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filmado kaj fotado. Foto-Kinc-Technik 1949(1)17

Fiziko kaj pentrado.
Natur u. Kultur 46(1954)(1)53
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Belecldgoj en la tekniko.

LA FLAGELOJ DE ALGOJ
Techn. Rundschau (Bern) 1955(13)9 .

(de Ralph A. Lewin, Usono)
Psychophysikal. Z. 1(1955) n-¢ 5—F6

I.a Goethe-a kolorsistemo en nova aspekto.

(Tekstc de invitita prelego ée la IXa Internacia Botanikista Kon-
Psych()]pihynsikal. 7. 1(1955) n-o 5—6

ireso, Montreal, Kanado; 1959. Dankoj esto;s esprimendaj al la Naciaj

Naturlegcj en la arto.

. Institutoj de Saneco, Usono, pro financa subteno  pere de Subvencio
Psychophysikal. Z. 2(1956) n-o 2 .

NoO. 1445. Tiama adreso de la verkinto: Marbiologia' ‘Laboratorio, Woods

tlole, Massachusetts, Usono. Nuna adreso: Scripps Institute de Oceano-
‘0gio, La Jolla, California, Usono.)

Kun la okulcj de la pentristo.
Psychophysikal. Z. 2(1956) n-o 5 kaj 6

Kolorpenspektivo.

1. Antauvorto
Psychophosikal. Z. 7(1961) n-o 2

Kolorsimboleco.

En Ciuj algaj filonoj, kun esceptcj de la Cyanophyceae (blualgoj)
Psychophysikal. Z. 7(1961) n-o 3

kaj la Rhodophyceae (rugaIgOJ) trovigas ¢eloj kiuj polsedas ﬂagelom
llagelhavaj celoj estas lastatempe raportitaj e¢ ¢e diatomoj (von Stosch,
1958). Ci tiuj organetoj, kiel tiuj de fungoj kaj aliaj vegetajoj — ankati
el ¢iaj cilioj kaj la vostoj de preskat Ciuspecaj spermatozooj — estas
nli-malpli samgrandaj, 10 — 20 p. longaj kaj 0.4 u, - largaj. Car la
‘ur3o havas la grandecon de ondo de lumo, flageloj estas iom studeblaj
¢C en vivaj preparajoj, precipe per fazokontrasta mikmskdpio (Ili neniel
milas al la flageloj de bakterioj, kiuj estas nur 0.02 w larga], kaj
al ‘tute ne videblaj per rektaj rimedoj.)

Kontrauaj koloroj.

Psychophysikal. Z. 9(1963) n-o 2
Optimaj kolorparoj.

Psychophysikal. Z. 9(1963) n-o 3
Elekto de koloroj por nia ¢irkauajo.
Erfahrungswiss. Bl 10(1964) n-o 6

Tamen, estas precipe danke al la invento de la elektron-mikro-
<opo ke hodiali pli kare oni agnoskas la kompleksecon de tiaj organetoj.
Vlalgrau la granda diverseco de la organizajoj kiuj produktas ilin, ili
malkaSag sub la, E-M ftiel rimarkindan uniformecon de strukturo ke @i

“o provizas forte konvinkan ateston pri la unufiloneco de ¢iuj nukleaj
‘yanismaoj.
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2. La strukturo de flageloj
Alga flagelo konstruigas c¢efe el cilindro de‘- nau duoblaj fibreto,
dirkatjantaj centran paron da samgrandaj fibretoj. La tuta cilindre

estas @irkaliata de malpli densa, eble disfluema, matrico, cirkayita per
glata membrano. Gi posedas nenian videblan jspiralecon. Ce la fino ofte
trovigas pinto, kie la fibretoj finigas je malsamaj longocj, tiel forman
pinteton aii, kiam la p‘ntec estas pli longa, »vipSnuronc. Ce la bazet
la limiga membrano unuigas kun la membrano de la celo mem. La
nali eksteraj fibertcj etendigas malsupren 1 — 2 n kaj formas bazan
granclon ali blefaroplaston; la cenftra paro, kontraue, finigag proksime
je la nivelo de la &ela surfaco. En kelkaj ekzemplerol, transa diafragm@
indikas 1la transiron inter la libera parto de la flagelo kaj ties baza
korpo (Gibbs, Lewin kaj Philpott, 1958). En kelkaj specoj de algo-_
ekzistas radiketoj kiuj peneftras la citoplasmon sub la bl efaroplaisto (ekz;_
Manton, Clarke kaj Greenwood, 1959). | |

En kelkaj grﬁpoj da algo-j trovigas, krom la supre priskribite
strukturo, diversaj flankaxj elkreskajoj sur la flageloj. Ekzemple, et
Euglena longaj haroj dense cirkatas la flagelan cilindren (Houwink
1651). Inter la Chlorophyceae (verdalgoj), Kies flageloj plejparte estas
glataj, tiuj de Platymonas same portas haretojn (Pitelka, kaj Schooley
1955). (La Germanoj nomas tiajn flagelojn »Flimmergelsseln«.) Sul
nagantaj ¢eloj de Phaeophyceae (brunalgoj) kaj de Chrypgophyceat
(oralgoj) kutime estas unu antatia, harporta flagelo, kun tre maldika;
haroj en du flankaj vicoj, kaj unu posta, senhara nagilo (Manton, 1956)
Krome, inter la nek'utimaj trajtoj de la spermatozooj de brunalgoj estas,
en Himanthalia, flanka spino sur unu el la flageloj, kaj, en Pelvetia
regula serio da tuberkuloj sur unu el la nau ¢irkatiaj fibretoj de I
antatia flagelo (Manton, Clarke kaj Gr_eenwo-cd, 1953). La funkcio d€

neniu el tiaj elkreskajoj estas gis nun rekonita. ¢
3. La movijado de flageloj

La flagela movigado wutilas ¢efe por tiri la ¢elojn tra la akvo |
at, por tiuj algoj kiuj havas flagelajn ¢elojn nemoveble fiksitajn, por flui
akvon preter la ¢eloj. Kvankam ¢iuj flageloj estas interne similaj,
antatien pelas ¢elojn de malantatie, kiel la unuopaj remoj de gondolo
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(‘ekz., Pedinomenas); iuj irigas ilin de antate, kiel la paritaj remoj de
:31 zm:;}z;o (e;lfz_., Chlamydomonas): k.%j luj batas flanke, kiel la remaroj

va triremo (ekz., Volvox). Ci tiuj movigoj, kvankam diversaj,
havas kelkajn komunajn ecojn, kaj Sajnas deveni de kombino de cirkla
au elipsa aksoturnigo, kune kun ondado ek de Ig bazc al la pinto. Ekzistag
nun sufiCe da bona pruvo ke tiajn movigojn kalizas transzsendo de
energio lau la flagelo mem, kaj ke la flagelo ne estas nur pasiva vip6
funkciigata de maly,upre. Eble ondcj de kuntirigo kaj malrigidigo, pa-
sante al la bazo iom spirale latlonge de la flagelo, Sajne katizas un.ﬁ"
el giaj metodoj de movigo, se ne Ciujn (Bishop, 1962). Tamen, tiaj] ondo]
estas ankoraili neniel efektive demonstraciitaj. Ni e¢ ne scias éu estas
la elektrendensaj fibretoj mem kiuj kuntiri3as, au kelkaj — eble giuj —
el tiuj funkcias sole kiel subtenilcj, kontrat kiuj itiras neviditaj elementoj
en la matrico, tiel katlizante la klinigajn momentaojn (Pitelka, kaj
Schooley, 1955). |

Ciaokaze, estas certe ke 1aj intracelaj sistemoj, eble funkciante
tra la bazaj granoloi kaj iliaj radiketoj, regas la regulan kunagadon
de la flageloj en paroj all en pli grandaj grupoj, kiel en VelVex aij
la zoosporo de Vaucheria, kaj por neegalaj movigoj ebligantaj taktan
orientadon. Supozeble ili ankal servas Kkiel fonto de energio por la
movado de ﬂage}oj - Ronkiin (1959) kalkulis ke konsumo de povo egala al
10 —'15 Bis 10 — 16 vatoj Sajne estas bezonata por movigi ¢elon de
Chlamiydomonas lali 1a observita rapido de proksimume 100 /sek. Eble
la observita fakto ke la flagela funkciado estas daltira en iuj flagelhavaj
algoj (ekz. Chlamydomonas), kvankam gi okazas periode — interrompite
per periodoj de trankvilo — en alia] (ekz., PlatymoOnas) iel ri’atas al
ties malsamaj modoj ali rapidoj de povkonsumado.

Ciuj tiaj nagai movigadoj okazas kontrai la viskczeco de la
fluida medio. Malpli bone konata mO'Viré'O, kvankam generala ¢e flageloj,
estas ties malrapida rampado (¢irkati 2 /sek.), kiun ili okaze faras
tuSante solidajn surfacojn (Ulehla, 1911). Car tiel rampas e¢ glataj
flageloj, al kiuj tute mankas flankaj haroj (ekz., tiuj de Polytoma aii
Chlamydomonas), la katlizo de tia movado estas ankoraii ne klarigebla.
Oni povus affribui gin al serio da kuntiri2aj ondoj, kiaj movas vermon
lat la tero; sed en tia okazo, la ondoj devus movigi de la pinto al la
bazo, kontraltie al tiuj postulataj en antatia paragrafo.
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4. Kemi2j baroj al la movo de flageloj

La fiziologia regadoc de flagela movigado en algaj ne estas multe
esplorita. Ilia batado haltas en hipertonaj medioj (Lothring, 1935); tiu
fakto sugestas ke eble por ili la turgeco, konsekvenco de semipermeablo
de la limiga membrano, estas mekanika neceso POT la movo. Kelkaj |
kemiajoj, kiaj kloralo (hidrato de kloraldehido) kaj arsenito, iom mal-
pliigas la movigemon en Chlamydomonas; sed la plej multa] metabo-
lismaj venenoj, kiuj Sajne efektivigas tion, efektive nur disigas ‘la
flagelojn de la iceloj.

Rimarkindan ekzemplon de detenado de la flagela movigo oni vi=
das kiam gamedoj --de certayj specioj de Chlamydomonas parigas. Ekzem=-
ple, en C. moewusii 1a ¢eloj de la du sekistipoj, kvankam alie tute similaj,
diferencigas dum la parigo per tio, ke la flageloj de la minusa pariganto
tesas bati. Sajne la gesiga efekto estas transsendata trans protoplasma
ponto inter la du ¢eloj, ali, pli precize, inter la bazaj granoloj de iliaj
flageloj. Tiun €i koneksajon 1a elektrona mikroskopo malkaSas ¢e itreege
meoldikaj tran¢ajoj (Gibbs, Lewin kaj Philpott, 1958.). Plue, la observita
konduto en sekskuniZo de gemela j ¢eloj, ne tute disigintaj post celdivi-
digo, donas pluan subtenon por atribui tiun jus nomatan efektcn al la
fr.ansdoino de ia detenanto el la plusa pariganto. (Tiaj] gemelaj celoj
aperas en normalaj kultivajoj kiel maloftajoj rezultintaj de minr'-:idividcx;_
‘ili estas pli oftaj en certaj mutacintaj rascj). Post la seksa kunigo de
pnu el paro de tiaj gemela] ¢eloj minusaj, la flageloj de ambal gemelo]
éeﬁ:as moviZi. Tamen, gis nun malsukcesis ¢iuj penoj izoli at ekkoni la

specifan kemian peranton.

5. Alfiksado de zCospOroj kaj gamedoj per siaj flageloj

ankras zaoospcrojn al surfaco gis la telo konstruas
vidu Fritsch, 1935). Krom tio;

Flageloj ofte
pli firman alfiksilon (ekz., Prasinocladus;
per ili gamedoj kutime altiksigas unu al la alia, kaj per ili en algoj}

kiel Chlamydomonas la kuntenantaj geloj orientigas gis la eventuala

amfluo de la citoplasmoyj. Ci ¢iu altenanta forto inter la flageloj estas

ire speciala, rilate ne nur al specio kaj al sekstipc, sed ankau al la

koncerna ¢elparto, tiel ke flageloj de agema minusa selo de C. moewusil,
ckzemple, alkrotigas nur al flageloj de samspeca pariganto plusa, kvans=

Wi

fim .ili ne:ltrale kondutas al la ¢eloj mem. Sajne eé¢ 1g direkito de
altenigo estas difinita, tiel ke la pariso &j - s i '
orifntjgg‘inrt.o ] samdirekite. Normale lap efegktoczagnéidiifs aliflei;afﬂafgeizj'
(.ia_'ura's nur kelkajn minutojn. Tuj post la estifo de protopl—a&m; =
inter la bazaj grandoj de la parigantoj, la ligaj fortej nuliga po'nto
flageloj reliberigags. o
L ;;e:; ;z?h;::;t;fe I:a lﬂjagelcisj de gam?daj influas diversaj internaj
o o ]: 1§ la ago deﬂ la Celoj, ilia antatia allumigado
£ , ), kaj la ¢eesto de necesaj jonoj en la medio (Lewin, 1954)
Kla,n? agemaj Celoj de unu sekstipo restas .en fluidajo dum 12’ —— 24:
hF)I‘O‘_], jeroj de la tiel nomita aglutenino iom disigas en la medion; kaj
kl.e-un tio okazas, la senceligita fluidajo, aldonata al s-us-pe-nsicml de gr;me—:l
(}OJ '-m.?lsam.e sekstipaj, povas katizi dayiran »iso-algluadon« inter tiaj
?falo;;.u-c:[ tiuj eroj est-*ap videblaj per elektron-mikrozkopo kiel globe‘*ti} 'J
cirkau 100 mu diametre. Tiuj de C. eugametos (minusa raso) enh-ax:r.a::
krom lomete da proteino, karbohidraton kiu per hidrolizo donas gafla'k:
lszo-n kaj arabinozon .(Forster, Wiese kaj Braunitzer, 1956). Aglutininoj
I{aj ‘estas la unua hemia bazo por seksa diferencigo; kun piaj genoj:|
liuj de aliaj faktoroj — ekzemple, la movigemo post parigo -!—— evident;
estas kunligitaj en diferenciga segmento de seksa hromosomo.

6. La Kemia konsisto de 1a flageloj

| Flageloj sen dubo enhavas diversajn kemiajh komponentojn, sed
analizo estas malfacila ¢ar nur ‘ma’grandaj kvantoj estas haveblaj.’ Car
celoj de multaj flagelhavaj algoj forjetas siajn flagelojn pro tiaj d'ilve'.rtsaj
raktadoj kiaj milda hejtadc (Desroche, 1912), malvarmigo (Jones Kkaj
:.1-vfrin, 1960), au la aldono de kloroformo (Tibbs, 1957), estas eble izoli
_:.111"1g.itajn flagelojn per diferenca centrifugado de suspensioj de 1;ie1
okitaj celoj. Tamen, kvankam teorie la ﬂagelo;j povus konsistigi gis
LY .”.de la seka pezo del la celoj, la kolektado de pli multe ol kelkdek
niligramoj da flageloj estas malfacila. Analizoj de tutaj flageloj de
PPolyt¢ma (Tibbs, 1957) kaj de Chlamydomonas (Jones kaj Lewin, 1960)

ndikas ke ili konsistas c¢efe el proteino, kies amincacidaj proporcioj
mualsimilas al tiuj de bakteriaj flageloj (Weibull, 1950; Kobayashi, Rinker
“uj Koffler, 1959), ankau de mugkolaj proteinoj kiaj miosino kaj aktino



122

(Szent-Gyorgyi, 1951). Almenal parto de la flagelo, kredeble la fibreta
akso, restas nesolvita en medioj, kiaj alkalina fioglikolato kaj 8x M
ureo, kiuj kapablas dissolvi aliajn fibrajn proteinojn. Tiu ioma nesol-
vebleco plue malhelpas nian komprenon de la fizika kaj] bickemia kon-;--
sistoj de flageloj.

Estgs raportite ke la flageloj de Polyt®ma enhavas malgrandan

kvanton de acido ribonuklea (Tibbs, 1957); ankal ke flageloj montras
enziman agemecon kiel adenosin-trifosfatazo (Tibos, 1957). Tamen, ni .
ankorau havas nenian klaran idecn pri kiel €i-tiuj eroj funkcias p»ot
produkti movadon.

7. Resorbado kaj formado de la flageloj

Jam dirite, flageloj kelkfoje estas disigitaj de la ¢eloj. Egale enig~'
ma estas la fakito ke certaj vivantaj ¢éeloj povas resorbi ilin, fenomenc O'fté"_
vidata kiam zoosporoj cesas la nagadon au kiam gametoj kunfandigas.
Ce C. moewusii tio estas facile cbservebla kiam individuaj paroj estas;.
senmovigitaj sur agaro. La kunfandigo de la ¢eloj dauras Cirkau 200
minutojn, dum la mallongigo de la flageloj gis kiam ili tute malapenas..
Fine ili eble estas organike resorbitaj; tamen, elektronaj mikrografoj de:
Vaucheria zoospcroj montras ke almenau iliaj fibraj elementoj (kune
kun la centra paro) estas ankorau rekoneblaj kvankam tute retiritaj en
la ¢elon (Greenfield, 1959). La produkto de novaj flageloj, kio Sajne:
dependas de la turgo de ¢elo, pcvas esti egale rapida (Lewin, 1933); jg
Chlamydomonas oni povas eksperimente ripeti la ciklon de forjetado
kaj rekreskado almenau tri fojojn en unu tago. Kio malhelpas la da'ﬁrarg
plilcngigon: de flageloj, aii kiel la ¢éelo ne plu elpuSas flagelojn pusti
formado del 12 p,' da longo ilia, prezentas problemon de morfogen:;

sinregado.

8. Efektoj de kelkaj mutacoj sur la flageloj

Kompreneble, la kreskado kaj movado de flageloj estas genett'ik'
regata. Inter la mutacintoj, kiujn oni povas izoli post radiigo de fla=
gelohavaj éeloj, kiaj tiuj de la algoj Chlamydomonas, Platymonas, Pan
dorina, au Euglena, estas klonoj kies celoj estas tute senflagelaj. Kelkaj
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el ili ﬁj'stas Palmella-similaj formoj, en kiuj la kutima ritmo de celdivido
kaj produktadc de idaj celgj estas tiom Sangita ke movigeblaj ¢eloj
neniam liberigas, Aliaj Sajnas normalaj, ezcepte ke al ili mankas vide-
blaj flageloj. En tiaj mutacintoj de C. moewussi malgrandaj stumpoj,
tute ne utilaj kiel nagiloj, povas esti vidataj nur per elektron-mikro-
skopo (Gibbs, Lewin kaj Philpott, 1958).

Ankau trovigas klonoj konsistantaj el parte au tute paralizitaj
celcj, kies flageloj havas normalan longon sed ﬁenian povon normale
movigi En Platymonas flageloj de tri tiaj mutacintoj estas senmove flek-
sitaj malantaten latjlcnge la ¢elo. En C. reinhardi, flagelnj de du muta-
cintoj estals semaj, kvankam tiuj de ises aliaj mutacintoj etendigags
cefe antatien; tio sugestas ke la procedoj de kuntirigo kaj de malrigidigo-
ce la flagelaj proteincj estas aparte genetike difekteblaj. En C. moewusii
neniu mutacinta klono kun reklinigaj flageloj estas trovita inter 30
diversaj paralizitaj tipoj 8is nun studitaj (vidu tabelon I).

9. La fiziologic de paralizitaj klonoj

G*3 nun malsukcesis Ciuj penoj resanigi ¢celojn de paralizitaj
mutacintcj per diversaj ekstraktoj el njormalaj ¢eloj ati per kutime
acCeteblaj kemiajoj. Tamen, kiam iuj mutacintoj formas dikarjonojn
(dunukleajn unuojn) frue dum citogamo antau la focrmo de zigotoj, la
fiageloj kelkokaze regajnas sian normalan moveblon. En C. reinhardi,
Ci tiu efekto okazas rekte, kvankam ne daure; la gametoj de du malsamaj
paralizitaj rasoj kunigas kaj kunfandigas, formante kvarflagelan, dunu-
kilean ¢elen kiu pcvas normale na3i. Tiu kondi¢o indikas kontrati
aleleco, kiem du nekonataj paralizitaj rasoj estas tiel provitaj. En
C. moewusii, ¢ar la gameta kunflandigo nepre bezcnas lumon, en mallumo
oni povas studi, e¢ dum du ai tri tagoj la konduten de la dikarjonoj
tiel formitaj. Tamen, la fencmeno estas komplikita per la jam menciita
fakto ke la flageloj de la minusa 'gamedo, c¢u paralizita ¢u ne, @¢iam
cesas bati post parigo:; tial oni pcvas observi movigon ¢e la flageloj
nur de la plupa pariganto.

Ne ¢iuj paralizitaj mutacintoj estas tiel »resanigeblaj«. Eble
ekzistas diferencoj inter la kapableco de la necesaj faktoroj transiri

la protoplasman ponton, kiu ligas la bazajn granolein de la minusa
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TABELO I
Mutacintoj . de .Chlamydtm@nas moewusii kun difektaj flagelod

b - e A g v o G e R G
3] | | 2y x

Flégeloj : ango (L)

" movebla SIS TR el - — -
Seksa agluteno L = 4 = = —
Parigeblo & et + 4+ — Qs
Resanigeblo je dunukleuloj | 4 —
Nombro de mutaciuloj trovitajsov-4* 3 3 1 6 5 1 2 1 1 9

aga

*Inkluzive de 1 spontana, de s_ova@a, klono, kzaj 1 UV- kaﬁzitf.; de para-
liza mutacinto M. 1002. Neparigeblaj klonoj devenis de ambau sekstipoy.
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VORTARO (Esp. — Ang.)

Klono =, clone granolo = granule
mejozo = meigsis haplojda = haploid
mitozc = mitocsis hipertcna = hypertonic
mutaci = mutate (intrans.) hipotona = hypotonic
mutaciga = mutagenic agluteni = agglutinate
tetrado = tetrad aglutenino = agglutinin
turga = turgid alelo = allele"
zigoto = zygote blefaroplasto =  blepharoplast
fenotipo = phenotype ' centromero = centromere |
filono = phylum cilio = cilium
gamedo = gamete citogamo = cytogamy
geno = gene | . diplojda = diploid

genotipo = gencitype , enzimo = enzyme e





