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SANTRUMPOS 

ABA – abscizo rūgštis 

APW – dirbtinis tvenkinio vanduo (angl. Artificial Pond Water) 

ATP - adenozintrifosfatas 

cADPR – ciklinė adenozitrifosfato ribozė 

E - membranos potencialas 

H
+
 - ATPazė – protonų siurblys 

Cl
-
 - ATPazė – chloro jonų siurblys 

Ca
2+

 - ATPazė - kalcio jonų siurblys 

K
+ 

- ATPazė - kalio jonų siurblys 

Na
+ 

- ATPazė – natrio jonų siurbliai 

HEPES - 4-(2-hidroksietil)piperazinil-1-etansulfoninė rūgštis (buferis) 

HTO – tričio vanduo (angl. Triatiated water) 

IP3 - inozitolio 1,4,5-trisfosfatas 

JS – jonizuojančioji spinduliuotė 

Kin kanalai - įeinančios krypties kalio kanalai  

Kout kanalai - išeinančios krypties kalio kanalai 

MAPK/MAP kinazė – mitogenų aktyvuojama baltymų kinazė (angl. mitogen-

activated protein kinase) 

Na, K, Cl, Ca, Al - cheminiai elementai 

Na
+
, K

+
, Cl

-
, Ca

2+
, Al

3+-
 - jonai 

NAADP – nikotino rūgšties dinukleotido fosfatas 

OBT – organiškai surištas tritis (ang. organicaly bound tritium) 

ROS – reaktyviosios deguonies formos (angl. reactive oxygen species) 

RP - ramybės potencialas 

SE- standartinė paklaida 

Sr 90 – radioaktyvus stroncio izotopas 

Tris – hidroksilmetilaminometanas (buferis) 

VP - veikimo potencialas 
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1. ĮVADAS 

Visi mūsų planetoje gyvenantis organizmai, yra nuolat veikiami 

jonizuojančiosios spinduliuotės (JS), skleidţiamos gamtinių radioaktyviųjų 

elementų, esančių vandenyje, dirvoţemyje, grunte, atmosferoje bei kosminės 

kilmės jonizuojančiosios spinduliuotės. Šiuolaikiniame pasaulyje 

jonizuojančiosios spinduliuotės šaltiniai intensyviai naudojami medicinoje, 

pramonėje, moksliniuose tyrimuose. Toks platus jonizuojančiosios 

spinduliuotės panaudojimas, yra susijęs su radioaktyviųjų atliekų susidarymu ir 

antropogenine radioaktyvia tarša, keliančia grėsmę ţmonėms ir visai 

gyvenamajai aplinkai. Ilgą laiką pasaulyje, buvo laikomasi nuostatos, kad 

radiacinės saugos standartai, nustatyti ţmonėms uţtikrina tinkamą apsaugą ir 

visiems kitiems gyviems organizmams. Kadangi ši prielaida neturėjo 

pakankamo mokslinio pagrindimo, buvo pripaţinta, kad biotos ir visos 

aplinkos radiacinė sauga turi būti uţtikrinama nepriklausomai nuo ţmonių 

radiacinės saugos, siekiant palaikyti biologinę įvairovę ir pusiausvyrą 

(Delistraty 2008). Pastaruoju metu Europos Sąjunga ir kitos tarptautinės 

organizacijos vis didesnį dėmesį kreipia į aplinkos radiacinė apsaugos 

uţtikrinimo problemas. Paskutinius 10 metų yra intensyviai dirbama siekiant 

sukurti efektyvias biotos radiacinės saugos uţtikrinimo gaires (Garnier-Laplace 

et al. 2013). Per šį laikotarpį buvo atrinktos standartizuotųjų augalų ir gyvūnų 

grupės ir nustatytos jiems taikytinos apšvitos dozių ribos (Lukšienė et al. 

2013). Tačiau, moksliškai pagrįstų duomenų apie radiacijos poveikį įvairioms 

biotos rūšims trūkumas vis dar išlieka viena iš pagrindinių problemų, 

stabdančių veiksmingos aplinkos apsaugos nuo ţalingo JS poveikio sistemos 

kūrimą, įteisinimą ir įgyvendinimą (Dallas et al. 2012). Ypatingai tai liečia 

maţų jonizuojančiosios spinduliuotės dozių poveikio gyviems organizmams 

įvertinimą. Maţų jonizuojančiosios spinduliuotės dozių veikimo mechanizmų 

išaiškinimą apsunkina netiesinė dozės atsako priklausomybė ir tai, kad maţų ir 

didelių JS dozių poveikis skiriasi ne tiek stiprumu, kiek organizmo reakcijos 

pobūdţiu (Geras‟kin et al. 2007; UNSCEAR 2012). Yra nustatyti būdingi 

maţoms JS dozėms biologiniai efektai, susiję su teigiamu poveikiu gyviems 
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organizmams (radiacinė hormezė), ląstelių jautrumo didelių dozių JS ir kitiems 

aplinkos veiksniams modifikacija, signalo apie sukeltus radiacinius padarinius 

perdavimu iš apšvitą patyrusių ląstelių neapšvitintoms (gretutiniai reiškiniai). Į 

šių padarinių nagrinėjimą nukreipti tyrimai pateikia skirtingus ir kartais 

prieštaringus rezultatus, kurie yra besitęsiančių Tarptautinės atominės energijos 

agentūros (IAEA), Tarptautinės Radiacinės saugos Komisijos (ICRP) ir kitų 

organizacijų debatų prieţastimi (Morgan et al. 2013). Pavyzdţiui, nėra 

vieningos nuomonės, ar JS sukeliami gretutiniai reiškiniai sustiprina JS poveikį 

sąlygodami radiacinių padarinių paplitimą organizme, ar tai yra vienas iš 

adaptacinių mechanizmų, reikalingų apsaugoti organizmą nuo radiacinių 

padarinių vystymosi (Mothersill & Seymour 2006; Mothersill & Seymour 

2005). Panaši situacija yra ir su maţų JS dozių savybės keisti organizmo 

reakciją į kitus stresinius faktorius interpretacija. Vieni tyrėjai teigia, kad 

apšvita maţomis JS dozėmis inicijuoja adaptacinį organizmo atsaką ir 

apsprendţia maţesnį jo jautrumą kitų veiksnių poveikiui (Marples 1997; Wolff 

et al. 1988), kiti priešingai konstatuoja, kad maţų dozių JS geba stiprinti kitų 

aplinkos faktorių poveikį organizmui (Burlakova 1995) arba silpninti 

organizmo atsparumą aplinkos poveikiui (Dmitriev et al. 2009). Atsiţvelgiant į 

tai, kad mūsų aplinka vienu metu yra veikiama daugelio fizikinių, cheminių ir 

biologinių veiksnių, kurių tarpusavio sąveika gali nulemti naujų kenksmingų 

derinių susidarymą arba jau esamų biologinio toksiškumo pakitimus 

(Fairbrother et al. 2007), modifikuojančio JS poveikio organizmų reakcijai į 

kitus aplinkos faktorius įvertinimas yra labai svarbus mišrios aplinkos 

antropogeninės taršos kontekste. Vis didesnį susirūpinimą kelia aplinkos 

technogeninis uţterštumas aliuminiu (Al), vienu iš labiausiai paplitusių metalų 

Ţemės plutoje ir visoje aplinkoje. Aliuminis aptinkamas visuose gyvuose 

organizmuose neturėdamas apibrėţtos fiziologinės paskirties (Poschenrieder et 

al. 2008a), bet yra gerai ţinoma, kad Al gyvūnuose pasiţymi neurotoksiškumu 

ir kancerogeniškumu (Darbre et al. 2013; Martac & Podgorac 2010; Kawahara 

& Kato-Negishi 2011), o augaluose slopina šaknų augimą, fotosintezės 

aktyvumą, ląstelių metabolizmą, maistinių medţiagų apykaitą (Alvim et al., 
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2012; Gupta et al., 2013; Mossor-Pietraszewska, 2001; Panda et al., 2009; Rout 

et al., 2001; Silva et al., 2012). Tačiau Al biologinis elgesys sąveikoje su kitais 

aplinkos faktoriais įskaitant ir JS nėra gerai ištirtas. Kelios tyrėjų grupės 

pateikė duomenų apie modifikuojantį jonizuojančiosios spinduliuotės poveikį 

Al biologiniam toksiškumui. Vienų tyrimų rezultatai parodė, kad, bendras JS ir 

aliuminio veikimas sąlygoja intensyvesnį glijos skaidulinio rūgščiojo baltymo 

(angl. GFAP) pasireiškimą ţiurkių smegenyse, lyginant su atskiru aliuminio ar 

maţo intensyvumo rentgeno spindulių poveikiu (Nedzvetskii et al., 2001). Kita 

tyrėjų grupė taip pat konstatavo suminio maţų JS dozių ir aliuminio poveikio 

sinergetinį pobūdį, parodydama, kad veikiant lašišinių ţuvų odos mėginius 

aliuminiu ir maţų dozių γ – spinduliuote, gretutiniai efektai klonogeninėse 

ląstelėse pasireiškia stipriau nei apšvitos ar aliuminio atskiro poveikio atveju 

(Mothersill et al. 2014). Tačiau JS sąveikos su Al ar kitais aplinkos veiksniais 

kaip ir maţų JS dozių sukeliamų fenomenų mechanizmai nėra pakankamai 

išaiškinti. Šiuolaikiniame pasaulyje maţų dozių JS gali turėti reikšmingą 

poveikį ţmogui ir aplinkai, nes jos šaltiniai, su kuriais susiduriama kasdien, yra 

padidėjęs gamtinis radiacinis fonas, padidėjusi aplinkos antropogeninė tarša, 

medicininė, profesinė ir avarinė apšvita (Sokolov & Neumann 2014). Todėl, 

išlieka poreikis tęsti maţų JS dozių poveikio tiek ţmonėms tiek ir biotai naujų 

efektyvių tyrimų ir vertinimo metodų paiešką.  

Augalai daugelyje atvejų yra patogūs tyrimų objektai JS veikimo 

mechanizmų atskleidimui, nes suteikia daug informacijos ne tik apie 

daugeriopas fenomenologines atsakų į apšvitą savybes, bet ir padeda išsamiai 

analizuoti radiacinių padarinių prigimtį gyvuose organizmuose. 

Menturdumbliai yra sausumos ir vandens augaliją jungianti grandis (McCourt 

et al. 2004), todėl juose vykstančių procesų supratimas turi didelę reikšmę, nes 

nustatyti dėsningumai gali būtų pritaikyti ir aukštesniesiems augalams. Šie 

makrodumbliai yra labai jautrūs aplinkos uţteršimui, todėl yra naudojami 

išorinių veiksnių toksiškumo vertinimui (Manusadzianas et al. 2002), 

technogeninių radionuklidų vandens ekosistemoje akumuliacijos stebėsenai 

(Nedveckaite et al. 2007; Nedveckaite & Marciulioniene 2011) ir gali 
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naudojami kaip bioindikatoriai radiotoksikologiniuose tyrimuose (Adliene et 

al. 2006). Visų ląstelių plazminė membrana yra ne tik barjeras tarp ląstelės 

išorės ir vidaus, bet pirminis taikinys aplinkos faktorių poveikiui. Išoriniai 

veiksniai gali pakeisti ląstelių membranų elektrinį potencialą (E), tiesiogiai 

paveikdami membranos struktūrą ar veikdami jonų pernašos sistemas, 

dalyvaujančias ląstelės elektrogenezeje (Tekpli et al. 2013). Ţinoma, kad 

membranos makromolekulinės organizacijos, paviršinio potencialo, baltymų ir 

receptorių funkcionavimo analizė gali būti pritaikyta vertinant skirtingų tipų ir 

intensyvumo JS sukeliamus padarinius ląstelėje (Cramp & Yatvin 1994; 

Somosy 2000). Augalinių ląstelių membranų elektrofiziologinių savybių 

pokyčiai atspindi ankstyviausią ir greičiausią ląstelės reakciją į besikeičiančias 

aplinkos sąlygas. Augalai gali taip pat reaguoti į įvairius išorinius stimulus, 

generuodami greitus elektrinius atsakus, t.y., veikimo potencialus (VP), 

panašius į gyvūnų neurotransdukcijoje dalyvaujančius elektrinius signalus 

(Baluška 2013). Be to, augalų VP pasiţymi specifiškumu stimului, todėl gali 

būti naudojami kaip skirtingų aplinkos veiksnių, įskaitant ir JS, sukeliamų 

padarinių biologinis markeris (Volkov & Ranatunga 2006). Dėl savo unikalių 

sandaros, funkcionavimo ir fiziologinių savybių, gebėjimo generuoti VP 

reaguojant į mechaninį sudirginimą, paţeidimą, aplinkos toksiškumą ar 

atsakant į tiesioginį elektrinį stimuliavimą, menturdumblių ląstelės yra plačiai 

naudojama modelinė sistema elektrofiziologiniuose tyrimuose (Tazawa et al. 

1987). Ţinoma, kad didelių dozių JS geba sukelti savaiminį veikimo potencialo 

generavimą ir kitus elektrofiziologinius pokyčius makrodumbliuose (Röttinger 

& Hug 1972). Tačiau, menturdumblių bioelektriniai parametrai jautriai ir 

greitai reaguoja ir į nedideles toksinių medţiagų koncentracijas (Юрин & 

Соколик 1991), todėl galėtų būti pasitelkti maţų jonizuojančiosios 

spinduliuotės dozių poveikio tyrimuose. 

Vienas biologiškai svarbiu maţų JS dozių šaltinių ypač vandens 

ekosistemose, yra tritis. Natūraliai tričio gamtoje yra labai maţai, tačiau jis 

papildomai gali patekti į aplinką dėl branduolinės energetikos objektų veiklos, 

branduolinių ginklų gamybos bei radioţymenų naudojimo moksliniuose 
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tyrimuose. Dėl minėtų veiklų tričio koncentracija ypatingai vandens 

ekosistemoje gali didėti. Tai patvirtina ir 2011 metais įvykusios branduolinės 

avarijos Fukušimoje pasekmės, kuomet buvo uţfiksuotas reikšmingas ir 

uţsitęsęs radionuklidų įskaitant ir tritį išmetimas į Ramųjį vandenyną ir 

gruntinius vandenis, sukėlęs didelę grėsmę vandens organizmams. Tikėtina, 

kad padidintos tričio koncentracijos aplinkoje tikimybė artimoje ateityje didės 

dėl branduolinės energetikos vystymosi. Todėl būtina vykdyti išsamius tričio 

poveikio gyviems organizmams tyrimus, siekiant kuo tiksliau įvertinti keliamą 

aplinkai pavojų dėl galimo tričio kiekio padidėjimo radiologinių avarijų atveju 

(Boyer et al. 2009) ypatingą dėmesį skiriant tričio poveikio vandens biotai 

tyrimams (Jean-Baptiste & Fourré 2013). Tričio poveikis gyvam organizmui 

kelia tiek didelį tyrėjų susidomėjimą tiek ir susirūpinimą dėl jo keliamos 

rizikos, nes tritis yra labai mobilus biologinėse sistemose, jis gana greitai 

įsijungia į vandens molekules (angl. HTO - tritiated water), lengvai patenka į 

organizmo vidų vandeniui įprastiniu būdu, o jo metabolizmas ląstelėje 

identiškas vandeniliui (Melintescu et al. 2011). Patekęs į ląstelę, tritis gali 

susijungti su įvairiausiomis biologinėmis molekulėmis ir modifikuoti jų 

funkcionalumą, tai ir apsprendţia tričio poveikio daugialypiškumą (Galeriu et 

al. 2013; Kim et al. 2013). Kaip JS šaltinis, tritis gali veikti organizmą 

tiesiogiai jonizuodamas molekules arba netiesiogiai per vandens radiolizę 

sukurdamas laisvuosius radikalus. Išvardintos tričio savybės nulemia tai, kad jo 

biologinis efektyvumas yra didesnis negu γ ar rentgeno spindulių (Little & 

Lambert 2008). Todėl galima pastebėti tričio sukeltą biologinį poveikį, net ir 

esant labai maţoms jo skleidţiamos radiacijos dozėms. Daugiau ţinių apie 

maţų dozių jonizuojančiosios spinduliuotės poveikio mechanizmus 

ląsteliniame lygmenyje suteiktų tričio poveikio augalinėms ląstelėms tyrimas 

elektrofiziologiniais metodais. 

1.1 Darbo tikslas ir uţdaviniai 

Darbo tikslas - standartiniu viduląsteliniu biopotencialų registravimo ir 

fiksuotos įtampos metodais ištirti maţų jonizuojančiosios spinduliuotės dozių 
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poveikį menturdumblių Nitellopsis obtusa ląstelių membranų bioelektriniams 

parametrams.  

Šiam tikslui pasiekti buvo iškelti tokie darbo uţdaviniai:  

1. Įvertinti kaip tričio sąlygotos maţos jonizuojančiosios spinduliuotės 

dozės veikia menturdumblių Nitellopsis obtusa ląstelių: 

– membranos ramybės potencialą ir specifinę membranos varţą; 

– veikimo potencialo dinamiką; 

– Ca
2+

 ir Cl
-
 pernašos sistemų funkcionavimą membranos elektrinio 

suţadinimo metu. 

2. Ištirti suminį aliuminio ir tričio poveikį menturdumblių ląstelių 

membranų jonų pernašos sistemų funkcionavimui.  

3. Išanalizuoti maţų jonizuojančiosios spinduliuotės dozių sukeliamų 

gretutinių reiškinių elektrofiziologinę išraišką ir galimą perdavimo 

mechanizmą. 

1.2 Darbo naujumas 

1. Menturdumblių Nitellopsis obtusa ląstelės kaip modelinės sistemos 

elektrofiziologiniai parametrai pirmą kartą panaudoti kaip jautrūs ir 

informatyvūs maţų tričio dozių poveikio indikatoriai. 

2. Pirmą kartą atliktas suminio tričio ir aliuminio poveikio menturdumblių 

Nitellopsis obtusa jonų pernašos per membraną sistemoms tyrimas. 

3. Pirmą kartą maţų jonizuojančiosios spinduliuotės dozių sukeliamų 

gretutinių reiškinių tyrimams buvo panaudota menturdumblių 

Nitellopsis obtusa elektrofiziologinių atsakų analizė.  

 

1.3 Darbo aktualumas ir praktinis taikymas 

Atliktų tyrimų rezultatai galėtų prisidėti įgyvendinant šalyje galiojančių 

teises aktų, reglamentuojančių aplinkos apsaugą, reikalavimus. Tai yra ypač 

aktualu, nes Lietuvoje vyksta senos atominės jėgainės eksploatacijos 

nutraukimo darbai bei planuojama statyti naują atominę elektrinę, o 



12 

 

vadovaujantis Lietuvos Respublikos ūkinės veiklos (įskaitant ir branduolines 

energetikos objektus) įstatymu, būtina nustatyti, apibūdinti ir įvertinti galimą 

tiesioginį ir netiesioginį planuojamos ūkinės veiklos poveikį radiacinės saugos 

poţiūriu visuomenės sveikatai ir aplinkai (įskaitant gyvūniją ir augaliją). Šiame 

kontekste tričio biologinio poveikio vandens organizmams vertinimas yra labai 

svarbus, kadangi dėl abiejų aukščiau paminėtų procesų išauga tričio, kaip jų 

veiklos šalutinio produkto, koncentracijos padidėjimo aplinkoje rizika. 

Ignalinos atominės elektrinės (IAE) eksploatacijos laikotarpiu Lietuvoje, 

aukščiausia tričio aktyvumo koncentracija jos aušinimo baseine - Drūkšių 

eţere - siekė 24 Bq L
-1

. Tuo tarpu, tričio tūrinis aktyvumas gruntiniame 

vandenyje buvo 2-3 Bq L
-1

, tokiu būdu, maţdaug 20 Bq L
-1

 tričio aktyvumo 

koncentracijos skirtumas susidarė dėl IAE veiklos (Nedveckaite & 

Marciulioniene 2011). Be to, radionuklidų patekimo į biosferą iš Maišiagalos 

paviršinio radioaktyviųjų atliekų kapinyno vertinimo 2005-2012 metais 

rezultatai parodė, kad tritis geriamajame ir buityje naudojamame vandenyje šio 

regiono gyventojams buvo pagrindinis apšvitos šaltinis (Nedveckaite et al. 

2013). Taigi akivaizdu, kad IAE eksploatacijos nutraukimas ir planavimas 

statyti naują atominę elektrinę, taip pat radioaktyviųjų atliekų tvarkymas 

iškelia poreikį tirti tričio poveikį skirtingo organizuotumo gyvoms sistemoms, 

siekiant pakankamai apsaugoti aplinką nuo ţalingų tričio sąlygotos 

jonizuojančiosios spinduliuotės pasekmių. 

Be to, jau yra suformuluotos tarptautinės radiacinės saugos komisijos 

(ICRP) rekomendacijos ir reikalavimai dėl aplinkos radiacinės saugos 

įteisinimo ir nagrinėjamo atskirai nuo ţmonių radiacinės saugos (ICRP 2008), 

taip pat yra rengiami ir Europos sąjungos reikalavimai šalims narėms dėl 

biotos ir visos aplinkos radiacinei saugos uţtikrinimo. Todėl šių tyrimų 

rezultatai prisidėtų prie biotos apšvitos vertinimo, ribojimo ir teisinio 

reglamentavimo Lietuvoje kūrimo. 

Lietuvoje menturdumbliai Nitellopsis obtusa naudojami kaip modeliniai 

organizmai vykdant radioekologinę stebėseną, siekiant įvertinti Drūkšių eţero 

radioaktyviąją taršą ir jame esančios biotos apšvitą dėl IAE veiklos. Tiriant JS 
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poveikį Nitellopsis obtusa bioelektriniam aktyvumui, galima įvertinti JS 

poveikį gyvybiškai svarbioms jonų pernašos sistemoms. Šiuo metu aplinkos 

radiologinė stebėsena vykdoma vertinant radionuklidų akumuliaciją testiniuose 

organizmuose, o apšvitos poveikio vertinimas atliekamas apskaičiuojant 

gaunamas apšvitos dozes nuo jų išorėje ir viduje esančių jonizuojančiosios 

spinduliuotės šaltinių. Kadangi tritis vandens pavidalu labai greit pasišalina iš 

augalų nesant jo išorinėje aplinkoje, todėl HTO poveikio augalams vertinimas 

remiantis aukščiau paminėtu metodu yra labai sudėtingas. Mūsų siūlomi 

menturdumblių elektrofiziologiniai tyrimai galėtų pasitarnauti kaip dar vienas 

efektyvus aplinkos radiologinės stebėsenos įrankis. Šie tyrimai praplėstų 

Nitellopsis obtusa modelinės sistemos panaudojimą tričio biologinio poveikio 

vertinimui, radioekologiniuose tyrimuose, nes bioelektrinių parametrų 

nustatymas realiu laiku objektui esant jonizuojančiosios spinduliuotės 

aplinkoje įgalintų apšvitos poveikio vertinimą ląsteliniame ir organizmo 

lygmenyse beveik natūraliomis vandens ekosistemai sąlygomis. Kadangi 

Nitellopsis obtusa ląstelės pasiţymėjo dideliu membranos elektrinių savybių 

jautrumu reaguojant į nedideles tričio dozes, jų bioelektrinių parametrų, kaip 

greitų ir jautrių radiacijos poveikio indikatorių, analizę galima būtų pritaikyti 

aiškinantis maţų jonizuojančiosios spinduliuotės dozių sukeliamų fenomenų 

mechanizmus ląsteliniame lygmenyje.  

1.4 Ginamieji teiginiai 

1. Maţą išorinės apšvitos dozę nulemiantis 15 kBq L
-1

 tūrinio aktyvumo tritis 

veikia Nitellopsis obtusa ląstelių membranų elektrines savybes, todėl 

menturdumblių bioelektrinės reakcijos gali būti naudojamos kaip jautrūs maţų 

jonizuojančiosios spinduliuotės dozių subletalaus poveikio gyvoje augalinėje 

ląstelėje indikatoriai, radioekologinės stebėsenos bei biotos apšvitos vertinimo 

parametrai. 

2. Menturdumblių elektriniai atsakai į aliuminio poveikį kinta dėl tričio 

buvimo ląstelių aplinkoje, todėl tritis galėtų būti laikomas reikšmingu veiksniu 

aliuminio biologinio toksiškumo pasireiškimui.  
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3. Elektrofiziologiniai tyrimo metodai gali būti naudojami tiriant maţų dozių 

jonizuojančiosios spinduliuotės sukeliamų gretutinių reiškinių mechanizmus 

menturdumblių ląstelėse in vivo. 
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2. LITERATŪROS APŢVALGA 

2.1 Jonizuojančioji spinduliuotė: savybės, poveikis gyviems organizmams, 

maţų dozių problematika ir biotos apšvitos vertinimo ir ribojimo aspektai 

2.1.1 Jonizuojančiosios spinduliuotės savybės ir biologinis poveikis  

Visa ţemės gyva aplinka yra nuolat veikiama įvairių jonizuojančiosios 

spinduliuotės šaltinių, kurie gali sukelti išorinę gyvų organizmų apšvitą, o 

patekę į jų vidų sąlygoja organizmo vidinę apšvitą. JS šaltiniai yra gamtinės ir 

dirbtinės kilmės. Gamtinės kilmės šaltiniais laikoma kosminė spinduliuotė, 

grunte, vandenyje, maiste, statybinėse medţiagose esantys radionuklidai. 

Dirbtinių šaltinių grupei priklauso šaltiniai, sukurti ţmogaus, įvairias tikslais 

naudojami medicinoje, pramonėje, moksliniuose tyrimuose bei radionuklidai, į 

aplinką patekę dėl branduolinės energetikos objektų veiklos, branduolinio 

ginklo bandymų bei radiologinių avarijų (UNSCEAR 2008). Gamtinės bei 

branduolinių reakcijų kilmės JS yra apspręsta radioaktyvumo, t.y. savaiminio 

nestabilių cheminių elementų virsmo kito elemento izotopais, išspinduliuojant 

elementarias daleles, branduolius arba fotonus. JS šaltinių radioaktyvumas 

apibrėţiamas įvykusių branduolinių skilimų kiekiu per laiko vienetą. SI 

sistemoje naudojamas radioaktyvumo matavimo vienetas – bekerelis (Bq), 

kurio aktyvumas yra 1 skilimas per sekundę. Siekiant apibūdinti 

radioaktyvumo koncentraciją tam tikroje medţiagoje dar naudojamas toks 

matas, kaip tūrinis aktyvumas, parodantis medţiagos aktyvumo ir jo tūrio 

santykį (dujose matuojamas – Bq m
-3

 (bekerelis kubiniam metrui)), skysčiuose 

– Bq L
-1

 (bekerelis litrui) bei savitasis aktyvumas, nusakantys medţiagos 

aktyvumo ir masės santykį, matuojamas Bq kg
-1

. 

Bendrai jonizuojanti spinduliuotė skirstoma į skvarbias trumpas 

elektromagnetines bangas (rentgeno(λ ~ 10
-5

 mm), γ (λ ~ 10
-2 

† 10 nm) 

spinduliai) ir maţiau skvarbius dalelių (turinčių krūvį α, β dalelių, protonų, 

sunkiųjų jonų, bei neturinčių krūvio neutronų) pluoštus. JS sąveikaudama su 

medţiaga sukuria teigiamus ir neigiamus jonus perduodamą jiems tam tikrą 

energijos kiekį, reikalingą iš paveiktų atomų išlaisvinti elektronus, protonus, 

neutronus ar net visą branduolį. Maţiausias energijos kiekis, reikalingas 
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daugumos atomų jonizacijai ir valentinių elektronų išlaisvinimui, yra 10-12 

eV. Sukurtų jonų porų skaičius trajektorijos ilgio vienete vadinamas specifine 

jonizacija, kuri priklauso nuo dalelių sklidimo greičio bei medţiagos tankio: 

kuo didesnis dalelių greiti, tuo maţesnė specifinė jonizacija. Dėl JS 

atiduodamos energijos maţėja jos skvarba. Perduodama energija yra vienas 

bendras visų JS tipų sąveikos su medţiaga vardiklis, vadinamas sugertąja doze 

(D) ir apibrėţiamas kaip D = dE/dm (D – sugertoji dozė, dE- medţiagos tūrio 

elementui perduota jonizuojančiosios spinduliuotė energija, J; dm – turio 

elemento masė, kg). Sugertoji dozė SI sistemoje matuojama grėjais (Gy) (1 Gy 

= J kg
-1

) 

Viena svarbiausių JS savybių, nulemiančių biologinio poveikio pobūdį 

yra pernešamos energijos kiekis apibūdinamas tiesine energijos perdava TEP 

(angl. LET Lineal Energy Transfer). Šis dydis atspindinti jonizuojančios 

spinduliuotės energijos perdavimo ypatybes ir parodo vidutinį energijos kiekio 

perdavimą per nueito medţiaga atstumo vienetą (keV/μm). Skirtingi JS tipai 

pasiţymi skirtinga TEP. Maţa TEP pasiţymi γ, rentgeno ir beta spinduliuotė, 

didele – sunkieji branduoliai, protonai, neutronai ir alfa dalelės. Tačiau 

biologiniu poţiūriu svarbu ne tik tai, kiek energijos sugėrė medţiaga, bet ir 

kokius padarinius ląstelei tai gali sukelti. Matas, siejantis sugertą JS dozę su jos 

sukeltomis pasekmėmis gyviems organizmams, vadinamas santykiniu 

biologiniu efektyvumu SBE (angl. Relative Biological Effectiveness) arba JS 

svoriniu daugikliu WR (angl. Weighting factor), kuris priklauso nuo TEP ir nuo 

švitinamo biologinio audinio tipo. Svorinis daugiklis Rentgeno ir  

spinduliuotei bei elektronams ir pozitronams apytiksliai lygus 1(išskyrus tričio 

skleidţiama β spinduliuotę, kurios WR varijuoja nuo1 iki 3, priklausomai nuo 

dozės ir apšvitos trukmės, esant maţoms tričio dozėms WR yra didesnis 

(Dobson RL 1978)) gali siekti 3, šiluminiams neutronams WR  3–5, greitųjų 

neutronų, protonų,  dalelių, branduolių skeveldrų ir sunkiųjų jonų 

apšvitinimui WR  10–20. Padauginus sugertąją JS dozę iš šios JS svorinio 

daugiklio naudojamas biologinį poveikį nusakančiai ekvivalentinei dozei, kuri 

parodo nustatymui (Soderberg 2013).  
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Šios fizikinės jonizuojančiosios spinduliuotės savybės galiausiai 

apsprendţia JS poveikį gyviems organizmams. Jonizuojančiosios spinduliuotės 

sukeliamus padarinius biologiniuose objektuose galima suskirstyti į 

nulemtuosius ir atsitiktinius reiškinius. Nulemtieji reiškiniai būdingi didelėms 

JS dozėms, ir jų atsiradimą galima tiksliai susieti su gauta doze (tai spindulinė 

liga, nudegimai), o atsitiktiniai efektai gali pasireikšti su tam tikra tikimybe 

(vėţys, genomo nestabilumas). Bendrai jonizuojančiosios spinduliuotės 

padarinių vystymąsi galimą suskirstyti į keturias fazes: fizikinę, fiziko-

cheminę, cheminę ir biologinę. Fizikinė fazė trunka labai trumpai (~ 10
-13

 s), 

jos metu vyksta jonų bei molekulių suţadinimas. Toliau seka fiziko-cheminė 

(~ 10
-10

 s) stadija kuomet susidaro laisvieji radikalai. Cheminė fazė (~ 10
-6

 s) 

siejama su laisvųjų radikalų sąveiką su biologinėmis molekulėmis. Ilgiausiai 

tunka biologinė fazė (nuo sekundţių iki mėnesių) kai pasireiškia ląstelių 

funkcijų sutrikimai, morfologiniai pokyčiai, organų paţeidimai (Pouget et al, 

2001). Pagal tai, kokiu būdu buvo sukelti išvardinti padariniai, JS veikimo 

biologiniuose objektuose mechanizmus galima suskirstyti į tiesioginį ir 

netiesioginį JS poveikį. Tiesioginio poveikio metu, JS betarpiškai jonizuoja 

įvairius ląstelės atomus ir molekules, taip paţeisdama ląstelės funkcionavimą. 

Netiesioginio poveikio, kuris manoma sudaro iki 70 % JS poveikio ląstelėms, 

metu JS, sąveikaudama su vandens molekulėmis sukelia vandens radiolizę, 

kurios metu pasigamina reaktyviosios deguonies formos ROS (angl. ROS 

reactive oxygen species), laisvieji radikalai kurie per biocheminių reakcijų 

grandinę sutrikdo ląstelės homeostazę. Tai, kad ląstelių didelę dalį sudaro 

vanduo gali paaiškinti netiesioginio JS poveikio vyraujantį vaidmenį (Riley 

1994) 

Įvairūs fiziniai ir cheminiai aplinkos veiksniai gali turėti įtakos radiacijos 

sukeltų fiziko-cheminių reakcijų eigai, veikti ląstelių ir viso organizmo 

fiziologinę būklę, reparacijos ir regeneracijos procesus, ir taip modifikuoti 

radiacinių paţaidų vystymosi pobūdį. Vienas tokių veiksnių yra deguonis. 

Ţinomas universalus radiobiologijos reiškinys yra susijęs su modifikuojančiu 

deguonies poveikiu biologiniams jonizuojančiosios spinduliuotės efektams. 
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Deguonies efektas būdingas gyviems organizmams visuose biologinės 

organizacijos lygmenyse ir pasireiškia JS poveikio sustiprinimu dėl deguonies 

koncentracijos padidėjimo aplinkoje. Modifikuojančio deguonies poveikio 

mechanizmas nėra iki galo aiškus. Manoma, kad, deguonis sąveikaudamas su 

JS sukurtų biologinių makromolekulių radikalais, uţfiksuoja potencialius 

makromolekulių paţeidimus, taip apsunkindamas paţaidų atitaisymą 

(reparaciją) (Al-Arifх 2003; Kesavan 2005). Be deguonies, radiojautrumą 

didinančiomis savybėmis pasiţymi lipidų peroksidacijos produktai. Priešingą 

poveikį turinčioms, t.y, radioatsparumą didinančioms medţiagoms priskiriami 

tioliai, histaminas, serotoninas, adrenalinas, noradrenalinas, citokininai (Singh 

& Yadav 2005). 

Be to, jautrumui JS gali turėti įtakos ne tik įvairūs aplinkos faktoriai, bet 

ir pačių ląstelių savybės. Ţinoma, kad ląstelių jautrumas JS priklauso nuo 

medţiagų apykaitos procesų intensyvumo, išsivystymo stadijos, 

diferenciacijos, dalijimosi intensyvumo. Atsiţvelgiant į tai jautriausiomis 

laikomos kamieninės kaulų čiulpų, lytinės ir virškinamojo trakto gleivinės 

ląstelės, o atspariausiomis – nervinio, raumeninio ir kaulinio audinio bei 

kepenų ląstelės (ICRP 2007). 

Manoma, kad svarbiausias JS taikinys ląstelėje yra DNR molekulė. 

Daugelio tyrimų rezultatai parodė, kad JS gali sukelti viengrandţius ir 

dvigrandţius DNR trūkius, DNR bazių pakeitimus, kurie savo ruoţtu gali 

nulemti genų raiškos pokyčius ir kaip pasekmė ląstelės funkcijų kontrolės 

praradimą (Shirley et al. 1992). Tačiau, ląsteles ir jos organeles, gaubiančios 

membranos sudaro ne tik barjerą JS pasiekti DNR molekulę, bet ir yra pirminis 

JS poveikio ląstelei taikinys (Koteles 1982). JS sukeliami oksidaciniai procesai 

biologinėse membranose sustiprina pirminius paţeidimus ir gali iššaukti 

negrįţtamą ląstelės membranos struktūrų, oksidacinę degradaciją ir galiausiai 

ląstelės ţūtį. Tikriausiai, todėl ląstelių apsaugą nuo JS poveikio daugiausia 

uţtikrina laisvuosius radikalus surišančios molekulės, superokisddismutazė 

(SOD), katalazė, peroksidazė (Mitchell et al. 1991). Lipidų oksidacinė 

degradacija yra pagrindinė membranų lipidų ir lipoproteinų paţeidimo 
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prieţastis. Vandens radiolizės sukurti radikalai modifikuoja polinesočiąsias 

riebalų rūgštis, ir skatina grandininę reakciją kurios metu atsiranda dar daugiau 

įvairios sudėties oksiduotų lipidų produktų (LaVerne 2000). JS poveikyje gali 

kisti ir baltymų amino rūgščių sudėtis, erdvinė struktūra ir funkcijos (Raleigh 

et al. 1977). Remiantys tyrimų razultatais su antibiotiku amfotericinų B ir 

nistatinu buvo nustatyta, kad membranos takumo, ją sudarančių baltymų ir 

lipidų kitimas turi tiesioginį poveikį jos pralaidumui ir jonų pernašos sistemų 

aktyvumui. Buvo parodyta, kad membranoje esantys jonų kanalai pasiţymi 

dideliu jautrumu JS ir gali būti visiškai inaktyvuojami 1cGy rentgeno 

spinduliuotės, be to poveikis kanalų laidumui didėjo maţėjant JS dozei (Barth 

& Stark 1993). Tai savo ruoţtų, gali įtakoti gyvybiškai svarbius ląstelių 

funkcijas, susijusias su elektrocheminės pusiausvyros palaikymų ir signalų 

perdavimų tarp ląstelių. Buvo parodyta, kad didelės JS dozės augalų ir gyvūnų 

ląstelėse gali modifikuoti membranų elektrines savybes (Doughty & Hope 

1973; Baisch & Bluhm 1978; Gillet 1965). Švitinant menturdumblių Nitella 

ląsteles didelės dozės α dalelėmis, gali būti sukeliami savaiminiai veikimo 

potencialai (Geffey 1972). Taip pat buvo parodyta, kad dėl didelių dozių 

rentgeno ar γ spindulių poveikio, menturdumbliuose stebima membranos 

ramybės potencialo depoliarizacija membranos varţos sumaţėjimas bei 

veikimo potencialo trukmės padidėjimas (Esch 1966). Šie bioelektrinio 

aktyvumo pokyčiai gali būti sąlygoti JS sukeltų membranų struktūrinių 

persitvarkymų. Kadangi ląstelių membranų elektrinės savybės apsprendţia 

daugelį jos atliekamų funkcijų, jų pokyčiai gali turėti įtakos visiems ląstelėje 

vykstantiems fiziologiniams procesams.  

Tačiau nepaisant turimų duomenų apie galimus JS biologinio poveikio 

mechanizmus įvairiuose gyvų organizmų organizaciniuose lygiuose, vis dar 

nėra iki galo aišku, kokie molekuliniai ir ląsteliniai procesai vyksta 

organizmuose, juos veikiant maţomis JS dozėmis. 
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2.1.2 Maţų jonizuojančiosios spinduliuotės dozių poveikio ypatumai  

Pastaraisiais metais mokslininkai ypatingą dėmesį skiria maţų 

jonizuojančiosios spinduliuotės dozių poveikio tyrimams. Vis labiau 

suvokiama, kad ne vien radiologinės avarijos kelia didelę grėsmę, bet kelia 

pavojų ir vis didėjanti technogeninė aplinkos tarša dėl ţmogaus kasdienės 

veiklos, nulementi ūminį maţų JS dozių poveikį organizmui. Ilgą laiką buvo 

manoma, kad iki tam tikro slenksčio JS neturi neigiamo poveikio organizmui, 

vėliau šią teoriją pakeitė tiesinis beslenkstinis modelis, paneigiantis slenkstinės 

dozės ţemiau kurios poveikio nėra, egzistavimą, o maţų JS dozių sukeliamų 

reiškinių vertinimas remiasi didelių ar vidutinių dozių sukeliamų reiškinių 

tyrimų rezultatų ekstrapoliacija. Radiobiologinių tyrimų rezultatai parodė, kad 

maţos JS dozės gali sukelti tokius specifinius atsakus, kaip adaptacija, 

gretutiniai reiškiniai, genomo nestabilumas, apoptozė, padidėjęs jautrumas 

aplinkos veiksniams, kurių mechanizmų aiškinimui netinka tiesinės dozės 

atsako priklausomybės modelis (Mothersill et al. 2009), nes šiuose reiškiniuose 

dalyvauja kiti molekuliniai mechanizmai, negu atsakuose į dideles JS dozes 

(Zhizhina 2011). Nustatyta, kad ląstelių membranos yra kritiniai maţų JS dozių 

taikiniai. Maţu dozių JS sukelti membranos reguliatorinių funkcijų, lipidų 

antioksidacinio aktyvumo pokyčiai pasiţymi dozės atsako netiesine bimodalinę 

priklausomybe, t.y esant labai maţoms dozėms buvo stebimas stiprius poveikis 

šiems parametrams, didėjant dozėms poveikis silpnėjo, o paskui augant dozei 

vėl didėja įgaunant beveik tiesinę dozės atsako priklausomybę (Burlakova 

1995).  

Nustatyta, kad maţos JS dozes gali moduliuoti genų raišką. Buvo 

parodyta, kad apšvitą maţomis dozėmis (2 cGy) ţmogaus fibroblastuose 

aktyvina grupę genų, atsakingų uţ tarpląstelinį signalų perdavimą (GRAP2 ir 

GPR51) ir DNR paţaidas, tuo tarpu į apšvitą didelėmis JS dozėmis (4 Gy) 

reaguoja genai, dalyvaujantys ląstelių prolifercijoje ir apoptozėje. Skirtingų 

genų raišką atsakant į maţų ir didelių dozių JS apšvitą gali iš dalies paaiškinti 

biologinio poveikio ir dozės netiesišką priklausomybę maţų JS dozių intervale 

lyginant su dozės atsako dėsningumais esant didelėms JS dozėms (Ding et al. 
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2005). Esant labai maţoms JS dozėms, jų sąlygotų ląstelės paţaidų gali 

nepakakti tam, kad būtų aktyvuojamos reparacijos sistemos ir tada gali 

įsijungti signalo sustiprinimo mechanizmai (kinazinės kaskados) arba signalas 

gali būti perduotas nepaveiktoms ląstelėms. Buvo nustatyta, kad, ląstelės, 

esančios greta apšvitintų ląstelių, arba patekusios į išorinę terpę kur prieš tai 

buvo apšvitintos ląstelės, taip pat gali reaguoti į radiacijos poveikį. Jos pradeda 

elgtis taip, tarsi jos pačios buvo švitinamos. Toks fenomenas vadinamas 

gretutiniais reiškiniais (angl. RIBE - radiation induced bystander effect) 

(Furlong 2013). Yra sukaupta nemaţai duomenų apie radiacijos sukeliamus 

gretutinius reiškinius skirtingo organizacinio lygio gyvūnų ir ţmogaus 

modelinėse sistemose (Morgan & Sowa 2013). Todėl šis fenomenas 

pripaţintas kaip plačiai pasireiškiantis maţų jonizuojančiosios spinduliuotės 

dozių biologinis poveikis (Mothersill et al. 2005). Biologinis RIBE 

pasireiškimas daugiausiai siejamas su genetinėmis paţaidomis, chromosomų 

aberacijomis, mutacijomis, mikrobranduolių formavimusi ir kitais genų raišką 

įtakojančiais procesais, kurie gali tapti neapšvitintos ląstelės proliferacijos, 

senėjimo ir mirties prieţastimi. RIBE mechanizmas nėra iki pakankamai 

išaiškintas, tačiau yra siūlomi du šio fenomeno atsiradimo aiškinimo būdai: 1) 

informacija apie radiacijos sukeltus padarinius apšvitintoje ląstelėje gali būti 

perduodama jos artimoje aplinkoje esančioms neapšvitintoms ląstelėms 

specifinėmis signalinėmis molekulėmis, patekusiomis iš apšvitintos ląstelės į 

išorinę terpę; 2) signalas iš apšvitintos ląstelės nepašvitintoms gali būti 

perduodamas tiesiogiai per tarpląstelines jungtis (European Commission 2008). 

Gretutinių reiškinių fenomenas daugiausiai siejamas su ROS (Morgan et al. 

2013; Zemp et al. 2012), Ca
2+ 

ir MAP kinazės signalinių kelių aktyvavimu 

(Lyng et al. 2006). 

Buvo parodyta, kad maţos JS dozės įvairiuose organizmuose, įskaitant ir 

augalus, kartais gali turėti ir teigiamą poveikį (reiškinys vadinamas radiacine 

hormeze) sąlygodamos gyvenimo trukmės padidėjimą, skatindamos augimą, 

dauginimąsi ir kitus gyvybiškai svarbius procesus (Scott 2008). Švitinant 

paprastųjų kukurūzų (Zea mays) sėklas uţdaru radioaktyvaus stroncio izotopo 
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(Sr 90) šaltiniu β spinduliuotės dozių intervale 0.12 – 0.2 Gy, buvo pastebėta, 

kad apšvita iki 0.6 Gy turėjo stimuliuojantį poveikį augalo audimui, tuo tarpu 

sėklų apšvita 0.6 – 1.2 Gy slopino augimo procesą (Chicea 2007). Manoma, 

kad tai galėtų būti, vienas iš adaptacinio atsako į maţas JS dozes išraiškos būdų 

(Marcu 2009). Kitas svarbus aspektas susijęs su maţu JS dozių poveikio 

vertinimų - JS sąveika su cheminiais, ekologiniais ar kitais aplinkos veiksnias. 

Kitų stresinių faktorių sukeliamas biologinis poveikis gali būti modifikuojamas 

dėl maţų dozių JS poveikio. Nustatyta, kad maţą dozės galia sukuriančio HTO 

ir vario bendras veikimas pasiţymėjo sinergetiniu poveikiu ROS gamybai 

vienaląsčiuose dumbliuose Chlamydomonas reinhardtii. Autorių teigimu, šis 

sinergetinis poveikis gali būti aiškinamas nustatytu beveik 4 kartus 

intensyvesniu vario pasisavinimu esant HTO aplinkoje. Gauti rezultatai leido 

tyrėjams daryti prielaidą, kad tritis gali būti laikomas sensibilizatoriumi 

sąveikoje su kitais aplinkos veiksniais (Rety et al. 2010). Taip pat buvo 

nustatytas JS ir CdCl2 sinergetinis poveikis gliukozės metabolizmui: parodyta, 

kad, dėl bendro γ spinduliuotė ir kadmio chlorido veikimo ţenkliai sumaţėja 

gliukozės koncentracija broilerio viščiukų (Gallus gallus) serume, lyginant su 

atskiru CdCl2 ar JS poveikiu gliukozės metabolizmui (Daňová et al. 2010). 

Tyrimais su ţmogaus fibroblastų ląstelėmis (hTERT) taip pat buvo parodytas 

sinergetinis maţų dozių JS ir sunkiųjų metalų (chromo jonų) poveikis genomo 

stabilumui. Autoriai parodė, kad dėl γ spinduliuotės (0.05 – 0.5 Gy) ir Cr (IV) 

bendro veikimo klonogeninio ląstelių išgyvenamumo maţėjimas buvo ţenkliai 

didesnis negu buvo sąlygotas pavienio JS ar Cr (IV) poveikio, siejant tai su 

intensyvesne ROS gamyba suminio poveikio atveju (Glaviano et al. 2009). 

Sinergetinis maţų dozių JS ir sunkiųjų metalų poveikis laisvųjų radikalų 

kaupimuisi įvairiuose ţiurkių organuose ir audiniuose: bendras Cu
2+

 arba Co
2+

 

ir 0.25 Gy apšvitos poveikis sąlygojo didesnį laisvųjų radikalų kiekį tirtuose 

preparatuose negu sunkieji metalai ar JS veikdami atskirai (Anan‟eva et al. 

2000). Be to, nustatyta, kad maţos JS dozės gali silpninti augalų atsparumą 

virusinėms ir grybelinėms infekcijoms, galimai dėl nustatyto JS slopinančiu 

poveikiu proteazių inhibitoriams (tripsinui, chimotripsinui) (Dmitriev et al. 
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2009). Taip pat buvo parodyta kviečių sėklų veikimas maţomis β spinduliuotės 

dozėmis (0.4 – 0.5 µGy val
-1

 dozės galiomis nuo 90 kBq aktyvumo Sr90 

šaltinio) sąlygoja kviečių daigų atsparumo osmosiniam stresui sumaţėjimą 

(Орлова и др. 2009). Vertinant elektrinio potencialo skirtumą tarp kviečių 

daigų šaknų ir ūglio, autoriai pastebėjo teigiamą koreliaciją tarp elektrinio 

potencialo skirtumo sumaţėjimo ir išgyvenamumo trukmės osmosinio streso 

sąlygomis sumaţėjimo kviečių daiguose išaugintuose iš apšvitintų sėklų. 

Maţų JS dozių poveikio sukeliamo padidėjusio ląstelių jautrumo, genomo 

nestabilumo, hormezės, adaptacinio atsako ir gretutinių reiškinių tyrimų 

rezultatai parodo reikšmingus skirtumus tarp maţų ir didelių JS dozių 

biologinio poveikio išraiškos. Tačiau maţų JS dozių poveikis dar nėra iki galo 

ištirtas, nėra surinkta pakankamai duomenų, leidţiančių vienareikšmiškai 

paaiškinti maţų dozių JS sukeliamų padarinių mechanizmus.  

2.1.3 Biotos apšvitos vertinimo ir radiacinės saugos aspektai 

Ilgą laiką pasaulyje buvo laikomasi nuostatos, kad ţmogaus radiacinės 

saugos principai uţtikrina pakankamą faunos ir floros apsaugą nuo ţalingo 

jonizuojančiosios spinduliuotės poveikio. Tačiau, atsiţvelgiant į tai, kad 

ţmogaus ir biotos apšvitos sąlygos atskirais atvejais gali skirtis, tarptautinė 

radiacinės saugos bendruomenė perţiūrėjo galiojančią nuostatą. 1992 metais 

Tarptautinė atominės energijos agentūra pateikė pirmą savo ataskaitą apie 

jonizuojančiosios spinduliuotės poveikį augalams ir gyvūnams (IAEA, 1992) 

bei tais pačiais metais Jungtinių Tautų Aplinkos ir Plėtros konferencijoje buvo 

pasirašyta Rio Deklaracija, kurioje buvo suformuluota koncepcija, kad 

jonizuojančiosios spinduliuotės poveikis biotai ir apsaugos nuo jos principai 

turi būti nagrinėjami atskirai nuo ţmonių radiacinės saugos. Tarptautinė 

radiologinės saugos komisija (ICRP) 2003 metais pripaţino, kad būtina sukurti 

vieningą, moksliškai pagrįstą apšvitos dozių, dozės atsako priklausomybės, 

radiacinių efektų vertinimo koncepciją, skirtą gyvajai gamtai atskirai nuo 

ţmogaus (ICRP 2003). Paskutinius dešimtmečius tarptautinės organizacijos 

TATENA, ICRP, Jungtinių Tautų mokslinis komitetas atominės radiacijos 
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efektams tirti (UNSCEAR), specialiai sukurtos mokslininkų darbo grupės daug 

dėmesio skiria biotos apsaugos nuo jonizuojančiosios spinduliuotės 

problemoms spręsti. Šioje srityje jau yra nemaţai nuveikta. Europos Sąjunga 

nustatė rekomenduojamą didţiausią leistiną jonizuojančiosios spinduliuotės 

dozės galią (10 μGy h
-1

), maţiau kurios apšvitos poveikis biotai gali būti 

laikomas nereikšmingu. Yra atrinktos standartizuotųjų augalų ir gyvūnų, 

atstovaujančių pagrindines ekosistemas, grupės. Šie standartizuotieji 

organizmai traktuojami kaip hipotetiniai objektai su tiksliai apibrėţtomis, 

sandaros, fiziologinėmis ir elgsenos savybėmis (ICRP 2008). Remiantis šių 

organizmų modeliais sukurtos biotos apšvitos vertinimo programiniai paketai 

RESRAD-BIOTA (JAV), ERICA (Europa), FASSET (Europa), Environment 

Agency „R&D 128‟(Anglija), Atomic Energy Canada Limited approach, 

ECOMOD (Rusija), SCK-CEN approach, EDEN (Prancūzija), EPIC-

DOSES3D (Europa), SÚJB approach (Čekija), LAKE EKO (Nyderlandai), 

DosDiMEco (Belgija), D-Max(DB). Vienaip ar kitaip šios programos, 

turinčios sąsajas su įvairiomis duomenų bazėmis, įgalina įvertinti sausumos, 

gėlavandenės, jūrinės ekosistemų standartizuotųjų organizmų tikėtinas vidinės, 

išorinės ir suminės apšvitos dozės galias, atsiţvelgiant į jų geometrijos ir 

gyvensenos ypatumus, moduliuojant atskirų radionuklidų aktyvumų 

koncentracijas organizmo viduje ir išorėje bei kitus įvesties parametrus (IAEA 

2012). Sukurti tarptautinių organizacijų biotos apšvitos nuo jonizuojančiosios 

spinduliuotės vertinimo programos suteikia pagrindą kuriant ir įgyvendinant  

biotos apšvitos vertinimo ir radiacinės saugos infrastruktūrą atskirose šalyse. 

Tačiau, siekiant kuo tiksliau apibrėţti biotos apsaugos nuo ţalingo 

jonizuojančiosios spinduliuotės poveikio gaires savo teritorijoje, kiekviena 

šalis suformuluotas tarptautines rekomendacijas, turi adaptuoti taikant 

geografines, klimato, ekologines ir kitas vietines sąlygas atitinkančius 

vertinimo parametrus. Lietuvoje jau yra sukurta, įteisinta ir įdiegta 

kompiuterinė programa LIETDOS-BIO, skirtas branduolines energijos 

gamybos ir radioaktyviųjų atliekų tvarkymo objektų veiklos poveikio zonoje 
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esančios biotos apšvitos vertinimui. Šios programos pagalba buvo atliktas IAE 

aušinimo baseino biotos apšvitos įvertinimas (Nedveckaitė et al. 2010).  

Nepaisant didelio progreso biotos apšvitos vertinimo srityje, iki šiol 

biotos radiacinė sauga nėra grieţtai reglamentuojama. Pagrindinė to prieţastis 

– nepakankama atsiţvelgiant į biotos bioįvairovę, faktinių duomenų bazė apie 

jonizuojančiosios spinduliuotės poveikį skirtingoms gyvūnų ir augalų rūšims, 

ypač turint omenyje maţų dozių poveikį. Todėl išlieka būtinybė ištirti 

jonizuojančiosios spinduliuotės poveikį kuo didesniam gyvos gamtos atstovų 

skaičiui skirtingo organizuotumo lygiuose ir taikant įvairius tyrimo metodus. 

Menturdumblių kaip testinių organizmų elektrofiziologinių atsakų į 

jonizuojančiosios spinduliuotės poveikį tyrimai galėtų papildyti mokslinių 

duomenų apie radioaktyvios taršos poveikį aplinkai bazę, reikalinga 

efektyviam biotos apšvitos vertinimo parametrų ir kriterijų nustatymui.  

2.2. Tričio fiziko-cheminės savybės ir biologinis poveikis 

2.2.1. Tričio fiziko cheminės savybės 

Tritis yra svarbus radionuklidas biologiniu ir ekologiniu poţiūrių. Jį 

atrado Rezerfordas 1930 metais. Natūraliai gamtoje nenutrūkstama tričio 

sintezė vyksta dėl kosminės spinduliuotės ir atmosferos cheminių elementų 

sąveikos sąlygojamų branduolinių reakcijų. Tričio koncentracija biosferoje 

didėja dėl branduolinės energetikos vystymosi ir branduolinių ginklų 

panaudojimo. Todėl pastaruoju metu, daug dėmesio skiriama tričio fiziko-

cheminių savybių tyrimams, jo patekimo, pasiskirstymo ir migracijos 

biologiniuose objektuose dėsningumų nustatymui bei biologinio poveikio 

mechanizmų išaiškinimui .  

Tritis yra radioaktyvus vandenilio izotopas. Skildamas jis skleidţia maţos 

energijos beta daleles ir pavirsta helio izotopu: 

3 3

1 2H He  
 

 

Tričio skleidţiamos β spinduliuotės maksimali energija yra 18 keV, 

skilimo pusperiodis sudaro 12.34 metų (Lucas & Unterweger 2000). Biosferoje 
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tritis egzistuoja tritinto vandens ( HTO), tričio vandenilio (HT) ir tričio metano 

(CH3T) formomis. Didţioji dalis tričio pavirsta HTO pakeičiant vandenilio 

atomus vandens molekulėje ir įsijungia į vandens apykaitos ciklą biosferoje. 

HTO pasiţymi didţiausiu biologinių aktyvumu, lyginant su kitomis jo 

formomis. Bendrai yra priimta, kad vandenyje 10
18

 stabilių vandenilio atomų 

tenka vienas tričio atomas. Tokia tričio aktyvumo koncentracija dar vadinama 

tričio vienetu TV (angl. TU): 1 TV = 0.118 Bq L
-1

. Tričio vienetais gali būti 

išreiškiama tričio koncentracija gyvosios aplinkos objektuose. Manoma, kad 

natūraliai, ţalingo poveikio neturinti tričio koncentracija vandens 

organizmuose yra 1-5 Bq L
-1

 (8-42 TV). Norint išreikšti tričio kiekį gramais, 

naudojamas atitinkamas aktyvumo ir masės santykis: 1g tričio atitinka 3.58 x 

10 
14 

Bq aktyvumą. 2008 metų duomenimis, pasaulyje bendras tričio kiekis, 

tolygiai pasiskirstęs tarp vandenyno, kontinentinių vandens telkinių ir 

atmosferos sudarė 40 kg (Boyer et al. 2009). Lietuvoje Radiacinės saugos 

centro 2012 metų radiologinės stebėsenos duomenimis tričio aktyvumo 

koncentraciją geriamajame ir gruntiniame vandenyje buvo ~3.6 Bq L
-1

, kas yra 

daug maţiau negu nustatytas leistinas tūrinio aktyvumo lygis geriamajame 

vandenyje 100 Bq L
-1

. Tuo tarpų Maišiagalos radioaktyviųjų atliekų kapinyno 

teritorijoje esančiame gręţinyje Nr. 4 2012 m. išmatuotas tričio turinis 

aktyvumas yra 1.1 kBq L
-1

, o 2005 m. tričio tūrinis aktyvumas šiame gręţinyje 

siekė 22 kBq L
-1

. Manoma, kad toks tričio tūrinio aktyvumo sumaţėjimas yra 

apspręstas tričio išplovimo į aplinką po rekonstrukcijos darbų (Radiation 

protection Centre 2012). 

2.2.2 Tričio biologinis poveikis ir citotoksiškumas 

Didesnės tričio koncentracijos aplinkoje veikia gyvybines organizmo 

funkcijas ir sąlygoja rimtus sutrikimus jų vystymesi (Galeriu et al. 2013). Tritis 

yra sunkiausias vandenilio izotopas. Izotopų frakcionavimo (izotopo ir 

stabilaus elemento pasiskirstymas) biologiniame objekte pagrindą sudaro yra 

ryšių stiprumo tarp lengvų ir sunkių tam tikro elemento izotopų skirtumas: 

sunkesniems izotopams būdingi stipresni ryšiai ir maţesni reakcijų greičiai. 
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Tyrimais in vivo ir in vitro buvo parodyta, kad tritis vandens formoje patekęs į 

organizmą gali labai greitai pakeisti vandenilį pirminiuose biopolimerų 

struktūrose ir vėliau yra pernešamas į jų antrines ir tretines struktūras. 

Intensyvus vandenilio atomų pakeitimas tričiu DNR vandens apvalkalo 

molekulėse ir pačios DNR vandeniliniuose ryšiuose buvo parodytas in vitro 

tyrimuose veikiant HTO DNR molekules, išskirtas iš ţuvų lytinių ląstelių 

(Baumgartner & Kim 2000). In vivo eksperimentais buvo parodyta, kad tričio 

pasisavinimas augalo audiniuose yra intensyvesnis uţ vandenilio pasisavinimą 

bei tričio akumuliacija gyvo organizmo, nuolat sintetinančio biomolekules, 

audiniuose turėtų prasidėti iškart po poveikio HTO (Baumgärtner et al. 2001). 

Šis reiškinys autorių aiškinamas tuo kad, tritono/protono mainų procesas yra 

mikrosekundţių eilės tuo tarpų, biopolimerų (pvz. baltymų) biosintezė yra 

milisekundţių eilės, todėl didelis tričio kiekis gali būti aptinkamas silpnuose 

vandeniliniuose ryšiuose biologinėse molekulėse. Kadangi tritono protono 

mainuose termodinaminė pusiausvyra pasiekiama greičiau negu vyksta 

metabolinės sintezės ir fotosintezės procesai, taip yra atsveriamas kinetinio 

frakcionavimo uţvėlinimas dėl masių skirtumo tarp tričio ir vandenilio. Todėl 

galima daryti išvada, kad augaluose in vivo tričio ir vandenilio mainai 

nepaklusta kinetinio izotopų frakcionavimo dėsniui ir izotopų masių skirtumas 

vandenilio pakeitime tričiu gali būti nepaisomas. Tokiu būdu tričio kaip 

vandenilio izotopo cheminis elgesys tapatus vandenilio, todėl jis gali pakeisti 

vandenilį visuose junginiuose su deguonim, anglim, azotu, lengvai 

prasiskverbia į visų ląstelių citoplazmą ir gali įeiti į daugelio organinių ir 

biologiškai svarbių junginių sudėtį (Baumgärtner et al,, 2001). Jo skleidţiamos 

maţos energijos β spinduliuotė pasiţymi dideliu jonizacijos tankiu 

biologiniuose objektuose ir gali paveikti genetinį ląstelių aparatą. Nustatyta, 

kad tritis sukelia 10-30 kartų daugiau jonizacijos atvejų objekto tūrio vienete 

negu rentgeno arba γ spinduliai (Moskalev et al. 1973). Eksperimentuose su 

bestuburiais Ophryotrocha diadem, buvo nustatyta, kad esant vienoda γ (nuo 

137
Cs) ir β (HTO .24 MBq ml

−1
) spinduliuotės dozės galiai (7.3 µGy val

-1
) 

sumaţėja išsiritusių lervų skaičius, tačiau dėl HTO ţenkliai sumaţėjo kiaušinių 
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išgyvenamumas, tuo tarpų γ spinduliuotė nesukėlė poveikio kiaušinių 

išgyvanamumui (Knowles & Greenwood 1997). Maksimali tričio β 

spinduliuotės skvarba ore yra 5.8 mm, tuo tarpu biologiniame audinyje - tik 6.5 

µm ir yra visiškai sugeriama, pvz., raginio odos sluoksnio. Tokiu būdu, 

manoma, kad išorinė tričio apšvita nepavojinga organizmui, tuo tarpu tritis, 

patekęs į organizmo vidų ir susijungęs su kitomis organinėmis molekulėmis, 

kelia rimtą radiologinį pavojų. Tričio spinduliuotės įveikiamas atstumas yra 

ţymiai maţesnis uţ ląstelių geometrinius matmenis, todėl jo poveikis 

lokalizuojasi šalia paties radioizotopo, o bendras poveikis priklauso nuo jo 

pasiskirstymo ląstelėje ir audinyje. Biologinį tričio poveikį sustiprina jo 

skilimo metu susidarantis helio izotopas (He
3
), sąlygojantis vandenilinių ryšių 

DNR molekulėse nutrūkimą, organinių struktūrų sintezės procesų sutrikdymus 

bei įvairius pokyčius genetiniame lygmenyje. Biologiniuose objektuose HTO 

dalinai virsta organiškai surištu tričiu (angl. OBT – organicaly bound tritium). 

OBT susidarymas priklauso nuo daugelio faktorių: aplinkos apšvietimo, 

temperatūros, organizmo amţiaus ir gebėjimo vykdyti fotosintezę (Bradshaw 

et al. 2013; Pietrzak et al. 1984). OBT akumuliacijos koeficientas yra ţymiai 

didesnis uţ HTO (Бондарева 2011). Pavyzdţiui, ţinoma, kad kai augalas 

perkeliams į aplinką, kurioje nėra tričio, HTO labai greitai gali būti pašalintas 

iš jo. Buvo parodyta, kad augalų lapai praranda pusę HTO kiekio (biologinio 

pusėjimo trukmė) per pusvalandį dienos metu, o tamsiu paros metu HTO 

biologinio pusėjimo trukmė padidėja iki 6 – 7 valandų (Galeriu et al. 2013). 

OBT yra kenksmingesnis biologiniu poţiūrių uţ HTO (Little & Lambert 

2008). Tyrimuose su dvigeldţius moliuskais Mytilus edulis buvo parodyta, kad 

paveikiant hemolimfos mėginius HTO (3.7 – 147 MBqL
-1

 aktyvumo 

koncentracijos, nulemiančios 12 - 485 µGy val
-1

 JS dozės galią) buvo nustatyta 

kad, dėl HTO hemocituose didėja mikrobranduolių susidarymo daţnis ir 

viengrandţių DNR trūkių skaičius, o poveikis didėja didėjant HTO dozei ir 

švitinimo trukmei (Jha et al. 2005). Kituose tyrimuose su dvigeldţiais 

moliuskais, remiantis mikrobranduolių susidarymo hemocituose daţnio analizę 

buvo nustatyta, kad tiek HTO (24 - 37 MBqL
-1

 aktyvumo koncentracijomis, 
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apsprendţiančiomis 79 - 122 µGy val
-1

 JS dozės galią) tiek tritinas glicinas 

(aktyvumo koncentracija 1.48 MBqL
-1

 nulemiančią 4.9 µGy val
-1

 JS dozės 

galią) taip pat padidiną mikrobranduolių kiekį hemocituose tačiau tritintas 

glicinas pasirodė 15 kartų genotoksiškenis uţ HTO ir pasiţymėjo didesne bio -  

akumuliacija DNR negu HTO (Jaeschke et al. 2011). Tričio biologinio elgesio 

tyrimas augaluose, yra svarbus tuo, kad fotosintezė atlieka svarbu vaidmenį 

OBT susidaryme (Kim et al. 2013), o fotosintezės proceso metu susidariusios 

organinės medţiagos, vėliau per ekosistemų medţiagų apykaitos ciklus gali 

patekti ir į ţmogaus organizmą (Melintescu & Galeriu 2011). Nustatyta, kad, 

vienodomis apšvitos HTO sąlygomis (3 min) bet esant skirtingam apšvietimui, 

augaluose susidarančio OBT kiekiai ţenkliai skiriasi: intensyvaus apšvietimo 

sąlygomis OBT pasigamina 90 % daugiau nei tamsoje. Intensyviausia tričio 

sąveika su organizmais stebima kai tritis yra HTO formoje (Turner et al. 2009). 

Tritis kaip JS šaltinis gali veikti organizmą ne tik tiesiogiai, bet ir netiesiogiai 

per vandens radiolizę sukurdamas laisvuosius radikalus ir ROS, kurie yra 

kenksmingi gyviems organizmams. Tiriant HTO poveikį vienaląsčio dumblio 

Chlamydomonas reinhardtii augimui ir ROS gamybai, buvo nustatyta, kad 

paveikus ląstelių kultūras 59 MBq ml
-1

 HTO 23 % sumaţėjo ląstelių tankis, tuo 

tarpu 0.9 MBq ml
-1

 HTO sukėlė ląstelių tanko padidėjimą 15 %. Autoriai taip 

pat parodė, kad veikiant ląstelių kultūras HTO (0.04 – 59 MBq mL
-1

 

nulemiančius apšvitos dozės galias atitinkamai 0.13 – 194 µGy val 
-1

) jau po 15 

minučių nuo veikimo pradţios buvo stebima padidėjusi ROS gamyba, 

pasiţymėjusia teigiama koreliacija su suteiktą HTO doze. Šie rezultatai parodo 

būtinumą tolimesnių HTO poveikio tyrimų esant β spinduliuotės dozės galiai < 

10 µGy val 
-1

, kuriai esant siūloma laikyti JS poveikį vandens biotai 

nereikšmingu (Rety et al. 2010). Augaluose, tričio patekimas, pasiskirstymas ir 

biologinis elgesys priklauso nuo juose esančio vandens kiekio ir apykaitos. 

Japonų tyrėjai parodė, kad tričio pasiskirstymas paprastosios pušies metinėse 

rievėse atspindi atitinkamų metų tričio koncentraciją gruntiniame vandenyje, 

kuris buvo prieinamas medţio mitybai (Yamada et al. 1989). Kitų tyrimų 

rezultatai parodė, kad, kerpės gali būti naudojamos kaip biomarkeriai 
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kiekybinių tričio išmetimo į aplinką iš branduolinio kuro ciklo objektu, nes 

tričio koncentracija kerpėse atspindėjo tričio kiekį atmosferos vandens garuose 

(Daillant et al. 1996).  

Pagrindiniais tričio išleidimo į aplinką šaltiniais laikomi branduolinio 

kuro ciklo objektai (Jeffers & Parker 2014), todėl tritis yra vienas svarbiausių 

gyvenamos aplinkos apšvitos šaltinių, šių objektų aplinkoje esančiose 

teritorijose (Jakimavičiūtė-Maselienė et al. 2003). Ir toliau pasaulyje 

besivystanti branduolinė energetika sąlygoja poreikį nuolat vykdyti tričio 

ekologinę stebėseną. Tričio biologinio poveikio mechanizmų įvairių 

ekosistemų elementuose supratimas yra būtinas siekiant įvertinti jo keliamą 

riziką ţmogui ir aplinkai, o augalų modelinės sistemos galėtų būti efektyviai 

panaudojami šių mechanizmu tyrimui. 

2.3 Menturdumblių panaudojimas ekotoksikologiniuose tyrimuose 

Menturdumbliai, dėl jų struktūrinių ir fiziologinių savybių, didelio 

jautrumo daugeliui aplinkos faktorių, nesudėtingo ir nebrangaus kultivavimo 

laboratorinėmis sąlygomis, yra plačiai naudojami ne tik ląstelėje vykstančių 

biologinių procesų išaiškinimui (Shimmen et al. 1994), bet ir aplinkos poveikio 

tyrimuose. Literatūroje randama duomenų apie dar XX amţiaus pradţioje 

atliktus tyrimus, kuriuose menturdumbliai Nitella pasitelkiami siekiant įvertinti 

skirtingų cheminių medţiagų ir mikroorganizmų toksinį poveikį ląstelės 

protoplazmai in vivo (Barber 1911). Iki šiol pasaulyje menturdumbliai 

intensyviai naudojami vandens kokybės (Lambert & Davy 2011; van der Welle 

et al. 2006) bei sunkiųjų metalų toksiškumo tyrimuose (Asaeda & Zaman 

2013). Sukaupta nemaţai duomenų apie aliuminio (Takabatake & Shimmen 

1997), vario (Demidchik et al. 2001), kobalto (Musayev & Ismailov 2007) 

įvairių pesticidų (Crum & Leistra 1999; Юрин & Дитченко 2009) 

toksiškumo, taip pat klimato (Rip & Outboter 2007), druskingumo (Shepherd 

et al. 2008; Shepherd et al. 2002; Davenport et al. 1996), temperatūros ir 

vandenilio potencialo (pH) pokyčių (Demidchik et al. 2001; Vieira 2003) 

poveikį menturdumbliams. 
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Lietuvoje menturdumbliai taip pat naudojami kaip biotestai 

ekotoksikologiniuose tyrimuose (Kisnierienë & Sakalauskas 2007a; 

Kisnierienë & Sakalauskas 2005). Tyrimais buvo nustatyta, kad Nitellopsis 

obtusa tarpubamblinių ląstelių membranos potencialų skirtumo abipus 

membranos sumaţėjimas daugiau ne per puse, praėjus 45 minutėms nuo 

stresinio faktoriaus veikimo pradţios, stipriai koreliuoja su ląstelių mirtingumų 

nustatomu po 96 valandų ekspozicijos (Manusadzianas & Vitkus 1999; 1995). 

Šie rezultatai parodo, kad menturdumblių membranos depoliarizacija yra 

tinkamas rodiklis (EC50 – toksinės medţiagos koncentracija, kuri per 45 min 

sukelia potencialo skirtumo abipus membranos sumaţėjimą (ramybės 

potencialo depoliarizacija) 50 %) vertinant aplinkos veiksnių toksiškumą ir 

nustatant stresinių faktorių toksines dozes, todėl Nitellopsis obtusa 

tarpubamblinių ląstelių membranos depoliarizacijos vertinimu ir grindţiamas 

patentuotas Charatox testas skirtas įvairių aplinkos veiksnių toksiškumo 

nustatymui (Bartusevičienė B 2003; Manusadzianas et al. 2003; 

Manusadţianas et al. 2012). Be to, sunkiųjų metalų, nano dalelių, alochtoninių 

stresorių toksiškumo nustatymui pasitelkiamas ne tik bioelektrinis bet ir 

fermentinis aktyvumas Nitellopsis obtusa ląstelėse  (Grigutytė et al. 2009; 

Jurkoniene et al. 2004; Manusadzianas et al. 2002). Šie menturdumbliai taip 

pat naudojami ir vandens ekosistemos apšvitos vertinimui (Nedveckaite & 

Marciulioniene 2009), radioekologiniuose tyrimuose vertinant radionuklidų 

kaupimąsi tiek visoje ląstelėje, tiek ir atskirose jos organelėse (Marčiulionienė 

2003), bei yra įtraukti kaip standartizuotieji organizmai į Lietuvos teritorijai 

adaptuotą biotos apšvitos dėl radioaktyviosios taršos vertinimo LIETDOS-BIO 

programą.  

Apibendrinant literatūros šaltinių duomenis galima teigti, kad 

menturdumbliai yra išties unikali modelinė sistema aplinkos poveikio 

vertinimui ir in vitro ir in vivo. Elektrofiziologiniai menturdumblių tyrimai, 

savo ruoţtu suteiktų galimybę tirti stresinių faktorių, kartu ir jonizuojančiosios 

spinduliuotės, poveikį in vivo realiu laiku ir beveik natūraliomis vandens 
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organizmams sąlygomis, nes jie atliekami vandeninėje terpėje, o reakcija gali 

būti registruojama iškarto po stresoriaus patekimo į biotesto aplinką. 

2.4 Augalinių ląstelių bioelektrocheminė sistema 

2.4.1 Augalinių ląstelių jonų pernašos sistemos 

Jonų pernašos sistemos - tai neatskiriama visų membranų sudedamoji dalis, 

kadangi jonų transportas per membraną vaidina svarbų vaidmenį palaikant 

ląstelės gyvybingumą bei formuojant greitą ląstelės atsaką į aplinkos pokyčius. 

Baltyminės struktūros, formuojančios membranoje kanalus geba uţtikrinti 

įvairių jonų pernašą per membraną dideliu greičiu (10
6
–10

8
 jonų per sekundę). 

Joniniai kanalai skirstomi pagal laidumą, atrankumą skirtingiems jonams ir 

pagal vartinį mechanizmą, kurie apibūdina kinetines konkretaus kanalo 

savybes. Jonų judėjimas kanalu susijęs su energetinio barjero įveikimu, kuris 

priklauso nuo jono diametro ir hidratacijos energijos, pH, joninės jėgos ir kitų 

sąlygų, gebančių maţinti aktyvavimo energiją pereinant selektyvųjį filtrą 

(Maathuis 2004). Kanalai būdami atviroje būsenoje, uţtikrina santykinai 

pastovų jonų srautą iš arba į ląstelę, esant konkrečiam membranos potencialui 

bei apibrėţtai joninei aplinkai. Augalinėje ląstelėje aptinkami praktiškai visi 

pagrindiniai joninių kanalų tipai ir vandens pernašos struktūros, esančios 

gyvūninėje ląstelėje. Augalinės ląstelės gyvybingumo palaikymui bei 

elektrofiziologinės reakcijos į aplinkos stimulus formavimuisi svarbus yra K
+
, 

Ca
2+

, anijonų pernašos sistemos bei jonų siurbliai (Baluška  2013).  

Kalio jonų pernaša. Augalai turi unikalią savybę kaupti savyje dideles K
+
 

jonų koncentracijas (50–100 1 10
-3 

M/1 kg masės), todėl susidaro didţiulis K
+
 

elektrocheminis gradientas, svarbus potencialų skirtumo abipus membranos 

palaikymui. Kadangi kalio jonai yra gyvybiškai svarbus augalinės ląstelės 

homeostazei, augaluose yra gerai išvystyta kalio pasisavinimo ir išlaisvinimo 

sistema (Dreyer & Uozumi 2011).Šioje kalio jonų transporto sistemoje K
+ 

kanalai uţima dominuojančią poziciją, jų yra praktiškai visuose augalinės 

ląstelės membraniniuose dariniuose. Sekvenavus Arabidopsis thaliana 

genomą, pavyko nustatyti 15 augalinių kalio kanalų: 9 Shaker tipo K
+ 

kanalai, 
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5 TPK tipo dviejų porų K
+ 

kanalai (two pore K
+
 channels) ir vienas K

+
 kanalas 

IRK tipo (angl. inward rectifier potassium channels) (Hedrich 2012). Shaker-

tipo K
+ 

kanalai yra įtampos valdomi ir beveik visi lokalizuoti plazminėje 

membranoje. Pagal K
+
 pernašos kryptį šiuos kanalus galima suskirstyti į 

įtekančios srovės (angl. inward) ir ištekančios srovės (angl. outward) K
+
 

kanalus. 7 Shaker tipo kanalai yra membranos hiperpoliarizacijos aktyvuojami 

įtekančios srovės kanalai, katalizuojantys kalio transportą į ląstelės vidų. Tuo 

tarpu 2 Shaker tipo kanalai yra membranos depoliarizacijos aktyvuojami 

ištekančios srovės K
+

out, uţtikrinantys kalio transportą iš ląstelės į išorę. Šiai 

grupei priskiriami SKOR (angl. stelar K
+
 outward rectifier) ir GORK (angl. 

guard cell outward-rectifying K
+
 channel) tipo kalio kanalai (Demidchik et al. 

2014). Šių tipų kanalai yra lėtai aktyvuojami, gali išbūti ilgą laiką atviroje 

būsenoje ir jiems nebūdinga inaktyvacija (Johansson et al. 2006). Šie kanalai 

yra pagrindiniai K
+ 

ištekančios srovės nešėjai, reguliuojantys ląstelių turgorą, 

ţiotelių varstymąsi, o jų funkcionavimas gali būti moduliuojamas Ca
2+

, ATP ir 

pH (Krol 2000)  

TPK tipo kanalai neturi įtampai jautraus domeno ir gali katalizuoti 

pastovu K
+
 transmembraninį transportą nepriklausomai nuo membranos 

potencialo reikšmės. TPK1 tipo kanalai lokalizuoti tonoplaste ir yra 

aktyvuojami Ca
2+

, o TPK4 tipo kanalai randami plazminėje membranoje 

(Dunkel et al. 2008) 

Augalinių ląstelių gebėjimą kaupti savyje didelius K
+ 

kiekius apsprendţia 

kalio jonų transporteriai. Šiai grupei galima priskirti AKT (Arabidopsis 

Thaliana K
+
 transporter), KAT1 (K

+
 channel from Arabidopsis Thaliana) ir 

KAT2 Shaker-tipo kanalus. Šie kanalai yra jautrūs aplinkos pH (Su et al, 

2001). Kalio jonai į ląstelę taip pat gal būti pernešami KUP/HUK (angl. K
+
 

uptake permease/ high-affinity K
+
 ) transporterių pagalba (Dreyer & Uozumi 

2011; Gierth & Mäser 2007). 

Augalinės ląstelės tonoplaste randama citoplazminiam Ca
2+ 

jautrių K
+
 

kanalų (Ward et al. 2009). K
+
 jonai per tonoplastą gali judėti ir per Ca

2+
 

aktyvinamus lėtuosius arba Ca
2+

 slopinamus greituosius neselektyvius 
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depoliarizacijos ar hiperpoliarizacijos aktyvuojamus katijonų kanalus 

(Demidchik et al. 2002). 

Augalinėse ląstelėse taip pat buvo aptikti ir ROS aktyvuojami GORK, 

SCOR tipo kalio kanalai. Arabidopsis šaknų ląstelėse buvo parodyta, kad 

plazminėje membranoje esantys hidroksilo radikalo aktyvinami K
+
 kanalai 

uţtikrina kalio jonų išmetimą iš ląstelės oksidacinio streso metu. Manoma, kad 

šie kanalai, kaip ir gyvūnų ląstelėse, augaluose gali dalyvauti apoptozės 

iniciacijoje (Demidchik et al. 2014; Demidchik et al. 2010). 

Atsiţvelgiant į randamų augaluose K
+
 pernašos sistemų įvairovę augalinė 

ląstelė lengvai gali reguliuoti K
+ 

transporto per membraną intensyvumą abiem 

kryptimis. Tai apsprendţia K
+
 jonų koncentracijos citoplazmoje palaikymą, 

ląstelės turgoro ir augimo reguliaciją (Very & Sentenac 2003), ramybės 

potencialo palaikymą, veikimo potencialo repoliarizacijos fazę ir daugelį kitų 

gyvybiškai svarbių funkcijų (Beilby & Blatt 1986).  

Kalcio transportas. Augaluose Ca
2+

 yra vienas svarbiausiu antrinių 

nešiklių, tarpininkaujančių tarp išorinio stimulo ir fiziologinio atsako 

susidarymo (Hetherington & Brownlee 2004). Augalinės ląstelės citoplazmoje 

ramybės būsenoje Ca
2+

 koncentracija palaikoma apie 100–200 nM dėl H
+
/Ca

2+
 

antiporto bei Ca
2+

-ATPazės veikimo, kurie išstumia Ca
2+

 jonus iš citoplazmos į 

vakuolę, apoplastą ir endoplazminį retikulumą (ER). Citoplazminės Ca
2+

 

koncentracijos pokyčiai sudaro pagrindą signalinių kaskadų iniciacijai 

reaguojant į daugelį biotinių ir abiotinių dirgiklių (McAinsh & Pittman 2009). 

Tokia reikšminga Ca
2+

 integracija į daugelį augalinėje ląstelėje vykstančių 

procesų apsprendţia skirtingų kalcio jonų pernašos mechanizmų buvimą 

praktiškai visuose augalinės ląstelės membraniniuose dariniuose. Augalinės 

ląstelės kalcio jonų kanalus galima būtų suskirstyti į dvi stambias grupes: 

įtampos valdomus kanalus ir ligandų valdomus kanalus. Plazminėje 

membranoje randami dviejų tipų įtampos valdomi kanalai, aktyvuojami 

membranos depoliarizacijos ir besiskiriantis laidumu (didelio laidumo ir maţo 

laidumo). Abiejų šių tipų kanalai ramybės būsenoje būna uţdaryti 

(Hetherington & Brownlee 2004). Tonoplaste taip pat nustatyti kelių tipų 
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įtampos valdomi Ca
2+

 kanalai: lėtieji depoliarizacijos aktyvuojami kanalai bei 

maţo laidumo hiperpoliarizacijos aktyvuojami Ca
2+

 kanalai (Scho et al. 2007). 

Parodyta, kad augalinėse ląstelėse hiperpoliarizacijos aktyvuojamų Ca
2+

 kanalų 

veikla gali būti moduliuojama abscizo rūgšties (ABA) arba vandenilio 

peroksido (Murata et al. 2001; Hills & Blatt 2003). Depoliarizacijos 

aktyvuojamų Ca
2+

 kanalų funkcija siejama su veikimo potencialo generavimu. 

Didesnė dalis Ca
2+

 transporto atitenka ligandų valdomų kanalų veiklai. 

Augalinių ląstelių vidiniuose membranose yra skirtingų tipų ligandų valdomų 

kanalų, uţtikrinančių Ca
2+

 išlaisvinimą į citoplazmą iš ląstelės vidinių atsargų. 

Tai tokie kanalai, kaip IP3 –valdomi kanalai, cADPR–valdomi kanalai, 

NAADP–valdomi kanalai (Maathuis 2004). IP3–valdomų kanalų sąlygotas 

signalų perdavimo kelias augaluose analogiškas gyvūniniam. Tačiau šis 

kanalas arba receptorius augaluose turi tik vieną ligando prijungimo vietą. Jis 

aktyvuojamas, esant IP3 koncentracijai nuo nanomolių iki mikromolių. IP3 

aktyvuoja tonoplaste esančius Ca
2+

 selektyvius kanalus sąlygojančius Ca
2+

 

išėjimą iš vakuolės arba vakuolės vezikulės. cADPR–valdomi kanalai 

dalyvauja tonoplasto potencialo susidaryme (nuo -10 iki –40 mV) ir Ca
2+

 

išlaisvinime iš endoplazminio retikulumo (ER). Endoplazminiame retikulume 

taip pat randama NAADP–valdomų kanalų, kurie sukelia Ca
2+

 jonų išejimą iš 

ER. Taip pat yra duomenų apie augaluose esančius glutamo receptorius, 

dalyvaujančius kalcio jonų pernašoje . Be to, Ca
2+

 gali judėti ir per 

neselektyvius katijonų kanalus (Demidchik & Davenport, et al. 2002). Taip pat 

augaluose aptinkama ir mechaniniam poveikiui jautrių Ca
2+

 kanalų (Ward et 

al., 2009), kurie galėtų dalyvauti receptoriniuose ląstelių atsakuose į mechaninį 

poveikį (Shepherd et al., 2002) 

Anijonų pernaša. Augaluose yra daugybė anijonų kanalų, pasiţyminčių 

skirtingais reguliavimo mechanizmais ir susijusių su įvairiais fiziologiniais 

procesais, tokiais kaip osmosinio slėgio reguliacija, turgoro palaikymas, 

mineralų apykaita, ląstelės metabolizmas, pH reguliacija, signalų transdukcija 

(Tavares et al. 2011). Be to, augaluose anijonų pernašos sistemos tarnauja kaip 

ląstelės atsako į stresą jungikliai (Roelfsema et al. 2012).  
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Augalų tonoplaste randama anijonų kanalų, laidţių chloro jonams, malatui, 

nitratui bei kitoms organinėms molekulėms. Šie kanalai daţniausiai uţtikrina 

anijonų patekimą į ląstelės vakuolę. Taip pat tonoplaste yra Cl
-
 kanalų, kurie 

praleidţia Cl
-
 jonus iš vakuolės į citoplazmą. Šių kanalų funkcionavimas 

priklauso nuo kalcio koncentracijos citoplazmoje ir yra svarbūs 

osmoreguliacijai. Pagal atrankumą augalinių ląstelių tonoplasto anijoniniai 

kanalai skirstomi į du tipus: lėtus vakuolės (SV – slow vacuolar) ir greitus 

vakuolės (FV – fast vacuolar) kanalus. Jų selektyvųjį kanalo filtrą sudaro 

anijoninė grupė anijono judėjimas per šiuos kanalus įmanomas tik kartu su 

katijonu (Berecki et al. 2001; Trebacz et al. 2007). 

Augalų plazmolemoje randama trijų tipų anijonų kanalų. Tai mechaniniam 

poveikiui jautrus kanalai ir dviejų tipų įtampai valdomi anijonų kanalai. 

Įtampos valdomus plazmolemos anijonų kanalus galima suskirstyti į greitai 

aktyvuojamus (R-tipo) ir lėtai aktyvuojamus (S-tipo) kanalus. R-tipo kanalų 

atsidarymo ir uţsidarymo procesas trunka apie 10 ms, tuo tarpu S-tipo kanalų 

atsidarymas ir uţsidarymas uţsitęsia iki 10 s. Abiejų tipų anijonų kanalai gali 

būti depoliarizacijos aktyvuojami ištekančios ir įtekančios krypties kanalai bei, 

hiperpoliarizacijos aktyvuojami ištekančios krypties anijoniniai kanalai. Įdomu 

tai, kad R ir S tipo anijonų kanalai gali tiek iš apoplastinės tiek ir iš 

citoplazminės membranos pusės reguliuoti anijonų transportą (Vahisalu et al. 

2008; Roberts 2006) Be to, šie kanalai yra jautrus fitohormonams auksinui ir 

ABA, o jų veiklą gali būti moduliuojama viduląstelinio Ca
2+

 ar ląstelės išorėje 

esančių anijonų (Barbier-Brygoo et al. 2000). Daugelyje augalų rūšių aliuminio 

aktyvuojamų ALMT (angl. aluminium induced malate transport) ir MATE (angl. 

multidrug and toxic efflux) tipo anijonų kanalai, yra laidūs atitinkamai malatui 

ir citratui, kurie aktyvuojami apsauginės ląstelės reakcijos į aliuminio sukeltą 

stresinį poveikį metu (Bose et al. 2011) 

 Augalinės ląstelės plazmolemoje ir tonoplaste yra chloro kanalų, 

aktyvuojamų membranos depoliarizacija ir Ca
2+

 jonų koncentracijos 

padidėjimu. Būtent jie ir sąlygoja veikimo potencialo depoliarizacijos fazę 

augaluose (Berestovsky & Kataev 2005).  
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Aktyvi jonų pernaša. Augalinės ląstelės membranos ramybės potencialas 

gali siekti -260 mV, ir didelę jo dalį sąlygoja aktyvus transportas. Aktyvią jonų 

pernašą uţtikrina baltymų grupė vadinama siurbliais. Joniniai siurbliai sugeba 

pernešti jonus prieš elektrocheminio potencialo gradientą ir tam jie naudoja 

ATP energiją (todėl dar kitaip vadinami ATPazėmis), todėl jonų pernaša 

šitomis sistemomis yra ţymiai lėtesnė negu jonų kanalais (Sze et al. 1999). 

Augaluose randamos 3 tipų ATPazės. P-tipo (plazminės membranos) 

ATPazėms priskiriamos plazminės membranos H
+
-ATPazė, Ca

2+
-ATPazė ir 

K
+
, Na

+
-ATPazės. Manoma, kad specifinė K

+
 jonų pernaša į ląstelės vidų 

realizuojama per K
+
-H

+
-ATPazes arba K

+
-ATPazę arba K

+
-H

+
-simportu. V-

tipo (vakuolės) ATPazės, funkcionuoja augalų tonoplaste. Dauguma šio tipo 

ATPazių yra protonų pernešėjai bei dalyvauja anijonų, amino rūgščių 

transporte, membranos reparacijoje, egzo- ir endocitozėje. F-tipo ATPazės 

būdingos chloroplastų ir mitochondrijų membranoms (Palmgren 2001). 

Augaluose jonų siurblius galima būtų suskirstyti į elektroneutralius ir 

elektrogeninius. Elektroneutralūs jonų siurbliai dalyvauja jonų koncentracijų 

gradiento palaikyme. Elektrogeninių siurblių pernešamas krūvis viena kryptimi 

nekompensuojamas krūvio kiekiu, pernešamu kita kryptimi. Šie siurbliai kartu 

su K
+
 kanalais dalyvauja membranos potencialų skirtumo susidaryme. Taip 

pavyzdţiui, vienaląsčio dumblio Actebuliaria elektrogeninis siurblys, Cl
- 

- 

ATPazė, uţtikrinantis Cl
- 
pernašą iš išorės į ląstelės vidų, apsprendţia – 90 mV 

nuo viso membranos ramybės potencialo (-170 mV) vertės (Maathuis 2004). 

Didelę reikšmę augalinės ląstelės membranos potencialui, skirtingai nuo 

gyvūnų, turi būtent P tipo H
+
-ATPazės, kurios išmeta H

+
 jonus iš citoplazmos į 

išorę. Protonų siurblio išmetamas H
+ 

panaudojami pernešant ištirpusias 

medţiagas per membraną, tačiau šiam procesui reikalinga pastovi H
+ 

cirkuliacija tarp ląstelės vidaus ir išorės, taigi siurblio išmetami H
+
 grąţinami 

atgal kitais mechanizmais, greičiausiai Ca
2+

/H
+
, 2H

+
/Cl

-
, Na

+
/H

+
 antiporto 

sistemų pagalba. Be ramybės potencialo palaikymo, protonų siurbliai 

augaluose dalyvauja organinių junginių transporte, ir yra jautrūs stresiniams 

aplinkos pokyčiams ir hormonų svyravimams (Elmore & Coaker 2011). 
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Augaluose taip pat svarbus yra dar vienas P šeimos ATPazių atstovas, Ca
2+

 

siurblys, palaikantis pastovią maţą viduląstelinę kalcio koncentraciją (Sanders 

et al. 2002) 

2.4.2 Augalinių ląstelių membranos ramybės potencialas 

 Augalinės ląstelės gyvybingumui yra labai svarbu palaikyti pusiausvyrą 

su ją supančia aplinka. Reikšmingą vietą ląstelės funkcionavimo uţtikrinime 

uţima potencialų skirtumo, susidarančio abipus ląstelės membranos, vadinamo 

membranos ramybės potencialu, palaikymas. Kuo didesnis susidaro potencialų 

skirtumas abipus membranos, tuo intensyviau vyksta medţiagų apykaita 

ląstelėje, o ramybės potencialo pagrindu formuojasi visi kiti 

elektrofiziologiniai procesai ląstelėje. Augalinės ląstelės membranos potencialą 

sudaro trys komponentės: 

E = Els + Ep + Et (1), kur 

E – membranos potencialas, 

Els – ląstelės sienelės potencialas (-20-60 mV), 

Ep – plazmolemos potencialas (-90-180 mV), 

Et – tonoplasto potencialas (+20-+50mvV). 

Ramybės potencialą apsprendţia membranos laidumas pagrindinėms 

augalų elektrogenezėje dalyvaujantiems jonams (K
+
, Na

+
, Cl

-
,
 
H

+
) bei šių jonų 

koncentracijų skirtumai abiejose membranos pusėse (2.1 pav).  

 

2.1 pav. Bendra augalinės ląstelės membranos elektrinės grandinės schema: lygiagrečiai 

sujungti laidumai, atstovaujami įtekančios krypties K
+
 kanalais (Girc),  ištekančios 

krypties K
+
 kanalais (Gocr), neselektyvių joninių kanalų ir maţo laidumo transporterių, 
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apsprendţiančių nuotėkio srovę (Gbkg), didelio laidumo K
+ 

selektyvių kanalų (GK), Cl
-
 

kanalų (GCl), protonų siurblio (GP) ir H
+
/OH

-
 kanalų (GH). Šių kanalų varomoji jėga 

(kintama įtampa ΔV) sukuriama dėl potencialų skirtumo abipus membranos (PS) ir 

pusiausvyros potencialo (Nersto potencialo ) kiekvienam jonui Adaptuota pagal (Beilby 

& Casanova 2014) 

 

Tiek potencialų skirtumas abipus membranos tiek ir Nersto potencialas 

atskiriems jonams priklauso nuo šių jonų koncentracijos pasiskirstymo abiejose 

membranos pusėse. Šių potencialų sukuriama varomoji jėga nulemia jonų 

judėjimą iš ir į ląstelę, tačiau nebūtinai visi iš grandinę (2.1 pav) sudarančių 

kanalų veikia vienu metu. Kiekvieno kanalo sukuriama srovė gali būti 

aprašoma pagal Omo dėsnį: 

(2), kur: 

 

Gj- membranos laidumas j jonui, Ej –j jono pusiausvyros potencialas, 

apskaičiuojamas pagal Nersto lygtį, E – membranos potencialas 

 

Ramybės potencialą apsprendţiančių jono pernašos komponenčių 

bendras veikimas kompensuoją kiekvieno jų atskirai sukuriamų jonų srautus, 

tokiu būdu pusiausvyros sąlygomis suminė per membrana tekanti elektros 

srovė artėja į nulį (Beilby & Casanova 2014).  

Joninio transporto per augalinės ląstelės membraną ramybės būsenoje 

elektrocheminio modelio pagrindą sudaro dvi dedamosios: pasyvus transportas 

(jonų judėjimas per joninius kanalus) ir aktyvus transportas (joninių siurblių 

veikimas) (Iwabuchi et al. 2005). Menturdumblių ląstelių ramybės potencialas, 

kurį sąlygoja pasyvus difuzinis jonų srautas, gali siekti iki -180 mV, kas yra 

artima K
+
 pusiausvyros potencialui. Aktyviai veikiant protonų siurbliui, šis 

potencialas gali pasiekti ir -270 mV vertę. Todėl akivaizdu, kad augalinėje 

ląstelėje, tokio didelio potencialo skirtumo abipus membranos ramybės 

būsenoje susidarymui svarbus yra aktyvaus transporto.  

j j jI G V 
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Remiantis Hodgkin - Huxley modelių veikimo potencialui, membranos 

potencialų skirtumas, tai visų jonų, tekančių per membraną srovių sumos 

funkcija: 

1
j

j

E
i

t c





 (3), kur:  

c - specifinis membranos talpumas, ij – jonų (K
+
, Na

+
, Cl

-
), 

dalyvaujančiųramybės potencialo susidaryme, srovės. Srovės ij stiprumas 

aprašomas lygtimi: 

(4), kur 
  

Ij - j jono srovė, Gj- membranos laidumas j jonui, Ej –j jono pusiausvyros 

potencialas, apskaičiuojamas pagal Nernsto lygtį, E – membranos potencialas 

Augaluose metabolinę dedamąją ramybės potencialo palaikyme 

atstovauja H
+
 ATPazė, kuri dėl H

+
 išstūmimo iš ląstelės sukuria protonų 

varomąją jėga (Sze et al. 1999). Bendras protonų siurblio įnašas į augalinės 

ląstelės membranos potencialą gali būti aprašomas taip: 

 

 

(5), kur 

 

ΔGATP – ATP hidrolizės energija, n – 1 ATP hidrolizės metu pernešamų 

protonų skaičius, R – dujų konstanta, T – absoliuti temperatūra, F – Faradėjaus 

skaičius, [H
+
]o/[H

+
]i – išorinė/viduląstelinė protonų koncentracija  

Metabolinės komponentės sukuriamą protonų srovę galima išreikšti lygtimi: 

 

(6), kur 

Gp – protonų siurblio laidumas, Ep – protonų pusiausvyros potencialas, 

apskaičiuojamas pagal Nersto lygtį, E – membranos potencialas 

 Tokiu būdu, augalinės ląstelės ramybės potencialą, įskaitant difuzinę ir 

metabolinę dedamąsias, galima aprašyti bendra lygtimi, kai dE/dt=0 

(Spanswick 2006): 

(7), kur:  

   
( )

   = 
p p K K Cl Cl Na Na

p D

p K Cl Na p K Cl Na

G E G E G E G E
E E E

G G G G G G G G

 
  

     

( )j j ji G E E 

ln oATP
p

i

HG RT
E

nF F H
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Еp, ED – atitinkamai difuzinis ir protonų siurblio sukuriamas  potencialai  

Augaluose ED daţniausiai yra artimas K
+
 pusiausviros potencialui, kas 

atspindi dominuojantį K
+
 kanalų vaidmenį difuzinio membranos potencialo 

susidaryme. Augalinės ląstelės ramybės potencialo metabolinė ir difuzinė 

komponentės yra tarpusavyje susijusios ir gali reguliuoti viena kitos aktyvumą. 

Tokiu būdu, atsiţvelgiant į K
+
 kanalų ir H

+
-siurblio laidumų santykį, 

nulemiantį membranos ramybės potencialo dydį, augalinės ląsteles gali 

egzistuoti trijuose energetinėse būsenose (Beilby & Casanova 2014): 

1. Hiperpoliarizuota arba dar vadinama P būsena (kai membranos 

potencialas neigiamesnis nei -200 mV), kuomet protonų siurblio veiklą 

apsprendţia 50 -75 % susidarančio potencialų skirtumo abipus membranos 

(Kitasato 1968)  

2. Laidumo K
+
 jonams

 
būsena. Šios elektrocheminės būsenos atveju 

membranos potencialą apsprendţia didelių laidumu K
+ 

pasiţyminčių kanalų 

veikimas, o H
+ 

siurbliai savo ruoţtu neišsijungia, bet jų elektrogeninis įnašas į 

susidariusį potencialų skirtumą abipus membranos yra nereikšmingas (Tester 

1987) 

3. H
+
/OH

-
 laidumo būsena, dar vadinama „Bisson“ būsena (Beilby M.J and 

Blatt M.R, 1986). Ši būsena susidaro tada, kai aplinkos pH pasislenka į 

šarminę pusę (pH 9-11), o potencialų skirtumas abipus membranos didţiąja 

dalimi sąlygotas H
+
/OH

-
kanalų veiklos (Beilby MJ 1992). 

Membranos ramybės potencialas augaluose atlieka energetinę, apsauginę ir 

reguliatorinę funkcijas.  

2.5 Augalų elektriniai signalai  

Augalai geba greitai reaguoti į įvairius aplinkos pokyčius, moduliuodami 

ląstelių membranų biolektrines savybes. Augalinių ląstelių elektrinius atsakus į 

skirtingos prigimties dirgiklius galima suskirstyti į veikimo potencialus, 

elektrotoninius potencialus ir lokalias biolektrines reakcijas arba receptorinius 
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potencialus (Fromm & Lautner 2007). Receptoriniai potencialai siejami su 

membraninio potencialo pokyčiais lokaliai dirgiklio poveikio srityje ir toliau 

nuo suţadinimo vietos nebesklinda. Jų savybės priklauso nuo jas sukėlusio 

dirgiklio modalumo ir intensyvumo. Receptorinių potencialų augaluose 

prigimtis nėra gerai ţinoma. Manoma, kad šių atsakų mechanizmas gali 

varijuoti priklausomai nuo juos sukeliamo faktoriaus prigimties. Kitaip tariant, 

jeigu ląstelė patyrė mechaninį poveikį, tai greičiausiai lokalus elektrinis atsakas 

bus nulemtas mechaniniam poveikiui jautrių Ca
2+

 ir anijonų kanalų aktyvavimo 

(Kaneko et al. 2005; Shepherd et al. 2008; Shimmen 1997). Eksperimentai su 

Cucurbita pepo stebo ląstelėmis parodė, kad temperatūrinio streso sukelti 

receptoriniai potencialai gali būti generuojami dėl protonų siurblio veiklos 

slopinimo (Opritov et al. 2005). Greičiausiai šių atsakų generavime dalyvauja 

tiek kalcio tiek anijonų ir protonų pernašos sistemos. 

Elektrotoniniai potencialai, tai specifinis augalų atsakas į cheminius, 

terminius ar mechaninius paţeidimus. Šiems potencialams būdingas formos 

kintamumas, amplitudės priklauso nuo dirgiklio tipo ir stiprumo. 

Elektrotoniniai potencialai gali trukti iki 30 min ir sklisti augalu dideliais 

atstumais, šio tipo atsako generavimo greitis ir amplitudė priklauso nuo 

atstumo iki paţeidimo vietos. Manoma, kad uţ elektrotoninio potencialo 

depoliarizacijos fazę atsako H+ ATPazės slopinimas, o repoliarizacijos fazę 

nulemia protonų siurblio aktyvinimas. Tačiau šių potencialų generavimo 

mechanizmas nėra gerai išaiškintas (Stahlberg R. 2006). 

Ypatingą vietą signalų perdavime augaluose uţima veikimo potencialas, 

kuris savo forma ir generavimo ir perdavimo savybėmis primena neuronais 

sklindanti veikimo potencialą (Mancuso 2006).  

2.5.1 Veikimo potencialo generavimo mechanizmai augaluose 

Augalinėse ląstelėse veikimo potencialo generavimo mechanizmai bei jo 

vaidmuo įvairiuose fiziologiniuose procesuose tyrinėjami daugiau negu 50 

metų. Nustatyta, kad augaluose veikimo potencialas yra svarbus 

bioelektrocheminis signalas, dalyvaujantis daugelyje fiziologinių procesų, 
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tokiu kaip fotosintezė, augimas, vandens pasisavinimas, kvėpavimas, genų 

raiška, judėjimas, atsakas į išorinį dirgiklį reguliavime (Davies 2004). Be to, 

VP augaluose gali perduoti informaciją apie lokalų sudirginimą arba paţeidimą 

tiek maţais atstumais kaimyninėms ląstelėms, taip ir didelių atstumu 

nutolusioms ląstelėms, tokiu būdu uţtikrindamas jų gebėjimą reaguoti į 

potencialų pavojų (Sukhov et al. 2011). Veikimo potencialo forma, trukmė, ir 

suţadinimo slenkstis augaluose gali skirtis atsiţvelgiant į jį sukėlusio stimulo 

modalumą, prigimtį, intensyvumą ir kitus parametrus (Fromm & Lautner, 

2007). Augalinėje ląstelėje (kaip ir gyvūninėje) veikimo potencialo 

generavimas paklūsta „viskas arba nieko“ principui, t. y. jis įvyksta tik tada, 

kai ţadinančio stimulo poveikyje membranos potencialas pasiekia slenkstinę 

vertę (Paszewski et al. 1982). Veikimo potencialo generavimo mechanizmas 

tiek aukštesniuose augaluose tiek dumbliuose yra panašus ir apima keletą 

sudėtingų mechanizmų: nemaţai skirtingų cheminių reakcijų, antrinių nešėjų 

aktyvuojamus jonų kanalus, Ca
2+

 jonų išlaisvinimą iš vidinių atsargų (Beilby 

2007). Augaluose, skirtingai nuo gyvūnų ląstelės, pagrindiniai krūvių nešėjai 

suţadinimo metu yra Ca
2+

, K
+
, Cl

-
 jonai (1.3. pav). Suţadinimo metu 

pirmiausiai aktyvuojasi įtampos valdomi Ca
2+

-kanalai. Ca
2+

 jonai pagal 

koncentracijos gradientą įeiną į ląstelės vidų iš aplinkos ir iš vakuolės į 

citoplazmą. Padidėjusi Ca
2+

 koncentracija aktyvuoja nuo Ca
2+

 priklausomus Cl
-

-kanalus (Beilby 2007).  Lygiagrečiai su Cl
-
 kanalų aktyvacija Ca

2+
 jonai 

aktyvuoja nuo Ca
2+

 priklausomą proteinkinazę, kuri fosforilindama 

plazmolemoje lokalizuota H
+
-ATPazę maţina jos aktyvumą. 
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.  

2..2 pav. Jonų srautai veikimo potencialo generavimo metu augaluose (adaptuota pagal 

(Vodeneev et al. 2006))  

 

H
+
-ATPazės inaktyvacija ir išeinantys iš ląstelės Cl

-
 jonai sukelia 

membranos depoliarizaciją, kuri sąlygoja repoliarizuojančio K
+
 jonų srauto per 

K
+
-kanalus iš ląstelės atsiradimą. Sekančia po K

+
 srovės potencialo grąţinime į 

ramybės būseną bei joninio balanso atstatymo fazę formuoja Ca
2+

 jonų 

pašalinimo iš citozolio reaktyvuota H
+
-ATPazė, pumpuodama H

+
 jonus iš 

ląstelės, o K
+
 į ląstelę (Thiei et al. 1997). Veikimo potencialo generavimo metu 

membranos potencialas depoliarizuojasi iki maksimalios vertės (ji gali siekti 

iki +50 mV), o po to repoliarizuojasi iki ramybės būsenos.  

Augalinėse ląstelėse Cl
-
 ir Ca

2+
 srovės atlieka pagrindinį vaidmenį 

suţadinimo procese. Augaluose viduląstelinė Cl
-
 jonų koncentracija varijuoja 

nuo 100 mM iki 250 mM. Cl
-
 srovės reversijos potencialas Chara dumbliuose 

varijuoja nuo +40 iki 75 mV. Lyginant jonų reversijos potencialų reikšmes su 

veikimo potencialo smailės poslinkiu bei jonų srovių pokyčiais, buvo 

nustatyta, kad Chara ląstelių veikimo potencialo depoliarizacijos fazė didţiąja 

dalimi yra susijusi su membranos laidumo Cl
-
 jonams padidėjimu. Laidumas 

Cl
-
 jonams didėja pirmą 0.5 s veikimo potencialo generavimo metu ir pradeda 

maţėti po 2–3 s, o po 6–8 s grįţta prie pradinės reikšmės. Kai maţėja 

membranos laidumas Cl
- 

jonams, pradeda didėti membranos laidumas K
+
 

jonams, ir šis procesas grąţina membraną į ramybės būseną (Thiel 1995).  
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.Augalinėms ląstelėms būdingas dirgiklių akomodacijos procesas (kai 

suţadinimo slenkstis priklauso nuo dirgiklio veikimo greičio augimo), nes keli 

nesiekiantys slenksčio impulsai einantys vienas po kito per maţus laiko 

intervalu sukelia veikimo potencialo generaciją. Veikimo potencialo trukmė 

gali siekti keliasdešimt sekundţių, kai tuo tarpu ţinduolių nervinėse ląstelėse – 

tik 0.2–2 ms. Po veikimo potencialo atsiradimo ląstelėje prasideda absoliutus 

refrakterinis periodas, kurio metu negali būti sukeliamas VP. Absoliutus 

refrakterinis periodas augaluose gali trūkti iki kelių minučių tuo tarpu 

ţinduolių nervinėse ląstelėse refrakterinio periodo trukmė yra milisekundţių 

eilės. 

2.5.2 Veikimo potencialo sklidimas augaluose 

Veikimo potencialo perdavimo mechanizmas augaluose pagrįstas lokalių 

elektros grandinių veikimu ir yra panašus į bioelektrinio signalo sklidimą 

aksonais (Stahlberg 2006). Aukštesniųjų augalų išilginės floemos ląstelės gali 

tarnauti gerais aksonų analogais, menturdumblų ląstelės puikiai tinka lokalių 

elektros grandinių veikimo principų vaizdavimui, kadangi jos yra ilgos, 

siauros, cilindrų formos, veikimo potencialo sklidimą jomis galima aprašyti 

kabelio lygtimi.  

  

(8) , kur: 

- kabelio pastovioji (atstumas, per kurį signalas gesta e 

kartų esant pasyviam sklidimui) augaluose kabelio pastovioji yra kelių 

milimetrų eilės, τm=Rm Cm laiko pastovioji (laikas, per kuri membranos 

potencialo nuokrypis nuo ramybės sumaţėja e kartų), Rm – membranos varţa, 

tenkanti ploto vienetui, Cm– membranos talpumas, tenkantis ploto vienetui, Ro 

– ekstraląstelinės terpės varţa tenkanti ląstelės ilgio vienetui, Ri – 

viduląstelinės terpės varţa tenkanti ląstelės ilgio vienetui. 

Aukštesniuose augaluose informacija apie patirtą stresą veikimo 

potencialo pavidalu gali būti perduodama nuo kelių milimetrų iki kelių 

centimetrų per sekundę greičiu (Pyatygin 2008) Menturdumbliuose veikimo 
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potencialo sklidimas iš vienos ląstelės į kitą vyksta 0.21 – 5.7 cm s
-1

 greičiu 

(Tabata & Sibaoka 1987). 

Gyvūninėse ląstelėse bioelektrinio signalo perdavimas gali vykti per 

glaudţius kontaktus tarp ląstelių – plyšines jungtis. Tokie kontaktai tarp 

augalinių ląstelių neįmanomi dėl ląstelės sienelės buvimo. Gretimas augalines 

ląsteles jungia citoplazmos takeliai, vadinami plazmodezmomis (Gr. 

(cito)plazma + gr. desmos (ryšys)). Plazmodezmos suvienija ląstelių 

protoplastus į vieną visumą. Ląstelių sienelėse yra nedidelės angos, pro kurias 

plazmodezmos praeina. Plazmodezmų struktūra gali varijuoti: vienos yra 

paprastos, išklotos plazmolemos poros ląstelės sienelėje, kitose – 

endoplazminis retikulumas pereina iš vienos ląstelės į kitą (Kwiatkowska 

2003). Plazmodezmomis sujungtos gretimų ląstelių citoplazmos sudaro 

simplastą. Augalinių ląstelių simplastas yra labiausiai tikėtinas veikimo 

potencialo sklidimo kelias. Tai patvirtina ir Elodea canadensis plazmolemos 

(3.1 kΩ m
-2

) tonoplasto (0.1 kΩ m
-2

), bei kontaktų tarp dviejų ląstelių 

plazmolemų (0.051 kΩ m
-2

) specifinės varţos skirtumai, parodantys, kad 

elektrinis ryšis per plazmodezmas dėl didelės jų varţos ţymiai efektyvesnis. 

Kadangi plazmodezmų varţa daug kartų didesnė negu galima buvo tikėtis, 

jeigu tai būtų paprasti atviri vandens kanalai, manoma, kad plazmodezmos yra 

iki tam tikro laipsnio susiaurinti praėjimai (Spanswick 1972). In vivo 

plazmodezmos gali būti uţpildytos tik klampios citoplazmos. Plazmodezmos 

veikia kaip maţos varţos tilteliai leidţiantys bioelektriniam signalui pereiti iš 

vienos ląstelės į kitą. Aukštesniųjų augalų floema, parenchima arba 

protoksilema taip pat pasirodė esančios tinkamais veikimo potencialo 

transdukcijai (Volkov 2000). Augaluose veikimo potencialas per 

plazmodezmas sklinda vieną kryptimi, o floemos rietiniais indais jau gali 

sklisti iškart abiem kryptim, tokiu būdu gali būti kontroliuojamas signalo 

perdavimas augaluose. Augalinės ląstelės sujungtos per plazmodezmas ir 

floemos rėtinius indus suformuoja tinklus kuriais veikimo potencialas gali 

greitai sklisti visu augalu (Fromm & Lautner, 2007). 
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2.5.3 Veikimo potencialo fiziologinės funkcijos augaluose  

Augaluose veikimo potencialo generavimas reikalauja didelių energijos 

sąnaudų. Tai susiję su reikšmingais elektrocheminio gradiento pokyčiais 

veikimo potencialo metu, kurio atstatymui naudojamas ATP. Tokiu būdu, jeigu 

VP neatliktų augaluose gyvybiškai svarbių funkcijų, tokių signalų buvimas 

nebūtų evoliuciškai pagrįstas. Eksperimentinių tyrimų rezultatai rodo, kad 

veikimo potencialai įtakoja tokius fiziologinius procesus augaluose kaip, 

pavyzdţiui, genų raišką, fitohormonų sintezę, kvėpavimą, fotosintezę, augalų 

atsparumą stresiniams faktoriams (Yan et al. 2009). Nustatyta, kad veikimo 

potencialas skatina abscizo ir jazmino rūgščių, sistemino, etileno ir kitų 

fitohormonų biosintezę. Paţymėtina, kad, jų sintezės aktyvacija prasideda 

praėjus vos kelioms minutėms po VP ir didėja kelių valandų laikotarpyje po 

VP (Trebacz et al. 2006). Šitų gynybinių medţiagų veikimo potencialo 

sąlygota sintezė stebima ne tik vabzdţių ar patogenų paţeistose ląstelėse, bet ir 

kituose kaimyninėse ląstelėse ar audiniuose. Tai taip vadinamas veikimo 

potencialo perduodamas pavojaus signalas, reikalingas informuoti dar 

nepaţeistas ląsteles apie potencialią grėsmą, kad jos galėtų iš anksto pasiruošti 

apsisaugoti. Taip pat yra nustatytas VP dalyvavimas genų ekspresijoje. 

Veikimo potencialas gali inicijuoti PIN2 (proteazės inhibitoriaus) genų raišką 

(Fisahn et al. 2004), kurie yra svarbus augalų apsaugai nuo vabzdţių ar 

patogenų.  

Aukštesniuose augaluose buvo nustatytas slopinantis veikimo potencialo 

poveikis fotosintezės procesui (Grams et al. 2009; Lautner et al. 2005; 

Krupenina & Bulychev 2007). Buvo parodyta, kad, augalų dalyse nutolusiose 

nuo karščio sukelto paţeidimo vietos buvo stebimas VP lydimas CO2 

pasisavinimo sumaţėjimu. Menturdumbliuose buvo parodyta, kad pagrindinį 

vaidmenį greitojoje fotosintezės inaktyvacijoje vaidiną Ca
2+

 patekimas į 

citoplazmą veikimo potencialo generavimo metu, o jau iš citoplazmos kalcis 

patenka toliau į stromą, kur sukelia Kalvino ciklo reakcijų slopinimą 

(Krupenina et al. 2008). Tikėtina, kad panašus mechanizmas galėtų būti 

pagrindu fotosintezės slopinimui ir aukštesniuose augaluose. 
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Menturdumbliuose taip pat veikimo potencialo generavimo metu dėl 

viduląstelinės Ca
2+

 koncentracijos padidėjimo nustoja judėti citoplazma, ir 

tokiu būdu uţkertamas kelias galimam citoplazmos turinio nuotėkiui dėl 

išorinių veiksnių sukeltų ląstelės membranos ar sienelės paţeidimų (Johnson, 

2002). Šis reiškinys yra svarbus apsauginis mechanizmas ne tik paveiktai 

ląstelei, bet ir visam organizmui, nes iš paţeistos ląstelės atsklidęs VP, 

sustabdydamas gretimose ląstelėse citoplazmos judėjimą ir laikinai 

uţdarydamas plazmodezmas, uţkertą kelią galimam toksinių medţiagų 

paplitimui per tarpląstelinius kontaktus (Davies E 2006) 

Taip pat ţinoma, kad VP dalyvauja osmosinio slėgio reguliacijoje 

(Bisson et al. 2006) ir adaptacinėje augalo reakcijoje į temperatūros pokyčius 

(Pyatygin et al. 2008) Vabzdţiaėdţiuose augaluose veikimo potencialas 

dalyvauja lokomotorinėse reakcijose (Volkov et al. 2009).  

Nustatyta, kad menturdumbliuose VP gali būti generuojamas vienoje iš 

per bamblį sujungtų tarpubamblinių ląstelių, reaguojant į kaimyninės ląstelės 

mechaninį paţeidimą. Autoriai nustatė, kad vienos iš per bamblį sujungtų 

Chara ląstelių nukirpimas, sąlygojantis jos ţūtį, kitoje tarpubamblinėje 

ląstelėje sukeldavo kelių tipų membranos depoliarizaciją: greitąją, lėtąją ilgai 

trunkančią, ir VP. Šiuose tyrimuose buvo parodyta, kad VP yra generuojamas 

pačioje nepaţeistoje ląstelėje, tuo tarpu lėta ir greita membranos 

depoliarizacijos buvo sukeliamos bamblio ląstelėse dėl turgorinio slėgio 

pokyčių (Shimmen 2002) 

Augalinių ląstelių fiziologinių procesų reguliacija ir greitas informacijos 

apie pavojų ir kintančias aplinkos sąlygas perdavimas VP pagalba, padeda 

augalams adaptuotis, apsisaugoti ir išgyventi.  

2.6. Literatūros šaltinių apţvalgos apibendrinimas 

Literatūros šaltinių apţvalga parodė, kad maţų jonizuojančiosios 

spinduliuotės dozių sukeliami efektai skirtinguose organizaciniuose lygiuose 

pasiţymi daugialype biologine išraiška. Ląstelių membranos yra radiacijos 

kaip ir kitų aplinkos faktorių, poveikiui svarbūs pirminiai taikiniai, jų 
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barjerinės ir reguliatorinės funkcijų sutrikimai gali nulemti tolimesnius arba 

atspindėti jau įvykusius fiziologinius pokyčius ląstelėse. Bioelektriniai 

augalinės ląstelės membranos parametrai pasiţymi greita ir jautria reakcija į 

aplinkos pokyčius, todėl menturdumblių kaip modelinės sistemos 

elektrofiziologiniai tyrimai galėtų padėti aiškinantis maţų jonizuojančiosios 

spinduliuotės fenomenų prigimtį ląsteliniame lygmenyje. 
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3. METODIKA 

3.1.Tyrimų objektas  

 

  

  

3.1. pav. Kairėje pusėje pateikta Nitellopsis obtusa (liet. ţvaigţdėtasis maurašakis) 

nuotrauka, dešinėje pusėje pavaizduota tarpubamblinės ląstelės sandara: rodyklės 

ląstelės citoplazmos viduje rodo citoplazmos judėjimo kryptį (Johnson 2002) 

Eksperimentų metu buvo naudojamas augalų karalystės (Plantae), 

maurabragainių (Charophyceae) klasės, maurabragiečių (Charales) eilės, 

maurabraginių (Characeae) šeimos atstovas – ţvaigţdėtasis maurašakis 

(Nitellopsis obtusa) (3.1 pav.). Menturdumblis Nitellopsis obtusa – gėlų 

vandenų daugiametis augalas. Jis daugiausiai paplitęs pietinės Lietuvos dalies 

eţeruose. Auga 3-12 metrų gylyje. Šie menturdumbliai yra dvinamiai, 

dauginasi vegetatyviniu būdu – gniuţulo dalimis ir ant rizoidų išaugusiais 

ţvaigţdės formos svogūnėliais, o lytiškai – oogamijos būdu (Pullman 2010). 

Įvairūs ekologiniai faktoriai turi įtakos jų kaip ir kitų Menturdumblių augimui, 

vystymuisi bei paplitimui (Yehuda et al. 2013). Menturdumbliai nereiklūs 

apšvietimui, auga vidutinės temperatūros vandenyse (Torn et al., 2004). 

Nitellopsis obtusa talomo ilgis gali siekti keliasdešimt centimetrų. Jis sudarytas 

iš bamblių ir tarpubamblių, kurių susijungimo vietoje yra išsišakojimai. 

Bambliai yra daugialąsčiai dariniai, sudaryti iš kelių trumpų vidinių ir 

periferinių vienbranduolių ląstelių. Kiekvienas tarpubamblis – tai didţiulė 

daugiabranduolė ląstelė, kurios skersmuo iki 1 mm, o ilgis gali siekti 10-20 

cm. Menturdumblio tarpubamblio ląstelės savo struktūra ir fiziologinėmis 

funkcijomis labai panašios į aukštesniųjų augalų parenchimos ląsteles. Jos 
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sudarytos iš citoplazmos, vakuolės ir celiuliozinės-pektininės sienelės. Ląstelės 

sienelėje sukaupta daug Ca
2+

 jonų, o jos storis siekia 10–15 µm ir priklauso 

nuo ląstelės amţiaus. Protoplazma sudaryta  iš nejudraus chloroplastų 

sluoksnio – ektoplazmos ir  aplink vakuolę judančios citoplazmos sluoksnio - 

endoplazmos. 15 μm storio citoplazma turi paviršinę membraną – plazmalemą, 

kuri atskiria ląstelės vidinį turinį nuo ląstelės sienelės, ir vidinę membraną – 

tonoplastą, kuris skiria vakuolę nuo citoplazmos. Vakuolė uţima didţiausią 

ląstelės dalį (apie 90%). Ji uţpildyta vandeniniu įvairių organinių ir 

neorganinių medţiagų tirpalu. Vakuolė palaiko augalinės ląstelės formą. 

Ląstelėse vyksta cikliškas 100 μm s
-1 

greičiu citoplazmos judėjimas tarp 

tonoplasto ir plazmalemos aplink vakuolę. Toks citoplazmos judėjimas padeda 

išnešioti maisto medţiagas ir ląstelėje. Nuo gniuţulo atskirta didţiulė 

tarpubamblio ląstelė, gali būti laikoma savarankišku organizmu, nes ji ilgai 

išlaiko pagrindines fiziologines savybes (Beilby & Casanova 2014).  

Tyrimuose naudoti menturdumbliai buvo surenkami iš Siesarties eţero ir 

laikomi stikliniuose akvariumuose, pripildytose kambario temperatūros 

nechloruoto vandentiekio ir telkinio, iš kurio jos buvo surinktos (1:1) 

vandenyje. 

3.2. Eksperimentuose naudotos medţiagos, tirpalai ir jonizuojančiosios 

spinduliuotės šaltiniai 

Eksperimentuose kontroliniams tyrimams buvo naudojama nepilnos 

sudėties Forsbergo terpė (Forsberg 1965) toliau vadinama APW (artificial 

pond water – dirbtinis tvenkinio vanduo), kurio paruošimui reikėjo 0.1 10
-3

 M 

KCl, 1 10
-3

 M NaCl, 0.1 10
-3 

M CaCl2, 2.5 10
-3 

M TRIS (tris (hydroxymethyl) 

aminomethane), HEPES (4-(2-hydroxyethyl) piperazine – 1 – ethanesulfonic 

acid)/HCl (pH 7.2). APW taip pat buvo naudojamas kaip pagrindas reikiamos 

koncentracijos/aktyvumo koncentracijos tiriamųjų tirpalų ruošimui skiedimo 

būdu. Kontrolinės bei tiriamos išorinės terpės pH 7.2 palaikymui buvo 

naudojami buferiniai tirpalai TRIS ir HEPES/HCl. 
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Išgyvenamumo testo atlikimui kontrolinėmis sąlygomis bei tiriamos 

medţiagos skiedimui iki reikiamos koncentracijos buvo naudojama 

modifikuota Forsbergo mitybinė terpė, paruošta iš 0.1 10
-3 

M KH2PO4, 1 10
-3

M
 

NaHCO3, 0.4 10
-3 

M CaCl2, 0.1 10
-3 

M Mg(NO3)2, 0.1 10
-3 

M MgSO4 (pH 7.2). 

Eksperimentuose naudojami tirpalai buvo ruošiami iš „Sigma–Aldrich“ 

chemiškai grynų reagentų. Reikiamos koncentracijos HTO tirpalas buvo 

gaunamas skiedţiant standartinį 248.5 kBq L
-1

 HTO tirpalą (tritiated water – 

tritintas vanduo) (Isotrak, Braunschweig, Germany);  

Tirti tirpalai:  

APW + HTO (7 kBq L
-1

, 15 kBq L
-1

, 30 kBq L
-1

, 65 kBq L
-1

 ), pH 7.2 

APW + Aliuminio chloridas 1 10
-3

M AlCl3, pH 7.2 

     APW + Uţdaras stroncio izotopo šaltinis Sr 90 74 kBq , pH 7.2 

 Tričio tūrinio aktyvumo APW ir HTO tirpaluose (aktyvumo 

koncentracijos) matavimai buvo atliekami skysčių scintiliacijos skaitikliu 

(Quantulus 1220, Wallac Oy, Turku, Suomija; maţiausias detektuojams tūrinis 

aktyvumas: 1.8 Bq L
-1

 matuojant 30 min.), pridedant scintiliacinio mišinio 

(Optiphase Hisafe 3, Packard Instrument, Waltham, JAV). Matavimai buvo 

atliekami Radiacinės saugos centre pagal akredituotas standartines procedūras 

(LST ISO 9698:2006 atitinkančią ISO 9698:1989)  

 Uţdaro radioaktyvaus stroncio šaltinio (Sr 90 74 kBq) aktyvumas 

tiriamu atstumu nuo švitinamo paviršiaus buvo matuojamas Geigerio-Miullerio 

skaitikliu (Phywe, Vokietija) 
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3.3. Elektrofiziologiniai matavimai 

3.3.1. Elektrofiziologinių parametrų registravimo sistema ir jos techninės 

savybės 

 

3.2. pav. Bendra kompiuterizuotos tyrimo sistemos schema. 1- matuojantysis 

mikroelektrodas, 2 – indiferentinis elektrodas, 3 - bioelektrinių signalų stiprintuvas, 4- 

diferencinis stiprintuvas , 5 – išoriniai stimuliuojantys Ag/AgCl srovės elektrodai, 6 - 

įţeminimo elektrodas, 7 – srovė/įtampa keitiklis, 8 – kamera, kurioje patalpinama 

tiriamoji ląstelė (a – ląstelė, b – vazelino tilteliai, c – centrinė kamera, kurioje vyksta 

matavimai), 9– universali įvedimo/išvedimo sistema, 10 – kompiuteris, E- komandinė 

įtampa, V – matuojamasis membranos potencialas, I - matuojamoji transmembraninė 

srovė. 

  

 Elektrofiziologinių tyrimų metu buvo naudojama kompiuterizuota 

standartinė viduląstelinė mikroelektrodinė sistema, skirta biopotencialų ir 

transmembraninių jonų srovių registravimui (3.2 pav.). Šią sistemą sudaro: 

 trijų sekcijų, sujungtų siaurais grioveliais, organinio stiklo kamera su 

tiriamų tirpalų  pritekėjimo bei nutekėjimo (1 ml·min
−1

 greičiu) sistema,  

kurioje talpinama tiriamoji ląstelė (8).  
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 stiklinis mikroelektrodas (1), uţpildytas 3 M KCl tirpalu, skirtas 

membraninio potencialo matavimui (pagamintas iš stiklinių borosilikatinių 

kapiliarų (Kwik-FilTM, World Precision Instruments Inc., USA); galiuko 

diametras 1 – 3 μm, varţa 8 – 20 MΩ, talpumas 1 – 2 pF, elektrodo galiuko 

potencialas ~ 10 mV). Šis mikroelektrodas prijungiamas prie registravimo 

sistemos per platinos – kalomelio (Hg/HgCl) standartinį laikiklį ir 

mikromanipuliatoriaus pagalba įvedamas į ląstelę,  

 indiferentinis stiklinis elektrodas (2) (galiuko diametras apie 100 μm), 

kuris uţpildomas 2.5 % agar agaru, ištirpintu 100 M
-3

 KCl tirpalu. Jis yra 

patalpinamas išoriniame tirpale šalia tiriamos ląstelės,  

 išoriniai stimuliuojantys chlorsidabriniai (Ag-AgCl) elektrodai (5, 6), 

kuriais srovės impulsai leidţiami per ląstelės membraną, 

 įtampos/srovės fiksavimo stiprintuvų blokas TURBO TEC-10CX npi, 

kuris 20 kartų sustiprina elektrinius signalus, paduodamus į universalią 

kompiuterinę signalų įvedimo/išvedimo sistemą Digidata® 1440A. Šiame 

bloke visi stiprintuvai padaryti pagal standartinę dviejų kaskadų schemą, kuri 

labai efektyviai slopina sinfazinius signalus (pvz., elektros tinklo triukšmą). 

Analoginiai signalai keičiami į skaitmeninę formą analoginiu/skaitmeniniu 

keitikliu,  

 Kompiuteris (10); Eksperimento valdymui, skaitmeninių duomenų 

kaupimui ir pirminiam jų apdorojimui naudojamas programinis paketas 

pCLAMP 10 (Clampex 10, Clampfit 10, AxoScope 10). 

3.3.2. Elektrofiziologinių parametrų registravimo ypatumai 

Tyrimams atrinktos ląstelės, preadaptacijos ir gyvybiškai svarbių 

fiziologinių procesų stabilumo uţtikrinimui 24 valandas prieš eksperimentą, 

buvo išlaikomos kontroliniame APW tirpale. Eksperimentų metu buvo 

palaikomi pastovūs tirpalų pH 7.2, kambario temperatūra (20  2°С), ir 

apšvietimas (500 ± 10 Lx, dienos šviesa).  

Elektrofiziologinių parametrų matavimai vyko vazelino tilteliais 

izoliuotoje centrinėje matavimo kameros dalyje, į kurią buvo pilami tiriamieji 
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tirpalai. Matavimo kameros ilgis buvo 0.5 cm. Matuojantysis mikroelektrodas 

mikromanipuliatoriumi įvedamas į ląstelę, o indiferentinis elektrodas 

įmerkiamas šalia ląstelės į išorinį tirpalą. Visuose eksperimentuose 

elektrofiziologinių parametrų registravimas ir vertinimas buvo pradedamas 

membranos potencialui pasiekus ramybės būseną (kai 30 min. laikotarpyje 

nesikeičia membranos potencialo vertė). Eksperimentai buvo atliekami srovės 

ir įtampos fiksacijos metodais. 

Srovės fiksacijos metodu buvo registruojami membranos ramybės 

potencialas, specifinė membranos varţa (R) ir veikimo potencialas. Ramybės 

potencialu buvo laikomas registruojamas elektrinių potencialų skirtumas 

susidaręs tarp matuojančiojo ir indiferentinio elektrodų (membranos 

potencialas).  

Siekiant įvertinti membranos R, ląstelė, esanti ramybės būsenoje, buvo 

stimuliuojama stačiakampiu 1 - 2 s trukmės bei 0.1 μA dydţio 

depoliarizuojančios srovės impulsu (tokio stiprumo srovė nesukelia veikimo 

potencialo generavimo) (Spiewla 1995) ir uţregistruojamas potencialų 

skirtumo pokytis, kuriuo remiantis apskaičiuojama specifinė membranos varţa 

pagal formulę (Musayev & Ismailov 2007): 

ΔE
R= πdl

I
 (9), kur 

d - ląstelės diametras matavimo vietoje, cm, l - ląstelės ilgis matavimo 

kameroje, cm; ∆E - membranos potencialo pokytis, mV; I – srovės stiprumas, 

A. 

Veikimo potencialo generavimas buvo suskeliams elektriškai ţadinant 

ląstelę viršslenkstiniais stačiakampiais depoliarizuojančios srovės impulsais 

(200 ms trukmės ir 0 - 5 A srovės stiprumo) leidţiamais per išorinius 

elektrodus. Eksperimentų protokolas, atliekant tyrimus srovės fiksacijos reţime 

pavaizduotas paveiksle 3.3. 
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3.3. pav. Srovės fiksacijos metodu atliktų eksperimentų tipinis registravimo langas: 

viršuje pavaizduotas tipinis uţregistruotų ląstelės atsakų įrašas, išskiriant vertinamus 

parametrus (membranos ramybės potencialas, membranos potencialo pokytis, 

naudojamas specifinei membranos varţai apskaičiuoti, veikimo potencialo amplitudė, 

greitosios repoliarizacijos fazės dinamika); paveikslo apačioje pavaizduotas stimulų 

pateikimo protokolas, registruojant membranos ramybės potencialą, membranos varţą, 

veikimo potencialą.  

 

Uţregistruoto veikimo potencialų analizei, buvo matuojama jo amplitudė, o 

membranos potencialo atsistatymo po suţadinimo dinamikai įvertinti, buvo 

skaičiuojamas maksimalus potencialo kitimo greitosios repoliarizacijos fazėje 

greitis (15 s pradedant nuo veikimo potencialo smailės viršūnės), pagal 

formulę:  

( )
E

f t
t





 (10), kur: 

E - membranos potencialo pokytis, mV; t  - laiko pokytis, s 
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Fiksuotos įtampos metodu buvo tiriami jonų transporto per membraną 

mechanizmai dalyvaujantys elektrinio atsako į dirgiklį formavime. Tekančios 

per membraną srovės buvo registruojamos kai grįţtamojo ryšio stiprintuvo 

pagalba membranos potencialas automatiškai buvo palaikomas reikiamame 

lygyje. Įtampa buvo fiksuojama ties -180 mV (menturdumblių ląstelės yra 

laidumo kalio jonams būsenoje, kadangi membranos ramybės potencialas, 

susidaro pagrindinai dėl K
+
 transmembraninio judėjimo, protonų siurblių 

elektrogeninis įnašas yra neţymus) nedideliame ląstelės paviršiaus plote (0.5 

cm) centrinėje kameros dalyje, tarp vazelino tiltelių, kad būtų uţtikrintas 

vienodas srovės pratekėjimas bei vienalytis potencialo poslinkis. 

 Kalio kanalų veiklos tyrimui, siekiant nesukelti veikimo potencialo 

generavimo, ląstelė buvo stimuliuojama kas 10 mV trumpais (30 ms) 

stačiakampiais hiperpoliarizuojančios arba depoliarizuojančios srovės 

impulsais įtampos intervale nuo -270 mV iki +60 mV nuo fiksacijos potencialo 

(-180 mV) (3.4 pav. B). Eksperimento protokolas buvo adaptuotas remiantis 

kitų tyrėjų atliktais darbais (Demidchik et al., 1997; Kisnieriene et al., 2012).  

Augalinės ląstelės elektrinio suţadinimo metų atsirandančių chlorinių ir 

kalcinių srovių tyrimuose, ląstelė buvo stimuliuojama šuoliškai keliant įtampa; 

pirmiausiai iki -140 mV ir grąţinama vėl iki fiksacijos potencialo reikšmės (-

180 mV), ir taip kartojama didinant įtampos šuolį 20 mV su 5 min intervalu 

tarp įtampos šuolių iki +60 mV ir registruojami ląstelės atsakai. Joninių srovių 

registravimo langai pateikti 3.4 A paveiksle. Registruojant per membraną 

tekančias sroves ląstelės elektrinio suţadinimo metu, išskiriamos dvi laike ir 

stiprumu atsiskiriančios srovės: pirmoji atsirandanti praėjus 0.1 s nuo stimulo 

įjungimo ţymiai maţesnė srovė yra kalcinė, o po jos sekanti didesnio stiprumo 

srovė yra chlorinė  (Лапковская и др., 2010) 
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3.4. pav. Įtampos fiksacijos metodu atliktų eksperimentų tipiniai registravimo langai: 

A: viršuje pavaizduotas stimulų pateikimo protokolas, registruojant Cl
-
 ir Ca

2+
srovių 

atsirandančias dėl ląstelės membranos elektrinio suţadinimo; apačioje - tipinis 

suţadinimo metu per ląstelės membraną tekančių srovių įrašas, išskiriant vertinamus 

parametrus (Cl
-
, Ca

2+
 ir nuotėkio srovės); B: viršuje pavaizduotas stimulų pateikimo 

protokolas, registruojant K
+ 

srovę, nesukeliant veikimo potencialo generacijos; apačioje 

- tipinės per ląstelės membraną tekančios K
+ 

srovės įrašas, išskiriant vertinamus 

parametrus (K
+ 

ir nuotėkio srovės) 

 Uţregistruotų K
+
/Cl

-
/Ca

2+ 
srovių maksimalios vertės buvo 

perskaičiuojamos į srovės tankį, pagal formulę : 

regI
I

l d
  (11), kur: 

I – srovės stiprumas, tenkantis ploto vienetui (μA cm
-2

); Ireg – uţregistruotas 

srovės stiprumas (μA); l – registravimo kameros  ilgis (0.5 cm); d – tiriamos 

ląstelės skersmuo (cm) 

Apskaičiuotos joninių srovių tankio reikšmės buvo naudojamos sudarant 

voltamperines per membranos ploto vienetą tekančių joninių srovių 



59 

 

charakteristikas. Tiriamų srovių voltamperinės charakteristikos buvo 

sudaromos po nuotėkio srovės eliminacijos (3.4 pav).  

Kalcio bei chloro jonų transporto per membraną analizei taip pat buvo 

vertinamas membranos laidumas konkrečiam jonui (G), apskaičiuojant jį pagal 

formulę: 

 
j

j

j

I
G

E E


 (12), kur:  

Ij – atitinkamo jono srovės tankis, µA cm
-2

; Gj - membranos laidumas 

atitinkamam jonui, µS cm
-2

; E – membranos potencialas, kuriam esant buvo 

uţregistruotas atitinkamas srovės tankis, mV; Ej  – atitinkamo jono srovės  

reversijos potencialas, mV.  

 Atitinkamo jono srovės reversijos potencialas buvo nustatomas pagal Cl
-

/Ca
2+

 srovės voltamperinę charakteristiką (membranos potencialo reikšmė, ties 

kuria Cl
-
/Ca

2+
 voltamperinė charakteristika kerta abscisių ašį. 

Ca
2+

 ir Cl
-
 srovių tankiai ir membranos laidumas šiems jonams buvo 

vertinami - 60mV † -40 mV įtampų diapazone, kadangi šių įtampų intervale 

prasideda tiesinė ištekančios chloro ir įtekančios kalcio srovių tankio 

priklausomybė nuo įtampos, ir vyksta intensyviausia Ca
2+ 

pernaša iš išorės į 

ląstelės vidų (Berestovsky & Kataev 2005).  

K
+
 srovės tankis buvo vertinamas esant 60 mV įtampai, kuriai esant K

+
 

transportas iš ląstelės yra intensyviausias (Horváth et al. 2002; Kisnierienė et 

al. 2009). 
 
 Tiriant jonizuojančiosios spinduliuotės sąlygotus gretutinius reiškinius 

buvo vertinami elektrofizologiniai pokyčiai nepaveiktoje ląstelėje, atsiradę dėl 

signalo perdavimo apie JS sukeltus padarinius iš apšvitintos kaimyninės 

ląstelės. Signalo perdavimo tarp dviejų per bamblį sujungtų tarpubamblinių 

Nitellopsis obtusa ląstelių tyrimui buvo atadaptuotas kitų autorių naudojamas 

signalo perdavimo tarp menturdumblių ląstelių eksperimentų protokolas 

(Shimmen 2002). Šiuose tyrimuose buvo naudojamos dvi panašaus ilgio (~10 
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cm) ir skersmens (~0.06 cm) ir per bamblį sujungtos tarpubamblinės 

menturdumblių ląstelės. Eksperimentų schema pavaizduota paveiksle 3.5. 

 

 

 

3.5. pav. Gretutinių reiškinių tyrimo schema. Elektrofiziologinių parametrų matavimo 

sistema atitinka 3.2. pav pateiktą bendrą kompiuterizuotos tyrimo sistemos schemą nuo 

1 iki 10: 11 – daugialąstis bamblys, jungiantis dvi tarpubamblines ląsteles (13 ir 14), 

patalpintas po izoliuojančiu vazelino tilteliu, 12 – uţdaras radioaktyvaus stroncio 

izotopo Sr 90 šaltinis (74 kBq), įtvirtintas laikiklyje virš švitinamos ląstelės; 13 – 

nepaveikta tarpubamblinė ląstelė, kurios elektriniai parametrai buvo registruojami; 14 

– švitinama kaimyninė tarpubamblinė ląstelė. 

 Gretutinių reiškinių tyrimo eksperimentuose, tiriamos ląstelės matavimo 

kameroje buvo talpinamos taip, kad atstumas tarp matuojančiojo elektrodo ir 

švitinimo šaltinio buvo 2 cm. Daugialąstis bamblys (3.5 pav. 11), jungiantis 

dvi tarpubamblines ląsteles buvo patalpintas tarp centrinės ir šoninės matavimo 

kameros dalių, po jas skiriančiu vazelino tilteliu. Šoninėje matavimo kameros 

dalyje esanti kaimyninė ląstelė (3.5 pav. 14) buvo veikiam jonizuojančiosios 

spinduliuotės šaltiniu (uţdaru radioaktyvaus stroncio izotopo (Sr 90) 74 kBq 

aktyvumo šaltiniu (3.5 pav. 12) esančiu 0.2 cm atstumu nuo ląstelės paviršiaus. 

Esant tokiam atstumui tarp radioaktyvaus šaltinio ir švitinamos ląstelės JS 

šaltinio sąlygojamas aktyvumas ant ląstelės paviršiaus buvo 2.4 kBq. 

Elektrofiziologiniai parametrai buvo registruojami kitoje ląstelėje (3.5 pav. 13) 
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pagal srovės ir įtampos fiksacijos protokolus, aprašytus anksčiau šiame 

skyriuje (3.3 ir 3.4 pav.) 

3.4. Eksperimentų eiga 

3.4.1. Išgyvenamumo testas 

Nitellopsis obtusa makrofitiniai dumbliai yra plačiai naudojami biotestai 

aplinkos toksiškumo ir išgyvenamumo tyrimuose. 96 valandų išgyvenamumo 

testui (Manusadţianas et al.1995) atrinktos menturdumblių ląstelės buvo 

laikomos esant kambario apšvietimui ir temperatūrai, stikliniuose 

akvariumuose, uţpildytuose vandens telkinio (iš kurio jos buvo surinktos) ir 

nechloruoto vandentiekio vandens mišiniu santykiu 50:50. 

Tiriamų ląstelių preadaptacija, kontroliniai bandymai, bei testuojamos 

cheminės medţiagos skiedimas ir tirtų tirpalų paruošimas buvo atliekamas 

modifikuotoje Forsbergo mitybinėje terpėje (pH 7.2) siekiant uţtikrinti 

pakankamą ląstelių aprūpinimą maistinėmis medţiagomis  atsiţvelgiant į 

eksperimento trukmę.  

Dumblių ląstelių preadaptacijai prieš atliekant biotestą, tiriamos ląstelės 

buvo perkeliamos į kontrolinę terpę ir išlaikomos 24 val. Po preadaptacijos 

procedūros reikiamas ląstelių kiekis (po 10 ląstelių) buvo patalpinamas į 

tiriamas kontrolinę ir atitinkamos HTO aktyvumo koncentracijos terpes: 

kontrolė; 7 kBq L
-1

; 15 kBq L
-1

; 30 kBq L
-1

; 65 kBq L
-1

 HTO ir APW tirpalai. 

Tiriamoje aplinkoje ląstelės buvo išlaikomos 96 val., ir praėjus nustatytam 

laikui buvo vertinamas išgyvenusiųjų ląstelių skaičius kiekvienoje tirtoje 

grupėje. Ţuvusiomis  buvo laikomos ląstelės praradusios turgorą per nustatytą 

laiką 

Kiekviena testuojamojo tirpalo aktyvumo koncentracija ir kontrolinė terpė 

buvo tiriami atskira grupe iš 10 ląstelių. Tyrimas kiekvienai grupei buvo 

kartojamas 3 kartus. 
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3.4.2 Tričio poveikio bioelektriniams augalinės ląstelės parametrams 

tyrimas 

Vertinant tričio poveikį menturdumblių elektrinėms savybėms, buvo 

tiriamos 4 ląstelių grupės (kiekvienoje grupėje po 10 ląstelių) veikiamos 

skirtingomis HTO aktyvumo koncentracijomis (7 kBq L
-1

; 15 kBq L
-1

; 30 kBq 

L
-1

; 65 kBq L
-1

 ). Kiekvienoje grupėje, ląstelių membranų ramybės potencialas, 

bendroji membranos varţa ir veikimo potencialo dinamika buvo matuojami 

kontrolinėmis sąlygomis, t.y. APW (tričio aktyvumo koncentracija buvo 2.6 ± 

0.4 Bq L
-1

, tai yra reikšmė, artima maţiausiam išmatuojamam tričio tūrinio 

aktyvumo dydţiui), po to kontrolinė terpė centrinėje matavimo kameros dalyje 

buvo keičiama tiriama HTO koncentracija. Praėjus 30 minučių nuo išorinės 

terpės pakeitimo į HTO buvo registruojami tie patys bioelektriniai ląstelės 

parametrai kaip ir vertinami kontrolinėmis sąlygomis. Gautų parametrų 

reikšmės buvo lyginamos su šių parametrų išmatuotomis kontrolinėmis 

sąlygomis vertėmis ir tokiu būdų buvo vertinamas skirtingų aktyvumo 

koncentracijų tričio poveikis. 

Tričio poveikio chloro ir kalcio jonų transporto sistemoms, 

dalyvaujančioms augalinės ląstelės elektrinio atsako į dirgiklį formavime, 

tyrimui buvo panaudota 10 tarpubamblinių ląstelių. Cl
-
, Ca

2+
 transporto 

sistemų tyrimas buvo atliekamas įtampos fiksacijos metodu pagal aprašytus 

3.3.2 skyriuje (3.4 pav.) eksperimentų protokolus. Iš pradţių buvo 

registruojamos Cl
-
, Ca

2+
 srovės kontrolinėmis sąlygomis (APW). Po to išorinė 

ląstelės terpė buvo keičiama į HTO + APW tirpalą, kuriame ląstelė buvo 

laikoma 30 min. Praėjus nustatytam laikui, buvo išmatuojamos atitinkamos 

srovės, o jų reikšmės palyginamos su kontrolinių eksperimentų duomenimis. 

 

3.4.3. Suminio tričio ir aliuminio poveikio menturdumblių elektriniam 

aktyvumui tyrimas 

Kadangi suminio tričio ir aliuminio poveikio tyrime tiriamų tirpalų 

paruošimui buvo naudojamas AlCl3, siekiant palaikyti vienoda chloro 
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koncentraciją visuose eksperimentų etapuose, APW, AlCl3 + APW, AlCl3 + 

HTO +APW  tirpalų  ruošimo metu vietoj buferio HEPES, pH 7.2 palaikymui 

ir chloro koncentracijos išlyginimui visuose tirpaluose buvo naudojamas 

vandenilio chloridas. 

Siekiant įvertinti suminį tričio ir aliuminio poveikį augalinės ląstelės 

elektrinio atsako formavimo procesams, fiksuotos įtampos metodu buvo 

tiriamos K
+
, Cl

-
 ir Ca

2+
 srovės, dalyvaujančios veikimo potencialo generavime. 

Šių srovių matavimai vyko pagal aprašytus 3.3.2 skyriuje (3.4 pav.) 

eksperimentų protokolus dviejose ląstelių grupėse (kiekvienoje po 9 ląsteles). 

Pirmos grupės ląstelės elektrofiziologiškai buvo tiriamos iš pradţių APW, 

vėliau 1 M
-3

 AlCl3 + APW tirpale išbuvus 30 minučių. Antroje ląstelių grupėje 

buvo atliekamos tos pačios eksperimento procedūros, tik vietoj 1 10
-3 

M AlCl3 

+ APW tirpalo buvo naudojamas 1 10
-3 

 M AlCl3 + HTO + APW. 

Abiejose grupėse skirtingomis sąlygomis gauti rezultatai buvo palyginti ir 

įvertintas jų skirtumas. 

3.4.4. Gretutinių reiškinių (angl. Bystander) tyrimas  

Gretutiniai reiškinių eksperimentuose buvo ištirtos 6 per bamblį sujungtų 

ląstelių poros. Pirmiausiai elektrofiziologiniai parametrai kontrolinėmis 

sąlygomis buvo registruojami pagal aprašytus 3.3.2 skyriuje (3.3 ir 3.4 pav.) 

eksperimentų protokolus vienoje iš per bamblį sujungtų ląstelių (3.5 pav.). 

Vėliau kita poros ląstelė buvo švitinama. Elektrofiziologiniai matavimai 

kaimyninėje nepaveiktoje ląstelėje buvo kartojami po 30 minučių gretimos 

ląstelės švitinimo. Atlikus šiuos matavimus, mikroelektrodas buvo 

ištraukiamas iš tiriamos ląstelės, o gretimos ląstelės švitinimas buvo tęsiamas 

toliau. Praėjus 22 val, mikroelektrodas vėl buvo įvedamas į tiriamąją ląstelę, o 

jos elektrofiziologiniai parametrai buvo vertinami praėjus 24 val nuo kitos 

ląstelės švitinimo pradţios. Trijų eksperimento etapų duomenys buvo 

palyginami tarpusavyje. 

Taip pat buvo atlikti kontroliniai tyrimai, siekiant įvertinti galimą laiko 

įtaką tiriamiems parametrams. Šių eksperimentų metu buvo ištirtos dvi per 
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bamblį sujungtų tarpubamblinių ląstelių poros. Vienoje iš ląstelių buvo 

registruojami elektrofiziologiniai parametrai APW, o po to matavimai buvo 

kartojami toje pačioje ląstelėje po 24 val. APW. Parametrų registravimo eiga 

buvo išlaikoma tokia pati, kaip ir prieš tai aprašytuose gretutinių reiškinių 

tyrimo eksperimentuose. 

Siekiant įvertinti elektrofiziologinius pokyčius, vykstančius tiesiogiai 

švitinamoje ląstelėje, buvo ištirtos 3 per bamblį sujungtų tarpubamblinių 

ląstelių poros. Šių eksperimentų metu elektrofiziologiniai matavimai buvo 

atliekami tiesiogiai švitinamoje ląstelėje, o ląstelės matavimo kameroje buvo 

talpinamos taip, kad būtų išlaikytas vienodas atstumas tarp matuojančio 

elektrodo ir JS šaltinio bei JS šaltinio ir tiriamos ląstelės paviršiaus kaip 

aprašyta 3.3.2 skyriuje (3.5 pav.). Tiriamieji parametrai buvo vertinami iš 

pradţių kontrolinėmis sąlygomis ir pakartotinai po 30 minučių apšvitos.  

3.5. Duomenų apdorojimo, vaizdavimo ir statistinės analizės metodai: 

  Gautų duomenų analizei bei grafiniam vaizdavimui buvo naudojamos 

OriginPro 8.5, Microsoft Office Excel 2007 programos. Statistinė duomenų 

analizė buvo atliekama STATISTIKA 6.0 programos aplinkoje. Duomenų 

vidurkių skirtumų reikšmingumas buvo tikrinamas Student t-testu (skirtumas 

buvo laikomas reikšmingu, kai p < 0.05). Rezultatai pateikiami kaip vidurkis ± 

standartinė paklaida. 
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4. REZULTATAI 

4.1. Skirtingų tričio aktyvumo koncentracijų poveikis menturdumblių 

gyvybingumui 

 Skirtingų tričio aktyvumo koncentracijų poveikis menturdumblių 

gyvybingumui buvo vertinamas atliekant išgyvenamumo testą, pagal 

eksperimento protokolą, aprašytą 3.4.1. skyriuje. Ištyrus 150 tarpubamblinių 

Nitellopsis obtusa ląstelių, jų gyvybingumui toksinio tričio poveikio aktyvumo 

koncentracijų diapazone nuo 7 kBq L
-1

 † 65 kBq L
-1

 nustatyta nebuvo. 

 

 
4.1. pav. Skirtingų tričio aktyvumo koncentracijų poveikis menturdumblių Nitellopsis 

obtusa gyvybingumui (n = 150: 5 grupės po 10 ląstelių, kiekvienai grupei tyrimas buvo 

kartojamas 3 kartus).  

Remiantis pav. 4.1 duomenimis, matyti kad tirtų ląstelių, išgyvenusių 96 

val.  kontrolinėmis sąlygomis, skaičius (86.7 % ± 3.3 %) yra palyginamas su 

išgyvenusių tą patį laiko tarpą HTO (7 kBq L
-1

; 15 kBq L
-1

; 30 kBq L
-1

; 65 

kBq L
-1

) tirpaluose. HTO 7 kBq L
-1

 tirpale visa testavimo laiką išgyveno 86.6 

% ± 3.4 % tirtų ląstelių, atitinkamai HTO 15 kBq L
-1

, HTO 30 kBq L
-1

, HTO 

65 kBq L
-1

 tirpaluose išgyveno po 83.3 %  ±  3.3 % ląstelių. 
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Tokiu būdu, pasirinktas tričio aktyvumo koncentracijų intervalas pasirodė 

tinkamas subletalioms jonizuojančiosios spinduliuotės padariniams tirti. 

4.2. Tričio poveikis menturdumblių membranų bioelektriniams 

parametrams 

 Tirdami tričio poveikį menturdumblių Nitellopsis obtusa 

bioelektriniams membranos parametrams, pirmiausiai įvertinom skirtingų 

tričio aktyvumo koncentracijų (7, 15, 30 ir 65 kBq L
-1

) įtaką ląstelių 

membranos ramybės potencialui (4.2 pav.) bei specifinei membranos varţai 

(4.3 pav.) 

 

 

4.2. pav. Skirtingų tričio aktyvumo koncentracijų poveikis menturdumblių Nitellopsis 

obtusa membranos ramybės potencialui: kiekvienai HTO aktyvumo koncentracijai n = 

10, APW n = 40  

 

Tyrimų rezultatai parodė, kad visų tirtų aktyvumo koncentracijų tričio 

tirpalas neturėjo poveikio membranos ramybės potencialui.  
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4.3. pav. Skirtingų tričio aktyvumo koncentracijų poveikis menturdumblių Nitellopsis 

obtusa specifinei membranos varţai: kiekvienai HTO aktyvumo koncentracijai n = 10, 

APW n = 40; * -  statistiškai reikšmingas skirtumas. 

 

Menturdumblių specifinė membranos varţa taip pat reikšmingai nekito, 

paveikus ląsteles HTO 7 kBq L
-1

 (n = 10). Tačiau, buvo pastebėta, kad tričio 

tirpalas su aktyvumo koncentracija 15 kBq L
-1

 didino bendrąją membranos 

varţą vidutiniškai 52 % (∆=17.72  ± 1.9 k cm
-2

) (n = 10, p = 0.005) . Sukeltas 

HTO 15 kBq L
-1

 varţos pokytis nepriklausė nuo tričio aktyvumo 

koncentracijos, ir buvo panašus veikiant ląsteles 30 kBq L
-1

 ir 65 kBq L
-1

 HTO.  

Įvertinus tričio poveikį stacionarioms ląstelių membranų elektrinėms 

charakteristikoms, toliau buvo tiriamas skirtingų tričio aktyvumo koncentracijų 

poveikis menturdumblių elektrinio atsako (veikimo potencialo) formavimo 

mechanizmams. Pirmiausiai buvo analizuojamas tričio poveikis veikimo 

potencialo repoliarizacijos fazei. Tam buvo vertinamas membranos potencialo 

kitimo greitis veikimo potencialo greitosios repoliarizacijos fazėje, 

apskaičiuojamas pagal formulę (10) aprašytą skyriuje 3.3.2 (4.4 pav.) 
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4.4. pav. Skirtingų tričio aktyvumo koncentracijų poveikis menturdumblių Nitellopsis 

obtusa membranos potencialo kitimo greičiui veikimo potencialo greitosios 

repoliarizacijos fazėje: A – membranos potencialo kitimo greičio veikimo potencialo 

greitosios repoliarizacijos fazėje priklausomybė nuo laiko (HTO - 15 kBq L
-1

 HTO 

tirpalas), n = 10; B - skirtingų tričio aktyvumo koncentracijų poveikis menturdumblių 

Nitellopsis obtusa absoliučiam maksimaliam veikimo potencialo greitosios 

repoliarizacijos fazės greičiui (kiekvienai HTO aktyvumo koncentracijai n=10, * - 

statistiškai reikšmingas skirtumas) 

 

Išanalizavus membranos potencialo kitimo greitį 15 sekundţių 

laikotarpyje nuo repoliarizacijos fazės pradţios, buvo nustatyta, kad 

stipriausias tričio poveikis šiam parametrui stebimas per pirmąsias 2 - 4 s, kai 

membranos potencialo kitimo greitis būna didţiausias (4.4 pav. A). Atliktų 

tyrimų rezultatai parodė, kad kaip ir membranos ramybės potencialo bei 

bendrosios varţos atţvilgiu, 7 kBq L
-1

 HTO reikšmingo poveikio membranos 

potencialo kitimui neturėjo. Paveikus menturdumblių ląsteles 15 kBq L
-1

 HTO 

tirpalų, maksimalus membranos potencialo kitimo greitis sulėtėjo nuo 

kontrolinėmis sąlygomis buvusio 39.2 ± 3.1 mV s
-1

 iki 25.5 ± 1.8 mV s
-1

 po 

tričio poveikio. Tokiu būdu tritis nulėmė reikšmingą greitosios repoliarizacijos 

fazės greičio sumaţėjimą  35% (∆ =13.7 ± 1.2 mV s
-1

, p = 0.006). Panašūs 

rezultatai buvo gauti, veikiant ląsteles 30 kBq L
-1

 ir 65 kBq L
-1

 HTO tirpalais, 
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todėl ir šiuo atveju, poveikio  stiprumo priklausomybės nuo tričio aktyvumo 

koncentracijos nenustatyta. 

Ištyrus skirtingų aktyvumo koncentracijų tričio poveikį membranos 

ramybės potencialui, bendrajai membranos varţai bei membranos potencialo 

kitimo dinamikai veikimo potencialo greitosios repoliarizacijos fazėje, buvo 

nustatyta, kad 7 kBq L
-1

 HTO reikšmingo poveikio tirtiems parametrams 

neturėjo, o sukelto 15 kBq L
-1

, 30 kBq L
-1

 ir 65 kBq L
-1

 HTO poveikio 

stiprumas minėtiems parametrams nepriklausė nuo tričio aktyvumo 

koncentracijos, t.y. poveikio stiprumo skirtumai buvo nereikšmingi. Todėl 

tolimesniems tričio poveikio menturdumblių elektrogenezei tyrimams buvo 

naudojama 15 kBq L
-1

 HTO (toliau vadinama – HTO), kaip eksperimentiškai 

nustatyta maţiausią poveikį menturdumblių bioelektriniams parametrams 

turinti tričio aktyvumo koncentracija. Tokia tričio aktyvumo koncentracija 

apsprendţia 0.05 µGy val
-1

 išorinės dozės galią (Ulanovsky et al. 2008) virš 

gamtinio radiacinio fono (0.1-0.14 µGy val
-1

), tačiau yra kelis tūkstančius kartų 

didesnė nei foninis tričio lygis Lietuvos gruntiniame, geriamajame vandenyje 

bei vandens telkiniuose.  

Siekiant nustatyti tričio poveikį menturdumblių veikimo potencialo 

depoliarizacijos fazei, buvo tiriamas kalcio ir chloro jonų srovės tekančios per 

membraną elektrinio suţadinimo metu. Iš pradţių buvo vertinamas tričio 

poveikis įtampos valdomai išeinančiai Ca
2+

 srovei, paleidţiančiai veikimo 

potencialo generavimo procesą (4.5 pav.) 
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4.5. pav. Tričio poveikis menturdumblių Nitellopsis obtusa Ca

2+
 srovės tankiui veikimo 

potencialo generavimo metu (HTO - 15 kBq L
-1

 HTO tirpalas) (n = 10): A – tipinė per 

membranos ploto vienetą tekančios Ca
2+

 srovės voltamperinė charakteristika APW ir 

HTO tirpaluose, rodyklės ţymi taškus, kuriuose buvo vertinamas kalcio jonų srovės 

tankis ir membranos laidumas Ca
2+

; B: viršuje - kalcio jonų srovės tankis ties -60 mV 

įtampa; apačioje – membranos laidumas Ca
2+

, esant -60 mV įtampai ( * - statistiškai 

reikšmingas skirtumas) 

 

Tiriant Nitellopsis obtusa ląstelėse kalcio jonų srovę per membraną 

elektrinio suţadinimo metu, labiausiai HTO poveikis išryškėjo esant - 60 mV 

įtampai, kur Ca
2+

 srovės tankis buvo didţiausias (4.5 pav. A). HTO sumaţino 

maksimalios ištekančios kalcio jonų srovės tankį 64 % (∆= -5.3  ± 0.4 µA cm
-2

, 

p = 0.001). Tritis taip pat paveikė ir membranos laidumą kalcio jonams. 

Stipriausias HTO poveikis šiam parametrui buvo ties - 40 mV † -60 mV 

įtampomis, kai membranos laidumas Ca
2+ 

buvo didţiausias. Buvo nustatyta, 

kad, membranos laidumas kalcio jonams sumaţėjo dėl tričio poveikio 

vidutiniškai 30 % (p = 0.02). 

Vertinant tričio poveikį chloro jonų transportui veikimo potencialo 

generavimo metu, taip pat buvo analizuojama Cl
-
 srovės voltamperinė 
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charakteristika bei membranos laidumo chloro jonams priklausomybė nuo E 

(4.6 pav.) 

 

 
4.6. pav. Tričio poveikis menturdumblių Nitellopsis obtusa Cl

-
 srovės tankiui veikimo 

potencialo generavimo metu (HTO - 15 kBq L
-1

 HTO tirpalas) (n = 10): A – per 

membranos ploto vienetą tekančios Cl
-
 srovės voltamperinė charakteristika APW ir 

HTO tirpaluose, rodyklės ţymi taškus kuriuose buvo vertinamas chloro srovės tankis ir 

membranos laidumas Cl
-
; B: viršuje - chloro jonų srovės tankis ties -60 mV įtampa; 

apačioje – membranos laidumas Cl
-
 chloro jonams esant -60 mV įtampai  (* - 

statistiškai reikšmingas skirtumas) 

 

Analizuodamit Cl
-
 srovės voltamperinę charakteristiką, nustatėme, kad 

tritis taip pat slopina ir chloro išėjimą iš ląstelės menturdumblių elektrinio 

suţadinimo metu. Stipriausias tričio poveikis buvo stebimas ties -60 mV 

įtampa (4.4 A pav.), kai vidutinė maksimali Cl
-
 srovė sumaţėjo nuo išmatuotos 

APW -45.3 ± 3.6 µA cm
-2

 iki -32.9 ± 2.4 µA cm
-2

 HTO tirpale. Tokiu būdu dėl 

tričio poveikio chloro išėjimas iš ląstelės sumaţėjo 27 % (∆ = 12.4 ± 1.1 µA 

cm
-2

, p = 0.004). Membranos laidumas chloro jonams taip pat sumaţėjo nuo 

kontrolinėmis sąlygomis išmatuoto 430 ± 30 µS cm
-2

 iki 340 ± 20 µS cm
-2
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nustatyto HTO tirpale, kas nulėmė vidutinio maksimalaus membranos laidumo 

chloro jonams sumaţėjimą 23% (∆ =90 ± 7 µS cm
-2

, p = 0.02).  

Apibendrinant pateiktus šiame skyriuje duomenis, nustatyta kad maţą 

išorinės apšvitos dozę nulemiantis HTO didino Nitellopsis obtusa ląstelių 

specifinę membranos varţą, maţino Cl
-
 ir Ca

2+
 srovių tankį veikimo potencialo 

depoliarizacijos fazėje bei lėtino membranos potencialo kitimo greitį veikimo 

potencialo greitosios repoliarizacijos fazėje. Šie rezultatai parodė, kad 

menturdumblių bioelektriniai parametrai yra pakankamai jautrūs ypač maţoms 

JS dozėms ir gali būti naudojami maţų jonizuojančiosios spinduliuotės dozių 

poveikio tyrimuose. 

4.3. Suminis tričio ir aliuminio poveikis menturdumblių jonų transporto 

sistemoms, dalyvaujančioms veikimo potencialo generavime  

Kadangi, maţos jonizuojančiosios spinduliuotės dozės geba keisti 

organizmo reakcijas į kitus antropogeninius faktorius, siekėme nustatyti ar 

nedidelės aktyvumo koncentracijos tritis modifikuoja aliuminio poveikį 

augalinės ląstelės elektrogenezei neutralioje terpėje (pH 7.2). Buvo tiriamas 

tiek paties Al, tiek suminis aliuminio ir tričio (Al+ HTO) poveikis Nitellopsis 

obtusa jonų transporto sistemoms (skyrius 3.4.2) 

Pirmiausiai išanalizavome įtekančia kalcio jonų srovę suţadinimo metu 

(4.7 pav.) 
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4.7. pav. Menturdumblių Nitellopsis obtusa Ca
2+

 transmembraninis transportas veikimo 

potencialo generavimo metu APW, Al 1 M 
-3

 (n= 9) ir 1 10
-3 

M Al + 15 kBq L
-1

 HTO (n= 

9) tirpaluose: A –  per membranos ploto vienetą tekančios Ca
2+

 srovės voltamperinė 

charakteristika, rodyklėmis nurodytas taškas, ties kuriuo buvo vertinamas kalcio srovės 

tankis ir membranos laidumas Ca
2+

; B – viršuje: Ca
2+ 

srovės tankis esant – 60 mV 

įtampai; apačioje: maksimalus membranos laidumas Ca
2+

 ( * -  statistiškai reikšmingas 

skirtumas). 

 

Sudarę per membranos ploto vienetą tekančios Ca
2+

 srovės voltamperinę 

charakteristiką (4.7 A pav.), nustatėme, kad aliuminis 49 ± 9 % maţino 

įeinančios krypties Ca
2+

 srovės tankį (p = 0.03) ir slopino membranos laidumą 

Ca
2+

 38  ± 9 % (p = 0.01). Tačiau, suminis Al ir HTO poveikis Ca
2+

 transportui 

per membraną suţadinimo metu buvo priešingas. Paveikus ląsteles aliuminio ir 

tričio mišinių, Ca
2+

 srovės tankis padidėjo 69 ± 9 % (p = 0.03), o membranos 

laidumas kalcio jonams išaugo 33 ± 9 % (p = 0.04), lyginant su kontrolinėmis 

sąlygomis išmatuotais šių parametrų dydţiais (4.7 B pav.). Paţymėtina, kad 15 

kBq L
-1

 HTO be Al sąlygojo šių parametrų sumaţėjimą (4.5 B pav.), panašiai 

kaip ir atskiro Al poveikio atveju. 

Taip pat ištyrėme suminį tričio ir aliuminio poveikį chlorinės srovės 

tankiui veikimo potencialo metu (4.8 pav.). 
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4.8. pav. Menturdumblių Nitellopsis obtusa Cl

-
 srovės tankis veikimo potencialo 

generavimo metu APW, 1 10
-3

 M Al (n = 9) ir 1 10
-3

 M Al + 15 kBq L
-1

 HTO (n = 9) 

tirpaluose: A – tipinis Cl
- 
srovės tankio braiţas ties -60 mV įtampa; B – Cl

-
 srovės tankis 

ties -60 mV įtampa ( * - statistiškai reikšmingas skirtumas). 

 

Registruojama chloro jonų srovė pasiekė didţiausia reikšmę per 

pirmąsias 1-1.5 s nuo jos aktyvacijos (4.8 A pav.). Buvo nustatyta, kad, pats 

aliuminis šiek tiek slopina Cl
-
 išėjimą iš ląstelės (Cl

-
 srovė maţėjo 11 ± 8 %), 

tačiau šis poveikis buvo nereikšmingas. Atskiras HTO poveikis pasireiškė 

reikšmingų Cl
- 
transporto iš ląstelės slopinimu (4.6 pav.). Tuo tarpu, suminis 

Al ir HTO poveikis nulėmė išeinančios krypties chloro jonų srovės tankio 

padidėjimą 71 ± 8 % (p = 0.004) lyginant su šios srovės tankiu, apskaičiuotu 

kontrolinėmis sąlygomis.  

Tirdami K
+
 transportą iš ląstelės į išorinę terpę, pastebėjome, kad 

aliuminis išeinančios krypties K
+
 srovės tankiui poveikio neturėjo (4.9 pav.). 

Kalbant apie galimą HTO poveikį K
+
 transportui, galima daryti prielaidą, kad 

dėl HTO galėjo būti slopinamas K
+
 transportas iš ląstelės VP generavimo 

metu, nes buvo nustatytas reikšmingas VP greitos repoliarizacijos fazės, kuria 

daugiausiai apsprendţia ištekanti kalio jonų srovė, greičio sumaţėjimas (4.4 

pav.). Tačiau, bendras Al ir HTO poveikis pasireiškė maksimalios K
+
 srovės 

stiprumo padidėjimu 45 ± 9 % (p = 0.004) (4.9 B pav). 
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4.9. pav. Ištekančios krypties K

+
 srovės tankis Nitellopsis obtusa ląstelėms esant ramybės 

būsenoje APW, 1 M 
-3

 Al (n = 9) ir 1 M 
-3

Al + 15 kBq L
-1

 HTO (n = 9) tirpaluose: A – 

per membranos ploto vienetą tekančios K
+
 srovės voltamperinė charakteristika, 

rodyklės ţymi tašką, ties kuriuo buvo vertinamas kalio srovės tankis; B –  ištekančios 

krypties K
+
 srovės tankis ties 60 mV įtampa ( * -  statistiškai reikšmingas skirtumas). 

 

Apibendrinant šio tyrimų etapo rezultatus, galima daryti išvada, kad tritis 

modifikuoja aliuminio poveikį menturdumblių jonų transporto per membraną 

sistemoms neutralaus. Aliuminis ir tritis kartu skirtingai veikė Ca
2+

 ir Cl
-
 

transportą per Nitellopsis obtusa ląstelių membraną, lyginant su abiejų veiksnių 

atskiru poveikiu šiems parametrams. Menturdumblių bioelektrinė reakciją į 

suminį Al ir HTO poveikį buvo panaši į augalinėse ląstelėse stebimą atsaką į 

toksinį aliuminio poveikį, todėl galima daryti prielaidą, kad tritis gali būti 

svarbiu veiksniu įtakojančiu aliuminio biologinio toksiškumo išraišką. 

4.4. Jonizuojančiosios spinduliuotės sukeltų gretutinių reiškinių tyrimas  

Švitindami vieną iš dviejų per bamblį sujungtų Nitellopsis obtusa 

tarpubamblinių ląstelių uţdaru neskvarbios jonizuojančiosios spinduliuotės 

šaltiniu, stebėjome kaimyninės neapšvitintos ląstelės bioelektrinio aktyvumo 

pokyčius kaip gretutinio efekto išraišką. Tyrimų rezultatai parodė, kad ląstelės 

švitinimas nesukėlė kaimyninėje neapšvitintoje ląstelėje membranos ramybės 

potencialo bei bendrosios membranos varţos pakitimų (4.1 lentelė) 
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4.1 lentelė.  Skirtingos trukmės ląstelės švitinimo uţdaru stroncio radioaktyvaus izotopo Sr 

90 šaltiniu poveikis kaimyninės nepaveiktos Nitellopsis obtusa ląstelės membranos ramybės 

potencialui bei specifinei membranos varţai (n = 6)  

 

Švitinamos ląstelės išorinė 

terpė 

Gretimos nepaveiktos ląstelės membranos 

parametras 

Specifinė 

membranos varţa 

R, k cm
-2

 

Membranos ramybės 

potencialas RP, mV 

APW  13.4 ± 0.4 -223  ± 3.1 

Sr 90 (30 min)  13.4 ± 0.4 -226.1 ± 3.7 

Sr 90 (24 val) 13.6 ± 0.2 -225.1  ± 6.5 

 

Tirdami veikimo potencialo dinamiką, nustatėme, kad, vienos iš ląstelių 

apšvita, kaimyninėje neapšvitintoje ląstelėje sukėlė elektrinio atsako braiţo 

pokytį (4.10 pav.) 

 

 
 
4.10 pav. Veikimo potencialo amplitudės kaimyninėje nepaveiktoje Nitellopsis obtusa 

ląstelėje priklausomybė nuo gretimos ląstelės švitinimo uţdaru stroncio radioaktyvaus 

izotopo Sr 90 šaltiniu trukmės: Sr 90 (30 min) – ekspozicijos laikas 30 min.; Sr 90 (24 

val) - ekspozicijos laikas 24 val), n = 6, * - statistiškai reikšmingas skirtumas. 
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Pastebėjome, kad, ląstelės švitinimas 30 minučių nesukėlė ţenklaus  

poveikio veikimo potencialo amplitudės dydţiui kaimyninėje ląstelėje. Tačiau  

ekspozicijos laikui pailgėjus iki 24 valandų, kaimyninės ląstelės veikimo 

potencialo amplitudė reikšmingai sumaţėjo per 23.3 ± 2.6 mV (p = 0.015). 

Toliau analizuodami veikimo potencialo braiţą, nustatėme, kad dėl 

vienos iš ląstelių apšvitos, kaimyninėje ląstelėje taip pat kito ir repoliarizacijos 

fazės dinamika (4.11 pav.)  

 

4.11 pav. Tipinė neapšvitintos Nitellopsis obtusa ląstelės membranos potencialo kitimo 

greičio veikimo potencialo greitosios repoliarizacijos fazėje priklausomybė nuo gretimos 

ląstelės švitinimo uţdaru stroncio radioaktyvaus izotopo Sr 90 šaltiniu trukmės: Sr 90 

(30 min.) – ekspozicijos trukmė 30 min; Sr 90 (24 val.) – ekspozicijos trukmė 24 val): 

intarpas: - skirtingos trukmės švitinimo uţdaru stroncio radioaktyvaus izotopo Sr 90 

šaltiniu poveikis neapšvitintos kaimyninės Nitellopsis obtusa ląstelės absoliučiam 

maksimaliam veikimo potencialo greitosios repoliarizacijos fazės greičiui (n = 6, * - 

statistiškai reikšmingas skirtumas) 

 

Tiriant veikimo potencialo repoliarizacijos fazės dinamiką, pastebėjome 

kad gretimos ląstelės 30 min švitinimas neturėjo reikšmingos įtakos 

kaimyninės ląstelės membranos potencialo kitimo greičiui  veikimo potencialo 

greitosios repoliarizacijos fazėje (4.11 pav.). Tačiau, pailgėjus švitinimo laikui 
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iki 24 val kaimyninės ląstelės greitosios repoliarizacijos fazės maksimalus 

greitis išaugo 64 % (∆ = 16.2 ± 1.8 mV s
-1

) lyginant su kontrolinėmis 

sąlygomis išmatuotu greičiu (p = 0.027). 

Siekdami įvertinti gretutinio efekto išraišką menturdumblių jonų pernašos 

per membraną sistemų veikloje, ištyrėme ramybės būsenoje per membraną 

tekančią K
+
 srovę, bei elektrinio suţadinimo metu aktyvuojamą Cl

–
 srovę.  

  

4.12 pav. Per membranos ploto vienetą tekančios K
+
 srovės voltamperinės 

charakteristikos nepaveiktoje Nitellopsis obtusa ląstelėje priklausomybė nuo gretimos 

ląstelės švitinimo uţdaru stroncio radioaktyvaus izotopo Sr 90 šaltiniu trukmės (n = 6): 

Sr 90 (30 min) – ekspozicijos laikas 30 min; Sr 90 (24 val.) - ekspozicijos laikas 24 val.). 

 

Išnagrinėję per membranos ploto vienetą tekančios kalio jonų išeinančios 

krypties srovės voltamperines charakteristikas, nustatėme, kad vienos iš per 

bamblį sujungtų menturdumblių ląstelių švitinimas tiek 30 minučių, tiek ir 24 

valandas nesukėlė kaimyninėje ląstelėje K
+
 transporto iš ląstelės pokyčių 

ramybės būsenoje (4.12 pav.). 

Chloro jonų srovės tyrimai parodė, kad vienos iš ląstelių 30 min neturėjo 

reikšmingo poveikio Cl
-
 transportui iš kaimyninės ląstelės elektrinio 

suţadinimo metu (4.13 pav.) Tačiau jonizuojančiosios spinduliuotės šaltinio 

ekspozicijos trukmės pratęsimas iki 24 valandų iššaukė ţenklų išeinančios 
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krypties Cl
-
 srovės tankio sumaţėjimą kaimyninėje ląstelėje. Tokiu būdu Cl

-
 

srovės tankis sumaţėjo 41 % (∆ = -7.11 ± 0.75 µA cm
-2

, p = 0.03) 

 
4.13 pav. Tipinės per membranos ploto vienetą tekančio Cl

-
 srovės voltamperinės 

charakteristikos nepaveiktoje Nitellopsis obtusa ląstelėje priklausomybė nuo gretimos 

ląstelės švitinimo uţdaru stroncio radioaktyvaus izotopo Sr 90 šaltiniu trukmės: Sr 90 

(30 min.) – ekspozicijos laikas 30 min.; Sr 90 (24 val.) - ekspozicijos laikas 24 val.), 

rodyklės ţymi įtampos vertes, ties kuriomis buvo vertinamas chloro srovės tankis; 

intarpas: Cl
-
 srovės tankio ties -60 mV įtampa priklausomybė nuo gretimos ląstelės 

švitinimo trukmės (n = 6, * - statistiškai reikšmingas skirtumas) 

 

Išanalizavus per membranos ploto vienetą tekančios chloro srovės 

voltamperinę charakteristiką, pastebėjome, kad po 24 val. trukusios vienos iš 

ląstelių apšvitos, kaimyninėje neapšvitintoje ląstelėje ne tik sumaţėjo chloro 

srovės stiprumas, bet ir chloro jonų reversijos potencialas pasislinko maţėjimo 

kryptimi. Nustatėme, kad dėl 24 val. ląstelės švitinimo, jos kaimyninėje 

ląstelėje Cl
-
 reversijos potencialas pakito nuo uţregistruoto kontrolinėmis 

sąlygomis 38 ± 3 mV iki 17 ± 2 po apšvitinimo (4.14 pav.). Taigi reversijos 

potencialo pokytis sudarė 45 % (p = 0.009). 
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4.14 pav. Cl

-
 srovės reversijos potencialo nepaveiktoje Nitellopsis obtusa ląstelėje 

priklausomybė nuo gretimos ląstelės švitinimo uţdaru stroncio radioaktyvaus izotopo  

Sr 90 šaltiniu trukmės: Sr 90 (30 min.) – ekspozicijos laikas 30 min.; Sr 90 (24 val.) - 

ekspozicijos laikas 24 val.), n = 6, * - statistiškai reikšmingas skirtumas 

 

Siekiant įvertinti, ar galėjo turėti įtakos nustatytiems bioelektrinių 

parametrų pokyčiams neapšvitintoje ląstelėje, menturdumblių buvimo APW 

trukmė, atlikome kontrolinius tyrimus. Vienoje iš per bamblį sujungtų 

menturdumblių ląstelių patikrinom, kaip skiriasi veikimo potencialo amplitudė, 

per membranos ploto vienetą tekančios K
+
 srovės voltamperinė charakteristika, 

Cl
-
 srovės tankio ir reversijos potencialo reikšmės atliekant standartinius 

matavimus kontrolinėmis sąlygomis eksperimento pradţioje ir išlaikius ląsteles 

APW 24 val. (4.15 pav.). Kontrolinių tyrimų rezultatai parodė, kad visų 

tiriamų parametrų vertės APW tirpale eksperimento pradţioje ir praėjus 24 val. 

reikšmingai nesiskyrė. Tokiu būdu, galima daryti prielaidą, kad ląstelių buvimo 

APW tirpale trukmė neturi įtakos nustatytiems neapšvitintoje ląstelėje 

elektrinių parametrų pokyčiams dėl jos kaimyninės ląstelės švitinimo. 
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4.15 pav. Laiko įtaka tiriamiems bioelektriniams parametrams, atliekant matavimus 

vienoje iš per bamblį sujungtų Nitellopsis obtusa ląstelių kontrolinėmis sąlygomis 

eksperimento pradţioje (APW) ir išlaikius APW 24 val. (APW (24 val.)), n = 2: A – 

veikimo potencialo amplitudė: B – per membranos ploto vienetą tekančios K
+
 srovės 

voltamperinė charakteristika; C – ištekančios Cl
-
 srovės tankis ties -60 mV įtampa; D - 

Cl
-
 srovės reversijos potencialas.  

 

Taip pat patikrinom, kaip kinta tiriami bioelektriniai parametrai tiesiogiai 

švitinamoje uţdaru radioaktyvaus stroncio izotopo šaltiniu Sr 90 ląstelėje. Šių 

eksperimentų metu elektrofiziologinius matavimus atlikome vienoje iš per 

bamblį sujungtų Nitellopsis obtusa ląstelių, kuri ir buvo švitinama (4.16 pav.) 
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4.16 pav. Tiriamų bioelektrinių parametrų kitimas tiesiogiai švitinamoje uţdaru 

stroncio radioaktyvaus izotopo Sr 90 šaltiniu (Sr 90 (30 min.) – ekspozicijos laikas 30 

min.) ląstelėje, n = 3: A – veikimo potencialo amplitudė: B – per membranos ploto 

vienetą tekančios K
+
 srovės voltamperinė charakteristika; C – ištekančios Cl

-
 srovės 

tankis ties -60 mV įtampa; D - Cl
-
 srovės reversijos potencialas.  

 

Šių eksperimentų rezultatai parodė, kad tiesiogiai švitinamoje ląstelėje 

jau po 30 min apšvitos buvo galima stebėti panašias tendencijas bioelektrinių 

parametrų pokyčiuose, kurie buvo nustatyti tiesiogiai nepaveiktoje ląstelėje po 

24 val. jos kaimyninės ląstelės švitinimo. Pastebėjome, kad K
+
 transportas iš 

ląstelės jai esant ramybės būsenoje beveik nekito (4.16 B pav.). Taip pat, kaip 

ir tiesiogiai neapšvitintoje ląstelėje, šių tyrimų rezultatai parodė VP 

amplitudės, chloro srovės tankio ir reversijos potencialo tiesiogiai veikiamoje 

ląstelėje maţėjimo tendenciją jau po 30 min. apšvitos. 
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5. REZULTATŲ APTARIMAS 

5.1 Tričio poveikis menturdumblių membranų elektrofiziologiniams 

parametrams 

Atliktų tyrimų rezultatai parodė, kad tritis veikia menturdumblių 

elektrogenezės procesus. Paţymėtina tai, kad mūsų eksperimentuose  naudota 

15 kBq L
-1

 tričio aktyvumo koncentracija jau po 30 minučių ekspozicijos buvo 

veiksminga Nitellopsis obtusa bioelektinio aktyvumo atţvilgiu, nepaisant to, 

kad toks tričio tūrinis aktyvumas sąlygoja  tik 0.05 μGy h
-1

 išorinės apšvitos 

dozės galią virš natūralaus radiacinio fono. Tokia dozės galia yra daug 

maţesnė nei neseniai Europos Sąjungoje pasiūlyta 10 µGy h
−1

 dozės galios 

riba, ţemiau kurios poveikis gėlavandenėms ekosistemoms laikomas 

nereikšmingu.. Tokiu būdu mūsų darbo rezultatai parodo menturdumblių, kaip 

testinių organizmų, elektrofiziologinių savybių išskirtinį radiojautrumą, kas 

suteikia galimybę juos naudoti maţų jonizuojančiosios spinduliuotės dozių 

subletalaus poveikio bei biotos apšvitos vertinimo tyrimuose. Tričio sukeltas 

ţenklus bendrosios membranos varţos padidėjimas byloja apie ląstelės 

membranoje esančių jono pernašos sistemų veiklos slopinimą. Panašus 

rezultatai parodyti ir pelių embrionuose, kurių fibroblastų membranos 

pralaidumas jonams maţėjo dėl jonizuojančiosios spinduliuotės poveikio 

(Santini et al. 1992). Tai, kad dėl tričio pakito jonų transportas per membraną 

patvirtina ir mūsų Cl
-
 ir Ca

2+
 pernašos sistemų veiklos Nitellopsis obtusa 

ląstelių membranų elektrinio suţadinimo metu tyrimų rezultatai, kurie parodė, 

kad, 15 kBq L
-1

 aktyvumo koncentracijos HTO ţenkliai sumaţino kalcio ir 

chloro srovių tankį (4.5 ir 4.6 pav.). Patekęs į ląstelės vidų HTO gali iš dalies 

pavirsti į organiškai surištą tritį (angl. OBT – organically bound tritium), kurio 

biologinis elgesys yra labai kompleksiškas. Augaluose daugiausia OBT 

pasigamina fotosintezės proceso metu, kuris iš dalies reguliuojamas 

bioelektrocheminės sistemos (Lautner 2005), todėl poveikis jos veiklai gali 

turėti įtakos fotosintezės aktyvumui ir su tuo susijusiu tričio įsisavinimo 

augalinėje ląstelėje dėsningumui. Yra ţinoma, kad, tričio radiotoksiškumas 
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didėja jam susijungus su kitomis biologinėmis molekulėmis (Bradshaw & 

Jaeschke 2013). Todėl, dėl galimos tričio sąveikos su membranos jonų kanalus 

formuojančiais baltymais galėtų pakisti jonų kanalų, įskaitant ir chloro 

transporto sistemas, struktūrą bei funkcijos, sąlygojančios membranos laidumo 

atskiriems jonams pokyčius. Be tiesioginio tričio poveikio jonų transporto 

sistemų molekulinėms struktūroms, per vandens radiolizės procesą HTO gali 

sukelti ROS gamybos padidėjimą. Netiesioginis HTO poveikis ląstelėms 

susijęs su O-H ryšių nutrūkimu vandens molekulėse, susidarant hidroksilo 

radikalams (OH
•
), superoksidui (O2

•-
)

 
ir vandenilio peroksidui (H2O2). 

Augaluose, kaip ir gyvūnuose priminiais ROS taikiniais gali būti membranų 

fosfolipidai, baltymai, jonų pernašą reguliuojantys mechanizmai. Nustatyta, 

kad gyvūnų ląstelėse ROS įtakoja membranų elektrines savybes lėtindami 

veikimo potencialo depoliarizaciją, maţindami jo amplitudę ir trukmę. 

Parodyta, kad šis poveikis siejamas su Na
+
, įeinančios krypties K

+
, ar ATP 

jautriais K
+
 ir Ca

2+ 
kanalų slopinimų, ištekančios krypties K

+
 srovės, 

neselektyviųjų katijonų kanalų ir Ca
2+

 srovės susijęs susijusio su viduląstelinės 

Ca
2+

 koncentracijos palaikymu aktyvacija (Kourie 1998). Tokiu būdu, tričio 

toksiškumas, taip pat gali būti susijęs su dėl HTO padidėjusiu ROS, kurie gali 

inaktyvuoti chloro kanalus (Jeulin et al, 2000; Barth et al., 1993, Thomas et al., 

2007). Kitą vertus, pastebėtas chloro srovės tankio sumaţėjimas gali atspindėti 

ne tik tiesioginį HTO ar dėl jo padaugėjusių ROS poveikį anijonų kanalams, 

bet ir radiacijos sukeltus kalcio jonų homeostazės pokyčius. Augaluose kalcis 

yra labai svarbi signalinė molekulė, dalyvaujanti stresinio atsako į daugeliu 

aplinkos veiksnių formavime (Song et al. 2008). Be to, yra ţinoma, kad 

augalinėje ląstelėje Cl
-
 srovės amplitudės dydis yra proporcingas Ca

2+
 

koncentracijai citoplazmoje (Berestovsky & Kataev 2005). Mūsų tyrimuose 

taip pat buvo stebima koreliaciją tarp Ca
2+

 jonų transporto ir išeinančios 

krypties Cl
-
 srovės pokyčių membranos elektrinio suţadinimo metu: įeinančios 

Ca
2+

 srovės tankio sumaţėjimas buvo lydimas chloro jonų išėjimo iš ląstelės 

intensyvumo slopinimu (4.5 ir 4.6 pav.). Tai gali būti aiškinama tuo, kad, dėl 

maţesnio Ca
2+

 kiekio patekimo į ląstelės vidų suţadinimo metu, galėjo 
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sumaţėti atidarytų įtampos ir Ca
2+

 valdomų Cl
-
 kanalų skaičius. Kalcio jonai 

vaidina svarbų vaidmenį apsaugant augalinės ląstelės sienelę nuo galimų 

struktūrinių paţeidimų dėl radiacijos poveikio (Kovács & Keresztes 2002). 

Todėl HTO sukeltas įeinančios Ca
2+

 srovės tankio maţėjimas, taip pat gali 

pranašauti apie sumaţėjusi išorinio augalinės ląstelės barjero atsparumą 

aplinkos veiksniams. Augalinėse ląstelėse Ca
2+

 yra svarbus ne tik chloro bet ir 

kalio jonų transportui. Tričio poveikį K
+
 pernašos sistemoms mes galime 

vertinti analizuodami membranos potencialo kitimo dinamiką veikimo 

potencialo repoliarizacijos fazėje. Mūsų tyrimų rezultatai parodė, kad, HTO 

paveikia Nitellopsis obtusa ląstelių elektrinio atsako dinamiką, maţindamas 

membranos potencialo atsistatymo po suţadinimo greitį (ţr. 4.4 pav.). Šis 

reiškinys gali būti susijęs su tričio poveikiu kelioms jonų transporto sistemoms: 

išeinančios krypties K
+
 kanalams, išeinančios krypties Cl

- 
kanalams, H

+
-

ATPazei. Yra parodyta, kad augaluose elektrinio suţadinimo metu padidėjusi 

ištekančios krypties Cl
- 
srovė dėl didesnio atidarytų chloro kanalų skaičiaus, ar 

jų buvimo atviroje būsenoje laiko pailgėjimo, gali būti sulėtėjusios 

repoliarizacijos fazės prieţastimi (Gong & Bisson 2002). Tačiau, mūsų tyrimai 

parodė, kad dėl tričio chloro srovės stiprumas sumaţėja, todėl membranos 

potencialo kitimo greičio pokytis šiuo atveju negali būti aiškinamas poveikiu 

chloro pernašai per membraną. HTO poveikis H
+
-ATPazės veiklai yra 

įmanomas, tuo labiau, kad tričio biologinis elgesys yra labai panašus į 

vandenilio, todėl jo sąveika su protonų siurbliais yra labai tikėtina. Galimą 

slopinantį tričio poveikį protonų siurblio veiklai parodo uţsitęsęs membranos 

potencialo kitimo greičio sumaţėjimas lėtosios repoliarizacijos fazės pradţioje 

(4.4 pav. A). Be to, yra ţinoma, kad didelių ir vidutiniu dozių γ spinduoliuotė 

gali slopinančiai veikti protonų siurblio veiklą augalinėse ląstelėse (Dong et al. 

1994). Kadangi menturdumbliuose greitosios repoliarizacijos fazės metu kalio 

jonų išėjimas iš ląstelės yra daug greitesnis ir intensyvesnis uţ H
+
-ATPazės 

veiklą (Beilby 2007b), tričio poveikio H
+
-ATPazei išraiška turėtų labiau 

atsispindėti lėtosios, bet ne greitosios repoliarizacijos fazėje. Todėl lieka 

paskutinis kandidatas – kalio jonų transporto sistemos - kurių veiklos sutrikimo 
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pagrindu galima būtų paaiškinti stebimus membranos potencialo kitimo 

dėsningumo pokyčius veikimo potencialo greitosios repoliarizacijos fazėje. 

Išeinančios krypties kalio jonų srovės slopinimas sąlygotų teigiamų jonų 

išėjimo iš ląstelės sumaţėjimą, kas apspręstų membranos potencialo 

atsistatymo po staigios depoliarizacijos greičio sumaţėjimą. Manyti, kad dėl 

tričio poveikio galėjo sumaţėti K
+
 išėjimas iš ląstelės leidţia ir tai, kad mūsų 

tyrimų rezultatai parodė, kad, HTO slopino Ca
2+

 patekimą į ląstelę VP 

generavimo metu. Todėl maţesni Ca
2+

 kiekis citoplazmoje galėjo maţinti 

išeinančios krypties kalio kanalų atidarymo tikimybę (Sokolik & Yurin 1986). 

Be to, tričio sąlygotos radiolizės susidarę ROS gali tarnauti kaip antriniai 

signalo tarpininkai, reguliuojantys K
+
 kanalų aktyvumą augalinių ląstelių 

atsakuose į jonizuojančiosios spinduliuotės poveikį. Augaluose H2O2 gali 

slopinti  išeinančios krypties K
+
 kanalų veiklą, o OH

•
 gali aktyvinti nuolatinę 

nuo įtampos nepriklausomą K
+
 nuotėkio srovę per membraną. HTO poveikis 

K
+
 srovei, taip pat gali būti išreikštas per ROS katalizuojamą vienvalenčių 

katijonų pernašą per membraną į ląstelės vidų ir iš jos bei dvivalenčių katijonų 

transportą į ląstelę per įtampos valdomus neselektyvius katijonų kanalus 

(Demidchik & Maathuis 2007; Demidchik et al. 2010). Taigi, pokyčiai visų šių 

kanalų aktyvume gali atsispindėti veikimo potencialo braiţo greitosios 

repoliarizacijos fazėje pokyčius. Toks aiškinimas paremia kitų tyrėjų gautus 

rezultatus, kurie parodė, kad apšvita jonizuojančiąja spinduliuote sukelia  

membranos laidumo K
+
 sumaţėjimą veikimo potencialo generavimo metu 

Nitella flexilis ląstelėse (Röttinger & Hug 1972). 

Apibendrinat aptartus tyrimų rezultatus, galima teigti, kad tričio sąlygotos 

maţos jonizuojančiosios spinduliuotės dozės sukelia pokyčius Nitellopsis 

obtusa tarpubamblinių ląstelių elektrogenėzėje. Greitų elektrofiziologinių 

metodų taikymas leido nustatyti silpnos radiacijos realių laiku sukeltus 

padarinius, atsirandančius netrukus po apšvitos, todėl buvo galima ištirti HTO 

poveikį menturdumblių ląstelių membranų elektrinėms savybėms net ir esant 

labai maţai išorinės apšvitos dozės galiai. Nitellopsis obtusa menturdumbliai 
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pasirodo esą  tinkamos testinės sistemos maţų jonizuojančiosios spinduliuotės 

dozių subletalių poveikių intaktiniuose organizmuose vandens ekosistemoje 

tyrimams, nes jų bioelektriniai paramterai pasiţymėjo dideliu jautrumu net ir 

labai maţoms HTO dozėms. Nustatyti maţų tričio dozių sukelti membranos 

elektrinio aktyvumo pokyčiai gali būti susiję ne tik su tiesioginių poveikių 

membraninėms struktūroms, bet gali atspindėti poveikį ir kitoms biologiškai 

svarbioms makromolekulėms. Todėl membranos elektrinio aktyvumo pokyčiai 

gali pranašauti apie galimus tolimesnius radiacinius efektus, susijusius su 

joninės homeostazės, signalo perdavimo bei kitų svarbių biocheminių virsmų 

sutrikimais. Deja, duomenų apie tričio bei kitų jonizuojančiosios spinduliuotės 

šaltinių poveikio augalinės ląstelės membranos bioelektrinėms savybėms maţų 

dozių diapazone mechanizmus yra labai maţai. Todėl išlieka poreikis 

tolimesnių išsamių tyrimų šioje srityje, siekiant sukaupti pakankamai 

duomenų, kurie taip pat galėtų būti praktiškai pritaikyti aplinkos radiologinės 

būklės vertinimui bei biotos radiacinės saugos sistemos kūrimui ir 

reglamentavimui Lietuvoje. 

5.2 Suminis tričio ir aliuminio poveikis pagrindinėms jonų pernašos 

sistemoms, dalyvaujančioms menturdumblių elektrinėse reakcijose 

Aplinkoje, kurioje gyvename, veikiant skirtingiems toksiniams 

elementams ir fizikiniams veiksniams, įskatinat ir JS, kartu, gali susidaryti 

naujų kenksmingų derinių arba pakisti jau esamų toksiškas poveikis aplinkai 

(Shaw 2005). Gyvų organizmų atsakas į kombinuotą kelių antropogeninių 

aplinkos faktorių poveikį gali skirtis nuo reakcijos į kiekvieną iš stresinių 

veiksnių atskirai ir neatitikti adityvaus poveikio hipotezės (Montvydiene & 

Marciulioniene 2004). Aliuminis - vienas labiausiai paplitusių metalų, o 

aliuminio jonų koncentracija aplinkoje didėja dėl antropogeninės taršos. 

Ţalingas Al poveikis augalams parodytas daugelio tyrimų (Vardar & Ünal 

2007). Manoma, kad kenksmingas Al poveikis augalams daugiausiai 

pasireiškia rūgštinėje terpėje (pH  <  ), kai yra palankios sąlygos jo toksinėms 

formoms (A1
3+

) susidaryti, o pirminių jo toksiškumo taikiniu gali būti ląstelės 
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plazminė membrana, sienelė ir citoskeletas (Vitorello et al. 2005). Aliuminio 

toksiškumas augaluose esant rūgštinei aplinkai gali pasireikšti membranos 

paviršiaus potencialo, ramybės potencialo, H
+
ATPazės funkcionavimo, K

+
, 

Ca
2+

, Cl
-
 transmembraninio transporto pokyčiais (Bose et al. 2011). Buvo 

parodyta, kad Al, sąveikaudamas su moliūgų šaknų ląstelių membranos 

paviršiuje esančiomis įkrautomis molekulių grupėmis paslenka paviršiaus 

potencialą teigiamų verčiu kryptimi, kas savo ruoţtų nulemia jonų transporto 

per membraną pokyčius (Ahn et al. 2001). Slopinantis Al poveikis H
+
 ATPazės 

funkcionavimui buvo parodytas Cucurbita pepo šaknų ląstelėse (Ahn 2002). 

Membranos potencialo depoliarizacija Al poveikyje buvo nustatyta 

Arabidopsis šaknų ląstelėse (Illés et al. 2006), kviečių ląstelėse (Papernik et al., 

1997) menturdumbliuose Chara carolina (Takabatake et al 1997) ir Nitellopsis 

obtusa (Kisnierienë & Sakalauskas 2005). Kviečių šaknų ląstelėse buvo 

parodytas kalio jonų transporto iš ląstelės ir protonų bei chloro jonų transporto 

į ląstelę suintensyvėjimas dėl Al buvimo išorinėje terpėje (Wherrett et al. 

2005). Kviečių šaknų apikalinėse ląstelėse buvo parodyta, kad Al aktyvina 

anijonų kanalus, sąlygojančius Cl
-
 išėjimą iš ląstelės (Ryan et al. 1997). 

Kukurūzų šaknų ląstelių tyrimai parodė, kad Al patekęs į ląstelės vidų, gali 

blokuoti iš citoplazminės pusės K
+
 transporto sistemas, uţtikrinančias kalio 

jonų patekimą į ląstelės vidų (Piñeros & Kochian 2001). Taip pat buvo 

parodyta, kad Al menturdumbliuose lėtina veikimo potencialo repoliarizacijos 

fazę (Kisnieriene et al. 2007). Manoma, kad svarbų vaidmenį Al 

fitotoksiškumo ekspresijoje atlieka Al poveikis Ca
2+

 homeostazei. Nustatyta, 

kad Al gali sąlygoti padidėjusią viduląstelinę kalcio koncentraciją skatindamas 

Ca
2+

 patekimą į ląstelės vidų iš ekstraląstelinės terpės per plazmolemoje 

esančius įtampos valdomus kalcio kanalus ir neselektyvius katijonų kanalus bei 

aktyvindamas tonoplaste esančius kanalus uţtikrinančius kalcio jonų išėjimą iš 

vidinių saugyklų į citoplazmą (Rengel & Zhang 2003). Tačiau Al toksiškumas 

sąveikoje su kitais aplinkos faktoriais įskaitant ir JS nėra gerai ištirtas. Tritis, 

kaip jonizuojančiosios spinduliuotės šaltinis, gali nulemti didesnę ROS 

gamybą arba organizmo sensibilizaciją. Todėl, tričio sąlygojama 
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jonizuojančioji spinduliuotė potencialiai galėtų keisti Al toksiškumo biologine 

išraišką neutralaus pH aplinkoje. 

 Mūsų atliktų tyrimų rezultatai, parodė, kad aliuminiui veikiant kartu su 

tričiu Nitellopsis obtusa ląstelių elektrofiziologinis atsakas skiriasi nuo atskirai 

aliuminio arba tričio (ţr. 4.1 sk.) sukeliamos bioelektrinės ląstelių reakcijos. 

Nustatėme, kad, 1 10
-3

 M Al nesukėlė ţymių pokyčių K
+
 ir Cl

-
 pernašos 

sistemų veikloje. Tačiau, buvo parodyta, kad, aliuminis sąlygojo reikšmingą 

membranos laidumo Ca
2+ 

elektrinio slopinimą (4.7 pav B), įtekančios kalcio 

jonų srovės tankio sumaţėjimą kartu su Ca
2+ 

reversijos potencialo poslinkiu 

teigiamesnių įtampų kryptimi (4.7 pav A). Tokius pokyčius Ca
2+

 transporte 

elektrinio membranos suţadinimo metu, galėjo sąlygoti Al poveikis kalcio 

kanalų funkcionavimui (pvz. vartiniam mechanizmui ar atrankumo filtrui) 

(Лапковская и др. 2010) . Šie rezultatai neprieštarauja kitų tyrėjų duomenims 

apie slopinantį aliuminio poveikį Ca
2+

 kanalams dėl konkurencinės sąveikos 

tarp Al ir Ca
2+

, sąlygojančios kalcio homeostazės sutrikimus  (Poschenrieder et 

al. 2008). Tačiau, veikiant menturdumblių ląsteles aliuminiu ir tričiu kartu tiek 

Ca
2+

 tiek Cl
-
 ir K

+
 pernašos sistemos buvo aktyvinamos (4.7, 4.8, 4.9 pav.), 

todėl kyla klausimas kas galėjo nulemti tokius poveikio skirtumus. Tritis kaip 

jonizuojančiosios spinduliuotės šaltinis galėjo pakeisti menturdumblių 

jautrumą aliuminiui, sudarydamas palankesnes sąlygas aliuminio toksiškumo 

pasireiškimui arba modifikuoti paties aliuminio savybes. Buvo parodyta, kad 

suminis JS ir aliuminio poveikis sąlygoja intensyvesnę GFAP ekspresiją 

ţiurkių smegenyse, lyginant su atskiru aliuminio ar maţo intensyvumo 

rentgeno spindulių poveikiu, siejant tai su abiejų veiksnių sąlygotu 

viduląstelinė Ca
2+

 koncentracijos padidėjimu (Nedzvetskii et al. 2001). Mūsų 

gauti rezultatai neprieštarauja šių tyrėjų iškeltai hipotezei, kadangi HTO ir Al 

sąlygotas įtekančios Ca
2+

 srovės padidėjimas, taip pat galėjo nulemti 

viduląstelinės laisvo kalcio koncentracijos padidėjimą.  

Dar vienas iš galimų paaiškinimų nustatytam HTO modifikuojančiam 

poveikiui Al toksiškumui Nitellopsis obtusa ląstelių elektrogenezei, galėtų būti 

siejamas su oksidacinio streso sukėlimu. Buvo parodyta, kad HTO ir varis 
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pasiţymi sinergetiniu poveikiu ROS gamybai vienaląsčiuose dumbliuose (Rety 

et al., 2010). HTO per vandens radiolizę galį inicijuoti ROS (ypač H2O2 ir 

OH
•
) kiekio padidėjimą augalinėse ląstelėse. Aliuminis taip pat per Fentono 

reakciją gali nulemti ROS gamybą augaluose (Vitorello et al. 2005), tačiau 

ţymiai silpnesnę neutralaus pH aplinkoje nei rūgštinėje terpėje. Tokiu būdu 

HTO sąlygotas H2O2 kiekio padidėjimas aplinkoje paskatintų aliuminio 

apspręstą OH
•
 gamybą per Fentono reakciją, kas nulemtų intensyvesnę ROS 

gamybą. Pavyzdţiui, nustatyta, kad veikiant lašišinių ţuvų odos mėginius Al ir 

maţų dozių γ - spinduliuote gretutiniai efektai klonogėninėse ląstelėse 

pasireiškia stipriau nei apšvitos ar aliuminio atskiro poveikio atveju, kas 

siejama su bendru poveikiu Ca
2+

 signalinėms kaskadoms bei ROS gamybai 

(Mothersill et al. 2014). Be to, HTO taip pat gali įtakoti Al įsisavinimą 

dumblių ląstelėse arba veikti menturdumblių antioksidacinių sistemų fermentus 

sukeldamas jų tiolio grupių oksidaciją (Gill & Tuteja 2010). Taigi visi paminėti 

procesai galėtų sudaryti galimą pagrindą nustatytiems suminio aliuminio ir 

tričio bei atskirai kiekvieno jų poveikio menturdumblių jonų pernašos 

sistemoms skirtumams.  

Taigi, atsiţvelgiant į aukščiau išvardintus aspektus, galima būtų 

paaiškinti mūsų tyrimuose gautus rezultatus. Tai, kad, ištekančios krypties 

kalio jonų srovės stiprumas padidėjo dėl suminio aliuminio ir tričio poveikio ir 

nepakito veikiant tik Al (4.9 pav.), leidţia daryti prielaidą, kad dėl bendro Al ir 

HTO veikimo galėjo padidėti OH
•
 koncentracija, kas sąlygotų papildomų kalio 

kanalų aktyvavimą (Demidchik et al. 2010). Nustatytas padidėjęs Cl
-
 išėjimas 

iš ląstelės suţadinimo metu dėl HTO ir Al bendro veikimo (4.8 pav.) gali būti 

susijęs tiek su poveikiu veikimo potencialo depoliarizaciją apsprendţiantiems 

chloro kanalams, tiek su papildomų jautrių ROS kanalų, praleidţiančių tiek 

katijonus tiek anijonus, aktyvaciją (Pottosin et al. 2014). Be to, dėl aliuminio ir 

tričio sukelto ROS kiekio padidėjimo, galėjo įvykti viduląstelinės terpės 

parūgštėjimas, kas nulemtų Al
3+

 ląstelėje atsiradimą ir ištekančios krypties Cl
-
 

srovės padidėjimą (Ryan et al. 1997). Kitą vertus, chloro srovės tankio 

padidėjimas gali būti susijęs su viduląstelinės Ca
2+

 koncentracijos pokyčiais, 
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kadangi šie procesai menturdumbliuose yra tampriai susiję (Berestovsky et al. 

2006). Mūsų gauti rezultatai šią prielaidą patvirtina, kadangi buvo nustatyta, 

kad dėl HTO ir Al suminio poveikio reikšmingai padidėja membranos 

laidumas Ca
2+

 elektrinio suţadinimo metų. Padidėjęs dėl bendro aliuminio ir 

tričio poveikio įtekančios kalcio srovės tankis gali būti apspręstą papildomų 

OH
• 

jautrių neselektyvių katijonų kanalų, dalyvaujančių Ca
2+ 

pernešime į 

ląstelės vidų, aktyvacija (Pottosin et al. 2012) 

Apibendrinant gautus rezultatus, galima daryti prielaidą, kad tritis, kaip ir 

aplinkos pH, gali būti laikomas svarbiu aplinkos veiksniu aliuminio biologinio 

poveikio išraiškai augaluose. Tačiau Al ir tričio, kaip ir kitų jonizuojančiosios 

spinduliuotės šaltinių, sąveikos mechanizmai išlieka galutinai neišaiškinti. 

Todėl būtina tęsti tyrimus šioje srityje, atkreipiant ypatingą dėmesį aliuminio 

poveikio vertinimui padidinto radiacinio fono ar radioaktyvios taršos vietose, 

ţmonėms patiriantiems profesinę arba medicininę apšvitą. 

5.3 Jonizuojančiosios spinduliuotės sukeltų gretutinių reiškinių 

bioelektrinė išraiška menturdumbliuose   

Siekiant įvertinti sveikoje ląstelėje atsiradusius elektrinio aktyvumo 

pokyčius dėl signalų perdavimo iš su ja per bamblį sujungtos apšvitintos 

ląstelės, tritis pasirodė netinkamas apšvitos šaltinis. Kadangi tritis pasiţymi 

išskirtiniu mobilumu biologinėse sistemose, jis galėtų būti pernešamas kartu su 

kitomis medţiagomis simplastiniu transportu per plazmodezmas iš apšvitintos 

ląstelės į neapšvitintą. Toki būdu, nepašvitintoje ląstelėje atsiradę 

elektrofiziologiniai pokyčiai galėtų būti sukelti tiesioginio tričio poveikio šiai 

ląstelei, bet ne dėl gretutinių reiškinių fenomeno. Todėl šiose tyrimuose buvo 

naudojamas uţdaras β spinduliuotės šaltinis (stroncio radioaktyvus izotopas Sr 

90 74 kBq), siekiant išvengti tiesioginio radiacijos poveikio kaimyninei 

ląstelei. Mūsų tyrimuose buvo siekiama patvirtinti tiesioginį signalo perdavimą 

tarp menturdumblių ląstelių per plazmodezmas, todėl abiejų ląstelių aplinkoje 

esančios išorinės terpės buvo atskirtos vazelino tilteliais (3.5 pav.) 
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Jonizuojančiosios spinduliuotės sąlygoti gretutiniai reiškiniai augaluose 

yra maţiau ištirti. Pirmą kartą apie radiacijos sukeltus gretutinius reiškinius 

augaluose buvo paskelbta visai neseniai, 2007 metais. Šį tyrėjų grupė parodė, 

kad, tiesioginė Arabidopsis gemalo apšvita α dalelėmis su dideliu tiesinės 

energijos perdavimu, sukelia postembrioninius šaknų vystymosi sutrikimus 

(Yang 2007). Vėliau buvo parodyta, kad augaluose tarp ląstelių gretutinių 

reiškinių signalinės molekulės gali sklisti kryptingai nuo apšvitos taško 

simplastiniu keliu, būtent plazmodezmomis sujungtais membraniniais tinklais 

(Wang et al. 2012). Mūsų tyrimų rezultatai taip pat paremia šią teoriją. 24 

valandas trukusi Nitellopsis obtusa ląstelės apšvita uţdaru stroncio 

radioaktyvaus izotopo (Sr 90, 74 kBq) šaltinių sukėlė su ją per bamblį 

sujungtoje kaimyninėje ląstelėje bioelektrinio aktyvumo pokyčius. Šie pokyčiai 

buvo sukelti gretutinių reiškinių signalo perdavimo per plazmodezmą, nes 

eksperimentinėmis sąlygomis buvo uţtikrinta, kad signalinių molekulių mainai 

per tarpinę išorinę terpe būtų neįmanomi (ţr. sk. 3.3.2 (3.5 pav.) ir sk. 3.4.3). 

Ląstelės 30 minučių apšvita neturėjo reikšmingo poveikio tirtiems kaimyninės 

ląstelės bioelektriniams parametrams. Toks rezultatas buvo tikėtinas, kadangi 

šiuo atveju (skirtingai nuo tiesioginio tričio poveikio tiriamai ląstelei) reikia 

daugiau laiko kad signalas apie radiacinius efektus apšvitintoje ląstelėje 

nukeliautų iki kaimyninės ląstelės ir kad pastarojoje įvyktų atitinkami pokyčiai, 

kurie galėtų atsispindėti jos bioelektrinėje reakcijoje.  

Tarpusavyje tampriai susijusi ROS gamyba, MAPkinazės ir Ca
2+

 

paleidţiamos signalinės kaskados yra daţnas augalų atsakas į aplinkos 

faktorius, todėl šie veiksniai augaluose kaip ir gyvūnuose galėtų būti laikomi 

potencialiais gretutinių reiškinių nešikliais. Menturdumbliose ROS į Ca
2+

 

signaliniai keliai aktyvuojami, reaguojant į biotinių ir abiotinių veiksnių. 

Informacijos apie signalo perdavime dalyvaujančias MAPK kaskadas 

dumbliuose yra palyginti nedaug, bet parodyta, kad MAPK kaskadų elementų 

randama Volvox, Chlamydomonas, Osterococcus, Dunaliella viridis ir 

Dunaliella salina (Chitlaru et al., 1997; Lei et al., 2008; Merchant et al., 2007; 

Palenik et al., 2007). Mūsų laboratorijos ankstesnį tyrimai parodė, kad 
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Nitellopsis obtusa ląstelėje reaguojant į osmosinį ir temperatūrinį stresą 

generuojami spontaniniai veikimo potencialai ir aktyvinamos maţiausiai dvi 

MAPkinazės, kurių molekulinė masė yra ~ 48 kDa ir ~ 30 kDa (nepublikuoti 

duomenys). Todėl galime daryti prielaida, kad MAPK kaip ROS ir Ca
2+

 galėtų 

dalyvauti gretutinių reiškinių ekspresijoje neapšvitintoje ląstelėje.  

Analizuojant veikimo potencialo braiţą neapšvitintoje ląstelėje, 

nustatėme, kad kaimyninės ląstelės 24 val. švitinimas sukėlė reikšmingą VP 

amplitudės sumaţėjimą (4.10 pav.). Svarbu paţymėti tai, kad, amplitudė kito 

ne dėl ramybės potencialo pokyčio, bet dėl veikimo potencialo smailės 

viršūnės padėties įtampų ašyje poslinkio neigiamesnių įtampu kryptimi. Kitų 

autorių buvo parodyta, kad, augaluose veikimo potencialo smailės vertė 

tampriai susijusi su chloro reversijos potencialo dydţiu (Воденеев и др.  

2009). Mūsų atliktos Cl
-
 srovės voltamperinės charakteristikos analizės 

rezultatai neprieštarauja šiai hipotezei. Tyrimai parodė, kad 24 val. ląstelės 

apšvita jos kaimyninėje ląstelėje sukėlė įtekanančios krypties chloro jonų 

srovės stiprumo veikimo potencialo generavimo metu sumaţėjimą bei Cl
-
 

reversijos potencialo poslinkį neigiamesnių įtampų kryptimi (4.13 pav). Buvo 

nustatyta, kad chloro jonų pusiausvyros potencialas pasislenka nuo ~38 mV iki 

~17 mV (4.14 pav). Tai parodo, kad dėl ląstelės apšvitos kaimyninėje 

neapšvitintoje ląstelėje sumaţėjo viduląstelinė Cl
-
 koncentracija. Tai 

greičiausiai ir galėjo būti sumaţėjusio chloro jonų išėjimo iš ląstelės 

suţadinimo metu prieţastimi.. Viduląstelinės chloro koncentracijos 

sumaţėjimą galėtų nulemti H
+
/Cl

-
 - ATPazės, palaikančia chloro jonų 

koncentraciją ląstelėje dėka 2H
+
/Cl

-
 simporto į ląstelę po membranos 

depoliarizacijos (Beilby & Walker 1981), veiklos slopinimas. Literatūroje 

randama duomenų apie ROS slopinantį poveikį membranos protonų siurbliams 

(Trouverie et al. 2008). Kita vertus, chloro koncentracija taip pat galėjo 

sumaţėti ir dėl ląstelių apsauginės reakcijos iniciacijos. Augaluose anijonų 

kanalai tarnauja kaip atsako į stresą jungikliai ir dalyvauja tarpląsteliniame 

signalo perdavime (Roelfsema et al. 2012). Dalis apsauginės reakcijos metu 

aktyvuojamų anijonų kanalų yra pralaidūs organinėms rūgštims ir Cl
-
, todėl, 
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dalis chloro jonų per juos galėjo būti pašalinta iš ląstelės per 24 val tunkančios 

kaimyninės ląstelė apšvitos. Tiriant membranos potencialo atsistatymo 

dinamiką po elektrinio suţadinimo, pastebėjome, kad dėl vienos iš ląstelių 

apšvitos jos kaimyninėje neapšvitintoje ląstelėje padidėjo membranos 

potencialo kitimo greitis greitosios repoliarizacijos fazėje (4.11 pav.). 

Menturdumbliuose uţ greitosios repoliarizacijos fazę daugiausiai yra 

atsakingos K
+
 pernašos sistemos, išnešančios kalio jonus iš ląstelės. Kadangi 

mūsų tyrimuose nebuvo nustatytas apšvitos poveikis išeinančios krypties K
+
 

srovei Nitellopsis obtusa ląstelėms esant ramybės būsenoje, tikėtina kad kalio 

jonų transportas nebuvo lemiamas veiksnys, apsprendţiantis greitosios 

repoliarizacijos fazės braiţo pokyčius, nors aišku negalima atmesti tikimybės 

kitų K
+
 transporto sistemų, kurios galėjo būti aktyvinamos elektrinio 

suţadinimo metu įtakos. Tačiau yra ţinoma, kad augaluose veikimo potencialo 

repoliarizacijos fazėje lygiagrečiai vyksta K
+
 transporto sistemų aktyvinimas ir 

Cl
-
 pernašos iš ląstelės slopinimas (Thiel et al. 1995). Tokiu būdu chloro srovės 

stiprumo bei veikimo potencialo amplitudės sumaţėjimas galėjo sąlygoti 

repoliarizacijos fazės  pagreitėjimą, kadangi ląstelei reikėjo sunaudoti maţiau 

resursų atstatant membranos potencialą po staigios depoliarizacijos. 

Šiuos bioelektrinius pokyčius neapšvitintoje Nitellopsis obtusa ląstelėje 

galėjo nulemti tiek plazmodezmomis iš apšvitintos ląstelės atkeliavę tiek 

biocheminiai tiek elektriniai signalai. Atsklidęs elektrinis signalas ląstelėje gali 

tiesiogiai veikti jos bioelektrocheminę sistemą, arba sukelti joje fiziologinio 

atsako iniciaciją (Pyatygin et al. 2011) pvz. stresinių hormonų biosintezę 

(Davies 2004). Nustatyti membranos bioelektrinio aktyvumo pokyčiai gali 

nulemti arba atspindėti kaip subgentinius taip ir genetinius efektus ląstelėje, 

kadangi genų raiškos pakitimai gali įtakoti reguliatorines ir barjerines 

biologinių membranų funkcijas (Cramp et al., 1994; Santini et al., 1992; 

Somosy et al., 2000; Stanković et al., 1996), o elektriniai signalai augaluose 

savo ruoţtu gali dalyvauti genų ekspresijoje (Volkov 2012). Todėl mūsų 

tyrimų rezultatai neprieštarauja kitų tyrėjų darbams, grindţiantiems radiacijos 

sukeltus gretutinius reiškinius genetiniais pokyčiais ląstelėje.  
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Apibendrinus šių tyrimų duomenis, nustatyta, kad jonizuojančiosios 

spinduliuotės poveikis vienai iš per bamblį sujungtų menturdumblių ląstelių jos 

kaimyninėje neapšvitintoje ląstelėje sukėlė bioelektrinio aktyvumo pokyčius, 

pagreitindamas joje veikimo potencialo greitosios repoliarizacijos fazę, 

slopindamas chloro jonų transportą iš ląstelės elektrinio suţadinimo metu bei 

pakeisdamas Cl
-
 reversijos potencialą. Kontrolinių tyrimų rezultatai, 

parodantys, kad tiriamieji parametrai APW tirpale 24 val. bėgyje nekinta (4.15 

pav.), leido atmesti ląstelių buvimo APW trukmės galimą įtaką nustatytiems 

elektrofiziologiniams pokyčiams. Tiesiogiai švitnamoje ląstelėje pastebėtų 

veikimo potencialo amplitudės, per membranos ploto vienetą tekančios K
+
 

srovės voltamperinės charakteristikos, Cl
-
 srovės tankio ir reversijos potencialo 

kitimo tendencijų (4.16 pav.) panašumas su neapšvitintoje ląstelėje nustatytais 

šių parametrų pokyčiais parodo, kad maţų dozių jonizuojančiosios 

spinduliuotės sukeliami gretutiniai efektai gali būti išreikšti elektrofiziologinių 

savybių pokyčiais. Be to, gauti rezultatai leidţia daryti prielaidą, kad gretutinių 

reiškinių fenomenas Nitellopsis obtusa ląstelėse stebimas dėl signalo apie 

apšvitą perdavimą tarp ląstelių tiesiogiai per tarpląstelinius kontaktus, o ne per 

tarpines medţiagas išorinėje terpėje. Mūsų tyrimuose pritaikytas eksperimento 

protokolas, leidţia visiškai atskirus abiejų ląstelių išorines terpes, tirti 

radiacijos sukeliamus gretutinius reiškinius menturdumblių ląstelėse, sąlygotus 

signalų perdavimų tik per plazmodezmas. Toks metodas atveria naujas 

galimybes tirti gretutinius reiškinius remiantis signalų perdavimu per 

tarpląstelinius kontaktus natūraliomis tiriamoms ląstelėms sąlygomis, be 

farmokolginės intervencijos.  
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6. IŠVADOS 

 

1. 15 kBq L
-1

 aktyvumo koncentracijos tritis didina specifinę 

menturdumblių Nitellopsis obtusa ląstelių membranos varţą, maţina Cl
-
 ir Ca

2+
 

srovių tankį veikimo potencialo depoliarizacijos fazėje bei lėtina membranos 

potencialo atsistatymą veikimo potencialo greitosios repoliarizacijos fazėje.  

 

2. Veikiant menturdumblių ląsteles tričiu ir aliuminiu vienu metu jos 

reagavo skirtingai lyginant su jų atsakais į tričio ar aliuminio atskirą poveikį: 

suminio tričio ir aliuminio poveikyje buvo aktyvinamos K
+
, Ca

2+ 
ir Cl

-
 

pernašos sistemos. 

 

3. Vienos iš per bamblį sujungtų Nitellopsis obtusa ląstelių švitinimas 

uţdaru jonizuojančiosios spinduliuotės šaltiniu, sąlygojo chloro jonų transporto 

slopinimą, Cl
-
 srovės reversijos potencialo pokytį bei veikimo potencialo 

greitosios repoliarizacijos fazės pagreitėjimą kaimyninėje neapšvitintoje 

ląstelėje. 

 

4. Maţų jonizuojančiosios spinduliuotės dozių sukeltų gretutinių reiškinių 

mechanizmas menturdumbliuose galėtų būti aiškinamas tiesioginiu signalo 

perdavimu iš apšvitą patyrusios ląstelės per plazmodezmas jos kaimyninėms 

neapšvitintoms ląstelėms.  
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pasitikėjimą, doktorantūros studijų laikotarpiu. 
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palaikė mane, rūpinosi ir tikėjo manimi 
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