasanas vietas uz
saimniekauga, iz$kir saknu parazitus (pieméram,
tipiska holoparazitiska gints Orobanche un
hemiparazitiska gints Striga) un stumbru parazitus
(pieméram, tipiskas holoparazitiskas gintis Cuscuta
un Casytha, ka ari, hemiparazitiskas gintis Viscum
un Ameyema). Tomér, atseviskas sugas (pieméram,
Exocarpos cupressiformis un Exocarpos pullei,
Santalaceae) var staties kontakta gan ar sakném,
gan stumbriem.

Zinamas apméram 4500 parazitisko augu
sugas, un tas sastopamas 270 lidz 275 gintis un
28 divdigllapju dzimtas. Tatad, apméram 1% no
zinamajam ziedaugu sugam ir ar parazitisku dzives
veidu. Interesanti, ka lielakaja dala parazitisko
augu dzimtu visas sugas ir parazitiskas, iznemot
Orobanchaceae, kura ir neparazitisku augu gints
Lindenbergia, ka ari Lauraceae un Concolvulaceae,
kuras tikai pa vienai gintij ir parazitiskas (attiecigi,
Cassytha un Cuscuta). Apméram 90% visu
parazitisko sugu ir hemiparaziti, bet saknu paraziti
ir 60%. Interesanti, ka gandriz visas parazitu sugas
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parstav segséklus, zinama tikai viena kailséklu suga
ar parazitisku dzivesveidu (Parasitaxus ustus).

Péc aug$anas formas parazitiski augi ir gan
nelieli lakstaugui, gan krami un pat lieli koki.
Batiski, ka lielakajai dalai parazitu ir plass
iespéjamo saimniekaugu sugu klasts, lai ari
dzinuma parazitiem tas kopuma ir $auraks neka
saknu parazitiem. Ta piemeéram, Castilleja sugas
parazité uz vairak neka simts saimniekaugu sugam
no dazadam dzimtam, bet Rhianthus minor parazité
uz 50 sugam no 18 dzimtam (7.-0. attéls).

Saknu parazitu dzivesveids pamata nosaka to
vienlaicigi, un tie var bat no dazadam sugam.
Aprakstits, ka viens hemiparazitiska plavas auga
Rhinanthus minor individs var vienlaicigi parazitét
pat uz septinam dazadam saimniekaugu sugam.
Ari starp dzinumu parazitiem var novérot plasu
saimniekaugu sugu diapazonu, pieméram, Cuscuta
un Cassytha sugam var veidoties asociacijas
ar vairakiem simtiem sugu, bet tropu amulim
Dendrophthae falcate $is skaits sasniedz pat 400.

7.-1.attels. Kukainédajs augs Rhianthus minor no Kinabalu
kalna Borneo, kura kriitkveida slazda tilpums var sasniegt 3
litrus. Attéls no Wikipedia.

Auga-auga mijietekme

Specifiski paraziti ir retums, un tads ir Epifagus
virginiana, kur§ parazité tikai uz Fagus grandifolia
sakném. Interesants piemérs ir epiparazitiskais
amulis Phoradendron scabberimum, kur$ parazité
uz citu amulu dzinumiem.

No parazitisko augu  morfologiskas
daudzveidibas viedokla visvairak parazitiskajam
dzives veidam ir pielagojusies divu dzimtu -
Rafflesiaceae un Apodanthaceae - parstavji
(agrak ietilpa viena rafléziju dzimta), holoparaziti,
kuriem raksturigs pilnigs lapam lidzigu organu
un pat stumbru triakums un kuri krasi atskiras
ar ziedu izmériem. Rafflesia arnoldii veido
lielakos individualos ziedus pasaulé, kas vidéji ir
1 m diametra un sver lidz pat 11 kg (7.-0. attéls).
Parazits aug uz Tetrastigma gints lianu sugu augu
sakném subtropu un tropu meZos. Savukart,
Pilostyles un Apodanthes gin$u apméram 20 sugas
ir t.s. endoparaziti, kas kokaugu stumbru vai zaru
iek§pusé. veido pavedienveida struktaras, kas
lidzigas sénu micélijam. Badami divmaju augi,
individi paradas virspusé tikai siku ziedu veida (2
mm diametra; 7.-0. attéls).

Ta ka daudzu parazitisko augu sugu séklam
raksturigs loti neliels rezerves vielu daudzums,
batu logiski pienemt, ka eksisté kads fiziologisks
mehanisms, kas nodrosina to séklu dig$anu tikai
tie$a potenciala saimniekauga tuvuma. Novérots, ka
daudzu parazitisko sugu, pieméram, Striga asiatica,
séklas digst 5 mm attaluma no saimniekauga

7.-1. atteéls. Kukainédajs augs Rhianthus minor no Kinabalu
kalna Borneo, kura krikveida slazda tilpums var sasniegt 3
litrus. Attéls no Wikipedia.
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7.-1. attéls. Kukainédajs augs Nepenthes rajah no Kinabalu
kalna Borneo, kura krikveida slazda tilpums var sasniegt 3
litrus. Attéls no Wikipedia.

saknes, bet nedigst 10 mm attaluma un talak. Tatad,
parazitisko augu séklas parsvara atrodas inducéta
miera stavokli, jo nedigst pat dig$anai piemeérotos
apstaklos. Miera periodu partrauc augu saknu
izdaliti izopréni (seskviterpéni), kurus apzimé
par strigolaktoniem. Sie savienojumi ir aktivi
koncentracija 107> M. Interesanti, ka strigolaktoni
ir ari kritiskie faktori, kas piedalas saimniekauga
atpaziSanas reakcijas arbuskularo mikorizas sénu
augu sakném, kas nav saimniekaugi parazitiem,
stimulé to séklu digsanu, liecina, ka partazitiskie
augi pielagojusies izmantot augu saknu izdaljjumus
to veiksmigai lokalizé$anai. Mikorizali augi ir
labak pasargati no parazitisko ‘augu iesp&jama
uzbrukuma, jo to saknes (izdala butiski mazak
strigolaktonu. Striga séklu dig$anai bez tam
nepiecie$ams ari etiléns.

Visas parazitisko [augu sugas, iznemot
Rafflesiaceae dzimtas sugas, izmanto specializétu
daudzfunkcionalu < organu, haustoriju, lai
piesaistitos saimniekaugam, ieklatu ta audos un
parnestu Gdeni un taja izskidusas vielas. Lielakajai
dalai parazitisko augu sugu haustoriju attistibas
sakums ir atkarigs no specifiska saimniekauga
izdalita signala; kas ir at$kirigs no ta, kur§ izraisa
séklu miera perioda partrauk$anu. Ka $adi signali
var darboties flavonoidi, p-hidroksiskabes, hinoni,
citokinini un gaistosie savienojumi. Iespéjams, ka
signalu izdali$ana ir atkariga no parazita izdalita
enzima, ka tas ir Striga gadijuma, un kas inducé

fendcphybc

Secondary xylem

Hyaline: body
Vascular core

Pasasite rool

Figure 1. Cross section thraugh a haustorium of a parasitic plant showing method of attachment o the host ract.

7.-1. atteéls. Kukainédajs augs Nepenthes rajah no Kinabalu
kalna Borneo, kura krakveida slazda tilpums var sasniegt 3
litrus. Attéls no Wikipedia.

2,6-dimetoksi-p-benzohinona  izdalidanos no
saimniekauga sakném. Holoparazitiskais Cuscuta
pentagona, kas parazité uz augu dzinumiem,
uztver  gaistoSos savienojumus no Solanum
lycopersicum, Impatiens balsamina un Triticum
eastivum, kas izraisa ta aug$anu preti potencialajam
saimniekaugam. Interesanti, ka parazits spgj
noteikt augu sugas péc atskirigas “smarzas’, dodot
prieksroku Solanum lycopersicum augiem. Citas
augu sugas izdala savienojumus, kas noveérs vai kavé
haustoriju veidoSanos, kas, iespé&jams, izskaidro
atseviskam sugam raksturigo rezistenci pret
parazitiem. Sadi savienojumi darbojas kukuriizas
radinieka Tripsacum dactyloides gadijuma, kad
Striga  hemonthica  haustoriju  diferenciacija
saimniekauga audos tiek inhibéta. Aprakstiti ar
citi izturibas/pretestibas mehanismi, pieméram,
parazita ieauguso struktaru iekapsulacija vai
saimniekauga $tinu fragmentacija.

Ksilémas parazitu gadjjuma haustorijai
raksturigas polisaharidus, nevis ligninu saturosas
$unas, kas savienojas ar ksilemas elementu poram,
veidojot  parneséjSinam anatomiski lidzigas
struktaras (7.-0. attéls). Atseviskos gadijumos
veidojas tie§s kontakts starp parazita struktiram un
skilémas elementiem. Saknu hemiparazita Nuytsia
floribunda haustorija izmanto sklerenhimas audu
kopumu ka griezni, kas atdala saimniekauga
dalu. Parazita parenhimas audi izveido caurules
veida struktiras, kas ieaug pargrieztajos ksileémas
elementos. Udens un baribas vielu uznemsana
parazita ksiléma notiek caur vairakiem parenhimas
$unu slaniem. Savukart, floémas parazitiem, kas
piestiprinas auga virszemes dalam, veidojas tiess
kontakts simplasta savienojumu veida.

Auga-auga mijietekme
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7.-1. attéls. Kukainédajs augs Nepenthes rajah no Kinabalu
kalna Borneo, kura krikveida slazda tilpums var sasniegt 3
litrus. Attéls no Wikipedia.

Obligata stumbra parazita Cuscuta séklas digst
augsné bez saimniekauga tieSas klatbutnes, bet
digstiem raksturigas izteiktas rinkveida nutacijas,
lai sameklétu potencialo saimniekaugu. Lidz ar
kontakta izveidosanos, parazita epidermas $anas
izdala hidrolitiskos enzimus, kas dalgji sadala
saimniekauga virsmas komponentus un epidermas
$anapvalku struktaras, atvieglojot haustorijas
ieaugsanu audos. Cuscuta gadijuma veidojas jauni
haustoriju kontakti ar saimniekaugu, nodrosinot
intensivaku ksilémas plasmas izmanto$anu.

Lai ari atseviski hemiparaziti var nebut
obligati atkarigi no saimniekauga klatbatnes,
saistiba ar to butiski uzlabo parazita aug$anu
(attéls no Lambers). Vienlaicigi proporcionali
samazinas saimniekauga augSanas intensitate.
Tomeér, parazita ietekmes pakape ir batiski atkariga
no saimniekauga minerala nodro$indgjuma. Ta
pieméram, zema N limena apstaklos augo$iem
Sorghum bicolor augiem aug$anas salidzino$ais
ierobezojums Striga hermonthica klatbttné ir
vislielakais, bet negativa ietekme pilniba izzad
optimala vai augsta N limepa nodrosindjuma
apstaklos (attéls no Lambers). Batiski, ka parazita
negativa ietekme uz saimniekauga augsanu korelé

Auga-auga mijietekme

ar fotosintézes samazinajumu, kas ir vislielakais
zema N un augstas infekcijas pakapes (apméram
40%) apstaklos. Uzskata, ka tas notiek netiesas
ietekmes rezultata, samazinoties saimniekauga
N koncentracijai vai ari atvarsni$u conductance
samazinajuma deél, saistiba ar parazita izraisito
adens patérinu. Tomeér, augsta’ N nodro$inajuma
situacija parazita klatbatne Sorghum bicolor
augiem induce fotosintézes intensitates pieaugumu.
Savukart, parazita no saimniekauga iegta oglekla
ipatsvars samazinas no-27% zema N apstaklos lidz
6% augsta N nodrosinajuma.

7.5.1.3. Allelopatija

Ir piepemts uzskatit, ka dazadu augu
izdalitie kimiskie savienojumi ir batiski ne tikai
mijiedarbiba ar mikroorganismiem, bet ari var
ietekmét citu augu augSanu. Negativas ietekmes
gadijuma runa pat allelopatiju, bet kimiskas vielas,
ar‘kuru starpniecibu notiek mijiedarbiba, sauc par
allelopatiskajiem savienojumiem. Janem veéra, ka
allelopatiskie savienojumi var izdalities gan no
dzivam lapam un sakném, pieméram, noskalo$anas
rezultata, gan ari atbrivoties péc augu audu
sadali$anas.

Biezi vien $kietami allelopatiskos efektus var
izskaidrot ar citu mehanismu un mijiedarbibu
esamibu, pieméram, netie$u ietekmi uz augédajiem,
konkurenci par resursiem u.c. Uzskata, ka evolacijas
gaita allelopatiskie savienojumi ir izcélusies ka
patogénus un augédajus atbaidosas vielas un tikai
vélak tie iesaistjjusies augu savstarpéja iedarbiba.

Lielakajai dalai allelopatisko savienojumu
darbibas mehanisms nav noskaidrots. Visparigi
nemot, fenolu savienojumiem raksturiga séklu
digganas inhibésana, bet gaistosie terpenoidi var
inhibét augu $anu dalis$anos. Labak raksturoto
allelopatijas gadijumu piemeéri ir fenolu savienojumi
no Juglans nigra un Sorghum §ints sugam, ka ari
Leucaena leucocephala (7.-0. attéls) un Parthenium
argentatum toksini.

Juglans nigra koku lapas, stumbri, zari
un saknes izdala fenolu dabas savienojumu,
1,4,5-trihidroksinaftaléna glikozidu, kas
noskalo$anas rezultata nonak augsné. Pats
savienojums ir netoksisks, bet augsné hidrolizes
un oksidacijas rezultata tas parvér§as par
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7.-1. attéls. Centralamerikas koks Leucaena leucocephala
satur fenolus un mimozinu. Attéls no Wikipedia. Autors
SCOTT BAUER.

5-hidroksinaftohinonu  (juglonu). _ Juglonam
koncentracija virs 10 uM raksturigi virkne toksisku
efektu uz augiem, ieskaitot aug$anas atruma,
fotosintézes, atvarsniSu darbibas -un elpo$anas
inhibésanu. Sadas juglona koncentracijas var
konstatét augsnes zona 27 m radiusa apkart
valriekstu kokiem, kur tas izraisa dazadu sugu
augu bojaejo. Tomér daZas sugas, pieméram, Poa
pratensis, ir dabiski izturigas pret juglonu, jo spgj
detoksificét $o savienojumu.

Dazadas  Sorghum  gints  sugas  spgj
apspiest nezalu ‘augSanu, jo izdala virkni
potencialo allelopatisko savienojumu. No tiem,

7.-1. attels. Ziemelamerikas tuksne$u auga Encelia farinosa
lapas péc sadalisanas izdala augsné benzéna derivatu. Attéls
no Wikipedia. Autors STAN SHEBS.

dihidroksihinons (sorgoelons), kas ir ubihinona
un | plastohinona strukturalais analogs, inhibé
mitohondriju elpo$anu un elektronu parnesi
fotosistéma II. Savukart, Leucaena leucocephala
koku lapas izdala gan fenolu savienojumus, gan
mimozinu, toksisku neproteinogénu aminoskabi,
kas inhibé aug$anu daudzu koku sugam, pilniba
novérSot vegetacijas attistibu zem $iem kokiem.
Kalifornijas tuksnes$os augosa Encelia farinosa augu
lapas satur benzéna derivatu, kur§ péc nobiruso
lapu sadaliS$anas nonak augsné un inhibé apkartéjo
augu augsanu (7.-0. attéls).

Gumiju razojoSais augs guajule (Parthenium
argentatum) izdala toksiskus savienojumus caur
sakném un tiem ir batisks autotoksiskais efekts
uz $is pasas sugas augiem. No praktiska viedokla,
autotoksiska ietekme ir viens no iespéamiem
negativajiem efektiem saistiba ar vairakkartigu
vienas un tas pa$as sugas kultiraugu audzé$anu
viena lauka, ka novérots, pieméram, vairakam
kirbjaugu sugam.

Auga-auga mijietekme
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75.2. PATOGENI

Augu un to patogénu attiecibas apraksta augu patologija, kas ir atseviSka zinatnisko pétijumu un
praktiskas augu aizsardzibas sféra, kuras problému analize iziet talu arpus $§is gramatas mérkiem un
iesp&jam. Pieméram, pazistamaka macibu gramata augu patologija, GEORGE N. AGrios “Plant Pathology”
piektais izdevums, aptver 922 lappuses. Si iemesla dé| $aja gramata ietverta tikai pamatinformacija par
augu-patogénu mijiedarbibas biologiskajiem apsektiem, kam varétu bat svarigaka nozime auga ka vienota
veseluma un ta attiecibu ar biotisko vidi izpratné.

Biezi vien augu patologijas literatara izmanto jédzienu “augu slimibas” Kopuma, ar jédzienu “slimiba”
apzimé jebkadu kaitigu novirzi no organisma procesa normalas funkcionésanas. Attieciba uz augu, slimibu
izraisa kads konkréts agents un ta izpauzas ka nenormals fiziologiskais process, kas izjauc auga parasto
struktaru, aug$anu, funkcijas vai citas aktivitates. No praktiska viedokla ir pienemts pie augu slimibam
pieskaitit arT nedzivu subjektu un vides apstaklu izraisitus traucéjumus; jo lauksaimniecibas konteksta
sakotnéji ne vienmeér ir iespéjams atskirt, kas izraisijis attiecigos kultaraugu bojajumus. Tomeér, §is gramatas
ietvaros par augu patologijas objektu un slimibu tiks uzskatitas tikai tas; ko izraisijusi augu patogéni — dzivie
mikroskopiskie organismi vai virusi un viroidi, izslédzot jebkadu abiotiskas vides faktoru tiesu iedarbibu.
Atbilstosi iepriek$ minétajai definicijai, patogéni ir tadi augu paraziti,kuri barojas no augiem un kuru ietekme
uz augu ir lielaka neka tikai ar atbilsto$o auga komponentu patérinu saistita iedarbiba. Papildus negativo
iedarbibu rada patogénu patogenicitates faktori. Lidz ar to, augu kopéja izturiba pret patogéniem saistita ar
spé&ju mazinat to darbibas intensitati ar kimisko aizsargsavienojumu palidzibu (pretestibas reakcijas), ka arf,
nodrosinat izturibu, pasargajot iek$éjas vides funkcionésanu (izturibas reakcijas).

Nemot véra dazadu grupu dzivo organismu principiali lidzigas atbildes reakcijas, kas sasititas ar
aizsardzibu pret patogéniem (slimibam), ir pienemts uzskatit, ka jebkurs$ process, kas piedalas aizsardziba,
veido organisma imano sistému. Atbilstosi $ai klasifikacijai, augu imiana sistéma ir t.s. dabiska imana sistéma
(innate immune system), kas ir evolucionari vecaka stratégija un ir galvena aizsardziba augiem, séném un
kukainiem. Papildus tai, ziditajiem izveidojusies adaptiva imana sistéma, kas pamatojas uz antigéniem un
imunologisko atminu. Lai arT augu iedzimta imuna sistéma ir lidziga atbilsto$ajai sistémai citos organismos,
§1 termina lietoSana var radit nepareizu prieksstatu, ka augos ir ari vél kada cita imana sistéma, kas nav
iedzimta.

7.5.2.1. Augu patogénu un toizraisito
slimibu daudzveidiba

Augu slimibu klasifikacija iespéjama dazados
veidos. Vislogiskaka sistéma ir atbilsto$i slimibu
izraiso§o patogénu taksonomiskajai piederibai,
tacu praktisku apsvérumu dé] plasi izmanto ari
Kklasifikaciju péc slimibas pazimém (simptomiem)
uz augiem (7.-0. tabula, 7.-0. attéls). Dala
simptomu ir nespecifiski un tos var izraisit loti
at8kirigi patogéni no dazadam taksonomiskajam
grupam. Tadi ir, pieméram, digstu bojaeja, iedegas,
plankumi, puve u.c. Atsevisku simptomu veidus
izraisa taksonomiski ierobeZots patogénu sugu
skaits.. Pie $adiem simptomiem pieder kraupis,
melnplauka, miltrasa, risa.

Divas plasas augu patogénu kategorijas ir
biotrofi un nekrotrofi. Patogéni, kas ir biotrofi,
izveido infekciju dzivos auga audos, bet nekrotrofi

Patogéni

izdala toksinus, kas izraisa $inu bojaeju un tikai
péc tam notiek to kolonizacija. Tipiski biotrofi
ir Pseudomonas, miltrasas sénes u.c. Tipiski
nekrotrofu pieméri ir puves izraiso$as baktérijas
(Erwinia) un sénes (Botrytis). Parejas forma ir
hemibiotrofie patogéni, kuri sakuma darbojas ka
biotrofi un vélakas infekcijas stadijas pariet uz
nekrotrofo dzives veidu. Pie hemibiotrofiem pieder,
pieméram, Phytophthora infestans, kas izraisa
kartupelu lakstu puvi. Atseviski patogéni var but
ari fakultativi saprofiti, ka ari, mikroorganismi, kas
parasti ir saprofiti, noteiktos apstaklos var darboties
ka fakultativie patogéni.

Augu patogénu taksonomiska daudzveidibaliela
meéra ir saistita ar mikroorganismu daudzveidibu,
jo tie sastopami praktiski visas mikroorganismu
grupas. Atskiribas augu mijiedarbibas procesam ar
dazadu grupu patogéniem ir atkarigas no konkréto
patogénu dzives cikla, izplatiSanas u.c. ipatnibam.
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7.-1. tabula. Augu slimibu simptomi un to izraisitaji

Nosaukums Nosaukums angliski Pazimes

Antraknoze anthracnose bojagajusu audu plankumi ar izteiktu
robezu uz lapam, stumbriem, augliem,
parasti iedzilinati

Digstu bojaeja damping-off digstu bojaeja mitros un vésos apstaklos

ledegas blight seciga hloroze, nobranésana, bojaeja
(lapas, zari, ziedi)

Kraupis scab paaugstinati, cieti brani plankumi uz augu
un lapu virsmas

Melnplauka smut ziedkopu bojajumi graudaugiem

Miltrasa powdery mildew balti pulverveida plankumi, parsvara uz
lapu apak3puses

Miltrasa, miksta downy mildew hlorotiski laukumi uz lapu virspuses,
kas klast brani

Peléjums mould/mold smalkas pavedienveida struktaras,
ko veido sénu hifas

Plankumi spot izteikti ierobezoti atskirigas krasas laukumi,
biezi nekrotiski

Puve rot audu dabiskas krasas zudums,
pamikstinasanas, dezintegracija

Rasa rust sarkanigu vai riisganu sporu masa

Vézis (¢ula) canker lokalizéti bojagajusu audu laukumi uz
zariem un stumbriem

Vite wilt augu novisana, lapu un zaru bojaeja

Izraisitaji
sénes (Colletotrichum)

sénes un oomicétes (Alternaria,
Fusarium, Phythophtora, Pythium u.c.)
bakteérijas, oomicétes, sénes (Erwinia
amylovora, Phytophthora infestans,
Xanthomonas oryzae u.c.)

sénes (Venturia u.c.)

sénes (Ustilago u.c.)
sénes Erysiphales

oomicétes Peronosporaceae
sénes

baktérijas, sénes

baktérijas, sénes

Pucciniales
baktérijas, sénes

baktérijas, sénes, nematodes

Patogéni



7.-1. attéls. Raksturigie dazadu slimibu simptomi: antraknoze (A), digstu bojaeja (B), melnplauka (C), iedegas (D), kraupis
(E), miltrasa (F), miksta miltrasa (G), plankumi (H), pelgjums (1), rasa (J), vézis (K), puve (L), vite (M).

Ta pieméram, virusu un viroidu, ka ari, fastidiju
baktérijam janonak saimniekauga organisma ar
atbilstoSu parneséju jeb vektoru starpniecibu.
Savukart, nematodes, lai ari tiek pieskaititas pie
patogéniem, ir mikroskopiski dzivnieki, kas var
aktivi parvietoties un vairojas, déjot olas. Butiskas
atSkiribas saistitas arl attieciba uz patogéna
specifiskumu  pret saimniekaugu, inficétajiem
organiem (lapas, augli, saknes u.c.), uznémigako

Patogeéni

auga attistibas stadiju un citam saimniekauga vai
vides apstak]u izraisitam ipatnibam.

7.5.2.2. Slimibas attistiba

Slimibas attistiba ir atkariga no tris pazimju
jeb komponentu grupam, un to attélo ka slimibas
trisstari (7.-0. attéls). Pirmas divas ir saistitas ar
potenciali patogéno organismu un potencialo
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slimibas
intensitate

SAIMNIEKAUGS
uznémibu veicinoSi apstakli

7.-1. attéls. Centralamerikas koks Leucaena leucocephala
satur fenolus un mimozinu. Attéls no Wikipedia. Autors
SCOTT BAUER.

saimniekaugu, bet tre$a ir noteikti vides apstakli,
kas pieméroti konkréta patogéna attistibai.
Komponentu novirzes no zinama optimuma izraisa
slimibas intensitates samazinasanos, bet jebkura
komponenta iztrakums padara slimibas attistibu
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neiespéjamu. Ta pieméram, ja gaisa temperatara ir
patogéna attistibai neatbilstosi zema, patogenézes
process un slimibas attistiba nenotiks par gadijjuma,
ja patogéns bis nonacis kontakta ar saimniekaugu.
Saimniekaugs var bat neatbilsto$a vecuma vai
atrasties nepiemérota attistibas satdija. Savukart,
patogéns var atrasties miera stavokli vai ari pieder
mazvirulentai rasei.

Slimibas attistibas visparéja shéma un tas
galvenas stadijas paraditas 7.-0. attéla. Sakotnéjo
patogéna kontaktu ar augu nodro$ina inokuls
(inoculum), kas var but jebkura patogéna dala,
kas spéjiga ierosinat infekcijas attistibu. Baktériju
gadijuma inokuls ir atsevisks individs vai to grupa.
Sénu gadijuma tas ir sporas, sklerociji un micélija
fragmenti. Nematodém ka inokuls darbojas
pieaugusi vai juvenili individi un olas. Ja slimibu
izraiso$ais inokuls ir bijis miera stavokli noteikta
gadalaika un péc aktivacijas izraisa infekciju, to
apzimé par primaro inokulu (attiecigi, primaro
infekeiju). Savukart, primaro infekciju raditie
inokuli ir sekundarie un tie var ierosinat sekundaro
infekciju. Patogéni inokulu forma izplatas pasivi ar
véja, idens vai kukainu starpniecibu, ka arj, cilvéka
praktiskas darbibas rezultata.

Baktériju un virusu inokuli var nonakt tiesi
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Pielikums 7-1. “GENS PRET GENU” REZISTENCE UN TAS ATKLASANA

HaroLp HeNRY FLORr 1940-os gados stradajo
Ziemeldakotas Universitaté ASV un veica pétijumus
par linu-linu rasas patosistému. Veicot lielu skaitu
patogéna Melampsori lini rasu, ka ari, linu liniju
krustojumu, FLor atklaja patogenitates iedzimtibas
pamatu. Gan rezistence augos, gan avirulence
patogénos ir iedzimta. Pat, ja augam piemit rezistences
géns (R),tarezistenceizpauzas tikai tad,jaatbilstosajam
patogénam ir avirulences géns Avr. Gandriz visos
gadijumos rezistence ir dominéjosa pazime attieciba
pret uznémibu. Pamatojoties uz eksperimentalajiem
rezultatiem, FLOR formuléja “géns pret génu” teoriju:
uz katru génu, kas auga nodrosina rezistenci, patogéna

Al

AlRl
‘ A,y
rezistents @

uznemigs

ir atbilstosais avirulences géns (7.-0. attéls). Diploida
auga gadijuma, katram génam ir divas aléles, un augs
var bat RR (homozigots rezistents), rr (homozigots
uznémigs), vai Rr (heterozigots, rezistents). Tiesi
tada pati shéma darbojas patogéna gadijjuma: tas
var bat AA (homozigots avirulents), aa (homozigots
virulents), vai Aa (heterozigots avirulents). Tatad,
vieniga iespéja rezistences attistibai ir, ja augam ir R
géns, mijiedarbiba ar patogénu, kam ir Avr géns. Visos
paréjos gadijumos augs bus uznémigs un saslims. R
un Avr génu rasanas ir “brunosanas sacensibas” sekas
saimniekauga un ta patogéna koevolicijas procesa.

a1Ry
a1,

@ uznémigs

uznemigs

5.-1. attéls. elsmes kanadieSu endokrinologs, visparéja adaptacijas sindroma teorijas raditajs.

augu $anas ar  atbilstosu vektoru (parneséju)
starpniecibu, vai. ari uz augu virsmas. Saja
gadijuma nepiecieSama patogéna piestiprinasanas
un sekojosa aktiva iekla$ana auga audos. Dalai
patogénu propagulu virsma ir parklata ar glotas
veidojo$iem savienojumiem, kas tdens klatbutné
klast lipigi, tapéc mitrums ir nepiecie$ams infekcijas
uzsak$anai. Miltrasu izraiso§am séném tadens nav
nepiecieSams un piestiprinaanos izraisa enzima

Patogéni

kutinazes izdaliSanas. Citos gadijjumos patogéna
propagulas inducéjas specifisku glikoproteinu
sintéze. Péc piesaistiSanas sakas sporu dig$ana,
veidojot specializétu struktaru, digdanas cauruli
(germ tube), kura strauji stiepjas un diferencéjas
par apresoriju, sanemot noteiktus signalus no auga
virsmas. Apresorijs izdala arpus$tinas enzimus un/
vai izmanto fizisku spéku, lai ieklatu cauri auga
kutikulai. Reizém veidojas t.s. iekla$anas cilpa
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(penetration peg), kas iespiez tievas hifas cauri
kutikulai. Patogéns izmanto dazadus signalus
no auga virsmas (mitrums, izdalitas gazes), lai
sasniegtu dazadas dabiskas atveres (atvarsnites,
lenticeles) vai ievainojumus, kas talak atvieglo
iekla$anu auga audos.

Patogéna-auga savstarpéjas atpaziSanas process
notiek jau agras to mijiedarbibas stadijas un
tuvak aprakstits sadala 7.4.2.4. Lidz ar patogéna
nonak$anu auga audos, sakas tie$as infekcijas
process, kura laika patogéns barojas, izplatas auga
un vairojas, nodrosinot saimniekauga kolonizaciju.
Veiksmiga kolonizacija ir atkariga no patogéna
patogenitates. Patogenitate ir patogéna spéja kavét
vienu vai vairakas auga funkcijas. Intensitate, ar
kadu patogéns spéj ietekmét $anas funkcijas, ir

KUTIKULA
VASKS
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7.-1. attéls. Auga biokimiskie komponenti, ko sadala
patogéna izdalitie ekstracelularie enzimi.

virulence. Savukart, virulenci nosaka patogenitates
jeb virulences faktoru esamiba patogéna. Dazadiem
patogéniem tie var but atskirigi, un kopuma ka
patogenitates faktori var darboties mehaniskais
spéks, enzimi, toksini, aug$anas regulatori un
atseviski polisaharidi.

Mehaniska spéka izmanto$ana saistita ar
turgora spiediena veido$anos patogéna apresorijos,
uzkrajoties tajos osmotiski aktivam vielam, kas
izraisa adens piepladi $anas. Atseviskam miltrasu
izraiso$ajam séném spiediena spéks var sasniegt
2 lidz 4 MPa, kas ir pietiekami, lai ieklatu auga
audos. Mehanisko spéku aktiva forma izmanto ari
nematodes.

Praktiski visi patogéni, kas ieklast auga caur
to virsmu, izmanto ekstracelularos enzimus auga
$unu komponentu sadali$anai (7.-0. attéls). Dazu
veidu patogéniem tie ir lielakoties nepieciesami
tikai iekld$anai un baribas vielu iega$anai, un
to patogenitate vairak saistita ar izdalito toksinu
darbibu (Bipolaris spp.), bet citiem, pieméram,
mikstas puves izraisitajiem, enzimi ir batiskakais
patogenitates faktors.

Kutinu sadalosais enzims, kutinaze, ir butisks
faktors patogéna ieklasanas nodro$inasana (7.-0.
attéls). Sénu patogéna $unas neliela daudzuma
konstitutivi ekspresé kutinazes génu, un enzima
klatbuitné uz auga epidermas eso$a kutina molekulas
sadalas atbilsto$ajos monoméros. Monomeéri sénes
$unas izraisa atbilsto$a géna ekspresijas pieaugumu,
ka rezultata enzima aktivitate palielinas taksto$
reizes. Glikozes klatbutne, kas darbojas ka signals
ieklasanai auga audos, dramatiski samazina
kutinazes géna ekspresiju. Ari atseviskas baktérijas
producé kutinazes. Kutina sadalisanu un iekl]asanu
caur kutikulu veicina ari dazu patogénu, pieméram,
Puccinia hordei, producétie vasku sadalosie enzimi.

Nakamais mérkis péc patogéna ieklasanas auga

A KUTINA MONOMERS

7.-1. attéls. Auga biokimiskie komponenti, ko sadala
patogéna izdalitie ekstracelularie enzimi.
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audos ir $anapvalks. Vairakas sénes, baktérijas
un nematodes, ka ari, parazitiskie augi, producé
celulazes, kas sadala butiskako augu $unapvalka
izturibbu  nosakoso  komponentu,  celulozi,
izdalot glikozi. Ta rezultata, notiek $unapvalka
mikstinasanas un sekojosa audu dezintegracija.
Daba galvenie celulozi sadalo$ie organismi ir
saprofitisko sénu sugas, parsvara bazidiju sénnes, ka
ari, atsevi$kas saprofitiskas baktérijas. Viti izraiso$o
patogénu celulazu darbibas rezultata auga ksilema
nonak lieli celulozes molekulu fragmenti un izraisa
normalas adens apgades traucéjumus. Krusteniski
saistitos glikanus, t.s. hemicelulozes, spéj sadalit
daudzas patogénas sénes. Atkariba no rezultéjosa
monoméra, hemicelulazes darbojas ka ksilanaze,
glaktanaze, glikanaze, arabinaze vai mannaze.
Patogénu producétie $anapvalka pektinu sadalosie
enzimi (pektinazes) ir batiski faktori daudzu
slimibu attistiba, pieméram, mikstajam puvém,
jo izraisa audu maceraciju. Pektina sadali$ana
piedalas vairaki dazadi enzimi, kurus klasificé
atkariba no darbibas vietas pektina molekula.
Pektina metilesterazes atdala nelielas molekulu
sanu kédes, uzlabojot citu pektinazu talako darbibu.
Pektina kédi var sadalit poligalakturonazes, kas péc
darbibas mehanisma ir hidrolazes un pievieno
adeni, ka ari, pektina liazes, kas darbojas ka
dehidrolazes. Pektinazes génu ekspresija patogéna
inducégjas lidzigi ka kutinazes gadijuma. Tikai
apméram 500 sénu sugu, g.k., bazidijsénes, spéj
sadalit ligninu, tapéc $is sénes ir butiski koksni
degradgjosi agenti. Brinas puves sénes daléji saskel
ligninu, bet nespéj to izmantot. Savukart, baltas
puves sénes izdala enzimu ligninazi, kas saskel
poliméru talak izmantojamas dalas.

Vairakas sénes, baktérijas un nematodes izdala
arl liplitiskos enzimus, kas sadala membranu
lipidus. Gan lipazes, gan fosfolipazes darbiba izraisa
taukskabju atbrivosanos no membranam, ko tiesi
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izmanto patogéni. Lipolitisko enzimu darbiba rada
arl auga endogénas signalmolekulas, kas piedalas
aizsardzibas reakciju indukcija, vai ari darbojas
ka tie$ie antimikrobialie agenti. Visi patogéni
izmanto proteinus sadalo$os enzimus, proteazes
jeb proteinazes, ka ari, cieti sadalo$os enzimus,
amilazes, lai attiecigi iegatu tie$i izmantojamas
aminoskabes un glikozi.

Batiski patogenitates ~faktori ir patogénu
izdalitie kimiskie savienojumi, toksini, kuru
primara funkcija ir vitalu auga funkciju darbibas
kavésana,veicinotauga preto$anas spéju apspie$anu.
Toksinu darbibas mérki ir membranas, mainot to
caurlaidibu un ietekméjot vielu transportu; enzimu
molekulas, inaktivéjot tas vai inhibéjot to katalizéto
reakciju norisi; metabolisma procesi, darbojoties ka
antimetabolitiem. Péc darbibas specifiskuma visus
toksinus/ var iedalit saimniekauga nespecifiskajos
un  saimniekauga  specifiskajos  toksinos.
Saimniekauga nespecifiskie toksini var daléji
izraisit slimibas simptomus dazadiem augiem, ari
tadiem, kam normali ir nesaimnieka rezistence.
Sie toksini pastiprina slimibas simptomus, bet nav
kritiski nepiecieSami tas izraisiSanai. Saimniegauga
specifiskie toksini spéj iedarboties tikai uz to
izdalo$a patogéna saimniekaugu un parasti
neietekme citus augus. Sie toksini ir nepieciesami
slimibas izraisi$anai un var radit slimibas attistibu
arl bez pasa patogéna klatbutnes. Tomeér, §1 veida
toksinus sintezé tikai salidzino$i neliels patogénu
sugu daudzums.

Tipiski saimniekauga nespecifisko toksinu
pieméri ir tabtoksins, fazeolotoksins, tentoksins,
fuzikokcins,  koronatins un  siringomicins.
Tabtoksins ir aminoskabes treonina derivats kopa
ar P-laktamu tabtoksininu, ko veido baktérija
Pseudomonas syringae pv. tabaci un citi tas patovari
(7.-0. attéls A). Tabtoksina biologiski aktiva
forma ir tabtoksinins, kas veidojas péc dipeptida
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7.-1. attéls. Augu patogénu toksini tabtoksins (A), fazeolotoksins (B) un tentoksins (C).
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molekulas saskel$anas ar aminopeptidazi, un tas
inhibé glutamina sintetazes aktivitati, izraisot
dazadu sugu augu hlorozi. Citi Pseudomonas
syringae patovari (phaseolicola, actinidiae u.c.)
producé modificétu tripeptidu fazeolotoksinu, kas
sastav no ornitina, alanina un arginina un satur
fosfosulfinilgrupu (7.-0. attéls B). Fazeolotoksins ir
ornitina karbamoiltransferazes inhibitors arginina
biosintézes cela un izraisa hlorotiskus plankumus
dazadu sugu augiem. Tentoksins no sénes Alternaria
alternata ir ciklisks tetrapeptids, kas inaktivé
hloroplastu elektronu parneses proteinu, bremzgjot
ATP sintézi, izsaucot digstu hlorozi dazadu sugu
augiem (7.-0. attéls C). Séne Fusicoccum amygdali
sintezé diterpénu fuzikokcinu, kas izsauc augu
epidermas $Gnu $anapvalku strauju paskabinasanos
un neatgriezenisku atvarsniu atvér$anos, ka
rezultata augi iet boja.

Tipisks sénes specifiskais toksins, kas vienlaicigi
ir slimibu izraiso$ais faktors, ir Hv-toksins jeb
viktorins no Cochlibolus  (Helminthosporium)
victoriae, kas izraisa lapu iedegas un augu bojaeju.
Viktorins ir hloru satuross ciklisks pentapeptids
(7.-0. attéls A), kas 0.1 ng mL"' koncentracija
veicina jonu nopladi, vielu uznemsanas inhibésanu,
proteinu sintézes inhibéSanu un membranu
depolarizaciju jutigajam auzu $kirném, bet pat 50 ug
mL! neietekmé izturigas Skirnes. Abelu patogéna
séne Alternaria alternata sintezé AM-toksinu,
kas ir ciklisks depsipeptids un satur aromatiskas
aminoskabes valerinskabes derivatus (7.-0. attéls
B). Toksina darbiba notiek caur membranu
bojajumiem, kas izsauc hlorofila = zudumu,
fotosintézes inhibésanu u.c. atbildes reakcijas, kam

Gl

seko nekrozu attistiba.

Vairaki patogéni lielos daudzumos sintezé
atsevisku augu hormonus, izraisot saimniekaugu
hormonalas sistémas disbalansu, kam seko
nenormalas aug$anas un attistibas paradibas.
Indol-3-etikskabi sintezé baktérijas (Pseudomonas
savastanoi), oomicétes (Phytophthora infestans),
sénes (Ustilago maydis u.c.) .un nematodes
(Meloidogyne spp.). Savukart, Agrobacterium
tumefaciens $tnas satur auksina un citokinina
sintézes enzimu génus saturo$u plazmidu, Kkas,
nonakot augu audos, inkorporéjas to kodola un
palielina attiecigo hormonu sintézes intensitati.
Séne Gibberella fujikuroi sintezé giberelinu, bet
baktérija Rhodococcus fascians - citokininus, bet
vairakas sénes un baktérijas sintezé etilénu.

7.5.2.3. Visparéjie augu rezistences principi

Augu imuna sistéma, kas nodrosina rezistenci
pret patogéniem, sastav no divam evolucionari
saistitam dalam (7.-0.attéls). No evolicijas viedokla
vecaka dala, primara imanas atbildes reakcija ir
saistita ar augu spéju atpazit uz mikroorganismu
virsmas eso$as nemainigas struktaras, PAMP (angl.
pathogen-associated molecular patterns), un tapéc
to apzimé par PAMP-ierosinato imunitati (PTI,
angl. PAMP-triggered immunity). Auga receptori
spéj uztvert visiem mikroorganismiem piemito$us
komponentus - lipopolisaharidus, proteinus
(flagelins) vai hitina fragmentus, kas talak inicié
noteiktu signalu parnesi un aizsardzibas génu
ekspresiju. Sis imunitates veids nodro$ina gan
nesaimnieka imunitati neuznémigiem augiem, gan
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7.-1. attéls. Augu patogénu toksini Hv-tabtoksins (A), AM-toksins (B).
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pamata imunitati uznémigiem saimniekaugiem.
Japiebilst, ka visparpienemtais termins PAMP
ir neveiksmigs, jo ierosino$as struktaras ir
sastopamas arl nepatogénos mikroorganismos, un
$os savienojumus agrak apziméja par elisitoriem
(aizsardzibas reakciju ierosinatajiem).

Virulenti patogéni ir spé&jigi  apspiest
pamata izturibu, izdalot efektoru molekulas,
kas mijiedarbojas ar auga signalu parneses celu,
inhibéjot aizsardzibas reakcijas. Savukart, atbilstosi
pielagojusas augu sugas ir spéjigas’ izmantot
patogénu efektorus, lai ieslégtu nakamo, sekundaro
imanas atbildes reakciju, t.s. efektoru-ierosinato
imunitati (ETIL, angl. effector-triggered immunity),
kas ir atkariga no auga R géna un ta kodéta proteina.
ETI procesu apraksta géns pret génu rezistences
teorija, un tas mehanismi var but identiski pamata
rezistences mehanismiem, tacu ir intensivaki
un rezultéjas ar hipersensitivas atbildes reakciju,
kuras laika veidojas lokalas nekrozes, ierobezojot
patogéna izplatiSanos. Hipersensitiva atbilde ir
ipadi efektiva pret biotrofajiem patogéniem, kuru
funkcionésanai nepiecie§amas dzivas $tnas.

Batiski, ka pilnigi nekaitigi mikroorganismi var
ierosinat PTI, kas inducéjas sistémiski visa auga un
var pasargat to no vélak sekojosas infekcijas. Sadu
rezistences veidu apzimé par inducéto sistémisko
rezistenci (ISR, angl. induced systemic resistance).
Savukart, ierobezota apjoma primara infekcija ar
patogénu izraisa t.s. sistémiski iegito rezistenci

Patogeéni

(SAR,angl. systemic acquired resistance). Jauzsver, ka
abas §is formas ir fenotipiski vienadas, jo palielina
auga izturibu caur noteiktu génu ekspresiju un
aizsargproteinu sintézi, bet tas balstas uz at$kirigiem
molekularajiem mehanismiem. Dazadu inducétas
izturibas veidu signalu regulativo komponentu
salidzinajums dots 7.-0. attéla.

7.5.2.4. Patogénu atpazisana

Jau vairakus gadu desmitus ir bijis zinams, ka
augi spéj identificét noteiktus ar patogénajiem
mikroorganismiem saistitus kimiskos savienojumus
un izmantot tos aizsargreakciju indukcija. Sadus
savienojumus ir pienemts dévét par elisitoriem
(angl. elicitors, izvilinataji vai ierosinataji).
Pretstata ar patogénu tiesi sasititajiem elisitoriem
(eksogénajiem elisitoriem), patogéna darbiba var
radit endogéno elisitoru veido$anos auga, kas
arl pilda aizsardzibas reakciju indukcijas signalu
funkcijas. Pédéja laika, veidojot vienotu imunas
sistémas teoriju, kas aptver visu veidu dzivos
organismus, patogéna savienojumus, kas izraisa
pamata imunitati, pienemts dévét par PAMP (angl.
pathogen-associated molecular patterns) jeb MAMP
(angl. microbe-associated molecular  patterns).
Savukart, tos patogéna izdalitos savienojumus, kas
apspiez auga pamata iminas atbildes reakcijas, bet
kurus augs ir spé&jigs izmantot, lai inducétu augstaku
aizsardzibas limeni, tai skaita, hipersensitivo atbildi,
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apzimé par efektoriem. Efektori ir nepiecieSsami
slimibas attistibai savietojamas (uzpémigas)
reakcijas gadijuma, ka ari, rezistences iegu$anai
nesavietojamas (neuznémigas) reakcijas gadijuma.
Ir saprotams, ka abos gadijumos $ie savienojumi ir
ieprieks zinamie elisitori, kuru pamatfunkcija augos
ir aizsardzibas reakciju regulacija; tapéc talak tiks
izmantots termins “elisitori” abu veidu savienojumu,
ka ari, auga veidoto signalu, apzimésanai.

Pétot augu aizsargsavienojumu (fitoaleksinu)
uzkrasanos augu $unuw kultara, jau 1975. gada
tikai konstatéts, ka dazadi biologiskas izcelsmes
materiali, pieméram, raugu ekstrakti, sénu
$anapvalku ekstrakti u.c., inducé fitoaleksinu
uzkra$anos. Lidziga iedarbiba ir arl sénu
$unu hidrolizatiem, micélija fragmentiem utt.
Saprotams, ka $o materialu aktivitate ir sasitita
ar notiektu kimisko savienojumu klatbutni tajos,
kurus spéj uztvert augi. Ne vienmér savienojumi,
kas var inducét auga aizsargreakcijas kontrolétos
eksperimenta apstaklos, ir tie pasi, kas darbojas

ka mikroorganismu atpazi$anas faktori, bet ir to
strukturalie analogi.

Dabisko elisitoru kimiska uzbuve, kam ir
pieradita spé&ja inducét pamata imunitates reakcijas
(PTI), ir visai daudzveidiga, un tas saistits gan ar
dazadiem, plasi izplatitiem baktériju un sénu $anu
komponentiem, gan patogénu izmantotajiem
litiskajiem  enzimiem, gan  specifiskakiem
proteiniem. No visparéjiem $anu komponentiem,
ar patogénu aizsardzibu saistitas imanas reakcijas
augos inducé peptidoglikani, kas ir visu baktériju
plazmatiskas membranas komponenti un ir
poliméri, kas sastav no cukuru un aminoskabju
molekulam.  Gram-negativajam  baktérijam
(Xanthomonas, Pseudomonas) elisitora aktivitate
ir arl lipopolisaharidiem. Séném universali
elisitori ir to membranu komponents ergosterols,
to $anapvalku hitina fragmenti (oligosaharidi ar
polimerizacijas pakapi > 3), B-glukani, membranu
komponenti cerebrozidi. Patogénu litiskie enzimi,
kas var ierosinat augu aizsargreakcijas, ir ksilanaze
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(Trichoderma u.c. sénes) un invertaze (raugi). Citi
proteini ar elisitora aktivitati ir oomicétu lipidu
parneses proteins, celulozi piesaistosais lektins
un transglutaminaze; baktériju aukstuma Soka
proteins; gram-negativo baktériju flagelins, harpins
un elongacijas faktors; baktériju un oomicétu
nekrozi inducéjosais proteins u.c.

Vieni no visvairak pétitajiem proteinu dabas
elisitoriem ir Hrp (angl. hypersensitive response and
pathogenicity) proteini jeb harpini, kas sakotnéji
atklati Erwinia amylovara un izraisa slimibas
attistibu abelém un hipersensitivo atbildes reakciju
nesavietojamam augam, tabakai. Vélak harpini
konstatéts ari citam gram-negativajam baktérijam
(Pseudomonas, Ralstonia u.c.). Harpini ir baktériju
III tipa sekrécijas sistémas produkti, tacu, atskiriba
no tipiskiem $i veida proteiniem, nenonak
saimniekauga $anas, bet gan uz auga/bakteérijas
apoplasta starpfazi. To sintéze inducéjas tikai péc
invazijas méginajuma sakuma un funkcionali
tie pastiprina patogéna virulenci. Visi harpini
izsauc nespecifisku augu imunitati, kas ietver ari
hipersensitivo reakciju. Struktaras funkcionala
analize HrpZ proteinam no Pseudomonas syringae
pv. phaseolicola parada, ka virulences veicinasanas
aktivitatei ir nepiecie$ams pilna garuma proteins,
tatu augu aizsardzibas reakciju indukcijai
pietiek ar proteina C-gala fragmentu. Harpini ir
salidzino$i termostabili un var izturét/10 min 100
°C temperatira, tie $kist ideni un tiem nepiemit
enzimatiska aktivitate.

A 01 M 025M 0.5 M (NaC)
(kpa) C 1 2 3 4 5 6 5
97 - '
66+ — =50 kDa
46 -
|

Cits interesants baktériju proteinu elisitoru
piemérs ir globularais proteins flagellins no vicinu
baktériju vicinam (flagellum). Vicina $im baktérijam
ir gan kustibu organs, gan virulences faktors,
un flagellina monoméru kopums veido cilindru
ka vicinas filamentu. Flagelins no Pseudomonas
syringae pv. tabaci izraisa hipersensitivo reakciju
nesavietojamas kombinacijas gadijuma tomatu
augiem (7.-0. attéls). Interesanti, ka flageliniem
no dazadiem P syringae patovariem ir vienada
mola masa, ta¢u tie.ir specifiski gan saviem
saimniekaugiem ka virulences faktori, gan
nesaimniekiem ka - hipersensitivas  reakcijas
izraisitaji. Tabakas $tnu kultara $tnu bojaeju un
H,0, veidoSanos izraisa flagelini no patovariem
tomato un glycinea, bet neizraisa flagelins no
patovara tabaci (7.-0. attéls).

Endogeénie elisitori izraisa lidzigu
aizsargreakeiju indukciju ka eksogéni elisitori, tapéc
ir pamats domat, ka tie rodas patogéna iedarbibas
rezultata. Augu kutina monoméri, pektina
fragmenti (oligouronidi) un celulozes fragmenti
(cellodekstrini) tiek pieskaititi ar bojajumiem
saistitajiem elisitoriem jeb DAMP (angl. damage-
associated molecular patterns). Jadoma, ka S$os
elisitorus uztver tie pasi augu receptori, kas
darbojas PAMPS gadijuma. Batiski, ka auga nozime
endogéno elisitoru radi$ana ir aktiva, ka tas ir
pieradits gan no pektina, gan celulozes veidojo$os
endogéno elisitoru gadijuma. Oligouronidiem
ar polimerizacijas pakapi starp 8 un 15 ir izteikta

7.-1. attéls. Auga biokimiskie komponenti, ko sadala patogéna izdalitie ekstracelularie enzimi.
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7.-1. attéls. Auga biokimiskie komponenti, ko sadala
patogéna izdalitie ekstracelularie enzimi.

aizsargreakcijas inducéjosa aktivitate' (7.-0. attéls
A). Patogénu izdalita endopoligalakturonaze
katalizé neaktivu monoméru ; vai_oligooméru
veido$anos 15 min laika péc kontakta sakuma ar
saimniekaugu. Tomér, augu $anapvalka lokalizéti
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endogeénie elisitori

poligalakturonazi  inhib&josi  proteini, kuru
klatbatné patogéna poligalakturonaze 24 h laika
veido pieaugosu aktivo oligoméru daudzumu. Tatad,
auga poligalakturonazes inhibitori, kuru sintéze
aktivéjas gan ievainojuma, gan patogénu infekcijas
rezultata, spé patogéna patogenitates faktoru
parvérst par endogéno elisitoru.. Ari patogéna
izdalita p-glukiana gadijuma auga plazmatiskas
membranas $anapvalka pusé lokalizétais enzims
endo-f-glukanaze saske] ta molekulu aktivas
atbilsto$a garuma oligosaharidu vienibas, kam
piemit augsta aizsargreakcijas inducéjosa aktivitate
(7.-0. attéls B). Zinama méra, auga glukanazi var
uzskatit par elisitoru receptora sistémas sastavdalu,
lai gan transmembranas glukana oligoméru
receptors vél navidentificéts.

Arabidopsis  thaliana FLS2 (angl. flagellin
sensing (2) géns kodé plazmatiskas membranas
LRR (angl. leucine-rich repeat) receptorkinazi, kas
atpazist baktériju flagellinu ar ta $anapvalka pusé
lokalizéto molekulas LRR doménu. Mutants, kuram
atbilstosais géns ir neaktivs, ir pilniba nejutigs
pret flagellinu, apstiprinot, ka FLS2 ir Kkritiski
nepiecieSams flagellina darbibai. FLS2 citoplazmas
dalai piemit treonina proteinkinazes aktivitate,
kas spg talak parnest ierosinajuma signalu.
Jadoma, ka augos eksisté vél cita veida receptori,
kas piedalas PAMP uztver$ana. Ta pieméram,
sénu hitina uztver$ana risu augos notiek ar
plazmatiskas membranas LysM (angl. lysine motif)
receptoproteinu. Sénu ksilanazi atpazist plazmas
membranai piesaistits arpus$anas LRR proteins,
kam nav citoplazmas signaldoména. Talaka PTI

beta-glikans

endo-beta-glikanaze

biologiski aktivi
oligosaharidi
endogénie elisitori
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indukcija ir saistita ar iek§$tnas signalu parneses
sistému, kura piedalas citoplazmas Ca** pieaugums,
aktiva skabekla formas, NO un vairakas mitogéna
aktivétas proteinkinazes (MAPK) kaskades.
Galvena virulento augu patogéno baktériju
stratégija balstas uz augu PTI aizsardzibas
reakciju apspie$anu ar atbilstosu efektormolekulu
starpniecibu.  Pseudomonas syringae efektors
AvrPto ir Ser/Thr proteinkinazes inhibitors, kas
darbojas uz elisitoru inducéto signalu parneses celu
pirms MAPK aktivitates, apspiezot tipisko atbildes
reakciju attistibu augos. AvrPto tie$i piesaistas
receptoram lidzigajai kinazei BAKI, inhibgjot
flagellina inducéto BAK1 dimerizaciju ar flagellina
receptoru FLS2. No otras puses, rezistentas
Arabidopsis thaliana formas izmanto rezistences
proteinu Prf, kas pasarga proteinkinazes Pto
aktivitati un ieslédz spécigaku aizsardzibas limeni.
Citi P syringae efektori, ka pieméram, AvrRpt2
un AvrRpml izmaina PAMP inucéto signalu
celu, iedarbojoties ar RIN4 (RPMl-interacting
protein 4) proteinu. AvrRpm1 veic no fosforilacijas
atkarigo RIN4 inaktivaciju, tapéc nevar notikt ta
proteolitiska degradacija ar cisteina proteazi, kas
nepiecie$ama aizsardzibas cela aktivacijai.

7.5.2.5. Hipersensitiva atbilde

Hipersensitiva atbilde ir efektivs  lokalais
aizsargmehanisms patogéna infekcijas ‘vieta, kas
ierosina virkni aizsardzibas reakeiju inficétaja
un to ietverosajas $unas. Ta rezultata, inducéjas
programméta $unu bojaeja, kas ka fiziska barjera
efektivi ierobezo biotrofo patogénu izplatidanos,
bet talak izvietotajas $inas notiek aizsargreakciju
pastiprinaganas  (7.-0. -attéls). Hipersensitiva
reakcija parasti paradas uz lapu virsmas nektorisku

plankuminu veida, bet dabiskas infekcijas gadijuma
ta var ari nebt redzama, jo var notikt tikai loti
ierobezotas $anu grupas. Savukart, maksligi
inokulgjot lapu ar nesavietojamu  patogéno
baktériju kombinaciju, var novérot lielus adenainus
sektorus, kas 8 lidz 12 h laika klast nekrotiski un
sadalas.

Hipersensitivas atbildes ierosinasanai
nepiecieS$ama mijiedarbiba starp patogéna Avr
géna produktu un rezistenta auga rezistences géna
R produktu. Uzskata, ka lielakaja dala gadijumu
§1 mijiedarbiba ir netie$a, t.i. R proteins nav tiess
Avr proteina receptors, bet atpaziSanas procesa
piedalas kads tre$ais’ komponents. Ari dazadi
patogénu elisitori un baktériju efektori var ierosinat
hipersensitivas atbildes reakciju. Izpétitako R génu
pieméri augos ir Pto no Lycopersicon esculentum,
kas kodé /proteinu ar serina-treonina kinazes
aktivitati; N géns no Nicotiana tabacum, kas
kodé citoplazmas proteinu; leicina bagatinata
citoplazmas proteina Pi-ta géns no Oryza sativa;
L. esculentum Cf géni, kuru produkti ir lokalizéti
plazmatiskaja membrana.

Hipersensitiva reakcija rada $tnu nekrozi, bet,
atskiriba no $inu bojaejas mehaniska bojajuma
rezultata, $im procesam nepiecieSama konstitutivi
ekspresétas signalu parneses sistémas darbiba,
noteiktu génu ekspresija, atbilsto$o proteinu sintéze,
kam seko metabolitu uzkraganas un $anu bojaeja.
Tatad, hipersensitiva atbilde ir programmeétas $anu
bojaejas veids. Izoléti daudzi Arabidopsis thaliana
mutanti, kas konstanti ekspresé hipersensitivas
atbildes fenotipu bez patogéna klatbitnes, t.s.
slimibas bojajumus atdarinosie (disease lesion
mimics) mutanti. Spontana hipersensitivas reakcijas
raSanas apliecina, ka defekti programméto $anu
bojaeju nodrosinosajos génos var ieslégt bojaejas

7.-1. attéls. Auga biokimiskie komponenti, ko sadala patogéna izdalitie ekstracelularie enzimi.
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programmu.

Aktiva skabekla formu pieaugums $tna
péc atbilstosa patogéna signala sanemsanas un
specifisku jonu kanalu aktivacijas ir pirmais solis
hipersensitivas atbildes realizacija. Saja procesa
piedalas  plazmatiskas membranas NADPH
oksidazes komplekss, veidojot superoksidu,
kur§ dismutéjas par H,O,. Udenraza peroksida
uzkra$anas sakuma notiek lokali tikai inficétaja
$ana (7.-0. attéls), bet talak var pariet ari uz blakus
esoso $inu grupam, veidojot raksturigo oksidativo
uzliesmojumu ar visaugstako H,O, koncentraciju
centra un paaugstinatam, bet programméto bojaeju
neinducéjosam H,O, koncentracijam attalakas
$anas, , kas dal@ji saistits ar ta difaziju (7.-0. attéls).
Kritiski batisks ir ari laiks, kura notiek H,O,
koncentracijas pieaugums. Hipersensitivo rezistenci

H,0, Production
[1an ] )
& l’i ‘OA‘\ cuticule

3 et
;T/ l~} ' OOO.'OOomesophy]F
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7.-1. attéls. Acilbenzolar-S-metila apstrades inducéta
sistemiski ieglitas rezistences izpausmes.
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7.-1. attéls. Acilbenzolar-S-metila apstrades inducéta
sistémiski ieglitas rezistences izpausmes.

izraiso$as nesavietojamas patogéna-saimniekauga
kombinacijas gadijuma batisks ir otrais H,O,
pikis, kas sasniedz maksimumu apméram 2 h
péc patogéna vai ta elisitora iedarbibas sakuma
(7.-0. attels). Ari savietojamas, slimibu izraiso$as
kombinacijas gadijuma ir novérojams sekundars
H,0, koncentracijas pieaugums, bet tas sakas tikai
péc vairakam stundam.

Oksidativais uzliesmojums talak stimulé Ca®*
iepladi citoplazma. Butisks dalibnieks talakas
hipersensitivas atbildes regulacijas procesa ir ari
NO, kura maksimala koncentracija $anas péc
nesavietojamas reakcijas indukcijas laika sakrit
ar H O, maksimumu. Uzskata, ka NO veido$anas
indukcija ir atraka par aktiva skabekla formu
veidosanos. Ir skaidrs, ka gan H O,, gan NO ir

(A) INCOMPATIBLE: Nen-host-HR
200 | | —¥— Ps pvphaseoticola

—8— F.spv. tabaci
—*— boiled

10 100 1000
Period after infection (min)

7.-1. attéls. Acilbenzolar-S-metila apstrades inducéta
sistémiski iegltas rezistences izpausmes.
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nepiecieSami hipersensitivas atbildes indukcija,
bet to savstarpéjas mijiedarbibas mehanisms
vél nav noskaidrots. lespéjams, ka abi signali
darbojas sinergiski. Lokali inficétaja lapa palielinas
salicilskabes koncentracija.

Kaspazei lidzigajiem proteazes enzimiem
ir batiska nozime hipersensitivas  atbildes
realizacija, aktivéjot proteolitiskas kaskades norisi,
sadalot batiskus $Gnas proteinus un izjaucot tas
struktrkomponentus. Savukart, fosfolipazes un
lipoksigenazes piedalas membranu sadali$ana.
Hipersensitiva reakcija ne tikai rada patogéna
invazijas vietu ierobezojo$u nekrozi, bet ari lokali
aktivé aizsargreakcijas blakus esoS$ajas $unas.
Stnapvalku poliméro komponentu pastiprinata
sintéze un ta uzbiezinasanas, ka ari, patogénam
toksisku fenolu savienojumu uzkraganas ir
raksturigas reakcijas. T.s. fitoaleksini var but
dazada veida kimiskie savienojumi. Ta pieméram,
taurinzieziem tie ir fenolu dabas savienojumi
izoflavonoidi, bet naktenu dzimtas sugam -
terpenoidi (izoprenoidi). Labak izpétitie fitoaleksini
ir faseolins Paseolus vulgaris, pisatins Pisum
sativum, gliceolins Glycine max, Medicago sativa
un Trifolium pratense, riditins Solanum tuberosum
un kapsidiols Capsicum annum. Lokalo patogénu
izturibu pastiprina ari patogenézes proteinu sintéze
un uzkrasanas inficétaja lapa. Ar patogenézi saistitie
proteini un to ipasibas tuvak apskatitas:sadala 0.0.0.

7.5.2.6. Sistémiski ieguta rezistence

Inducéta resistence apzimé tos gadijumus, kad
kads biotisks vai abiotisks faktors pret konkréto
patogénu uzpémigam augam palielina ta izturibu
pret $o vai veél citiem patogéniem. Tomér, inducéta
rezistence nevar pilniba nodrosinat tadu pasu
intensitati, ka tas ir R génu darbibas rezultata. Viens
no inducétas rezistences veidiem ir sistémiski iegata
rezistence (SAR, angl. systemic acquired resistance),
kas aktivéjas visa auga péc hipersensitivas atbildes
nekrozu izraisiSanas. SAR darbiba ir atkariga no
salicilskabes signalsistémas. SAR attistiba notiek
vairaku dienu laika un tas rezultats ir ar patogenézi
saistito. aizsargproteinu (PR, angl. pathogenesis-
related) génu sistémiska ekspresija un attiecigo
proteinu uzkraganas. Galvenais iek$$inas signalu
parneses komponents SAR darbiba sgadijuma ir

Patogéni

citoplazmas proteins NPR1 (angl. nonexpressor
of PR genes 1) . leguta rezistence dod papildus
aizsardzibas iespéja pret plasu patogénu spektru,
ieskaitot baktérijas, oomicétes, sénes un virusus.
Augi, kas ekspresé SAR, péc infekcijas ieslédz
papildus aizsardzibas reakcijas, tatad, tie atrodas
pozitivi ierosinata stavokli.

SAR indukcija tipiska gadijuma notiek vairaku
dienu laika un to nosaka nepieciesamiba vispirms
attistities  hipersensitivas atbildes  reakcijai.
Izveidojusos nekrozu daudzums parasti pozitivi
korelé ar sistémiskas rezistences pakapi. Ja SAR
izraisiSanai ar Collefotrichum orbiculare izmanto
gurku auga apakséjo lapu, tad tas klatbatne pie auga
ir nepiecie$amavismaz 72 h, lai izraisitu SAR otraja
lapa, kas sakrit ar pirmo nekrozu paradiSanos uz
inducétas lapas. Jo ilgaku laiku pirma lapa paliek
pie auga, jo izteiktaka ir SAR izpausme otraja
lapa. Pseudomonas syringae pv. syringae gadijjuma
SAR gurku augos attistas jau 24 h laika, un pirmas
lapas klatbutne ir nepiecie$ama tikai 6 h ilguma,
tacu pirmas nekrozes uz lapas paradas tikai vél péc
vairakam stundam. Tas liecina, ka SAR indukcija
var notikt pirms nekrozu pilnas realizacijas un,
acimredzot, abiem procesiem ir kopigas ari signalu
parneses cela pédéjas stadijas.

SAR darbibas mehanisms balstas uz sistémisku
ar patogenézi saistito proteinu sintézi, kas kopuma
spéj samazinat patogénu vairo$anos un izplatisanos.
Ar pretestibu saistitie proteini tuvak analizéti
sadala 0.0.0.

SAR indukcijai ir nepiecieSama endogénas
salicilskabes sistémiska uzkrasanas auga. Ta ka
rezistenci ir iespéjams inducét arl ar eksogénas
salicilskabes apstradi, bet inducétu augu floéma
konstatéja $o savienojumu, sakotnéji tika uzskatits
ka salicilskabe ir ari sistémiski transportéjamais
signals. Tomér, jadoma, ka kada cita savienojuma
parvieto$anas sistémiski talak izsauc lokalu
salicilskabes sintézi, kas nepiecieSama rezistences
attistibai. Viena no hipotétiskajam iesp&jam ir
gaisto$a  savienojuma metilsalicilata darbiba
sistémiska signala statusa, ka ari, ar lipidiem saistitu
signalu piedaliSanas SAR attistiba ir inhibéta
salicilskabi neuzkrajo$os NahG augos, kas ekspresé
baktériju salicilskabes hidroksilazes génu NahG,
kas parvers$ salicilskabi par kateholu. SAR lidzigu
reakciju var izraisit arl ar dazadiem kimiskajiem
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agentiem - 2,6-dihloroizonikotinskabi,acibenzolar-
S-metilu (7.-0. attéls), tiadinilu, f-aminosviestskabi
u.c.

7.5.2.7. Inducéta sistémiska rezistence

LidzigikaSAR,arlinducétasistémiska rezistence
(ISR, angl. induced systemic resistance) darbojas visa
auga un var nodro$inat aizsardzibu pret dazadiem
patogéniem. Tomér, atskiriba no SAR, ISR indukcija
notiek saknés, mijiedarbojoties ar t.s. augu aug$anu
veicino$ajam rizobaktérijam (PGPR, angl. plant
growth-promoting rhizobacteria), bet izpauzas
sistémiski, ari virszemes dalas. ISR ir atkariga no
jasmonatu un etiléna signalu parneses celiem un nav
saistita ar PR génu sistémisku ekspresiju. Lidzigi ar
SAR, ari augi ar ISR atrodas ierosinata stavokli un
péc sekojosas patogéna infekcijas ekspresé papildus
aizsargreakcijas. Aizsargreakciju indukciju var
izraisit ari dazados auga audos, apstradajot tos ar
dazadiem biologiskajiem un kimiskajiem agentiem.

Aizsargsisttmu  ierosinato stavokli (angl.
priming) saistaar hromatina stavokla modifikacijam.
Hromatina modifikacijas atlayj atraku un
vienkarsaku atbilsto$o génu ekspresijas aktivaciju.
Parasti genomiska DNA atrodas mijiedarbiba ar
histoniem, kas nodro$ina augstu “iepakojuma’
pakapi un atraganos neaktiva stavokli. lerosinato
stavokliinducéjosie agentiizraisa histonukovalentas
modifikacijas, kas samazina jonu mijiedarbibu
ar DNA un izsauc “atvérta hromatina” stavokli ar
pieejamam vietam transkripcijas koaktivatoru,
hromatinu remodeléjoso faktoru vai cita veida
efektoru piesaisti$anai. So préteinu piesaistiSanas
izraisa attieciga géna gatavibu transkripcijai.

PGRP var izraisit ari tie§u pozitivo ietekmi uz
augu aug$anu, bet biologiska aizsardziba to ietekmé
izraisa vislielako praktisko interesi ka alternativa
augu aizsardzibas metode pret patogéniem. Saja
konteksta paslaik visvairak informacijas ieguts
par dazu ginsu baktériju ietekmi (Pseudomonas,
Serratia, Bacillus). Dala aktivo rizobaktériju ir
endofiti. ISR inducéjosie baktériju komponenti ir
flagellins, 'N-acil-homoserina laktoni, N-alkilétie
benzilamini, lipopolisaharidi un siderofori, un tie
péc struktaras un darbibas pirncipiem liela méra ir
lidzigi PAMP tipa elisitoriem.

ISR attistibai nav nepiecieSama salicilskabes

Control

Above the ASM - treated leaves

ASM - treated leaves

7.-1. attéls. Acilbenzolar-S-metila apstrades inducéta
sistémiski ieglitas rezistences izpausmes.

sistémiska sintéze, un to var inducét ari Arabidopsis
NahG transformétos augos, kas neuzkraj salicilskabi.
Ta ka ne jasmonata atbildes mutantam jarl, ne
etiléna atbildes mutantam etrI nevar inducét ISR
attistibu, jasecina, ka abi hormoni piedalas PGPR
signalu parneses sistéma. Izmantojot Arabidopsis
mutantu, kam etiléna atbildes reakcija ir blokéta
tikai saknés, noskaidrots, ka $adam augam nevar
panakt Psedomonas fluorescens izraisitas rezistences
indukciju, bet ta pasa agenta izmanto$ana lapas
panak indukciju. Integrala dala ISR inducétaja
no etiléna atkarigaja signalu parneses cela ir
ISR1 proteinam, kura géna apspie$anas gadijuma
augiem ir samazinats jutigums pret etilénu. Tomeér,
neraugoties uz ISR cela neatkaribas no salicilskabes,
NPRI ir nepiecieSams komponents ta signalu
parnesé. lespéjams, ka atseviskas PGPR, pieméram,
Pseudomonas aeruginosa, inducé no salicilskabes
atkarigo inducétas sistémiskas rezistences celu, jo
NahG tabakas augiem rezistences indukcija ar P
aeruginosa nav iespéjama.

ISR lidzigu atbildes reakciju, kas ari ir
atkariga no etiléna darbibas, var izraisit ari ar
dazam augu augSanu aktivéjosajam séném no
Penicillium un Trichoderma gintim. Apstradajot
Phaseolus vulgaris augus ar dzivu Trichoderma
harzianum $anu kultaras suspensiju, var panakt
Pseudomonas syringae pv. phaseolicola slimibas
izraisito simptomu attistibas samazinasanos gan

Patogéni
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Kontrole Kontrole
HZO Pseudomonas

Trichoderma inakt.
Pseudomonas

sistemiska lapa

apstradata lapa

Trichoderma akt.
Pseudomonas

7.-1. attéls. Auga biokimiskie komponenti, ko sadala patogéna izdalitie ekstracelularie enzimi. 20 dienas péc apstrades.

inficétaja, gan sistémiskaja augu lapa (7.-0. attéls).
Rezistences pieaugums ir célonsakarigi saistits ar
etiléna atkarigo peroksidazes un polifenoloksidazes
aktivitates pieaugumu lokali un sistémiski. Apstrade
ar etiléna receptoru blokatoru 1-metilciklopropénu
pirms infekcijas ar P. syringae pilniba noveér§ T.
harzianum pozitivo ietekmi uz aizsardzibu pret
slimibu un tas attistiba norit ievérojami atrak (7.-0.

attéls).

Interesanti, ka Trichoderma gints sénes ir
spéjigas tie$i kolonizét augu saknes, ieklastot
epidermas $tnas un dzilak mizas audos.
Izveidojusies mijiedarbiba gan veicina augu
aug$anu un baribas vielu uznemsanu saknés, gan
pasarga tos pret patogéniem saknés un virszemes
dalas, ierosinot ISR lidzigas aizsargreakcijas.

-MCP -MCP
—Trichoderma +Trichoderma
Pseudomonas Pseudomonas

+MCP +MCP
—Trichoderma +Trichoderma
Pseudomonas Pseudomonas

7.-1. attéls. Auga biokimiskie komponenti, ko sadala patogéna izdalitie ekstracelularie enzimi. 10 dienas péc apstrades.
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75.3. AUGEDA)!

Par augédajiem (herbivores) parasti sauc dzivus augus un to dalas patéréjosus posmkajus (érces un
kukainus). Savukart, lielos ziditajus, kas partiek no augiem, dévé par zalédajiem. Sis gramatas ietvaros
analizétas parsvara augu-augédaju posmkaju mijeidarbiba ka no ekologijas un praktiskas lauksaimniecibas
viedokla vissvarigakas un no biologijas viedokla vissarezgitakas savstarpéjas attiecibas.

Augédaju posmkaju darbiba parasti neizraisa augu individu bojagju, iznemot séklu un digstu
augédajus, tapéc augs spéj fiziologiski uztvert un atpazit konkréto augédaju ietekmi un inducét atbilstosas
aizsargreakcijas, kas var palielinat ta izturibu. Evolucijas laika augi un augeédaji visu laiku atradusies
dinamiska lidzsvara stavokli, kur konkréto attiecibu iznakums ir bijis atkarigs, no vienas puses, no auga
spéjas attistit fiziskas un kimiskas aizsardzibas mehanismus, bet, no otras puses, no augédaja spéjas attistit
fiziologiskos un morfologiskos “pretpasaikumus’. Cie$a saistiba starp augiem un to augédajiem sakusies jau
vélinaja Krétas perioda, bet oligofagijas izcel$anas, ko uzskata par augu-posmkaju koevolacijas attistibas
butisku lazuma punktu, radusies Juras perioda.

Augu-augédaju mijiedarbibas globalitati raksturo tas, ka apméram 400 000 augédaju sugu barojas uz 300
000 vaskularo augu sugu un kopuma patéré 51% tdensaugu un 18% sauszemes augu sarazotas biomasas. No
praktiska viedokla, kukainu darbibas rezultata zad 15% iegitas lauksaimniecibas produkcijas.

7.5.3.1. Augédaju un to izraisito bojajumu
daudzveidiba

Dazadas augédaju taksonomiskas grupas to
parstavoso sugu skaits ir loti liels. Lepidoptera
karta ir 160 000 sugu, no kuram lielaka dala ir
augeédaji, bet Orthoptera — 20 000 sugu. Daudz
augédaju ir arl Coleoptera karta ar 350 000 vabolu
sugu un Hymenoptera ar 150 000 sugu. Daudzas no
Hemiptera 112 000 sugu ari ir augédaji.

Attieciba uz specializaciju péc - noteiktas
sistematiskas piederibas auga, divi galéjie gadijumi
ir generalisti, kas spé izmantot lielu skaitu
sugu ar at$kirigam ipasibam, un specialisti, kuri
pielagojusies vienas augu sugas -izmanto$anai.
Runajot ekologiskaja terminologija, tie ir polifagi
un monofagi. Praktiski- gan monofagi izmanto
vairakas vienas gints sugas augus, kam raksturigas
vienadas Ipadibas. Starpstadija starp $im divam
galgjibam varétu but oligofagi, kuri, atbilstosi
definicijai, barojas uz vairakam augu sugam no
vienas dzimtas dazadam gintim, tacu praktiski tas
ir neliels sugu daudzums no vairakam dzimtam.

Galvena atSkiriba starp specialistiem un
generalistiem ir ta, ka specialisti ir pielagojusies
konkrétam < augu aizsargreakcijam, pieméram,
toksinu sintézei, un ir spéjigi izdzivot un efektivi
funkcionét, barojoties uz $adiem augiem. Specialisti,
kuri ir spéjigi sekvestrét toksinu sava organisma,
labak funkcionés palielinatu auga aizsardzibas
reakciju gadijuma, bet nesekvestréjosie specialisti

cietis no augeédaja aizsardzibas reakcijam tikai loti
augstas pakapes indukcijas gadijuma (7.-0. attéls).
Savukart, generalistiem pat neliels augu aizsardzibas
limenis atstas negativu ietekmi, tapéc var pienemt,
ka evolucija rezultata veiksmigam generalistam
jabut spéjigam manipulét ar auga aizsargreakcijam
ar efektoru starpniecibu, ka analizéts talak.
Augedaju posmkaju baribas iegtisanas veidu

Sequestering specialist

Insect performance
S
.,

g

Non-sequestering specialist

Insect performance
1

Generalist

G

Insect performance
/

Toxin level produced by plant

7.-1. attéls. Acilbenzolar-S-metila apstrades inducéta
sistémiski ieglitas rezistences izpausmes.
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dazadiba ir loti liela, un konkrétajam veidam ir
batiska nozime gan attieciba uz augam nodaritajiem
bojajumiem, gan augédaja iedarbibas izraisitajam
atbildes reakcijam. Lai ari praktiski visus augédajus
var iedalit tikai divas grupas atkariba no to mutes
organu principialas uzbuves - ar grauzéjtipa
un dargjsicéjtipa mutes organiem (ar nektaru
barojosamies kukainiem ir sifonveida mutes
organi), abos gadijumos pastav liela baro$anas
veidu un izraisito bojajumu dazadiba (7.-0. attéls).
Grauzéjtipa mutes organi ir raksturigi vabolém,
taisnsparniem, termitiem un dazadu kukainu
kapuriem. Duréjsticejtipa mutes organi raksturigi

laputim, cikadém, lapu blusinam, blaktim u.c.
grupu parstavjiem. Augédaji ar grauzéjtipa mutes
organiem, kas partiek no augu lapam, var tas
apgrauzt (atdalot audu laukumus, sakot no lapas
malas), skeletét (izédot tikai lapu miksto dalu, bet
atstajot vadaudus), caurumot (izgrauzot atseviskus
gabalus no lapas vidus), izalot (izédot tikai mezofila
audu slanus ar vismazako celulozes saturu no lapas
iek$puses). Grauzéjtipa augeédaji var bojat ari citas
auga dalas. Ta pieméram, specializéti augédaji izalo
augu stumbrus vai arl ir t.s. stumbra urbéji (izgrauz
alas koksné). Augédaju ar daréjsicéjtipa mutes
organiem gadijuma Ipasi butiska ir baro$anas vieta

7.=1.attels. Auga biokimiskie komponenti, ko sadala patogéna izdalitie ekstracelularie enzimi. 10 dienas péc apstrades.
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lapa (7.-0. attéls). Sie augédaji biei izmanto siekalu
injekciju, lai to komponenti sagkeltu auga kimiskos
savienojumus. Lapu blusinas un laputis barojas ar
floémas sulu, bet at$kiriba ir taja, ka Sie augedaji
ievada stiletu - laputis izmanto starpsanu telpu jeb
apoplastu, bet lapu blusinas caururbj veselas $anas.
Cikades barojas ar ksilémas sulu, bet gadijumos,
kad notiek to baro$anas uz parkoksnétiem
stumbriem, rada izteiktus koksnes bojajumus (7.-0.
attéls). Vairaku veidu augeédaji (tiklérces, tripsi) izéd
mezofila $anu saturu, radot raksturigos vizualos
bojajumus siku plankumu veida (7.-0. attéls).

Atsevisku sistematisko grupu kukainu kapuri
barojas tikai uz noteiktam auga dalam. Uz lapam
barojas lapgrauzi (Chrysomelidae), raibkodes
(Gracillariidae) un alotajmusas (Agromyzidae).
Usainu (Cerambycidae) kapuru barosanas vieta
ir stumbri, bet cikazu (Cicadoidea) un spradzu
(Elateroidea) kapuriem ta ir saknes. Séklu vaboles
(Bruchinae) pielagojusas baro$anas veidam séklas,
bet auglu musau (Daciae) kapuri izmanto auglus.
Ipass specializacijas gadijums ir neoplazmas
(pangas jeb gallus) veidojo$as posmkaju sugas,
kuru mijiedarbiba ar augiem sikak analizéta sadala
0.0.0.

7.5.3.2. Augédaju atpazisana

Ilgstosi tika uzskatits, ka augédaju bojajumus un
to ietekmi uz augiem, to fiziologiju un ariekologiju
var pétit, izmantojot mehanisko. ievainojumu
un pakapenisku audu destrukciju. Rezultati no
$adiem pétjjumiem ir butiski ieteméjusi izpratni
par augu-augédaju mijiedarbibu un tas sekam
dazados limenos. Vairaku iemselu dé] $adas pieejas
izmanto$ana ir ap$aubama. Pirmkart, augedaji
kukaini izmanto loti atSkirigas baribas iegi$anas
stratégijas, kas izraisa dazada veida un pakapes
audu ievainojumus, ka analizéts iepriek$éja sadala.
Otrkart, ka analizéts talak, augédaja specifiski
gremo$anas sistémas kimiskie komponenti, kas
baro$anas laika nonak auga audos, tiek izmantoti
atbilstosa augédaja atpazi$ana un inducé noteiktas
ar aizsardzibu saistitas atbildes reakcijas auga,
kas <at$kiras no vienkar$a ievainojuma. Treskart,
atseviski ~ augédaji izmanto savus Kkimiskos
komponentus ka efektorus augu atbildes reakciju
apspie$anai, lidzigi ka tas novérots augu patogénu

gadijuma.

Varétu domat, ka augu izturiba pret augédajiem
ir principiali at$kiriga no augu izturibas pret
patogéniem, jo posmkaju un mikroorganismu
barosanas veidi ir dazadi. Tomeér, abu veidu ietekmi
ir saistita ar lielaku vai mazaku audu ievainojumu,
kura pakape ir salidzino$i ~mazaka patogénu
gadijuma, bet var but neliela ari dazu augédaju,
pieméram, ar floémas baro$anos, darbibas rezultata.
Sini zina augeédaju izraisitas  atbildes reakcijas
un aizsardzibas mehanismi varétu bat lidzigi
pamata un nesaimnieka augu patogénu rezistences
mehanismiem. péc analogijas, faktu, ka konkréta
sugas augédajs izmanto tikai noteikta veida augu
sugas ka savu baribas objektu, varétu uzskatit par
pieradijjumu’ “nesaimnieka” rezistences esamibai
paréjam augu sugam pret $o augédaju. Zinama meéra
$ada analogija butu tikpat patiesa ka apgalvojums,
ka, gadijuma, ja kadam cilvékam negar$o burkani,
tad/burkani ir rezistenti pret $o cilvéku. Tomeér,
ka analizéts talak, atseviskos gadijumos ari augu-
augédaju attiecibu gadijuma konstatéta géns pret
génu rezistences mehanisma darbiba.

Jebkura gadijjuma, ir viennozimigi pieradits, ka
augi spgj atskirt vienkarsu ievainojumu no augédaja
uzbrukuma, un spégj ari atpazit konkréto augédaju,
ka paradits, pieméram, pétijuma ar savvalas tabaku
Nicotiana attenuata un divu veidu dabiskajiem
augédajiem: specialistu Manduca sexta un
generalistu Spodoptera littoralis. Kad augam uzbrik
augédajs generalists, tas inducé aizsargreakcijas un
viens no to komponentiem izsauc pastiprinatu
aizsargsavienojuma nikotina sintézi saknés, kas
tiek transportéts uz lapam un samazina S. littoralis
veikto bojajumu daudzumu. Tacu, ja augam uzbriak
specialists, inducéjas cita veida aizsargreakcijas, kas
neietver pastiprinatu nikotina sintézi, jo M. sexta
gadijuma nikotins nav toksisks, turklat pasarga to
no vilkzirneklu uzbrukumiem (7.-0. attéls).

Pirmais augédaju elisitors, ta kimiska uzbuve
un veidos$anas, ka ari, funkcionala nozime atklata
Spodoptera exuiga kapuru un Zea mays mijiedarbiba
(7.-0. attéls). Ka noskaidrots ar radioaktivi ieziméto
atomu metodi, kapuri, kas barojas uz kukurazas
augiem, cita starpa uzpem ari membranu lipidu
komponentu linolénskabi. Kapura gremosanas
trakta ta hidroksiléjas par 17-hidroksilinolénskabu
un tai pievienojas kapura sintezéta aminoskabe

Augédaji
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glutaminskabe. Izveidojies takskabes-aminoskabes
konjugats N-(17-hydroksilinolenoil)-L-glutamins
jeb volicitins ir S. exuiga siekalu komponents, kur
tas, acimredzot, darbojas ka virsmas aktiva viela
ar nozimi baribas emulgacijas procesa. Batiski, ka
baro$anas laika volicitins nonak saskarsmeé ar auga
plazmatiskas membranas specifiskiem receptoriem
un aktivé aizsardzibas reakcijas, ka sietver ari
gaistoSo savienojumu sintézi, kam ir nozime
parazitoidu piesaistiSana.

Mehaniski ievainotu kukurazas augu lapu
apstrade ar volicitinu izraisa tadu pasu gaisto$o
savienojumu izdali$anas intensitati no auga
ka tas ir S. exuiga siekalu (oralo izdaljjumu)
gadijuma (7:-0. attéls). Sai aktivitatei ir kritiski
nepiecieSama  glutaminskabes un linolénskabes
konjugata klatbatne, bet hidroksilgrupas trakums
molekula izraisa tikai daléju atbildes reakciju.
Ari D-volicitins ir neaktivs. Interesanti, ka
volicitina receptorproteina géna ekspresiju inducé
ievainojums, apstrade ar metiljasmonatu un ari
augédaju darbiba. Tomér, volicitins nav sistémiskais
signals, kas ierosina atbildes reakcijas visa auga, jo,
nonacis lapa, tas reagé tikai lokalajos audos, bet
neparvietojas auga. Vélak dazadi aminoskabju-
taukskabju konjugati atrasti ari citu augédaju

7.-1. attéls. Specialista augédaja Manduca sexta kapurs uz
savvalas tabakas Nicotiana attenuata. Attéls no www.phys.
org. Autors PAVAN KUMAR.
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7.-1. attéls. Specialista augédaja Manduca sexta kapurs uz savvalas tabakas Nicotiana attenuata. Attéls no www.phys.org.
Autors PAVAN KUMAR.
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7.-1. atteéls. Specialista augédaja Manduca sexta kapurs uz savvalas tabakas Nicotiana attenuata. Attéls no www.phys.org.

Autors PAVAN KUMAR.

kapuru oralajos izdalijumos un pieradita to elisitora
aktivitate dazadu aizsargreakciju izraisi$ana.
Jadoma, ka $adi elisitori ir raksturigi visiem
Lepidoptera dzimtas lapgrauzéjiem kapuriem.

Citas augu-augédaju  kombinacijas, kur
piedalas Lepidoptera dzimtas sugu kapuri, atklati
péc kimiskas dabas atskirigi elisitori. Spodoptera
frugiperda baro$anas uz Vigna unguiculata un
Phaseolus vulgaris, ka ari, ta oralo 'izdalijjumu
izmanto8ana, izraisa hormonu sistémas izmainas,
stimuléjot jasmonskabes, etiléna un salicilskabes
sintézi, un izsauc gaisto$o savienojumu veido$anas
aktivaciju. No oralajiem " izdaljjumiem izoléts
biologiski aktivais komponents, 11 aminoskabju
atliekas gar§ ar disulfidu saiti saistits peptids
inceptins. Interesanti, ka inceptins veidojas kapura
organisma, proteolitiski saskelot no auga uznemto
hloroplastu ATP /sintazes y-subvienibu (7.-0.
attéls). Inceptins ir viens no lidz $§im zinamajiem
aktivakajiem kukainu elisitoriem, kura biologiski
aktiva devair 1 moluzlapu.Interesanti, ka specialisti
augédaji, pieméram, Anticarsia gemmatalis, kas
barojas tikai uz taurinzieziem, oralie izdalijjumi
satur  saisinatu, 10 aminoskabju atliekas garu
inceptina analogu, kur$ ir inaktivs aizsargreakciju
indukcija un pat darbojas ka to antagonists, tatad,
tam ir efektora funkcijas.

Pétijumi ar siendzu sugu Schistocerca
americana lavu$i atklat jaunu elisitoru grupu,
keliferinus, kas ir modificétas sulfatu saturosas
a-hidroksitaukskabes. Taukskabju molekulam ar 15
lidz 20 oglekla atomiem pie w-gala C pievienota vai
nu sulfatizéta hidroksilgrupa vai karboksilgrupa,
kas ar amidu saiti piesaistita glicinam. Sienazu
siekalas parsvara ir 16 ogeklus gari keliferini,
kam ir vislielaka aktivitate uz kukurazas digstiem
attieciba uz gaisto$o savienojumu izdaliSanas
reakciju. lespéjams, ka visas sienazu apakskartas
Caelifera sugas izdala keliferinus, bet tie ir aktivi
tikai uz viendigllapjiem. Ka elisitori darbojas ari
B-glukozidaze no Pieris brassicae un garu kézu a,w-
dioli brucini, kas atrodas uz zirnu séklu vaboles
Bruchus pisorum olu virsmas.

Laputu (Hemiptera) kukainiem raksturiga
ipasa baro$anas uzvediba, kas lauj domat, ka tam
piemit aktiva auga aizsargreakciju apspie$anas
spéja. Laputis parasti sak baro$anos, talit péc
nosé$anas uz lapbas parbaudot epidermas $anu
saturu. Katra parbaude ilgst mazak neka minati un
ta ietver stileta ievadiSanu $ana, siekalu ievadisanu
taja un $anas satura uzpems$anu. Atkariba no
parbaudes rezultata, laputs vai nu parlido uz citu
augu, vai ari ievada stiletu floéma un uzsak ilgstosu
barosanos. Baro$anas laika laputis izdala divu
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7.-1. atteéls. Specialista augédaja Manduca sexta kapurs uz savvalas tabakas Nicotiana attenuata. Attéls no www.phys.org.

Autors PAVAN KUMAR.

veidu siekalas: Zeléjosas, kas veido aizsargslanu uz
stileta, un $kidras, kas tiek ievadita augu $tinas un
floéma. Abu veidu siekalas bagatigi satur dazadus
proteinus ar un bez enzimu aktivitates. Aktivie
augu aizsargreakciju elisitori laputu siekalas ir
3 lidz 10 kDa lieli proteini. Bez tamy citi siekalu
proteini darbojas ka efektori. Ta peiméram, siekalu
dziedzeros lokalizéts géns C002 kodé siekalas
sekretétu proteinu, kas baro$anas laika nonak auga
audos un uzlabo laputu funkcionalo veiktspéju.

Sie un citi pétijumi pierada, kaari augu-augédaju
mijiedarbibas atsevi$kos/gadijumos darbojas géns
pret génu rezistence. Graudaugu izturiba pret
miezu odinu Mayetiola destructor (Hessian fly) ir
atkariga no siekalu dziedzeros lokalizéta R géna,
kas ir odina efektorproteins, atpazi$anas auga ar
atbilsto$o avirulences géna kodéto receptoru (7.-0.
attéls). Lidziga mijiedarbiba atklata arl melonu-
kokvilnas laputu  Aphis gpssypii, brinas lapu
blusinas Nilaparvata lugens, un kartupelu laputs
Amcrosiphum _euphorbiae gadijumos.

Gan laputu, gan taurenu kapuru siekalas ir
atrodams enzims glikozes oksidaze. Pétijjuma ar
Helicoverpa zea un Nicotiana tabacum konstatéts,
ka, glikozes oksidazei kopa ar siekalam nonakot

Augédaji

augu audos, veidojas udenraza peroksids un
glikonskabe, kas samazina ievainojuma inducéto
nikotina uzkrasanos.

7.5.3.3. levainojuma atbildes reakcija un tas
modifikacija

Ka jau minéts iepriek$, augu mehaniska
ievainojuma izraisitas atbildes reakcijas butiski
atskiras no tam,kadas inducé augédaji kukaini un ar

7.-1. attéls. Miezu odind Mayetiola destructor uz kvieSu
digsta. Attéls no Wikipedia. www.phys.org. Autors SCOTT
BAUER.
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zaledaji ziditaji. Ta piemeéram, Lepidium verginicum
individi, kurus bojajusi Pieris rapae kapuri, ir
izturigaki pret laputu bojajumiem neka mehaniski
bojati augi. Salix sp. krimi veidoja vairak zaru, ja to
ievainotas lapas apstradaja ar alnu siekalam. Priezu
séjeniem zaglapsenes Neodiprion sertifer kapuru
izraisita defoliacija izsauc intensivaku oksidativo
enzimu aktivitates pieaugumu paréjas skujas,
salidzinajuma ar mehanisku defoliaciju.

Audu mehanisks ievainojums izsauc lokalas
un sistémiskas izmainas augos. Vislabak izpétita
ievainojuma atbildes reakcija un tas regulacija
ir tomatu augos. Péc audu ievainojuma, no 200
aminoskabju atlieku liela citoplazmas proteina
proceséjas 18 aminoskabju paliekas satuross
polipeptids, sistemins. Priekste¢proteina mRNA
ir loti zema limeni neievainotos audos, bet péc
ievaino$anas uzkrajas augsta koncentracija, it
ipadi, $anas, kas ietver floémas elementus. Aktivais
sistemins veidojas no priekste¢proteina molekulas
C gala. Priekste¢proteins uzkrajas floémas
parenhimas $§Gnas. Sistemins ir aktivs femtomolara
koncentracija un tas ir viens no efektivakajiem
zinamajiem génu darbibas regulatoriem.Izmantojot
radioaktivi iezimétu sisteminu, konstatéts, ka tas
parvietojas floéma.

Sistemina receptors ir 160 kDa ‘leicina
atkartojumus saturosa receptoriem lidziga kinaze
(LRR-RLK, angl. leucine-rich repeat ‘receptor like
kinase) SR160. péc saistiSanas ar plazmatiskaja
membrana lokalizéto receptoru, iniciéjas ieks$tunas
signalu parneses kaskade. Dazu minasu laika pieaug
citoplazmas Ca** limenis. levainojuma signala
parnese ietver proteinu komponentu MPKS, kas
pieder mitogéna aktivétajam proteinu Kkinazém
(MAPK, angl. mitogen-activated protein kinases)
un kas ir nepiecieSams divu paraléli notiekosu celu
darbibai. MPKS piesaista gan calmodulinu, gan citu
MAPK - MKK3, un tas izraisa molekulas aktivaciju
un talaku ar aktiva skabekla formu veido$anos
saistita géna ekspresijas blokésanu.

Ta rezultata aktivéjas fosfolipazes A un D,
kas atbrivo no membranam brivu linolénskabi.
Linolénskabi < par  13-hidroperoksilinolénskabi
okside. enzims lipoksigenaze, bet talaku

enzimatisko reakciju gaita izveidojas 12-okso-
fitodienoskabe. péc redukcijas un trisreizéjas beta
oksidacijas izveidojas hormons jasmonskabe, kas
ir talakas aizsardzibas génu ekspresijas regulators.
Jasmonats stimulé ari sistemina priekste¢porteina
géna ekspresiju, veidojot pozitio atgriezenisko saiti
un pastiprinot atbildes reakcijas. Iespéjams, ka tiesi
jasmonats, nevis sistemins, ir sistémiskais signals
ievaino$anas atbildes reakeiju indukcija, jo augi,
kas nespéj sintezét jasmonskabi vai ari reagét uz
jasmonatiem, nespéj aktivét sistémiskas atbildes
reakcijas.

Butiski, ka sistemini atklati tikai Solanaceae
(naktenu) dzimtas augos. Lidzigi funkcingjosi
savienojumir ~atrasti modelauga  Arabidopsis
thaliana un ‘citas sugas tikai daudz vélak, bet tie
ir butiski atskirigi un tiek apziméti par AtPEPs
(Arabidopsis  thaliana plant elicitor ~peptides).
AtPEPs ir 23 aminoskabju atlieku gari polipeptidi
un to priekste¢proteini ir 92 aminoskabju garas
molekulas, kas lokalizétas citoplazma. Veél viena
ar sistémisko ievainojuma atbildi saistita peptidu
grupa ir hidroksiprolinu bagatigi saturosie
glikopeptidi HypSys (angl. hydroxyproline-rich
systemins), kuri nav radniecigi sisteminam. HypSys
izoléti no dazadu sugu augiem, tai skaita, ari
tomatiem. Ta ka tie satur netipisko aminoskabi
hidroksiprolinu un ir glikoziléti (satur oglhidratu
molekulas), HypSys sintezéjas $inas sekretoraja
sistéma. Tomatu HypSys priekste¢proteins ir 146
aminoskabju atlieku gar$ polipeptids, kas sintezéjas
ar floémas kaliSiem saistitajas parenhimas $anas
lapas un lapu katos. Savukart, procesétas HypSys
molekulas ir lokalizétas $tnapvalka.

Kadas izmainas signalu parneses sistéma
izsauc augédaju darbiba, salidzinot ar vienkarsu
ievainojumu? Pirmkart, ievainojuma atbildes
reakciju izmainas ir batiski atkarigas no augédaja
barosanas veida. Grauzéjkukaini parasti veicina
tas ievainojuma atbildes reakcijas, kas saistitas
ar jasmonata signalsistému, savukart, ar floému
barojosies augédaji apspiez ar jasmonatu un etilénu
saistito ievainojuma atbildi, bet inducé atseviskas ar
salicilskabi saistitas reakcijas.

Augeédaji
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7.5.4. AR PRETESTIBU SAISTITIE KIMISKIE SAVIENOJUMI

Ka jau minéts ieprieks, augu pretestibas reakcijas ir vérstas nevis uz morfologiskas nepiemérotibas
palielinasanu vai ieks$éjas vides aizsardzibu (ka izturibas atbildes reakcijam), bet samazina aréja faktora
(biotiska agenta) darbibu. Patogénu gadijuma, ta ir samazinata spéja izplatities auga audos un vairoties, bet
augédaju gadijuma - samazinats pieaugums un vairo$anas.

Ar pretestibu saistitie auga sintezétie kimiskie savienojumi ir galvenais komponents gan konstitutivas
(pastavigas), gan inducétas (ierosinatas) augu aizsardzibas gadijuma. Pretestibas mehanismus atbilstosi to
funkcionalajai kategorijai var iedalit ka antibiotiski un antiksenotiski ietekméjoSus. Antibiozes gadijuma
noteiktiem auga kimiskajiem savienojumiem ir negativa ietekme uz biotiska agenta funkcijam, tai sakita,
augSanu un vairo$anos. Antiksenozes gadijuma noteiktas auga biokimiskas/un morfologiskas ipasibas
ietekmé agenta uzvedibu, darbojoties ka atraidosi faktori un mudinot izvéléties citu saimniekaugu. Praktiski,
reala situacija So veidu pretestibas reakcijas butiski parklajas, tapéc racionalak ir analizét ar pretestibu
saistitos augu savienojumus péc to darbibas veida.

Ar izturibu saistitos augu aizsargsavienojumus principa var iedalit divas grupas — savienojumi, kas
nodro$ina antioksidativo aizsardzibu un savienojumi, kas aizsarga iek$gjo vidi. Sis iedalijums atspogulo
antioksidativas aizsardzibas enzimu ipa$o nozimi un atsevisku nespecifisko mazmolekularo antioksidantu
darbibu. Vidi aizsargajo$os savienojumus, savukart, var iedalit membranas un $anapvalku protektoros,
proteinu stabilizatoros, osmotiski un dehidrativi aizsargajosos savienojumos, ledus kristalizacijas vaditajos,
detoksificéjo$os savienojumos (pret smagajiem metaliem un ksenobiotikiem), pret starojumu (PAR, UV)
aizsargajoSos savienojumos. Izturibu nodrosinosie savienojumiir detalizéti apskatiti §is gramatas sadalas, kur
analizéta pielago$anas attiecigajam nelabveéligo apstaklu veidam. Savukart, ar pretestibu saistitie savienojumi
ir antibiotiski, antinutritivi, prooksidanti un oksidativie enzimi, ka ari, gaistosie savienojumi, kas darbojas ka
signali treda trofiska limena piesaistiSanai.

Péc ietekmes veida pretestibas reakcijas var buit tiesas un netie$as. TieSo pretestibas reakciju gadijjuma
auga sintezétie un audos uzkratie savienojumi nonak vai nu kontakta ar biotisko agentu, vai ta audos, kur
notiek specifiska to mijiedarbiba ar metabolismu. Netie$o pretestibas reakciju gadijuma auga sintezétie
savienojumi nonak apkartéja vide, kur tie ietekme citu grupu organismus, kuri ir sakotnéjo biotisko agentu
antagonisti. Parasti tie ir jau minétie gaisto$ie savienojumi ar starporganismu sazinas signalu dabu.

7.5.4.1. Proteini

Pirmais méginajums klasificét proteinu dabas
aizsargsavienojumus saistits ar t.s. patogenézes jeb
patogénu inducétajiem proteiniem (PR proteiniem,
angl. pathogenesis-related proteins). Sakotnéji tika
uzskatits, ka $o proteinu sintéze specifiski inducéjas
tikai auga-patogéna mijiedarbibas laika un tie
nav konstatéjami neinficétos augos. Pirmos PR
proteinus no tabakas augiem, kas hipersensitivi
reagéja uz tabakas mozaikas virusa infekciju,
izoléja 1970. gada. Sakotnéjie rezultati liecinaja, ka
PR proteinu uzkrajas gan lokali inficétajos audos,
gan sistémiski: Atkariba no lokalizacijas audos,
PR proteinus iedala skabajos PR proteinos, kuri
ir lokalizéti starp$anu telpa, un baziskajos, kuri ir
lokalizéti galvenokart $tnu vakuolas.

Tomer, izradas, ka lielaka dala $o proteinu nav

Ar pretestibu saistitie kimiskie savienojumi

specifiski augu-patogénu mijiedarbibai. Daudzus
no tiem inducé ari augédaju darbiba vai audu
ievainojums, ka ari aukstums. Bez tam, dala PR
proteinu konstatéjami neinficétos augos optimalos
apstaklos, pieméram, miezu digstu gutacijas
$kidruma (7.-0. attéls). Tatad, PR proteiniem ir
noteiktas fiziologiskas funkcijas, kas nav saistitas
ar aizsardzibas atbildes reakcijam un pretestibu
un $adam iedalijumam nav fiziologiskas jégas.
Neraugoties uz to, $ads apziméjums joprojam
tiek tradicionali izmantots augu patologija, lai
raksturotu augu reakcijas uz patogéniem.
Analizéjot PR proteinus péc to iespéjamam
funkcijam, var redzét, ka butiskai dalai no tiem
ir t.s. pretsénu jeb antifungala aktivitate, bet dalai
ir litisko enzimu jeb sadalo$a aktivitate un litisko
enzimu inhibitoru aktivitate (7.-0. tabula). Varétu
domat, ka $ada klasifikacija labak parada attiecigo
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kDa M G
250 71.9 kDa arabinoxylan arabinofurano-
gg hydrolase barley (AAK21880)
50 |S—— 39.0 kDa thiol protease barley (P05167)
36 35.4 kDa beta glucanase barley (S35156)
34.9 kDa peroxidase rice (2114377B)
30
32.9 kDa peroxidase barley (P27337)
32.8 kDa peroxidase rice (522087)
16 | - 32.1 kDa peroxidase barley (CAB99487)
27.0 kDa chitinase barley (S48847)
26.7 kDa endochitinase-antifreeze protein
6 secale cereale (AAG53610)
26.5 kDa chitinase barley (S48848)
24.8 kDa hypothetical protein barley (T06204)

7.-1. attéls. Miezu odin$ Mayetiola destructor uz kviesu
digsta. Attéls no Wikipedia. www.phys.org. Autors ScoTT
BAUER.

proteinu funkcionalas ipasibas, tacu ari t.s. pretsénu
aktivitate patiesiba ir saistita ar visai at$kirigiem
potencialas darbibas mehanismiem un negativa
ietekme var izpausties ari uz augédajiem. Siiemesla
deé] ar pretestibu saistitie proteini talak tiks analizéti
atbilsto$i to strukturalajam grupam un péc to
funkcionalajam ipasibam.

Vairaku ~ grupu  savienojumi / (esmotini,
defensini, tionini) izsauc sénu un citu organismu
$tnu augdanas inhibéSanu un to bojaeju,
mijiedarbojoties ar to membranam un izraisot
to caurlaidibas pieaugumu. PR-5 grupas tipiskie
parstavji ir osmotini, kas ir 24 kDa lieli proteini.
No tabakas izoléts osmotins izraisa atru rauga
Saccharomyces cerevisiae $tnu bojaeju. Osmotins
specifiski mijiedarbojas ar plazmatisko membranu,
izraisot $anu caurlaidibas pieaugumu, reakcija,
kas ir lidziga programmeétajai $anu bojaejai.
Vairaku sénu gindu parstaviju (Bipolaris, Fusarium,
Phytophthora, (Trichoderma) hifu augSana ir
loti jutiga pret osmotinu, bet citam (Aspergillus,
Rhizoctonia, Macrophomina) novérojama butiska
izturiba.

Osmotinu  grupas homologs ir proteins
taumatins, kas ir saldumu izraiso$s proteins
no  Rietumafrikas  lietusmezu  lakstauga
Thaumatococcus daniellii augliem (7.-0. attéls).
Taumatins ir 3000 reizes saldaks par saharozi, bet

7.-1. tabula. Patogénu inducéto proteinu (PR proteinu)
klasifikacija un raksturojums

Grupa Raksturojums Induce
augedaji
PR-1  pretsénu 14-17 kD +
PR-2  endo-beta-glikanazes (I, Il, I11)25-35 kD +
PR-3  endohitinazes (I, II, IV, V, VI, VII) 30 kD +
PR-4  pretsénu, endohitinazes aktivitate +
PR-5  pretsénu, taumatins, osmotini, amilazes +
inhibitori
PR-6  proteinazu inhibitori 6-13 kD +
PR-7  endoproteinazes +
PR-8  hitinazes (Ill), lizozims +
PR-9  peroksidazes +
PR-10 ribonukleazes +

PR-11  endohitinazes aktivitate

PR-12  defensini

PR-13  tionini

PR-14  nespecifiski lipidu parneses proteini
PR-15 oksalata oksidaze

PR-16 oksalata oksidazei lidzigie

ta sintézi inducé viroidu patogénu uzbrukums.
Lidzigi citiem PR proteiniem, taumatina molekula,
kuru veido 207 aminoskabju atliekas, ir galvenokart
B-struktdras un maz o-spiralu (7.-0. attéls).
Camelllia sinensis taumatinam lidziga proteina
géna ekspresija kartupeliem rada to palielinatu
izturibu pret sénu patogéniem Macrophomina
phaseolina (nekrotrofs) un Phytopthora infestans
(hemibiotrofs) (7.-0. attéls).

Defensini (PR-12) ir nelieli (apméram 5 lidz
7 kDa, 45 lidz 55 aminoskabju atliekas) proteini,
kam raksturigs augsts cisteina saturs. Defensini

7.-1. attéls. Thaumatococcus danielli augli no kuriem
izoléts osmotinu tipa proteins taumatins. Attéls no
Wikipedia. www.phys.org.
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7.-1. attéls. Thaumatococcus danielli augli (A), no kuriem
izoléts osmotinu tipa proteins taumatins (B). Attéi no
Wikipedia. www.phys.org.

sastopami dazadu grupu organismos, ieskaitot
ziditajus, bet augu defensiniem raksturigas astonas
Cys atliekas, kas veido cetrus (reizém tris vai
piecus) struktiru stabilizéjosus disulfidu tiltinus.
Uzskata, ka defensini mijiedarbojas ar negativi
ladétam molekulam patogénu $tnu membranas,
izraisot membranu caurlaidibas strauju pieaugumu
un sekojosu nekrozi. Ilespéjamais’ defensinu
darbibas mehanisms ir saistits ar to sp&ju veidot
membranas poras, vai arl, izmainit fofolipidu
konfiguraciju. Lielaka dala defensinu izoléti no
séklam, kur tie ir Joti bieZi sastopami, tacu tie ir
ekspreséti arl citas augu dalas, ieskaitot lapas. Ta
pieméram, dig$anas laika viena redisu sékla izdala
vidé apméram 1 pg defensina, kas ir pietiekams
daudzums, lai izveidotu mikroorganismu aug$anu
inhibéjosu zonu apkart séklai. Defensini, kas izoléti
no Petunia hybryda, Nicotiana alata u.c. sugu augu
ziediem ir ar Joti augstu in vitro pretsénu aktivitati.
Atseviski defensinu veidi uzrada 86 lidz 100% sénu
hifu (pieméram, Fusarium oxysporum) aug$anu
inhibéjoso ~aktivitati 10 pug mL™' koncentracija.
Ekspreséjot ‘defensina génu no petiniju ziediem
bananu augos, ieguva to palielinatu izturibu pret
Fusarium oxysporum izraisito viti (7.-0. attéls).
Tionini (PR-13) ir péc lieluma (5 kDa, 45 lidz
47 aminoskabju atliekas) un uzbuves (satur tris

Ar pretestibu saistitie kimiskie savienojumi

vai Cetras disulfidu saites) defensiniem lidzigi
proteini. Raksturiga ipasiba ir augsts séru saturo$o
aminoskabju Ipatsvars molekula (Arg, Lys, Cys).
DNA piesaistosa motiva klatbitne liecina par
tioninu spéju saistities ar DNA. DaZi no tioniniem
ir toksiski dzivnieku $Gnam, izraisot to membranu
caurlaidiba spalielinaganas.< Tionini sastopami
galvenokart seéklas, kur to funkcija varétu but
aizsardziba pret apéSanu. No mieZiem izolétais
tioninsir toksisks patogénajiem mikroorganismiem.
Transgénie augi ar tioninu génu parekspresiju
parada paaugstinatu aizsardzibu pret baktérijam.
Ciklotidi ir nelieli cikliski proteini (28 lidz
37 aminoskabju atliekas), kuriem ir insekticida
aktivitate.  Ciklotidu  molekulam raksturiga
arkartigia augsta kimiska, termala un biologiska
stabilitate  (t.s. cisteina mezgla motivs), ko
nodrosina sesu Cys atlieku veidotas tris disulfida
saites un cikliskais skelets. Ipasa ciklotidu iezime
ir to veidosanas nevis pa neribosomalo sintézes

uc D1, D1,, D1, D1,,

7.-1. attéls. Thaumatococcus danielli augli (A), no kuriem
izoléts osmotinu tipa proteins taumatins (B). Attéi no
Wikipedia. www.phys.org.
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celu, bet gan no atbilstosa priekste¢proteina
edoplazmatiskaja tikla. Prieks$te¢proteins var
saturét vienu vai vairakas ciklotida sekvences (7.—
0. attéls). Linearo peptidu talak ciklizé specifisks
enzims. Ipasi daudz ciklotidu sastopami sugam no
Violaceae un Rubiaceae dzimtam. Viola odorata
augi ir Ipasi bagatigs ciklotidu avots ar vairak neka
50 dazada veida ciklotidiem. Ciklotidiem raksturiga
virkne dazadu biologisko efektu, to skaita, tie butiski
inhibé kukainu aug$anu un attistibu (7. -0. attéls).
Gan  antimikrobiala, gan  pretaugédaju
aktivitate ir raksturiga atseviskiem augu lektiniem
jeb augu aglutininiem, t.s. otra tipa ribosomas
inaktivéjo$ajiem proteiniem. Strukturali lektini
ir visai heterogéna proteinu grupa, kuriem
kopiga viena biologiska ipasiba — tie spéj atpazit
un atgriezeniski piesaistities pie specifiskam
oglhidratu struktaram. Piesaistitie savienojumi
var bat gan monosaharidi, gan oligosaharidi,
ka ari, glikoproteinu un glikolipidu oglhidratu
sekvences. Pirmais pétitais lektins bija ricins no
Ricinus communis séklam, kas ir toksisks visiem
dzivniekiem. Letala doza cilvékiem ir apméram 1 mg
ricina kg™'. Ricins inaktivé citoplazmas ribosomas,
inhibéjot proteinu sintézi. Ricinu izoléja un pirmos
pétijumus veica PETER HERMANN STILLMARK, kurs
1888. gada Teérbatas Universitaté aizstavéja doktora
disertaciju ar nosaukumu “Uber Ricin, ein giftiges
Ferment aus den Samen von Ricinus comm. L. und

7.-1. attéls. Helicoverpa punctigera kapurs, kas sanémis
baribuar 0.8 ug g™ ciklotida kalata B1 (pa labi) salidzinajuma
ar normalu kapuru. Attéino Wikipedia.

einigen anderen Euphorbiaceen”. Lektini parsvara
sastopami séklas un vegetativas uzglabasanas audos
(bumbuli, sipoli, rizomi, miza), kur tie lokalizé&jas
vakuolas un starp$anu telpa, un to sintézi regulé
endogéni faktori. Pretstata pirmajai grupai, t.s.
indcéjamo lektinu sintézi izraisa nelabveéligi apstakli
(augedaji, ievainojums, sausums, aukstums, salums)
un tie uzkrajas lapas, saknés un ziedos. Otras grupas
lektini lokalizéti citoplazma vai kodola. Parasti
to augsts saturs potencialo augédaju (Coleoptera,
Hemiptera, Diptera) diéta negativi ietekmé to
aug$anu un vairo$anos.

Grupa ar pretestibu saistitu proteinu, kuru
vidi ir ari PR proteini, ir dazadu hidrolitisko

|ER-Signal| N-pro-region I NTR 1 I mature kalata B2 - NTR 2 I mature kalata B2 - NTR 3| mature kalata B2 IC-IaiIl
GLP TRD SLP

Oak 1 |

|ER-signaI| N-pro-region I NTR mature kalata B1 |C-tai||

GLP TRN GLP

proteolytic processing
oxidative folding
cyclization

7.-1. attéls. Thaumatococcus danielli augli (A), no kuriem izoléts osmotinu tipa proteins taumatins (B). Attéi no Wikipedia.
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enzimu inhibitori. Patogénu gadijuma, kuriem ir
t.s. arpus$anas baro$anas un litiskie enzimi izdalas
saimniekauga $tnas, to inhibitori kavé auga $anu
sadalianu un komponentu uznemsanu. Augédaju
gadijuma, litisko enzimu inhibitoru augsts saturs
uznemtaja augu bariba bremzé uzpemto vielu
(proteini, ciete) saskel$anu un izmantosanu. Labak
izpétitakie ir proteinazu inhibitori un amilazes
inhibitori, ka ari, poligalakturonazes inhibitori.

Proteinazes inhibitori ir ar pretestibu saistiti
proteinu dabas savienojumi, kas ir aktivi gan
pret mikroorganismiem un nematodém, gan
pret augédajiem. Proteinazes inhibitori parasti
konstitutivi lokalizéti rezerves organos, séklas
un bumbulos, bet to sintéze inducéjas audu
ievainojuma, augéddju un patogénu darbibas
rezultata. Ta ka proteinazu inhibitoru funkcija ir
konkréta veida proteinazu aktivitates inhibésana,
tie varétu but specifiski katram no detriem
proteinazu veidiem, kas atSkiras ar katalitiska
centra molekulu: serina, cisteina, asparaginskabes
un metalproteinazes. Tomér, nemot véra to, ka
viena proteinazes inhibitora molekula var saturét
2 lidz 15 inhib&josos doménus, kuri var bat ar
atskirigu specifiskumu attieciba uz proteinazi,
$ads iedaljjums nav pilnigs. Lidz ar to, pastav
augu proteinazu inhibitoru iedalijums 14 dzimtas.
Visplagak izplatita proteinazu inhibitoru dzimta
dzivajos organismos ir serpini. <Arabidopsis
thaliana genoma ir 29 serpina géni. Augu serpini
parsvara inhibé serina proteinazes, bet atseviski
parstavji inhibé ari cisteina proteinazes. Otra serina
proteinazes inhibitoru grupa, pamatojoties uz
sekven¢u homologiju, ir Bowman-Birk inhibitoru
dzimta, kas plasi sastopami graudaugu un paksaugu
séklas, bet ievainojuma rezultata inducéjas ari lapas.
Augos plasi izplatitu proteinazes inhibitoru grupa
ir Kunitz-tipa inhibitori, kas ir aktivi gan pret serina
proteinazém, gan ‘asparaginskabes un cisteina
proteinazém. Specifiska grupa ir t.s. cistatini, kas
apvieno cisteina proteinazes inhibitorus un kurus
iedala cetras atseviskas grupas. Lielaka grupa ir
fitocistatini; kas identificéti atskirigu taksonomisko
grupu augos. Interesanti, ka cistatiniem lidztekus
proteinazes inhibitora aktivitatei var but arl
pretsénu aktivitate, kas atkariga no cita aktiva
centra darbibas proteina molekula.

Proteinazes inhibitoru koncentracijas

Ar pretestibu saistitie kimiskie savienojumi

palielinaanas augu audos izraisa célonsakarigu
augédaju kukainu svara pieauguma samazinasanos
(7.-0. attéls). Savukart, atbilstoSo proteinazes
inhibitoru génu parekspresija _izsauc strauju
augédaju barosanas samazinajumu, ka, pieméram,
sojas Kunitz-tipa tripsina proteinazes inhibitora
ekspresija tabakas audos, kas palielina izturibu
pret Spodoptera litoralis (7.—0. attéls). Lidzigi
tam, no naktenu dzimtas nezales Solanum
americanum izoléta serina proteinazes inhibitora
géna ekspresija tabakas augos aplielina ta izturibu
pret divam augédaju sugam, ka ari, palielina lapu
dziedzermatinu blivumu (7.-0. attéls).

Daudziem kukainiem, it ipasi tiem, kas partiek
no cieti saturo$am séklam, a-amilaze ir kritiski
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7.-1. attéls. Helicoverpa punctigera kapurs, kas sanémis
baribuar 0.8 ugg' ciklotida kalata B1 (pa labi) salidzindjuma
ar normalu kapuru. Attéi no Wikipedia.
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7.-1.attéls. Insect resistant phenotype of SaPIN2a-overexpressing transgenic tobacco plants.Each tobacco plant was infested
with 10 early second-instar larvae of Helicoverpa armigera (a — e) or Spodoptera litura (f - j) for 7 days. a and f, wide-type
plants; b and g, vector-only transgenic plants; ¢ — e and h — j, SaPIN2a-overexpressing plants.). Attéls no [0].

nepiecieS$ama energijas iega$anai. Proteinu veida
a-amilazes inhibitori no kultaraugiem ir sastopami
galvenokart graudaugos un paksaugos. Dazadu augu
a-amilazes inhibitoriem ir atkirigs specifiskums
attieciba uz dazadu organismu o-amilazém -
dazos gadijumies tie ir aktivi tikai uz ziditaju,
bet citi - tikai uz kaukainu a-amilazém. Tomeér;
lielaka dala inhibitoru ir aktivi pret a-amilazém
no dazadiem avotiem. Strukturali a-amilazes
inhibitori no dazadiem augiem ir visai atskirigi, un
tos iedala se$as klasés, atbilstosi proteinu terciarajai
struktarai - lektinam lidzigie, knotinam lidzigie,
graudaugu tipa, Kunitz-lidzigie, y-puritioninam
lidzigie, taumatinam lidzigie. Lektinam lidzigie
a-amilazes inhibitori sastopami paksaugos, tie
ir homologi fitohemaglutininam un aktivi pret
séklu vabolém. Knotina tipa a-amilazes inhibitori
izoléti no Amaranthus hypocondriacas séklam un
sastav tikai no 32 aminoskabju atliekam. Si veida
inhibitori ir aktivi tikai pret ziditaju a-amilazém.
Graudaugu tipa a-amilazes inhibitori ir 120 lidz
160 aminoskabju atliekas gari un tie ir aktivi pret
putniem, kukainiem un ziditajiem. Daudziem no
tiem piemit ari proteinazes inhibitora aktivitate. Ari
Kunitz-tipa inhibitori ir ar dubulto aktivitati un tiem
piemit serina proteinazes aktivitate. Interesanti, ka
§1 tipa inhibitori no mieziem, kvie$iem un risiem
ir aktivi pret graudaugu a-amilazém. Taumatinam
lidzigajiem a-amilazes inhibitoriem raksturiga
augsta homologija ar PR-5 un taumatinu.

Raksturigs parstavis ir bifunkcionalais zeamatins
no kukuriazas, kuram ir izteikta pretsénu aktivitate.
Tionina analogi ir y-puritioninam lidzigie
a-amilazes inhibitori no Sorghum bicolor u.c.
sugam, kuri ir aktivi pret kukainu a-amilazém un
tiem piemit ari batiska antimikrobiala aktivitate.
Vairaku ~ grupu  oksidativos  enzimus
(polifenoloksidaze, peroksidaze, lipoksigenaze)
arl saista ar pretestibas reakcijam. Bez citam
specifiskam fiziologiskajam funkcijam augos,
$iem enzimatiskajiem proteiniem var but ari tie$a
negativa ietekme uz biologiskajiem agentiem.
Polifenoloksidaze ir varu saturo$s enzims,
kas katalizé dazadu fenolu oksidaciju par orto-
hinoniem, izmantojot molekularo skabekli.
Fenolu hinoni ir augsti reagétspéjigi savienojumi,
kas var veidot krusteniskas saites ar dazadam
biologiskajam molekulam. Pieméram, tie spéj
kovalenti reagét ar proteinu nukleofilajam sanu
grupam (-SH, -NH_, =NH) proteinu Lys, His, Cys,
Met atliekas, kas buatiski samazina proteinu baribas
vértibu. Polifenoloksidazes génu ekspresija batiski
palielinas augédaju kukainu iedarbibas rezultata,
bet audu ievaino$ana izsauc $adu pieaugumu tikai
atseviskam augu sugam. Interesanti, ka dazam
sugam polifenoloksidazes aktivitates pieaugums
novérojams nevis lapu mezofila $anas, bet gan lapu
trihomos, kur to ievainojums izraisa augédajam
toksisku hinonu izdalisanos vidé. Kartupelu
augiem, kas inducéti ar Leptinotarsa decemlineata
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regurgitantu,  polifenoloksidazes  aktivitates
pieaugums novérojams gan ievainotaja lapa, gan tai
blakus izvietotajas sistémiskajas lapas un ir atkarigs
no etiléna, kura sintéze batiski palielinas apstrades
rezultata (7.-0. attéls).

Virkne pétjjumu ar transgéniem augiem, kuriem
parekspreséta polifenoloksidazes géna ekspresija,
parada, ka lielakaja dala gadijumu $o augu izturiba
pret Dbiologiskajiem agentiem palielinas. Ta
pieméram, Solanum tuberosum polifenoloksidazes
parekspresija Lycopersicon esculentum augos izsauc
30-kartigu atbilstosas mRNA pieaugumu un 5 lidz
10reizes palielinatu enzima aktivitati. Trisiegfitajam
neatkarigajam tomatu augu transgénajam linijam
ir batiski palielinata izturiba pret Pseudomonas
syringae pv. tomato (7.-0. attéls). Vienlaicigi ar
15-reizes samazinatu slimibas izpausmi, baktériju
populacija inficétajas lapas samazinas 100 reizes.
Savukart, polifenoloksidazes géna ekspresijas
apspie$ana tomatiem samazina enzima aktivitati 40
reizes un dramatiski palielina augu uznémibu pret
P. syringae gan savietojamas, gan nesavietojamas
kombinacijas gadijuma. Polifernoloksidazes géna
parekspresija augos palielina ari to izturibu pret
augédajiem, pieméram, Populus sp. izturibu pret
Malacosoma disstria.

7.-1. attéls. Helicoverpa punctigera kapurs, kas sanémis
baribuar0.8 ug g’ ciklotida kalata B1 (pa labi) salidzinajuma
ar normalu kapuru. Attéi no Wikipedia.
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7.-1. attéls. Thaumatococcus danielli augli (A), no kuriem izoléts osmotinu tipa proteins taumatins (B). Attéi no Wikipedia.
www.phys.org.
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Peroksidazes  katalizé =~ dazadu  fenolu
savienojumu oksidé$anu, par uadepraza donoru
izmantojot H,O,.Peroksidazu primarasfiziologiskas
funkcijas ir saistitas ar $anapvalka poliméru
(lignins) veido$anos $tnu aug$anas un attistibas
procesa. Peroksidazes katalizéta krusteniska
saistiSanas starp $inapvalka poliméru molekulam
ir nozimigs aizsardzibas mehanisms, jo palielina
audu mehanisko izturibu. Peroksidazes katalizéto
fenolu oksidacijas rezultata veidojas hinoni un
hinonu metidi, kas var kovalenti piesaistities Lys
un Cys sanu kédém. Lidz ar to, augsta peroksidazes
aktivitate augu audos darbojas ka antinutritivais
faktors, jo fenoli, piesaistoties baribas proteiniem,
modificé tos un padara neizmantojamus.

Lipoksigenazes ir oksidativie enzimi, kas
ir butiski ar aizsardzibu saistitu auga signalu
(jasmonati) sintézg, tie veido ari dazadus gaisto$os
signalus un savienojumus ar antimikrobialu
aktivitati. Tomér, ari pats lipoksigenazes proteins
ir ar pretestibu saistits savienojums, jo, nonakot
uznemtaja bariba, lipoksigenaze var sadalit
polinepiesatinatas taukskabes, kas ir svarigas
augédaju diétai. Bez tam, lipoksigenazes veidotie
taukskabju hidroperoksidi un to radikali reage
ar neajzvietojamam aminoskabém, novérsot to
normalu asimilaciju.

Atseviska augu toksisko savienojumu grupa ir
proteinus neveidojo$as aminoskabes, kas visbiezak
sastopamas taurinziezu séklas. Augos -atrasti
vairak neka 900 $adu dazadu savienojumu. Viens
no toksiskuma mehanismiem ir saistits ar apéju
atdarinat vienu no 20 proteinus veidojo$ajam
aminoskabém. Ta  rezultatda, “nepareizas’
aminoskabes tiek izmantotas proteinu sintézg,
bet izveidotie proteini nespéj pareizi funkcionét.
Tipiski $adu aminoskabju pieméri ir azetidina-2-
karboksilskabe no Convallaria majalis, kas atdarina
prolinu, un kanavanins.no Canavalia ensiformis
un Dioclea megacarpa, Kas ir sastopams loti augsta
koncentracija (attiecigi 6 un 10%) un atdarina
argininu. Citu proteinus neveidojo$o aminoskabju
toksiskuma mehanismi ir at$kirigi. Ta pieméram,
3.4-dihidroksifenilalanins, kura koncentracija
Mucuma gints sugu séklas sasniedz 9%, ir toksisks
kukainiem, bet ne ziditajiem, jo inhibé tirozinazes

aktivitati, kas ir nepiecieS$ama kuakinu kutikulas
cieté$ana. Mimozins no Mimosa pudica un
Leucaena leucocephala (8 lidz 10% lapu. sausas
masas) izraisa apmatojuma izkri$anu ziditajiem.
Negatavi Blighia sapida augli ir toksiski, jo satur
hipoglicinu, kas izraisa taukskabju  oksidacijas
inhibésanu, ka rezultata patéréjas viss oglhidratu
daudzums, izsaucot hipoglikémiju.

7.5.4.2. Mazmolekularie savienojumi

Lielaka  dala  ar = pretestibu  saistito
mazmolekularo < “savienojumu  pieder  ts.
sekundarajiem savienojumiem, kurus kadreiz
definéja ka “metabolisma galapunktus bez noteikti
zinamas funkcijas”, pretstata primara metabolisma
savienojumiem (oglhidrati, aminoskabes,
taukskabes, citohromi, hlorofili utt.), kuri piedalas
batisku auga komponentu sintézé vai pasi pilda
konkrétas funkcijas. Atbilstosi $im viedoklim,
sekundarie savienojumi nav nepiecieSami auga
izdzivo$anai. Tomér, tuvak iepazistoties ar
sekundaro savienojumu biosintézes galvenajiem
celiem, klast skaidrs, ka loti daudzi savienojumi
ar batiskam funkcijam augos (lignins, indol-3-
etikskabe, salicilskabe, abscizskabe u.c.) sintezéjas
pa sekundara metabolisma celiem. Bez tam,
pétijumi pédéjas desmitgadés ir lavusi saprast, ka
lielaka dala sekundaro savienojumu grupu piedalas
auga aizsardziba, galvenokart, pret biologisko
iedarbibu.

Fenolu savienojumus jeb fenolus definé
péc aromatiska (benzola) gredzena klatbutnes
savienojuma ar vismaz vienu hidroksilgrupu.
Fenolus klasificé péc pamatskeleta uzbuaves (8.-
0. tabula). Daudzi fenoli ir augédaju baro$anas
atvairitaji (pieméram, katehins, fazeolins) vai
toksikanti (pieméram, rotenons), bet citiem ir
antimikrobiala aktivitate. Fenolu negativa ietekme
saistita ar spéu veidot gan kovalentas, gan
nekovalentas saistibas ar biologiskajam molekulam.
Ipasa nozime aizsardziba pret augédajiem ir
polifenoliem tanniniem. Tanniniem ir raksturiga
spéja saistities pie $kisto$ajiem proteiniem ar
hidroksilgrupu starpniecibu, veidojot neskistos$us
kopolimérus. Sada veida saistitiem enzimiem

7.-1. attéls. Thaumatococcus danielli augli (A), no kuriem izoléts osmotinu tipa proteins taumatins (B). Attéi no Wikipedia.
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ir samazinata aktivitate, un tie nepaklaujas
proteolitiskai sadali$anai. Lidz ar to, tanniniem
ir izteikta antinutritiva aktivitate. Augsts tanninu
saturs auglos izraisa to ragtu garsu.

Izopréni un izoprenoidi (terpéni un
terpenoidi) ir savienojumu dazadibas zina lielaka
sekundaro savienojumu grupa ar vairak neka
20 000 raksturotam at$kirigam struktaram.
Izoprénus (terpénus) veido tikai izopréna grupas,
bet izoprenoidiem (terpenoidiem) raksturiga
arl skabekla atoma Kklatbatne. Izoprenoidu
savienojumus iedala péc to izoprénu grupu skaita,
kur diva sizopréna grupas atbilst vienai vienibai:
hemiterpéni (hemiterpenoidi) — ar vienu grupu.
monoterpéni (monoterpenoidi) - ar divam grupam,
seskviterpéni (seskviterpenoidi) — ar tris grupam
utt. Otra batiska klasifikacija izmantojama pazime
ir cikliskums, tapéc parasti norada ari cilku skaitu
(acikliskie, monocikliskie, bicikliskie, tricikliskie,
tetraciklsikie). Terpenoidi ir aromatisko ellu
batiski komponenti, un daudziem no tiem ir gan
antimikrobiala, gan augédajus atvairo$a aktivitate.

Atseviskiem  terpenoidiem ir dazadiem
kukainu hormoniem lidziga aktivitate. Abies
balsamea un Ocimum basilicum satur atbilstosi
seskviterpenoidus juvabionu un juvociménu, kuram
ir juvenila hormona aktivitate. Citu augu lapas ir
steroidiem lidzigi savienojumi, fitoekdisteroidi,
kam ir eksoskeleta nomesanu veicino$a aktivitate.
Sie kukainu hormonu analogi izjauc to-attistibas
normalu norisi un kukaini parasti iet boja.

Apméram 20% segséklu sugu  sintezé un
uzkraj alkaloidus. Lielaka to dala darbojas ka
barosanas atvairitaji un neirotoksini, un tie ir
efektivi koncentracijas wvirs 0.1%. Citi alkaloidu
darbibas mehanismi ir mikrocaurulidu veido$anas
inhibésana un $anu' daliSanas bremzéSana
(kolhicins) vai cukura metabolisma enzimu
inhibésana  (polihidroksialkaloidi, — pieméram,
kastanospermins). Dazi alkaloidi ietekmé tikai

g
CHg-C—C=CH2 or ==

| "
H

7.-1. attéls. Acilbenzolar-S-metila apstrades inducéta
sistémiski iegitas rezistences izpausmes.

CgHg skaits  C atomu skaits Nosaukums Parstavis

1 5 Hemiterpéni Izopréns

2 10 Monoterpéni Geranoils

3 15 Seskviterpéni Farnezols

4 20 Diterpéni Geranilgeraniols
5 25 Sestreterpéni Ofiobolins A

6 30 Triterpéni Skvaléns

8 40 Tetraterpéni Fiotonins
7.5x10° -3 x10° Politerpéni Kaucuks

kukainus, dazi ziditajus, bet citi var ietekmét
abus. Alkaloidiem ir dazada kimiska struktara,
ta¢u péc definicijas tie ir baziski, slapekli saturosi
cikliski savienojumi, kurus iedala grupas péc to
tieSa priekste¢savienojuma (pirolidina, tropana,
pirolizidina, piperidina, hinolizidina u.c.). Lielaka
dala alkaloidu veidojusies no aminoskabém un, ja
slapeklis ietilpst heterocikla sastava, tos dévé par
istajiem alkaloidiem. Ja slapeklis ir tikai sanu kedg,
tad tie ir pseidoalkaloidi. Atseviskiem alkaloidiem
ar sanu kédém tas veidojusas no diterpéniem vai
steroidiem. Tipisks augu alkaloids ar labi izpétitu
aizsardzibas funkciju pret augédajiem kukainiem
ir nikotins, kas sastopams Nicotiana gints sugas.
Ka tas pieradits ari nikotina gadijuma, specializétie
augédaji izmanto alkaloidus savai aizsardzibai,
sekvestréjot tos $tnu vakuolas.

Vairaki augédajiem toksiski savienojumi augos
atrodas glikozidu forma. Cianogénie glikozidi ir
savienojumi, kuru aglikona grupa satur cianida
grupu. Sie savienojumi uzglabajas $tnu vakuolas
biologiski neaktiva forma. Audu ievainojuma
rezultata tie nonak citoplazma, kur enzimi atdala
oglhidratu dalu, atbrivojoties adenraza cianidam,
kas ir loti toksisks visiem organismiem, jo bloké
elektronu parneses sistému mitohondrijos. Tipisks
cianogéno glikozidu piemérs ir amigdalins, kas
sastopams rozu dzimtas auglu séklas (plames,
kir$i, mandeles utt.) un ari visto$as lapas. Citi
mazmolekularie glikozidi ar pretestibas nozimi
augos ir séru un slapekli saturosie glukozinolati,
kas sastopami kapostu dzimtas augos. Glikozidu
forma eso$ie savienojumi nav toksiski, bet, kad
ievainojuma rezultata glukozinolati, kas atrodas
ipasas séru saturo$as $unds starp floému un
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endodermu, nonak kontakta ar floémas parenhimas
$Gnas eso$o enzimu mirozinazi, glikozidi saskelas
un izveidojas nestabili aglikoni, kas talak veido
izotiocianatus (sinepju ellas), kas ir Joti toksiski un
parasti letali visparéjiem augédajiem.

7.5.4.3. Gaistosie savienojumi

Ja augu ziedu un citu reproduktivo dalu smarza
un tas komponenti tiek jau ilgstosi pétiti, lapu un
citu vegetativo dalu gaistosie savienojumi sakti
analizét tikai salidzino$i nesen. Noskaidrots, ka
péc augédaju uzbrukuma augi izdala kompleksu
gaisto$o savienojumu maisjjumu no vegetativajam
dalam, gan no ievainotajam, gan neievainotajam
(sistémiskajam). Dalas savienojumu izdali$anas
ir pasiva un notiek vakuolu vai dziedzermatinu
ievaino$anas rezultata, kur glabajas gaistosie
savienojumi vai to priekste¢i. Tomeér, attieciba
uz lielako dalu gaisto$o savienojumu, to sintéze
ir saistita ar sintézi de novo un ta tiek precizi
kontroléta. Atseviskam augu sugam mehaniskais
ievainojums izraisa tadu pasu savienojumu
izdalisanos identiskas koncentracijas, ka augédaju
bojajumi, bet lielakajai dalai sugu novérojamas
batiskas atskiribas, ko rada augédaja-specifisku

kimisko faktoru uztver$ana auga audos. Uzskata,
ka gaisto$o savienojumu sintéze un izdaliSanas
apkartéja vidé péc augédaju uzbrukumair netiesas
pretestibas sastavdala, jo izdalitie savienojumi
darbojas ka signals plésigo kukainu un ércu
piesaistiSanai, kas ir attiecigo augédaju paraziti.

Viena no modelsisttmam, kura pieradita
augu izdalito gaisto$o savienojumu ka netiesas
pretestibas mehanisma’ nozime, ir Phaseolus
lunatus, to polifagais augédajs tiklérce Tetranychus
urticae un specializéta plésiga érce Phytoseiulus
persimilis. T. urticae izrajsitie bojajumi inducé
vairak neka 100 dazadu gaisto$o savienojumu
izdalis$anos no P. lunatus augiem, bet no tiem, tikai
linalols, PB-ociméns, 4,8-dimetil-1,3,7-nonatriéns
un metilsalicilats - darbojas ka signali, kurus
uztver P persimilis. Parazitu piesaistiSana butiski
uzlabo saimniekaugu augsanu un séklu razo$anu,
kas pierada, ka dota mijiedarbiba ir ar adaptivu
nozimi. Buatiski, ka vienkar$a audu ievainosana
izraisa kvantitativi un kvalitativi at$kirigu gaisto$o
savienojumu kompleksu, kas nedarbojas ka
pievilinatajs signals. Lidzigi novérojumi ieguti ari
citas modelsistémas (7.-0. attéls).

Augédaju kapuru un laputu gadijuma auga
izdalitie gaistosie savienojumi darbojas ka signali,
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pievilinot  parazitiskas lapsenes. Kukuruzas
augi, kurus bojajusi naktstaurina Mpythimna
separata kapuri izdala savienojumus, kas pievilina
specializéto parazitisko lapseni Cotesia kariyai, bet
mehaniski ievainoti augi $adus signalsavienojumus
neizdala. Interesanti, ka savienojumu sastavs
mainas atkariba no kapuru attistibas pakapes.
Tomér, citas sistémas ar parazita pievilinasanu
saistitie signali ir mazak specifiski. Ta pieméram,
kapostu augi izdala parazitisko lapseni Cotesia
glomerata pievilino$us gaisto$os savienojumus gan
tad, kad uz tiem barojas Pieris rapae kapuri, gan ari
tad, kad augi ir vienkar$i mehaniski ievainoti vai ari
uz tiem barojas Pieris xylostella kapuri, uz kuriem
dotas sugas lapsenes neparazité.

Auguizdalito gaistoso savienojumu izmainas var
izraisit ne tikai tie$i augédaju izraisitie mehaniskie
bojajumi un to specifiskie kimiskie savienojumi,
bet arl augédaju izdétas olas. Acimredzot, augi
specifiski uztver olvada izdalijumos eso$os
kimiskos savienojumus. Ta pieméram, lapgrauza
vaboles Xanthogaleruca luteola uz Ulmus minor
lapam izdétas olas maina gaisto$o savienojumu
spektru, kas saistits ar $1 augédaja darbibu, un
izmainas darbojas ka signals olu parazitoida
Oomyzus gallerucae pievilinasanai (7.-0. attéls).

Atseviski eksperimenti arl parada, ka ari blakus
esosie augi var uztvert augédaju ievainoto augu
izdalitos gaistosos signalus un atbilstos$i pastiprinat
tie$as vai ari netie$as ar aizsardzibu saistitas atbildes
reakcijas. Ta piméram, jau pieminétaja Phaseolus
lunatus modelsistéma, intaktu augu inkubacija
viena telpa kopa ar augiem, kurus apsédusi augédaji
(T. urticae), palielina intakto augu spéju pievilinat

7.-1. attéls. Xanthogaleruca luteola (A) un tas izdétas olas
(B) uz Ulmus minor lapam. Attéli no http://forestpests.org.

plésigo érci P persimilis. Atseviski gaistosie
savienojumi, pieméram, 2-heksenals, var inducét
vairaku ar aizsardzibu saistitu génu ekspresiju
Arabidopsis thaliana augiem, ieskaitot atsevisku PR
proteinu indukciju.
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Dazadu konkrétas sugas auga attistibai neraksturigu jaunveidojumu jeb neoplazmu paradiSanas uz
augiem ir saistita ar vairaku grupu biologisko agentu iedarbibu. No vienas puses, simbiotiskas mijiedarbibas
laika, pieméram, ar gaisa slapekli fikséjoso baktériju vai mikorizu veidojoSo séni veidojas jaunas auga
struktaras, kuru funkcijas saistitas ar simbiozes partneru darbibu un vielu apmainu ar saimniekaugu. No
otras puses, izteikti patologiskas mijiedarbibas, ka pieméram, ar atseviskam baktérijam un nematodém rada
raksturigas saimniekauga morfologiskas izmainas neoplastiskas augsanas forma. Bez tam; vairaki takstosi
posmkaju sugu specifiski iedarbojas uz saimniekaugiem, izraisot ipasu organiem lidzigu izaugumu, gallu jeb
pangu attistibu, kas ir $o posmkaju pécnacéju dzives un barosanas vide. Lai ari gallu veidotaju dzives veida
adaptiva nozime ir plasi pétita, §i veida neoplazmu ietekme uz augiem ir mazak skaidra. Nav saprotams ari
gallu indukcijas mehanisms iespéjamo signalu apmainas liment starp gallu veidotaju un saimniekaugu.

Principiala atskiriba starp baktériju un posmkaju izraisitajam neoplazmam ir ta, ka pirmaja gadijuma
izveidotas struktaras ir t.s. neierobezotas neoplazmas, kur to lielums nav ieprieks paredzams un nav atkarigs
no saimniekauga, bet otraja gadijuma tas ir ierobezotas neoplazmas, kuru struktira un lielums ir genétiski
determinétas konkrétajai gallu veidotaja-saimniekauga kombinacijai.

7.5.5.1. Bakteériju izraisitas neoplazmas atkirigiem mehanismiem - saimniekauga audu
genétiskas' transformacijas un tumorogenézes.
Labak zinamas baktériju izraisitas neoplazmas  Agrobacterium ir spéjigs uztvert un atpazit fenolu
ir saistitas ar Agrobacterium ginti, kas tipiskaja savienojuma acetosiringona molekulas un cukurus,
gadijuma ir brivi dzivojosas rizosféras saprofitiskas ko augsné izdala auga ievainotas $unas. Baktérijas
baktérijas. Tomér vairakas Agrobacterium sugas parvietojas atbilsto§aja virziena ar hemotaksi un
var izraisit neoplasmu veido$anos uz augiem, caur ievainojumu kolonizé starp$anu telpu. Ta ka
un zinamakas ir Agrobacterium tumefaciens ievainotajos audos notiek aktiva $anu daliSanas
(bakterialais saknu vézis jeb vainaga audzejs (?), . un DNA replikacija, tas atvieglo Agrobacterium
crown gall), Agrobacterium rhizogenes (matainas Ti (tumor-inducing) plazmidas T-DNA (transfer-
saknes, hairy root) un Agrobacterium rubi (cane ~ DNA)  integraciju  saimnickauga  genoma
gall). (transformaciju). T-DNA sastava ir divu veidu géni.
Vainaga audzéjs ka augu slimiba aprakstits jau Pirmkart, primarie (iaaM, iaaH, ipt) un sekundarie
1853. gada, bet tas izraisitajs izoléts un identificéts (6b, 5) onkogenézes géni atbilstosi kodé enzimus,
1897. gada no vinogulajiem. Sakotnéji pétijumus kas piedalas augu hormonu auksina un citokinina
$aja sistéma veicindja pienémums, ka notiekoSais  sintézé un kas modificé fitohormonu ietekmi uz
process ir lidzigs onkogenézei ziditaju audos. Sanam. Onkogenézes génu darbiba nepiecieSama
Tomér, tikai 1970-0s gados izdevas noskaidrot, ka tumora attistibai (tumorogenézei). Otrkart, vairaki
notiek neoplastiskas attistibas indukcija. géni kodé enzimus, kas atbild par opinu sintézi.
A. tumefaciens ir ' patogéna baktérija ar Opini ir slapekli saturosi savienojumi, kas veidojas
vispla§iko zinamo saimniekaugu spektru un aminoskabju un cukuru molekulu kondensacijas
spéj inficét vairak neka. 140 divdigllapju sugas. rezultata un tie kalpo ka specifisks slapekla un

Patogenézes process 'ir atkarigs no diviem oglekla avots Agrobacterium $anam (7.-0. attéls).
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7.-1. attéls. Agrobacterium tumefaciens izveidota
neoplazma uz forzitijas auga. Attéls no Wikipedia.com.

A. rhizogenes izmanto stratégiju, kas ir lidziga
tai, kadu lieto A. tumefaciens. A. rhizogenes $Gnas
satur Ri (root-inducing) plazmidu, kuras T-DNA
satur virkni génu, kas sintezé auksinu, ka ari,
Cetrus rol génus, kuri nepiecieSami saknu fenotipa
attistibai. Vismaz dala no tiem kodé glikozidazes,
kas var sadalit auksina un citokinina atbilstosos
konjugatus, tadéjadi izmainot aktivo hormonu
limeni.

7.5.5.2. Posmkaju izraisito neoplazmu
daudzveidiba

Augu galli (pangas), ko izraisa posmkaji (érces
un kukaini) ir daudzveidigakais un ari sarezgitakais
augu neoplazmu veids. Atbilsto$i REDFERN dotajai
definicijai, augu galls ir tada struktira, ko izraisa
hipertrofija ($anu izméru palielinaganas) un/
vai hiperplazija ($anu daudzuma palielinasanas),
bet to inducéjosais organisms to izmanto ka
patvérumu un vietu baribas vielu iegaSanai. Ja
baktériju inducétas neoplazmas veido galvenokart
neorganizétu un amorfu $inu masa, posmkaju
izraisitajiem galliem ir visai sarezgita uzbive
un fiziologiskas funkcijas. Atskiriba no baribas
vides - vai - patvéruma vietas sagatavo$anas, ko
izraiso$ais posmkajis veic mehaniski, pieméram, ar
izdalijumiem saliméjot augu lapas, gallu veido$anas

ietver diferencétu saimniekauga génu ekspresiju un
dazadas biokimiskas un morfologiskas atskiribas
jaunveidotajas struktaras. Kompleksi galli ar dazadu
audu klatbutni ir raksturigi cinipidu lapseném
(Hymenoptera: Cynipidae) un pangodiniem
(Diptera: Cecidomyiidae).

Batiski, ka no gallu “veidotaja posmkaja
puses, saistiba ar galliem ir obligata to dzives
cikla sastavdala, kas raksturo $o mijiedarbibu ka
parazitisku. No posmkaju evolacijas viedokla,
izvirzitas tris hipotézes par to, kadas adaptivas
prieksrocibas dod atbilstosais dzivesveids: (1)
baro$anas hipotéze,  (2) mikrovides hipotéze,
(3) ienaidnieku " hipotéze. Atbilsto$i barosanas
hipotézei, gallu veidotaji manipulé ar auga audiem
galla veido$anas procesa ta, lai iegitu maksimali
iespéjami daudz baribas vielu. Mikrovides hipotéze
uzsver, ka galls veido vidi, kas veiksmigi pasarga
galla veidotaja pécte¢us no nelabvéligas abiotiskas
vides ietekmes. Savukart, atbilsto$i ienaidnieku
hipotézei, galls pasarga taja atrodo$os posmkajus
no to dabiskajiem ienaidniekiem, tadéjadi palielinot
pécnacéju izdzivosanas procentu.

Kopuma apméram 13 000 sugu posmkaju var
izraisit gallus uz augiem, parsvara, uz kokaugiem.
Gallu klatbatne atrasta pat 300 miljonus gadu senas
fosilijas un uzskata, ka posmkaju evolucijas laika
ar galliem saistits dzivesveids izcélies neatkarigi
daudzas reizes. Galli parsvara veidojas ka atseviskas
norobezotiem organiem lidzigas struktaras uz
kokaugu lapam, retak, uz ziediem, bet par gallu
var parveidoties arl vesels dzinums (vegetativais
pumpurs) vai ziedpumpurs. Uz vienas lapas var but
no viena lidz loti daudziem galliem, lielakais skaits
uz lapas, vairak neka 100, ir novérots radzinércu
izraisito gallu gadijuma, pieméram, Eriophyes tiliae
uz Tilia platyphyllos (7.-0. attéls A). Morfologiski
galli ir loti daudzveidigi un butiski atskiras ari
to uzbuves sarezgitiba. Vienkar$akas struktaras
veido saritinata lapas mala vai ielocita lapa, ka
pieméram, gobu-janogu laputs Eriosoma ulmi
(Homoptera, Aphididae/Pemphigidae) izraisitie
lapu ieritindgjumu galli uz gobu un viksnu lapam
(7.-0. attéls B). Tomeér, lielakaja dala gadijumu galli
veido noslégtas struktaras, kas var bt vienkarsas
un sastavét no saméra vienveidigam $anam ka
radzinér¢u un karpércu galliem (Vasates quadripes
galli uz Acer saccharinum, 7.-0. attéls E) un
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7.-1. attéls. n Opinu

gobu-labibu laputs Tetraneura ulmi (Homoptera,
Aphididae) galliem uz gobu un viksnu lapam
(7.-0. attéls I), vai ari izveidojot gallus ar dazadu
diferencétu $tnu (audu) grupam ka cinipidu
lapsenu veidotie abolveida galli (7.-0. attéls F).
Interesants slégta galla piemérs ir Colopha compressa
izraisitie kabatveida dzislu galli uz viksnas Ulmus
laevis lapam, kas vienmér atrdoas tie$i uz lapas
galvenas dzislas un izraisa lapu hloroila satura
samazina$anos paréja lapas dala, jo patéré baribas
vielas. (7.-0. attéls C). Sarezgitakajos gadijumos
galliem var bat arpus$tnas nekatriji, lipigi sveki,
matini un dzeloni, lidzigi ka rozu stnveida pangu
panglapsenites Rhodites roseae izraisitas struktaras
uz rozu dzinumiem (7.-0. attéls D). Tipisks piemérs

Neoplazmu veidotaji

gallam, kas attistas, parveidojoties vegetativajam
jauno dzinumu veidojo$ajam pumpuram, ir vitolu
rozveida pangodina Rhabdophaga rosaria galls uz
Salix gints sugam (7.-0. attéls G). Laputis Adelges
abietis (Homoptera, Adelgidae) izraisa gallu
veido$anos uz eglu un balteglu dzinumiem, kas
ietver skuju grupu un ir ka starpforma starp lapu
un dzinumu galliem (7.-0. attéls H).

Interesanti, ka daudzos gadijumos galli
morfologiski atgadina citu augu auglus, ogas,
riekstus un Ciekurus. Spathegaster baccarum
galli uz ozola ziediem izskatas péc janogam, bet
Hormomyia fagi galli uz dizskabarza lapam - péc
nelielam plamém. Pistacia rudimentaras lapas
Pemphigus cornicularius ietekmé parvérSas par
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pakstim lidzigiem veidojumiem, kas lidzigas
cita auga, Ceratonia siliqua pakstim. Savukart,
Lasioptera juniperina uz kadiku lapam veido gallus,
kas atgadina Thuja gints ¢iekurus. Cinipidu lapsenu
izraisitie abolveida galli uz ozola lapam (7.-0.
attéls F) gan péc krasojuma, gan formas izskatas
péc maziem abolisiem. Jauzsver ari daudzu gallu
specifiskais spilgtais krasojums, kas var but saistits
ar raksturigu flavonoidu antocianinu uzkrasanos.
Gallavarbat viena vai vairakas kameras,un katra
kamera var atrasties pa vienam vai ari vairakiem :
kapuriem. Cinipidu galli uz ozolu (Quercus) ]
sugam ir vieni no morfologiski sarezgitakajiem un
daudzveidigakajiem galliem. Variacijas parsvara Sclerenchyma wall of oy doctmon o bocoma
saistitas ar vienas dalas, aréja galla, at$kiribam - larval chamber g nutritive tissue

- _ P . _— v~ Lining of
parkoksnétu vai saklveida audu slaniem, sarezgitas s S

Inner parenchyma
Leaf

uzbives gaisa telpam, ar lipigiem svekiem, Outer layers of epidermis | USSUe
o i dzelkini arkl3 . parenchyma
matiniem vai dzelk$piem parklatu virsmu (7.-0. and sclerenchyma Vascular

bundle

attéls). Galla iekséja dala, kapuru kamera, visiem
galliem principa ir vienada. Tas iek$pusé ir baribas
vielam (proteiniem, aminoskabém un $kisto$ajiem
oglhidratiem) bagatinats iekséjais slanis, baro$anas
audi, kuru ietver vakuolétas parenhimas $anas un
salidzinos$i plani sklerenhimas audi (7.-0. attéls).
Barosanas audus veido lielas $tnas ar planiem
$anapvalkiem, kas morfologiski un fiziologiski ir
lidzigas séklu $unam. BaroSanas audos virziena
uz galla centru var novérot cietes koncentracijas
gradientu, bet $anu slani tie$a gallu  veidotaja
kapuru tuvuma ir visaugstakais vienkar§o cukuru
saturs.

A. lignicola (2)
A.gallaetinctoriae (3)
A. kollari (1)

A. kollari
A. corruptrix clade
< A. coriarius (4) e
_ A. conglomeratus
A. conificus (5)
. A curtisii (6) A hartigi
A hartigi (7) s

A. gemmea (8)

A.dentimitratus (10)

_|- A. caputmedusae (11)

A. quercuscalicis (9)
L A. coronatus (12)
A. mitratus

A. quercustozae (13)

A. quercuscalicis 7%~
clade
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A. hungaricus }
A. lucidus (15)
A. seckendortfi (14)

A.panteli (16)
A mayri (17)

A. mayri
clade

A solitarius
A fecundator (18,19)
A. curvator

A. fecundator
clade

A. malpighii (20)
Outgroup
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7.5.5.3. Gallu fiziologija

Galla izveido$anai parasti ir nepiecieS$amas
aktivi augosas auga dalas ar dalo$amies $tnam -
jaunas lapas, vegetativie pumpuri, ziedpumpuri.
Retak galli var veidoties uz nobriedu$am auga
dalam, un tad $is process, acimredzot, ir saistits ar
$anu dediferenciaciju. Par pasu galla veido$anas
indukcijas procesu un ta ats$kiribam dazadu
posmkaju sugu izraisitajos gallos $obrid zinams
visai maz. Atsevi$kos gadijumos galla veidosanas
sakas lidz ar olu izdé$anu auga audos, bet daudzos
citos gadijumos tikai kapuru barosanas aktivitate
inicié atbilsto§as parmainas. Viennozimigi, ka
galla attistibai un ta dzivibas stavokla uzturésanai
ir nepiecieSami nepartraukti “signali” no galla
veidotaja pécnacéju puses, kas var bat gan barosanas
aktivitates izraisitais audu ievainojums, gan dazadi
izdalitie kimiskie savienojumi. Nevar izslégt ari
iespéju, ka atseviskos gadijumos galla attistibai
nepiecieSama ar gallu veidotaju saistitas baktérijas
genétiska materiala nonaksana auga audos, lidzigi
ka ar Agrobacterium Ti plazmidu.

Entomologiskaja literatara valda uzskats, ka
tiesi posmkajis ir tas, kas nosaka galla atraganas
vietu, izméru, formu un, liela méra, ari to fiziologiju,
nevis saimniekaugs. Pienemot, ka galla attistibu
nosaka posmkaja géni, tos médz uzskatit par gallu
veidotdja genotipa “papladinato fenotipu”. Tomér,
janem véra, ka, iznemot kimiskos un mehaniskos
signalus, kas nak no gallu veidotaja, viss paréjais
galla veido$anas process notiek caur saimniekauga
génu ekspresiju. Tapéc, lai izprastu gallu veido$anos
un to funkcijas, pirmam kartam ir jaanalizé auga

1 2

notieko$as izmainas.

No fiziologijas viedokla, galli darbojas
ka baribas vielu patérétaji, izraisot  intensivu
fotosintatu plasmu to virziena un konkurgjot ar
dabiskajiem patérétajiem, augosiem. dzinumiem.
Gallu veido$anas uz ziedpumpuriem vai séklam
var batiski samazinat individa sarazoto auglu un
séklu daudzumu, tadéjadi negativi ietekméjot ta
vairo$anas spéju. Viena no butiskam pazimém
galla fiziologiskajas izmainas ir fotosintézes
pigmentu daudzuma un fotosintétiskas aktivitates
samazina$anas, salidzinot ar apkartéjiem auga
audiem. Ja gallu hlorofila koncentracija parasti ir
batiski samazinata, salidzinajuma ar apkartéjiem
auga audiemy dati par fotosintézes izmainam lapas
atkariba no gallu izvietojuma un daudzuma tajas
ir visai pretrunigi, jo novérojams gan intensitates
pieaugums, gan samazinasanas, bet citos gadijumos
gallaklatbatnei nav batiskas ietekmes. Ta pieméram,
Eriophyes padi (Acarina: Eriophyidae) infestacijas
pakapes pieaugums proporcionali samazina
fotosintézes fotokimisko reakciju efektivitati
Prunus padus lapas (7.-0. attéls), bet Vasates
quadripes infestacija nemaina $os parametrus
Acer saccharinum lapas un Eriophyies tiliae (abas
Acarina: Eriophyidae) — Tilia platyphyllos lapas
(7.-0. attels).

Batiski at$kirigas ar fotosintézi saistito
parametru izmainas novérotas Rhabdophaga
rosaria izraisito roze$veida gallu gadijuma uz Salix
gints sugam. Saja gadijuma vegetativais punpurs ir
parveidojies galla ar tikai dazus milimetrus garu
stumbru un blivi izvietotam, matainam lapam
(7.=0. attéls), kuru centra brivi lokalizéti pangodina
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kapuri (7.-0.attéls). Galla lapam raksturiga normala
fotosintézes norise, ta¢u gan hlorofila koncentracija,
gan fotosintézes reakciju fotokimiska efektivitate
batiski samazinas lapas virziena uz galla centru
(7.-0. attels).

Otra probléma ir saistita ar iespéjamo gallu
audu un apkartéjo auga audu aizsardzibas
reakcijam. Atbilstosi ekologiskas entomologijas
ienaidnieku hipotézei, galla aréjos audos un lapas
apkart tiem vajadzétu bat augstakai ar aizsardzibu
saistito savienojumu saturam un aizsardzibas
enzimu aktivitatei, bet baribas audos, kuru tuvuma
lokalizéti gallu veidotaja kapuriem, $o savienojumu
koncentracijai un aktivitatei vajadzétu bat mazakai.

Ja galla klatbatne tie$am izraisa augstaku ar
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o

aizsardzibu ‘saistito enzimu aktivitati apkartéjos
lapas audos, tad vairaku gallu atra$anas uz vienas
lapas varétu izsaukt proporcionali augstaku
aktivitati. ' Sada sakariba konstatéta Pontania
vesicator (Hymenoptera: Tenthredinidae) izraisito
gallu gadijuma wuz Salix fragilis lapam, kur
peroksidazes un polifenoloksidazes aktivitate lineari
palielinas lapas audos lidz ar gallu skaita uz lapu
pieaugumu no viena lidz septiniem. Savukart, Acer
saccharinum $o enzimu aktivitates nav atskirigas
lapas bez galliem vai ar Vasates quadripes (Acarina:
Eriophyidae) gallu skaitu mazaku par 10, bet talak

7.-1. attéls. n Opinu

Neoplazmu veidotaji
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palielinoties gallu daudzumam uz lapu lidz 30 un
radniecigas liepu radzinérces Eriophyes tiliae
gallu daudzums uz vienas Tilia platyphyllos lapas
neietekmé oksidativo enzimu aktivitati.

Adelges abietis izraisitajos gallos uz Picea
abies dzinumiem var novérot fenolu savienojumu

7.-1. attéls. n Opinu

Neoplazmu veidotaji

lokalizacijas at$kiribas, kas paradas ka audu
nobranésana lajka péc griezuma izdariSanas
(7.-0. attéls). Vislielaka fenolu koncentracija ir
centralaja dala, kur lokalizéta vadaudu sistéma, bet
kapuru kameras ietvero$ajos audos ta ir buatiski
mazaka. Pla§a pétjuma ar se$am monofagam
lapsenu gints Pontania sugam, Kas izraisa gallu
veido$anos uz se$am dazadam Salix gints sugam,
noskaidrots, ka gallu fenolu savienojumu sastavs
un to koncentracijas butiski atskiras no ta, kads
novérojams attiecigas sugas lapas. Kopuma gallos
fenolu koncentracija ir zemaka neka apkartéjas
lapas un var domat, ka gallu veidotajs izmaina
fenolu savienojumu biosintezi galla audos. Dazadu
posmkaju veidotajos gallos raksturiga augsta
polifenolu tanninu koncentracija. Kondensétie
tannini parasti uzkrajas galla aréjas parenhimas
$unas, kur tie varétu pasargat no sénu patogéniem
un gallu parazitu uzbrukuma.

Atseviskos gadijumos ir novérota saimniekauga
aizsargreakcija uz gallu veidotadja meéginajumu
inducét galla veido$anos. Ta pieméram, novérots,
ka Fagus sylvatica populacija Vacija vairak neka
77% méginajumu izveidot gallu beidzas ar kukainu
(Mikiola fagi un Hertigiola annulipes; Diptera:
Cecidomyiidae) kapuru bojaeju, bet lidziga reakcija
ir pat 90% gadijumu taurinzieza Bruchia brevipes
un Contarinia sp. mijiedarbibas laika. Auga
aizsargreakcijas izpauzas ka brinu nekrotisku audu
veido$anas apkart kapuru lokalizacijas vietai, kas
ietver vadaudu darbibas partrauk$anos, mezofila
audu nekrotizaciju un $anu piepildisanos ar
polifenoliem. Ta rezultata galla veidotaja kapuri iet
boja.
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7.56. SIMBIOZES

Istas jeb mutualiskas simbiozes ir tidas organismu attiecibas, kuru rezultati saimniekorganisma
populacijas veiktspéja pieaug. Mutualismi daba ir loti beizi sastopami. Ekologija tos iedala ¢etras galvenajas
grupas: séklu izplatiSanas, apputeksné$anas, reusrsu ievak$anas un aizsargajosas. Skudru augi (angl. ant
plants) jeb mirmekofiti ir klasisks aizsargajo$a mutualisma piemérs, kur skudras dzivo uz augiem, barojas
no augu nektara un uzbrak citiem kukainiem, kas vélas to izmantot. Mutualiskie mikroorganismi var
pasargat augu no dazadu nelabvéligo apstaklu ietekmes, gan biotiskas, gan abiotiskas. Daudzas graudzalu-
endofitu asociacijas ir aizsargajo$a mutualisma piemeri, kur endofiti razo fiziologiski aktivus savienojumus,

alkaloidus, kas pasarga saimniekaugus no augédajiem.

7.5.6.1. Slapekla fiksétajas baktérijas

Attieciba uz N, fiksacijai nepieciesama oglekla
piegadi, pastav divas simbiotiskas sistémas.
Pirma no tam raksturiga guminus veidojosajiem
taurinziezZiem un guminus neveidojo$ajiem
paréjiem augiem, kas asociéjas ar aktinomicétém,
bet otra ir augiem, kas veido asociacijas ar
cianobaktérijam. Pirmas sistémas gadijjuma
Rhizobium vai Bradyrhizobium veido guminus
uz taurinziezu sakném (bakterioriza), ka arj,
aktinomicétu gints Frankia sugas veido aktinorizu
uz daudzgadigo augu sakném (pieméram, Alnus
un Casuarina). Tomér, atseviskas N, fikséjosas
sistémas ar augstu saimniekauga-baktérijas
specifiskumu neveido guminus, bet baktérijas

apdzivo saknu virsmu un mizas audu starp$tnu
telpas. So rizosféras-asociaciju gadijuma energijas
avots ir saimniekauga saknu izdalijumi, bet, ta ka
augs var sanemt apméram 90% fikséta slapekla tikai
péc baktérijas bojaejas, auga ieguvums ir netiess.
Nemot véra augsto specifiskumu mijiedarbiba
starp Rhizobium tipiem un saimniekauga sugam
(0.-0. tabula), veiksmiga simbiozes uzsak$ana
ir atkariga no kimisko signalu apmainas un
atpaziSanas reakcijam starp  potencialajiem
partnerorganismiem. AtpaziSanas procesa
uzsaksana ir atkariga no saimniekauga, kura saknes
augsné izdala specifiskus fenolu dabas savienojumus
flavonoidus. Savukart, infekcijas procesa sak$anas
vieta ir sugas specifiska ipasiba. Invazija var notikt
uz spurgalinam to attistibas sakuma (abolins),

7.-1. attéls. Nedeterminétie gumini uz Medicago italica sakném, kas veidojusies simbiozé ar Sinorhizobium meliloti. Attéls

no wikipedia.com.
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sansaknu izaugSanas vieta caur strukturali
izmainitiem saknu mizas $tnu $anapvalkiem
(zemesrieksts, aktinorizas sistémas), vai arl pie
stumbra pamatnes, kur sansaknu aizmetni cauraug
epidermu (Sesbania). Pozitivas mijiedarbibas
gadjjuma flavonoidi  piesaistas  specifiskam
baktériju receptoram, kur§ talak mijiedarbojas ar
rizobiju genoma specifisku promotoru. Ta rezultata,
notieck nod génu ekspresija un Nod faktoru
sintéze baktérija. Péc kimiskas dabas $ie faktori ir
lipohitooligosaharidi, kuriem pievienotas dazadas
sanu grupas, kas nosaka iedarbibas specifiskumu.
Rizobijas ar plasu saimniekaugu specifiskumu veido
vairakus at$kirigus Nod faktorus, pretstata tam
rizobijam, kam ir $aurs specifiskums. Nod faktori
ir aktivi jau 102 M koncentracija un tie saistas
ar ipasiem saknu epidermas $anu receptoriem un
izsauc noteiktu génu ekspresiju tajas jau 1 h péc
iedarbibas sakuma. Pirma pamanama guminu
veido$anas pazime ir saknu spurgalinu izliek§anas
un to mizas §anu pastiprinata daliS$anas. Apméram
25% taurinziezu sugu Nod faktori nav nepiecieSami
simbiozes attistibai, rizobijas nonak $ajos augos caur
sansaknu atdali$anas vietu spraugam epiderma vai
ievainojumiem.

Péc atbilsto$o kimisko signalu apmainas notiek
strauja baktériju savairo$anas rizosféra. Bakterijas
piesaistas spurgalinam to deformacijas vietas,
kur notikusi ari daléja $anapvalka <sadaliSanas.
Stnapvalka  komponenti izveido ' infekcijas
pavedienu (angl. infection thread) ., kas aug uz

oot hair

Rhizobla

7

Infection thread membrane
fuses with cell membrane

@ Chemical signals
attract bacteria and
an infection thread

@ The mature nodule
grows to be many

times the diameter /
of the root. tissue

leju pa spurgalinu ar atrumu 7 lidz 10 pm h™' un
veido eju baktérijam, pa kuru sasniegt saknes mizu.
Infekcijas pavediena gals ir atverts. Tikai 1 lidz 5%
visu spurgalinu tiek inficétas, bet no inficétajam
tikai 20% veido guminus. Jadoma, ka tas saistits
ar auga hitinazém, kas sadala Nod faktorus,
tadéjadi reguléjot nepiecieSama guminu daudzuma
izveido$anos.

Péc baktériju nonak$anas augu audos (ieksgja
mizanedeterminéto guminu gadijumavaiaréjamiza
determinéto guminu gadijuma) atbilstosajas vietas
notiek dediferenciacija un sakas $tnu dali$anas,
veidojot jaunu meristému. Baktérijas nonak
parenhimas $anu citoplazma, kuras lokalizéjas
meristémas centra un talak izveido jauno guminu.
Savukart, baktérijas kadu laiku dalas un diferencéjas
par bakteroidiem, kuri var atskirties ar izméru.
Lielakajai ‘dalai taurinziezu bakteroidus aptver
peribakteriala membrana, veidojot simbiosomu.
Nedeterminéto guminu gadijuma simbiosomas
parasti ir ar vienu bakteroidu, kas ir poliploids un
zaudgjis spéju dalities. Determinétajiem guminiem,
kuriem nav meristému, simbiosomas parasti satur
vairakus bakteroidus, tie ir diploidi un var dalities,
brivi atrodoties augsné.

Katra inficétaja $tna var atrasties vairaki simti
simbiosomu. Ta ka peribakteriala membrana,
kas aptver simbiosomu, veidojas inficéto $unu
plazmatiskas ~membranas  invaginacijas un
endocitozes cela, ta nodrosina selektivu caurlaidibu
metabolitu  apmainai starp citoplazmu un

Rhizobium

) bacteria
Infection

thread

Dividing cells
in root cortex

@ Bacteroids form.

forms.
Infected i
y::;:hea ; root hair Bacteroid
A , Dividing cells in pericycle
o tissue
= ‘ Bacteroid
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() =\, -Root hair

@ A%\/ sloughed off
-1 Developing root
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48 N
Sclerenchyma
cells

\|@ Growth continues
and a root nodule
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@ The nodule develops

Bacteroid  vascular |vascular tissue.
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no wikipedia.com.
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7.-1. tabula. Nedeterimnéto un determinéto rizobiju veidoto saknu guminu salidzinajums

Parametrs
Guminu loklaizacija lekséja miza
Infekcijas pavedieni
Pastavigas

Lielaks par baktérijam

Stnu infekcijas struktiras
Meristéma

Bakteroidu izmérs
Peribakteroida membrana

Nedeterminétie gumini

Viens bakteroids uz simbiosomu

Determinétie gumini

Argja miza

Infekcijas pavedieni un Stnu dalisanas
Nepastavigas

Dazadi, parasti ne daudz lielaki par baktérijam
Vairaki bakteroidi uz simbiosomu

Transportétie N2 fiksacijas produkti Parasti amidi Parasti ureidi

Inficéto Siinu veids Ar vakuolam Bez vakuolam
Geografiska josla Mérena Tropu lidz subtropu
Gintis Medicago, Trifolium, Pisum, Lupinus Glycine, Phaseolus, Vigna
nod génu induktori Flavoni, izoflavoni Izoflavoni

Bakteroidu polidijas limenis Poliploidi Diploidi

Bakteroidu dzivotspéja augsné Nav Ir

bakteroidiem. Apméram 20% no guminu kopéja
tilpuma var aizpemt mazaka izméra neinficétas
$anas, kuras ar plazmodesmam ir savienotas ar
inficétajam $anam. Plazmodesmas nodrosina
organiska oglekla savienojumu transportu no
neinficétajam $anam uz inficétajam, ka ari, slapekla
savienojumu parvieto$anu pretéja virziena.
Bakteroids satur nitrogenazi, kas katalizé N,
redukciju par NH,. Nitrogenaze ir komplekss,
kas sastav no diviem proteiniem, Fe-S-proteina

H

nitrogenazes-reduktazes, kas pienem elektronus
no NADH un piesaista ATP, un Fe-Mo-proteina,
kas piesaista N,. Vienas N, molekulas fiksacijai
nepiecieSamas 12 lidz 16 ATP molekulas. Ta ka
nitrogenaze ir loti jutiga pret O,, ta koncentracija
guminos jauztur zema limeni. No otras puses, O,
ir nepiecieSams aktivo $tnu elpo$anas procesu
nodrosinasanai gan neinficétajas, gan bakteroidus
saturo$ajas $unas, tapéc tas tiek piegadats $anam
saistita veida, ar leghemoglobinu (taurinzieZiem)

7.-1.attéls. Transmisijas elektronu mikorskopijas attéls, kas parada Bradyrhyzobium japonicum veidota gumina skérsgriezumu
uz Glycine max sakném. Redzama inficétas Sunas dala ar vairakam simbiosomam, kas katra satur vienu bakteroidu. Attéls no

wikipedia.com.
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vai hemoglobinu (Frankia simbiozém). Lidz pat
35% kopéja $kistoso proteinu daudzuma guminos
var veidot leghemoglobins. Ta komponentu sintézes
enzimi ir lokalizéti gan rizobiju, gan saimniekauga
$anas, kas veido guminus.

Lielaka dala bakteroidu fikséta N, izdalas
ka NH, peribakteroidaja telpa, tad NH,* veida
caur peribakterialas membranas sprieguma
atkarigajiem kanaliem. NH, var parvérsties arl par
alaninu. Inficéto $anu citoplazma ir lokalizéta gan
glutamina sintetaze, gan glutamina 2-oksoglutarata
aminotransferaze, kas secigi izveido glutaminu un
divas molekulas glutamata. Galgjie slapekli saturosie
produkti, kas eksportéjas projam pa ksilemu var
bat vai nu amini asparagins un glutamins, vai ari
ureidi alantoins un alantojskabe. Pirmais gadijums
ir tipisks sugam ar nedeterminétiem, pagarinati
cilindrveidigiem guminiem, ka, pieméram, Pisum
sativum, Medicago sativa, Trifolium repens. Otrais
gadijums ir raksturigs sugam ar determinétiem
sfériskiem guminiem, ka, pieméram, Phaseolus
vulgaris un Glycine max. Siem augiem ureidi
ksiléma ir konstatéjami tikai tad, kad tie simbiotiski
fiksé N, tapéc tos var izmantot par N, fiksacijas
relativa daudzuma markieriem. Pretéji tam, amidu
forma transportéjosajiem augiem tie nav specifiski
N, fiksacijai.

Daudziem taurinzieZiem simbiotiska N2
fiksacija ir buatisks reducéta slapekla avots un tas
var bat robezas no 35 lidz 96% no kopéja uznemta
slapekla daudzuma. Jauzsver, -ka. simbiotiskas
N, fiksacijas ipatsvars ir atkarigs no dazadiem
faktoriem, no kuriem galvenais ir N pieejamiba
augsneé.

Nesimbiotiskas ~augu  asociacijas ar N,
fikséjosajiem mikroorganismiem var buatiski
palielinat augu razu., it ipasi,ja N pieejamiba augsné
ir zema limeni. N, fiks€josie mikroorganismi, kas
lokalizéti Sacharum officinarum stumbru apoplasta
péc batibas nepieder rizobijam, bet gan endofitiem
to atskiriga dzivesveida deél.

7.5.6.2. Mikorizas sénes

Mikoriza ir augu-mikroorganismu mutualiskas
simbiozes raksturigs piemérs, kur saimniekauga un
sénes mijiedarbibas rezultata sénes hifas un auga
isas saknes izveido jaunu kompleksu organu, pasu

Simbiozes

mikorizu. Ir visparpienemts, ka mikorizu simbioze
konkrétajai augu sugai ir adaptiva ipasiba, kas dod
iespéju efektivak augt un vairoties suboptimalos
apstaklos. Mutualiskas mijiedarbiba  sglobalo
nozimi ekosisttmu limeni raksturo, no vienas
puses, mikorizas sénu sanemtie 15 lidz 20% no
fotosintézé globali fikséta oglekla un,no otras puses,
saimniekauga gandriz pilniga apgade ar slapekli
un fosforu. Uzskata, ka vismaz 80% sauszemes
augu sugu veido mikorizas, to skaita, daudzi
lauksaimnieciba nozimigi kultaraugi. Molekularas
genétikas pétjjumi liecina, ka mikorizu simbioze
pastav jau 350 lidz'460 miljonus gadu un ka tai ir
bijusi kritiska nozime augu sauszemes kolonizacijas
procesa.

Nemot véra to, ka augu simbionti, kas piedalas
mikorizas asociaciju veido$ana, aptver lielako
dalu sugu, un to daudzveidiba atbilst augu
taksonomiskajai daudzveidibai, ir galéji nepraktiski
balstit mikorizu klasifikiciju uz augu pamata. Si
iemesla dé] esos$a klasifikacijas sistéma balstas daléji
uz sénu simbionta taksonomisko stavokli, atdalot
tas asociacijas, ko veido neseptétas Glomeromycota
sugas un definéjot to simbiozi par arbuskularajam
mikorizam (7.-8. tabula). Savukart, septéto sénu
sugu veidotas asociacijas talak iedala gan péc
kolonizacijas un radito struktaru veida, gan ari péc
sénu simbionta un augu simbionta taksonomiskas
piederibas.

Plagaka mikorizu asociaciju veida, kas
raksturiga Glomeromycota séném, arbuskularo
mikorizu, nosaukums ir zinama méra kompromiss.
Sakotnéji $o veidu apziméja ka vezikulari-
arbuskularo mikorizu, bet izradijas, ka ne visas
asociacijas, kuras iesaistitas Glomeromycota sugas,
neveido ari arbuskulas. Paréjos asociaciju tipos, ko
veido septétas sénes, piedalas gandriz visu bazidiju
sénu (Basidiomycota) un daudzu asku sénu
(Ascomycota) kartu sugas. Lielaka dala mikorizu
veidu ir t.s. endomikorizas, kas veido hifas ari augu
$anu iekspusé. Sadas hifas neveidojosas mikorizu
asociacijas apzimé par ektomikorizam.

Batiski, ka viena un ta pati sénu suga var
piedalities divos vai vairakos atskirigos asociaciju
tipos (arbutoidas un ektomikorizas, vai ekto- un
endomikorizas, vai ekto- un orhideju mikorizas),
atkariba no augu simbionta sugas. Endo-, ektendo-
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7.-1. tabula. Mlkorizu veidu klasifikacija, ipasibas un simbionti

Veids Septétas Neseptétas leksSiinas Mantija Hartiga Vezikulas Saimniekaugs  Sénu Augu
sénes sénes kolonizacija tikls bez hlorofila  taksoni taksoni
Arbuskulara mikoriza né ja ja né né ja/né né Glomeromycota Bryophyta
Pteridophyta
Gymnospermae
Angiospermae
Ektomikoriza ja né né ja ja né né Basidiomycota Gymnospermae
Ascomycota  Angiospermae
Ektendomikoriza ja né ja ja/né ja né né Basidiomycota Gymnospermae
Ascomycota  Angiospermae
Arbutoida mikoriza  ja né ja ja/né ja né né Basidiomycota Ericales
Monotropoida mikorizaja né ja ja ja né ja Basidiomycota Monotropaceae
Erikoida mikoriza ja né ja né né né né Ascomycota Ericale
Bryophyta
Orhideju mikoriza ja né ja né né né ja Basidiomycota ~ Orchidaceae

un erikoidas mikorizas parsvara veidojas ar kokiem
un kramiem, retak — ar lakstaugiem. Ektomikorizu
galvena atskiriga iezime ir sénes veidota specifiska
struktra, mantija, kas iesledz auga sakni. No
mantijas atiet hifas, bet tas caurauz ari saknes
audus, veidojot hifu savijumu starp saknes $unam,
t.s. Hartiga tiklu. Ektomikorizas raksturigas
tikai 3% augstako augu sugu, ietverot galvenas
meérenas joslas mezu koku sugas. Ektendomikorizu
gadijuma mantija var bat batiski reducéta vai tas
var nebut vispar. Hartiga tikls parasti ir attistits, bet

Ectomycorrhizae

Hartig net

{ vAendomycorhizae

(00
S

7.-1. attéls. Xanthogaleruca luteola (A) un tas izdétas olas
(B) uz Ulmus minor lapam. Attéli no http://forestpests.org.

hifas ieiet saknes $inas. Arbutoidajam mikorizam
ir mantija, aréjas hifas un labi attistits Hartiga tikls,
ka ari, izteikti hifu tinumi auga $anu iek$pusé. No
morfologiska viedokla, tris uzskaititie mikorizu
veidi ir visai lidzigi.

Arbuskularo mikorizu gadijuma izskir divus
galvenos morfologiskos (anatomiskos) tipus, ko
1905. gada aprakstijja fran¢u botanike ISOBEL
GALLAUD. Arum-tipa asociacijai, ko biezi novéro
aktivi augo$u kultaraugu saknu sistémas, raksturiga
strauja sénes izplatiSanas saknes miza, veidojot
starp$anu hifas, kas izvietojas labi attistitas gaisa
telpas (7.-0. attéls). Isi sanu atzari ieklast mizas $tinu
apvalkus un zarojas $tnas ieks$iené dihotomiski,
veidojot raksturigas arbuskulas. Lai ari var novérot
atsevis$ku hifu cilpu veido$anos eksodermas $anu
slani, tas nav galvenais §1 kolonizacijas veida
komponents. Paris-tipa asociacijai raksturiga
intensiva iek$$anas hifu cilpu attistiba, kuras
izplatas tie$i no vienas $iinas uz otru. Reizém no $im
cilpam veidojas arbuskulam lidzigi sazarojumi, bet
starp$anu hifas attistas maz. Dazadam augu sugam
dazadas attistibas stadijas var novérot butiskas
morfologiskas starpformas, kas kopuma veido
dazadas parejas starp abiem tipiem. Pieméram,
atseviskos gadijumos ir raksturigas taisnas hifas,
kas iet no $Gnas uz $anu, nevis pa starp$anu telpam,
ka tas ir Arum-tipa gadjjuma.

Divu veidu mikorizas, monotropida un
orhideju, ir asociacijas ar augiem, kuri visas
vai dalas savas attistibas laika ir bez hlorofila.
Monotropidas mikorizas morfologiski ir lidziga
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7.-1. attéls. Xanthogaleruca luteola (A) un tas izdétas olas (B) uz Ulmus minor lapam. Attéli no http://forestpests.org.

siepriek§ minétajam tris veidu mikorizam, jo tam
ir labi attistita mantija un Hartiga tikls. Piedevam,
specializéta haustorijai lidziga struktara ieiet
auga epidermas $anas. Ta ka §is paSas sénes
veido arl ektomikorizu asociaciju ar blakus
eso$ajiem autotrofajiem augiem, uzskata, ka séne
sanem no tiem organiskas vielas un nodod talak
monotropoidas mikorizas augu simbiontam.
Si iemesla dé] augu simbiontu, kur§ pilniba
ir heterotrofs, var uzskatit par -mikoparazitu
(mikoheterotrofiju). Nemot véra so augu vaji
attistitas saknes, jadoma, ka sénes simbionts tos
nodro$ina ari ar Gdeni un mineralvielam.

Orhideju mikorizas gadijjuma augu simbionts
ir bez hlorofila vai nu visa attistibas laika, vai ari
tikai digstu un jauno augu stadija. So iedalijumu
atspogulo arl at$kiribas atbilsto$ajos  sénu
simbiontos - hlorofilu saturoso orhideju mikorizas
veidojo$as sénes ir saprofiti no Rhizoctonia gints,
bet mikoparazitiskajam bezhlorofila orhidejam
raksturigas sénes veido ari ektomikorizu asociacijas
ar autotrofajiem augiem.

Asku sénes mijiedarbiba ar ériku dzimtas
augiem veido mikorizu, kam raksturigs intensivs
hifu tinums atpkart sikajam sakném, kas iespiezas
arl saknu $unas, bet mantija neveidojas. Ta ka
ériku dzimtas augi biezi aug augsnés, kur lielaka

Simbiozes

dala potencialo baribas vielu ir organiska forma,
erikoidajai mikorizai ir batiska nozime mineralvielu
mobilizacija un auga apgadé ar tam.

Arbuskularas mikorizas (AM) ir visvairak
pétitais mikorizu simbiozes veids gan attieciba
uz tas izveido$anos un morfologiskas struktiras
ipatnibam, gan ari jautajuma par simbiozes
partneru fiziologiskajam attiecibam, veidojot
mutualisko mijiedarbibu. Si iesmesla dé] turpmak
tiks analizéti batiski mikorizu fiziologijas aspekti,
izmantojot informaciju no AM pétijumiem.
Jadoma, ka daudzas mikorizu darbibas ipasibas ir
lidzigas ari citu mikorizas tipu gadijuma.

Ir viennozimigi skaidrs, ka mikorizu simbiozes
izveido$anas ir vairaku stadiju process, kura gaita
nepiecieS$ama veiksmiga kimiska komunikacija
starp simbiontiem. Ka inokuls no sénes puses
var darboties gan sproas, gan jau izveidojusas
hifas. Parasti simbiozes veido$anas procesa izskir
pirmsinfekcijas sporu dig$anu un sénu simbionta
aug$anu, kam seko apresorija veido$anas, ieklasana
saknes epiderma un endoderma, saknes mizas
kolonizacija un arpussaknes struktiaru veido$anas.
Sakot ar tieSa mehaniska kontakta izveido$anos
starp sénes un auga struktdram, var noverot
atbilstosas izmainas ari auga saknu $anas.

Visai  pretruniga informacija  pieejama
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jautajuma par to, vai auga sakpu izdaljjumi
ietekmé mikorizas sénu sporu dig$anu. Lai arl
nav konstatéti tadi izdalitie kimiskie savienojumi,
kas buatu kritiski nepieicieS$ami sprou digsanas
uzsaks$anai, atseviskos gadijumos ir pieradits, ka
sakni izdalijjumi no potenicalajiem saimniekaugiem
veicina mikorizas sénu sporu digSanu, bet
izdalijumi no nesaimniekaugiem to kavé. Tomeér,
sakot ar bridi, kad spora ir izdigusi un sakas hifu
pirmsinfekcijas aug$ana un zaro$anas, auga saknu
izdalitajiem savienojumiem ir btiska nozime sénes
attistibas stimulacija. No Lotus japonicus izdalits
un identificéts strigolaktonu dabas zaro$anas
faktors (branching factor) 5-deoksi-strigols. Jau
agrak pieradita seskviterpénu laktonu nozime
parazitaugu séklu dig$anas veicinasana, kas rada
parazitu “piratisko” darbibu, izmantojot eksistéjosu
mikorizu simbiozes veido$anas stratégiju potencialo
saimniekaugu atraanai. Pirmas génu ekspresijas
izmainas sénpu $anas péc saknu izdaljjumu vai
strigolaktonu izmanto$anas var novérot jau péc 0.5
lidz 1 h, biokimiskas izmainas — péc 1.5 lidz 3 h,
bet morfologiskas parmainas saskatamas péc 5 h.
Uzskata, ka ari sénes simbionts piedalas kimiskaja
komunikacija, izdalot t.s. “Myc faktorus”, kuri gan
vél nav identificéti.

Pareja no pirmsinfekcijas fazes uz infekcijas
stadiju ir siastita ar apresorija un ieklasanas
aparata veido$anos sénu simbiontam: Jadoma,
ka atbilstosais iniciéjosais signals ir saistits vai nu
ar sénu hifas kontaktu ar noteikta veida saknu
epidermas topografiju, vai ari ‘ar Kkimiskajiem
saignaliem no tas. Batiski, ka ari sénes izdalitie
signalsavienojumi  ir  nepiecieSami  procesa
veiksmigai norisei. Iekla$anas aparata veido$anas
lidz ar atbilsto$am izmainam auga $anas nodrosina
sénu hifas izklasanu cauri saknes epidermai, faktiski
paliekot auga apoplasta, jo, vienlaicigi ar atbilsto$as
sénes struktaras formé$anos, auga epidermas $iina
veido citoplazmas kolonnu, ko ietver membranas
un kas pielauj apresorija iziee$anu cauri $anai.

Simbiozes izveido$anas konteksta kritiski
batisks ir arl juatajums par to, kapéc mikorizas
sénes, kuram ir daudz lidzigu ipasibu ar augu sénu
patogéniem, neinducé augu aizsargreakcijas. No
vienas puses, mikorizas séne haotiski neinvadé
saknu audus, bet gan izplatas stingri kontroléta
veida cauri epidermas, subepidermas un mizas

$inam, bet nekad neieiet saknes centralaja
cilindra. Jadoma, ka infekcijas procesa sakuma
notiek islaiciga atsevisku auga aizsardzibas reakciju
mobilizacija, ta¢u vélak tas atri tiek apspiestas.
Ta pieméram, notiek atsevisku sekundaro
metabolitu sintézes génu ekspresijas aktivacija,
tacu sekojosais atbilsto$as enzimatiskas aktivitates
pieaugums ir visai neliels, salidzinot ar to, kads
notiek, reagéjot uz patogéniem. Lai ari visparéjas
pretpatogénu  aizsargreakcijas  neattistas, arl
nelielais aizsargreakciju indukcijas pieaugums var
nodrosinat butisku imanas sistémas aktivaciju
un labaku aizsardzibu pret sekojosu patogénu
uzbrukumu.

Starp jauizveidojusas mikorizu simbiozes
partneriem * pastav divu veidu fiziologiska
mijiedarbiba. Eksisté divvirzienu vielu transporta
sistéma, kas, pirmkart, piegada sénes simbionta
§inam auga sintezétos organiska oglekla
savienojumus un, otrkart, apgada auga $unas
ar augsnes mineralvielam, un ta ir simbiozes
mutualisma pamats.

Atseviskas augu sugas var uzskatit par
fakultativi simbiotiskam, jo tas var veiksmigi
eksistét ari bez to saknu kolonizacijas, ja vien
augsnes mineralvielu pieejamiba ir pietiekama.
Pretstata tam, visas AM sénes ir jauzskata par
obligati simbiotiskam, jo tam nepiecie$ami auga
fotosintézes produkti. Nav pieradijumu, ka jebkada
no AM sénu sugam spétu pieméroties saprofitiskam
dzives veidam, bet to vairo$anas vienibu spéja
attistities bez auga simbionta klatbitnes ir visai
ierobezota. Pirmssimbiotiskaja stadija sporas un
hifu fragmenti izmanto tajas uzglabato trehalozi un
lipidus aug$anas nodrosinasanai.

Savstarpéjais vielu apmainas process starp
simbiozes partneriem notiek ar simbiotisko
saskarsmes virsmu starpniecibu, kuras var veidoties
gan saknes mizas starpSinu telpa, gan $unu
ieksiené, piedaloties arbuskulam, hifu cilpam, vai
arbuskulu cilpam. Lai ari §im struktdram var bat
atskiriga uzbuave un sastavs, principialais darbibas
mehanisms visos gadijumos ir vienads. Parneses
struktiras veido abu partneru plazmatiskas
membranas, ko atdala apoplasta kompartments,
kas var saturét $tnapvalka materiala fragmentus.
Ta ka starp partneriem nepastav citoplazmas
nepartrauktiba, vielu parvieto$ana jebkura no
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virzieniem iespéjama tikai secigas un kontrolétas
izplades (no viena partnera) un ieplades (otra
partneri) rezultata. Ta ka ari $ie transporta procesi
paklaujas kimiska potenciala gradientam, vielu
parvieto$anas var notikt pasivi difazijas cela, ja
partnera $anas nonaku$as molekulas tiek aktivi
iesaistitas metabolisma un parvérstas par cita
veida savienojumiem. lespéjams ari, ka pasivo
izpladi papildina aktiva ieplade ar atbilstosu
parneséjsistému starpniecibu. Uzskata, ka Arum-
tipa mikorizam galvena C apmainas vieta ir
arbuskulas, tacu iespéjams, ka arl starp$anu hifas
sadarbiba ar saknu mizas $§Gnam veido saskarsmes
virsmas.

Ar mikorizétu augu sakném saistita sénu
biomasa sastada 3 1idz 20% no saknu kopéjas masas,
tacu, nemot véra ari arpussaknu hifas un sporas, 1
proprocija varétu butiski palielinaties. Nemot véra
$o attiecibu, nav parsteigums, ka mikorizalu augu
saknes sanem proporcionali vairak fotosintatu neka
tas ir nemikorizaliem augiem. Kopuma mikorizas
var sapemt un izmantot lidz pat 20% no kopéja
fotosintétiski fikséta CO, daudzuma.

Attieciba uz mineralvielu uznemsanu jaatzime,
ka mikorizala auga ta var notikt pa diviem
potencialiem celiem - tie$i no augsnes vai ari no
sénu simbionta. Otrais cel§ ir ievérojami sarezgitaks,
jo tas ir atkarigs no tris atseviskiem procesiem:
mineralvielu uznemsanas no augsnes sénu micélija,
parvieto$anas no arpussaknu hifam uz saknuaudos
izvietotajam sénes struktaram (hifas,arbuskulas un
cilpas), parneses no sénes uz auga struktram. Ta ka
arpussaknu hifas var bt izvietotas batiska attaluma
no saknu zonas, un tas ir blivak izvietotas augsné,
tas palielina mineralvielu pieejamibas iespé&ju. Bez
tam, hifas to mazaka diametra dé] (2 lidz 10 pm,
salidzinajuma ar >300 um sakném) var iespiesties
augsnes poras, kas sakném nav aizsniedzamas.

Vislabak pieraditais mikorizas ieguldijums auga
mineralas baroganas nodrosinagana attiecas uz
fosfora uznemsanu, it ipasi, nemot véra P ierobezoto
kustigumu augsné un spé&u to imobilizét no
mikroorganismu puses vai ari dzelzs, aluminija un
kalcija fosfata veida. Ari cinka, kurs ir ar ierobeZotu
kustigumu un var trikt dazu veidu augsnés, un
vara gadijuma paradita mikorizas nozime auga
apgadé ar $iem joniem. Pédéja laika paradas ari
aizvien vairak pieradijjumu tam, ka mikorizacija
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veicina gan amonija, gan nitrata uznemS3anu,
batiski piedaloties slapekla apgadé. Saprotams, ka
mikorizacijas pozitiva ietekme visbutiskak redzama
ar mineralvielam nabadzigas augsnés, bet optimala
nodrosindgjuma gadijuma kolonizacijai var bat pat
batiski negativa ietekme.

Ektomikorizu gadijjuma <sakné veidojas tris
jauni strukturalie komponenti - sakni ietverosa
sénes mantija, labirintveida hifu tikls starp
epidermas un mizas $anam (Hartiga tikls) un
augsné augo$s aréjais micélijs, kas veido saistibu
ar sénu auglkermeniem - (sporokarpiem; 7.-0.
attéls). Ektendomikorizas gadijuma novérojama
hifu iespieSanas $tnu iek$pusé. Dazadu sugu
mikorizu gadijuma var novérot butiskas atskiribas
attieciba uz  atsevisko struktiru proporcionalo
sastopamibu. Hartiga tikls nodrosina kontakta
zonu starp simbiontiem. Lielakajai dalai segséklu
tas iestiepjas tikai epidermas $anas (pieméram,
Eucalyptus, Alnus, Betula). Savukart, kailsékliem
Hartiga tikls ieiet dzilak par epidermu, parasti
ietverot ari vairakas mizas $anu kartas, reizém pat
lidz endodermai. Hartiga tikla kopé&ja masa tomeér

Ectomycorrhiza Arbuscular mycorrhiza
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7.-1. attéls. Xanthogaleruca luteola (A) un tas izdétas olas
(B) uz Ulmus minor lapam. Attéli no http://forestpests.org.
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ir visai maza, salidzinot ar mantijas masu, kura var
bat pat lidz 40% no visas saknes masas. Mantija
darbojas ka baribas vielu uzglabasanas vieta.

Visam orhidejam raksturiga nefotosintezgjosa
faze, kad tas ir atkarigas tikai no aréja baribas vielu
avota, ieskaitot ari organiska oglekla savienojumus.
Izméros niecigas orhideju séklas satur tikai loti
mazu daudzumu proteinu un lipidu un praktiski
gandriz nemaz oglhidratu. Atsevisku sugu séklas
var novérot cietes graudus. Orhideju séklam ar
nediferencétajiem digliem nonakot mitra vidg,
tas uznem tudeni un nedaudz piebriest, bet diglis
parasti neattistas talak, ja vien nesanem oglhidratus
no arpuses vai ari neizveido simbiozi ar atbilstosu
mikorizas veidojo$o séni. Interesanti, ka séklas
nespéj izmantot proteinu un lipidu rezerves, un cieti
saturo$as séklas ari to neizmanto. Dazam sugam
iespéjams panakt pieaugusu augu izveido$anos,
piegadajot séklam oglihdratus un nepiecieSamos
vitaminus, bet aug$ana ir izteikti léna. So iemeslu
deé] uzskata, ka kolonizacija ar mikorizu veidojo$o
séni ir obligats priek$noteikums orhideju séklu
digsanai un digstu attistibai.

Lielaka dala pétijumu par orhideju sugu audu
kolonizaciju ir veikti monokséniska kultara ar
emrbioidiem orhideju audiem, protokormiem.
Sada sistéma var vienlaicigi novérot tris ‘dazadu
veidu mijiedarbibas ar atskirigiem rezultatiem, kas
uzsver dinamisko un salidzino$i nesatbilo sénes-
auga asociacijas raksturu. Pirmkart, attistoties
mikorizalai mijiedarbibai, veidojas sénes hifu
tinumi mizas $anas, pelotoni, kas velak tiek lizéti.
Otrkart, attistoties parazitiskai mijiedarbibai,
sénes hifas neorganizéti ieaug protokorma audos,
kam seko ta bojaeja. Treskart, rezistentas auga
reakcijas gadijuma séne tiek izslégta no auga
audiem. Simbiozes veiksmiga attistiba sakas ar
hifu iespieSanos protokorma caur suspensoru
vai epidermas matiniem. Hifas ieiet $anas caur
citoplazmu un tas aptver plans citoplazmas slanitis.
Talak hifas izplatas pa visu protokormu no $anas
un $anu, vienlaicigi notiekot dazadam izmainam
invadétajas  $tnas, tai skaita, izzadot cietes
graudiem.

Mikoheterotrofie augi daudzéjada zina ir lidzigi
parazitiskajiem augiem, kas nesatur hlorofilu un
ir saistiti ar citu augu sakném un sanem no tiem
organiskas vielas un reizém ari mineralvielas un

7.-1. attéls. Mikotrofa orhideja Neottia nidus-avis ir
heterotrofs augs, kas barojas no mikorizas séném. Attéls no
Wikipedia. Autors IVAR LEIDUS.

tdeni. Mikoheterotrofie augi izmanto mikorizu
simbiozi nepiecie$amo baribas vielu iegisanai un
ilgu laiku tika uzskatiti par saprofitiem. Saprotams,
ka $ada situacija ir iespéjama tikai tapéc, ka sénu
simbionts atrodas mikorizalas attiecibas ari ar
kadu autotrofu augu sugu (t.s. trispuséja simbioze).
Kopuma zinamas apméram 400 $adu augu sugas,
bet taksonomiski vislielaka grupa ir Orchidales
karta. Bez tam, mikoheterotrofas ir visas sugas
ériku dzimtas Monotropoideae apak$dzimtas.
Monotropido mikorizu gadijuma tipiski atskiriga
morfologiska struktira ir tapam lidzigu strtuktiru
veido$anas saknu aréjas Sunas. Tapu veido sénes
hifas iekapsulacija ar auga $anapvalka palidzibu.
Mikorizas attistibas pédéja stadija hifas tapas gals
atveras un sénes materials nonak saknes epidermas
$0na, bet paliek ieslégts membranas maisa, ko veido
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$anas plazmatiska membrana.

Pilniba mikoheterotrofajam orhidejam var
novérot divu veidu sénes kolonizaciju. Lielakajai
dalai sugu hifu peletoniirlidzigi tiem,kadiraksturigi
hlorofilu saturo$ajam orhidejam. Hifu savijumi
intensivi veidojas saknu mizas aréjas $unas, bet
to nav epidermas slani. Noteikta attistibas stadija
notiek hifu lize un to satura uznemsana auga $anas.
Otra veida kolonizacijas gadijuma hifu izplatiSanas
ir ierobezota mizas vidéja slani, kur veidojas auga
$anapvalku iekapsuléjos$i izaugumi. Ta rezultata
izveidojas struktara, kas atgadina monotropoidas
mikorizas tapas. Hifa sabruk, notiekot tas gala lizei
un saturam izdaloties auga $anas. Tomeér, paslaik
nav pieradijjumu, ka aprakstitie mehanismi ir
sasititi ar baribas vielu iegtiSanu auga vajadzibam.
Japienem, ka organiska oglekla piegade no
sénes mikoheterotrofajam partnerim notiek ar
fiziologiski aktivu saskares virsmu starpniecibu.

Pédéjos gados samera plasi aprakstita mikorizas
paligbaktériju  (mycorrhiza  helper  bacteria)
esamiba, kas pirmo reizi novérota 1979. gada. So
baktériju klatbatne var veicinat AM, ektomikorizas
un arl orhideju mikorizas attistibu. Taja pasa laika,
citi baktériju izolati mikorizu veido$anos var ari
apspiest. Mikorizu paligbaktérijas ir izolétas gan
no augsnes, gan no mikorizas struktaram. AM
gadijuma tas ir aktinomicétes, pseudomonadas,
Alcaligenes, Aceoobacter, Azosporillum,
Klebsiella, Bradyrhizobium wun Rhizobium, bet
ektomikorizu gadijuma galvenokart fluorescentas
pseudomonadas un Bacillum, ka ari, Burkholderia,
Rhodococcus un Streptomyces. Paligbaktérijas var
veicinat mikorizas infekcijas attistibu dazadas tas
stadijas. Ta pieméram, to izdalijumi veicina sénu
sporu dig$anu un hifu augsanu. No Streptomyces sp.
izoléts auksinam lidzigs savienojums auksofurans,
kura veido$anas pastiprinas mikorizas sénes
klatbttné un kur$ 1 nM.lidz 1 pM koncentracija
stimulé tas augsanu.

7.5.6.3. Endofiti

Atbilstosi definicijai, simbiotiskie endofiti ir
tadi mikroorganismi (parasti baktérijas vai sénes),
kuru dzives vide ir augu audi un kuri tur pavada
batisku savas individualas dzives laiku, neizraisot
redzamus simptomus. Endofiti ir Joti plasi izplatiti
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un ir atrasti visas lidz $im pétitajas augu sugas,
tie ir sastopami praktiski visas auga dalas (lapas,
stumbros, ziedos, saknés). Viena konkrétas sugas
auga lapa var vienlaicigi atrast daudzu sugu
endofitus, gan baktérijas, gan sénes. Ta pieméram,
no ¢etram kviesu (Triticum aestivum) $kirném kopa
izoléti 50 sénu taksoni, bet no tris Acer saccharum
koku audzém - 27 taksoni. Tradicionali, nemot véra
ari funkcionalas atskiribas, augu endofitus atseviski
analizé ka baktériju un sénu grupas, nemot véra
arl pédéjas grupas iedalijumu graudzalu endofitos
un citas endofitiskajas séneés, ka ari, biezi izdalot
arl saknu sénu endofitus jeb t.s. tumsos septétos
endofitus.

Endofitu izplatiSanas var notikt vai nu
vertikali (tie$i no saimniekauga uz ta pécteci)
vai horizontali (starp saimniekauga individiem).
Vertikalas /izplatiSanas gadijuma sénu endofitus
uzskata par steriliem un tie izplatas sénu hifu
veida ar saimniekauga séklam. Endofitiem, kas
izplatas horizontali, tas notiek no auga uz augu ar
véja vai kukainu vektoru starpniecibu bezdimuma
vai dzimuma sporu veida. Ta ka sterilie endofiti ir
pilniba atkarigi no saimniekauga, $§1 mijiedarbiba
parasti ir mutualiska. Sada gadijuma jasaskata
endofita pozitiva ietekme wuz saimniekauga
funkcionalitati. Neizdalot atseviskas saimniekaugu/
endofitisko sénu grupas, kopéjo labvéligo
endofitisko sénu ietekmi var iedalit sekojosas
kategorijas: (1) uzlabo saimniekauga izturibu pret
nelabvéligiem abiotiskajiem vides apstakliem,
(2) paaugstina izturibu pret augédajiem, (3)
samazina uznémibu pret slimibam, (4) paplasina
saimniekauga geografiskas izplatibas teritoriju, (5)
palielina aug$anu.

Nemot véra  evolucionaro  radniecibu,
taksonomiju, saimniekaugu diapazonu un
ekologiskas funkcijas, augu sénu endofitus
iedala C-endofitos (endofiti pieder asku sénu
Clavicipitaceae dzimtai) jeb graudzalu endofitos
un vairakas grupas citu endofitu, kas nepieder
Clavicipitaceae dzimtai (7.-0. tabula). C-endofiti
ir visbiezak un labak izpétita grupa, kuras
sugas taksonomiski ir radniecigas, kultivéjot
nepiecieSami Ipasi apstakli un tas veido simbiozi
ar C, un C, graudzalém. Izplatoties tikai vertikali,
C-endofiti pariet uz saimniekauga pécte¢iem tikai
ar to séklam. Batiska $is grupas endofitu iezime ir

«

>
c
o)
c
m
=
o
=
o
)
)
~
>
>
o
b
3
>
i
>




=

AUGU FIZIOLOGISKA ADAPTACI

»

586

7.-1. tabula. Simbiozes kritériji sénu endofitu grupu klasifikacijai

Kriteérijs 1. tips 2. tips 3. tips 4. tips
Saimniekauga specifiskums Saurs Plass Plass Plass
Kolonizétas dalas Dzinums (rizoms) Dzinums, sakne, rizoms Dzinums Sakne

In planta kolonizacija Intensiva Intensiva lerobezota Intensiva
In planta daudzveidiba Zema Zema Augsta Nezinama
IzplatiSanas Vertikala (horizontala) Vertikala, horizontala Horizontala Horizontala

intensiva dzinuma un rizoma audu kolonizacija.
Sénu endofitus, kuri péc ipasibam ir lidzigi, bet
nav piederigi Clavicipitaceae dzimtai, iedala 2.
grupa (7.-0. tabula). Tie var bat sastopami visas
auga dalas, kur veido intensivu kolonizaciju,
un var izplatities gan horizontali, gan vertikali.
Savukart, dzinumiem specifiski endofiti ar
nelielu kolonizacijas intensitati, kas var izplatities
horizontali, tiek iedaliti 3. grupa, bet saknu endofiti
ar intensivu kolonizaciju - 4. grupa. C-endofiti
jeb Clavicipitaceae dzimtai piederosie endofiti
atklati jau 19. gadsimta Lolium gints graudzalu
séklas. Jau taja laika izvirzija hipotézi par endofitu
saistibu ar graudzalu toksiskumu zalédajiem,
tatu eksperimentali pieradijumi tai paradijas
tikai 1970-o0s gados. Uzskata, ka 20 lidz 30% visu
graudzalu sugu ir endofitiski simbiotiskas. Vésas
sezonas (C,) graudzalém veidojas simbioze ar
Epichloé gints sugam (anamorfs Neotyphodium),
un sénu micélijs sastopams augu starp$inu telpa
lapu makstis, stumbros un rizomos, ka ari, retak

uz lapu platpu virsmas (7.-0. attéls). Attistoties
ziediem, séne veido micéliju (stromu) uz ziedosa
dzinuma ar konidijiem un péc tam askokarpiem ar
askusporam. Stromas veidosanas var aizkavét zieda
attistibu, tadéjadi negativi ietekméjot saimniekauga
vairo$anos. Atseviskas Epichloé sugas neveido
dzimumstadiju un izplatas tikai ar auga séklam,
micélijam ieaugot ol$tnas un kolonizéjot séklu
digli. Aribezdimumiskajam Neotyphodium sugam,
kas attistijusas no Epichloé, parasti ir pozitiva
ietekme uz saimniekauga vairo$anos, palielinot
varpu un séklu daudzumu.

Salidzinot dazadu graudzalu sugu augu
aug$anu, kas ir inficéti ar endofitiem un aug bez
to klatbatnes, parasti konstaté butiski uzlabotu
aug$anu endofitu klatbatné (7.-0. attéls). Tomeér,
janem veéra vides ietekme uz iespéjamo aug$anas
un fiziologisko raditaju uzlabosanos. Ta pieméram
Festuca arizonica fotosintézes intensitate endofitu
klatbutné samazinas optimalas Gdens pieejamibas
apstaklos, bet palielinas augsnes sausuma situacija,

7.-1.atteéls. (A) Epychloe” typhina on fine fescue. (B) Endophytic mycelia of Neotyphodium sp. showing characteristic septa
(arrow): (C) Accumulation of superoxide in PDA culture of fine fescue endophyte (E. typhina) growing alone or confronted

to Diplodia sp. (up).. Attéls no [0].
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7.-1. attéls. Accumulation of dry mass (mean + SE) in
endophyte-infected (E+) and uninfected (E-) plants
of (a) Lolium perenne (perennial ryegrass), (b) Lolium
rundinaceum (tall fescue), and (c) Bromus setifolius over
a 14-week growth period. (a) and (b) adapted from Clay
(1987b); (c) adapted from Novas et al. (2003).

un lidzigas atskiribas novérojamas ari attieciba uz
aug$anas intensitati. Citos gadijumos, pieméram,
Lolium perenneun tas simbionta Neotyphodium lolii,
endofitu klatbutné augiem ir lielaks fotosintézes
atrums, intensivaka transpiracija un ziedu skaits
neatkarigi no Gdens pieejamibas augsné.
Otraiespéjamipozitivaietekmeuzsaimniekaugu
ir C-endofitu. spé&ja sintezét savienojumus,
kas aizsarga augu pret augédajiem. Lolium
arundinaceum endosimbionta  Neotyphodium
coenophalium sintezétie alkaloidi Ziemelamerika
un Lolium perenne endosimbionta Neotyphodium
lolii-alkaloidi Jaunzélandé un Australija izraisijusi
butiskus un plagus majlopu saindésanas gadijumus
pagajusa gadsimta vida. Epichloé un Neotyphodium

Simbiozes

endofiti sintezé ¢cetru grupu alkaloidus: (1)
pirolizidina alkaloidus lolinus; (2) ergota alkaloidus
klavinus, ergovalinu, lizergskabi, ergopeptinus;
(3) pirolopirazina alkaloidu peraminu, (4) indola
diterpénu alkaloidu lolitremu.  Ja peramins
ir aktivs tikai pret bezmugurkaulniekiem un
lolins - pret bezmugurkaulniekiem un sikajiem
mugurkaulniekiem, tad ergota alkaloidi un loliterms
ir aktivi gan pret ziditajiem, gan kukainiem.

Saknu endofiti parasti ir sénes, kas kolonizé
saknes, bet neveido tipiskas mikorizai raksturigas
struktaras, ka arl, neizraisa augam slimibas
simptomus. Lielaku dalu $adu endofitu iedala 4.
grupa un tie pieder Ascomycota un mikorizas
neveidojo$ajam- Basidiomycota no Sebacinales
kartas. Polifiletisku saknu endofitu grupu apzimé
par tumsi septétajiem endofitiem, jo tiem rakstuigas
melanizétas hifas. Visbiezak tumsi septétie endofiti
sastopami kailséklu saknés (Pinaceae), galvenokart
borealajos un alpinajos biotopos.

Augu endofitiskas baktérijas parasti izolé no
vizuali veselu augu augiem, kuru virsma pirms
tam ir sterilizéta. Lidzigi ka ar sénu endofitiem, ar
baktériju endofiti ir lokalizéti dazados auga organos
un var tikt nodoti no paaudzes uz paaudzi ar séklam,
vai ari tie var nonakt augu audos no apkartéjas
vides. Butiski, ka bakterialo endofitu sabiedriba
konkrétas sugas auga audos ir specifiska un
atskiriga no tas, kada ir rizosféra. Salidzinot saknu
bakterialo endofitu sugu sastavu var konstatét, ka
ta parasti ir batiski (apméram 10 reizes) mazaka
neka apkartéja rizosféra. Visai atskirigus rezultatus
par endofitisko baktériju daudzveidibu augu
audos iegist, izmantojot kultivé§anas metodes un
molekularas analizes metodes, jo daudzi endofiti
pieder t.s. nekultivéjamajiem mikroorganismiem.
Ar molekularajam metodém noteikto dazado
baktériju gin$u skaits parasti ir batiski augstaks.
No apses virzemes dalam izolétas 53 dazadu ginsu
bakteérijas, no risu sakném - 52, bet no 12 kartupelu
$kirném pat 238 gintis. Janem ari véra, ka dala
endofitisko baktériju varétu but identiskas ar augu
aug$anu veicino$ajam rizobaktérijam, kas tuvak
apskatitas nakamaja sadala.

7.5.6.4. Labveligie augsnes mikroorganismi

Lidztekus saméra labi izpétitajai atsevisku
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taksonu augu simbiozei ar N, fikséjosajam
baktérijam, rizosféra eksisté loti liela baktériju
daudzveidiba, kuram var bat labvéliga ietekme
uz augu aug$anu un attistibu. Augiem labveéligas
augsnes baktérijas parasti dévé par augu aug$anu
veicino$ajam rizobaktérijam (angl. plant growth
promoting rhizobacteria, PGPR). Pozitiva ietekme
var bt tie$a, veicinot auga aug$anu vai inducéjot
sistémisko rezistenci ar noteiktu baktérijas izdalito
savienojumu starpniecibu, ka ari, veicinot baribas
vielu pieejamibu un uznemsanu, ka ari, ta var bat
netie$a, samazinot patogéno organismu kaitigo
ietekmi. Analizéjot atsevisku mikroorganismu
izolatu iespéjamo labvéligo ietekmi uz augiem
janem véra, ka dabiskos apstaklos attiecibu raksturu
starp mikroorganismiem un auga sakném rizosféra
nosaka sugu daudzveidibas kompleksa ietekme caur
sarezgitu kimisko un molekularo signalu sistémam.
Lidz ar to, ir grati izdarit pamatotus secinajumus
par iespéjamo mutualisko mijiedarbibas raksturu
uz atsevisku pétjjumu pamata. No otras puses,
$ada informacija var buat noderiga praktiskas
augu aizsardzibas, vajadzibam, izstradajot jaunus
bioméslojumus un augu biologiskas aizsardzibas
lidzeklus.

Labi zinami PGPR pieméri ir saistiti ar sugam
un izolatiem no gintim Arthrobacter, Azoarcus,
Azospirillum, Bacillus, Burkholderia, Enterobacter,
Gluconacetobacter, ~ Herbaspirillum,. -Klebsiella,
Previbacillus, Pseudomonas, Serratia.

Ties$a ietekme uz augu aug$anu var bat saistita
ar (1) baktériju spéju izmainit ‘augu hormonu
koncentraciju, (2) asimbiotiski fiksét gaisa N,
(3) padarit augam pieejamu  fosforu un citus
mineralelementus. Vairaki Bacillus subtilis un
Pseudomonas spp., Rhizobium_spp., Azospirillum
spp. izolati sintezé indol-3-etikskabi un izdala to
apkartéja vidé augsta koncentracija (5 lidz 5 mg mL-
'), bet ta ietekme uz aug$anu nav viennozimiga un
ir atkariga gan no koncentracijas, gan augu jutibas
pret hormonu. Giberelinus sintezé Azotobacter
diazotapicus, Herbospirilluym seropedicae, Bacillus
pumilus u:c. Savukart, Pseudomonas fluorescens
un Paenibacillus polymyxa sintezé citokininus.
Atsevigkas baktérijas, pieméram, Pseudomonas
putida, Enterobacter cloacaeu.c.izdalaapkartéjavidé
enzimu l-aminociklopropan-1-karboksilskabes
(ACC) dezaminazi, kas hidrolizé etiléna tieSo

prieksteci ACC un nelauj tai parvérsties par
etilénu, tadéjadi samazinot audos izdalama etiléna
daudzumu un ta aug$anu inhibé&joso efektu.

Fosforu $kidino$as baktérijas izdala  augsné
organiskas skabes un fosfatazes, kas parvér$ tur
atrodo$os neskistoSos fosfora salus $kistoSos
monobaziskos un dibaziskos jonos. Si iemesla dél
vairakas fosfatus $kidino$as bakterijas (Bacillus
licheniformis, Bacillus megaterilum, Enterobacter
agglomerans, Pseudomonas putida) var uzskatit par
PGPR. Atseviskam baktérijam, pieméram, dazam
Bacillus linjjam, piemit spéja ne tikai $kidinat
fosfatus, bet ari fiksét gaisa N..

Bez augu inducéto sistémisko rezistenci
ierosinogas aktivitates, PGPR razo arl metabolitus
ar tie$u pretsénu aktivitati (amfizins, kamozamins,
digomicins. A, oomicins A, fenozina-1-
karbonskabe, pioheterins u.c.). Daudziem no
tiem ir aktivitate gan in vitro, gan in vivo. Ta
pieméram, 2,4-diacetilfloroglucinola uzkraganas
kvieSu augu rizosféra korelé ar eso$o baktériju
populacijas blivumu un to spéju kolonizét auga
saknes. Savukart, P. fluorescens izolats 2-79 un P
gureofaciens izolats 3084 razo fenazina derivatu,
kas apspiez Gaeumannomyces graminis var.
tritici infekciju kvieSiem, bet P. fluorescens izolats
CHAO razo HCN, 24-diacetilfloroglucinolu un
pioluturinu, kas inhibé vairaku sénu patogénu
attistbu un ari to izraisito slimibu attistibu.

Slimibu apspie$ana var but saistita ari ar
PGPR sintezétajiem litiskajiem enzimiem. Banksia
grandi saknu puvi, ko izraisa Phytophthora
cinnamoni, veiksmigi nover$ celulazi producéjoss
Micromonospora carbonaceae izolats. Phytophthora
fragariae var. rubiizsaukto avenu saknu puvi apspiez
dazadas glikanazes veidojo$as aktinomicétes.
Ari hitinolitiskos enzimus razojosas baktérijas
(Bacillus cereus, Enterobacter agglomerans) var
veiksmigi samazinat fotopatogéna Rhizoctonia
solani bojajumus.

7.5.6.5. Apputeksnétaji

Apmeéram 2/3 visu ziedaugu apputeksné
kukaini vai, daudz retak, ari citi dzivnieki (putni
un siksparni). Apmaina pret puteks$nu parnesanu
augi apgada apputeksnétajus ar baribas vielam
nektara un putek$nu veida. Nektars lidz pat
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50% var sastavét no cukura, bet putek$nus par
15 lidz 60% veido proteini, tapéc tie ir nozimigs
baribas vielu avots. Si iemesla dé] ziedaugu un
tos apputeksnéjoso kukainu attiecibas ir izteikts
mutualisma piemérs. Tomeér, partneru savstarpéjas
atkaribas pakape un specializacijas limenis dazados
konkrétos gadjjumos var but visai atskirigs.
Viena attiecibu spektra gala ir augsti specializétas
attiecibas, kuru partneri viens bez otra nevar
izdzivot, ka, pieméram, vigu un lapsenu simbiozes
gadijuma. Otra spektra gala ir tiri antagoniskas
attiecibas, ka, pieméram, starp dazam Ophrys gints
orhidejam un to apputeksnétajiem, kuras izmanto
dzimumfermonus ka pievilinaganas signalus.

Augu ziedu formas, krasas un smarzas
daudzveidibu saista galvenokart ar nepiecie$amibu
pievilinat apputeksnétajus. Sie signali darbojas
dazados attalumos: ja smarza ir nozimiga liela
attaluma, ka ari, nakti ziedo$iem augiem, krasa un
forma lauj orientétis galvenokart vidéja attaluma un
tuvuma. Ziedu smarzu veido izoprenoidi (parsvara
mono- un seskviterpéni), taukskabju derivati un
fenolu dabas savienojumi.

Uzskata, ka auga izdalitais nektars darbojas ka
atlidziba apputeksnétajam. No auga puses, tas ir gan
apputeksnétaju pievilinosais faktors, gan zaudéjums
no ta sintézei izmantoto resursu viedokla. Savukart,
no apputeksnétaja puses, nektars ir baribas avots,
kas daudzam specializétam sugam dr -vienigais.
Augam nektars jasarazo pietiekama daudzuma, lai
apputeksnétajs tiktu pievilinats, ta¢u ne tik daudz,
lai kukainis neizvélétos apmeklét citus $is pasas
sugas augus. Nektara sekrécijas atrums mainas
atkariba no diennakts laika, sezonas, ka ari no ta,
kadai apputeksnétaju sugai augs dod prieksroku.
Dazu sugu augi “krapjas” tadéjadi, ka atseviski
ziedi ziedkopa nektaru sekreté loti maz vai nemaz,
tadéjadi ietaupot ta sintézei nepiecieSsamos resursus.
Viens zieds diena sarazo 0.1 1idz 10 pL nektara, bet
$is daudzums var sasniegt ari 650 pL.

Nektars sastav no monosaharidu glikozes un
fruktozes un disaharida saharozes $kiduma udeni,
ka ari, neliela daudzuma aminoskabju un citu
savienojumu. Nektara veido$anas un sekrécija
nav specifiska ziedu funkcija, jo tas var veidoties
praktiski uz visiem virszemes organiem, bet
veido$anas vieta parasti ir saistita ar ta darbibas
vietu. Nektara izdaliSanas vietas ir specializétas
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struktaras, nektariji, un to struktira un sekrécijas
mehanisms var bat dazads. Nektars var paradities
uz auga virsmas bez jebkadas morfologiski
pamanamas struktaras klatbutnes, bet var ari
veidot Ipasas struktaras ar sarezgitu uzbavi. Parasti
nektariji nav tie$i saistiti ar vadaudu sistému.
Vadaudu sistéma, paarsti floéma, piegada nektara
sintézes komponentus sekretorajam parenhimas
$anam, kas izvietotas pie nektariju pamatnes.
Eksisté divas teorijas par mnektara oglhidratu
komponenta veido$anos — ka viss nepiecieSamais
oglhidratu daudzums nonak nektarijos tie$i no
floémas, vai, ka nektarijos notiek cites uzkrasanas,
bet aktivas sekrécijas laika notiek tas hidrolize.
Jadoma, ka abi'mehanismi ir iespéjami, bet dazada
pakapé atskirigas - situacijas. Viennozimigi, ka
nektariju parenhimas $inas satur amiloplastus.
Aktivas sekrécijas laika notiek ari $tnapvalka
invertazes katalizétais saharozes metabolisms par
heksozém glikozi un fruktozi. Nektara priekstecu
transports tiek istenots ar membranu sistémas
transporta vezikulu starpniecibu, kuras notiek ari
komponentu kimiskas izmainas (7.-0. attéls).
Apméram tre$a dala orhideju sugu izmanto
apputeksnéjosos kukainus, bet nepiedava ka
atlidzibu ne nektaru, ne putek$pus. Ta vieta,
ziedi izdala smarzu, kas péc kimiska sastava ir
identiska apputeksnéjoso kukainu (lapsenu) matisu
dzimumfermoniem, pievilinot lapsenu tévinus ka
apputeksnétajus. Stadaptiva mehanisma sarezgitibu

‘Companion cell

Key:

@ Amyloplast

— & Plasmodesma © Vesicle with pre-nectar
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7.-1. attéls. Mirmekofitais augs Hydnophytum formicarium
ir heterotrofs augs, kas barojas no mikorizas senem. Attéls
no [000].
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Pielikums 7-1. AUGU-APPUTEKSNETAJU MIJIEDARBIBA UN TAS ATKLASANA

Ideja par to, ka daudzam augu sugam nepiecieSami
kukaini to ziedu apputeksnésanai un sekojosai séklu
veido$anai, ir saistita ar vacu botanika-amatiera
CHRISTIAN KONRAD SPRENGEL novérojumiem, kas
apkopoti 1793. gada izdotaja gramata “Das entdeckte
Geheimniss der Natur in Bau und in der Befruchtung
der Blumen”. SPRENGEL apraksta vairak neka 500
augu sugas, kuru ziedu apputeksnésanai nepiecieSami
kukaini un secina, ka “daba nevélas pielaut ziedu
apputeksné$anos ar saviem puteksniem”. Sie uzskati
bija pretruna ar taja laika valdo§o domu par pasapputi
ka galveno apauglosanas un séklu aizme$anas
prieksnoteikumu. SPRENGLER idejas tika ignorétas
lidz 1862. gadam, kad CHARLES DARWIN uzsvéra tas
darba “On the Various Contrivances by which British
and Foreign Orchids are Fertilized by Insects, and on
the Good Effects of Intercrossing”. DARWIN atziméja,
ka svesappute palielina variacijas, tadéjadi veidojot
pamatu dabiskajai izlasei.

Musdienas zinams, ka augi novér§ pasapputi ar
divu galveno mehanismu palidzibu. Pirmkart, dazada
dzimuma ziedu uzziedé$ana ir atdalita vai nu laika, vai
telpa. Otrkart, fiziologiskais pasapputes novér$anas
mehanisms ietver spéju at$kirt sava un sve$a auga
puteksnus, atlaujot digt tikai putek$niem no cita
individa.

parada fakts, ka Ophrys spaegodes ziedi talit péc
apputeksnésanas partrauc fermonu sintézi-un sak
izdalit batisku daudzumu noteikta savienojuma,
farnezilbenzoata, kuru izdala ari‘lapsenu matites
péc kopulacijas un kas tapéc darbojas ka lapsenu
tévinu atvairitajs. Papildus Kimiskajiem signaliem,
daudzu Ophrys sugu ziedi darbojas ka vizualie un
taktilie signali, atgadinot atbilsto$as sugas lapsenu
matites un tadéjadi pievilinot tévinus nolaisties uz
tiem (7.-0. attéls). Puteksni pielip tévina kermenim
un tadéjadi var izplatities uz citiem ziediem.

Viena no specifiskakajam un sarezgitakajam
augu-apputeksnétaju kukainu simbiozém
ir gadijjuma ar vigém (Ficus spp.) un to
apputeksnétajam lapseném no Agaonidae dzimtas.
Vigém raksturiga slégta ziedkopa, sikonija, kuras
ieksiené esoSo ziedu apputeksné$ana katrai no
>750 Ficus sugam ir atkariga no specifiskas sugas
lapsenes darbibas. Nobriedusi sikonija ir izméra
no zirna lidz tenisa bumbinai, atkariba no sugas,
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5.-1. attéls. elsmes kanadieSu endokrinologs, visparéja
adaptacijas sindroma teorijas raditajs.

un tas ieksiené ir no 10 lidz 10 000 viendzimuma
ziedu. Vienmajas augiem apauglotas lapsenu
matites ieklast sikonija pa Sauru atveri, apputeksné

7.-1. attéls. Mirmekofitais augs Hydnophytum formicarium
ir heterotrofs augs, kas barojas no mikorizas séném. Attéls
no http://columbus-cactus-club.webs.com. Autors BRUCE
BRETHAUER.
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ziedus un dgj olas atseviskas auglenicas, kuras ka
gallos talak attistas un barojas jaunas lapsenes. Vigu
séklas un lapsenu kapuri attistas vairakas nedélas.
Lapsenu tévini izskilas pirmie un apauglo matites,
kas vél atrodas gallos. Ta ka viri$kajos ziedos ir
nogatavojusies puteksni, matites acquire tos pirms
izlido$anas uz jaunam sikonijam. Apméram puse
visu Ficus sugu ir divmaju augi, ar sievi$kajiem un
viri$kajiem kokiem. Viriskajiem Ipatpiem ir gan
viriskie, gan sieviskie ziedi un tajos dzivo (vairojas)
lapsenes, bet séklas neveidojas (7.-0. attéls).
Sieviskajiem Ipatpiem ir tikai sieviskie ziedi un tie
razo séklas, bet lapsenes tajos nevairojas.

7.5.6.6. Skudras un mirmekofiti

Augu attiecibas ar skudram ietver plasu
mijiedarbibu spektru, no vaji izteiktam saistibam
lidz obligatam, augsti specializétam mutualismam.
Obligata mutualisma gadjjuma augs apgada
skudru partnerus ar baribas vielam un nodrosina
dzives vidi specializétu dobumveida struktiru
(mirmekodomaciju)  veida.  Savukart, augu
apdzivojosa skudru kolonija pasarga to no
augédajiem, sénu patogéniem un konkuréjosas
vegetacijas. Jaunakie pétijumi liecina, ka augs
izmanto ari slapekli saturo$us savienojumus
no domacijas skudru uzkratajam atliekam

(b)

(ekskrementi u.c.), kas ir ipasi butiski epifitiskajam
sugam.

Mirmekofitiskas  (obligato  skudru . augu)
sugas satopamas vairak neka 100 dazadas gintis.
Morfologiski ka domacijas var darboties dzelksni,
lapas un stumbri, kuriem izveidojas cauri vidi, ka
arl, dazadas specializacijas pakapes lapu kabatas.
Hydnophytum ginti ir 55 mirmekofitu sugas,
kuram skudras apdzivo ‘paresninato stumbru un
zaru dobumus (7.-0. attéls). Domaciju iek$puse
nav tuksa, bet veido sazarotu eju sistému. Epifitisko
tropu orhideju sugai Caularthorn bilamellatum
domacijas ir t.s. pseidosipoli, kas izveidojas no
stumbriem. Ar skudram apdzivoto domaciju
iek$éja virsmacir parklata ar organiska materiala
kartu, kas sastav. no skudru baribas atliekam,
beigtam skudram, ércém un brunutim (7.-0. attéls).
Nepenthes gintij, kas labi pazistami ka kukainedaji
augi, pieder Borneo endémiskais augs Nepenthes
bicalcarata, kas veido asociaciju ar Camponotus
shmitzi sugas skudram (7.-0. attéls). Par skudru
ligzdu kalpo stigas ar tuks$u vidu.

Augi var uznemt dazadus neorganiskos un
organiskos  savienojumus, parsvara, slapekli
saturo$us, no domaciju iek$puses, kuru atrasanas
tur saistita ar skudru darbibu. Caularthorn
bilamellatum augi ir spé&jigi aktivi uznemt dazadas
slapekla formas (NH,’, glutaminu, urinvielu).
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7.-1. attéls. Mirmekofitais augs Hydnophytum formicarium
no Dienvidaustrumu Azijas. Attéls no http://columbus-
cactus-club.webs.com. Autors BRUCE BRETHAUER.

7.-1. attéls. Mirmekofitais augs Hydnophytum formicarium
no Dienvidaustrumu Azijas. Attéls no http://columbus-
cactus-club.webs.com. Autors BRUCE BRETHAUER.

Uznemsanas reakcijas katalitiska efektivitate $aja
gadijumairsalidzinamaarto,kadanovérotatvertnes
bromeliadam. Dazadu slapekla savienojumu
uznemsanas spéjas zina mirmekofitiskie epifiti ir
lidzigi kukainédajiem augiem, kuru dazam sugam
slazdu struktaras apdzivo dazadi organismi, kas
darbojas ka starpnieki baribas vielu pieejamibas
palielinasana.

Skudru apgade ar baribas vielam no auga
puses var but tie$a, ka arpusziedu nektara un
baribas kermenu veido$ana, gan netiesa, ka vides
nodrosinasana medusrasu razojo$am laputim vai
taurinu kapuriem. Arpuszieda nektariji veidojas
vairak neka 2200 sugam, un tie ir sastopami
gan obligati, ‘gan fakultativi mirmekofitiskajam
sugam. So nektariju atraganas vietas, ka ari, to
uzbave un funkcionésana ir loti daudzveidiga. Ta
pieméram, paleotropisko koku ginti Macaranga
(Euphorbiaceae) lielakajai dalai sugu nektariji
izvietotu uz lapu malam, bet papildus nektariji

7.-1. attéls. Mirmekofitais augs Nepenthes bicalcarata no
Borneo. Attéls no Wikipedia.com. Autors DAVID SUCIANTO.

uz lapu platném atrodami tikai fakultativi
mirmekofitiskajam sugam.

Stinu baribas kermeni parasti veidojas arpus
domacijam lapu galos, uz pielapém vai stumbra,
un tie satur lipidus, oglhidratus un proteinus, bet
N/C attieciba ir augsta. Skudras tos izmanto ka
pamata baribas avotu un ipasi intensivi aizsarga
jaunveidotos baribas kermenus. Pretstata tam,
fakultativie mirmekofiti producé baribas kermenus,
kas satur daudz mazak lipidu un proteinu. Baribas
kermenu veido$ana patéré apméram 5% no auga
virszemes dalu biomasas un pieejamas energijas,
bet 30% visu lipidu un 7% proteinu.

Reala situacija simbiotiski  dzivojo$ajam
skudram ir loti liela nozime mirmekofitisko
augu aizsardziba. Ta pieméram, veselu gadu
eksperimentali —aizvacot visas skudras no
Macaranga triloba augiem, tie zaudé apméram 80%
lapu virsmas, kamér ar skudram apdzivoto augu
lapu virsma $aja laika palielinas par 40%.
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