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1. UVOD 

 

Suńa je abiotiĉki ĉinilac koji utiĉe na sve ņive organizme. Javlja se kada su vlaņnost 

zemljińta i vazduha niski, a temperatura vazduha visoka. Iako je voda najzastupljenije 

jedinjenje na Zemlji, njena dostupnost u najvećoj meri ograniĉava produktivnost biljaka, u 

odnosu na druge abiotiĉke ĉinioce (Lambers et al., 2008). Nedostatak vode u zemljińtu 

dovodi do naruńavanja prirodnog evaporativnog ciklusa izmeĊu Zemlje i atmosfere, a samim 

tim utiĉe na koliĉinu padavina (Akıncı i Lösel, 2012). Aktuelne klimatske promene 

manifestuju se povećanjem proseĉnih godińnjih temperatura vazduha i koncentracije CO2 u 

atmosferi, topljenjem leda na polovima Zemlje, porastom nivoa mora i okeana, i promenama 

koliĉine i rasporeda padavina na globalnom nivou (Bhargava i Sawant, 2013). Navedene 

promene, nastale delom kao posledica i ljudskih aktivnosti koje menjaju sastav atmosfere, 

doprinose pojavi ekstremnih dogaĊaja kao ńto su poplave, suńe i poņari. 

Korińćenje ńuma u borbi protiv klimatskih promena podrazumeva zańtitu od 

neracionalne seĉe, pońumljavanje i obnovu obeńumljenih povrńina. Pońumljavanje moņe 

dovesti do vezivanja velikih koliĉina ugljenika iz atmosfere za relativno kratko vreme, ńto 

znaĉajno umanjuje efekat staklene bańte i doprinosi ublaņavanju klimatskih promena 

(Medarević et al., 2007). Produktivnost ńumskih ekosistema u uslovima neadekvatnog 

snabdevanja biljaka vodom povezana je sa regulacijom vodnog reņima biljaka i uticajem suńe 

na rastenje i fiziolońke procese biljaka (Lambers et al., 2008). 

Dugoroĉne meteorolońke prognoze ukazuju na porast uĉestalosti suńnih perioda u 

Srbiji, odnosno na podruĉju ĉitave jugoistoĉne Evrope u bliskoj budućnosti. Suńa se smatra 

abiotiĉkim ĉiniocem koji u najvećoj meri ugroņava prinose i ograniĉava rasprostiranje biljnih 

vrsta ńirom sveta. Imajući u vidu da suńa menja fiziĉke osobine stanińta na kojima biljke rastu 

i utiĉe na fiziolońke procese biljaka, opravdano je interesovanje nauĉnika za prouĉavanje 

uticaja nedostatka vode na produkciju biomase i fiziolońke procese biljaka. TakoĊe, velika 

paņnja posvećuje se mehanizmima koji povećavaju otpornost i opstanak biljaka u uslovima 

ograniĉenog snabdevanja biljaka vodom. Jedan od ciljeva ovakvih istraņivanja jeste 

identifikacija genotipova koji su otporni na nedostatak vode.  

U ovom radu, analiziran je uticaj suńe na fiziolońke osobine klonova crne topole, 

populacija hrasta luņnjaka i cera, kao i mogućnost oporavka biljaka nakon ponovnog

 uspostavljanja optimalnog snabdevanja vodom. U eksperimentima su simulirani uslovi 

dugotrajne suńe, i uslovi suńe praćeni padavinama nakon odreĊenog vremenskog perioda. 
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Rezultati dobijeni u ovom radu trebalo bi da ukaņu na potencijal ispitivanih genotipova za 

gajenje u uslovima vodnog deficita i mogućnost oporavka nakon ponovnog uspostavljanja 

optimalnog snabdevanja vodom, ĉime se dobijaju pouzdane smernice za odabir genotipova 

pogodnih za efikasno pońumljavanje, u skladu sa aktuelnim promenama klime. 
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2. PREGLED LITERATURE 

2.1. Vodni deficit – uzroci i posledice 

 

Vodni stres moņe nastati zbog prekomernog snabdevanja biljaka vodom ili vodnog 

deficita. Taiz i Zeiger (2002) definińu vodni deficit kao koliĉinu vode u biljnom tkivu ili ćeliji 

koja je manja od sadrņaja vode pri stanju najveće hidratacije. Stres izazvan vodnim deficitom 

(suńa) definińe se kao odsustvo adekvatne koliĉine vode neophodne za normalno rastenje 

biljaka i zavrńavanje njihovog ņivotnog ciklusa (Zhu, 2002).  

U prirodnoj sredini biljke su ĉesto izloņene stresnim ĉiniocima kao ńto su suńa, niske 

temperature, prisustvo soli i teńkih metala u podlozi, poplave, toplota i dr. (Jaleel et al., 

2009). Od svih navedenih ĉinilaca, suńa je jedan od najńtetnijih za rastenje biljaka i njihovu 

produktivnost (Shao et al., 2008a). Na globalnom nivou, suńa ozbiljno ograniĉava ukupnu 

produkciju i kvalitet prinosa, i utiĉe na prirodno rasprostiranje drvenastih biljaka (Shao et al., 

2008a; Yang et al., 2010). U danańnje vreme, uticaj suńe na biljke je predmet brojnih 

istraņivanja (Shao et al., 2008a).  

Biljke su izloņene vodnom deficitu kada koliĉina vode odate u procesu transpiracije 

postane veća od koliĉine vode koja se usvaja iz zemljińta. Posledica ovakvog, negativnog 

vodnog reņima jeste smanjenje turgorovog pritiska u ćelijama, smanjenje ćelijskog volumena 

i povećanje koncentracije rastvorenih materija u ćelijama (Lawlor i Cornic, 2002). Kao mera 

za intenzitet suńe uzima se smanjenje vodnog potencijala ćelije i obiĉno se razikuju blaga, 

srednja i jaka suńa (Stanković et al., 2006). Stoga, suńu mnogi autori opisuju i kao stanje u 

kojem su vodni potencijal biljke i turgorov pritisak redukovani u meri u kojoj je 

onemogućeno normalno funkcionisanje biljke (Hsiao, 1973; Babu i Rao, 1983; Anjuthakur et 

al., 1998; Amdt et al., 2001; Chaves et al., 2002, 2003; Jaleel et al., 2006; Hu et al., 2006).  

Suńa se smatra „vińedimenzionalnim stresom― jer se u prirodi javlja istovremeno sa 

drugim nepovoljnim ĉiniocima (npr. sa visokom temperaturom, povećanim salinitetom 

zemljińta, itd.), i iz razloga ńto se njen uticaj na biljku moņe sagledati na nivou cele biljke, 

ćelijskom i molekularnom nivou (Blum, 1996; Yordanov et al., 2000; Chaves et al., 2003; 

Akıncı i Lösel, 2012).  

Reakcije biljaka na suńu su vińestruke i meĊusobno povezane. One zavise od vrste i 

genotipa biljke, duņine trajanja i jaĉine suńe, starosti i stepena razvića biljke (Holtman et al., 
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1994; Bray, 1997; Chaves et al., 2002, 2003; Jaleel et al., 2007; Jayakumar et al., 2007). 

Navedene promene mogu da se ispolje u vidu kratkoroĉnih promena, aklimatizacije na 

dostupnost odreĊene koliĉine vode u zemljińtu ili u vidu adaptacija na uslove suńe 

(Kozlowski et al., 1991; Schulze, 1991; Pugnaire et al., 1999). Povezane reakcije biljaka 

izazvane suńom sumirane su u Tabeli 1. 

 

Tabela 1. Reakcije biljaka na suńu (Reddy et al., 2004; Shao et al., 2007) 

SUŠA 

 

Fiziološke reakcije Biohemijske reakcije Molekularne reakcije 

Prepoznavanje signala iz 

korena 

Prolazno smanjenje 

fotohemijske efikasnosti 

Ekspresija gena pod 

dejstvom stresnih uslova 

Gubitak turgora i osmotsko 

prilagoĊavanje 

Smanjena efikasnost enzima 

Rubisco 

Povećana ekspresija gena 

za biosintezu ABA 

Smanjen vodni potencijal 

lista (Ψ) 

Akumulacija metabolita 

stresa kao ńto su MDHA, 

glutation, prolin, glicin 

betain, poliamini i α-

tokoferol 

Ekspresija gena pod 

dejstvom ABA  

Smanjena provodljivost 

stoma za CO2 

Povećana aktivnost 

antioksidantnih enzima kao 

ńto su: SOD, CAT, APX, 

POD, GR i MDHR 

Sinteza specifiĉnih proteina 

kao ńto su LEA, DSP, 

dehidrini 

Smanjena intercelularna 

koncentracija CO2 

Smanjena akumulacija ROS 
Tolerancija na suńu 

Smanjen intenzitet 

fotosinteze 

  

Redukcija rastenja   

* MDHA- monodehidroaskorbat; SOD-superoksid dismutaza; CAT-katalaza; APX- askorbat 

peroksidaza; POD-peroksidaza; GR-glutation reduktaza; MDHR-monodehidroaskorbat 

reduktaza; ROS- reaktivna jedinjenja kiseonika; ABA- abscisinska kiselina; LEA-Late 

Embryogenesis Abundant proteins; DSP-dezmoplakin. 

 

Kratkoroĉne promene se obiĉno javljaju u vremenskom intervalu od nekoliko sekundi 

do nekoliko dana od nastupanja stresa i uglavnom se odnose na fiziolońke reakcije biljaka 

koje su povezane sa stomatalnom regulacijom (npr. zatvaranje stoma kao prvi odgovor 

biljaka na suńu). Aklimatizacija se deńava u roku od nekoliko dana do nekoliko nedelja od 

poĉetka suńe i ogleda se u promenama u aktivnosti ili sintezi enzima, akumulaciji novih 

metabolita i drugim biohemijskim promenama koje iniciraju efekate uoĉljive i na drugim 

nivoima organizacije biljaka. Adaptacija na uslove suńe predstavlja evolutivni odgovor 

biljaka na nedostatak vode i rezultat je genetiĉkih promena u populacijama kroz generacije 
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(Lambers et al., 2008). Dakle, ako se tolerancija biljaka na stres povećala kao rezultat 

izlaganja ranijem stresu, smara se da je biljka aklimatizovana na stres, dok se adaptacija 

odnosi na genetiĉki odreĊen nivo otpornosti biljke (Taiz i Zeiger, 2002). 

U najvećoj meri su prouĉene adaptacije biljaka na suńu koje se odnose na strukturne 

promene biljaka (Li, 2000; Li et al., 2000; Yin et al., 2005, 2005a), zatvaranje stoma (Cornic, 

2000; Yin et al., 2004, 2006), osmotsko prilagoĊavanje (Li, 1998; Sánchez et al., 2004) i 

antioksidantnu zańtitu (Guerrier et al., 2000). 

 

2.2. Uticaj vodnog deficita na rastenje, morfološke i fiziološke osobine 

biljaka 

 
Kod biljaka izloņenih suńi, procesi koji se najranije aktiviraju usled gubitka vode u 

izdanku ili korenu su zatvaranje stoma i inhibicija rastenja (Boyer, 1970; Hsiao, 1973; 

Schulze, 1986a; Chaves, 1991). Uloga pomenutih procesa je zańtitna, u cilju spreĉavanja 

prekomernog gubitka vode iz biljnog tkiva koji bi nakon odreĊenog vremena mogao dovesti 

do dehidratacije ćelija, pa ĉak i smrti biljke (Schulze, 1986a; Chaves, 1991). 

 

2.2.1. Suša kao inhibitorni činilac rastenja biljaka 

 

Pod rastenjem biljaka se obiĉno podrazumeva ireverzibilno povećanje dimenzija i/ili 

mase biljaka ili pojedinih biljnih organa. Rastenje je rezultat nastanka novih ćelija deobom 

meristemskih ćelija i uvećanja njihovog volumena (Anjum et al., 2011). Kvantifikovanje 

parametara rastenja podrazumeva identifikaciju promena u veliĉini biljnih organa (njihova 

duņina, ńirina, preĉnik, povrńina i drugo) i/ili biomasi cele biljke ili samo odreĊenih delova 

(Smith et al., 2002). 

Rastenje biljaka kontrolisano je razliĉitim ĉiniocima sredine, meĊu kojima voda ima 

suńtinsku ulogu. Ranija istraņivanja potvrdila su da stalni ili privremeni nedostatak vode u 

zemljińtu ometa rastenje i razviće biljaka, vińe nego bilo koji drugi ĉinilac (Larcher, 1995; 

Ren et al., 2007a; Anjum et al., 2011; Din et al., 2011). Ograniĉen rast biljaka u uslovima 

suńe je uglavnom uzrokavan promenom balansa ugljenika u biljci, koji zavisi od raspodele 

asimilata izmeĊu pojedinih organa i ravnoteņe izmeĊu procesa fotosinteze i disanja (Flexas et 

al., 2006). 



                                                                                                                         Pregled literature 

10 

 

 

Rastenje ćelija smatra se jednim od najosetljivijih fiziolońkih procesa na vodni deficit. 

Da bi ćelije rasle, potrebno je da turgor poraste i poveća elastiĉnost ćelijskog zida. U 

uslovima suńe, turgor ne dostiņe maksimalnu moguću vrednost i ćelije ostaju male (Anjum et 

al., 2003a; Bhatt i Srinivasa Rao, 2005; Kusaka et al., 2005; Jaleel et al., 2007a; Karthikeyan 

et al., 2007; Shao et al., 2008; Anjum et al., 2011). Smanjen porast ćelija, nastao usled 

smanjenja turgorovog pritiska, ogleda se u usporenom porastu nadzemnog dela i korena 

biljke. Suńa jaĉeg intenziteta dovodi do inhibicije ćelijske deobe, smanjene sinteze materija 

za izgradnju ćelijskog zida, smanjene sinteze proteina (ńto je posebno uoĉljivo kod organa 

koji brzo rastu), akumulacije rastvorenih supstanci, zatvaranja stoma i inhibicije procesa 

fotosinteze (Taiz i Zeiger, 2002; Stanković et al., 2006). 

U uslovima suńe, pojedini delovi biljaka rastu nejednakim intenzitetom. Rast izdanka 

je osetljiviji na nedostatak vode u zemljińtu nego rast korena (Sharp i Davies, 1989). 

Inhibicija rasta izdanka moņe se dogoditi i pre smanjenja vodnog potencijala u nadzemnim 

delovima biljke (Saab i Sharp, 1989; Gowing et al., 1990). Ovakva opaņanja dovela su do 

velikog interesovanja nauĉnika za regulatorne signale poreklom iz korena, kao ńto je 

abscisinska kiselina (ABA) (Davies i Zhang, 1991; Davies et al., 2000). Generalno, kada je 

dostupnost vode ograniĉena, odnos biomase korena i izdanka se povećava jer je koren manje 

osetljiv od izdanka na inhibiciju rastenja usled niskih vodnih potencijala (Wu i Cosgrove, 

2000). Za razliku od nadzemnog dela, u uslovima suńe koren brņe raste prodirući u dublje 

slojeve zemjińta, gde obiĉno ima vińe vlage. Smanjivanje lisne povrńine i broja listova 

doprinosi smanjenju potrońnje asimilata u nadzemnom delu, tako da koren dobija vińe 

organskih supstanci i nastavlja da raste. Povećano rastenje korena usled suńe bilo je uoĉeno 

kod suncokreta (Tahir et al., 2002) i Catharanthus roseus (Jaleel et al., 2008, 2008a), dok su 

Sacks et al. (1997) utvrdili da rast korena nije bio znaĉajno inhibiran kod kukuruza tokom 

suńe. Bolje rastenje korena je zańtitna funkcija biljaka u uslovima suńe, koja pomaņe 

preņivljavanje biljaka u nepovoljnim uslovima (Neńković et al., 2003). Povećanje odnosa 

biomase korena i nadzemnog dela biljaka u uslovima suńe omogućava biljkama, pored 

povećane apsorpcije vode, i odrņavanje nepromenjenog osmotskog pritiska. Povećanje 

pomenutog odnosa tokom suńe je povezano i sa povećanom koncentracijom ABA u korenu i 

izdancima (Sharp i Le Noble, 2002; Manivannan et al., 2007a; Lisar et al., 2012).  

Smanjenje visine biljke u uslovima suńe moņe se pripisati smanjenom uvećanju ćelija 

i većoj starosti listova (Bhatt i Srinivasa Rao, 2005; Manivannan et al., 2007). Lei et al. 

(2006) su utvrdili znaĉajno smanjenje rasta izdanka kod dve populacije Populus przewalski 
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tokom suńnih tretmana (pri poljskom vodnom kapacitetu zemljińta 50% i 25%) u odnosu na 

kontrolu (100%). Do sliĉnih zapaņanja dońli su i Khan et al. (2001), koji su zakljuĉili da se 

visina kukuruza smanjila sa povećanjem intenziteta suńe. Visina biljaka bila je smanjena i 

kod sadnica citrusa (do 25%) koje su bile izloņene vodnom deficitu (Panneerselvam et al., 

2007; Wu et al., 2008). 

Rastenje listova je naroĉito osetljivo prema nedostatku vode i ogleda se u smanjenju 

lisne povrńine, ńto predstavlja rani odgovor biljaka na suńu. Ovakva reakcija biljaka rezultira 

smanjenjem intenziteta transpiracije, ńto doprinosi povećanju efikasnosti korińćenja vode 

(eng. Water Use Efficiency, WUE) (Xu i Zhou, 2005; Monclus et al., 2006; Aguirrezabal et 

al., 2006). Do smanjenja lisne povrńine dolazi usled smanjenja ekspanzije ćelija lista koja je 

uzrokovana smanjenjem turgora (Anjum et al., 2003a; Bhatt i Srinivasa Rao, 2005; Kusaka et 

al., 2005; Hussain et al., 2008; Shao et al., 2008). Eksperimentalni podaci beleņe smanjenje 

lisne povrńine u uslovima suńe kod mnogih biljnih vrsta, meĊu kojima su topole 

(Wullschleger et al., 2005), soja (Zhang et al., 2004a), kukuruz (Khan et al., 2001) i mnoge 

druge (Farooq et al., 2009). 

Ako je suńa intenzivna i dugotrajna, mnoge biljke smanjuju broj listova, ili ih sasvim 

odbacuju (Neńković et al., 2003). Lei et. al. (2007) su utvrdili da je suńa znaĉajno smanjila 

broj listova kod P. przewalskii, ńto je u skladu sa mnogim ranijim studijama (Zhang et al., 

2004; Yin et al., 2004; Lei et al., 2006).  

Biljke koje pokazuju neometano rastenje u uslovima kada je koliĉina vode u podlozi 

ograniĉena smatraju se tolerantnim na suńu (Akıncı i Lösel, 2012). 

 

2.2.2. Uticaj suše na razmenu gasova - suša kao signal za zatvaranje stoma 

 

Razmena gasova kod vaskularnih biljaka odvija se prvenstveno kroz stome, koje 

kontrolińu usvajanje ugljen-dioksida (CO2) tokom procesa fotosinteze i gubitak vode putem 

transpiracije. Stome su mali otvori u epidermisu, koje okruņuje par specijalizovanih 

epidermalnih ćelija. Mogu se nalaziti samo na gornjem epidermisu liske (epistomatiĉno), 

samo na donjem epidermisu (hipostomatiĉno), ili amfistomatiĉno (na donjem i gornjem 

epidremisu). Veliĉinu stominog otvora regulińu ćelije zatvaraĉice, te one mogu biti 

potpuno/delimiĉno otvorene ili zatvorene (Fitter i Hay, 1978; Grant i Vatnick, 1998; Adedeji 

i Jewoola, 2008). Kod većine vińih biljaka, stome su najbrojnije u epidermisu listova, dok su 
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u manjoj meri zastupljene u epidermisu ostalih nadzemnim delova biljke (Blatt, 2000; Raven 

et al., 2005). 

Prvi odgovor gotovo svih biljaka na akutni nedostatak vode u podlozi je zatvaranje 

stoma, ĉime se spreĉava prekomeran gubitak vode transpiracijom (MansWeld i Atkinson, 

1990) i ulazak ugljen-dioksida (CO2) u list. Stome reaguju i na druge promene u spoljańnjoj 

sredini kao ńto su koncentracija ugljen-dioksida, svetlost i temperatura. Pored toga, stome 

pokazuju i cirkadijalnu ritmiĉnost u pogledu njihovog otvaranja i zatvaranja (Raven et al., 

2005). Mehanizam reakcije stoma nije jednostavno objasniti sa aspekta delovanja 

pojedinaĉnog stresnog ĉinioca jer one svojim otvaranjem odnosno zatvaranjem mogu 

reagovati na vińe stresnih ĉinilaca iz spoljańnje sredine. Na primer, zatvaranje stoma moņe se 

javiti usled suńe ali i visoke temperature (Chaves et al., 2003). 

Otvaranje i zatvaranje stoma postiņe se promenom turgora u ćelijama zatvaraĉicama i 

promenom zapremine pomenutih ćelija (Schroeder et al., 2001). Zapremina ćelija zatvaraĉica 

i turgor u njima menjaju se u zavisnosti od kretanja osmotski aktivnih supstanci (npr. KCl i/ili 

druge K
+ 

soli). Tok pomenutih neorganskih rastvorenih supstanci mora se odvijati preko 

plazma membrane jer razvijene ćelije zatvaraĉice nemaju funkcionalnih plazmodezmi (Wille 

i Lucas, 1984; Willmer i Fricker, 1996).  

Prilikom otvaranja stoma, u ćelijama zatvaraĉicama se akumuliraju rastvorci 

(rastvorene supstance): joni kalijuma, anjoni i saharoza (MacRobbie, 1983; Raschke, 1979; 

Talboott i Zeiger, 1998). Akumulacija pomenutih supstanci (i poslediĉno smanjenje vodnog 

potencijala ćelija zatvaraĉica) dovodi do osmotskog kretanja vode u ćelije zatvaraĉice ĉime 

turgor u njima postaje vińi u odnosu na turgor susednih epidermalnih ćelija. Zatvaranje stoma 

je suprotan proces: sa smanjenjem koncentracije rastvorenih supstanci u ćelijama 

zatvaraĉicama (i rezultujućeg povećanja vodnog potencijala u njima) voda izlazi iz njih, a 

turgorov pritisak se smanjuje (Raven et al., 2005). Zatvaranje stoma postiņe se izlaskom jona 

kalijuma i anjona iz ćelija zatvaraĉica i metabolizmom malata u osmotski neaktivni skrob 

(Schroeder et al., 2001). Zahvaljujući opisanom mehanizmu, turgor je odrņan ili izgubljen 

posredstvom pasivnog osmotskog kretanja vode iz ili u ćelije zatvaraĉice preko gradijenta 

vodnog potencijala koji je sam po sebi formiran aktivnim transportom rastvorenih supstanci 

(Raven et al., 2005). 

Na mehanizam otvaranja i zatvaranja stoma mogu uticati i neke fiziolońki aktivne 

materije, meĊu kojima je najvińe ispitana uloga biljnog hormona abscisinske kiseline (ABA) 

(Raven et al., 2005). Delovanje ovog hormona na mehanizam otvaranja i zatvaranja stoma 
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naroĉito se ispoljava u uslovima vodnog deficita. Literaturni podaci ukazuju da je ABA jedan 

od dominantnih signala (pored pH i hidrauliĉkog signala) ukljuĉenih u signaling na daljinu, 

na relaciji koren-izdanak u uslovima suńe (Davies i Zang, 1991; Wilkinson, 1999; Ren et al., 

2007; Schachtman i Goodger, 2008).  

Naime, poznato je da stome reaguju na hemijske signale – prvenstveno biljne 

hormone i to abscisinsku kiselinu (ABA) koji se stvaraju u dehidriranom korenu, ĉak i kada 

vodni status lista nije pogoĊen nedostatkom vode u zemljińtu (Growing et al., 1990; Davies i 

Zang, 1991). U prilog ovoj ĉinjenici govore i brojni eksperimentalni podaci koji ukazuju da je 

reakcija stoma vińe povezana sa dostupnońću vode u zemljińtu nego sa vodnim statusom lista. 

Iako je većina dokaza za ovaj vid reakcije stoma dobijena u kontrolisanim uslovima, na 

biljkama koje su rasle u veńtaĉkim hranljivim sredinama (Davies i Zang, 1991; Jackson et al., 

1995), eksperimenti sa biljkama koje su rasle u prirodnoj sredini kao ńto su kukuruz (Tardieu 

et al., 1991), vinova loza (Correia et al., 1995; Stoll et al., 2000) i detelina (Socias et al., 

1997), takoĊe podrņavaju ovu hipotezu.  

U uslovima suńe, ABA, kao hemijski signal komunikacije na daljinu, aktivira puteve 

za prenos signala u biljci podstiĉući zatvaranje stoma (Blackman i Davies, 1985; Kim et al., 

2010). Sinteza pomenute kiseline se odvija u gotovo svim ćelijama koje sadrņe plastide (Taiz 

i Zeiger, 2002). ABA moņe biti sintetisana u ćelijama korena, kao reakcija biljke na 

isuńivanje tla, odakle ksilemom stiņe do listova i podstiĉe zatvaranje stoma (Davies i Zhang, 

1991). Ranije se smatralo da se biosinteza ABA odvija samo u korenu, ali novije studije su 

pokazale da se ABA takoĊe sintetińe i u ćelijama mezofila, provodnom tkivu i stomama 

(Arve et al., 2011). ABA koja je sintetisana u listovima moņe biti floemom transportovana do 

korena. U korenu, jedan deo ABA je deponovan u tkivo ili je metabolisan, dok drugi deo 

moņe biti smeńten u sudove ksilema i ksilemskim sokom moņe biti ponovo transportovan do 

izdanaka (Davies et al., 2005). Povećani nivo ABA u listovima izaziva i regulińe zatvaranje 

stoma, dok povećani nivo ABA u korenu povećava hidrauliĉku provodljivost pojaĉavajući 

usvajanje vode i njen transport (Parent et al., 2009). 

Kada sintetisana ABA stigne do ćelija zatvaraĉica, prema pojednostavljenom 

generalnom modelu njenog uticaja na pomenute ćelije, deńava se sledeće (Slika 1): 

1. ABA se vezuje za svoje receptore na plazma membrani ćelija zatvaraĉica. 

2. Vezivanje ABA izaziva formiranje reaktivnih jedinjenja kiseonika (ROS), ńto 

aktivira kalcijumove (Ca
2+

) kanale na plazma membrani. 
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3. ABA povećava nivo cikliĉne ADP-riboze (cADPR) i inozitol 1,4,5- trifosfata (IP3), 

ńto aktivira dodatne Ca
2+

 kanale na tonoplastu. 

4. Dalji ulazak jona Ca
2+

 izaziva unutarćelijko osciliranje njegovog nivoa i njegovo 

dalje oslobaĊanje iz vakuole. 

5.  Porast unutarćelijskog nivoa kalcijuma (Ca
2+

) blokira ulazne kalijumove (K
+
) 

kanale na plazma membrani. 

6. Povećanje unutarćelijskog novoa kalcijuma (Ca
2+

) izaziva otvaranje hlorovih (Cl
-
) 

izlaznih (anjon) kanala na plazmalemi, uzrokujući depolarizaciju membrane.  

7. Protonska pumpa plazma membrane je inhibirana povećanjem koncentracije 

kalcijuma (Ca
2+

) u citosolu usled delovanja ABA i povećanja unutarćelijskog pH, ńto dovodi 

do dalje depolarizacije membrane. 

8. Depolarizacija membrane aktivira K
+
 izlazne kanale. 

9. Da bi K
+ 

joni i anjoni bili osloboĊeni kroz plazma membranu, prvo se moraju 

osloboditi iz vakuole u citosol (Taiz i Zeiger, 2002). 

Gubitak ovih rastvoraka u citosolu smanjuje osmotski potencijal , a time i turgor ćelija 

zatvaraĉica. Sve navedene reakcije na kraju dovode do zatvaranja stoma. 

 
Slika 1. Pojednostavljen opńti model delovanja ABA na ćelije zatvaraĉice (R = receptor; 

ROS = reaktivna jedinjenja kiseonika; cADPR = cikliĉna ADP-riboza; G-protein = GTP-

vezivni protein; PLC = fosfolipaza C) (Taiz i Zeiger, 2002) 
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Broj stoma i njihove dimenzije su osobine povezane sa genotipom biljke, i pod jakim 

su uticajem ekolońkih ĉinilaca areala rasprostranjenja (Jońt et al., 1972). Intenzitet svetlosti, 

koncentracija CO2 i dostupnost vode predstavljaju ĉinioce ņivotne sredine koji mogu uticati 

na razvoj stoma, menjajući njihove dimenzije i broj (Knapp et al., 1994; Nautiyal et al., 1994; 

Dyki et al., 1998).  

Promene veliĉine i broja stoma pri odgovoru na suńu variraju meĊu biljnim vrstama i 

zavise od jaĉine vodnog deficita (Yang i Wang, 2001; Zhang et al., 2006). Larcher (1995) 

navodi da listovi koji se razvijaju u uslovima suńe obiĉno imaju sitnije i brojnije stome nego 

listovi koji se razvijaju u uslovima dobre snabdevenosti vodom. Usled vodnog deficita, 

veliĉina epidermalnih ćelija se smanjuje, dok se broj stoma po jedinici lisne povrńine 

povećava. Mnoge studije su pokazale da suńa uzrokuje povećanje gustine stoma (McCree i 

Davis, 1974; Cutler et al., 1977; Kastori et al., 1995; Yang i Wang, 2001; Bosabalidis i 

Kofidis, 2002; Yang et al., 2004; Zhang et al., 2006) i smanjenje dimenzija stoma (Cutler et 

al., 1977; Quarrie i Jones, 1977; Spence et al., 1986; Bosabalidis i Kofidis, 2002; Changhai et 

al., 2010), ńto dovodi do poboljńanja prilagoĊenosti biljaka na suńu (Cutler et al., 1977; 

Spence et al., 1986; Martinez et al., 2007; Maes et al., 2009).  

MeĊutim, u literaturi su prisutni i podaci koji upućuju na zakljuĉak o smanjenju 

gustine stoma kod biljaka izloņenih suńi. Bańon et al. (2004) navode da mnoge kserofitne 

vrste, koje su najbolje prilagoĊene na suńne uslove, najĉeńće pokazuju malu gustinu stoma na 

listovima. Prema mińljenju Stenglein et al. (2004), idealna biljka, koja je otporna na suńu 

mogla bi imati listove sa manjom gustinom sitnijih stoma. 

Koliko god opreĉni rezultati u mnogim studijama bili, jedno je zajedniĉko: povećan 

difuzioni otpor stoma u uslovima stresa ukazuje na efikasnost genotipa da ekonomińe pri 

potrońnji vode (Jaleel et al., 2007, 2007b). 

 

2.2.3. Uticaj suše na intenzitet fotosinteze 

 

Fotosinteza predstavlja jedinstven i univerzalan bioenergetski proces u prirodi koji se 

odigrava u svim fotoautotrofnim organizmima. Ovaj proces obuhvata sloņen sistem reakcija 

koje ukljuĉuju apsorpciju svetlosti, konverziju energije, transfer elektrona, kao i enzimske 

puteve koji transformińu CO2 i vodu u ugljene hidrate. Kod eukariota, biofiziĉke i 

biohemijske reakcije procesa fotosinteze odvijaju se u hloroplastima (Buchanan et al., 2002).  
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Fotosintezu karakterińu dve faze. Prva, svetlosna faza, odigrava se u tilakoidnim 

membranama hloroplasta, dok se tamna faza deńava u stromi hloroplasta. Primarni 

fotohemijski procesi u fotosintezi su svetlosne reakcije. One zapoĉinju kada fotosintetiĉki 

pigmenti apsorbuju fotosintetiĉki aktivnu radijaciju, podiņući tako energetski nivo molekula 

hlorofila u svetlosno-sakupljaĉkom kompleksu (eng. Light Harvest Complex - LHC) u 

pobuĊeno stanje. Molekuli pigmenata u ovom kompleksu usmeravaju prenońenje 

apsorbovane svetlosti na reakcione centre rezonantnim putem. Molekul hlorofila u 

reakcionom centru daje elektrone prenosiocima elektrona, koji se nadalje transportuju duņ 

elektron transportnog lanca. Energija elektona se koristi za stvaranje visoko energetskog 

jedinjenja – adenozin trifosfata (ATP) i redukovanog oblika nikonamid-adenin dinukleotid-

fosfata (NADPH) (Slika 2). U ovom procesu voda se razgraĊuje da bi se obezbedio reaktivni 

vodonik, uz oslobaĊanje kiseonika (O2). Iako na svetlosne reakcije ne utiĉe temperatura ili 

koncentracija CO2, transport elektrona od molekula hlorofila do ATP-a u velikoj meri zavisi 

od temperature. 

Reakcije tamne faze fotosinteze ne zahtevaju prisustvo svetlosti ali koriste energiju 

ATP-a i NADPH, nastalih u svetloj fazi, da bi se redukovao CO2 do ugljenih hidrata (CH2O). 

Poĉetni akceptor CO2 je ribuloza-bifosfat (RuBP), a reakciju katalizuje enzim RuBP 

karboksilaza (Rubisco). Prvi produkt redukcije ugljenika kod većine biljaka umerenog 

klimatskog pojasa, raĉunajući i većinu drvenastih biljaka je 3- fosfoglicerinska kiselina (3-

PGA), molekul sa 3 ugljenikova atoma. Ovaj trifosfat se nakon toga redukuje uz pomoć ATP-

a i NADPH u kompleksnom nizu uzastopnih rekacija poznatih pod nazivom Kalvin-

Bensonov ciklus, a potom dalje metabolińe do ńećera. Supstrat za poĉetnu reakciju 

karboksilacije, RuBP, se takoĊe regenerińe u Kalvin-Bensonovom ciklusu. Ovi procesi zavise 

od intercelularne koncentracije CO2 i od temperature (Landsberg i Sands, 2011).  

Biljke kod kojih postoji opisani tip karboksilacije nazivaju se C3 biljke. MeĊutim, 

postoje i biljke kod kojih pimarni akceptor CO2 nije RuBP već fosfoenol piruvat (PEP) koji 

uz pomoć enzima PEP karboksilaze vezuje CO2 i gradi jedinjenje se 4 C atoma – oksalacetat. 

Biljke koje imaju ovakav tip fiksacije  pripadaju C4 tipu biljaka. Treća grupa biljaka ima 

specifiĉan tip asimilacije CO2, poznat pod nazivom CAM (eng. Crassulacean Acid 

Metabolism). Inicijalna reakcija karboksilacije se kod njih deńava tokom noći kada su stome 

otvorene. CAM put asimilacije je rezultat prilagoĊavanja biljaka na ekstremne ekolońke 

uslove, prvenstveno u pogledu temperature i vlaņnosti. 
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Slika 2. Ńematki prikaz osnovnih reakcija u procesu fotosinteze. Reakcioni centar PS II se 

ekscitira pod dejstvom apsorbovane svetlosne energije i predaje elektron supstanci Q. 

Nedostatak elektrona u reakcionom centru PS II se popunjava elektronima iz vode. Elektron 

prolazi od Q do PS-I, deo energije se koristi za stvaranje ATP-a iz ADP-a. Hlorofil iz PS-I 

obezbeĊuje energiju za suspstnacu X koja redukuje NADP do NADPH2. Ribuloza-bifosfat 

(RuBP) je inicijalni akcpetor CO2, reakcija je katalizovana enzimom RuBP karboksilazom. 

RuBP se obnavlja. Energija ATP se koristi u reakcijama u kojima se CO2 redukuje do PGA, 

odnosno u ńećere (Landsberg i Sands, 2011) 

 

Mnogi stresni ĉinioci iz ņivotne sredine imaju direktan uticaj na fotosintetiĉki aparat 

biljaka (Allen i Ort, 2001). Sposobnost aklimatizacije biljaka na razliĉite uslove sredine je 

direktno ili indirektno povezana sa njihovom sposobnońću da se prilagode na nivou procesa 

fotosinteze, ńto zauzvrat utiĉe na biohemijske i fiziolońke procese i poslediĉno, na rastenje i 

prinos biljaka (Chandra, 2003). 

Suńa je jedan od najvaņnijih ekolońkih ĉinilaca koji inhibira proces fotosinteze (Flexas 

et al., 2009; Pinheiro i Chaves, 2011). Do inhibicije dolazi usled naglog smanjenja 

ovodnjenosti asimilacionog tkiva (relativni sadrņaj vode i vodni potencijal lista se smanjuju), 

hidroaktivnog zatvaranja stoma i usporenog usvajanja CO2. Pri smanjenju sadrņaja vode, 

smanjuje se i energetska vrednost fotosinteze. Suńa ne utiĉe samo na intenzitet fotosinteze 

već i na preraspodelu produkata fotosinteze, ńto podrazumeva ubrzanu sintezu osmotski 

aktivnih materija (ńećera, amino-kiselina, posebno prolina), naglo smanjenje sinteze 

visokomolekularnih jedinjenja, u prvom redu proteina, i usporavanje translokacije asimilata 

iz mesta njihove sinteze u centre njihove potrońnje ili nakupljanja (Stanković et al., 2006). 

Uticaj suńe na proces fotosinteze bio je predmet istraņivanja i diskusije decenijama, 

naroĉito u pogledu uticaja ĉinilaca koji je najvińe ograniĉavaju (Massacci i Loreto, 2001; 

Galmés et al., 2007; Chaves et al., 2009; Flexas et al., 2009; Lawlor i Tezara, 2009; Pinheiro i 
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Chaves, 2011). S tim u vezi, u mnogim studijama se navodi da smanjenje fotosintetiĉke 

aktivnosti u uslovima suńe moņe biti pripisano stomatalnim i nestomatalnim mehanizmima 

(Farquhar i Sharkey, 1982; Graan i Boyer, 1990; Ort et al., 1994; Ahmadi, 1998; Tezara et 

al., 1999; Del Blanco et al., 2000; Lawlor i Cornic, 2002; Chaves et al., 2003; Zlatev i 

Yordanov, 2004; Flexas et al., 2006; 2007; Ripley et al., 2007; Lawlor i Tezara, 2009). 

Stomatalni mehanizmi ograniĉavaju fotosintezu zatvaranjem stoma i smanjenim protokom 

CO2 u tkivo mezofila (Chaves, 1991; Ort et al., 1994; Chaves et al., 2003; Flexas et al., 

2004), a nestomatalni to ĉine smanjenjem metaboliĉkih aktivnosti (Farquhar et al., 1989a). 

Pomenute metaboliĉke aktivnosti se odnose na fotofosforilaciju (Meyer i Genty, 1998), 

regeneraciju ribuloze-1,5 bifosfata (RuBP) (Lawlor, 2002), aktivnost Rubisco (Medrano et 

al., 1997) i sintezu ATP (Tezara et al., 1999).  

Ĉak i danas je predmet mnogih polemika koji od pomenutih mehanizama koji 

ograniĉavaju fotosintezu tokom suńe ima dominantniju ulogu, ńto za rezultat ima postojanje 

velikog broja studija iz ove oblasti (Tezara et al., 1999; Cornic i Fresneau, 2002; Lawson et 

al., 2003; Flexas et al., 2004, 2006; Grassi i Magnani, 2005). Danas se većina istraņivaĉa 

slaņe da su stomatalni mehanizmi odgovorni za pad intenziteta fotosinteze u uslovima blagog 

i umerenog stresa izazvanog vodnim deficitom (Saccardy et al., 1996; Grassi i Magnani, 

2005; Gallé et al., 2007), a da se u uslovima jake suńe to pripisuje nestomatalnim 

mehanizmima (Shangguan et al. 1999; Yordanov et al., 2003).  

Kada nastupi suńa, pod uticajem ABA stome se zatvaraju, dolazi do pada stomatalne 

provodljivosti (gs) i intercelularne koncentracije CO2 (ci) ńto dovodi do inhibicije intenziteta 

fotosinteze (A) (Farquhar i Sharkey, 1982; Schulze, 1986). Ova inhibicija je povratna i 

fotosinteza moņe da se nastavi ako se stome otvore nakon prestanka delovanja stresa (Chaves 

et al., 2009). Smanjena provodljivost stoma smatra se primarnim uzrokom opadanja 

intenziteta fotosinteze kada nastupi suńa (Cornic, 2000). Pad stomatalne provodljivosti 

zabeleņen je kod razliĉitih biljnih vrsta pod uticajem vodnog deficita (Xiao et al., 2009; 

Changhai et al., 2010; Guo et al., 2010; Sarker i Hara, 2011; Fan et al., 2013). U uslovima 

blagog stresa, smanjenje pomenutog parametra u manjoj meri, ima zańtitni efekat, 

dozvoljavajući biljci ĉuvanje vode, odnosno poboljńavajući njenu efikasnost korińćenja vode 

(Chaves et al., 2009). Brojni autori smatraju da provodljivost stoma odreĊuje intenzitet 

fotosinteze ĉak i u uslovima jake suńe (Cornic i Briantais, 1991; Quick et al., 1992; Cornic, 

2000; Cornic i Fresneau, 2002; Flexas et al., 2004a).  
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U kasnijim fazama stresa, sa povećanjem jaĉine suńe, kada provodljivost stoma padne 

ispod 0.1–0.05 mol H2O m
-2

 s
-1

, nestomatalni mehanizmi postaju dominantni (Flexas et al., 

2004, 2006). Tada suńa izaziva dehidrataciju tkiva, dovodeći do metaboliĉkih ońtećenja. 

Mnogi istraņivaĉi su u takvim uslovima uoĉili pad vrednosti intenziteta fotosinteze (A) i 

stomatalne provodljivosti (gs), dok su vrednosti intercelularne koncentracije CO2 (ci) bile 

visoke (Farquhar i Sharkey, 1982; Kicheva et al., 1994; Siddique et al., 1999; Xiao et al., 

2009; Changhai et al., 2010). 

MeĊutim, neki podaci iz literature ukazuju da se kod pojedinih biljaka nestomatalna 

inhibicija procesa fotosinteze moņe javiti prva, izazivajući privremeno povećanje 

intercelularne koncentracije CO2 (ci), ńto takoĊe ima za rezultat zatvaranje stoma (Briggs et 

al., 1986). Kod nekih drvenastih vrsta, kao ńto su pojedine vrste hrastova (Quercus alba i 

Quercus stellata) i bora (Pinus taeda), zakljuĉeno je da se inhibicija procesa fotosinteze 

tokom suńe pripisuje i stomatalnim i nestomatalnim ograniĉenjima (Teskey et al., 1986; Ni i 

Pallardy, 1992).  

Prema Chaves et al. (2003) opreĉni literaturni rezultati u vezi sa dilemom koji 

mehanizmi (stomatalni ili nestomatalni) vińe doprinose inhibiciji procesa fotosinteze u 

uslovima suńe, mogu se objasniti razlikama u stopi nametanja i teņini stresa, razvojnim 

stadijumom biljke, odlikama biljne vrste koja se izuĉava, kao i uticajem drugih vrsta stresa.  

 

2.2.4. Uticaj suše na koncentraciju fotosintetičkih pigmenata 

  

 Fotosintetiĉki pigmenti su kompleksna organska jedinjenja koja apsorbuju svetlost i 

imaju nezamenljivu ulogu u ņivotnim procesima biljaka. Tri osnovne grupe pigmenata su 

hlorofili, karotenoidi i fikobilini.  

Hlorofili su zeleni pigmenti koji uĉestvuju u procesu fotosinteze i predstavljaju jednu 

od glavnih komponenti hloroplasta (Rahdari et al., 2012). Hlorofil a je glavni fotosintetiĉki 

pigment svih fotosintetiĉkih eukariota i cijanobakterija i ima ulogu reakcionog centra. Ostali 

pigmenti smatraju se pomoćnim, apsorbuju neńto drugaĉije talasne duņine i imaju drugaĉiju 

ulogu u procesu fotosinteze. Molekuli hlorofila zajedno sa hidrofobnim proteinima 

predstavljaju sastavne komponente tilakoidnih membrana u hloroplastima (Raven et al., 

2005; Oljaĉa et al., 2006).  

 Karotenoidi su pigmenti crvene, narandņaste ili ņute boje rastvorljivi u mastima. Kao i 

hlorofili, karotenoidi hloroplasta su povezani sa hidrofobnim proteinima i ugraĊeni su u 
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membrane tilakoida. Dele se na dve grupe – karotene i ksantofile. Karotenoidi uĉestvuju u 

apsorpciji svetlosne energije razliĉitih talasnih duņina, kao i drugi „antena― pigmenti, ali se 

smatra da je njihova glavna uloga anti-oksidantna, jer spreĉavaju oksidativno ońtećenje 

molekula hlorofila koje bi moglo da nastane usled uticaja svetlosti jakog intenziteta (Taiz i 

Zeiger, 2002; Raven et al., 2005). 

 Treću grupu fotosintetiĉkih pigmenata ĉine fikobilini, pigmenti prisutni kod 

cijanobakterija i u hloroplastima crvenih algi. Za razliku od karotenoida, fikobilini su 

rastvorljivi u vodi (Raven et al., 2005).   

Vodni deficit, pored drugih ĉinilaca, moņe da dovede do smanjenja koncentracije 

hlorofila i karotenoida u biljnom tkivu (Havaux, 1998; Kiani et al., 2008) prvenstveno zbog 

produkcije reaktivnih jedinjenja kiseonika (ROS) u tilakoidima u takvim uslovima (Niyogi, 

1999; Reddy et al., 2004). Stoga se redukovani sadrņaj fotosintetiĉkih pigmenata u uslovima 

suńe smatra tipiĉnim simptomom oksidativnog stresa i moņe biti rezultat fotooksidacije 

pigmenata i degradacije hlorofila (Anjum et al., 2011). 

Smanjenje sadrņaja hlorofila izazvano vodnim deficitom pripisuje se gubitku 

membrana hloroplasta, pojavi prekomernih ispupĉenja na njima, deformisanju lamela, pojavi 

vezikula i lipidnih kapljica (Kaiser et al., 1981). Lisar et al. (2012) navode da vodni deficit 

inhibira sintezu hlorofila u ĉetiri uzastopna stadijuma: 1) formiranje 5-aminolevulinkse 

kiseline (ALA); 2) kondenzacija dva molekula ALA u porfobilinogen, od koga nastaje 

primarni tetrapirol, koji se transformińe u protohlorofilid; 3) svetlosno-zavisna konverzija 

protohlorofilida u hlorofilide; 4) sinteza hlorofila a i b, zajedno sa njihovim ugraĊivanjem u 

pigmentno-proteinske komplekse fotosintetiĉkog aparata.  

 Smatra se da karotenoidi ńtite ćelijske strukture mnogih biljnih vrsta, bez obzira na 

vrstu stresa kojem je biljka izloņena (Havaux, 1998; Wahid i Ghazanfar, 2006; Wahid, 2007). 

Oni imaju ulogu u uklanjanju reaktivnih jedinjenja kiseonika (ROS) (Davison et al., 2002; 

Verma i Mishra, 2005). Stoga smanjen sadrņaj karotenoida  u uslovima suńe ukazuje na 

oksidativni stres uzrokovan vodnim deficitom, zbog povećane akumulacije ROS (Lei et al., 

2006). Uklanjanjem singletnog kiseonika (
1
O2), koji nastaje interakcijom ekscitiranog 

(tripletnog) molekula hlorofila i O2, karotenoidi ńtite fotosintetiĉki aparat od fotoinhibitornog 

ońtećenja (Loggini et al., 1999). Pored direktne deaktivacije 
1
O2, zańtitno dejstvo karotenoida 

moņe biti i indirektno, gańenjem pobuĊenog tripletnog stanja hlorofila, ĉime se smanjuje 

mogućnost nastanka 
1
O2 (Siefermann-Harms, 1987; Foyer i Harbinson, 1994). Uzimajući u 

obzir napred navedeno, relativno visok nivo karotenoida kod pojedinih genotipova moņe se 
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smatrati merilom njihove tolerancije na vodni deficit (Chandrasekar et al., 2000). Ranija 

istraņivanja su pokazala da vodni deficit ima negativan uticaj na fotosintetiĉke reakcione 

centre (gubitak hlorofila a), ńto moņe dovesti takoĊe i do smanjenja sadrņaja karotenoida, koji 

su udruņeni sa reakcionim centrima (Efeoğlu et al., 2009). 

Negativan uticaj suńe na koncentraciju fotosintetiĉkih pigmenata potvrĊen je u 

velikom broju istraņivanja (Majumdar et al., 1991; Guerfel et al., 2009). Lei et al. (2006) su 

utvrdili razliĉit stepen smanjenja sadrņaja hlorofila a, hlorofila b, ukupnog hlorofila i 

karotenoida kod topole (Populus przewalskii) u uslovima suńe (pri poljskom vodnom 

kapacitetu zemljińta 50% i 25%) u odnosu na kontrolu (100%). Ovi autori su zakljuĉili da je 

smanjenje sadrņaja hlorofila bilo posledica povećane aktivnosti enzima za razgradnju 

hlorofila – hlorofilaze u uslovima suńe, ńto je u skladu sa navodima Mihailović et al. (1997). 

Niske koncentracije fotosintetiĉkih pigmenata mogu direktno ograniĉiti fotosintetiĉki 

potencijal, a samim tim i primarnu produkciju (Anjum et al., 2011). Guo et al. (2010) su 

utvrdili smanjenje koncentracije hlorofila, a poslediĉno i intenziteta fotosinteze kod tri klona 

topole Populus deltoides x Populus nigra. Klon koji je pokazao najveći sadrņaj hlorofila, 

imao je i najveći intenzitet fotosinteze u uslovima suńe, u poreĊenju sa ostala dva klona. 

TakoĊe, u uslovima suńe, produkti fotosinteze se usporeno odvode ĉime se blokira 

fotosintetski aparat.  

Smanjenje sadrņaja hlorofila tokom suńe zavisi od njene jaĉine i trajanja (Kyparissis 

et al., 1995; Zhang i Kirkham, 1996). MeĊutim, oporavak nakon suńe znaĉajno povećava 

sadrņaj hlorofila. Istraņivanja Efeoğlu et al. (2009) i Yao et al. (2012) sprovedena na biljkama 

kukuruza i pńenice izloņenih suńi to potvrĊuju. 

 

2.2.5. Uticaj suše na proces transpiracije  

 

Pod transpiracijom se podrazumeva odavanje vode u obliku vodene pare u atmosferu 

preko nadzemnih delova biljke. Najveću koliĉinu vode biljke gube preko listova, 

stomatalnom transpiracijom.  

Na transpiraciju utiĉu spoljańnji ĉinioci (temperatura, intenzitet svetlosti, vetar, 

koncentracijski gradijent vodene pare izmeĊu lista i vazduha, obezebeĊenost zemljińta vodom 

i dr.) ali i mnoge osobine biljaka (lisna povrńina, ekspozicija lista, poloņaj stoma na listu, 

razvijenost provodnog sistema itd.) (Pallardy, 2008). Transpiracija se moņe odrediti kao 
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koliĉina vode koja je isparila sa jedinice lisne povrńine u jedinici vremena (mmol H2O m
-2

 s
-

1
). Ovaj parametar naziva se intenzitet transpiracije. 

Na intenzitet transpiracije najveći uticaj, kad su u pitanju spoljańnji ĉinioci, ima 

temperatura. Porast temperature za 10
o
C udvostruĉava odavanje vode putem stoma. 

MeĊutim, pońto se odavanjem vode list hladi, njegova temperatura se nikad ne podiņe brņe od 

temperature okolnog vazduha. Stome se zatvaraju kada temperatura vazduha premańi 30 
o
C 

do 35
 o

C (Raven et al., 2005). Stoga, proces transpiracije predstavlja vaņnu komponentu 

temperaturne regulacije biljaka (Taiz i Zeiger, 2002). Lambers et al. (2008) istiĉu da je 

transpiracioni gubitak vode, a kao posedica toga i hlaĊenje lista, pre povezano sa otvaranjem 

stoma koje je potrebno da bi se odrņao proces fotosinteze nego sa mehanizmom koji 

kontrolińe temperaturu lista. 

Vlaņnost vazduha je takoĊe vaņan ĉinilac koji utiĉe na proces transpiracije. Naime, 

intenzitet transpiracije je proporcionalan razlici pritisaka vodene pare, koja zavisi od 

koncentracijskog gradijenta vodene pare izmeĊu lista i vazduha. Voda se mnogo sporije gubi 

ukoliko je okolna atmosfera već zasićena vodenom parom.  

Strujanja vazduha takoĊe ima bitan uticaj na intenzitet transpiracije. Vetar uklanja 

vodenu paru sa povrńine listova, utiĉući na razliku u pritiscima pare duņ lisne povrńine. 

Ponekad, kada je vlaņnost vazduha veoma visoka, vetar moņe smanjiti intenzitet transpiracije 

hlaĊenjem lista, dok suvi povetarac moņe znaĉajno povećati evaporaciju (Raven et al., 2005). 

U brojnim istraņivanjima je utvrĊeno smanjenje intenziteta transpiracije u uslovima 

suńe. Zatvaranje stoma se smatra glavnim uzrokom njenog opadanja u pomenutim 

okolnostima (Hsiao, 1973). Ono moņe biti povezano sa hemijskim signalima poreklom iz 

dehidriranih korena (Davies i Zhang, 1991), sa vodnim deficitom lista (Pierce i Raschke, 

1980), ili sa oba navedena ĉinioca (Tardieu i Davies, 1992).  

Rezultat neposrednog uticaja suńe na stomin aparat je smanjenje stomatalne 

provodljivosti, ńto ima za posledicu smanjen intenzitet transpiracije, u cilju oĉuvanja 

stabilnog vodnog reņima biljke (Morison, 1993). Mnogi autori su registrovali znaĉajno 

smanjenje vodnog potencijala i intenziteta transpiracije u uslovima suńe, ńto je bilo praćeno 

smanjenom provodljivońću stoma (Miyashita et al., 2005; Fan et al., 2013). 
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2.2.6. Uticaj suše na efikasnost korišćenja vode (Water Use Efficiency, WUE) 

 

Tokom evolucije, biljke su se razvojno i fiziolońki prilagodile da smanje korińćenje 

vode tokom suńe (Blum, 2005). Efikasnost korińćenja vode (WUE) predstavlja parametar koji 

ima vaņnu ulogu u oceni otpornosti biljaka prema suńi. On se obiĉno definińe kao odnos 

akumulacije suve materije prema potrońnji vode tokom sezone (Yin et al., 2005). MeĊutim, 

na nivou lista, on se moņe odrediti kao odnos intenziteta fotosinteze i transpiracije (tzv. 

trenutna efikasnost korińćenja vode) ili kao odnos intenziteta fotosinteze i stomatalne 

provodljivosti (tzv. unutrańnja efikasnost korińćenja vode) (Sinclair et al., 1984; Pietkiewicz 

et al., 2005). 

Chaves et al. (2003) su zakljuĉili da većina biljaka ima tendenciju povećanja 

efikasnosti korińćenja vode (WUE) u uslovima blage i umerene suńe. Povećanje WUE sa 

nedostatkom vlage u zemljińtu moņe biti rezultat povećanog intenziteta fotosinteze (i) ili 

smanjene stomatalne provodljivosti (Nash, 2009). 

Podaci iz literature ukazuju da su visoke vrednosti parametra WUE u uslovima suńe 

ĉesto u korelaciji sa visokom otpornońću genotipa na vodni deficit kao i da odraņavaju 

povećanu sposobnost genotipa da uńtedi vodu tokom suńe. Ovo je bilo potvrĊeno u 

istraņivanjima izvedenim na hibridima topole (Monclus et al., 2009; Guo et al., 2010), 

vinovoj lozi (Escalona et al.,1999; Bota et al., 2001), jagodama (Klamkowski i Treder, 2008) 

i drugim biljnim vrstama. 

MeĊutim, sa povećanjem jaĉine suńe, dehidratacija ćelija mezofila uzrokuje dalju 

inhibiciju procesa fotosinteze i WUE se obiĉno smanjuje (Taiz i Zeiger, 2002). To potvrĊuju i 

rezultati studije Liang et al. (2006) koji su zakljuĉili da su se kod vrste Populus simonii 

intenzitet fotosinteze i WUE smanjivali sa povećanjem intenziteta suńe.  

Adaptacije drvenastih biljaka na suńu zavise od jaĉine vodnog deficita na prirodnom 

stanińtu. S tim u vezi, biljke razvijaju razliĉite strategije korińćenja vode (Passioura, 1982; 

Zhang et al., 2004). Biljne vrste suńnih stanińta, koje su tolerantne na vodni deficit, 

primenjuju „konzervativnu― strategiju korińćenja vode, dok manje tolerantne vrste karakterińe 

„rasipniĉka― strategija korińćenja vode. U uslovima suńe, vrste koje koriste „konzervativnu― 

strategiju znaĉajno smanjuju stomatalnu provodljivost da bi izbegle smanjenje vodnog 

potencijala u izdancima. One dakle, smanjuju korińćenje vode u uslovima suńe. S druge 

strane, biljke koje koriste „rasipniĉku― strategiju, nastavljaju sa intenzivnim korińćenjem 

vode i u uslovima suńe, zadrņavaju visoku stomatalnu provodljivost, sve dok se sve rezerve 
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vode iz zemljińta ne iscrpe do kraja (Ludlow, 1989; Donovan et al., 2000; Cinnirella et al., 

2002). Yin et al. (2005) su uoĉili postojanje pomenutih strategija kod Populus cathayana i 

Populus przewalskii koje su bile izloņene suńnom tretmanu (poljski vodni kapacitet zemljińta 

25%). Ovi autori navode da je P. przewalskii pokazala veću tolerantnost na suńu koristeći 

„konzervativnu― strategiju korińćenja vode nego P. cathayana. Sliĉna zapaņanja izneli su i 

Zhang et al. (2005) kod tri ekotipa Populus davidiana. 

 

2.2.7. Osmotsko prilagoĎavanje u uslovima suše 

 

Mehanizam koji omogućava biljkama da se prilagode i opstanu u uslovima vodnog 

deficita regulińući njihov osmotski potencijal, i odrņavajući turgor biljnih ćelija pozitivnim, 

poznat je pod nazivom osmotsko prilagoĊavanje (osmoregulacija). Ovaj mehanizam ima 

osnovnu ulogu u aklimatizaciji biljaka na uslove suńe (Lambers et al., 2008). Osmotsko 

prilagoĊavanje je rezultat akumulacije osmotski aktivnih supstanci u citoplazmi biljne ćelije, 

koje sniņavaju osmotski potencijal citosola, i nazivaju se kompatibilni osmoliti. To je grupa 

hemijski razliĉitih organskih supstanci male molekulske mase (ńećeri, aminokiseline /prolin, 

glicinbetain/, alkoholi /npr. manitol/, idr.), koje ne inhibiraju metaboliĉke procese u ćeliji 

(Blum, 2011; Vahdati i Lotfi, 2013). Ćelijska dehidratacija je signal za akumulaciju 

pomenutih osmolita, a osmotsko prilagoĊavanje se generalno povećava sa smanjenjem 

vodnog potencijala lista (Blum, 2011). 

Osmotsko prilagoĊavanje je postignuto pasivnim koncentrovanjem rastvora, 

procesom dehidratacije. Na ovaj naĉin osmotski potencijal korena moņe da dostigne niņe 

vrednosti od osmotskog potencijala zemljińta, ĉime se postiņe kretanje vode iz zemljińta u 

biljku duņ gradijenta koncentracije (Pugnaire et al., 1994; Kumar et al., 2003; Stanković et 

al., 2006). 

Sinteza i akumulacija organskih osmolita je ńiroko rasprostranjena u biljkama, mada 

njihova koncenetracija varira od vrste do vrste (Yin et al., 2009). TakoĊe, stepen osmotskog 

prilagoĊavanja u uslovima suńe varira meĊu biljnim vrstama i moņe se koristiti kao jedan od 

kriterijuma za odabir vrsta koje su tolerantne na dehidrataciju (Morgan, 1984; Gebre et al., 

1998; Chaves et al., 2003). 

 

 

 



                                                                                                                         Pregled literature 

25 

 

 

2.2.7.1. Sadrţaj prolina  

 

Amino-kiselina prolin se svrstava u grupu kompatibilnih osmolita i njena akumulacija 

se najĉeńće vezuje za osmoregulaciju biljnih tkiva u uslovima stresa (Delauney i Verma, 

1993; Yin et al., 2005a). S obzirom da nedostatak vode u zemljińtu dovodi do poremećaja 

vodnog reņima biljaka, akumulacija prolina u biljkama se ĉesto uzima kao pokazatelj i za 

stres izazvan suńom (Yancey et al., 1982; Alexieva et al., 2001; Yang et al., 2005).  

U brojnim studijama je utvrĊena povećana akumulacija prolina u biljnom tkivu pod 

uticajem suńe (Jaleel et al., 2007; Xiao et al., 2009; Geravandi et al., 2011). Lei et al. (2006) 

su uoĉili da je u poreĊenju sa kontrolom, suńa jakog intenziteta (poljski vodni kapacitet 

zemljińta 25%) izazvala znaĉajno povećanje sadrņaja slobodnog prolina u listovima topole 

(Populus przewalski), ńto se smatra mehanizmom koji doprinosi osmotskom prilagoĊavanju 

ovih biljaka na suńu. Pomenuti autori su takoĊe utvrdili da nije bilo signifikante razlike u 

sadrņaju prolina izmeĊu umerenog vodnog deficita (pri poljskom vodnom kapacitetu 

zemljińta 50%) i kontrolnog tretmana (pri poljskom vodnom kapacitetu zemljińta 100%), ńto 

ukazuje da sadrņaj prolina u listovima u velikoj meri zavisi od jaĉine suńe. Efeoğlu et al. 

(2009) su zakljuĉili da je dvanaestodnevna suńa, kojoj su bile izloņene biljke kukurza, dovela 

do smanjenja relativnog sadrņaja vode (Relative Water Content, RWC), ńto je bilo praćeno 

povećanom sintezom i akumulacijom slobodnog prolina. MeĊutim, tokom ńestodnevne faze 

oporavka, kako je nedostatak vode u biljnom tkivu bio sve manji, RWC se povećavao, a 

koncentracija prolina se smanjivala. Rontein et al. (2002) smanjenu akumulaciju prolina u 

uslovima dobre snabdevenosti biljke vodom tumaĉe kao rezultat smanjenja aktivnosti enzima 

koji uĉestvuju u biosintezi prolina i aktiviranja enzima koji uĉestvuju u njegovoj razgradnji.  

Visok nivo prolina u uslovima suńe omogućava biljci da odrņava nizak vodni 

potencijal ĉime je omogućeno da dodatna koliĉina vode bude usvojena iz spoljańnje sredine 

da bi se ublaņio njen trenutni nedostatak (Kumar et al., 2003). Pored uloge u stabilizovanju 

osmotskih uslova, prolin je tokom suńe ukljuĉen i u zańtitu proteina od degradacije, oĉuvanje 

strukture i aktivnosti enzima (Rajendrakumar et al., 1994; Samuel et al., 2000) kao i u zańtitu 

membrana od ońtećenja koja mogu da nastanu usled uticaja reaktivnih jedinjenja kiseonika 

(ROS) (Kishor et al., 1995; Ain-Lhout et al., 2001). 

Akumulacija prolina u uslovima stresa u mnogim biljnim vrstama moņe biti u 

korelaciji sa tolerancijom na stres. Koncentracija prolina pokazala se kao obiĉno veća u 

biljkama tolerantnim na stres nego u onim osetljivim na njega (Anjum et al., 2011). Stoga, 
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mnogi autori sadrņaj slobodnog prolina u listovima biljaka izloņenih suńi koriste kao 

indikator za procenjivanje tolerancije biljaka na suńu ili osetljivosti na nju (Yancey et al., 

1982; Hare i Cress, 1997; Öztürk i Demir, 2002; Nayyar i Walia, 2003; Putnik-Delić et al., 

2013).  

 

2.2.8. Oksidativni stres. Reaktivna jedinjenja kiseonika (ROS) i sistem antioksidantne 

zaštite u uslovima suše 

 

Reaktivna jedinjenja kiseonika (eng. Reactive Oxigen Species, ROS) predstavljaju 

grupu slobodnih radikala, reaktivnih molekula i jona koji su derivati kiseonika (O2). Najĉeńća 

reaktivna kiseoniĉna jedinjenja su slobodni radikali – superoksidni anjon (O2
•-
) i hidroksilni 

radikal (
•
OH), kao i neradikalni derivati kiseonika: singletni kiseonik (

1
O2), vodonik peroksid 

(H2O2) i drugi (Sharma et al., 2012). Oni kontinuirano nastaju kao posledica aerobnog 

metabolizma u razliĉitim ćelijskim organelama, naroĉito u hloroplastima, mitohondrijama i 

peroksizomima (Apel i Hirt, 2004; Sharma et al., 2012).  

U zavisnosti od koncentracije ROS u biljnom tkivu, ova jedinjenja se mogu razliĉito 

ponańati. Visoke koncentracije ROS uzrokuju ońtećenja biomolekula dok u malim/umerenim 

koncetracijama, oni imaju ulogu sekundarnog glasnika u intraćelijskom signalingu (Sharma 

et al., 2012).  

U uklanjanju ROS dominantnu ulogu ima antioksidantni sistem koga ĉine razliĉiti 

enzimi i neenzimske komponente (Noctor i Foyer, 1998). Zahvaljujući ovom odbrambenom 

sistemu biljaka, ńtetan uticaj ROS na biljne ćelije se ne ispoljava, pod uslovom da postoji 

ravnoteņa izmeĊu njihovog stvaranja i uklanjanja (Gratao et al., 2005). 

MeĊutim, ravnoteņu izmeĊu stvaranja i uklanjanja ROS mogu poremetiti razliĉiti 

stresni ĉinioci, meĊu kojima je i suńa. Tada nastupa oksidativni stres (Elstner, 1982; Jung, 

2004). U takvim uslovima, suńa podstiĉe naglo povećanje unutarćelijske koncentracije ROS. 

Kao posledica toga, dolazi do peroksidacije lipida, oksidacije proteina i amino-kiselina, i na 

kraju do ońtećenja DNK i ćelijske smrti (Apel i Hirt, 2004; Foyer i Noctor, 2005; Hendry, 

2005; Moller et al., 2007). 

Uticaj suńe na povećano stvaranje ROS u biljnom tkivu drvenastih vrsta, kao ńto su 

topole i hrastovi, bio je predmet mnogih istraņivanja (Guerrier et al., 2000; Schwanz i Polle, 

2001; Lei et al., 2006; Marron et al., 2006; Contran et al., 2013). Tsugane et al. (1999) su 
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zakljuĉili da sposobnost genotipa da ukloni ROS i smanji njihov ńtetan uticaj moņe biti u 

korelaciji sa tolerancijom biljaka na suńu. 

Lipidna peroksidacija ćelijskih membrana jedan je od najńtetnijih procesa zapaņenih 

tokom reakcije biljaka na suńu (Thankamani et al., 2003), jer dolazi do naruńavanja njihove 

funkcionalnosti i selektivnosti pri transportu materija (Farooq et al., 2009; Rahdari i Hoseini, 

2012). Prekursori za stvaranje produkata lipidne peroksidacije su polinezasićene masne 

kiseline, glavne komponente membranskih lipida. Mnogobrojne hemijske reakcije karakterińu 

lipidnu peroksidaciju kod biljaka (Slika 3, od 1-7). Poĉetak ovog procesa mogu da podstaknu 

H2O2 i O2
•-
. Lipidna peroksidacija zapoĉinje odvajanjem atoma vodonika od molekula 

prekursora u prisustvu 
•
OH pri ĉemu nastaje organski radikal (R•) i voda (Slika 3 (1)). U ovoj 

reakciji uĉestvuju kompleksi gvoņĊa (Fe) i bakra (Cu). U aerobnim uslovima, kiseonik vezuje 

lipidne radikale i stvara peroksilne radikale (ROO•) (Slika 3(2)). Oni podstiĉu lanĉanu 

reakciju peroksidacije odvajanjem atoma vodonika od susednih organskih molekula 

formirajući druge organske radikale. Ova lanĉana reakcija je najńtetnija od svih reakcija u 

kojima uĉestvuju ROS. Lipidni hidroperoksidi (ROOH) (Slika 3 (3)), nastali kao rezultat ove 

reakcije, mogu se u prisustvu jona Fe
2+

 razloņiti na razliĉite reaktivne vrste poput lipidnih 

alkoksilnih radikala (RO•): epoksida, aldehida (na primer MDA) i alkohola (Slika 3 (4)). 

MeĊusobnom reakcijom nastalih radikala stvaraju se stabilni produkti koji dalje ne mogu 

nastaviti proces lanĉanih reakcija peroksidacije (Slika 3 (5-7)) (Antunović, 2013). 

Malondialdehid (MDA) je jedan od krajnjih produkata lipidne peroksidacije koji se 

smatra pokazateljem oksidativnog ońtećenja (Moller et al., 2007; Nair et al., 2008), a njegov 

sadrņaj odraņava stepen peroksidacije lipida membrane (Taulavuori et al., 2001). U ranijim 

istraņivanjima ispitivan je uticaj suńe na sadrņaj MDA u razliĉitim biljnim vrstama. 

Povećanje sadrņaja MDA u biljnom tkivu kao reakcija na povećanje intenziteta suńe opisano 

je kod masline (Sofo et al., 2004), suncokreta (Bailly et al., 1996), kafe (Queiroz et al., 1998), 

grańka (Moran et al., 1994) i topole (Populus przewalskii) (Lei et al., 2007).  

Xiao et al. (2009) su utvrdili da je ĉetrdesetpetodnevni suńni tretman (pri poljskom 

vodnom kapacitetu zemljińta 25%) doveo do znaĉajnog povećanja sadrņaja MDA kod dve 

ispitivane populacije Populus cathayana u odnosu na kontrolu (poljski vodni kapacitet 

zemljińta 100%). Ovi autori su zakljuĉili da je populacija suvog klimata pokazala niņi sadrņaj 

MDA nego populacija vlaņnog klimata, ńto ukazuje da populacija suvog klimata ima 

sposobnost efikasnije kontrole prekomerne produkcije ROS, u odnosu na populaciju vlaņnog 

klimata. U studiji Yao et al. (2012), niņi sadrņaj MDA nakon zalivanja, u poreĊenju sa 
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suńnim tretmanom, znaĉio je niņi stepen ońtećenja membrane kod ispitivanih genotipova 

pńenice. 

Sposobnost da se izbegne ili umanji ońtećenje membrana tokom procesa dehidratacije 

je od kljuĉnog znaĉaja za odrņavanje njihovog integriteta (Xiao et al., 2009). Podaci iz 

literature ukazuju da genotipovi koji su pokazali povećanje sadrņaja MDA u manjoj meri u 

uslovima suńe, poseduju bolju prilagoĊenost i veću tolerantnost prema vodnom deficitu 

(Yang i Miao, 2010). 

 

RH + 
•
OH → R• + H2O      (1) 

(lipid)           (lipidni alkalni radikal)     

 

R• + O2 → ROO•       (2) 

    (lipidni peroksilni radikal)     

ROO• + RH → ROOH + R•      (3) 

ROOH → RO• (epoksidi, hidroperoksidi, glikol, aldehidi)  (4) 

 

R• + R• → R + R       (5) 

 (dimer masnih kiselina) 

R• + ROO• → ROOR       (6) 

  (most dimera peroksida) 

ROO• + ROO• → ROOR + O2     (7) 

   (most dimera peroksida) 

Slika 3. Prikaz reakcija koje se deńavaju prilikom lipidne peroksidacije kod biljaka 

(Antunović, 2013) 

 

Da bi se zańtitile od ńtetnog delovanja ROS u uslovima suńe, odnosno od oksidativnog 

ońtećenja koje se tada javlja, biljke su tokom evolucije razvile antioksidantne mehanizme 

kojima pomenuta ońtećenja ublaņavaju. Komponente antioksidantnog sistema dele se na 

enzimske i neenzimske antioksidante (Prochazkova et al., 2001; Apel i Hirt, 2004; Yin et al., 

2009). 

Enzimski antioksidanti obuhvataju superoksid dismutazu (SOD), katalazu (CAT), 

peroksidazu (POD), askorbat peroksidazu (APX), gvajakol peroksidazu (GPX), polienol 

oksidazu (PPO), glutation reduktazu (GR) i druge (Apel i Hirt, 2004; Reddy et al., 2004). 



                                                                                                                         Pregled literature 

29 

 

 

Njihova glavna uloga je uklanjanje ROS, a mogu funkcionisati i stvarajući neenzimske 

antioksidante (Anjum et al., 2011).  

U neenzimske antioksidante spadaju askorbinska kiselina (AsA) i redukovani oblik 

glutationa (GSH), koji su rastvorljivi u vodi, kao i karotenoidi i tokoferoli koji su rastvorljivi 

u lipidima. Oni doprinose odrņavanju integriteta fotosintetiĉkih membrana u uslovima 

oksidativnog stresa (Noctor i Foyer, 1998; Smirnoff i Wheeler, 2000). U grupu neenzimskih 

antioksidanata spada i prolin, koji je osmolit, a jedna od uloga mu je i da uĉestvuje u 

uklanjanju ROS (uklanja 
1
O2 i 

•
OH) (Ain-Lhout et al., 2001; Verslues et al., 2006; 

Verbruggen i Hermans, 2008). 

Efikasnost antioksidantnog sistema kod drvenastih biljaka u uslovima suńe bila je 

predmet mnogobrojnih istraņivanja (Schwanz et al., 1996; Kronfub et al., 1998; Duan et al., 

2005; Yin et al., 2005a). Yin et al. (2009) su utvrdili da su se aktivnosti antioksidantnih 

enzima APX, GPX i GR, kao i sadrņaj askorbinske kiseline (AsA) u uslovima suńe povećale 

kod dve vrste topole – P. przewalskii i P. cathayana. MeĊutim, u poreĊenju sa P. cathayana, 

aktivnost antioksidanata (izuzev AsA) kod P. przewalskii je bila odrņana na relativno vińem 

nivou u uslovima suńe. Stoga, rezultati pomenutih autora ukazuju da P. przewalskii poseduje 

veću efikasnost kada su u pitanju karakteristike antioksidanata, ńto moņe da obezbedi bolju 

zańtitu protiv oksidativnog stresa u listovima u uslovima suńe, u poreĊenju sa P. cathayana. 

Sliĉna zapaņanja izneli su i Lei et al. (2006) takoĊe za P. przewalskii, ali za populaciju suvog 

klimata, Yang et al. (2009) za P. kangdingensis i Köşkeroğlu i Tuna (2010) za kukuruz (Zea 

mays).  

Edjolo et al. (2001) su zakljuĉili da klonovi topole koji su tolerantni na suńu imaju 

efikasniji sistem za uklanjanje ROS nego klonovi koji su osetljivi na suńu. Dakle, aktivnost 

antioksidantnih enzima u eliminaciji ROS, ĉime se njihov ńtetan efekat smanjuje, je u  

korelaciji sa biljnom otpornońću na suńu (Anjum et al., 2011).  

 

2.3. Adaptacija biljaka na sušu  

 

Biljke mogu da se prilagode uslovima suńe tako ńto je izbegavaju ili razvijanjem 

mehanizama koji povećavaju otpornost prema vodnom deficitu (Levitt, 1980; Price et al., 

2002). Mnogi autori otpornost biljaka na suńu sagledavaju kroz strategije odlaganja i 

tolerantnosti na dehidrataciju (suńu) (Levitt, 1972; Turner, 1986; Chaves et al., 2003). 

MeĊutim, pojedini autori pomenutim strategijama otpornosti dodaju i sposobnost oporavka 
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biljke nakon delovanja suńe (Luo i Zhang, 2001; Luo, 2010). Blum (2005) navodi da je 

oporavak merilo tolerantnosti na suńu.  

Biljke koje izbegavaju suńu imaju veoma kratak razvojni ciklus koji zavrńavaju pre 

nego ńto doĊe do znaĉajnog nedostatka vode u zemljińtu i biljci. Karakterińe ih plastiĉnost u 

fazi razvića (npr. period rastenja zavisi od stepena suńe) i brz zavrńetak fenolońkog razvoja 

(rano cvetanje i sazrevanje plodova). Suńni period preņivljavaju u stanju semena. Ovo je 

vaņno u suńnim podruĉjima, gde nativne jednogodińnje biljke (efemere) mogu da kombinuju 

kratak ņivotni ciklus sa visokom stopom rastenja i razmene gasova, koristeći maksimalno 

raspoloņive resurse dok postoji adekvatna koliĉina vlage u zemljińtu (Mooney et al., 1987; 

Maroco et al., 2000).  

Odlaganje dehidratacije je sposobnost biljke da odrņi relativno visok vodni potencijal 

tkiva u uslovima suńe. Pomenuta sposobnost je svojstvena jednogodińnjim i vińegodińnjim 

biljkama, a karakterińu je procesi koji omogućavaju povećano usvajanje vode, njeno 

skladińtenje u ćelijama i smanjenje gubitka vode (Barnabás et al., 2008). Odlaganje 

dehidratacije se postiņe odrņavanjem turgora kroz mnogobrojne morfolońke promene. Neke 

od njih su razvoj ekstenzivnog korenovog sistema (Jackson et al., 2000; Price et al., 2002a), 

povećana hidrauliĉka provodljivost, povećanje u odnosu koren-izdanak, redukovana 

epidermalna (stomatalna i kutikularna) provodljivost, smanjena lisna povrńina (Harb et al., 

2010), redukovana apsorpcija zraĉenja uvrtanjem listova (Ehleringer i Cooper, 1992), 

formiranje gustog sloja trihoma na listovima ńto povećava refleksiju svetlosti (Larcher, 2000) 

i druge. MeĊu biljkama koje odlaņu dehidrataciju razlikuju se one koje ĉuvaju vodu i one 

koje je obilato trońe. Biljke koje ĉuvaju vodu koriste „konzervativnu― strategiju korińćenja 

vode, dok biljke koje obilato trońe vodu tokom razvojnog ciklusa koriste „rasipniĉku― 

strategiju korińćenja vode (Taiz i Zeiger, 2002). 

Tolerancija na suńu se definińe kao relativna sposobnost biljke da odrņi svoje funkcije 

pri niskom vodnom potencijalu tkiva (Ingram i Bartles, 1996). Postignuta je specifiĉnim 

fiziolońkim, biohemijskim i molekularnim mehanizmima na nivou ćelije i tkiva, ńto ukljuĉuje 

ekspresiju odreĊenih gena, osmotsko prilagoĊavanje, komponente antioksidantnog sistema i 

drugo (Liu et al., 2010). Tolerancija na suńu takoĊe moņe biti povezana i sa efikasnim 

uklanjanjem reaktivnih jedinjenja kiseonika (ROS) (Sairam i Saxena, 2000). Sadrņaj 

abscisinske kiseline (ABA), prolina, rastvorljivih ńećera, hlorofila, aktivnost enzima 

peroksidaze ili superoksid dismutaze su neki od parametera koji se koriste u odreĊivanju 

stepena biljne tolerancije na suńu (Luo, 2010). Mnogi autori smatraju da se tolerancija na 
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suńu sreće u gotovo svim biljnim vrstama, ali da njene granice variraju od vrste do vrste 

(Chaitanya et al., 2003; Reddy et al., 2004a; Jaleel et al., 2009). 

Oporavak od suńe se odnosi na sposobnost oporavka biljke nakon perioda jake suńe 

koja uzrokuje potpunu inhibiciju rastenja, gubitak turgora i isuńivanje listova (Luo, 2010). 

Biljke koje pokazuju bolju sposobnost oporavka nakon stresa, imaju veću ńansu za opstanak. 

Sposobnost oporavka je sloņena i u najvećoj meri zavisi od intetnziteta suńe i genotipa biljke 

(Fan et al., 2013). 

Strategije otpornosti meĊusobno ne iskljuĉuju jedna drugu i, u praksi, biljke mogu da 

kombinuju vińe tipova odgovora (Ludlow, 1989). Odlaganje dehidratacije (suńe) je glavni 

ĉinilac u postizanju otpornosti biljaka na suńu, a tolerancija na suńu predstavlja drugu liniju 

odbrane (Blum, 2005). 

 

2.4. Sistematika vrsta korišćenih u ovom radu 

2.4.1. Rod Quercus – Hrastovi 

 

Rod Quercus obuhvata listopadno i zimzeleno drveće i ņbunje; pripada porodici 

Fagaceae. Ovaj rod obuhvata vińe od 200 vrsta rasprostranjenih na severnoj hemisferi: 

Meksiko, Severna Amerika, Evropa, istoĉna Azija i Japan. U flori bivńe Jugoslavije nalazi se 

10 vrsta, od kojih su tri zimzelene (Q. ilex, Q. coccifera, i Q. pseudosuber), dok su ostale 

listopadne (Q. cerris, Q. pubescens, Q. petraea, Q. macedonica, Q. farneto i Q. robur) (Tatić 

i Bleĉić, 2002). 

Rod Quercus predstavlja jednu od najinteresantnijih i najznaĉajnijih sistematskih 

grupa u dendroflori ĉitavog sveta. S jedne strane, bogatstvom vrsta koje su rasprostranjene na 

većini kontinenata, ovaj rod ukazuje na svoju sloņenu i interesantnu evoluciju, a sa druge 

strane, izgraĊujući prostrane komplekse klimatogenih hrastovih ńuma  (pre svega u umerenoj 

i subtropskoj zoni), rod hrastova je znaĉajan biogeografski i vegetacijski fenomen (Janković, 

1973). Hrastovi imaju izuzetan ekonomski znaĉaj. Mnoge vrste hrasta se koriste kao drvo za 

podove, nameńtaj, za graĊu, gorivo itd. (Janković, 1971). 

U odnosu na sistematiku i filogenezu roda Quercus Balkansko poluostrvo predstavlja 

jedno od najznaĉajnijih podruĉja Evrope. Pod uticajem kserotermizacije klime na ovom 

prostoru od tercijera pa na ovamo, dońlo je do sve veće tendencije ka stvaranju ńto 

kserofilnijih i kseromorfnijih oblika u rodu Quercus. Ova pojava se ogleda u: redukciji 
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veliĉine listova ili smanjenju transpiracione povrńine usecima (sve su izrazitiji reņnjeviti 

listovi, nasuprot „celim― listovima tercijernih vrsta), većoj dlakavosti listova i granĉica, 

brojnijim stomama, sve debljoj i moćnijoj kori na stablu i dr. Pomenute karakeristike su 

naroĉito izraņene kod vrsta Quercus cerris (cer), Quercus conferta (sladun) i Quercus 

pubescens (medunac) (Janković, 1973). 

Posledice globalnih promena klime na hrastove ńume i danas su evidentne. Na osnovu 

istorijskih podataka i dendrohronolońkih merenja, suńenje hrastovih ńuma u centralnoj Evropi 

pripisuje se uticaju ekstremnih klimatskih dogaĊaja (mraz, suńa), i drugih nepovoljnih 

ĉinilaca kao ńto su insekti, patogene gljive i dr. (Thomas et al., 2002). Mnogi literaturni 

podaci ukazuju na suńenje hrastovih ńuma u Evropi krajem 20. veka (Oleksyn i Przybyl, 

1987; Hartmann et al., 1989; Redfern et al., 1993; Gibbs i Greig, 1997; Müller-Edzards et al., 

1997; Szepesi, 1997; Barklund i Wahlströem, 1998; Sonesson, 1999), dok Thomas et al. 

(2002) navodi da periodiĉno suńenje hrastovih ńuma traje tokom poslednja tri veka. 

Pojava suńenja hrasta luņnjaka u Srbiji je problem koji je prisutan duņi vremenski 

period. Naime, Manojlović, (1924) je ukazao na suńenje u periodu 1909. do 1924., dok 

Medarević et al., (2009) istiĉu pomenutu pojavu nakon 1950., u periodu od 1983 do1986., 

kao i na intenzivno suńenje poslednjih decenija. Drekić et al. (2014) su vrńili procenu stanja 

krońnji stabala hrasta luņnjaka i kitnjaka vińegodińnjim monitoringom. Pomenuti autori su 

utvrdili da se suńa u 2011. i 2012. godini evidentno odrazila na zdravstveno stanje dela 

ocenjivanih stabala pomenutih vrsta hrastova i u narednim godinama, jer je u periodu od 

2012. do 2014. zabeleņeno i suńenje stabala.  

Sve ovo navodi na zakljuĉak da je problem suńenja hrastova i danas aktuelan, ńto 

ukazuje na potrebu istraņivanja usmerena na mere za poboljńanje sadańnjeg stanja. 

 

2.4.1.1. Quercus robur L.– hrast luņnjak 

 

Hrast luņnjak (Slika 4A) je listopadno drvo, visoko 30 do 40 m, ponekad ĉak i do 50 

m, preĉnik stabla moņe biti i preko 2,5 m, dostiņe starost i do 2000 godina. Listovi su vińe ili 

manje grupisani ka vrhu granĉice, na dosta debelim, golim, polucilindriĉnim peteljkama, 

dugim 2 do 10 mm. Liska je objajasta ili objajasto duguljasta, dugaĉka 8 do 15 (20) cm, 

ńiroka 3 do 10 cm, u donjoj polovini ka osnovi izrazito suņena, najńira u sredini ili u gornjoj 

polovini, na vrhu okruglasta, tupa ili ugnuta. Na osnovi je nesimetriĉna, okruglasta ili uńasta, 

retko klinasta, ĉesto sa izduņnim uńima. Na obodu je perasto urezana, ponekad obodom 
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valovita. Lice liske je golo, naliĉje je takoĊe golo ili ponekad malo dlakavo (naroĉito kad je 

list mlad). Muńki cvetovi su rasporeĊeni na osovini rese, a ņenski na dugoj zajedniĉkoj 

peteljci. Ņir je izduņeno jajast do eliptiĉan, na vrhu zaońtren, na povrńini sa uzduņnim 

prugama, svetlosmeĊ ili ņućkast; iz kupole viri 1/2 do 2/3 ploda. Biljka cveta od aprila do 

maja, a plodonosi od septembra do oktobra meseca (Janković, 1970). 

Hrast luņnjak je ekolońki vrlo plastiĉna i eurivalentna vrsta, koja je dobro prilagoĊena 

razliĉitim klimatskim uslovima. Rasprostranjen u skoro celoj Evropi, od Atlanskog okeana do 

Urala, od Norveńke do Italije, sa juņnom granicom do Sicilije. Ne pojavljuje se u Grĉkoj i 

Turskoj. Najveće povrńine zauzima u Francuskoj. Najrasprostranjeniji je u dolinama reka 

Dunava i Rajne (Rodriguez - Campos et al., 2010). U pogledu visinskog rasprostanjenja, to je 

nizijska vrsta, ali se u juņnim delovima svog areala nalazi i na većim nadmorskim visinama 

(prema nekim podacima, u Pirinejima i centalnim Alpima se sreće do 1200 m nadmorske 

visine) (Janković, 1970). Ova heliofitna vrsta, koja podnosi visoke temperature za vreme 

ņarkog kontinentalnog leta, sreće se u svetlim, ĉistim luņnjakovim ńumama ili meńovitim 

luņnjakovo-grabovim, luņnjakovo-jasenovim i drugim. Sobzirom na ekologiju vrste, te ńume 

se uglavnom nalaze u ravnicama (nizijama) i dolinama većih reka (Stefanović et al., 1983; 

Stefanović, 1986; Pintarić, 2002). 

U nańoj zemlji, hrast luņnjak je ńiroko rasprostranjena vrsta, posebno u Vojvodini, 

Maĉvi i Pomoravlju (Janković, 1970). Od ukupnog broja lińćarskih vrsta u nańim ńumama, 

hrast luņnjak ĉini 2,5% ukupne zapremine (Banković et al., 2009). U Srbiji raste u dolinama 

reka Save i Dunava. 

 

2.4.1.2. Quercus cerris L. – hrast cer 

 

Hrast cer (Slika 4B) je listopadno drvo visoko do 35 m, preĉnika stabla do preko 1 m i 

starosti do 200 godina. Za ovu vrstu su vrlo karakeristĉni zalisci koji opkoljavaju pupoljke pri 

njihovoj osnovi. Listovi su koņasti, na dlakavoj drńci dugoj 5 do 25 mm. Liska je duga 5 do 

15 cm, a ńiroka do 9 cm. Izduņena je do izduņeno jajasta, pri osnovi zaokrugljena ili 

polusrcasta. Naliĉje liske je tamnozeleno, pomalo rapavo, golo ili posuto sitnim zvezdastim 

dlakama. Zreli listovi su ĉesto samo oko nerava dlakavi. Pri osnovi lisne peteljke trajno ostaju 

linearni zalisci. Muńki cvetovi su pojedinaĉni, sedeći ili skoro sedeći, sakupljeni u rastresite 

cvasti na osovini dugaĉkoj 4 do 11 cm. Ņenski cvetovi sreću se na ovogodińnjim granĉicama, 

na zajedniĉkoj dlakavoj peteljci, a rasporeĊeni su pojedinĉno ili u grupicama. Plod koji 
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sazreva druge godine u septembru ili oktobru je krupan, izduņeno jajast na vrhu obiĉno malo 

spljońten, uzduņ je fino izbrazdan. Biljka cveta od maja do juna, uporedo sa olistavanjem, a 

plodonosi druge godine od septembra do oktobra (Janković, 1970). 

Hrast cer je termofilna i heliofitna vrsta, u znatnoj meri i kserotermna, prilagoĊena pre 

svega submediteranskoj i umereno kontinentalnoj klimi jugoistoĉne Evrope. Severna granica 

areala dolazi do juņne Ńvajcarske i Austrije. Ovaj hrast zahteva toplu, slabokiselu podlogu 

bogatu mineralnim materijama, i zauzima srednja brdska podruĉja u pojasu listopadnih 

termofilnih ńuma (Janković, 1970). 

Odlikuje se znatnom varijabilnońću, pre svega u pogledu dubine ureza izmeĊu 

reņnjeva na listovima. Mogu se razlikovati dva varijeteta: var. haliphloeos Lam. et DC, i var. 

austriaca (Willd.) Loud. Prvi ima perasto deljene listove, ĉesto useĉene skoro do samog 

glavnog nerva. U vezi sa juņno-balkanskim i maloazijskim oblicima cera, nesumnjivo je da 

var haliphloeos predstavlja rezultat prilagoĊavanja cera na sve veću kserotermizaciju klime, 

ńto se ogleda pre svega u smanjivanju transpiracione povrńine listova. Ovaj varijetet bolje 

podnosi suńu i visoku temperaturu od var. astriaca, pa je zastupljen na istaknutijim 

kserotermnijm stanińtima.  

Varietet austriaca odlikuje se listovima sa plitko urezanim reņnjevima, ili ĉak sa samo 

nazubljenim listovima. Karakteristiĉan je za severne i zapadne delove Balkanskog poluostrva, 

i manje je prilagoĊen kserotermnim uslovima od prethodnog varijeteta. 

Ĉesto se pomenuta dva varijeteta ne mogu lako meĊusobno razlikovati niti razdvojiti, 

tako da nisu retki sluĉajevi da se na istoj biljci mogu naći listovi razliĉitog oblika, i tipa 

austiaca i tipa haliphloeos (Janković, 1973). 

Cer spada u najzastupljenije lińćarske vrste nańih ńuma (u ukupnoj zapremini ńuma 

Srbije zauzima 13%), odmah posle bukve koja dominira (40,5%). Gledano sa aspekta 

sastojinske pripadnosti ńuma, udeo zastupljenosti ńuma cera u nańoj zemlji iznosi 15,3% 

(Banković et al., 2009). 
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Slika 4. Hrast luņnjak (Quercus robur L.) 

(http://en.wikipedia.org/wiki/Quercus_robur) (A); Hrast cer 

(Quercus cerris L.) (http://ville-saint-sylvain-anjou.fr/foret-

enfants/Quercus_cerris_1.1.html) (B)  

 

2.4.2. Rod Populus – Topole  

 

Rod Populus (porodica Salicaceae) obuhvata oko 100 vrsta, uglavnom drveća. Javlja 

se u umerenim i hladnijim podruĉjima severne hemisfere (Jovanović, 1967). Vrste ovog roda 

su ńiroko rasprostranjene u Evropi, Severnoj Americi i Aziji (Ceulemans et al., 1988). 

Odlikuje ih krupno lińće, na granama spiralno rasporeĊeno. Po obodu obiĉno nazubljeno, reĊe 

je reņnjevito useĉeno. Lisna drńka je obiĉno dugaĉka, ĉesto boĉno spljońtena, te je lińće lako 

pokretno. Granĉice imaju manje-vińe petougaonu srņ. Pupoljci su spiralno rasporeĊeni, 

pokriveni sa vińe ljuspi i dosta krupni, ĉesto smolasti i mirińljavi (Jovanović, 1967).  

Sposobnost spontane i kontrolisane intra– i interspecijske hibridizacije omogućila je 

stvaranje velikog broja podvrsta i prelaznih formi u okviru ovog roda (Wyckoff i Zasada, 

2003). To je dovelo do velike prirodne varijabilnosti, ńto je omogućilo topolama da 

naseljavaju razliĉite oblasti. Topole su uglavnom nizijske vrste, koje se u podruĉju svog 

rasprostranjenja javljaju u vlaņnim priobalnim – aluvijalnim ńumama. Na breņuljcima i 

brdskim terenima do 600 m, topole se mogu javiti kao manje populacije ili ĉeńće kao 

usamljena stabla. U nańoj zemlji, prirodno rastu bela topola, crna topola i siva topola 

(Jovanović, 1967).  

Topole su brzorastuće vrste drveća koje se na nańem prostoru odlikuju najvećom 

proizvodnońću. Pońto pripadaju svetloljubivima vrstama drveća, one reaguju na gustinu 

zasada, odnosno prostor za rast stabala. Ovo omogućava osnivanje zasada sa razliĉitom 

A B 
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gustinom, ńto je veoma bitno obzirom na ĉinjenicu da gustina zasada uslovljava namenu 

proizvodnje i ciljani sortiment, a time i koliĉinu i kvalitet drvne zapremine, kao i duņinu 

oplodnje (Andrańev et al., 2011). Topole su u ńirokoj upotrebi za proizvodnju drvne graĊe, 

celuloze i papira, a imaju potencijal i kao izvor energije (Perry et al., 2001). 

Topole su dugo bile prouĉavane kao model organizmi za razjańnjavanje biolońkih 

funkcija jedinstvenih za drveće. Sobzirom da je genom topole (Populus trichocarpa) danas 

potpuno sekvenciran i da su genomski alati dostupni (Tuskan et al., 2006; Jansson i Douglas, 

2007), ove biljke se sve vińe koriste za istraņivanje molekularnih metaboliĉkih mehanizama 

drvenastih biljnih vrsta i njihovog odgovora na stresne ĉinioce (Reiger et al., 2009; Trudić et 

al., 2012). 

Imajući u vidu negativne posledice povećanja koncentracije CO2 u atmosferi, 

istraņivanja koja se odnose na primenu topola kao potencijalnih potrońaĉa ugljenika sve vińe 

dobijaju na znaĉaju zahvaljujući njihovoj sposobnosti brzog formiranja biomase (Katanić et 

al., 2013). 

2.4.2.1. Populus nigra L. – crna topola 

 

Crna topola (Slika 5) je rasprostranjena 

ńiroko u Evropi kao drvo ravnica i breņuljaka, 

obiĉno na visinama do 300 m. Preteņno se 

nalazi u srednjoj i juņnoj Evropi, a areal joj 

zahvata i Sibir. Na severnom Kavkazu i 

Zakavkazju nalaze se pojedinaĉna stabla, na 

ivicama sastojina, pored potoka na visinama do 

1600 m. Crna topola je jedna od glavnih vrsta 

nańih ritskih ńuma, pored bele vrbe, hrasta 

luņnjaka i belog jasena. Raste na vińim 

lokalitetima i terenima gde voda ne dolazi vińe 

puta godińnje. 

 

Slika 5. Crna topola (Populus nigra L.) 

(http://fr.wikipedia.org/wiki/Peuplier_noir) 

 

Drvo prvog reda, moņe da naraste do 35 m visine i preĉnika je oko 3 m. Pod 

povoljnim uslovima moņe da ņivi i preko 100 godina, a na nepovoljnim stanińtima ne ņivi 

duņe od 50–60 godina. Koren joj je povrńinsko-srcast, sa nekoliko dubokih ņila. Ĉesto se 

javljaju ĉvorovi na donjem delu debla, tzv. ikriĉavost, koja potiĉe od uraslih spavajućih 

pupoljaka. Kora crne topole u poĉetku je glatka, pepeljasto siva zatim crnkasta sa krupnim 

http://fr.wikipedia.org/wiki/Peuplier_noir
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izduņenim rebrima plute. Krońnja crne topole je najĉeńće razvijena, ńiroka i vrlo granata, ali 

relativno retka. Granĉice su okrugle, bez rebara od kore. Pupoljci su kupasto-zańiljeni sa 

sjajnom smolastom prevlakom. Topola lista u aprilu-maju, a listovi su pri osnovi klinasti, a 

po obodu nazubljeni. Rese su duge, 3–6 cm. Ĉaure su kupaste, gole, zelenkastosmeĊe. 

Plodonosi svake godine obilno maja-juna. Kada se seme naĊe u povoljnim uslovima poĉinje 

da klija već posle 10-24 ĉasa. Mladica je sa dva zelena kotiledona, a posle nekoliko dana se 

pojavljuju prvi listovi. Moņe se razmnoņavati i reznicama. Biljka raste brzo, u 40–50. godini 

postiņe visinu od 20–25 m i ima veliku moć izbijanja izdanaka iz panja, od kojih kasnije 

ostaje svega nekoliko. Crna topola se danas malo upotrebljava za pońumljavanje, dok je 

sadnja euroameriĉkih topola dominantnija. Euroameriĉke topole rastu mnogo brņe i deblo im 

je veće tehniĉke vrednosti, te su na mnogim mestima potisnule crnu topolu (Jovanović, 

1967). U nańim ńumama, prema Nacionalnoj inventuri ńuma Srbije, postoji 49 drvenastih 

biljnih vrsta od kojih klonovi euroameriĉkih topola ĉine 1,7% zapremine (Banković et al., 

2009). 

 

2.5. PrilagoĎenost hrastova i topola na uslove suše 

 

PrilagoĊenost hrastova (rod Quercus) na suńu u velikoj meri varira meĊu vrstama, s 

obzirom na ĉinjenicu da su rasprostranjeni u ńirokom geografskom opsegu (Epron et al., 

1993; Dickson i Tomlinson, 1996). Hrastovi se, generalno, smatraju vrstama otpornim na 

suńu (Abrams, 1990). MeĊutim, mnogobrojna istraņivanja su potvrdila da ne postoji 

zajedniĉka (uobiĉajena) strategija otpornosti koju hrastovi primenjuju u uslovima suńe, nego 

u razliĉitoj meri koriste mehanizme odlaganja dehidratacije i/ili razvijaju toleranciju na nju 

(Pallardy i Rhoads, 1993; Dickson i Tomlinson, 1996; Thomas et al., 2002). Kao ńto je 

napred izneto, pomenuti mehanizmi su rezultat adaptacija biljaka na uslove sredine. 

 U velikom broju literaturnih navoda, vrste hrastova su svrstane u kategorije prema 

stepenu tolerancije na suńu, ńto je zavisilo od uslova stanińta koje odreĊena vrsta najĉeńće 

zauzima (Wuenscher i Kozlowski, 1971; Hinckley et al, 1978; Dickson i Tomlinson, 1996) 

(Tabela 2).  
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Tabela 2. Klasifikacija relativne tolerancije pojedinih vrsta iz roda Qurecus prema vodnom 

deficitu baziranih na osnovu uslova stanińta (Dickson i Tomlinson, 1996) 

Latinski naziv vrste Odnos vrste prema vodnom deficitu 

Q. rubra osetljiva na vodni deficit 

Q. shumardii osetljiva na vodni deficit 

Q. robur osetljiva na vodni deficit 

Q. petraea srednji nivo tolerancije na vodni deficit 

Q. velutina srednji nivo tolerancije na vodni deficit 

Q. coccinea srednji nivo tolerancije na vodni deficit 

Q. macrocarpa srednji nivo tolerancije na vodni deficit 

Q. muehlenbergii srednji nivo tolerancije na vodni deficit 

Q. marilandica dobro tolerińe suńu 

Q. stellata dobro tolerińe suńu 

Q. leavis dobro tolerińe suńu 

Q. gambelii dobro tolerińe suńu 

 

Ekofiziolońka istraņivanja u kojima su poreĊene karakteristike hrastova i drugih 

biljnih vrsta na istom stanińtu bila su predmet velikog broja studija (Abrams i Knapp, 1986; 

Kubiske i Abrams, 1993), za razliku od istraņivanja u kojima je uporeĊivana tolerantnost na 

suńu razliĉitih vrsta iz roda Quercus. Pojedini autori su dońli do zakljuĉka da vrsta Q. velutina 

poseduje bolju efikasnost korińćenja vode nego vrste Q. macrocarpa, Q. alba i Q. rubra 

(Wuenscher i Kozlowski, 1971; Bahari et al, 1985), dok se Q. prinus pokazao tolerantnijim 

na suńu nego vrsta Q. rubra (Abrams et al, 1990; Kleiner et al, 1992). Mnogi istraņivaĉi 

(Becker i Lévy, 1982; Cochard et al., 1992; Vivin et al., 1993) su konstatovali veću otpornost 

hrasta kitnjaka (Q. petraea) u poreĊenju sa hrastom luņnjakom (Q. robur) u uslovima vodnog 

deficita, ńto je u skladu sa klasifikacijom koju su naveli Dickson i Tomlinson (1996) (Tabela 

2). Razlog tome je veća efikasnost korińćenja vode uoĉena kod hrasta kitnjaka u pomenutim 

uslovima, odnosno njegovi manji zahtevi za vodom i nutrijentima. MeĊutim, kada vlaņnost u 

zemljińtu nije ograniĉavajući ĉinilac, hrast luņnjak pokazuje brņu stopu rastenja, dok u 

uslovima suńe pokazuje niņi intenzitet fotosinteze i manju stomatalnu provodljivost u odnosu 

na hrast kitnjak (Steudle i Meshcheryakov, 1996; Ponton et al., 2002; Gieger i Thomas, 

2005). Struve et al. (2009) istiĉu da iako hrast luņnjak nije toliko otporan na suńu kao hrast 

kitnjak, njegov brņi oporavak nakon suńe smatra se adaptacijom koja omogućava veću 

toleranciju na suńu. 

Fiziolońki odgovor hrasta cera na suńu izuĉavan je u manjoj meri. Ovaj hrast se 

pokazao kao vrsta tolerantna na suńu (Nardini et al., 1999). Epron et al. (1993) su ispitivali 

istovremeni uticaj vodnog deficita i visokog intenziteta svetlosti na tri vrste hrasta (Q. 
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petraea, Q. rubra i Q. cerris). U navedenim uslovima, najveća fotohemijska efikasnost PSII 

utvrĊena je kod hrasta cera u poreĊenju sa preostale dve vrste. S druge strane, u poreĊenju 

sezonskog korińćenja vode hrasta cera i hrasta medunca (Q. pubescens), Valentini et al. 

(1992) su utvrdili da je hrast medunac ńtedljivije trońio vodu tokom letnje suńe nego hrast cer. 

Topole su brzo-rastuće vrste drveća umerenih geografskih ńirina. Njihova visoka 

produktivnost je povezana sa velikim zahtevima za vodu (Ceulemans et al., 1988; 

Tschaplinski i Blake, 1989; Tschaplinski et al., 1994; Zsuffa et al., 1996).  

Reakcije topola na suńu bile su predmet brojnih istraņivanja (Tschaplinski et al., 1998; 

Brignolas et al., 2000; Johnson et al., 2002; Amlin i Rood, 2003; Siemens i Zwiazek, 2003; 

Li et al., 2004, Yin et al., 2005), posebno na nivou korena i lista (Yin et al., 2005a; Plomion 

et al., 2006; He et al., 2008). Imajući u vidu da ovi organi imaju znaĉajnu ulogu prilikom 

usvajanja, transporta i odavanja vode, odrņavanje optimalnog vodnog reņima biljaka u 

uslovima suńe zavisi od mehanizama adaptacije koji omogućavaju opstanak biljaka.  

Iako se topole ubrajaju u grupu najosetljivijih drvenastih vrsta na suńu, njihova 

tolerancija na vodni deficit veoma varira meĊu vrstama, populacijama i klonovima 

(Ceulemans et al., 1978; Pallardy i Kozlowski, 1981; Gebre i Kuhns, 1991; Liu i Dickmann, 

1996; Chen et al., 1997; Marron et al., 2002, 2003; Monclus et al., 2006; Zhang et al., 2004). 

Istraņivanja Ronĉević et al. (2010) ukazuju da su hidrolońke prilike stanińta od izuzetnog 

znaĉaja za preņivljavanje sadnica topola. Ova varijabilnost se ogleda kroz brojne fiziolońke i 

morfolońke osobine ukljuĉujući rastenje biljke i lisnu povrńinu (Souch i Stephens, 1998; Ren 

et al., 2007a), osetljivost stoma na suńu (Liu i Dickmann, 1992., Blake et al., 1996; Harvey i 

van den Driessche, 1997; Marron et al., 2002), potencijal za osmotsko prilagoĊavanje (Gebre 

et al., 1994; Marron et al., 2002), odnos koren-izdanak (Liu i Dickmann, 1992; Chen et al., 

1997; Ibrahim et al., 1997; Tschaplinski et al., 1998; Marron et al., 2003) i dr.  

Identifikacijom fiziolońkih osobina koje su posebno pogoĊene suńom stiĉe se bolji 

uvid u adaptivne mehanizame topola, ńto je vaņno za strategije uzgoja hibrida koje imaju za 

cilj da kombinuju visoku produktivnost genotipa, njegovu toleranciju na suńu i visok WUE. 

Braatne et al. (1992) su zakljuĉili da selekcija onih genotipova topole koji kombinuju 

zadovoljavajuću produktivnost sa visokim WUE predstavlja znaĉajnu prednost za rastenje u 

umereno suńnim podruĉjima. Veća tolerancija genotipa topole na suńu je od velike vaņnosti i 

za efikasnost ponovnog pońumljavanja (reforestraciju) (Ogata et al., 2009). 
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3. CILJ ISTRAŢIVANJA 

 

Cilj ovog istraņivanja bio je ispitivanje fiziolońkih aspekata otpornosti klonova crne 

topole (Populus nigra L.) i populacija hrasta luņnjaka (Quercus robur L.) i cera (Quercus 

cerris L.) u uslovima suńe, kao i ispitivanje sposobnosti njihovog oporavka nakon ponovnog 

uspostavljanja optimalnog vodnog reņima. Reakcije pomenutih vrsta na navedene uslove 

praćene su kvantifikovanjem morfo-anatomskih, fiziolońkih i biohemijskih parametara. 

Klonove topole ĉinile su oņiljenice u prvoj godini, a populacije hrastova jednogodińnji 

sejanci. 

Rezultati dobijeni u ovom radu imaju za cilj da ukaņu na potencijal genotipova crne 

topole i hrastova luņnjaka i cera za opstanak u promenljivim uslovima ņivotne sredine, u 

skladu sa aktuelnim klimatskim promenama koje ukljuĉuju smanjenje koliĉine padavina i 

ograniĉenu dostupnost vode. Na osnovu adaptivnih promena ovih vrsta, eksperimentalni 

podaci bi trebalo da daju smernice za identifikaciju genotipova tolerantnijih na suńu, i onih 

koji imaju visok potencijal za oporavak nakon uspostavljanja optimalnog snabdevanja biljaka 

vodom. Odabir i upotreba genotipova koji imaju navedene kvalitete od velike je vaņnosti za 

uspeńno pońumljavanje suńnih stanińta, kojih će biti sve vińe usled negativnog uticaja brojnih 

ekolońkih ĉinilaca. 
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4. MATERIJAL I METODE RADA 

4.1. Biljni materijal 

 

Eksperimentalna istraņivanja su trajala dve godine (tokom 2011. i 2012.) u polu-

kontrolisanim uslovima (staklari). U prvoj godini istraņivanja, u eksperimentu je korińćeno 

pet klonova crne topole:  

1. Populus nigra L. – klon VII/25 (Slika 6A) 

2. Populus nigra L. – klon IX/30 (Slika 6B) 

3. Populus nigra L. – klon X/32 (Slika 6C) 

4. Populus nigra L. – klon XI/36 (Slika 6D) 

5. Populus nigra L. – klon I/2 (Slika 6E). 

 

   

 

  

Slika 6. Klonovi crne topole (Populus nigra L.) gajeni u polu-kontrolisanim uslovima: klon 

VII/25 (A); klon IX/30 (B); X/32 (C); XI/36 (D); I/2 (E) 

 

A B C 

D E 
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Zrele reznice crne topole uzete su u periodu mirovanja vegetacije iz zbirke klonova 

Instituta za nizijsko ńumarstvo i ņivotnu sredinu u Novom Sadu, a zatim su povezane u 

snopove i ĉuvane u hladnjaĉi. Svaka reznica je imala duņinu oko 20 cm i najmanje tri zdrava 

pupoljka. Pre upotrebe, reznice su dezinfikovane potapanjem u 2% rastvor bakar (II) sulfata 

(CuSO4) u trajanju od 15 minuta. U aprilu mesecu, reznice su posaĊene u zemljińni supstrat, u 

Miĉerlihove sudove za gajenje. 

U drugoj godini istraņivanja, u ogledu su korińćene ĉetiri populacije hrasta (dve 

populacije hrasta luņnjaka i dve populacije hrasta cera), poreklom sa razliĉitih lokaliteta: 

populacije hrasta lužnjaka (Quercus robur L.): 

1. populacija sa lokaliteta Morović (u daljem tekstu L1) (Slika 7A) 

2. populacija sa lokaliteta Fruńka gora, Leņimir (u daljem tekstu L2) (Slika 7B) 

 

populacije hrasta cera (Quercus cerris L.): 

1. populacija sa lokaliteta Fruńka gora, Leņimir, Ravne 1 (u daljem tekstu C1) 

(Slika 7C) 

2. populacija sa lokaliteta Fruńka gora, Leņimir, Ravne 2 (u daljem tekstu C2) 

(Slika 7D) 

 

    

Slika 7. Populacije hrasta gajene u polu-kontrolisanim uslovima: prva populacija hrasta 

luņnjaka (Quercus robur L.) L1 (A); druga populacija hrasta luņnjaka (Quercus robur L.) L2 

(B); prva populacija hrasta cera (Quercus cerris L.) C1 (C); druga populacija hrasta cera 

(Quercus cerris L.) C2 (D) 

 

Seme hrasta luņnjaka i cera dobijeno je iz Instituta za nizijsko ńumarstvo i ņivotnu 

sredinu u Novom Sadu. Sakupljeno je u jesen i odmah je stavljeno na naklijavanje u klima-

A B C D 
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komoru, na pesku, pri temperaturi od 25 
o
C. Na taj naĉin su dobijene sadnice hrasta koje su u 

aprilu naredne godine presaĊene u zemljińni supstrat, u Miĉerlihove sudove za gajenje. 

 

4.2. Eksperimentalni uslovi 

 

Biljke su gajene u polu-kontrolisanim uslovima (staklari), u Miĉerlihovim sudovima 

zapemine 5 l, metodom zemljińnih kultura (Slike 8 i 9). Temperatura u staklari je varirala 

izmeĊu 25-35 
o
C, a osvetljenje je zavisilo od uslova spoljańnje sredine.  

 

 

Slika 8. Klonovi crne topole gajeni metodom zemljińnih kultura u staklari  

 

 

Slika 9. Populacije hrasta luņnjaka i cera gajene metodom zemljińnih kultura u staklari  
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Neposredno pre presaĊivanja biljnog materijala u Miĉerlihove sudove, odreĊena 

je momentalna vlaņnost zemljińta (Mvz) direktnim gravimetrijskim metodom (Hadņić et 

al., 2004; Dobriyal et al., 2012; Romano, 2014). Masa zemljińta je merena u gramima, 

mobilnom tehniĉkom vagom. Zatim je zemljińte u laboratoriji suńeno na 105°C do 

konstantne mase. Vlaņnost zemljińta dobijena je kao odnos mase vode u zemljińtu (mvode) 

i mase suvog zemljińta (mzemljińta) i izraņena je u volumnim tj. zapreminskim procentima 

(%vol), po sledećoj formuli: 

 

 

 

Nakon odreĊivanja Mvz, Miĉerlihovi sudovi su napunjeni zemljom. Biljke su gajene 

90 dana, u uslovima optimalnog snabdevanja vodom (zalivane su svaki drugi dan, pri ĉemu je 

Mvz odrņavan u rasponu od 29 do 38%vol). Dan pre poĉetka primene tretmana, sve biljke u 

Miĉerlihovim sudovima bile su navodnjene do maksimuma (sa po 2100 ml vode u prvom 

ogledu i sa po 1800 ml vode u drugom) i izmerena je masa svake posude pri maksimalnoj 

vlaņnosti supstrata. 

Biljke stare tri meseca podvrgnute su tretmanima. Prvi tretman je bio kontrolni 

(optimalna vlaņnost zemljińta) (K), drugi je predstavljao suńu praćenu oporavkom nakon 

ponovnog uspostavljanja optimalne vlaņnosti zemljińta (S1), a treći je bio tretman konstantne 

suńe (S2). Vlaņnost zemljińta odrņavana je u odreĊenom rasponu koji je predstavljao nivo 

vlaņnosti supstrata izraņen u zapreminskim procentima (tzv. gornja i donja granica nivoa 

vlaņnosti). Kada je merenjem mase Miĉerlihovih sudova (Slika 10) utvrĊeno da je vlaga u 

zemljińtu pala na donju granicu tretmana, dolivena je ona koliĉina vode koja je potrebna da bi 

se dostigla gornja granica vlaņnost zemljińta predviĊena za taj tretman.  

 

 

Slika 10. Merenje mase Miĉerlihovog suda u cilju odreĊivanja vlaņnosti zemljińnog supstrata 
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4.2.1. Prvi eksperiment 

 

Reznice pet klonova crne topole bile su rasporeĊene u 30 Miĉerlihovih sudova. U 

svakom sudu se nalazilo po 5 reznica. U svakom tretmanu (K, S1, S2) bilo je po dva suda za 

svaki klon, ukupno deset sudova po tretmanu. Primena tretmana trajala je tri sedmice. U 

Tabeli 3 je predstavljena momentalna vlaņnost zemljińta po tretmanima u prvom 

eksperimentu. 

 

Tabela 3. Momentalna vlaņnost zemljińta (Mvz) po tretmanima u prvom eksperimentu  

Naziv tretmana 
Gornja granica tretmana  

(%vol) 

Donja granica tretmana  

(%vol) 

Kontrola (K) 38 29 

Suńa praćena oporavkom (S1) 38 17 

Konstantna suńa (S2) 21 17 

 

4.2.2. Drugi eksperiment 

 

Ĉetiri populacije hrasta (L1, L2, C1, C2) rasporeĊene su u tri tretmana (K, S1, S2). U 

svakom tretmanu je bilo po osam Miĉerlihovih sudova iz svake populacije. U svakom sudu 

su gajene po 3 biljke. Primena tretmana trajala je dve nedelje. U Tabeli 4 data je momentalna 

vlaņnost zemljińta po tretmanima u drugom eksperimentu. 

 

Tabela 4. Momentalna vlaņnost zemljińta (Mvz) po tretmanima u drugom eksperimentu 

Naziv tretmana 
Gornja granica tretmana  

(%vol) 

Donja granica tretmana  

(%vol) 

Kontrola (K) 32 25 

Suńa praćena oporavkom (S1) 32 9 

Konstantna suńa (S2) – 9 

 

Na tretmanu S1 (suńa praćena oporavkom) deo parametara (parametri razmene 

gasova, fluorescencija hlorofila i kvantni prinos, kao i i sadrņaj prolina) je izmeren i pri 
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momentalnoj vlaņnosti zemljińta 14-11%vol, dakle, pre dodavanja vode (32%vol) i dostizanja 

gornje granice tretmana. 

 

4.3. Morfo-anatomska istraţivanja 

 

U cilju utvrĊivanja uticaja suńe na morfo-anatomske karakteristike ispitivanih biljnih 

vrsta u ovom radu, odreĊivani su sledeći parametri (Tabela 5): 

 

Tabela 5. Kvantifikovani morfo-anatomski parametri 

Naziv parametra Jedinica 

Morfometrijski 

parametri  

Relativna promena visine biljaka  % 

Apikalni rast cm 

Relativna promena broja listova  % 

Relativni stepen rastenja  

Indeks tolerancije na stres izraĉunat na osnovu 

visine biljke 
% 

Parametri koji se 

odnose na stome 

Duņina stoma µm 

Ńirina stoma µm 

Povrńina stoma µm
2
 

Gustina stoma  broj stoma mm
-2

 

Gustina epidermalnih ćelija broj ep.ćel. mm
-2

 

Indeks stoma % 

 

4.3.1. Morfometrijski parametri 

 

U oba eksperimenta, merenja morfometrijskih parametara izvrńena su na poĉetku i na 

kraju primene tretmana. Visina biljaka merena je od baze izbojka kod reznica topole, i od 

poĉetnog dela stabljike koji se vidi iznad povrńine supstrata kod sadnica hrastova, pa do vrha 

apikalnog meristema. Relativna promena visine biljaka na pojedinim tretmanima odreĊena je 

proporcijom izmeĊu visine biljaka izmerene na poĉetku primene tretmana i na kraju 

eksperimenta. Apikalni rast je meren od taĉke koja je bila postavljena na 3 cm od vrha biljke 
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na poĉetku primene tretmana. Vrednosti dobijene za ovaj parametar predstavljaju visinu 

apikalnog dela biljke izmerenu na kraju primene tretmana, od obeleņene taĉke do vrha biljke. 

Broj listova predstavljao je ukupan broj listova (i mladih i starih) po reznici odnosno sadnici. 

Relativna promena broja listova po biljci na pojedinim tretmanima odreĊena je proporcijom 

izmeĊu broja listova zabeleņenog na poĉetku primene tretmana i na kraju eksperimenta. 

Merenja su vrńena u 5 ponavljanja, na 5 biljaka po klonu topole i isto toliko po populaciji 

hrasta.  

Relativni stepen rastenja (eng. Relative Growth Rate) bio je odreĊen po formuli (Chen 

et al., 1997):  

Relative growth rate =  

gde H1 i H2 predstavljaju visinu biljke izmerenu na poĉetku i na kraju primene tretmana, a t2 –

t1 je vremenski interval izmeĊu pomenutih merenja. 

Indeks tolerancije na stres izraĉunat na osnovu visine biljke (eng. Plant height stress 

tolerance index, PHSI) je odreĊen je po formuli (Sammar Raza et al., 2012):  

 

 

Vrednosti koje se odnose na visinu tretiranih biljaka izmerene su na tretmanu 

konstantne suńe (S2), i to na kraju ogleda, ńto je bio sluĉaj i sa visinom kontrolnih biljaka. 

 

4.3.2. Karakteristike stoma  

 

Broj stoma i broj epidermalnih ćelija, kao i dimenzije stoma (duņina, ńirina i povrńina) 

na abaksijalnom epidermisu hrastova odreĊeni su sa otisaka epidermisa koji su uzimani uz 

pomoć bezbojnog laka za nokte i selotejpa. Uzeto je 15 otisaka po populaciji (5 za svaki 

tretman). 

Pod mikroskopom (pri uvećanju 40x) koji je bio povezan sa raĉunarom, na svakom 

preparatu je utvrĊen broj stoma i epidermalnih ćelija u pet sluĉajno izabranih vidnih polja, a 

izmerene su i dimenzije deset sluĉajno izabranih stoma. Povrńina vidnog polja je iznosila 
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0,089 mm
2
. Merenja su izvedena korińćenjem raĉunarskog programa Image Analyzing 

System Motic 2000 (Slika 11). 

 

  

Slika 11. Mikroskopski snimak otisaka stoma sa naliĉja listova hrasta luņnjaka (A) i hrasta 

cera (B) (uvećanje 40x) 

 

Rezultati predstavljaju proseĉne vrednosti dimenzija stoma, a srednje vrednosti broja 

stoma i broja epidermalnih ćelija preraĉunate su po jedinici povrńine vidnog polja ĉime je 

dobijena gustina stoma i gustina epidermalnih ćelija. Indeks stoma (Ist) izraĉunat je po 

Salisbury (1927), uz pomoć formule: 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

A B 
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4.4. Fiziološka istraţivanja 

 

U cilju utvrĊivanja uticaja suńe na fiziolońke procese ispitivanih biljnih vrsta u ovom 

radu, odreĊivani su sledeći parametri (Tabela 6): 

 

Tabela 6. Kvantifikovani fiziolońki parametri 

Naziv parametra Jedinica 

Intenzitet fotosinteze (A) µmol CO2 m
-2

 s
-1

 

Intenzitet transpiracije (E) mmol H2O m
-2

 s
-1

 

Stomatalna provodljivost (gs) mol m
-2

 s
-1

 

Intercelularna koncentracija CO2 (ci) µmol mol
-1 

Trenutna efikasnost korińćenja vode (WUE) µmol CO2 mmol
-1 

H2O 

Unutrańnja efikasnost korińćenja vode (WUEi) µmol CO2 mol
-1 

H2O 

Provodljivost mezofila (gm) mol m
-2

 s
-1

 

Fluorescencija hlorofila i kvantni prinos (Fv/Fm)  

Koncentracija fotosintetiĉkih pigmenata mg g
-1

 suve biljne materije 

 

Analiza parametara razmene gasova (A, E, gs, ci, WUE, WUEi, gm) vrńena je u 9 

ponavljanja na 3 biljke po klonu topole i isto toliko po populaciji hrasta. Merenje ostalih 

fiziolońkih parametara izvedeno je u 3 ponavljanja na 3 biljke po klonu topole i isto toliko po 

populaciji hrasta. 

 

4.4.1. Parametri razmene gasova 

 

Parametri razmene gasova (A, E, gs, ci) odreĊeni su pomoću automatskog mobilnog 

sistema LCpro+, proizvoĊaĉa ADC BioScientific, UK (Slika 12). Merenje pomenutih 

parametara vrńeno je na intaktnim listovima ispitivanih biljaka, u vremenskom intervalu od 9-

14h, po sunĉanom vremenu.  

Kroz ulazni vod ureĊaja, radom pumpe, u komoru sa listom uvlaĉi se atmosferski 

vazduh, koji prvo prolazi kroz mehaniĉki filter, gde se zadrņavaju sitne ĉestice (prańina) koje 

bi mogle da ońtete aparat. Digitalnom kontrolom ventila, vazduh se po potrebi usmerava u tri 

kolone u kojima se nalaze odreĊene supstance (granule Ca(OH)2, KOH, i NaOH, granule 
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bezvodnog CaSO4, kao i FeSO4 x 7H2O) pomoću kojih se kontrolińe koncentracija CO2 i 

vodene pare u vazduhu koji se uvlaĉi iz atmosfere. Ņeljene koncentracije vodene pare i CO2 

regulińu se ventilom. Vazduh sa podeńenim koncentracijama CO2 i vodene pare ulazi u 

detektor gde se registruju promene gasova zbog fotosintetiĉke aktivnosti. Vazduh se potom 

usmerava u lisnu komoru sa listom koji je osvetljen fotosintetiĉki aktivnom radijacijom 

(FAR) (Pajević et al., 2014). Svetlosna jedinica aparata je emitovala fotosintetiĉki aktivnu 

radijaciju (FAR) podeńenu na 1000 µmol•m
-2

•s
-1 

fotona. Protok okolnog vazduha u komoru 

lista bio je na konstantnom nivou 100 µmol•s
-1

. Vlaņnost vazduha je bila podeńena na 10 

mBar parcijalnog vodenog pritiska. Temperatura i koncentracija CO2 su bile na nivou 

spoljańnje sredine.  

 

   

Slika 12. OdreĊivanje parametara razmene gasova pomoću automatskog mobilnog sistema 

LCpro+ na listovima biljaka crne topole (A), hrasta luņnjaka (B) i hrasta cera (C) 

 

Fotosintetiĉkom aktivnońću osvetljenog lista, koncentracija CO2 u vazduhu komore sa 

listom se smanjuje, a koncentracija vodene pare se povećava. Vazduh iz komore se tokom 

merenja ponovo usmerava u detektor kako bi se registrovale promene u koncentracijama CO2 

i vodene pare nastale u procesu fotosinteze u listu. Na osnovu razlika izmeĊu ulaznog i 

izlaznog vazduha, koje se detektuju u kratkim intervalima, softver aparata automatski raĉuna 

intenzitet fotosinteze (A) i transpiracije (E) u odnosu na povrńinu lista koja je poznata 

(Pajević et al., 2014). Stomatalna provodljivost (gs) i intercelularna koncentracija CO2 (ci) su 

takoĊe izraĉunate automatski. Trenutna efikasnost korińćenja vode (WUE) je odreĊena kao 

odnos intenziteta fotosinteze (µmol CO2 m
-2

 s
-1

) i intenziteta transpiracije (mmol H2O m
-2

·s
-

1
), te je izraĉunata po formuli A/E (Farquhar et al., 1989). Unutrańnja efikasnost korińćenja 

A B C 
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vode (WUEi) izraĉunata je po formuli A/gs (Farquhar et al., 1989), a provodljivost mezofila 

(gm) je odreĊena po obrascu A/ci (Kubota i Hamid, 1992). 

U prvom eksperimentu, parametri razmene gasova na sva tri tretmana (K, S1, S2) 

mereni su neposredno nakon uspostavljanja optimalnog snabdevanja biljaka vodom nakon 

perioda suńe (u daljem tekstu oporavak) kao i nakon oporavka. Oporavak je izveden 

jedanaestog dana od poĉetka primene tretmana, a merenje nakon oporavka petnaestog dana 

od poĉetka primene tretmana. Na tretmanu S1 (suńa praćena oporavkom) parametri razmene 

gasova su pored pomenutih merenja, odreĊeni i tri puta pre oporavka (na poĉetku primene 

tretmana, treći i osmi dan od poĉetka primene tretmana). Dinamika merenja ovih parametara 

po tretmanima data je u Tabeli 7. 

 

Tabela 7. Dinamika merenja parametara razmene gasova u prvom eksperimentu po 

tretmanima (K - kontrola; S1 - suńa praćena oporavkom; S2 - konstantna suńa) 

 

 broj dana od poĉetka primene tretmana 

poĉetak 

primene 

tretmana 

treći dan  osmi dan  

jedanaesti dan – 

oporavak (svi tretmani 

na gornjim granicama) 

petnaesti dan – nakon oporavka 

(suńni tretmani oko donjih 

granica) 

   K=38-29%vol K=38-29%vol 

   S1=38-17%vol S1=38-17%vol 

   S2=21-17%vol S2=21-17%vol 

S1=42%vol S1=25%vol S1=17%vol S1=38%vol S1=25%vol 

 

U drugom eksperimentu, rezultati merenja parametara razmene gasova prikazani su 

na kontroli (K), na prvom tretmanu suńe pre i neposredno nakon oporavka (S1), kao i na 

tretmanu konstantne suńe (S2). Dinamika merenja ovih parametara po tretmanima prikazan je 

u Tabeli 8. 

Tabela 8. Dinamika merenja parametara razmene gasova u drugom ogledu po tretmanima (K 

- kontrola; S1 - suńa praćena oporavkom; S2 - konstantna suńa) 

 

 broj dana od poĉetka primene tretmana 

poĉetak 

primene 

tretmana 

deveti dan – tretman S1 pre 

oporavka 

 

dvanaesti dan – oporavak na 

tretmanu S1 (tretman na 

gornjoj granici) 

dvanaesti 

dan 

K=32-25%vol S1=14-11%vol S1=32-9%vol S2=9%vol 
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4.4.2. Fluorescencija hlorofila i kvantni prinos 

 

Fluorescencija hlorofila merena je na adaksijalnoj povrńini listova pomoću PSM 

fluorimetra (model Biomonitor AB) (Öquist i Wass, 1988; Pajević, 1996). Ovaj ureĊaj ima 

ńiroku primenu u kvantifikovanju efekta stresa izazvanog nedostatkom vode na inhibiciju 

transporta elektrona kroz PSII.  

PSM hlorofil fluorimetar moņe da beleņi parametre i brze i spore faze u toku indukcije 

fluorescencije sa listova koji se prethodno adaptiraju na uslove mraka. Uz pomoć crnih kiveta 

koje su postavljene kao lake ńtipaljke zamraĉeni su delovi liski na kojima je kasnije merena 

kinetika indukcije fluorescencije (Slika 13). Adaptacija na uslove mraka trajala je ~ 20 

minuta ńto je dovoljno da svi reakcioni centri u PSII budu otvoreni. Kivete za zamraĉivanje 

imaju otvor u koji se pred poĉetak osvetljavanja i merenja ubacuje svetlosni vodiĉ skidanjem 

ĉepa, tako da dnevna svetlost ne moņe dopreti do povrńine adaptiranih listova. Aktinska 

(pobuĊujuća) svetlost obezbeĊena je halogenom lampom koja uz pomoć filtera daje svetlost 

spektra od 330-660 nm, sa pikom λ=500 nm. Svetlost (drugog stepena (postoji 4) koja 

odgovara kvantu svetlosti magnetnog polja od 100 µmol m
-2

 s
-1

) je dovodena do kivete na 

povrńini liske svetlosnim vodiĉem. Istovremeno, drugo optiĉko vlakno vodilo je svetlost 

poreklom od fluorescencije hlorofila do fotodetektora koji je povezan sa strujnim 

pojaĉivaĉem. Aparat je snabdeven mikroprocesorskom jedinicom, tako da su na displeju 

odmah oĉitani osnovni parametri izraĉunati iz krivih indukcije fluorescencije: Fo, Fm, Fv 

(Fm-Fo), Fv/Fm i t1/2 (polovina vremena potrebnog za dostizanje Fm). 

 

  

Slika 13. OdreĊivanje fluorescencije hlorofila pomoću PSM fluorimetra na listovima biljaka 

crne topole (A); kiveta za zamraĉivanje listova (B) 

 

A B 
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Iako su merenjem dobijeni svi gore pomenuti parametri krivih indukcije 

fluorescencije, parametar Fv/Fm je izdvojen za tumaĉenje dobijenih rezultata, jer je 

proporcionalan fotohemijskoj efikasnosti PSII i u korelaciji je sa kvantnim prinosom. To je 

najĉeńće korińćen parametar u proceni vitalnosti biljke i ranom utvrĊivanju stresa in situ 

(Meinander et al. 1996). 

U ogledu sa klonovima topole, flurescencija hlorofila je merena prilikom oporavka 

(svi tretmani na gornjim granicama) i nakon njega (suńni tretmani oko donjih granica) (videti 

Tabelu 7). U eksperimentu sa hrastovima, rezultati merenja fluorescencije hlorofila prikazani 

su na kontroli (K), na prvom tretmanu suńe pre i neposredno nakon oporavka (S1), kao i na 

tretmanu konstanate suńe (S2). Raspored merenja fluorescencije hlorofila po tretmanima je 

isti kao iz Tabele 8. 

 

4.4.3. Koncentracija fotosintetičkih pigmenata  

 

Uzorci su uzeti sa intaktnih listova ispitivanih biljnih vrsta, poslednji dan 

eksperimenta. OdreĊivanje koncentracije pigmenata hloroplasta vrńeno je merenjem 

apsorbance svetlosti na spektrofotometru (model DU-65, Beckman) pri odgovarajućim 

talasnim duņinama (662, 644 i 440 nm) (Wellburn, 1994) u acetonskom ekstraktu. Svakoj 

vrsti pigmenata u acetonskom ekstraktu odgovaraju specifiĉni molarni apsorpcioni 

koeficijenti (Holm, 1954; Wettstein, 1975). 

Koncentracije pigmenata su odreĊene na osnovu sledećih obrazaca:  

 koncentracije pigmenata u acetonskom rastvoru (mg/l): 

Ca = 9.784· A662 - 0.990· A644 

Cb = 21.426· A644 - 4.650 ·A662 

Ckar = 4.695· A440 - 0.268· (Ca + Cb) 

Ca+b = 5.134· A662 +20.436· A644 

 

A=oĉitanje apsorbance na spektrofotometru; 9.784, 0.990, 21.426.....=molarni apsorpcioni 

koeficijent (Holm, 1954) 

 koncentracija pigmenata (mg·g
-1

 mase lista): 
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C - koncentracija pigmenta u listu; Cx (Hl a, Hl b, kar) - koncentracija pigmenta u ekstraktu 

(mg dm
-3

); V - zapremina ekstrakta (25 ml); R - faktor razblaņenja (ukoliko je ekstrakt 

razblaņen pre oĉitavanja apsorbance); m - masa uzorka u g, 1000 - faktor za prevoĊenje g u 

mg. 

 

4.5. Biohemijska istraţivanja 

 

U cilju utvrĊivanja uticaja suńe na biohemijske procese ispitivanih biljnih vrsta u ovom 

radu, odreĊivani su sledeći parametri (Tabela 9): 

 

Tabela 9. Kvantifikovani biohemijski parametri 

Naziv parametra Jedinica 

Sadrņaj prolina μg g
-1

 sveņe biljne mase 

Aktivnost nitat-reduktaze (ANR) μM NO2
-
 g

-1
 h

-1
 

Sadrņaj malondialdehida (MDA) nmol MDA g
-1

 sveņe biljne mase 

Sadrņaj rastvorljivih proteina mg proteina g
-1

 sveņe materije 

Aktivnost gvajakol peroksidaze (GPX) µmol gvajakol min
-1

 mg
-1

 proteina  

 

Kvantifikovanjem navedenih parametara, stiĉe se uvid na koji naĉin biohemijski 

odgovori biljaka u uslovima suńe utiĉu na njihovu zańtitu od ńtetnog uticaja vodnog deficita, 

jer se na taj naĉin smanjuje nakupljanje reaktivnih jedinjenja kiseonika (ROS) u biljnom 

tkivu (Antunović, 2013).  

Sve analize biohemijskih parametara vrńene su u 3 ili 4 ponavljanja na 3 biljke po 

klonu topole i isto toliko po populaciji hrasta. Uzorci su uzimani na kraju oba ogleda, dakle, 

nakon oporavka. Izuzetak je sadrņaj prolina u eksperimentu sprovedenom na hrastovima jer 

je odreĊen i pre oporavka (pri momentalnoj vlaņnosti zemljińta 14-11%vol, devetog dana od 

poĉetka primene tretmana). 

 

4.5.1. Sadrţaj prolina 

 

Sadrņaj amino-kiseline prolin odreĊen je metodom po Bates et al. (1973). 1 g mladih 

listova isitnjen je i suspendovan u 10 ml 3% sulfosalicilne kiseline, ĉime je izvrńeno taloņenje 
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proteina. Centrifugiranjem (10 minuta na 3000 o min
-1

) su odstranjeni proteini i ostaci ćelija. 

U svaku epruvetu je odmereno po 2 ml bistrog rastvora prolina iz supernatanta, kiselog 

ninhidrinskog reagensa i glacijalne sirćetne kiseline. Epruvete su potom inkubirane 15 minuta 

u vodenom kupatilu na 100 
o
C, pri ĉemu je nastalo jedinjenje prolina i ninhidrina crvene boje 

– Ruhemann-ov ljubiĉasti kompleks. Nakon inkubacije, epruvete su premeńtene na led da bi 

se zaustavila dalja reakcija. Formirani bojeni kompleks ninhidrina i prolina je ekstrahovan 

dodavanjem 4 ml toluola u ohlaĊene uzorke. Apsorbanca toluolskog ekstrakta prolina oĉitana 

je na UV-VIS spektrofotometru (model DU-65, Beckman) na talasnoj duņini od 520 nm. 

Koncentracija slobodnog prolina je izraņena u μg g
-1

 sveņe biljne mase. 

 

4.5.2. Aktivnost nitrat-reduktaze (ANR) 

 

Aktivnost nitrat-reduktaze odreĊena je in vivo metodom po Hageman i Reed (1980). 

Sveņi listovi su usitnjeni na segmente duņine izmeĊu 3 i 5 mm, a zatim je po 0,2 g biljnog 

materijala dodato u epruvete u kojima je bilo 5 ml fosfatnog pufera 0,25 mol L
-1

 KH2PO4. 

Svaka epruveta je mućkana 15 sekundi da bi se iseĉci listova homogeno rasporedili u puferu. 

Epruvete su inkubirane 75 minuta na 36 °C u vodenom kupatilu. Nakon inkubacije, 0,8 ml 

uzorka iz vodenog kupatila je preneto u drugu epruvetu u kojoj je bilo 2 ml destilovane vode, 

0,6 ml 0,1% N-(1-naftil)-etilendiaminhlorida i 0,6 ml sulfanilamida. Rastvori su ostavljeni 30 

minuta na sobnoj temperaturi da bi se razvila boja. Apsorbanca je oĉitana na UV-VIS 

spektrofotometru (model DU-65, Beckman) na talasnoj duņini od 540 nm. Aktivnost nitrat-

reduktaze je izraņena u μM NO2
-
 g

-1
 h

-1
. 

 

4.5.3. Sadrţaj malondialdehida (MDA) 

 

Sadrņaj malondialdehida (MDA) odreĊen je metodom koju su opisali Placer et al. 

(1966). Tkivo lista (0,5 g) je bilo homogenizovano sa 4,5 ml rastvora za ekstrakciju koji je 

sadrņavao 10 ml 10% HClO4 zasićene sa tiobarbiturinskom kiselinom (TBA) i sa 30 ml 20% 

trihlorosirćetne kiseline. Smeńa je bila zagrevana u vodenom kuptilu 20 minuta i nakon toga 

je brzo ohlaĊena u ledenom kupatilu. Apsorbanca supernatanta na 532 nm je odreĊena uz 

pomoć UV-VIS spektrofotometra (model DU-65, Beckman) nakon centrifugiranja na 3500 x 

g u vremenu od 10 minuta. Produkcija MDA je izraņena u nmol MDA g
-1

 sveņe biljne mase. 
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4.5.4. Sadrţaj rastvorljivih proteina 

 

Sadrņaj rastvorljivih proteina odreĊen je na osnovu reakcije tirozinskih i cisteinskih 

ostataka proteina sa Folin-fenolnim reagensom. Apsorbancija nastalog kompleksa merena je 

spektrofotometrijski na 500 nm (Lowry et al., 1951). Sadrņaj rastvorljivih proteina odreĊen je 

u radnim probama u odnosu na slepu probu. 

U 1 ml proteinskog reagensa (1 ml 0,5% CuSO4 • H2O u 1% NaKC4H4O6 pomeńa se 

sa 50 ml 2% Na2CO3 u 0,1 mol l
-1

 NaOH) dodat je 0,1 ml supernatanta. Nakon 10 minuta 

uzorku je dodat 0,1 ml Folin-Ciocalteau regensa (razblaņen pre upotrebe destilovanom 

vodom u odnosu 1:2). Nakon 30 minuta merena je apsorbanca. U slepu probu, umesto 

ekstrakta proteina dodat je 0,1 ml 0,1 mol l
-1

 fosfatnog pufera pH 7.0. Sadrņaj rastvorljivih 

proteina izraņen je u mg proteina po gramu sveņe materije. 

 

4.5.5. Aktivnost gvajakol peroksidaze (GPX) 

 

 Aktivnost enzima peroksidaze odreĊena je na osnovu transformacije gvajakola u 

tetragvajakol u toku 1 minuta (Simon et al., 1974). Promena apsorbance merena je 

spektrofotometrijski na λ=436 nm. 

Enzim gvajakol peroksidaza je ekstrahovan iz 1 g sveņeg biljnog materijala koji je 

homogenizovan u fosfatnom puferu pH 7.0. Homogenat je centrifugiran 10 minuta na 10000 

g. 0,1 ml supernatanta dodat je u reakcioni medium koji je sadrņavao 3,0 ml 0,1 mol l
-1

 

fosfatnog-KOH pufera pH 7.0, 0.05 ml rastvora gvajakola (0,22 ml gvajakola do 100 ml 

destilovane vode) i 0,03 ml 12,3 mmol l
-1

 rastvora H2O2. U slepu probu nije dodat ekstrakt 

enzima. 

Aktivnost peroksidaze izraņena je brojem U („unit―) po gramu sveņe materije. 

Jedinica aktivnosti peroksidaze je ona koliĉina enzima koja izaziva transformaciju 1 µmol 

gvajakola u toku 1 min. na 25 
o
C (Simon et al., 1974). 
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4.6. Statistička obrada podataka 

 
Dobijeni podaci obraĊeni su pomoću programa Microsoft Excel i Statistika za 

Windows verzija 10.10. Statistiĉka obrada podataka vrńena je metodom analize varijanse 

(ANOVA) faktorijalnog ogleda. PoreĊenje srednjih vrednosti ispitivanih parametara (genotip, 

tretman) vrńeno je putem Dankanovog testa (Duncan‘s multiple range test) za nivo 

znaĉajnosti p<0.05, ili t-testa. Rezultati su prikazani tabelarno i grafiĉki. U opisu tabele, 

odnosno grafika, za svaki analizirani parametar data je najmanja zajedniĉka razlika (NZR). 

Vrednosti tretmana koje su u tabelama ili graficima oznaĉene istim slovom ne razlikuju se 

znaĉajno za primenjeni stepen znaĉajnosti. Najveća vrednost oznaĉena je slovom „a―, zatim 

vrednosti opadaju po abecednom nizu. Vrednosti su prikazane kao proseĉna vrednost ± 

standardna devijacija. Faktori korelacija su odreĊeni izmeĊu razliĉitih parametara 

korińćenjem srednjih vrednosti u programu Statistika za Windows. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                    

58 

 

 

5. REZULTATI ISTRAŢIVANJA 

5.1. Prvi eksperiment  

 

5.1.1. Morfometrijski parametri  

 

Pod uticajem tretmana konstantne suńe (21-17%vol), dońlo je do znaĉajne redukcije 

relativne visine izbojka kod svih klonova topole u poreĊenju sa kontrolom (38-29%vol) 

(Slika 14). Tretman suńe praćene oporavkom (38-17%vol) takoĊe je uslovio znaĉajno 

smanjenje relativne visine izbojka u odnosu na kontrolu kod većine klonova, ali u manjoj 

meri nego tretman S2 (9%vol). Izuzetak je klon X/32, kod koga su na tretmanu S1 (38-

17%vol) utvrĊene sliĉne vrednosti kao na kontroli. 

 

Slika 14. Relativna promena visine izbojka u zavisnosti od momentalne vlaņnosti zemljińta  

 (NZR redom po klonovima: 0,968; 12,044; 4,974; 1,651; 7,790) 

 

U poreĊenju sa kontrolom (38-29%vol), apikalni rast je bio znaĉajno redukovan na 

oba suńna tretmana (38-17%vol i 21-17%vol) kod svih klonova, izuzev kod klona X/32 gde 

meĊu dobijenim vrednostima nisu utvrĊene statistiĉki znaĉajne razlike (Slika 15). Tretman 

konstantne suńe (21-17%vol) doveo je do smanjenja apikalnog rasta za oko 70% kod klona 

I/2 u poreĊenju sa kontrolom, dok je kod ostalih klonova zabeleņen manji procenat redukcije. 

Statistiĉki znaĉajnih razlika u vrednostima ovog parametra izmeĊu suńnih tretmana nije bilo, 

izuzev kod klona IX/30. 
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Slika 15. Apikalni rast u zavisnosti od momentalne vlaņnosti zemljińta  

(NZR redom po klonovima: 2,917; 3,043; 6,896; 5,540; 2,927) 

 

Pod uticajem suńnih tretmana (38-17%vol i 21-17%vol) relativni broj listova je bio 

znaĉajno smanjen kod klonova IX/30 i I/2 (Slika 16). Kod ostalih genotipova su uoĉena 

neujednaĉena variranja vrednosti ovog parametra na pomenutim tretmanima. Kod genotipova 

VII/25 i X/32, broj listova na tretmanu konstantne suńe (21-17%vol) bio je sliĉan ili veći od 

broja listova na kontroli. Na tretmanu suńe praćene oporavkom (38-17%vol) najveća vrednost 

ovog parametra uoĉena je kod genotipa XI/36. 

 

 

Slika 16. Relativna promena broja listova u zavisnosti od momentalne vlaņnosti 

zemljińta (NZR redom po klonovima: 7,688; 8,840; 3,178; 2,182; 16,630) 
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Vodni deficit na tretmanu konstantne suńe (21-17%vol) uslovio je znaĉajno smanjenje 

relativnog stepena rastenja kod svih klonova, u poreĊenju sa kontrolom (38-29%vol) (Slika 

17). Izuzetak je bio klon X/32, kod koga razlike u vrednostima ovog parametra na pomenuta 

dva tretmana nisu pokazale statistiĉku znaĉajnost. 

 

Slika 17. Relativni stepen rastenja u zavisnosti od momentalne vlaņnosti zemljińta  

(NZR redom po klonovima: 0,005; 0,009; 0,007; 0,006; 0,008) 

 

Dobijene vrednosti indeksa tolerancije na stres izraĉunatog na osnovu visine biljke 

(eng. Plant height stress tolerance index, PHSI) ukazuju na specifiĉna variranja meĊu 

ispitivanim genotipovima (Slika 18). Najveća vrednost ovog indeksa je uoĉena kod klona 

VII/25, i bila je skoro duplo veća od one kod klona IX/30, koji je pokazao najmanji PHSI. 

 

Slika 18. Indeks tolerancije na na stres izraĉunat na osnovu visine biljke kod ispitivanih 

klonova topole (NZR: 14,607) 
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5.1.2. Parametri razmene gasova 

 

Parametri razmene gasova na tretmanima K (38-29%vol), S1 (38-17%vol) i S2 (21-17%vol) 

kvantifikovani prilikom oporavka i nakon njega  

 

 Parametri razmene gasova na tretmanima K, S1 i S2 mereni su neposredno posle 

uspostavljanja optimalnog snabdevanja biljaka vodom, ĉime su dobijeni podaci za oporavak 

(jedanaesti dan od poĉetka primene tretmana). TakoĊe, merenja su vrńena i ĉetvrti dan nakon 

oporavka (petnaesti dan od poĉetka primene tretmana). Pri oba merenja, ovi parametri varirali 

su u zavisnosti od tretmana i genotipa. 

Rezultati merenja parametara razmene gasova pri oporavku prikazani su na Slikama 

19-25. Intenzitet fotosinteze na tretmanu suńe praćene oporavkom (38-17%vol) bio je kod 

većine klonova veći ili bez statistiĉki znaĉajnih razlika u odnosu na intenzitet fotosinteze 

kontrolnih biljaka (38-29%vol) (izuzeci su klonovi IX/30 i XI/36) (Slika 19). Na tretmanu 

konstantne suńe (21-17%vol) intenzitet fotosinteze je znaĉajno opao kod svih klonova. 

Klonovi X/32 i XI/36 su imali najveći intenzitet fotosinteze na pomenutom tretmanu u 

poreĊenju sa ostalim klonovima.  

 

Slika 19. Intenzitet fotosinteze prilikom oporavka  

(NZR redom po klonovima: 1,097; 1,133; 1,994; 0,938; 1,099) 

 

Intenzitet transpiracije je pokazao isti trend promena kao i intenzitet fotosinteze i bio 

je najveći pri tretmanu suńe praćene oporavkom (38-17%vol), pokazujući veće ili sliĉne 

vrednosti intenzitetu transpiracije kontrolnih biljaka (38-29%vol) (Slika 20). Jedino je kod 

genotipa XI/36 zabeleņen znaĉajno manji intenzitet transpiracije na tretmanu S1 (38-17%vol) 

u poreĊenju sa kontrolom. Pod uticajem tretmana konstantne suńe (21-17%vol), kod svih 
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klonova je dońlo do znaĉajnog opadanja vrednosti pomenutog parametra, a najveće vrednosti 

su utvrĊene kod klonova X/32, XI/36 i I/2. 

 

Slika 20. Intenzitet transpiracije prilikom oporavka  

(NZR redom po klonovima: 0,153; 0,215; 0,364; 0,234; 0,143) 

 

U poreĊenju sa kontrolom (38-29%vol), vrednosti trenutne efikasnosti korińćenja 

vode su znaĉajno opale na tretmanima suńe (38-17%vol, 21-17%vol) kod većine klonova 

(Slika 21). Izuzeci su bili klon XI/36 koji je najefikasnije koristio vodu na tretmanu 

konstantne suńe (21-17%vol), i klon I/2 kod koga nije bilo znaĉajne razlike u vrednostima 

ovog parametra izmeĊu kontrole (38-29%vol) i tretmana suńe praćene oporavkom (38-

17%vol). Uticaj tretmana konstantne suńe (21-17%vol) doveo je do najveće redukcije 

trenutne efikasnosti korińćenja vode kod svih klonova, osim kod klona XI/36. 

 

Slika 21. Trenutna efikasnost korińćenja vode prilikom oporavka  

(NZR redom po klonovima: 0,271; 0,155; 0,263; 0,241; 0,196) 
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a
a

bb
b

a
b

aaa

bc
c

cc

0

1

2

3

4

5

6

VII/25 IX/30 X/32 XI/36 I/2

Klonovi

In
te

n
z
ite

t 
tr

a
n
s
p
ir
a
c
ije

 

(m
m

o
l H

2
O

 m
-2
 s

-1
)

38-29%vol

38-17%vol

21-17%vol

a a
a

a ab b
b

b a
c

c

c

ab

b

0

1

2

3

4

5

VII/25 IX/30 X/32 XI/36 I/2

Klonovi

T
re

n
u
tn

a
 e

fik
a
s
n
o
s
t 
k
o
ri
š
ć
e
n
ja

 

v
o
d
e
  

(µ
m

o
l C

O
2
 m

m
o
l-1
 H

2
O

)

38-29%vol

38-17%vol

21-17%vol



                                                                                                                    Rezultati istraživanja 

 

63 

 

 

pomenutom tretmanu imali niņu vrednost ovog parametra u odnosu na ostale klonove, ńto je 

bilo utvrĊeno i pri merenju intenziteta fotosinteze i transpiracije (Slike 19 i 20). U poreĊenju 

sa kontrolom, oporavak na tretmanu S1 (38-17%vol) doveo je do znaĉajnog povećanja 

stomatalne provodljivost kod klonova VII/25 i X/32, dok kod klona I/2 nije bilo znaĉajnih 

promena. MeĊutim, kod genotipova IX/30 i XI/36, vrednosti ovog parametra na tretmanu S1 

(38-17%vol) su bile signifikantno niņe u odnosu na kontrolu.  

 

Slika 22. Stomatalna provodljivost prilikom oporavka  

(NZR redom po klonovima: 0,078; 0,061; 0,115; 0,121; 0,132) 

 

Tretman konstantne suńe (21-17%vol) uslovio je znaĉajnu redukciju intercelularne 

koncentracije CO2 kod svih klonova u poreĊenju sa kontrolom (38-29%vol) (Slika 23). 

Statistiĉki znaĉajnih razlika u intercelularnoj koncentraciji CO2 izmeĊu kontrolnih i biljaka 

na tretmanu suńe praćene oporavkom (38-17%vol) nije bilo kod većine klonova (izuzeci su 

klonovi VII/25 i IX/30). 

 

Slika 23. Intercelularna koncentracija CO2 prilikom oporavka  

(NZR redom po klonovima: 8,533; 6,430; 7,734; 10,586; 7,655) 

b

a
b

a
a

a

b

a

b

a

c c

c
c

b

0.0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

1.2

1.4

1.6

VII/25 IX/30 X/32 XI/36 I/2

Klonovi

S
to

m
a
ta

ln
a
 p

ro
v
o
d
lji
v
o
s
t 

(m
o
l m

-2
 s

-1
)

38-29%vol

38-17%vol

21-17%vol

a b a a ab
a

a
a

a
b c

b
b b

0

50

100

150

200

250

VII/25 IX/30 X/32 XI/36 I/2

Klonovi

In
te

rc
e
lu

la
rn

a
 k

o
n
c
e
n
tr

a
c
ija

 C
O

2
 

(µ
m

o
l m

o
l-1

)

38-29%vol

38-17%vol

21-17%vol



                                                                                                                    Rezultati istraživanja 

 

64 

 

 

Vodni deficit na tretmanu konstantne suńe (21-17%vol) doveo je do statistiĉki 

znaĉajnog povećanja unutrańnje efikasnosti korińćenja vode kod svih klonova (Slika 24). 

Najveća vrednost ovog parametra na pomenutom tretmanu utvrĊena je kod klona VII/25. 

Uticaj kontrole (38-29%vol) i suńe praćene oporavkom (38-17%vol) meĊusobno se znaĉajno 

razlikovao takoĊe kod genotipa VII/25. 

 

Slika 24. Unutrańnja efikasnost korińćenja vode prilikom oporavka  

(NZR redom po klonovima: 4,610; 3,139; 6,044; 6,641; 10,065) 

 

U odnosu na kontrolu (38-29%vol), provodljivost mezofila se znaĉajno smanjila pod 

uticajem tretmana konstantne suńe (21-17%vol) kod svih ispitivanih klonova (Slika 25). 
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parametra, ńto je utvrĊeno i pri merenju intenziteta fotosinteze (Slika 19). Za razliku od njih, 

kod klonova VII/25 i IX/30 su uoĉene najmanje vednosti provodljivosti mezofila na 

pomenutom tretmanu, koje su bile oko dva puta manje u poreĊenju sa vrednostima ovog 

parametra na kontroli (38-29%vol) i na tretmanu suńe praćene oporavkom (38-17%vol). 
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Slika 25. Provodljivost mezofila prilikom oporavka  

(NZR redom po klonovima: 0,008; 0,007; 0,012; 0,007; 0,008) 

 

Rezultati merenja parametara razmene gasova nakon oporavka prikazani su na 

Slikama 26-32. Intenzitet fotosinteze je bio znaĉajno redukovan pod uticajem tretmana 

konstantne suńe (21-17%vol) kod svih klonova (Slika 26). Pomenuto smanjenje je kod većine 

klonova iznosilo u proseku 97% u poreĊenju sa kontrolom (38-29%vol). Neńto manju 

redukciju (90%) ovog parametra pokazao je klon XI/36. Razlika u intenzitetu fotosinteze koja 

je utvrĊena izmeĊu kontrole (38-29%vol) i suńe praćene oporavkom (38-17%vol) bila je 

statistiĉki znaĉajna samo kod klona XI/36.  

 

Slika 26. Intenzitet fotosinteze nakon oporavka  

(NZR redom po klonovima: 0,670; 1,071; 1,473; 0,573; 1,756) 
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klonova. Najveći intenzitet transpiracije na tretmanu suńe praćene oporavkom (38-17%vol) 

imali su klonovi XI/36 i I/2, a na tretmanu konstantne suńe (21-17%vol) klon XI/36.  

 

Slika 27. Intenzitet transpiracije nakon oporavka  

(NZR redom po klonovima: 0,091; 0,154; 0,092; 0,131; 1,105) 

 

Trenutna efikasnost korińćenja vode na tretmanu suńe praćene oporavkom (38-

17%vol) je kod većine klonova bila bez statistiĉki znaĉajnih razlika ili veća u odnosu na 

trenutnu efikasnost korińćenja vode kontrolnih biljaka (38-29%vol) (Slika 28). Izuzetak su 

bili klonovi VII/25 i I/2, kod kojih je utvrĊena znaĉajno niņa vrednost ovog parametra na 

tretmanu S1 (38-17%vol) u poreĊenju sa kontrolom. Pod uticajem tretmana konstantne suńe 

(21-17%vol) dońlo je do signifikantne redukcije WUE kod svih klonova. Najefikasniji po 

pitanju korińĉenja vode na ovom tretmanu (21-17%vol) bio je klon XI/36. 

 

Slika 28. Trenutna efikasnost korińćenja vode nakon oporavka  

(NZR redom po klonovima: 0,309; 0,427; 0,401; 0,269; 0,457) 
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 Stomatalna provodljivost na tretmanu konstantne suńe (21-17%vol) bila je znaĉajno 

smanjena kod svih klonova u poreĊenju sa kontrolom (38-29%vol) i tretmanom suńe praćene 

oporavkom (38-17%vol) (Slika 29). Pomenuto smanjenje je u odnosu na kontrolu u proseku 

iznosilo 98%. Signifikantne razlike u vrednostima ovog parametra izmeĊu kontrolnog (38-

29%vol) i tretmana suńe praćene oporavkom (38-17%vol) utvrĊene su kod klonova VII/25 i 

IX/30. 

 

 

Slika 29. Stomatalna provodljivost nakon oporavka  

(NZR redom po klonovima: 0,034; 0,046; 0,030; 0,012; 0,032) 

 

 U poreĊenju sa kontrolom (38-29%vol), tretman konstantne suńe (21-17%vol) uslovio 

je znaĉajno povećanje intercelularne koncentracije CO2  kod svih klonova, osim kod klona 

XI/36 (Slika 30). IzmeĊu dobijenih vrednosti ovog parametra na kontroli i tretmanu suńe 

praćene oporavkom (38-17%vol) znaĉajne razlike nisu bile uoĉene jedino kod klona I/2, dok 

je u ostalim sluĉajevima vrednost na tretmanu S1 (38-17%vol) bila signifikantno niņa od 

kontrolne (38-29%vol).  
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Slika 30. Intercelularna koncentracija CO2 nakon oporavka  

(NZR redom po klonovima: 17,657; 22,007; 15,633; 12,538; 17,310) 

 

 Pod uticajem tretmana konstantne suńe (21-17%vol), unutrańnja efikasnost korińćenja 

vode neujednaĉeno je varirala kod ispitivanih klonova (Slika 31). Naime, klonovi VII/25, 

X/32 i I/2 su pokazali tendenciju smanjenja vrednosti ovog parametra na tretmanu S2 (21-

17%vol) u poreĊenju sa kontrolom (38-29%vol). Razlike u dobijenim vrednostima izmeĊu 

pomenuta dva tretmana bile su znaĉajne samo kod klona I/2. S druge strane, kod klonova 

IX/30 i XI/36 je uoĉeno znaĉajno povećanje vrednosti ovog parametra na tretmanu S2 (21-

17%vol) u odnosu na kontrolu. U pomenutim uslovima, klon XI/36 je pokazao najveću 

vrednost ovog parametra, ńto je bio sluĉaj i sa intenzitetom fotosinteze, intenzitetom 

transpiracije i WUE (Slike 26, 27 i 28). 

 

Slika 31. Unutrańnja efikasnost korińćenja vode nakon oporavka  

(NZR redom po klonovima: 10,219; 13,540; 9,108; 7,726; 9,264) 

 

 

b b
b

a
bc c c b b

a
a a

b

a

0

50

100

150

200

250

300

350

VII/25 IX/30 X/32 XI/36 I/2

Klonovi

In
te

rc
e
lu

la
rn

a
 k

o
n
c
e
n
tr

a
c
ija

 C
O

2
 

(µ
m

o
l m

o
l-1

)

38-29%vol

38-17%vol

21-17%vol

ab b
a

b

aa ab a b ab
b

a

a

a

b

0

20

40

60

80

100

VII/25 IX/30 X/32 XI/36 I/2

Klonovi

U
n
u
tr

a
š
n
ja

 e
fik

a
s
n
o
s
t 
k
o
ri
š
ć
e
n
ja

 

v
o
d
e

 (
µ
m

o
l C

O
2
 m

o
l-1

 H
2
O

)

38-29%vol

38-17%vol

21-17%vol



                                                                                                                    Rezultati istraživanja 

 

69 

 

 

 Tretman konstantne suńe (21-17%vol) je doveo do znaĉajnog smanjenja provodljivosti 

mezofila kod svih klonova (Slika 32). U odnosu na kontrolu (38-29%vol), redukcija na 

tretmanu S2 (21-17%vol) iznosila je u proseku 96%. MeĊu ispitivanim genotipovima, 

najveću provodljivost mezofila na tretmanu suńe praćene oporavkom (38-17%vol) imao je 

klon X/32, a na tretmanu konstantne suńe (21-17%vol) klon XI/36. 

 

Slika 32. Provodljivost mezofila nakon oporavka  

(NZR redom po klonovima: 0,004; 0,006; 0,009; 0,004; 0,010) 

 

Parametri razmene gasova na tretmanu suše praćene oporavkom (S1) pri različitim nivoima 

momentalne vlažnosti zemljišta 
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klonu I/2, koji je pri momentalnoj vlaņnosti zemljińta 38%vol pokazao znaĉajno veću 

vrednost ovog parametra u poreĊenju sa vrednosti pri momentalnoj vlaņnosti zemljińta 

42%vol. Nakon oporavka, kada je Mvz opala na 25%vol, dońlo je do znaĉajnog smanjenja 

intenziteta fotosinteze kod svih klonova u poreĊenju sa oporavkom (38%vol).  

 

Slika 33. Intenzitet fotosinteze na tretmanu S1 u zavisnosti od momentalne vlaņnosti 

zemljińta (NZR redom po klonovima: 0,992; 0,925; 1,298; 0,868; 0,706) 

 

Dinamika promene intenziteta transpiracije pokazala je isti trend kao i intenzitet 

fotosinteze: smanjenje pre oporavka, povećanje pri oporavku i ponovo smanjenje sa 

opadanjem nivoa momentalne vlaņnosti zemljińta (Slika 34). TakoĊe, pod uticajem vodnog 

deficita neposredno pre oporavka (17%vol), vrednosti ovog parametra su kod svih klonova 

bile u najvećoj meri redukovane. Stimulativni efekat oporavka (38%vol) se najbolje ogledao 

kod klona XI/36, koji se izdvojio kao jedini genotip kod koga je vrednost intenziteta 

transpiracije pri oporavku bila veća od vrednosti ovog parametra pri Mvz 42%vol. 

 

Slika 34. Intenzitet transpiracije na tretmanu S1 u zavisnosti od momentalne vlaņnosti 

zemljińta (NZR redom po klonovima: 0,132; 0,156; 0,152; 0,254; 0,074) 
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odnosu na trenutnu efikasnost korińćenja vode biljaka pri momentalnoj vlaņnosti zemljińta 
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uslovima dok su se klonovi IX/30 i I/2 tada pokazali najefikasnijim u korińćenju vode. 

Oporavak (38%vol) je takoĊe imao stimulativni efekat na WUE, jer su vrednosti ovog 

parametra bile sliĉne ili veće u poreĊenju sa vrednostima pri momentalnoj vlaņnosti zemljińta 

42%vol. Umeren vodni deficit nakon oporavka, pri Mvz 25%vol, uslovio je priliĉno visoke 

vrednosti ovog parametra koje se kod većine genotipova nisu znaĉajno razlikovale ili su bile 

veće u odnosu na vrednosti pri Mvz 42%vol (izuzetak je bio klon VII/25 kod koga su 

utvrĊene signifikantno niņe vrednosti od poĉetnih). 

 

Slika 35. Trenutna efikasnost korińćenja vode na tretmanu S1 u zavisnosti od momentalne 

vlaņnosti zemljińta (NZR redom po klonovima: 0,226; 0,255; 0,272; 0,296; 0,171) 

 

Stomatalna provodljivost je kod svih klonova bila najznaĉajnije redukovana pri jakom 

vodnom deficitu pre oporavka (17%vol) (Slika 36). Ponovno uspostavljanje optimalnog 

snabdevanja biljaka vodom – oporavak (38%vol) dovelo je do povećanja stomatalne 

provodljivosti kod svih genotipova, do te mere da je ona bila veća ili bez statistiĉki znaĉajnih 

razlika u odnosu na stomatalnu provodljivosti pri momentalnoj vlaņnosti zemljińta 42%vol. U 

poreĊenju sa poĉetnim vrednostima (pri Mvz 42%vol), povećanje stomatalne provodljivosti 

pri oporavku (38%vol) bilo je najveće kod klona I/2. Vodni deficit nakon oporavka (25%vol) 

uslovio je znaĉajanu redukciju stomatalne provodljivosti kod svih genotipova. 

 

Slika 36. Stomatalna provodljivost na tretmanu S1 u zavisnosti od momentalne vlaņnosti 

zemljińta (NZR redom po klonovima: 0,050; 0,075; 0,074; 0,074; 0,047) 

 

a bc ab
b dc

d
c c e

a

a

b

d

a
a b

a
a b

b c ab
ab c

0

1

2

3

4

5

6

VII/25 IX/30 X/32 XI/36 I/2

Klonovi

T
re

n
u
tn

a
 e

fi
k
a
s
n
o
s
t 

k
o
ri
š
ć
e
n
ja

 v
o
d
e
 

(µ
m

o
l 
C

O
2
 m

m
o
l-1

 H
2
O

)

42%vol

25%vol

17%vol

38%vol

25%vol

a

a
b

b

b

c
b

c
c

c

d c d d d

a
a

a

a

a

b b c b c

0.0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

1.2

1.4

1.6

VII/25 IX/30 X/32 XI/36 I/2

Klonovi

S
to

m
a
ta

ln
a
 p

ro
v
o
lji

v
o
s
t 

(m
o
l 
m

-2
 s

-1
)

42%vol

25%vol

17%vol

38%vol

25%vol



                                                                                                                    Rezultati istraživanja 

 

72 

 

 

Sa opadanjem nivoa momentalne vlaņnosti zemljińa (42%vol, 25%vol, 17%vol), 

intercelularna koncentracija CO2 pokazala je trend povećanja kod svih genotipova (Slika 37). 

Kod klonova VII/25, X/32 i XI/36 najznaĉajnije povećanje ovog parametra je utvrĊeno u 

uslovima vodnog deficita neposredno pre oporavka (17%vol). Kod preostala dva klona 

(IX/30 i I/2) najveće vrednosti ovog parametra uoĉene su takoĊe pre oporavka, ali pri 

momentalnoj vlaņnosti zemljińta 25%vol. Prilikom oporavka (38%vol), vrednosti 

intercelularne koncentracije CO2 su kod svih klonova bile veće ili bez statistiĉki znaĉajnih 

razlika u odnosu na vrednosti pri momentalnoj vlaņnosti zemljińta 42%vol, ńto je bio sluĉaj i 

sa vrednostima nakon oporavka (Mvz 25%vol). Klon XI/36 se izdvojio kao genotip koji je 

imao najvińe vrednosti ovog parametra neposredno pre oporavka (17%vol), kao i tokom 

oporavka (38%vol). 

 

Slika 37. Intercelularna koncentracija CO2 na tretmanu S1 u zavisnosti od momentalne 

vlaņnosti zemljińta (NZR redom po klonovima: 9,278; 10,942; 10,152; 14,023; 7,334) 
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Slika 38. Unutrańnja efikasnost korińćenja vode na tretmanu S1 u zavisnosti od momentalne 

vlaņnosti zemljińta (NZR redom po klonovima: 3,923; 5,024; 3,203; 8,587; 2,521) 

 

Provodljivost mezofila se menjala sliĉno kao i intenzitet fotosinteze. Vrednosti ovog 

parametra su bile najveće u uslovima dobre snabdevenosti biljaka vodom (42%vol, 38%vol), 

sa tendencijom opadanja kako se momentalna vlaņnost zemljińta sniņavala (Slika 39). 
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mezofila u uslovima suńe neposredno pre oporavka (17%vol), ńto je bilo utvrĊeno i pri 

merenju intenziteta fotosinteze (Slika 33).  

 

Slika 39. Provodljivost mezofila na tretmanu S1 u zavisnosti od momentalne vlaņnosti 

zemljińta (NZR redom po klonovima: 0,007; 0,006; 0,001; 0,005; 0,005) 
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vrednosti parametra Fv/Fm. Pomenuta redukcija se moņe smatrati indikativnom za 

potvrĊivanje naruńavanja fotohemijske efikasnosti PSII. 

 

Tabela 10. Fluorescencija hlorofila i kvantni prinos prilikom oporavka i nakon njega u 

zavisnosti od momentalne vlaņnosti zemljińta 

Klon 
Mvz  

(%vol) 

Fv/Fm 

prilikom oporavka nakon oporavka 

VII/25 

38-29 0,82 ± 0,00 a 0,80 ± 0,01 a 

38-17 0,82 ± 0,00 b 0,77 ± 0,01 a 

21-17 0,81 ± 0,00 b 0,80 ± 0,02 a 

                        NZR:  0,006 0,020 

IX/30 

38-29 0,78 ± 0,05 a 0,78 ± 0,02 a 

38-17 0,80 ± 0,01 a 0,79 ± 0,02 a 

21-17 0,82 ± 0,01 a 0,79 ± 0,01 a 

                        NZR:  0,044 0,026 

X/32 

38-29 0,81 ± 0,02 ab 0,77 ± 0,03 a 

38-17 0,80 ± 0,01 b 0,79 ± 0,01 a 

21-17 0,82 ± 0,01 a 0,80 ± 0,01 a 

                        NZR:  0,022 0,030 

XI/36 

38-29 0,80 ± 0,00 b 0,77 ± 0,01 b 

38-17 0,80 ± 0,01 b 0,81 ± 0,02 a 

21-17 0,82 ± 0,01 a 0,81 ± 0,01 a 

                        NZR:  0,009 0,024 

I/2 

38-29 0,81 ± 0,02 a 0,79 ± 0,01 b 

38-17 0,81 ± 0,01 a 0,81 ± 0,01 a 

21-17 0,82 ± 0,00 a 0,80 ± 0,01 ab  

                        NZR: 0,020 0,015 

*vrednosti oznaĉene istim slovom u kolonama ne razlikuju se znaĉajno za p<0,05 

 

5.1.4. Koncentracija fotosintetičkih pigmenata  

 

Koncentracija pigmenata u listovima ispitivanih klonova nije znaĉajno opala pod 

uticajem suńnih tretmana (38-17%vol i 21-17%vol) (Tabela 11). Sadrņaj hlorofila i 

karotenoida je na tretmanima suńe bio veći ili bez statistiĉki znaĉajnih razlika u odnosu na 

vrednosti na kontroli (38-29%vol). Uticaj dva suńna tretmana meĊusobno se znaĉajno 

razlikovao kod klonova: VII/25 (sadrņaj hlorofila b), IX/30, X/32  (sadrņaj hlorofila a i 

sadrņaj hlorofila a+b) i I/2 (sadrņaj hlorofila a). U navedenim sluĉajevima, najveća 

koncentracija pomenutih pigmenata bila je utvrĊena na tretmanu suńe praćene oporavkom 

(38-17%vol), sa izuzetkom kod klona VII/25, kada je u pitanju sadrņaj hlorofila b. Na 
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tretmanu konstantne suńe (21-17%vol), klon I/2 je imao najveće vrednosti svih fotosintetiĉkih 

pigmenata u poreĊenju sa ostalim klonovima. 

 

Tabela 11. Koncentracija fotosintetiĉkih pigmenata u zavisnosti od momentalne vlaņnosti 

zemljińta  

Klon 
Mvz 

(%vol) 

Hlorofil a Hlorofil b Hlorofil a+b  Karotenoidi 

mg g
-1

 suve materije 

VII/25 

38-29 

38-17 

21-17 

6,49 ± 0,94 b 

10,84  ± 0,02 a 

10,72 ± 0,02 a 

1,93 ± 0,16 c 

2,89 ± 0,04 b 

3,35 ± 0,03 a 

8,42 ± 1,07 b 

13,73 ± 0,03 a 

14,07 ± 0,03 a 

1,93 ± 0,22 b 

3,04 ± 0,01 a 

3,21 ± 0,01 a 

NZR: 1,085 0,199 1,237 0,259 

IX/30 

38-29 

38-17 

21-17 

8,19 ± 0,30 c 

10,01 ± 0,07 a 

8,61 ± 0,10 b 

3,20 ± 1,16 a 

3,00 ± 0,09 a 

2,64 ± 0,24 a 

11,39 ± 1,40 ab 

13,01 ± 0,02 a 

11,25 ± 0,34 b 

3,04 ± 0,96 a 

3,04 ± 0,08 a 

2,50 ± 0,02 a 

NZR: 0,375 1,366 1,657 1,114 

X/32 

38-29 

38-17 

21-17 

5,55 ± 0,46 c 

9,61 ± 0,36 a 

8,67 ± 0,01 b 

2,53 ± 0,53 a 

3,35 ± 0,66 a 

2,46 ± 0,13 a 

8,08 ± 0,35 c 

12,96 ± 1,01 a 

11,14 ± 0,13 b 

1,54 ± 0,29 b 

2,87 ± 0,06 a 

2,65 ± 0,05 a 

NZR: 0,674 0,984 1,239 0,349 

XI/36 

38-29 

38-17 

21-17 

8,84 ± 0,93 b 

10,54 ± 0,01 a 

11,01 ± 0,01 a 

3,21 ± 0,34 a 

2,99 ± 0,12 a 

3,14 ± 0,03 a 

12,05 ± 1,09 b 

13,52 ± 0,13 a 

14,15 ± 0,04 a 

2,64 ± 0,22 b 

3,21 ± 0,02 a 

3,39 ± 0,01 a 

NZR: 1,076 0,420 1,265 0,255 

I/2 

38-29 

38-17 

21-17 

6,59 ± 0,48 c 

15,03 ± 0,04 a 

13,88 ± 0,46 b 

2,36 ± 0,14 b 

4,86 ± 0,21 a 

4,95 ± 0,72 a 

8,95 ± 0,59 b 

19,89 ± 0,17 a 

18,83 ± 1,17 a 

2,02 ± 0,15 b 

4,40 ± 0,02 a 

3,60 ± 0,81 a 

NZR: 0,773 0,878 1,527 0,949 

*vrednosti oznaĉene istim slovom u kolonama ne razlikuju se znaĉajno za p<0,05 

 

5.1.5. Sadrţaj prolina  

 

Sadrņaj prolina u listovima ispitivanih klonova se povećavao sa jaĉinom vodnog 

deficita (Slika 40). Na tretmanu suńe praćene oporavkom (38-17%vol), sadrņaj prolina je kod 

klonova X/32 i I/2 bio bez statistiĉki znaĉajnih razlika u odnosu na sadrņaj prolina kontrolnih 

biljaka, dok su kod preostala tri klona (VII/25, IX/30 i XI/36) uoĉene signifikantno veće 

vrednosti. Pod uticajem tretmana konstantne suńe (21-17%vol) sadrņaj prolina se znaĉajno 

povećao kod svih klonova, a najveće povećanje je utvrĊeno kod klonova VII/25 (devet puta 

veće u odnosu na kontrolu) i I/2 (ĉetiri puta veće u odnosu na kontrolu). 
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Slika 40. Sadrņaj prolina u zavisnosti od momentalne vlaņnosti zemljińta  

(NZR redom po klonovima: 4,665; 2,711; 3,449; 3,005; 2,285) 

 

5.1.6. Aktivnost nitrat-reduktaze (ANR) 

 

 Tretman konstantne suńe (21-17%vol) je uticao na znaĉajno smanjenje aktivnosti nitrat-

reduktaze u listovima kod svih klonova topole (Slika 41). U poreĊenju sa kontrolom (38-

29%vol), vrednost ovog parametra na tretmanu konstantne suńe se najvińe redukovala kod 

klona VII/25 (skoro 5 puta), a najmanje kod klona XI/36 (2 puta). Dobijene vrednosti ovog 

parametra na tretmanu suńe praćene oporavkom (38-17%vol) bile su signifikantno niņe od 

onih na kontroli kod genotipova X/32 i I/2, dok su kod preostla tri klona (VII/25, IX/30, 

XI/36) one bile sliĉne ili veće u odnosu na kontrolu. Najveću aktivnost ovog enzima na 

pomenuta dva tretmana (38-29%vol i 38-17%vol) pokazao je klon IX/30. 

 

Slika 41. Aktivnost nitrat-reduktaze u zavisnosti od momentalne vlaņnosti zemljińta 

 (NZR redom po klonovima: 9,594; 17,547; 3,249; 6,685; 1,142) 
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5.1.7. Sadrţaj malondialdehida (MDA) 

 

Pod uticajem suńnih tretmana (38-17%vol i 21-17%vol) sadrņaj malondialdehida se 

povećao kod svih klonova topole (Slika 42). Jedino je kod genotipa IX/30 na tretmanu 

konstantne suńe (21-17%vol) uoĉena niņa vrednost u poreĊenju sa kontrolom (38-29%vol), 

ali se nije statistiĉki znaĉajno razlikovala od nje. Kod klonova IX/30, X/32, XI/36 sadrņaj 

MDA se na tretmanu S2 (21-17%vol) nije znaĉajno razlikovao od vrednosti na kontroli, dok 

je kod preostala dva klona (VII/25 i I/2) on bio signifikantno veći u poreĊenju sa kontrolom. 

MeĊu suńnim tretmanima nije bilo statistiĉki znaĉajnih razlika u vrednostim ovog parametra 

kod klonova VII/25 i IX/30, dok je kod klonova X/32 i XI/36 vrednost bila znaĉajno veća na 

tretmanu S1 (38-17%vol). Jedino je genotip I/2 pokazao postepeno povećanje sadrņaja MDA 

sa napredovanjem vodnog deficita na primenjenim tretmanima. 

 

Slika 42. Sadrņaj malondialdehida u zavisnosti od momentalne vlaņnosti zemljińta  

(NZR redom po klonovima: 10,306; 6,377; 3,554; 4,926; 1,259) 
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Slika 43. Sadrņaj rastvorljivih proteina u zavisnosti od momentalne vlaņnosti zemljińta 

(NZR redom po klonovima: 3,387; 1,598; 0,565; 3,565; 1,885) 
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5.1.9. Aktivnost gvajakol peroksidaze (GPX) 

 

 Variranja u aktivnosti gvajakol peroksidaze pod uticajem suńnih tretmana (38-17%vol i 

21-17%vol) bila su genotipski specifiĉna (Tabela 12). U odnosu na kontrolu (38-29%vol), 

suńni tretmani su uticali na znaĉajnu redukciju ovog enzima kod klonova VII/25, IX/30 i 

X/32. MeĊutim, kod klona XI/36 vrednosti ovog parametra na suńnim tretmanima su bile 

sliĉne kontrolnim vrednostima, dok su kod klona I/2 bile statistiĉki veće u odnosu na njih. 

 

Tabela 12. Aktivnost gvajakol peroksidaze u zavisnosti od momentalne vlaņnosti zemljińta 

Klon 
Mvz  

(%vol) 

Aktivnost gvajakol peroksidaze  

(µ mol gvajakol min
-1

 mg
-1

 proteina) 

VII/25 

38-29 

38-17 

21-17 

0,040 ± 0,000 a 

0,001 ± 0,000 c  

0,004 ± 0,001 b  

NZR: 0,001 

IX/30 

38-29 

38-17 

21-17 

0,118 ± 0,005 a 

0,001 ± 0,000 b 

0,012 ± 0,014 b 

NZR: 0,014 

X/32 

38-29 

38-17 

21-17 

0,688 ± 0,145 a 

0,004 ± 0,000 b 

0,006 ± 0,003 b 

NZR: 0,134 

XI/36 

38-29 

38-17 

21-17 

0,003 ± 0,000 ab 

0,002 ± 0,001 b 

0,004 ± 0,001 a 

NZR: 0,001 

I/2 

38-29 

38-17 

21-17 

0,003 ± 0,000 c 

0,015 ± 0,000 a  

0,004 ± 0,000 b 

NZR: 0,001 

*vrednosti oznaĉene istim slovom u kolonama ne razlikuju se znaĉajno za p<0,05 
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5.1.10. Korelacije 

 

Pomoću programa Statistika za Windows uraĊena je analiza dobijenih podataka za svaki 

klon pojedinaĉno, na tretmanu S1. Korelacije izmeĊu parametara razmene gasova na 

pomenutom tretmanu prikazane su u Tabelama 13-17.  

Znaĉajna pozitivna korelacija je kod svih klonova utvrĊena izmeĊu: 

 intenziteta fotosinteze (A) i intenziteta transpiracije (E) (izuzetak je klon IX/30), 

 intenziteta fotosinteze (A) i stomatalne provodljivosti (gs), 

 intenziteta fotosinteze (A) i provodljivosti mezofila (gm), 

 intenziteta transpiracije (E) i provodljivosti mezofila (gm) (izuzeci su klonovi IX/30 i 

I/2), 

 stomatalne provodljivosti (gs) i provodljivosti mezofila (gm). 

 

Znaĉajna negativna korelacija je kod većine klonova konstatovana izmeĊu: 

 intenziteta fotosinteze (A) i unutrańnje efikasnosti korińćenja vode (WUEi) (izuzetak 

je klon IX/30), 

 intenziteta transpiracije (E) i unutrańnje efikasnosti korińćenja vode (WUEi) (izuzetak 

je klon XI/36), 

 intercelularne koncentracije CO2 (ci) i provodljivosti mezofila (gm) (izuzeci su klonovi 

IX/30 i XI/36). 

 

Tabela 13. Korelacije izmeĊu parametara razmene gasova na tretmanu S1 kod klona VII/25 

 

 A E WUE gs ci WUEi gm 

A 1,00 0,96* 0,28 0,98* -0,88* -0,95* 1,00* 

E 0,96* 1,00 0,00 0,89* -0,91* -0,94* 0,96* 

WUE 0,28 0,00 1,00 0,45 -0,07 -0,12 0,28 

gs 0,98* 0,89* 0,45 1,00 -0,83 -0,91* 0,98* 

ci -0,88* -0,91* -0,07 -0,83 1,00 0,77 -0,91* 

WUEi -0,95* -0,94* -0,12 -0,91* 0,77 1,00 -0,93* 

gm 1,00* 0,96* 0,28 0,98* -0,91* -0,93* 1,00 

*Oznaĉene korelacije su znaĉajne na nivou znaĉajnosti p<0,05 
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Tabela 14. Korelacije izmeĊu parametara razmene gasova na tretmanu S1 kod klona IX/30 

 

 A E WUE gs ci WUEi gm 

A 1,00 0,80 -0,13 0,99* -0,72 -0,83 0,99* 

E 0,80 1,00 -0,69 0,83 -0,25 -0,97* 0,75 

WUE -0,13 -0,69 1,00 -0,17 -0,43 0,65 -0,06 

gs 0,99* 0,83 -0,17 1,00 -0,68 -0,82 0,98* 

ci -0,72 -0,25 -0,43 -0,68 1,00 0,30 -0,80 

WUEi -0,83 -0,97* 0,65 -0,82 0,30 1,00 -0,77 

gm 0,99* 0,75 -0,06 0,98* -0,80 -0,77 1,00 

*Oznaĉene korelacije su znaĉajne na nivou znaĉajnosti p<0,05 

 

Tabela 15. Korelacije izmeĊu parametara razmene gasova na tretmanu S1 kod klona X/32 

 

 A E WUE gs ci WUEi gm 

A 1,00 0,95* 0,42 0,93* -0,91* -1,00* 1,00* 

E 0,95* 1,00 0,11 0,81 -0,96* -0,95* 0,95* 

WUE 0,42 0,11 1,00 0,61 -0,11 -0,41 0,41 

gs 0,93* 0,81 0,61 1,00 -0,72 -0,92* 0,92* 

ci -0,91* -0,96* -0,11 -0,72 1,00 0,90* -0,93* 

WUEi -1,00* -0,95* -0,41 -0,92* 0,90* 1,00 -0,98* 

gm 1,00* 0,95* 0,41 0,92* -0,93* -0,98* 1,00 

*Oznaĉene korelacije su znaĉajne na nivou znaĉajnosti p<0,05 

 

Tabela 16. Korelacije izmeĊu parametara razmene gasova na tretmanu S1 kod klona XI/36 

 

 A E WUE gs ci WUEi gm 

A 1,00 0,98* 0,97* 0,92* -0,85 -0,91* 1,00* 

E 0,98* 1,00 0,92* 0,83 -0,94* -0,80 0,99* 

WUE 0,97* 0,92* 1,00 0,91* -0,77 -0,93* 0,96* 

gs 0,92* 0,83 0,91* 1,00 -0,60 -0,97* 0,90* 

ci -0,85 -0,94* -0,77 -0,60 1,00 0,55 -0,87 

WUEi -0,91* -0,80 -0,93* -0,97* 0,55 1,00 -0,89* 

gm 1,00* 0,99* 0,96* 0,90* -0,87 -0,89* 1,00 

*Oznaĉene korelacije su znaĉajne na nivou znaĉajnosti p<0,05 

 

Tabela 17. Korelacije izmeĊu parametara razmene gasova na tretmanu S1 kod klona I/2 

 

 A E WUE gs ci WUEi gm 

A 1,00 0,89* -0,20 0,99* -0,87 -0,90* 1,00* 

E 0,89* 1,00 -0,61 0,85 -0,61 -0,99* 0,86 

WUE -0,20 -0,61 1,00 -0,12 -0,19 0,60 -0,14 

gs 0,99* 0,85 -0,12 1,00 -0,86 -0,84 0,99* 

ci -0,87 -0,61 -0,19 -0,86 1,00 0,65 -0,90* 

WUEi -0,90* -0,99* 0,60 -0,84 0,65 1,00 -0,88 

gm 1,00* 0,86 -0,14 0,99* -0,90* -0,88 1,00 

*Oznaĉene korelacije su znaĉajne na nivou znaĉajnosti p<0,05 
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5.2. Drugi eksperiment  

5.2.1. Morfometrijski parametri 

 

Populacije hrasta lužnjaka 

 

Kod obe populacije hrasta luņnjaka, tretman konstantne suńe (9%vol) nije uslovio 

znaĉajnu promenu relativne visine biljaka u odnosu na kontrolu (32-25%vol) (Slika 44). Kod 

populacije L1, tretman suńe praćene oporavkom (32-9%vol) doveo je do znaĉajne redukcije 

relativne visine biljaka, dok kod populacije L2 nisu uoĉene statistiĉki znaĉajne razlike u 

poreĊenju sa kontrolom (32-25%vol). 

 

Slika 44. Relativna promena visine biljaka kod populacija hrasta luņnjaka u zavisnosti od 

momentalne vlaņnosti zemljińta (NZR za L1: 23,355; NZR za L2: 8,487) 

 

Tretman suńe praćene oporavkom (32-9%vol) doveo je do znaĉajne redukcije 

apikalnog rasta kod obe populacije hrasta luņnjaka u poreĊenju sa kontrolom (32-25%vol) 

(Slika 45). Jak vodni deficit na tretmanu konstantne suńe (9%vol) nije do te mere uslovio 

smanjenje apikalnog rasta, ali je redukcija ipak bila znaĉajna kod populacije L2 u odnosu na 

kontrolu, dok kod populacije L1 to nije bio sluĉaj.  
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Slika 45. Apikalni rast kod populacija hrasta luņnjaka u zavisnosti od momentalne vlaņnosti 

zemljińta (NZR za L1: 0,835; NZR za L2: 0,884) 

 

Obe populacije hrasta luņnjaka pokazale su tendenciju smanjenja relativnog broja 

listova na tretmanu konstantne suńe (Slika 46). U poreĊenju sa kontrolom (32-25%vol), 

pomenuto smanjenje je bilo statistiĉki znaĉajno samo kod populacije L2. Na tretmanu suńe 

praćene oporavkom (32-9%vol), populacija L1 je pokazala znaĉajno manju vrednost ovog 

parametra u poreĊenju sa kontrolom, dok je kod populacije L2 zabeleņena znaĉajno veća 

vrednost nego na ostalim tretmanima. 

 

Slika 46. Relativna promena broja listova kod populacija hrasta luņnjaka u zavisnosti od 

momentalne vlaņnosti zemljińta (NZR za L1: 34,944; NZR za L2: 15,973) 

 

Relativni stepen rastenja bio je veoma visok na tretmanu konstantne suńe (9%vol) kod 

obe populacije hrasta luņnjaka (Slika 47). Vrednosti ovog parametra na pomenutom tretmanu 

se nisu signifikantno razlikovale od onih na kontroli (32-25%vol). Kod populacije L1 je 

primećena signifikantno niņa vrednost relativnog stepena rastenja na tretmanu suńe praćene 
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oporavkom (32-9%vol) u poreĊenju sa prostala dva tretmana (K, S2), dok kod populacije L2 

variranje pomenutog parametra nije bilo znaĉajno meĊu primenjenim tretmanima.  

 

 

Slika 47. Relativni stepen rastenja kod populacija hrasta luņnjaka u zavisnosti od momentalne 

vlaņnosti zemljińta (NZR za L1: 0,010; NZR za L2: 0,008) 

 

Indeks tolerancije na stres izraĉunat na osnovu visine biljke (eng. Plant height stress 

tolerance index, PHSI) bio je znaĉajno veći kod populacije L1 (PHSI=97,88%) nego kod 

populacije L2 (PHSI=73,25%) (Tabela 18).  

 

Tabela 18. Indeks tolerancije na stres izraĉunat na osnovu visine biljke (PHSI) 

Naziv populacije PHSI (%) 

populacije hrasta 

luņnjaka 

populacija L1 97,88 ± 1,93  

populacija L2 73,25 ± 6,93 *** 

p-vrednost: < 0,001 

 

Populacije hrasta cera 

 

Tretman konstantne suńe (9%vol) nije imao negativan uticaj na relativnu visinu 

biljaka kod populacija hrasta cera (Slika 48). Naime, kod populacije C1, vrednost ovog 

parametra je na pomenutom tretmanu bila blizu 6 puta veća od vrednosti na kontroli (32-

25%vol), dok se kod populacije C2 nije znaĉajno razlikovala od kontrolne vrednosti. Na 

tretmanu suńe praćene oporavkom (32-9%vol), relativna promena visine biljaka se ni kod 

jedne populacije nije signifikantno razlikovala u poreĊenju sa vrednostima na kontroli. 
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Slika 48. Relativna promena visine biljaka kod populacija hrasta cera u zavisnosti od 

momentalne vlaņnosti zemljińta (NZR za C1: 38,181; NZR za C2: 27,624) 

 

Uticaj suńnih tretmana (32-9%vol i 9%vol) na apikalni rast varirao je specifiĉno u 

zavisnosti od populacije (Slika 49). Kod populacije C1, vrednosti ovog parametra na 

pomenutim tretmanima su bile signifikantno veće u poreĊenju sa kontrolom (32-25%vol). 

Naime, najveći apikalni rast je zabeleņen na tretmanu konstantne suńe (9%vol) i bio je 2 puta 

veći nego na kontroli. S druge strane, kod populacije C2 nisu utvrĊena znaĉajna variranja u 

vrednostima apikalnog rasta meĊu primenjenim tretmanima. 

 

Slika 49. Apikalni rast kod populacija hrasta cera u zavisnosti od momentalne vlaņnosti 

zemljińta (NZR za C1: 0,719; NZR za C2: 1,090) 

 

Suńni tretmani (32-9%vol i 9%vol) su takoĊe uslovili populacijski-specifiĉno 

variranje i kada je u pitanju relativni broj listova (Slika 50). Kod populacije C2, vrednosti 

ovog parametra imale su tendenciju opadanja, a kod populacije C1 tendenciju povećanja, sa 

smanjenjem momentalne vlaņnosti zemljińta. Dobijene vrednosti na suńnim tretmanima (32-
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25%vol i 32-9%vol) se nisu signifikantno razlikovale u odnosu na kontrolu kod populacije 

C1. MeĊutim, kod populacije C2, relativan broj listova je na tretmanu konstantne suńe 

(9%vol) bio znaĉajno manji nego na kontroli. 

 

Slika 50. Relativna promena broja listova kod populacija hrasta cera u zavisnosti od 

momentalne vlaņnosti zemljińta (NZR za C1: 57,333; NZR za C2: 81,656) 

 

U poreĊenju sa kontrolom (32-25%vol), relativni stepen rastenja na tretmanu 

konstantne suńe (9%vol) bio je znaĉajno veći kod populacije C1, dok se kod populacije C2 

nije znaĉajno razlikovao od kontrolnih vrednosti (Slika 51). Kod obe populacije, vrednosti 

ovog parametra na tretmanu suńe praćene oporavkom (32-9%vol) nisu signifikantno varirale 

u odnosu na kontrolu. 

 

Slika 51. Relativni stepen rastenja kod populacija hrasta cera u zavisnosti od momentalne 

vlaņnosti zemljińta (NZR za C1: 0,021; NZR za C2: 0,016) 

 

Populacija C1 je imala znaĉajno veći indeks tolerancije na stres izraĉunat na osnovu 

visine biljke (PHSI=126,00%) u poreĊenju sa populacijom C2 (PHSI=81,63%) (Tabela 19). 
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Tabela 19. Indeks tolerancije na stres izraĉunat na osnovu visine biljke (PHSI) 

Naziv populacije PHSI (%) 

populacije hrasta 

cera 

populacija C1 126,00 ± 1,15  

populacija C2 81,63 ± 1,89 *** 

p-vrednost: < 0,001 

 

5.2.2. Karakteristike stoma 

 

Populacije hrasta lužnjaka 

 

Suńni tretmani (32-9%vol i 9%vol) su kod obe populacije hrasta luņnjaka doveli do 

redukcije dimenzija stoma u odnosu na kontrolu (izuzetak je duņina stoma kod populacije L1 

na tretmanu S1) (Tabela 20). Kod populacije L1, pomenuto smanjenje je bilo znaĉajno jedino 

kod ńirine stoma pri tretmanu konstantne suńe (9%vol). S druge strane, kod populacije L2, 

dimenzije stoma su se signifikantno smanjile na oba suńna tretmana, pri ĉemu je redukcija 

bila veća na suńi jaĉeg intenziteta (9%vol).  

 

Tabela 20. Dimenzije stoma kod populacija hrasta luņnjaka u zavisnosti od momentalne 

vlaņnosti zemljińta 

Populacije 

hrasta 

luţnjaka 

Mvz 

(%vol) 

Duţina stoma 

(μm) 

Širina stoma 

(μm) 

Površina stoma 

(μm
2
) 

L1 

32-25 23,74 ± 1,11 ab  18,29 ± 0,65 a 390,63 ± 25,68 a 

32-9 23,93 ± 0,63 a  17,68 ± 0,77 ab 389,97 ± 20,51 a 

9 22,92 ± 1,10 b 16,95 ± 0,78 b 375,52 ± 31,80 a 

NZR: 0,797 0,752 14,993 

L2 

32-25 25,85 ± 1,31 a 19,23 ± 1,15 a 439,55 ± 27,80 a  

32-9 24,47 ± 0,82 b 17,60 ± 0,72 b 384,60 ± 16,93 b  

9 22,60 ± 0,76 c 16,86 ± 0,70 c 336,17 ± 23,34 c 

NZR: 0,702 0,696 12,258 

*vrednosti oznaĉene istim slovom u kolonama ne razlikuju se znaĉajno za p<0,05 

 

Primenjeni tretmani nisu znaĉajno uticali na promenu gustine stoma i gustine 

epidermalnih ćelija kod populacije L1 (Tabela 21). MeĊutim, kod populacije L2 je pod 

uticajem tretmana konstantne suńe (9%vol) dońlo do znaĉajnog povećanja gustine stoma i 

gustine epidermalnih ćelija u poreĊenju sa kontrolom (32-25%vol). Indeks stoma nije bio 

znaĉajno promenjen pod uticajem primenjenih tretmana kod obe populacije.  
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Tabela 21. Gustina stoma, gustina epidermalnih ćelija i indeks stoma kod populacija hrasta 

luņnjaka u zavisnosti od momentalne vlaņnosti zemljińta  

Populacije 

hrasta 

luţnjaka 

Mvz 

(%vol) 

Gustina stoma  

(broj mm
-2

) 

Gustina 

epidermalnih ćelija 

(broj mm
-2

) 

Indeks stoma 

(%) 

L1 

32-25 215,05 ± 38,01 a 974,26 ± 108,94 a 18,05 ± 1,96 a 

32-9 214,60 ± 23,66 a 925,57 ± 53,02 a 18,85 ± 2,33 a 

9 202,43 ± 32,21 a 1006,27 ±136,38 a 16,73 ± 1,24 a 

NZR: 43,882 145,136 2,613 

L2 

32-25 174,92 ± 33,50 b 894,91 ± 66,98 b 16,24 ± 1,64 a 

32-9 178,08 ± 22,71 b 940,45 ± 91,53 ab 15,95 ± 1,77 a 

9 239,39 ± 41,15 a 1063,07 ± 139,65 a 18,41 ± 2,33 a 

NZR: 45,916 143,130 2,672 

*vrednosti oznaĉene istim slovom u kolonama ne razlikuju se znaĉajno za p<0,05 
 

Populacije hrasta cera  

 

Kod populacija hrasta cera, dimenzije stoma su pod uticajem suńnih tretmana (32-

9%vol i 9%vol) varirale specifiĉno u zavisnosti od populacije (Tabela 22). Kod populacije 

C1, duņina i povrńina stoma se nisu znaĉajno menjale pod uticajem tretmana S1 i S2 u 

poreĊenju sa kontrolom (32-25%vol). MeĊutim, ńirina stoma je bila znaĉajno manja na 

tretmanu konstantne suńe (9%vol) u odnosu na tretman S1. Kod populacije C2, dimenzije 

stoma su se znaĉajno redukovale na oba suńna tretmana, pri ĉemu je redukcija bila veća na 

tretmanu suńe jaĉeg intenziteta (9%vol). Jedino se na tretmanu suńe praćene oporavkom (32-

9%vol), duņina stoma kod ove populacije nije znaĉajno razlikovala od kontrolne vrednosti. 

 

Tabela 22. Dimenzije stoma kod populacija hrasta cera u zavisnosti od momentalne 

vlaņnosti zemljińta  

Populacije 

hrasta 

cera 

Mvz 

(%vol) 

Duţina stoma 

(μm) 

Širina stoma 

(μm) 

Površina stoma 

(μm
2
) 

C1 

32-25 23,56 ± 1,53 a 17,27 ± 0,82 ab 379,32 ± 44,23 a 

32-9 24,21 ± 0,71 a 17,82 ± 1,49 a 393,93 ± 30,14 a 

9 23,49 ± 1,13 a 16,92 ± 1,13 b 379,08 ± 30,88 a 

NZR: 0,786 0,742 16,208 

C2 

32-25 25,93 ± 1,21 a 18,81 ± 1,34 a 448,25 ± 27,53 a 

32-9 25,21 ± 1,49 a 17,75 ± 1,33 b 415,72 ± 48,07 b 

9 22,17 ± 0,81 b 16,38 ± 0,92 c 345,77 ± 14,72 c 

NZR: 0,900 0,776 16,612 

*vrednosti oznaĉene istim slovom u kolonama ne razlikuju se znaĉajno za p<0,05  
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Kod obe populacije hrasta cera, nije bilo statistiĉki znaĉajnih razlika u gustini stoma, 

gustini epidermalnih ćelija i indeksu stoma izmeĊu primenjenih tretmana (Tabela 23). 

Izuzetak je gustina epidermalnih ćelija pri tretmanu suńe praćene oporavkom (32-9%vol) kod 

populacije C1, koja je bila znaĉajno manja u poreĊenju sa vrednosti na kontroli (32-25%vol) i 

na tretmanu konstantne suńe (9%vol). 

 

Tabela 23. Gustina stoma, gustina epidermalnih ćelija i indeks stoma kod populacija 

hrasta cera u zavisnosti od momentalne vlaņnosti zemljińta  

Populacije 

hrasta cera 

Mvz 

(%vol) 

Gustina stoma 

(broj mm
-2

) 

Gustina 

epidermalnih ćelija 

(broj mm
-2

) 

Indeks stoma 

(%) 

C1 

32-25 223,16 ± 9,83 a 1190,66 ± 43,52 a 15,80 ± 0,84 a 

32-9 192,51 ± 24,93 a 1041,43 ± 107,10 b 15,58 ± 0,62 a 

9 201,52 ± 32,38 a 1181,19 ± 70,19 a 14,51 ± 1,34 a 

NZR: 33,436 107,600 1,350 

C2 

32-25 201,98 ± 14,92 a 1055,86 ± 82,94 a 16,10 ± 1,44 a 

32-9 207,39 ± 34,52 a 1034,22 ± 109,57 a 16,74 ± 2,79 a 

9 209,19 ± 28,66 a 1076,60 ± 101,12 a 16,25 ± 1,23 a 

NZR: 37,619 135,741 2,679 

*vrednosti oznaĉene istim slovom u kolonama ne razlikuju se znaĉajno za p<0,05 

 

5.2.3. Parametri razmene gasova 

 

Populacije hrasta lužnjaka 

 

Nedostatak vode u zemljińtu pre oporavka (14-11%vol), kao i na tretmanu konstantne 

suńe (9%vol), doveo je do znaĉajnog opadanja intenziteta fotosinteze u poreĊenju sa 

uslovima dobre snabdevenosti biljaka vodom pri kontroli i oporavku (32-25%vol, 32%vol) 

(Slika 52). Kod populacije L1, vrednosti ovog parametra su na tretmanu konstantne suńe 

(9%vol) bile signifikantno veće u poreĊenju sa vrednostima pri vodnom deficitu pre oporavka 

(14-11%vol), dok kod populacije L2 meĊu njima nije bilo znaĉajne razlike. 
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Slika 52. Intenzitet fotosinteze kod populacija hrasta luņnjaka u zavisnosti od 

momentalne vlaņnosti zemljińta (NZR za L1: 0,894; NZR za L2: 1,593) 

 

Kod obe populacije hrasta luņnjaka, intenzitet transpiracije je u većoj meri bio 

redukovan pri suńi slabijeg intenziteta, tj. pre oporavka (12-11%vol) nego na tretmanu 

konstantne suńe (9%vol) (Slika 53). Naime, u uslovima jakog vodnog deficita (9%vol) 

vrednosti ovog parametra su kod populacije L1 bile signifikantno veće od kontrolnih (32-

25%vol), dok kod populacije L2 to nije bio sluĉaj. Prilikom oporavka (32%vol), intenzitet 

transpiracije je kod obe populacije bio statistiĉki veći ili sliĉan vrednostima na kontroli. 

 

Slika 53. Intenzitet transpiracije kod populacija hrasta luņnjaka u zavisnosti od momentalne 

vlaņnosti zemljińta (NZR za L1: 0,329; NZR za L2: 0,320) 

 

Znaĉajno veća trenutna efikasnost korińćenja vode postignuta je u uslovima dobre 

snabdevenosti biljaka vodom (32-25%vol, 32%vol) nego u uslovima suńe (14-11%vol, 

9%vol), kod obe populacije (Slika 54). Populacija L1 je efikasnije koristila vodu pri suńi 

jaĉeg intenziteta (9%vol), dok je u uslovima blaņe suńe (14-11%vol) efikasnija bila 

populacija L2. Vrednosti ovog parametra pri oporavku (32%vol) bile su signifikantno niņe u 
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poreĊenju sa kontrolom (32-25%vol) kod populacije L1, dok su kod populacije L2 bile sliĉne 

kontrolnim vrednostima. 

 

Slika 54. Trenutna efikasnost korińćenja vode kod populacija hrasta luņnjaka u zavisnosti od 

momentalne vlaņnosti zemljińta (NZR za L1: 0,120; NZR za L2: 0,456) 

 

Dinamika promene stomatalne provodljivosti imala je isti obrazac pod uticajem 

primenjenih tretmana kao i intenzitet fotosinteze (Slika 55). Kod obe populacije, pod 

uticajem vodnog deficita (14-11%vol, 9%vol) ona je znaĉajno opala, dok je pod uticajem 

kontrolnog tretmana (32-25%vol) i oporavka (32%vol) dońlo do znaĉajnog povećanja 

vrednosti ovog parametra. Kod populacije L1, znaĉajno veća stomatalna provodljivost uoĉena 

je na tretmanu konstantne suńe (9%) nego u uslovima vodnog deficita pre oporavka (14-

11%vol). Kod populacije L2, nije bilo signifikantne razlike u vredostima ovog parametra u 

uslovima suńe (14-11%vol, 9%vol). 

 

Slika 55. Stomatalna provodljivost kod populacija hrasta luņnjaka u zavisnosti od 

momentalne vlaņnosti zemljińta (NZR za L1: 0,134; NZR za L2: 0,077) 

 

Pod uticajem suńe (14-11%vol, 9%vol), kod obe populacije je dońlo do znaĉajnog 

povećanja intercelularne koncentracije ugljen-dioksida u listovima (Slika 56). Vrednosti ovog 
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parametra u pomenutim uslovima se nisu statistiĉki znaĉajno razlikovale. Intercelularna 

koncentracija ugljen-dioksida u listovima na kontroli (32%vol) i pri oporavku (32%) bila je 

znaĉajno niņa nego u uslovima suńe, ali ni izmeĊu ovih vrednosti nije bilo signifikantnog 

variranja. 

 

Slika 56. Intercelularna koncentracija CO2 kod populacija hrasta luņnjaka u zavisnosti od 

momentalne vlaņnosti zemljińta (NZR za L1: 8,935; NZR za L2: 21,421) 

 

Unutrańnja efikasnost korińćenja vode je kod obe populacije bila najveća u uslovima 

umerene suńe pre oporavka (14-11%vol) (Slika 57). Na tretmanu konstantne suńe (9%vol), 

vrednosti ovog parametra su kod populacije L1 bile znaĉajno niņe od onih pre oporavka (14-

11%vol), dok kod populacije L2 meĊu njima nije bilo znaĉajnih razlika. U poreĊenju sa 

kontrolom (32-25%vol), unutrańnja efikasnost korińćenja vode pri oporavku (32%vol) bila je 

znaĉajno veća kod populacije L1, dok je kod populacije L2 bila sliĉna kontrolnoj vrednosti.  

 

Slika 57. Unutrańnja efikasnost korińćenja vode kod populacija hrasta luņnjaka u zavisnosti 

od momentalne vlaņnosti zemljińta (NZR za L1: 5,583; NZR za L2: 9,274) 

 

Provodljivost mezofila se kod obe populacije znaĉajno smanjila pod uticajem vodnog 

deficita (14-11%vol, 9%vol), dok su u uslovima dobre snabdevenosti biljaka vodom (32-
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25%vol, 32%vol) uoĉene najveće vrednosti ovog parametra (Slika 58). Na tretmanu 

konstantne suńe (9%vol), populacija L1 je pokazala veću provodljivost mezofila, ńto je 

znaĉilo i veći intenzitet fotosinteze (Slika 52), u poreĊenju sa populacijom L2. Vrednost ovog 

parametra pri oporavku (32%vol) se nije znaĉajno razlikovala od vrednosti na kontroli (32-

25%vol) kod populacije L1, dok je kod populacije L2 ona bila signifikantno niņa od 

kontrolne vrednosti. 

 

Slika 58. Provodljivost mezofila kod populacija hrasta luņnjaka u zavisnosti od momentalne 

vlaņnosti zemljińta (NZR za L1: 0,007; NZR za L2: 0,013) 

 

Populacije hrasta cera 

 

Pod uticajem vodnog deficita (14-11%vol, 9%vol) intenzitet fotosinteze se 

signifikantno smanjio kod obe populacije hrasta cera (Slika 59). Vrednosti ovog parametra u 

pomenutim uslovima se nisu znaĉajno razlikovale unutar svake populacije. Ponovno 

uspostavljanje optimalnog snabdevanja biljaka vodom pri oporavku (32%vol) dovelo je do 

znaĉajnog povećanja vrednosti ovog parametra kod obe populacije u poreĊenju sa uslovima 

suńe (14-11%vol, 9%vol). Kod populacije C1, intenzitet fotosinteze pri oporavku je bio 

znaĉajno manji u odnosu na kontrolu (32-25%vol), dok kod populacije C2 nisu uoĉene 

signifikantne razlike u poreĊenju sa kontrolom.  
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Slika 59. Intenzitet fotosinteze kod populacija hrasta cera u zavisnosti od momentalne 

vlaņnosti zemljińta (NZR za C1: 1,000; NZR za C2: 1,608) 

 

Najznaĉajnije smanjenje intenziteta transpiracije kod obe populacije bilo je u 

uslovima vodnog deficita pre oporavka (14-11%vol) (Slika 60). Tretman konstantne suńe 

(9%vol) je u manjoj meri redukovao vrednosti ovog parametra. Naime, kod populacije C1, 

intenzitet transpiracije na pomenutom tretmanu se nije znaĉajno razlikovao od intenziteta 

transpiracije kontrolnih biljaka, dok su kod populacije C2 vrednosti bile signifikantno manje 

od kontrolnih. Biljke iz obe populacije su najbolje transpirisale prilikom oporavka (32%vol). 

 

Slika 60. Intenzitet transpiracije kod populacija hrasta cera u zavisnosti od momentalne 

vlaņnosti zemljińta (NZR za C1: 0,340; NZR za C2: 0,327) 

 

Kod obe populacije, trenutna efikasnost korińćenja vode bila je u najvećoj meri 

redukovana na tretmanu konstantne suńe (9%vol) (Slika 61). U uslovima suńe slabijeg 

intenziteta (14-11%vol), biljke iz obe populacije su efikasnije koristile vodu nego pri 

oporavku (32%vol). U odnosu na kontrolu (32-25%vol), vrednosti ovog parametra pre 

oporavka (14-11%vol) su bile znaĉajno manje kod populacije C1, dok kod populacije C2 nisu 

utvrĊene signifikantne razlike u poreĊenju sa kontrolom.  
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Slika 61. Trenutna efikasnost korińćenja vode kod populacija hrasta cera u zavisnosti od 

momentalne vlaņnosti zemljińta (NZR za C1: 0,374; NZR za C2: 0,214) 

 

Vodni deficit pre oporavka (14-11%vol) i na tretmanu konstantne suńe (9%vol) 

uslovio je znaĉajno smanjenje stomatalne provodljivosti kod obe populacije hrasta cera (Slika 

62). Ponovno uspostavljanje optimalnog snabdevanja biljaka vodom pri oporavku (32%vol) 

dovelo je do znaĉajnog povećanja vrednosti ovog parametra u poreĊenju sa uslovima suńe 

(14-11%vol, 9%vol). Prilikom oporavka (32%vol), stomatalna provodljivost je kod 

populacije C1 bila znaĉajno niņa od stomatalne provodljivosti kontrolnih biljaka, a kod 

populacije C2 je bila signifikantno veća nego na kontroli. 

 

Slika 62. Stomatalna provodljivost kod populacija hrasta cera u zavisnosti od momentalne 

vlaņnosti zemljińta (NZR za C1: 0,067; NZR za C2: 0,052) 

 

Znaĉajno povećanje intercelularne koncentracije ugljen-dioksida je kod obe 

populacije uoĉeno u uslovima suńe (14-11%vol, 9%vol) (Slika 63). Prilikom oporavka 

(32%vol), vrednosti ovog parametra su bile znaĉajno manje od kontrolnih (32-25%vol) kod 

populacije C1, dok kod populacije C2 meĊu njima nije bilo znaĉajne razlike. 
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Slika 63. Intercelularna koncentracija CO2 kod populacija hrasta cera u zavisnosti od 

momentalne vlaņnosti zemljińta (NZR za C1: 13,401; NZR za C2: 9,441) 

 

Unutrańnja efikasnost korińćenja vode je kod obe populacije bila najveća u uslovima 

vodnog deficita pre oporavka (14-11%vol) (Slika 64). Pored toga, vrednosti ovog parametra 

pri oporavku (32%vol) i na tretmanu konstantne suńe (9%vol) nisu se znaĉajno razlikovale od 

vrednosti na kontroli (32-25%vol). 

 

Slika 64. Unutrańnja efikasnost korińćenja vode kod populacija hrasta cera u zavisnosti od 

momentalne vlaņnosti zemljińta (NZR za C1: 6,978; NZR za C2: 8,446) 

 

Pod uticajem vodnog deficita (14-11%vol, 9%vol), provodljivost mezofila je znaĉajno 

opala kod obe populacije hrasta cera u poreĊenju sa uslovima dobre snabdevenosti biljaka 

vodom (32-25%vol, 32%vol) (Slika 65). Vrednosti ovog parametra zabeleņene pri oporavku 

(32%vol) bile su znaĉajno manje od vrednosti na kontroli (32-25%vol) kod populacije C1, 

dok kod populacije C2 nisu uoĉene signifikantne razlike u poreĊenju sa kontrolom. 
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Slika 65. Provodljivost mezofila kod populacija hrasta cera u zavisnosti od momentalne 

vlaņnosti zemljińta (NZR za C1: 0,007; NZR za C2: 0,010) 

 

5.2.4. Fluorescencija hlorofila i kvantni prinos 

 

Populacije hrasta lužnjaka 

 

Kod obe populacije hrasta luņnjaka parametar Fv/Fm nije znaĉajno varirao pod 

uticajem primenjenih tretmana (Tabela 24). 

 

Tabela 24. Fluorescencija hlorofila i kvantni prinos kod populacija hrasta luņnjaka u 

zavisnosti od momentalne vlaņnosti zemljińta 

Vrsta 

hrasta 
Populacija Mvz (%vol) Fv/Fm 

luņnjak L1 

32-25 0,79 ± 0,00 a  

14-11 0,79 ± 0,01 a  

32 0,78 ± 0,02 a 

9 0,78 ± 0,01 a 

NZR: 0,016 

luņnjak L2 

32-25 0,79 ± 0,02 a 

14-11 0,79 ± 0,00 a 

32 0,75 ± 0,09 a 

9 0,74 ± 0,09 a 

NZR: 0,098 

*vrednosti oznaĉene istim slovom u kolonama ne razlikuju se znaĉajno za p<0,05 
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Populacije hrasta cera 

 

Kod obe populacije hrasta cera parametar Fv/Fm takoĊe nije znaĉajno varirao pod 

uticajem primenjenih tretmana (Tabela 25). Izuzetak je tretman konstantne suńe (9%vol) koji 

je doveo do znaĉajnog opadanja ovog parametra u poreĊenju sa kontrolom (32-25%vol) kod 

populacije C2. Dobijena vrednost ukazuje da je usled vodnog deficita dońlo do naruńavanja 

fotohemijske efikasnosti fotosistema II (PSII).  

 

Tabela 25. Fluorescencija hlorofila i kvantni prinos kod populacija hrasta cera u zavisnosti od 

momentalne vlaņnosti zemljińta  

Vrsta 

hrasta 
Populacija 

Mvz 

 (%vol) 
Fv/Fm 

cer C1 

32-25 0,78 ± 0,04 a 

14-11 0,77 ± 0,01 a 

32 0,79 ± 0,01 a 

9 0,79 ± 0,02 a 

NZR: 0,016 

cer C2 

32-25 0,80 ± 0,01 a 

14-11 0,80 ± 0,00 a 

32 0,79 ± 0,01 ab 

9 0,73 ± 0,07 b 

NZR: 0,098 

*vrednosti oznaĉene istim slovom u kolonama ne razlikuju se znaĉajno za p<0,05 

 

5.2.5. Koncentracija fotosintetičkih pigmenata  

 

Populacije hrasta lužnjaka 

 

 

Kod populacije L1, tretman konstantne suńe (9%vol) je stimulativno delovao na 

sintezu pigmenata, ali nisu dokazane signifikantne razlike u odnosu na kontrolu (32-25%vol) 

(Tabela 26). MeĊutim, primenom tretmana suńe praćene oporavkom (32-9%vol), utvrĊeno je 

znaĉajno povećanje nivoa hlorofila u odnosu na preostala dva tretmana (K, S2). Sadrņaj 

karotenoida se na tretmanu suńe praćene oporavkom (32-9%vol) nije statistiĉki znaĉajno 

razlikovao od vrednosti na tretmanu konstantne suńe (9%vol), ali je bio signifikantno veći u 

poreĊenju sa kontrolom. Kod populacije L2 nije bilo znaĉajnog odstupanja u vrednostima 

sadrņaja fotosintetiĉkih pigmenata na sva tri primenjena tretmana.  
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Tabela 26. Koncentracija fotosintetiĉkih pigmenata kod populacija hrasta luņnjaka u 

zavisnosti od momentalne vlaņnosti zemljińta  

Populacije  

hrasta  

luţnjaka 

Mvz 

(%vol) 

Hlorofil a Hlorofil b Hlorofil a+b Karotenoidi 

mg g
-1

 suve materije 

L1 

32-25 

32-9 

9 

9,66 ± 0,31 b 

13,77 ± 0,42 a 

11,41 ± 1,63 b 

3,23 ± 0,14 b 

4,36 ± 0,10 a 

3,57 ± 0,53 b 

12,88 ± 0,44 b 

18,13 ± 0,45 a 

14,98 ± 2,16 b 

2,70 ± 0,02 b 

4,03 ± 0,71 a 

3,29 ± 0,82 ab 

NZR: 1,973 0,644 2,591 1,249 

L2 

32-25 

32-9 

9 

13,49 ± 1,20 a 

12,06 ± 0,61 a 

13,01 ± 0,27 a 

4,59 ± 0,35 a 

4,25 ± 0,13 a 

4,48 ± 0,48 a 

18,08 ± 1,50 a 

16,30 ± 0,48 a 

17,48 ± 0,75 a 

3,49 ± 0,37 a 

3,20 ± 0,21 a 

3,51 ± 0,08 a 

NZR: 1,582 0,703 2,015 0,496 

*vrednosti oznaĉene istim slovom u kolonama ne razlikuju se znaĉajno za p<0,05 

 

Populacije hrasta cera 

 

Kod populacije C1, tretman konstantne suńe (9%vol) nije doveo do statistiĉki 

znaĉajnog smanjenja koncentracije hlorofila u poreĊenju sa kontrolom (32-25%vol), dok je 

sadrņaj karotenoida bio signifikanto niņi u pomenutim uslovima (Tabela 27). Tretman suńe 

praćene oporavkom (32-9%vol) znaĉajno je smanjio koncentraciju pigmenta kod pomenute 

populacije u odnosu na kontrolu, sa izuzetkom sadrņaja hlorofila b koji je bio sliĉan 

kontrolnoj vrednosti. Kod populacije C2, tretman konstantne suńe (9%vol) imao je 

stimulativno delovanje na sintezu pigmenata jer su vrednosti na tom tretmanu bile statistiĉki 

veće ili se nisu statistiĉki znaĉajno razlikovale u odnosu na vrednosti na kontroli (32-

25%vol). MeĊutim, na tretmanu suńe praćene oporavkom (32-9%vol) sadrņaj hlorofila je bio 

signifikantno veći nego na ostalim tretmanima. Sadrņaj karotenoida na pomenutom tretmanu 

(S1) takoĊe je bio znaĉajno veći u poreĊenju sa kontrolom. 
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Tabela 27. Koncentracija fotosintetiĉkih pigmenata kod populacija hrasta cera u zavisnosti od 

momentalne vlaņnosti zemljińta  

Populacije  

hrasta  

cera 

Mvz 

(%vol) 

Hlorofil a Hlorofil b Hlorofil a+b Karotenoidi 

mg g
-1

 suve materije 

C1 

32-25 

32-9 

9 

11,10 ± 0,34 a 

9,88 ± 0,00 b 

10,56 ± 0,40 a 

3,73 ± 0,38 a 

3,40 ± 0,30 a 

3,32 ± 0,15 a 

14,83 ± 0,71 a 

13,27 ± 0,31 b 

13,87 ± 0,53 ab 

3,01 ± 0,14 a 

2,49 ± 0,04 c 

2,80 ± 0,10 b 

NZR: 0,605 0,588 1,076 0,201 

C2 

32-25 

32-9 

9 

6,08 ± 0,12 c 

8,55 ± 0,66 a 

7,70 ± 0,30 b 

1,99 ± 0,10 b 

3,11 ± 0,50 a 

2,53 ± 0,10 ab 

8,07 ± 0,05 c 

11,66 ± 1,11 a 

10,23 ± 0,37 b 

1,56 ± 0,10 b 

2,54 ± 0,42 a 

2,04 ± 0,11 ab 

NZR: 0,849 0,601 1,349 0,513 

*vrednosti oznaĉene istim slovom u kolonama ne razlikuju se znaĉajno za p<0,05 

 

5.2.6. Sadrţaj prolina  

 

Populacije hrasta lužnjaka 

 

Kod obe populacije hrasta luņnjaka, najveće povećanje sadrņaja prolina u listovima 

ovih biljaka zabeleņeno je pod dejstvom tretmana konstantne suńe (9%vol) (Slika 66). Kod 

populacije L2, vrednost ovog parametra na pomenutom tretmanu bila je skoro duplo veća 

nego na kontroli (32-25%vol). Vodni deficit slabijeg intenziteta (14-11%vol) uzrokovao je 

signifikantno niņu vrednost ovog parametra kod obe populacije u poreĊenju sa tretmanom S2 

(9%vol). Sadrņaj prolina pri oporavku (32%vol) kod obe populacije je bio znaĉajno veći u 

odnosu na kontrolu. 

 

Slika 66. Sadrņaj prolina kod populacija hrasta luņnjaka u zavisnosti od momentalne 

vlaņnosti zemljińta (NZR za L1: 14,511; NZR za L2: 15,762) 
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Populacije hrasta cera 

 

Na tretmanu konstantne suńe (9%vol), kod obe populacije hrasta cera je utvrĊen 

znaĉajno veći sadrņaj prolina u poreĊenju sa drugim tretmanima (Slika 67). Veću vrednost 

ovog parametra u uslovima jakog vodnog deficita (9%vol) pokazala je populacija C2, kod 

koje je sadrņaj prolina bio duplo vińi od sadrņaja prolina na kontroli (32-25%vol). Suńa 

slabijeg intenziteta (14-11%) dovela je do znaĉajno manje akumulacije prolina u listovima 

ovih biljaka u poreĊenju sa tretmanom S2. Pod uticajem ponovnog uspostavljanja optimalnog 

snabdevanja biljaka vodom pri oporavku (32%vol), sadrņaj prolina se kod populacije C1 nije 

znaĉajno razlikovao od sadrņaja prolina u listovima kontrolnih biljaka, dok je kod populacije 

C2 bio signifikanto veći u poreĊenju sa kontrolom.  

 

Slika 67. Sadrņaj prolina kod populacija hrasta cera u zavisnosti od momentalne vlaņnosti 

zemljińta (NZR za C1: 15,583; NZR za C2: 10,219) 

 

5.2.7. Aktivnost nitrat-reduktaze (ANR) 

 

Populacije hrasta lužnjaka 

 

Primenjeni tretmani nisu doveli do znaĉajne promene u aktivnosti nitrat-reduktaze 

kod populacije L1 (Tabela 28). Kod populacije L2, u poreĊenju sa kontrolom (32-25%), 

vrednost ovog parametra na tretmanu konstantne suńe (9%vol) se nije znaĉajno razlikovala od 

nje, dok je na tretmanu suńe praćene oporavkom (32-9%vol) bila signifikantno vińa. Najveća 

aktivnost nitrat-reduktaze bila je na tretmanu suńe praćene oporavkom (32-9%vol) kod obe 

populacije. 
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Tabela 28. Aktivnost nitrat-reduktaze kod populacija hrasta luņnjaka u zavisnosti od 

momentalne vlaņnosti zemljińta 

Vrsta 

hrasta 
Populacija 

Mvz 

(%vol) 

Aktivnost nitrat-

reduktaze  

(μM NO2
-
 g

-1
 h

-1
) 

luņnjak L1 

32-25 0,36 ± 0,06 a  

32-9 0,49 ± 0,14 a 

9 0,36 ± 0,04 a 

NZR: 0,182 

luņnjak L2 

32-25 0,43 ± 0,01 b 

32-9 0,54 ± 0,07 a 

9 0,37 ± 0,01 b 

NZR: 8,896 

vrednosti oznaĉene istim slovom u kolonama ne razlikuju se znaĉajno za p<0,05  

 

Populacije hrasta cera 

 

Kod obe populacije hrasta cera, tretman konstantne suńe (9%vol) uslovio je znaĉajno 

smanjenje aktivnosti nitrat-reduktaze u poreĊenju sa kontrolom (32-25%vol) (Tabela 29). 

Vrednosti ovog parametra na tretmanu suńe praćene oporavkom (32-9%vol) se nisu znaĉajno 

razlikovale od kontrolnih vrednosti, kod obe populacije. 

 

Tabela 29. Aktivnost nitrat-reduktaze kod populacija hrasta cera u zavisnosti od 

momentalne vlaņnosti zemljińta  

Vrsta 

hrasta 
Populacija 

Mvz 

 (%vol) 

Aktivnost nitrat-

reduktaze  

(μM NO2
-
 g

-1
 h

-1
) 

cer C1 

32-25 0,94 ± 0,07 a 

32-9  0,68 ± 0,19 ab 

9 0,44 ± 0,21 b 

NZR: 0,336 

cer C2 

32-25 1,07 ± 0,10 a 

32-9  0,92 ± 0,12 a 

9 0,68 ± 0,04 b 

NZR: 0,187 

vrednosti oznaĉene istim slovom u kolonama ne razlikuju se znaĉajno za p<0,05 
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5.2.8. Korelacije 

 

 Pomoću programa Statistika za Windows ispitana je korelacija izmeĊu parametara 

razmene gasova, fluorescencije hlorofila i sadrņaja prolina za analizirane vrste hrastova.  

 

Populacije hrasta lužnjaka  

 

Kod populacije L1, korelacije izmeĊu ispitivanih parametara prikazana je u Tabeli 30. 

Znaĉajna pozitivna korelacija je utvrĊena izmeĊu: 

 intenziteta fotosinteze (A) i stomatalne povodljivosti (gs), 

 intenziteta fotosinteze (A) i provodljivosti mezofila (gm), 

 trenutne efikasnosti korińćenja vode (WUE) i stomatalne provodljivosti (gs). 

 

Znaĉajna negativna korelacija je konstatovana izmeĊu: 

 intenziteta fotosinteze (A) i unutrańnje efikasnosti korińćenja vode (WUEi). 

 

Tabela 30. Korelacije izmeĊu parametara razmene gasova, fluorescencije hlorofila i sadrņaja 

prolina kod populacije hrasta luņnjaka L1 

 A E WUE gs ci WUEi gm Fv/Fm prolin 

A 1,00 0,73 0,92 0,96* -0,86 -0,96* 0,99* -0,16 0,20 

E 0,73 1,00 0,42 0,55 -0,42 -0,85 0,66 -0,50 0,81 

WUE 0,92 0,42 1,00 0,98* -0,90 -0,82 0,95 0,11 -0,19 

gs 0,96* 0,55 0,98* 1,00 -0,82 -0,91 0,95 0,13 -0,04 

ci -0,86 -0,42 -0,90 -0,82 1,00 0,70 -0,92 0,28 0,12 

WUEi -0,96* -0,85 -0,82 -0,91 0,70 1,00 -0,92 0,12 -0,38 

gm 0,99* 0,66 0,95 0,95 -0,92 -0,92 1,00 -0,18 0,11 

Fv/Fm -0,16 -0,50 0,11 0,13 0,28 0,12 -0,18 1,00 -0,63 

prolin 0,20 0,81 -0,19 -0,04 0,12 -0,38 0,11 -0,63 1,00 

*Oznaĉene korelacije su znaĉajne na nivou znaĉajnosti p<0,05 

 

Kod populacije L2, korelacije izmeĊu ispitivanih parametara prikazane su u Tabeli 31. 

Znaĉajna pozitivna korelacija je utvrĊena izmeĊu: 

 intenziteta fotosinteze (A) i stomatalne povodljivosti (gs), 

 intenziteta fotosinteze (A) i provodljivosti mezofila (gm), 

 stomatalne povodljivosti (gs) i provodljivosti mezofila (gm). 
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Znaĉajna negativna korelacija je uoĉena izmeĊu: 

 intenziteta fotosinteze (A) i intercelularne koncentracije CO2 (ci), 

 stomatalne provodljivosti (gs) i unutrańnje efikasnosti korińćenja vode (WUEi), 

 intercelularne koncentracije CO2 (ci) i provodljivosti mezofila (gm). 

 

Tabela 31. Korelacije izmeĊu parametara razmene gasova, fluorescencije hlorofila i 

sadrņaja prolina kod populacije hrasta luņnjaka L2 

 A E WUE gs ci WUEi gm Fv/Fm prolin 

A 1,00 0,85 0,87 0,98* -0,98* -0,94 1,00* -0,06 -0,46 

E 0,85 1,00 0,47 0,77 -0,91 -0,70 0,84 -0,55 0,07 

WUE 0,87 0,47 1,00 0,90 -0,77 -0,91 0,87 0,42 -0,83 

gs 0,98* 0,77 0,90 1,00 -0,91 -0,99* 0,96* 0,11 -0,58 

ci -0,98* -0,91 -0,77 -0,91 1,00 0,86 -0,98* 0,25 0,29 

WUEi -0,94 -0,70 -0,91 -0,99* 0,86 1,00 -0,93 -0,21 0,65 

gm 1,00* 0,84 0,87 0,96* -0,98* -0,93 1,00 -0,07 -0,45 

Fv/Fm -0,06 -0,55 0,42 0,11 0,25 -0,21 -0,07 1,00 -0,85 

prolin -0,46 0,07 -0,83 -0,58 0,29 0,65 -0,45 -0,85 1,00 

*Oznaĉene korelacije su znaĉajne na nivou znaĉajnosti p<0,05 
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Populacije hrasta cera  

 

Kod populacije C1, korelacije izmeĊu ispitivanih parametara prikazane su u Tabeli 32. 

Znaĉajna pozitivna korelacija je utvrĊena izmeĊu: 

 intenziteta fotosinteze (A) i stomatalne povodljivosti (gs), 

 intenziteta fotosinteze (A) i provodljivosti mezofila (gm). 

 

Znaĉajna negativna korelacija je uoĉena izmeĊu: 

 intenziteta fotosinteze (A) i intercelularne koncentracije CO2 (ci), 

 intercelularne koncentracije CO2 (ci) i provodljivosti mezofila (gm). 

 

Tabela 32. Korelacije izmeĊu parametara razmene gasova, fluorescencije hlorofila i sadrņaja 

prolina kod populacije hrasta cera C1 

 

 A E WUE gs ci WUEi gm Fv/Fm prolin 

A 1,00 0,48 0,56 0,97* -0,97* 0,20 0,99* 0,23 -0,80 

E 0,48 1,00 -0,45 0,67 -0,27 -0,73 0,40 0,86 0,05 

WUE 0,56 -0,45 1,00 0,35 -0,74 0,90 0,64 -0,56 -0,87 

gs 0,97* 0,67 0,35 1,00 -0,88 -0,04 0,95 0,39 -0,64 

ci -0,97* -0,27 -0,74 -0,88 1,00 -0,43 -0,98* -0,06 0,92 

WUEi 0,20 -0,73 0,90 -0,04 -0,43 1,00 0,27 -0,65 -0,72 

gm 0,99* 0,40 0,64 0,95 -0,98* 0,27 1,00 0,12 -0,82 

Fv/Fm 0,23 0,86 -0,56 0,39 -0,06 -0,65 0,12 1,00 0,09 

prolin -0,80 0,05 -0,87 -0,64 0,92 -0,72 -0,82 0,09 1,00 

*Oznaĉene korelacije su znaĉajne na nivou znaĉajnosti p<0,05 

 

Kod populacije C2, korelacije izmeĊu ispitivanih parametara prikazane su u Tabeli 33. 

Znaĉajna pozitivna korelacija je utvrĊena izmeĊu: 

 intenziteta fotosinteze (A) i stomatalne povodljivosti (gs), 

 intenziteta fotosinteze (A) i provodljivosti mezofila (gm), 

 stomatalne povodljivosti (gs) i provodljivosti mezofila (gm). 

 

Znaĉajna negativna korelacija je uoĉena izmeĊu: 

 intenziteta fotosinteze (A) i intercelularne koncentracije CO2 (ci), 

 intercelularne koncentracije CO2 (ci) i provodljivosti mezofila (gm), 

 parametra fluorescencije hlorofila (Fv/Fm) i sadrņaja prolina. 
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Tabela 33. Korelacije izmeĊu parametara razmene gasova, fluorescencije hlorofila i 

sadrņaja prolina kod populacije hrasta cera C2 

 A E WUE gs ci WUEi gm Fv/Fm prolin 

A 1,00 0,78 0,20 0,98* -0,97* -0,81 1,00* 0,31 -0,23 

E 0,78 1,00 -0,45 0,87 -0,59 -0,84 0,72 -0,29 0,38 

WUE 0,20 -0,45 1,00 0,04 -0,45 0,15 0,29 0,89 -0,92 

gs 0,98* 0,87 0,04 1,00 -0,91 -0,88 0,96* 0,19 -0,10 

ci -0,97* -0,59 -0,45 -0,91 1,00 0,71 -0,98* -0,53 0,46 

WUEi -0,81 -0,84 0,15 -0,88 0,71 1,00 -0,77 -0,19 0,09 

gm 1,00* 0,72 0,29 0,96* -0,98* -0,77 1,00 0,37 -0,29 

Fv/Fm 0,31 -0,29 0,89 0,19 -0,53 -0,19 0,37 1,00 -0,99* 

prolin -0,23 0,38 -0,92 -0,10 0,46 0,09 -0,29 -0,99* 1,00 

*Oznaĉene korelacije su znaĉajne na nivou znaĉajnosti p<0,05 
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6. DISKUSIJA 

 

Suńa ograniĉava rastenje biljaka i produktivnost ekosistema ńirom sveta (Passioura, 

1996; Aussenac, 2000). Reakcije biljaka na suńu zavise od vrste i genotipa biljke, duņine 

trajanja i jaĉine vodnog deficita, kao i od starosti biljke i njenog razvojnog stadijuma (Bray, 

1997; Demirevska et al., 2009). Chaves et al. (2003) su istakli vaņnost duņine trajanja vodnog 

deficita i naveli da postepeno razvijanje suńe obiĉno ima drugaĉije fiziolońke posledice po 

biljku od onih koje nastaju brzom dehidratacijom tkiva. Fiziolońki mehanizmi koji su 

ukljuĉeni u reakcije biljaka na vodni deficit su brojni, i opisani u velikom broju literaturnih 

izvora (Hsiao, 1973; Levitt 1980; Davies i Zhang, 1991). Uticaj suńe na biljke se moņe 

posmatrati sa aspekta njenog delovanja na proces rastenja i prinos biljaka, integritet i 

funkcionalnost membrana, sadrņaj pigmenata, osmotsko prilagoĊavanje, fotosintetiĉku 

aktivnost i drugo (Benjamin i Nielsen, 2006; Praba et al., 2009).  

Dostupnost vode je glavna odrednica geografskog rasprostiranja drvenastih biljnih 

vrsta, jer utiĉe na njihov opstanak i produktivnost (Hinckley et al., 1981; Hogg et al., 2005; 

Van Mantgem et al., 2009). Stoga je prouĉavanje reakcija i adaptacija biljaka na stres izazvan 

vodnim deficitom od izuzetnog znaĉaja sa aspekta poboljńanja otpornosti biljaka na suńu i 

obezbeĊivanja njihovih većih prinosa u pomenutim uslovima (Anjum et al., 2011). 

 

6.1. Uticaj vodnog deficita na morfo-anatomske karakteristike  

 

Uticaj primenjenih suńnih tretmana (S1 i S2) na morfo-anatomske karakteristike 

klonova crne topole i populacije hrasta luņnjaka i cera zavisio je od intenziteta (jaĉine) 

vodnog deficita i genotipa biljke. 

 

Morfometrijski parametri 

 

 Nedostatak vode u zemljińtu dovodi do promena u rastenju biljaka i do zatvaranja 

stoma (Fort et al., 1997). U velikom broju istraņivanja je konstatovano da se ovo deńava 

nezavisno od trenutnog vodnog statusa izdanka, već usled metaboliĉke regulacije koja 

podrazumeva pojavu nehidrauliĉkih signala iz korena (npr. ABA) (Michelena i Boyer, 1982; 

Sharp i LeNoble, 2002). 
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U prvom eksperimentu, redukcija relativne visine izbojka kod klonova crne topole je 

u najvećoj meri bila izraņena na tretmanu konstantne suńe (S2). Apikalni rast je bio 

signifikantno manji na oba suńna tretmana (S1 i S2) (izuzetak je klon X/32), ali je redukcija 

takoĊe bila izraņenija u uslovima jake suńe (S2). Dobijeni rezultati su u skladu sa 

mnogobrojnim istraņivanjima raĊenim na topolama, u kojima je utvrĊena najveća redukcija 

visine izbojka na tretmanu suńe najjaĉeg intenziteta. Na primer, Lei et al. (2006) su kod dve 

ispitivane populacije Populus przewalskii utvrdili znaĉajnu redukciju visine stabljike na 

suńnim tretmanima (pri poljskom vodnom kapacitetu zemljińta 50% i 25%) u odnosu na 

kontrolu (poljski vodni kapacitet zemljińta 100%), i to redosledom 25%>50%>100%. Do 

sliĉnih zapaņanja su dońli i Guo et al. (2010), koji su kod tri klona topole Populus deltoides x 

Populus nigra uoĉili da se visina izbojka znaĉajno smanjivala sa povećanjem vodnog deficita 

na primenjenim tretmanima (pri poljskom vodnom kapacitetu zemljińta: 100%, 50%, 40% i 

30%). Ovi autori su samo kod prvog klona ustanovili da nije bilo statistiĉki znaĉajnih razlika 

u vrednostima ovog parametra izmeĊu poslednja dva suńna tretmana (40% i 30%). 

Inhibitorni uticaj suńe na rastenje biljaka potvrĊen je i analizom relativnog stepena 

rastenja, gde je na tretmanu konstantne suńe (S2) kod većine klonova topole dońlo do 

znaĉajnog smanjenja vrednosti ovog parametra u poreĊenju sa kontrolom (K) (izuzetak je 

klon X/32). Chen et al. (1997) su konstatovali genotipsku specifiĉnost relativnog stepena 

rastenja topole osetljive na suńu – Populus x euramericana cl. I-214 i genotipa tolerantnog na 

suńu – P. ‗popularis 35-44‘ (popularis). Pomenuti autori su utvrdili da su u uslovima dobre 

snabdevenosti biljaka vodom (pri poljskom vodnom kapacitetu zemljińta 70%), reznice cl. I-

214 imale znaĉajno veći relativni stepen rastenja nego reznice P. popularis. MeĊutim, u 

uslovima vodnog deficita (pri poljskom vodnom kapacitetu zemljińta 30%), kod P. popularis 

je uoĉen znaĉajno veći relativni stepen rastenja u poreĊenju sa cl. I-214, ńto je bilo pripisano 

većem intenzitetu fotosinteze, odsustvu gubitka listova i većem vodnom potencijalu kod ovog 

genotipa u odnosu na cl. I-214. U nańem istraņivanju, jasno se vidi inhibitorni uticaj jakog 

vodnog deficita (21-17%vol) na relativni stepen rastenja na nivou svakog klona crne topole 

pojedinaĉno. 

Redukcija visine izbojka najĉeńće je praćena smanjenim brojem listova u uslovima 

suńe kod razliĉitih vrsta topole, kao ńto su P. kangdingensis i P. cathayana (Ren et al., 

2007a), Populus przewalskii (Lei et al., 2007), P. przewalskii i P. cathayana (Yin et al., 

2005) i drugih. Kod klonova IX/30 i I/2, relativni broj listova se znaĉajno smanjio pod 

uticajem oba suńna tretmana (S1, S2), ńto je u skladu sa navedenim istraņivanjima. Kod 
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ostalih genotipova, situacija je bila neńto drugaĉija. Naime, kod klonova VII/25 i X/32 

relativni broj listova bio je sliĉan ili veći od broja listova na kontroli, dok je kod klona XI/36 

najveća vrednost ovog parametra uoĉena na tretmanu S1. 

U mnogim istraņivanjima je potvrĊeno da genotipovi topole kod kojih je u uslovima 

suńe zabeleņena redukcija visine biljke i broja listova u manjoj meri, pokazuju veći stepen 

tolerancije na suńu (Zhang et al., 2004; Yang et al., 2010; Yang i Miao, 2010). TakoĊe, 

toleranciju na suńu mnogi autori povezuju i sa niskom produktivnońću biljaka (Tschaplinski 

et al., 1998; Lambs et al., 2006; Monclus et al., 2006). Reiger et al. (2009) su utvrdili da je 

rast klona crne topole 58-861 bio inhibiran nedostatkom vode, dok klon Poli nije bio pogoĊen 

vodnim deficitom. Prema ovim autorima, niņa visina biljke, manji preĉnik stabla i manja 

ukupna biomasa kod klona Poli u poreĊenju sa klonom 58-861, smatrani su prvim 

pokazateljima njegove potencijalne tolerancije na suńu.  

Ukoliko se, u uslovima vodnog deficita, smanjenje visine biljke i broja listova u 

manjem stepenu uzmu kao pokazatelji tolerantnosti biljaka na suńu, genotipska specifiĉnost 

klonova crne topole ispitivanih u ovom radu postaje evidentna. Naime, klon X/32 se izdvojio 

kao jedini genotip kod koga dobijene vrednosti za većinu morfometrijskih parametara 

(apikalni rast, relativni broj listova, relativni stepen rastenja) nisu pokazale statistiĉku 

znaĉajnost izmeĊu kontrolnog tretmana i tretmana konstantne suńe (S2). Njegov indeks 

tolerancije na stres izraĉunat na osnovu visine biljke (PHSI) se nije signifikantno razlikovao u 

poreĊenju sa onim kod klona VII/25, gde je uoĉena najveća vrednost.  

U drugom eksperimentu, tretman konstantne suńe (S2) nije imao negativan uticaj na 

relativnu visinu biljaka ispitivanih populacija hrastova, jer su dobijene vrednosti bile sliĉne ili 

statistiĉki veće u odnosu na kontrolne.  

Iz ovih podataka se vidi da je negativan uticaj konstantne suńe (S2) na visinu biljke 

kod ispitivanih hrastova izostao, ńto je u skladu sa rezultatima pojedinih istraņivanja. Na 

primer, Fotelli et al. (2000) nisu uoĉili statistiĉki znaĉajne razlike u povećanju visine biljke 

izmeĊu kontrolnog i suńnog tretmana u periodu istraņivanja od aprila do novembra meseca, 

kod sadnica ĉetiri vrste hrasta (Quercus frainetto, Quercus pubescens, Quercus macrolepis i 

Quercus ilex). MeĊu ispitivanim vrstama, Q. macrolepis je imao najveću visinu, a Q. 

pubescens najmanju. Ova razlika je bila ustanovljena tokom većeg dela pomenutog 

vremenskog intervala, na oba primenjena tretmana. Do sliĉnih rezultata su dońli i Fort et al. 

(1997), koji su utvrdili da se visina sadnica hrasta luņnjaka nije znaĉajno razlikovala izmeĊu 

kontrolnog i dva suńna tretmana. 
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S druge strane, uoĉeno inhibitorno dejstvo tretmana S1 (suńa praćena oporavkom) na 

relativnu visinu biljaka kod populacije hrasta luņnjaka L1, bilo je u skladu sa mnogim 

literaturnim podacima o negativnom uticaju suńe na razliĉite vrste hrastova. Van Hess (1997) 

je ispitivao uticaj razliĉitih tretmana osvetljenosti (visoka, srednja i niska osvetljenost) u 

kombinaciji sa suńom (poljski vodni kapacitet zemljińta bio je manji od 60%) kod sadnica 

hrasta luņnjaka i bukve. Kod obe ispitivane vrste je uoĉio da je pod uticajem razliĉitog 

osvetljenja u kombinaciji sa suńom dońlo do smanjenja visine biljke. Pod dejstvom suńe, 

pomenuto smanjenje je bilo najizraņenije na tretmanu jake osvetljenosti. Uticaj na 

morfologiju sadnica bio je veći kod hrasta luņnjaka u poreĊenju sa bukvom. Ova razlika je 

bila povezana sa većiom preraspodelom asimilata u koren, prvenstveno na raĉun rastenja 

stabljike i grana. Ovim se moņe objasniti veći stepen tolerancije na suńu hrasta luņnjaka u 

poreĊenju sa bukvom. Znaĉajna redukcija visine biljke uoĉena je i kod sadnica hrasta kitnjaka 

(Q. petraeae) koje su bile izloņene ambijentalnoj i povińenoj koncentraciji ugljen-dioksida 

(CO2) na suńnom tretmanu (Guehl et al., 1994). Pomenuti autori su utvrdili da je suńa dovela i 

do smanjenog broja listova kod sadnica hrasta kitnjaka. Fotelli et al. (2000) takoĊe navode da 

je broj listova po biljci kod ĉetiri vrste hrasta (Quercus frainetto, Quercus pubescens, 

Quercus macrolepis i Quercus ilex) bio veći u uslovima dobre snabdevenosti biljaka vodom 

(kontrola) nego u uslovima suńe. U nańem istraņivanju, kod populacije hrasta luņnjaka L2 i 

kod populacije hrasta cera C2 relativni broj listova je bio znaĉajno smanjen na tretmanu 

konstantne suńe (S2) u poreĊenju sa kontrolom, ńto je bilo u skladu sa navodima pomenutih 

autora. 

MeĊu populacijama hrasta luņnjaka, populacija L2 je pored znaĉajnog smanjenja 

relativnog broja listova na tretmanu S2, pokazala i signifikantnu redukciju apikalnog rasta na 

pomenutom tretmanu u odnosu na kontrolu, kao i niņi indeks tolerancije na suńu (PHSI) u 

poreĊenju sa populacijom L1. Relativni stepen rastenja nije bio pogoĊen negativnim uticajem 

jakog vodog deficita na tretmanu S2 kod ovih populacija. 

IzmeĊu ispitivanih populacija hrasta cera, populacija C1 je na tretmanu konstantne 

suńe (S2) pokazala znaĉajno veću relativnu visinu biljaka, apikalni rast i relativni stepen 

rastenja u odnosu na kontrolu, ńto je za posledicu imalo i veću vrednost parametra PHSI u 

poreĊenju sa populacijom C2. Relativan broj listova je kod populacije C1 takoĊe pokazao 

tendenciju povećanja sa napredovanjem vodnog deficitan na primenjenim tretmanima. 

Izneti podaci o variranju morfometrijskih parametara u ovom radu, idu u prilog 

hipotezi da vrste iz roda Quercus dobro tolerińu suńu jer spadaju meĊu najtolerantnije vrste 
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drveća na vodni deficit u umerenim geografskim zonama (Abrams, 1990; Ogaya i Peñuelas, 

2003; Aranda et al., 2005). Superiorniji rast u uslovima jakog vodnog deficita (S2) izmeĊu 

populacija hrasta luņnjaka pokazala je populacija L1, dok je izmeĊu populacija hrasta cera to 

bila populacija C1.  

 

Karakteristike stoma 

  

Zbog sposobnosti biljaka da kroz stome regulińu razmenu gasova (CO2 i O2) i 

ograniĉavaju gubitak vode u uslovima stresa, postoji antagonizam, na nivou lista, izmeĊu 

asimilacije ugljenika neophodnog za odvijanje procesa fotosinteze i gubitka vode (Al Afas et 

al., 2006). Stoga se karakterisitike stoma (njihove dimenzije, gustina itd.) smatraju kljuĉnim 

faktorom koji utiĉe na rastenje biljaka i njihovu toleranciju na suńu (Ceulemans, 1990; Chen 

et al., 1997). U istraņivanju sa hrastom, Masarovicova (1991) je takoĊe ustanovila da su 

karakterisitke stoma (tj. njihova veliĉina i gustina) veoma promenljive i da zavise od samog 

genotipa biljke, kao i od uslova pod kojima biljka raste ili od ontogenije lista. 

U ovom radu, uticaj tretmana na karakteristike stoma kod hrastova luņnjaka i cera 

zavisio je kako od genotipa, tako i od momentalne vlaņnosti zemljińta. U odnosu na kontrolu 

(K), znaĉajna redukcija dimenzija stoma (duņina, ńirina i povrńina) uoĉena je na oba suńna 

tretmana (S1, S2) kod populacije hrasta luņnjaka L2. Kod populacije hrasta cera C2, isti trend 

redukcije je bio uoĉen kod ńirine i povrńine stoma, dok se duņina stoma znaĉajno smanjila 

samo na tretmanu konstantne suńe (S2) u odnosu na kontrolu. Kod obe populacije, redukcija 

je bila veća u uslovima suńe jaĉeg intenziteta (S2). 

Kod populacije hrasta luņnjaka L2, dimenzije stoma u uslovima jakog vodnog deficita 

(S2) su bile redukovane za 12,7% (duņina), 12% (ńirina) i 23,5% (povrńina), a kod populacije 

hrasta cera C2 za 14,3% (duņina), 12,8% (ńirina) i 22,9% (povrńina). Aasamaa et al. (2001) 

su naveli da je prednost stoma malih dimenzija u njihovoj brņoj reakciji na smanjenje vodnog 

potencijala lista u uslovima suńe, u poreĊenju sa stomama velikih dimenzija. S obzirom da se 

zatvaranje stoma u odgovoru na nedostatak vode u zemljińtu smatra uobiĉajenom reakcijom 

biljaka na suńu, to verovatno moņe biti razlog smanjenja ńirine stoma kod ispitivanih 

populacija hrastova na tretmanu konstantne suńe (S2). Schulze i Hall (1982) su konstatovali 

da se stepen i brzina zatvaranja stoma u odgovoru na suńu mogu razlikovati meĊu biljnim 

vrstama. Zatvaranje stoma kod biljaka izloņenih vodnom deficitu znaĉajno je sa aspekta 
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prevencije od prekomernog gubitka vode. Zatvaranjem stomine pore, povećava se efikasnost 

korińćenja vode (Farooq et al., 2009).  

Literaturni podaci pokazuju da broj stoma na jedinici povrńine lista (gustina stoma) 

razliĉito varira u reakciji biljaka na suńu. U ovom radu, na tretmanu konstantne suńe (S2), 

gustina stoma i gustina epidermalnih ćelija bile su znaĉajno povećane samo kod populacije 

hrasta luņnjaka L2, u odnosu na kontrolu. To povećanje je iznosilo 37% za gustinu stoma i 

19% za gustinu epidermalnih ćelija. Znaĉajno smanjenje gustine epidermalnih ćelija uoĉeno 

je kod populacije hrasta cera C1 na tretmanu suńe praćene oporavkom (S1). Kod ostalih 

populacija, vrednosti gustine stoma i gustine epidermalnih ćelija se nisu signifikantno 

razlikovale meĊu primenjenim tretmanima.  

U mnogim studijama je utvrĊeno da veliĉina stoma varira u obrnutoj korelaciji sa 

gustinom stoma (Ceulemans et al., 1984; Drew i Chapman, 1992; Hetherington i Woodward, 

2003), ńto se objańnjava promenama u veliĉini epidermalnih ćelija. U ovom radu, kao ńto je 

navedeno, populacija hrasta luņnjaka L2 je na tretmanu S2 imala znaĉajno veću gustinu 

stoma i manje dimenzije stoma u poreĊenju sa kontrolom. Smatra se da su takve 

karakteristike stoma povezane sa aklimatizacijom biljaka na suńu (Larsen, 1961; Dunlap i 

Stettler, 2001). Imajući u vidu da su hrastovi veoma otporni na nedostatak vode u zemljińtu, 

ovakve karakteristike stoma su u skladu sa navodima Pearce et al. (2006), koji ih smatraju 

tipiĉnim za vrste prilagoĊene na suńna stanińta. Pored povećane gustine stoma i smanjenih 

dimenzija stoma, mnogi autori navode da se i mala veliĉina lista i povećana debljina kutikule 

smatraju karakteristikama lista koje poboljńavaju otpornost biljaka na suńu, smanjuju 

temperaturu lista i fotohemijska ońtećenja, i pomaņu u odrņavanju intenziteta fotosinteze u 

uslovima suńe (Matsuda et al., 1989; Abrams, 1990; Abrams et al., 1994; Merkulov et al., 

1997). Abrams i Kubiske (1990) su utvrdili veću gustinu stoma, veću debljinu lista i manje 

dimenzije ćelija zatvaraĉica kod pet vrsta hrastova (Q. ellipsoidalis, Q. macrocarpa, Q. 

velutina, Q. alba, Q. rubra) u poreĊenju sa 21 drugom drvenastom vrstom otvorenih stanińta. 

Bidwell (1974) je istakao da debeli listovi i stome malih dimenzija povećavaju efikasnost 

korińćenja vode u uslovima suńe. Abrams (1987) je uoĉio veću debljinu lista, veću specifiĉnu 

masu lista, kao i veću gustnu stoma kod hrastova Q. macrocarpa i Q. muehlenhergii u 

poreĊenju sa vrstom Celtis occidentalis, koja raste na vlaņnijim stanińtima nego hrastovi. 

Vodni deficit je uslovio povećanje gustine stoma i smanjenje dimenzija stoma i kod 

drugih biljnih vrsta, koje ne pripadaju rodu Quercus. Na primer, Bosabalidis i Kofidis (2002) 

su konstatovali da je kod sorte masline Mastoidis gustina stoma na suńnom tretmanu bila veća 
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za 49,9% u odnosu na kontrolu, a kod sorte Koroneiki za 55,2%. Prema ovim autorima, jedan 

od ĉinilaca koji doprinosi boljoj kontroli transpiracije u uslovima suńe je povećana gustina 

stoma. S obzirom da je sorta Koroneiki imala veću gustinu stoma u uslovima vodnog deficita, 

ovi autori su zakljuĉili da je ona tolerantnija na suńu od sorte Mastoidis. Luković et al. (2009) 

su ustanovili veću gustinu manjih stoma na abaksijalnom epidermisu kod većine ispitivanih 

genotipova ńećerne repe (Beta vulgaris L.) gajenih u polu-kontrolisanim uslovima, koji su 

prethodno pokazali razliĉite odgovore na nedostatak vode na testovima sprovedenim u polju. 

Prema mnogim autorima (Fahn i Cutler, 1992; Dickison, 2000), navedeno povećanje gustine 

stoma i smanjenje njihovih dimenzija ukazuje na prilagoĊenost biljaka na suńu jer je na taj 

naĉin biljka u mogućnosti da efikasnije regulińe transport vode i transpiraciju. 

Mnogi literaturni podaci su potvrdili da suńa ne mora uticati na gustinu stoma, ńto je u 

skladu sa rezultatima dobijenim za ispitivane populacije hrastova u ovom radu, osim za 

populaciju hrasta luņnjaka L2. Na primer, Mehri et al. (2009) su utvrdili da tretman vodnog 

deficita (pri poljskom vodnom kapacitetu zemljińta 40%) nije uticao na znaĉajne promene 

gustine stoma kod 10 sorti pńenice (5 tolerantnih sorti i 5 osetljivih na suńu) u odnosu na 

kontrolu (pri poljskom vodnom kapacitetu zemljińta 80%). Duņina stoma i njihova povrńina 

kod pomenutih biljaka bile su znaĉajno redukovane u uslovima suńe, dok ńirina stoma nije 

bila pogoĊena vodnim deficitom. Negativan uticaj suńe na gustinu stoma nije bio utvrĊen ni 

kod biljaka soje (Inamullah i Isoda, 2005), a ni kod listova kikirikija (Clifford et al., 1995). 

Ovi rezultati su u suprotnosti sa studijama u kojima je utvrĊeno smanjenje gustine stoma i 

njihovih dimenzija u uslovima vodnog deficita. Xu i Zhou (2005) su uoĉili povećanje gustine 

stoma kod trave Leymus chinensis u uslovima umerene suńe, ali i smanjenje gustine stoma 

usled suńe jaĉeg intenziteta, ńto je bilo u skladu sa studijom sa biljkama pirinĉa (Meng et al., 

1999). Dimenzije stoma kod pomenute vrste trave su opale sa povećanjem vodnog deficita 

ńto je takoĊe u skladu sa studijama sa biljkama pirinĉa (Quarrie i Jones, 1977; Yang et al., 

1995; Meng et al., 1999). Klamkowski i Treder (2006) su konstatovali signifikantno smanjen 

broj stoma i redukciju njihovih dimenzija u uslovima suńe kod gentipova jagode. Smanjenje 

gustine stoma i veliĉine stominog otvora u uslovima vodnog deficita mnogi autori smatraju 

efikasnim naĉinom smanjenja gubitka vode (Thakur, 1990; Yang et al., 2004). Woodward 

(1987) je naveo da je efikasnost korińćenja vode poboljńana kao rezultat smanjenja broja 

stoma. 

Indeks stoma je parametar koji varira od vrste do vrste, i koji je pod uticajem ĉinilaca 

spoljańnje sredine (Özörgücü et al., 1991). Kod boba (Vicia faba), utvrĊeno je da suńa i stres 
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uzrokovan velikom zaslanjenońću zemljińta povećavaju gustinu stoma i indeks stoma, 

olakńavajući na taj naĉin usvajanje vode u uslovima vodnog deficita (Gan et al., 2010). Do 

sliĉnih rezultata su dońli i Makbul et al. (2011) u istraņivanju sprovedenom na biljkama soje 

koje su bile izloņene suńnom tretmanu. S druge strane, vodni deficit je tokom 

eksperimentalnog perioda doveo do znaĉajnog smanjenja indeksa stoma kod dva ispitivana 

genotipa topole Populus balsamifera (genotipovi AP-1005 i AP-1006) (Hamanishi et al., 

2012). Ovi autori su konstatovali da veće smanjenje indeksa stoma kod genotipa AP-1006 

moņe biti posledica smanjene dostupnosti vode i njenog uticaja na celokupni vodni status 

biljke. U ovom radu, kod ispitivanih populacija hrasta luņnjaka i cera nisu uoĉena znaĉajna 

variranja u indeksu stoma meĊu primenjenim tretmanima. 

Na osnovu iznetog, moņe se zakljuĉiti da je tretman konstantne suńe (S2) u većoj meri 

uticao na redukciju dimenzija stoma nego tretman suńe praćene oporavkom (S1). Populacija 

hrasta luņnjaka L2 pokazala je veliki stepen prilagoĊenosti na suńu jer je na tretmanu S2 

imala znaĉajno veću gustinu stoma i manje dimenzije stoma u poreĊenju sa kontrolom. Biljke 

iz populacije hrasta cera C2 su takoĊe znaĉajno smanjile dimenzije stoma u uslovima jake 

suńe (S2) i na taj naĉin pokazale vid adaptacije na vodni deficit. Kod populacije hrasta 

luņnjaka L1 i populacije hrasta cera C1 nisu utvrĊene znaĉajne razlike meĊu tretmanima ni u 

dimenzijama stoma ni u njihovoj gustini, a razlog tome je verovatno njihova otpornost na 

vodni deficit ili kratak vremenski period za adaptaciju. Dobijene vrednosti indeksa stoma 

ukazuju da vodni status hrasta luņnjaka i cera nije bio naroĉito pogoĊen vodnim deficitom na 

suńnim tretmanima (S1, S2).  

 

6.2. Uticaj vodnog deficita na parametre razmene gasova  

 

Smanjena razmena gasova smatra se jednim od primarnih efekata vodnog deficita na 

biljke (Larcher, 2003). U velikom broju literaturnih podataka je potvrĊeno da analiza 

parametara razmene gasova u uslovima suńe i oporavka u mnogome doprinosi boljem 

sagledavanju prilagoĊenosti biljnih vrsta na vodni deficit, i pruņa uvid o stepenu otpornosti 

biljaka na suńu (Siddique et al., 1999; Zhang et al., 2004; Fan et al., 2013). 
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Intenzitet fotosinteze 

 

U brojnim istraņivanjima koja su se bavila uticajem suńe na biljke, najĉeńće je 

prouĉavan uticaj na proces fotosinteze, koji ima centralnu ulogu u adaptaciji biljaka u 

uslovima vodnog deficita (Chaves et al., 2003, 2009; Flexas et al., 2004; Lawlor i Tezara, 

2009). Suńa dovodi do smanjenja intenziteta fotosinteze zbog zatvaranja stoma i smanjenja 

usvajanja CO2 u tkivo mezofila (Chaves, 1991; Ort et al., 1994; Chaves et al., 2003; Flexas et 

al., 2004), kao i zbog metaboliĉkih ońtećenja (Farquhar et al., 1989a). MeĊutim, oporavak 

nakon rehidratacije posledica je intenzivnije fotosinteze. Vaņnost ovog pitanja meĊu prvima 

je prouĉavao Kirschbaum (1987, 1988), koji navodi da oporavak od jake suńe predstavlja 

proces koji se moņe posmatrati u dve etape: prva se javlja tokom prvih nekoliko ĉasova ili 

dana od navodnjavanja i karakterińu je poboljńanje vodnog statusa lista i ponovno otvaranje 

stoma. Druga etapa traje nekoliko dana i zahteva de novo sintezu fotosintetiĉkih proteina. 

Danas, meĊu dostupnim literaturnim podacima, postoji veliki broj istraņivanja na temu 

oporavka tj. ponovne hidratacije biljaka nakon perioda suńe (Dos Santos et al., 2006; Hura et 

al., 2006; Gallé i Feller, 2007; Gómez-del-Campo et al., 2007; Montanaro et al., 2007; Luo et 

al., 2008). 

UtvrĊeno smanjenje intenziteta fotosinteze pod uticajem vodnog deficita kod 

ispitivanih biljnih vrsta u ovom radu, kao i povećanje vrednosti ovog parametra usled 

oporavka, bilo je oĉekivano. Pomenute reakcije biljaka su bile specifiĉne, i zavisile su od 

klona odnosno populacije i momentalne vlaņnosti zemljińta.  

U prvom eksperimentu, vrednosti intenziteta fotosinteze (merenog pri oporavku i 

nakon njega) su na tretmanu S1 kod većine klonova topole bile veće ili sliĉne onim na 

kontroli, dok je na tretmanu S2 intenzitet fotosinteze znaĉajno opao kod svih klonova. 

Najznaĉajnija redukcija ovog parametra na tretmanu S2 (u proseku za 97%) se dogodila pri 

merenju nakon oporavka, kada je period nakon zalivanja bio produņen, ńto je uslovilo 

smanjenje momentalne vlaņnosti zemljińta na donju granicu tretmana. Kao genotip sa 

najvećim intenzitetom fotosinteze na tretmanu S2 (pri oporavku, kao i nakon njega), izdvojio 

se klon XI/36. Smanjenje momentalne vlaņnosti zemljińta na tretmanu S1 (42%vol, 25%vol, 

17%vol) dovelo je do postepenog pada intenziteta fotosinteze kod svih klonova topole, a 

najveću vrednost ovog parametra pri momentalnoj vlaņnosti zemljińta 17%vol, imao je klon 

IX/30. 
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U drugom eksperimentu, znaĉajna inhibicija procesa fotosinteze kod obe vrste hrasta 

takoĊe je uoĉena u uslovima vodnog deficita (14-11%vol, 9%vol), u poreĊenju sa uslovima 

dobre snabdevenosti biljaka vodom (32-25%vol, 32%vol). Vrednosti intenziteta fotosinteze u 

uslovima vodnog deficita  pre oporavka (14-11%vol) i na tretmanu konstantne suńe (9%vol) 

se nisu znaĉajno razlikovale kod većine ispitivanih populacija. Izuzetak je populacija hrasta 

luņnjaka L1, gde je na tretmanu konstantne suńe (S2) uoĉena signifikantno veća vrednost 

nego u uslovima vodnog deficita pre oporavka (14-11%vol).  

Smanjenje intenziteta fotosinteze u uslovima suńe zabeleņeno je kod razliĉitih vrsta 

topole (Zhang et al., 2005; Liang et al., 2006; Yin et al., 2009) i hrasta (Hinckley et al., 1978; 

Abrams et al., 1990; Epron i Dreyer, 1990, 1993a; Epron et al., 1993), kao i kod vrsta kao ńto 

su kukuruz (Anjum et al., 2011a), pńenica (Changhai et al., 2010), jagoda (Klamkowski i 

Treder, 2008) itd. Literaturni podaci ukazuju da genotipovi kod kojih se uslovima suńe 

intenzitet fotosinteze redukovao u manjoj meri, pokazuju veću tolerantnost prema suńi i bolju 

prilagoĊenost na uslove vodnog deficita. U ovom radu, ukoliko se visok intenzitet fotosinteze 

u uslovima suńe uzme kao pokazatelj tolerantnosti, genotipska specifiĉnost postaje evidentna. 

Najbolji genotip topole po tom pitanju na tretmanu S1, pri momentalnoj vlaņnosti zemljińta 

17%vol, bio je klon IX/30, a na tretmanu S2 (pri oporavku i nakon njega) klon XI/36. MeĊu 

populacijama hrastova, na tretmanu konstantne suńe (S2), to su bile populacija hrasta 

luņnjaka L1 i populacija hrasta cera C1.  

Smanjeno rastenje biljaka u uslovima suńe moņe biti povezano sa znaĉajnim 

smanjenjem intenziteta fotosinteze. Guo et al. (2010) su uoĉili smanjen intenzitet fotosinteze 

kod tri hibridna klona topole (Populus deltoides x Populus nigra, klonovi: DN-34, R-247 i 

OP-367) u uslovima vodnog deficita (pri poljskom vodnom kapacitetu zemljińta 50%, 40% i 

30%), ali i smanjenje visine izbojka ovih klonova u pomenutim uslovima, u poreĊenju sa 

kontrolom (pri poljskom vodnom kapacitetu zemljińta 100%). Do sliĉnih zapaņanja dońli su i 

Regier et al. (2009), koji su izuĉavali toleranciju na suńu kod dva klona crne topole (58-861 i 

Poli). Oni su utvrdili da rast klona Poli nije bio pogoĊen vodnim deficitom, dok je kod klona 

58-861 dońlo do redukcije rastenja. Pomenuti autori su zakljuĉili da je mogući razlog 

inhibicije rastenja klona 58-861 veći negativan uticaj suńe na proces fotosinteze kod ovog 

klona u odnosu na klon Poli. Oni su dodali da je ovo verovatno bilo uzrokovano većom 

potrońnjom vode klona 58-861, ńto je dovelo do brņeg suńenja zemljińta izmeĊu zalivanja. 

Izneti podaci su u skladu sa rezultatima dobijenim u ovom radu za klonove crne topole, kod 

kojih je znaĉajna inhibicija procesa fotosinteze na tretmanu S2 (prilikom i nakon oporavka) 
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bila praćena smanjenjem relativne visine izbojka u najvećoj meri na pomenutom tretmanu. S 

druge strane, kod populacija hrastova L1 i C1, koje su efikasnije fotositetisale na tretmanu 

konstantne suńe (S2), utvrĊen je veći indeks tolerancije na suńu izraĉunat na osnovu visine 

biljke (PHSI) u poreĊenju sa preostale dve populacije.  

Pored sposobnosti biljaka da izbegnu i/ili izdrņe suńu, oporavak procesa fotosinteze 

nakon rehidratacije je od kljuĉnog znaĉaja za otpornost biljaka na suńu (Chaves et al., 2009). 

Generalno, meĊu istraņivaĉima vlada mińljenje da se biljke izloņene blagoj suńi oporavljaju 

brzo, u roku od 1 ili 2 dana nakon stresa. Za razliku od njih, biljke koje su izloņene suńi jakog 

intenziteta, oporave se za 40-60% maksimalnog nivoa fotosinteze (Kirschbaum, 1987, 1988; 

Delfine et al., 1999; Sofo et al., 2004; Grzesiak et al., 2006; Bogeat-Triboulot et al., 2007; 

Gallé et al., 2007). Kozlowski (1982a) je naveo da nepotpuni oporavak intenziteta fotosinteze 

kod biljaka izloņenih suńi moņe biti povezan sa nesposobnońću stoma da se u potpunosti 

ponovo otvore, kao i sa ońtećenjem fotosintetiĉkog aparata.  

Intenzitet i/ili trajanje prethodnog stresa predstavljaju kljuĉne ĉinioce koji utiĉu kako 

na brzinu, tako i na stepen oporavka procesa fotosinteze (Miyashita et al., 2005; Grzesiak et 

al., 2006; Flexas et al., 2006, 2009). S obzirom da je u prvom eksperimentu momentalna 

vlaņnost zemljińta pre oporavka tj. donja granica tretmana S1 bila 17%vol, dakle ne naroĉito 

niska, kod svih klonova topole je zabeleņen potpuni oporavak intenziteta fotosinteze prilikom 

dodavanja vode (38%vol). U ogledu sa hrastovima, momentalna vlaņnost zemljińta je na 

tretmanu S1 pre zalivanja bila 14-11%vol, ńto je svakako uslovilo neńto slabiji oporavak 

procesa fotosinteze kod ovih biljaka u odnosu na topole. Literaturni podaci ukazuju da 

hrastovi beleņe visoku stopu oporavka intenziteta fotosinteze nakon perioda suńe, dok za 

topole gotovo da nema dostupnih podataka vezanih za ovu problematiku. Ni i Pallardy (1992) 

su uoĉili potpuni oporavak intenziteta fotosinteze kod dve vrste hrasta (Quercus stellata, 

Quercus alba) u poreĊenju sa jednom vrstom javora (Acer saccharum) i oraha (Juglans 

nigra). 

Selekcija i uvoĊenje genotipova sa velikom sposobnońću oporavka je od izuzetnog 

znaĉaja kako bi se redukovala ońtećenja koja nastaju usled uticaja jake suńe na biljku 

(Vassileva et al., 2011). Fan et al. (2013) su nakon 72h od oporavka utvrdili veći procenat 

povećanja intenziteta fotosinteze u odnosu na kontrolu kod linije kukuruza tolerantne na suńu 

u poreĊenju sa onom koja je osetljivija na vodni deficit. U ovom radu, u prvom ogledu, na 

tretmanu S1, intenzitet fotosinteze pri oporavku (38%vol) bio je najveći kod klona topole I/2, 

u poreĊenju sa biljkama gajenim pri momentalnoj vlaņnosti zemljińta 42%vol. U drugom 
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ogledu, populacija hrasta luņnjaka L2 je pokazala najbolji oporavak intenziteta fotosinteze, 

jer se vrednosti ovog parametra u pomenutim uslovima nisu znaĉajno razlikovale od 

kontrolnih. Kod ostalih populacija hrastova, vrednosti ovog parametra nakon dodavanja vode 

(32%vol) bile su statistiĉki manje od kontrolnih. 

 

Intenzitet transpiracije 

 

Poznato je da proces transpiracije ima vaņnu ulogu u kontroli vodnog balansa biljke 

(McNaughton i Jarvis, 1991). Pod uticajem suńe, smanjenje intenziteta transpiracije 

uzrokovano je delimiĉnim ili potpunim zatvaranjem stoma koje se povezuje sa promenama u 

vodnom statusu lista i sadrņajem vlage u zemljińtu (Beneńová et al., 2012). Kao ńto je napred 

navedeno, reakcija stoma je bliņe povezana sa dostupnońću vode u zemljińtu nego sa vodnim 

statusom lista, jer stome reaguju na hemijske signale (npr. ABA) koje stvaraju dehidrirani 

koreni.  

U prvom eksperimentu, dinamika variranja intenziteta transpiracije nije se razlikovala 

od dinamike variranja intenziteta fotosinteze. Tretman konstantne suńe (S2) je prilikom oba 

merenja (pri oporavku i nakon njega) u najvećoj meri redukovao intenzitet transpiracije kod 

svih pet klonova. Pomenuta redukcija bila je oĉekivana, s obzirom na ĉinjenicu da se u 

uslovima suńe stome postepeno zatvaraju, smanjujući svoju provodljivost za vodenu paru, i 

usporavajući intenzitet transpiracije na taj naĉin (Pagter et al., 2005). Klonovi topole koji su 

pokazali najveći intenzitet fotosinteze na tretmanu S2, imali su i najveći intenzitet 

transpiracije u pomenutim uslovima. Vrednosti intenziteta transpiracije na tretmanu S2 

merene prilikom oporavka bile su najveće kod klonova X/32 i XI/36, a nakon oporavka kod 

klona XI/36. 

Farquhar et al. (1989a) su naveli da tokom postepenog napredovanja vodnog deficita, 

intenzitet fotosinteze i intenzitet transpiracije obiĉno opadaju istom brzinom. Dobijeni 

rezultati na tretmanu S1 bili su u skladu sa ovom konstatacijom jer je kod oba parametra 

uoĉeno njihovo smanjenje sa postepenim opadanjem momentalne vlaņnosti zemljińta 

(42%vol, 25%vol, 17%vol). Nakon toga, oporavak (38%vol) je delovao stimulativno na 

intenzitet transpiracije kod svih klonova, jer su dobijene vrednosti bile pribliņne onim pri 

momentalnoj vlaņnosti zemljińta 42%vol. Dalji pad momentalne vlaņnosti zemljińta (25%vol) 

uslovio je znaĉajnu redukciju procesa transpiracije. Paralelnu dinamiku variranja parametara 

A i E na ovom tretmanu potvrĊuju i konstatovane pozitivne korelacije meĊu njima kod svih 
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klonova, osim kod klona IX/30. Najbolji oporavak (38%vol) transpiracije na tretmanu S1 

uoĉen je kod klona XI/36, koji se izdvojio kao jedini genotip kod koga je vrednost ovog 

parametra pri oporavku bila veća od vrednosti pri Mvz 42%vol. Stimulativni efekat oporavka 

na transpiraciju potvrĊen je u brojnim istraņivanjima za razliĉite vrste biljaka kao ńto su 

paradajz, pasulj, kukuruz (Gu et al., 1996; Miyashita et al., 2005; Fan et al., 2013) i druge. 

Ovo je bilo u skladu sa eksperimentalnim rezultatima drugog ogleda, gde su kod obe vrste 

hrasta vrednosti intenziteta transpiracije pri oporavku (32%vol) bile statistiĉki veće ili sliĉne 

onim na kontroli (32-25%vol).  

Uticaj tretmana konstantne suńe (S2) na intenzitet transpiracije se razlikovao kod 

pojedinih populacija hrastova u poreĊenju sa klonovima topole. Naime, kod populacije hrasta 

luņnjaka L1 i populacije hrasta cera C1 uoĉena je intenzivna transpiracija na ovom tretmanu, 

koja je bila sliĉna ili veća od one na kontroli. Biljke iz ove dve populacije su u uslovima jake 

suńe (9%vol) pokazale i vińi intenzitet fotosinteze u poreĊenju sa preostale dve populacije 

(L1, C1).  

Povećana transpiracija u uslovima vodnog deficita ĉesto se povezuje sa tolerancijom 

hrastova na suńu. Na primer, Bréda et al. (1993) su konstatovali da je vrsta hrasta Q. petraea 

priliĉno tolerantna na suńu zbog svoje sposobnosti da odrņi znaĉajan intenzitet transpiracije 

tokom dana u uslovima smanjene dostupnosti vode u zemljińtu. Veliku ulogu u svemu ovome  

verovatno ima i sposobnost korena da usvaja vodu sa velikih dubina ili bolja sposobnost 

ponovnog uspostavljanja turgora u toku noći i sliĉni mehanizmi adaptacije drvenastih vrsta 

koje su dobro prilagoĊene na suńu. Visoka transpiracija kod navedene dve populacije hrasta u 

ovom radu u uslovima suńe je u neku ruku i bila oĉekivana s obzirom da, prema navodima 

Abrams (1990), vrste iz roda Quercus dobro tolerińu suńu. 

 

Efikasnost korišćenja vode  

 

Efikasnost korińćenja vode je parametar koji se koristi u cilju integrisanja rezultata 

koji se odnose na promene intenziteta razmene gasova u biljkama izloņenih suńi. Jedan od 

pristupa u cilju poboljńanja opstanka biljaka u uslovima vodnog deficita, svakako je selekcija 

i gajenje genotipova sa visokom efikasnońću korińćenja vode (Vassileva et al., 2011). Uticaj 

vodnog deficita na efikasnost korińćenja vode na nivou lista je veoma razliĉit i najĉeńće zavisi 

od reakcije stoma na nedostatak vode i od trajanja i intenziteta suńe (Saranga et al., 1999). U 
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ovom radu, trenutna (WUE) i unutrańnja (WUEi) efikasnost korińćenja vode su znaĉajno 

varirale u zavisnosti od genotipa biljke i momentalne vlaņnosti zemljińta. 

 

Trenutna efikasnost korišćenja vode (WUE) 

 

Trenutna efikasnost korińćenja vode (WUE) kod biljaka je znaĉajna sa aspekta 

ekonomiĉnog korińćenja vode i opstanka biljaka na suńnim stanińtima (Damesin et al., 1997; 

Nativ et al., 1999; Bacon, 2004). Stim u vezi, znaĉaj kvantifikovanja pomenutog parametra, 

ogleda se u determinaciji onih genotipova koje karakterińu manji gubitak vode tokom 

transpiracije, a veća efikasnost fotosintetiĉke aktivnosti (Orlović et al., 2002).  

U prvom eksperimentu, najveća redukcija trenutne efikasnosti korińćenja vode uoĉena 

je na tretmanu konstantne suńe (S2) prilikom oba merenja (pri oporavku i nakon njega). Veće 

smanjenje vrednosti ovog parametra na pomenutom tretmanu zabeleņeno je nakon oporavka, 

kada su svi tretmani, ukljućujući i S2, bili na donjoj granici, te je tada momentalna vlaņnost 

zemljińta bila niska. Klon XI/36 se pri oba merenja na tretmanu konstantne suńe (S2) izdvojio 

kao genotip sa najvećom vrednońću ovog parametra. Na tretmanu S1, pri momentalnoj 

vlaņnosti zemljińta 17%vol, kod svih klonova (izuzetak je klon XI/36) je dońlo do povećanja 

vrednosti ovog parametra. Dobijene vrednosti su bile statistiĉki veće ili sliĉne onim pri 

momentalnoj vlaņnosti zemljińta 42%vol. Klonovi koji su u pomenutim uslovima 

najefikasnije koristili vodu bili su IX/30 i I/2.  

U drugom eksperimentu, većina populacija je efikasnije koristila vodu u uslovima 

suńe slabijeg intenziteta, pre oporavka (14-11%vol), nego u uslovima konstantne suńe 

(9%vol) (izuzetak je populacija hrasta luņnjaka L1). Kod obe populacije hrasta cera (C1, C2) 

vrednosti ovog parametra pri umerenom vodnom deficitu (14-11%vol) su bile znaĉajno veće 

nego pri oporavku (32%vol).  

Literaturni podaci ukazuju da vodni deficit deluje veoma razliĉito na trenutnu 

efikasnost korińenja vode, koja moņe da poraste ili opadne, u zavisnosti od biljne vrste 

(genotipa) i intenziteta i trajanja suńe. Redukovane vrednosti ovog parametra u uslovima 

vodnog deficita na tretmanu S2 u oba eksperimenta, verovatno su bile posledica jake 

dehidratacije ćelija mezofila koja je uslovila dalju inhibiciju procesa fotosinteze (Taiz i 

Zeiger, 2002). Dobijeni rezultati su u skladu sa podacima koje su naveli Liang et al. (2006) za 

vrstu topole Populus simonii, koja je bila izloņena uticaju kontrolnog (pri poljskom vodnom 

kapacitetu zemljińta 70%) i dva suńna tretmana (pri poljskom vodnom kapacitetu zemljińta 
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55% i 40%). Ovi autori su utvrdili da je sa povećanjem intenziteta suńe u zemljińtu, vrednost 

ovog parametra sve vińe opadala (ńto je bio sluĉaj i sa intenzitetom fotosinteze), te su 

zabeleņene vrednosti bile najniņe pri poljskom vodnom kapacitetu zemljińta 40%.  

S druge strane, utvrĊeno povećanje parametra WUE na tretmanu S1, kod klonova 

topole pri momentalnoj vlaņnosti zemljińta 17%vol, i kod populacija hrasta cera pri Mvz 14-

11%vol, u skladu je sa konstatacijom Chaves et al. (2003) da većina biljnih vrsta u uslovima 

blage i umerene suńe ima tendenciju da poveća efikasnost korińćenja vode. Mnogi istraņivaĉi 

navode da visok WUE moņe biti posledica veće stope smanjenja intenziteta transpiracije nego 

intenziteta fotosinteze u uslovima suńe (Thomas, 1986; Jie et al., 2001). Ovo je u skladu sa 

dobijenim rezultatima za klonove topole, kod kojih je utvrĊeno da je intenzitet fotosinteze na 

tretmanu S1, pri momentalnoj vlaņnosti zemljińta 17%vol, u odnosu na momentalnu vlaņnost 

zemljińta 42%vol u proseku opao za 69,2%, a intenzitet transpiracije za 72%. MeĊutim, kod 

populacija hrasta cera, visoke vrednosti WUE na tretmanu S1 pre oporavka (14-11%vol) 

mogu se objasniti proporcionalnim smanjenjem intenziteta fotosinteze i transpiracije, koje je, 

u proseku, iznosilo 54,6% (intenzitet fotosinteze), odnosno 49,2% (intenzitet transpiracije). 

Povećane vrednosti parametra WUE u uslovima suńe zabeleņili su i Klamkowski i Treder 

(2008), Changhai et al. (2010), Yang et al. (2004) kod jagode, pńenice i grahorice (Lathyrus 

sativus).  

Prema Bota et al. (2001), visoka vrednost parametra WUE u uslovima suńe odraņava 

sposobnost genotipa da odrņi kapacitet fotosinteze u pomenutim uslovima, kao i visok stepen 

njegove otpornosti na suńu. U ovom radu, ukoliko se visoke vrednosti ovog parametra na 

suńnim tretmanima (S1 i S2) uzmu kao pokazatelji otpornosti na suńu, mogu se izdvojiti 

genotipovi koji su najefikasnije koristili vodu u pomenutim uslovima. U prvom ogledu, na 

tretmanu S2 (pri oporavku i nakon njega), to je bio klon XI/36, dok su na tretmanu S1, pri 

momentalnoj vlaņnosti zemljińta 17%vol, to bili klonovi IX/30 i I/2. U drugom eksperimentu, 

vińu trenutnu efikasnost korińćenja vode na tretmanu S2 (9%vol) pokazale su populacija 

hrasta luņnjaka L1 i populacija hrasa cera C1 u poreĊenju sa preostale dve populacije (L2, 

C2).  

 

Stomatalna provodljivost 

 

Biljke regulińu provodljivost stoma menjanjem veliĉine stominog otvora, odnosno 

otvaranjem i zatvaranjem stoma (Stanković et al., 2006). Medrano et al. (2002) su naveli da 
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stomatalna provodljivost predstavlja integrativnu osnovu za prouĉavanje globalnog uticaja 

suńe na biljke jer su stome osetljive na suńu, odnosno na dostupnost vode u zemljińtu, sadrņaj 

ABA, provodljivost ksilema, vodni status lista i drugo.  

Promena provodljivosti stoma se ne moņe posmatrati izolovano, bez osvrta na proces 

fotosinteze (Wong et al., 1979; Farquhar et al., 2001). Rezultati ranijih istraņivanja su 

pokazali da je intenzitet fotosinteze u uslovima suńe opao kada se stomatalna provodljivost 

smanjila (Tenhunen et al., 1987; Nilsen i Orcutt, 1996). Smanjenje provodljivosti stoma 

obiĉno podrazumeva i manju transpiraciju, ĉime se postiņe oĉuvanje vodnog reņima biljaka. 

Redukcija stomatalne provodljivosti u uslovima suńe, praćena smanjenjem intenziteta 

fotosinteze i intenziteta transpiracije bila je utvrĊena kod biljaka trske (Pagter et al., 2005), 

pasulja (Miyashita et al., 2005), kukuruza (Anjum et al., 2011a), hibrida topole (Guo et al., 

2010) i drugih. 

U ovom radu, dinamika promene provodljivosti stoma pod uticajem primenjenih 

tretmana (K, S1, S2) u prvom eksperimentu (merena prilikom i nakon oporavka) imala je isti 

trend variranja kao i intenzitet fotosinteze i intenzitet transpiracije. Naime, vrednosti 

parametra gs su na tretmanu S1 kod većine klonova bile pribliņne kontrolnim vrednostima, 

dok je znaĉajna redukcija ovog parametra zabeleņena na tretmanu S2. Najznaĉajnije 

smanjenje gs na tretmanu konstantne suńe (S2) uoĉeno je nakon oporavka, i iznosilo je kod 

svih klonova topole 0.01 mol m
-2

 s
-1

. Prema Flexas et al. (2004, 2006), dobijene vrednosti 

parametra gs ispod intervala 0.1-0.05 mol m
-2 

s
-1

 ukazuju da je nedostatak vode uzrokovao 

dehidrataciju tkiva, i doveo do metaboliĉkih ońtećenja. 

Sa napredovanjem suńe na tretmanu S1 (42%vol, 25%vol, 17%vol), provodljivost 

stoma kod topola je postepeno opadala. Chaves et al. (2009) su utvrdili da u uslovima 

umerene suńe, smanjenje stomatalne provodljivosti ima zańtitni efekat, omogućavajući biljci 

da saĉuva vodu i poboljńa efikasnost korińćenja vode. Dobijeni rezultati su u saglasnosti sa 

ovom konstatacijom jer je pri momentalnoj vlaņnosti zemljińta 17%vol na tretmanu S1, 

parametar WUE bio povećan kod većine klonova (izuzetak je klon XI/36). Oporavak 

(38%vol) na pomenutom tretmanu je doveo do znaĉajnog povećanja vrednosti stomatalne 

provodljivosti, koje su bile statistiĉki veće ili sliĉne vrednostima zabeleņenim pri 

momentalnoj vlaņnosti zemljińta 42%vol. Stimulativni efekat oporavka na stomatalnu 

provodljivost bio je u skladu sa istraņivanjima raĊenim na biljkama pasulja (Miyashita et al., 

2005) i kukuruza (Fan et al., 2013). Sa ponovnom redukcijom momentalne vlaņnosti 
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zemljińta (25%vol), stomatalna provodljivost je kod svih klonova znaĉajno opala u odnosu na 

oporavak. 

U drugom eksperimentu, kod svih ispitivanih populacija hrastova je zabeleņeno 

znaĉajno smanjenje stomatalne provodljivosti u uslovima suńe (14-11%vol, 9%vol) u 

poreĊenju sa uslovima dobre snabdevenosti biljaka vodom (32-25%vol, 32%vol). Kod većine 

populacija nisu uoĉena znaĉajna variranja u vrednostima ovog parametra u uslovima suńe – 

izmeĊu vodnog deficita pre oporavka (14-11%vol) i onog na tretmanu S2 (9%vol) (izuzetak 

je populacija hrasta luņnjaka L1), ńto je bio sluĉaj i sa intenzitetom fotosinteze. Populacija 

hrasta luņnjaka L1 se izdvojila kao jedina populacija sa znaĉajno većim vrednostima 

parametara A, E i gs na tretmanu S2 (9%vol) nego na suńi pre oporavka (14-11%vol). Xiao et 

al. (2009) su utvrdili da je visok intenzitet fotosinteze u uslovima vodnog deficita kod 

tolerantnih i dobro prilagoĊenih genotipova na suńu najĉeńće udruņen sa visokom stopom 

transpiracije i sa visokom stomatalnom provodljivońću. Bréda et al. (1993) takoĊe istiĉu da se 

odrņavanje visokog intenziteta transpiracije i stomatalne provodljivosti u uslovima suńe 

smatraju jednim od glavnih karakteristika biljaka tolerantnih na vodni deficit. Dobijeni 

rezultati za populaciju hrasta luņnjaka L1 su u saglasnosti sa ovim konstatacijama, ĉime se 

potvrĊuje njena dobra prilagoĊenost na suńu na osnovu variranja pomenuta tri parametra. 

Vrednosti parametra gs prilikom oporavka (32%vol) su bile znaĉajno niņe od 

vrednosti na kontroli (32-25%vol) kod većine populacija, tako da se oporavak stomatalne 

provodljivosti ne moņe smatrati potpunim. Jedino je kod populacije hrasta cera C2 vrednost 

ovog parametra pri oporavku bila signifikantno veća u poreĊenju sa kontrolom.  

 

Intercelularna koncetracija CO2 (ci). Unutrašnja efikasnost korišćenja vode (WUEi) 

 

Kao ńto je napred izneto, ĉinioci koji izazivaju redukciju intenziteta fotosinteze u 

uslovima suńe mogu biti stomatalna (izazvana delimiĉnim zatvaranjem stoma) i/ili 

nestomatalna ograniĉenja (izazvana promenama biohemijskih reakcija lista) (Chaves et al., 

2002). Uloga zatvaranja stoma i biohemijskih procesa u smanjenju intenziteta fotosinteze 

tokom vodnog deficita bila je predmet mnogih ranijih istraņivanja (Sharkey i Seemann, 1989; 

Chaves, 1991; Cornic i Briantais, 1991; Quick et al., 1992; Evans i Loreto, 2000). Na pitanje 

da li suńa uglavnom ograniĉava proces fotosinteze putem zatvaranja stoma ili metaboliĉkih 

ońtećenja joń nije konaĉno odgovoreno (Cornic, 2000; Flexas et al., 2004). 
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Analizom parametara razmene gasova kao ńto su A, E, gs, ci, WUEi itd., moņe se 

utvrditi koji ĉinioci, i u kojoj meri (većoj ili manjoj) limitiraju proces fotosinteze u uslovima 

suńe. Prema teoriji Farquhar i Sharkey (1982), ograniĉenje procesa fotosinteze stomatalnim 

ĉiniocima preovlaĊuje kada stomatalna provodljivost (gs) i intercelularna koncentracija CO2 

(ci) u uslovima suńe opadnu. U takvim okolnostima, smanjena stomatalna provodljivost 

efikasno kontrolińe gubitak vode i dovodi, pored smanjenja intercelularne koncentracije CO2, 

i do povećanja unutrańnje efikasnosti korińćenja vode (WUEi) (Jones, 1992; Yin et al., 

2005a). Parametar WUEi se, kao ńto je napred napomenuto, izraņava kao odnos intenziteta 

fotosinteze i stomatalne provodljivosti. U prvom eksperimentu, znaĉajno smanjena 

stomatalna provodljivost kod svih klonova topole na tretmanu S2 prilikom oporavka, bila je 

praćena smanjenom intercelularnom koncentracijom CO2 i povećanom unutrańnjom 

efikasnońću korińćenja vode, ńto je, dakle, ukazivalo na dominaciju stomatalnih ograniĉenja. 

U mnogim istraņivanjima je potvrĊena preovlaĊujuća uloga stomatalnih ĉinilaca odgovornih 

za pad intenziteta fotosinteze u uslovima blage suńe (Brestic et al., 1995; Medrano et al., 

2002). Stoga su dobijeni rezultati bili oĉekivani jer je prilikom oporavka momentalna 

vlaņnost zemljińta na tretmanu S2 bila na gornjoj granici predviĊenoj za taj tretman (21%vol), 

a stomatalna provodljivost se kretala u intervalu od 0.4 do 0.15 mol m
-2

 s
-1

, koja, prema 

istraņivanju Medrano et al. (2002), odgovara umerenoj suńi. 

U uslovima suńe na tretmanu S2 nakon oporavka, stomatalna provodljivost se 

znaĉajno smanjila (0.01 mol m
-2

 s
-1

) kod svih klonova topole, a vrednosti parametra ci su bile 

statistiĉki veće od vrednosti na kontroli (38-29%vol) kod većine klonova (izuzetak je bio 

klon XI/36 kod koga je uoĉena signifikantno niņa vrednost od kontrolne). Prema Farquhar i 

Sharkey (1982), pad stomatalne provodljivosti i povećanje intercelularne koncentracije CO2 

ukazuje na dominaciju nestomatalnih ĉinilaca odgovornih za smanjenje intenziteta 

fotosinteze u uslovima suńe. Ovakav odnos parametara gs i ci, karakteristiĉan za uslove jakog 

vodnog deficita, konstatovan je i u istraņivanjima sprovedenim na vinovoj lozi (Medrano et 

al., 2002), kokosu (DaMatta, 2007), bademu (Rouhi et al., 2007), pńenici (Changhai et al., 

2010). 

Vrednosti parametra WUEi nakon oporavka su pod uticajem suńnih tretmana (S1, S2) 

varirale specifiĉno u zavisnosti od genotipa. U odnosu na kontrolu, znaĉajna redukcija ovog 

parametra na tretmanu S2 (nakon oporavka) bila je uoĉena kod klona I/2, dok kod klonova 

VII/25 i X/32 vrednosti nisu bile signifikantno manje od kontrolnih. S druge strane, kod 

preostala dva klona (IX/30 i XI/36) je dońlo do znaĉajnog povećanja ovog parametra na 
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tretmanu S2. Visoke vrednosti WUEi kod klonova IX/30 i XI/36 bile su oĉekivane, jer su 

pomenuti genotipovi imali najveći intenzitet fotosinteze na tretmanu S2 nakon oporavka. 

Prema Changhai et al. (2010), povećanje WUEi u uslovima suńe ukazuje na preovlaĊivanje 

stomatalnih ĉinilaca odgovornih za redukciju intenziteta fotosinteze u uslovima suńe, dok 

smanjenje ovog parametra u pomenutim uslovima ukazuje na dominaciju nestomatalnih 

ĉinilaca. MeĊutim, mnogi autori variranje parametra WUEi posmatraju paralelno sa 

variranjem parametra ci u uslovima suńe. Stoga je u velikom broju istraņivanja potvrĊeno da 

je smanjenje intenziteta fotosinteze u uslovima vodnog deficita bilo povezano sa povećanjem 

WUEi i smanjenjem ci, ńto je ukazivalo na dominaciju stomatalnih ograniĉenja (Klamkowski 

i Treder, 2006; Picon et al., 1996; Pagter et al., 2005; Yin et al., 2005a, 2006) ili obrnuto: 

smanjenje WUEi i povećanje ci, ińlo je u korist dominacije nestomatalnih ĉinilaca (Picon et 

al., 1996; Yin et al., 2006). Ako se ovi odnosi pomenuta dva parametra uzmu u obrzir, 

evidentno postaje da su kod klona XI/36 u uslovima suńe na tretmanu S2, nakon oporavka, 

bili dominantni stomatalni ĉinioci odgovorni za redukciju fotosinteze na pomenutom 

tretmanu. S druge strane, kod klonova VII/25, X/32 i I/2 su verovatno preovlaĊjući uticaj 

imali nestomatalni ĉinioci, ńto se i oĉekivalio u uslovima jakog vodnog deficita (S2). Kod 

klona IX/30 je situacija na tretmanu S2 bila specifiĉna, jer su oba parametra (ci, WUEi) bili 

znaĉajno veći u odnosu na kontrolu, pa se sa sigurnońću ne moņe reći koji ĉinioci su 

preovlaĊivali. Ovo ne podudaranje u odnosu parametara ci i WUEi se verovatno moņe 

pripisati ĉinjenici da dobijene vrednosti intercelularne koncentracije CO2 treba uzeti sa 

rezervom, jer suńa moņe dovesti do pogreńne procene vrednosti ovog parameta zbog 

nejednakog zatvaranja stoma (Downton et al., 1988; Terashima et al., 1988) i razliĉite 

provodljivosti kutikule za vodenu paru i CO2 (Boyer et al., 1997). Ako se uzme u obzir samo 

povećanje WUEi u uslovima suńe (S2) kod genotipa IX/30 u odnosu na kontrolu, onda prema 

Changhai et al. (2010), to ukazuje na preovlaĊujući uticaj stomatalnih ĉinilaca. 

Na osnovu ovih podataka se moņe konstatovati da je smanjenje intenziteta fotosinteze 

kod klonova topole na tretmanu S2 nakon oporavka nastalo pod uticajem kako stomatalnih 

tako i nestomatalnih ĉinilaca, ńto je bilo utvrĊeno i kod drugih drvenastih vrsta kao ńto su 

Quercus alba, Quercus stellata, Pinus taeda (Ni i Pallardy, 1992; Teskey et al., 1986).  

Na tretmanu S1, gde su parametri razmene gasova mereni pri razliĉitim momentalnim 

vlaņnostima zemljińta, utvrĊena je pozitivna korelacija izmeĊu A i gs kod svih genotipova, ńto 

upućuje na zakljuĉak da je redukcija intenziteta fotosinteze u uslovima suńe praćene 

oporavkom na pomenutom tretmanu bila posledica zatvaranja stoma. Dobijeni rezultati su u 
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skladu sa brojnim istraņivanjima u kojima je konstatovano da je zatvaranje stoma glavni 

ĉinilac odgovoran za redukciju parametra A u uslovima blage do umerene suńe (Sharkey, 

1990; Chaves, 1991; Ort et al., 1994; Cornic i Massacci, 1996).  

MeĊutim, na tretmanu S1, do momenta ponovnog uspostavljanja optimalnog 

snabdevanja biljaka vodom (oporavak, 38%vol) bio je izraņan uticaj i stomatalnih i ne 

stomatalnih ograniĉenja na proces fotosinteze. Naime, sa napredovanjem vodnog deficita na 

ovom tretmanu (42%vol, 25%vol, 17%vol) kod svih klonova je uoĉeno progresivno 

smanjenje stomatalne provodljivosti i povećanje intercelularne koncentracije CO2, ńto 

ukazuje na uticaj nestomatalnih ĉinilaca koji limitiraju proces fotosinteze u pomenutim 

uslovima. S druge strane, vrednosti parametra WUEi su se postepeno povećavale sa 

opadanjem momentalne vlaņnosti zemljińta (42%vol, 25%vol, 17%vol), dostigavńi 

maksimalne vrednosti pri momentalnoj vlaņnosti zemljińta 17%vol. Tada su kod svih klonova 

zabeleņene znaĉajno veće vrednosti u poreĊenju sa onim pri momentalnoj vlaņnosti zemljińta 

42%vol. Ovakva dinamika variranja parametra WUEi ukazuje na uticaj stomatalnih 

ograniĉenja. 

Do sliĉnih rezultata dońli su Changhai et al. (2010) koji su utvrdili da je u uslovima 

suńe kod ĉetiri varijeteta pńenice dońlo do smanjenja stomatalne provodljivosti i povećanja 

intercelularne koncentracije CO2, te su konstatovali da je redukcija parametra A nastala usled 

nestomatalnih ĉinilaca. Pomenuti autori su takoĊe utvrdili povećanje parametra WUEi na 

suńnom tretmanu kod dva od ĉetiri pomenuta varijeteta. Oni su zakljuĉili da je intenzitet 

fotosinteze tih genotipova u manjem stepenu bio limitiran nestomatalnim ĉiniocima. Pagter et 

al. (2005) su naveli da je povećan WUEi u uslovima suńe (pri poljskom vodnom kapacitetu 

zemljińta 60%, 30%, 15% i 5%) kod trske bio posledica relativno većeg smanjenja stomatalne 

provodljivosti nego intenziteta fotosinteze sa napredovanjem vodnog deficita, ńto je bio sluĉaj 

i u ovom radu. Naime, u odnosu na momentalnu vlaņnost zemljińta 42%vol, vodni deficiti 

(25%vol, 17%vol, 25%vol) na tretmanu S1 su doveli do proseĉnog smanjenja intenziteta 

fotosinteze za 44,2%, dok je proseĉno smanjenje parametra gs iznosilo 67,3%. 

Sliĉna dinamika variranja ovih parametara utvrĊena je i u drugom eksperimentu, kod 

hrastova luņnjaka i cera. Kod svih populacija, uoĉene su znaĉajno manje vrednosti parametra 

gs u uslovima suńe (14-11%vol, 9%vol) u poreĊenju sa vrednostima dobijenim pri dobroj 

zasićenosti biljaka vodom (32-25%vol, 32%vol), dok je variranje parametra ci bilo suprotno 

navedenom, tj. zabeleņeno je znaĉajno povećanje u uslovima vodnog deficita, a smanjenje na 

kontroli i oporavku. Kao ńto je napred navedeno, ovakav odnos pomenuta dva parametra 
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ukazuje na postojanost nestomatalnih ograniĉenja. Parametar WUEi je kod populacije hrasta 

luņnjaka L2 i populacije hrasta cera C2 bio veći u uslovima suńe (14-11%vol, 9%vol) nego na 

kontroli (32-25%vol) i oporavku (32%vol), ńto upućuje na dominaciju stomatalnih ĉinilaca 

odgovornih za redukciju intenziteta fotosinteze u uslovima vodnog deficita. Pomenuta 

tendencija je jedino izostala na tretmanu S2 (9%vol) kod populacije hrasta luņnjaka L1 i kod 

populacije hrasta cera C1, gde uticaj stomatalnih ĉinilaca verovatno nije bio provlaĊujući. S 

obzirom da je pozitivna korelacija izmeĊu parametara A i gs konstatovana kod sve ĉetiri 

populacije, evidento postaje da je redukcija intenziteta fotosinteze u uslovima suńe (14-

11%vol, 9%vol) bila posledica zatvaranja stoma. 

Na osnovu dobijenih podataka moņe se zakljuĉiti da su kod ispitivanih populacija 

hrastova bili prisutni kako stomatalni tako i nestomatalni ĉinioci odgovorni za limitiranje 

procesa fotosinteze u uslovima suńe. Uloga i jednih i drugih ĉinilaca u uslovima vodnog 

deficita potvrĊena je u velikom broju istraņivanja (Tezara et al., 1999; Costa Franca et al., 

2000; Lawlor i Cornic, 2002; Medrano et al., 2002; Flexas et al., 2006; Lawlor i Tezara, 

2009).  

 

Provodljivost mezofila 

 

U uslovima suńe, kao ńto je navedeno, intenzitet fotosinteze moņe biti limitiran 

smanjenom difuzijom CO2 kroz stome, ali i usled smanjene difuzije CO2 kroz mezofil lista, tj. 

redukcijom provodljivosti mezofila za CO2 (gm) (Flexas et al., 2004, 2007). Danas, meĊu 

istraņivaĉima vlada opńta saglasnost da do ograniĉenja procesa fotosinteze dolazi usled 

promene difuzije CO2 u većini situacija vezanih za uslove suńe (Roupsard et al., 1996; Flexas 

et al., 2002; Ennahli i Earl, 2005).  

U prvom eksperimentu, na tretmanu konstantne suńe (S2), zabeleņene su signifikantno 

niņe vrednosti ovog parametra, prilikom oba sprovedena merenja (pri oporavku i nakon 

njega), u poreĊenju sa kontrolom. Na tretmanu S1, provodljivost mezofila se postepeno 

smanjivala sa napredovanjem vodnog deficita (42%vol, 25%vol, 17%vol), dok je opravak 

(38%vol) doveo do znaĉajnog povećanja vrednosti ovog parametra, koje su, u većini 

sluĉajeva, bile statistiĉki veće ili sliĉne onim pri momentalnoj vlaņnost zemljińta 42%vol. U 

drugom eksperimentu, vodni deficiti (14-11%vol, 9%vol) su takoĊe uzrokovali znaĉajno 

smanjenje vrednosti ovog parametra u odnosu na uslove dobre snabdevenosti biljaka vodom 

(32-25%vol, 32%vol). Dobijeni rezultati su u skladu mnogim istraņivanjima u kojima je 
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potvrĊeno da je u uslovima suńe dońlo do redukcije provodljivosti mezofila za CO2 (Flexas et 

al., 2002; Galmés et al., 2007a).  

U oba ogleda, smanjenje intenziteta fotosinteze bilo je praćeno paralelnim 

smanjenjem stomatalne provodljivosti (gs) i provodljivosti mezofila (gm), ńto je bilo u skladu 

sa istraņivanjima sprovedenim na genotipovima pńenice (Siddique et al. (1999), kao i na 10 

mediteranskih biljka razliĉitih ņivotnih formi (Galmés et al., 2007). Pozitivna korelacija 

izmeĊu intenziteta fotosinteze i provodljivosti mezofila utvrĊena je na tretmanu S1 (Mvz 

42%vol, 25%vol, 17%vol, 38%vol, 25%vol) kod svih klonova topole, kao i u drugom 

eksperimentu, kod sve ĉetiri populacije hrasta, na svim primenjenim tretmanima. Prema 

Siddique et al. (1999) pozitivna korelacija izmeĊu A i gm ukazuje na znaĉajnu ulogu mezofila 

u smanjenju intenziteta fotosinteze kod biljaka izloņenih suńi. 

Begg i Turner (1976) su konstatovali da se povećana otpornost mezofila generalno 

vezuje za uslove jake suńe, i u takvim okolnostima, genotipovi koji pokazuju najveći 

intenzitet fotosinteze su upravo oni sa najvećom provodljivońću mezofila. Ova konstatacija je 

u skladu sa rezultatima dobijenim u ovom radu. Naime, u prvom eksperimentu, na tretmanu 

S2 prilikom oporavka, klonovi koji su imali najveće vrednosti parametara A i gm bili su X/32 

i XI/36, a nakon oporavka klon XI/36. Na tretmanu S1, pri mometalnoj vlaņnosti zemljińta 

17%vol, to su bili klonovi IX/30 i I/2. U drugom eksperimentu, na tretmanu S2, populacija 

hrasta luņnjaka L1 i populacija hrasta cera C1 imale su veće vrednosti parametara A i gm u 

poreĊenju sa populacijom L2 odnosno C2. 

 

6.3. Uticaj vodnog deficita na aktivnost PSII i koncentraciju fotosintetičkih 

pigmenata 

 

Pad fotosintetiĉke aktivnosti u uslovima suńe ne nastaje samo usled smanjene 

provodljivosti stoma ili mezofila, već moņe biti i posledica smanjenja maksimalne kvantne 

fotohemijske efikasnosti fotosistema II (PSII), kao i redukovane koncentracije fotosintetiĉkih 

pigmenata. 
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Fluorescencija hlorofila i kvantni prinos (Fv/Fm) 

 

Razliĉite studije su pokazale da je uzrok smanjenja fotosintetiĉke aktivnosti usled 

suńe u korelaciji sa promenama odgovarajućih biohemijskih komponenata i procesa u biljci. 

Jedna od tih komponenata, najosetljivija na suńu, je fotosistem II (PSII) (Sainz et al., 2010). 

Merenje fluorescencije hlorofila je metoda koja ima za cilj da pokaņe fotohemijsku efikasnost 

funkcionisanja PSII. Ona se koristi za izuĉavanje fotosintetiĉkog aparata i predstavlja 

pouzdan indikator za prouĉavanje reakcije biljaka na brojne ĉinioce stresa (Maxwell i 

Johnson, 2000; Woo et al., 2008; Sperdouli i Moustakas, 2012). 

Praćenjem parametara fluorescencije donose se zakljuĉci o rasipanju dela energije 

koji nije iskorińćen u fotohemijskim reakcijama. Parametri fluorescencije hlorofila emitovane 

iz PSII koriste se kao kvantitativni pokazatelji koji ukazuju na poremećaje u transportu 

elektrona (Hakala, 2005; Nishiyama et al., 2006). Da bi se utvrdilo stanje toka elektrona u 

PSII najznaĉajnija je indukcija fluorescencije koja se izraņava preko brojnih parametara (Fo, 

Fv, Fm, Fv/Fm...) (Pajević, 1996). Stoga se primenom metode fluorescencije hlorofila, 

odnosno kvantifikovanjem pomenutih parametara stiĉe uvid u sposobnost biljaka da tolerińu 

stres, kao i uvid u stepen ońtećenja fotosintetiĉkog aparata (Krause i Weis, 1991; Fracheboud 

et al., 1999; Maxwell i Johnson, 2000). 

U ovom radu, korińćen je odnos varijabilne i maksimalne indukovane fluorescencije 

(Fv/Fm) koji se ĉesto koristi kao indikator stresa. Ovaj parametar predstavlja meru 

maksimalne efikasnosti primarne fotohemijske aktivnosti PSII (Ouzounidou et al., 1997). 

Optimalne vrednosti odnosa Fv/Fm za većinu biljnih vrsta se kreću oko 0.8 (Björkman i 

Demmig, 1987; Johnson et al., 1993). 

U prvom eksperimentu, suńni tretmani (S1, S2) nisu imali negativan uticaj na 

vrednosti parametra Fv/Fm kod klonova topole prilikom oba merenja (pri oporavku i nakon 

njega), osim u jednom sluĉaju. Naime, kod klona VII/25 pri merenju prilikom oporavka, 

suńni tretmani su doveli do znaĉajne redukcije ovog parametra u poreĊenju sa kontrolom. U 

drugom eksperimentu, kod većine ispitivanih populacija hrastova, vrednosti ovog parametra 

na primenjenim tretmanima se nisu signifikantno razlikovale meĊu sobom. MeĊutim, jedino 

je kod populacije hrasta cera C2, pod uticajem tretmana konstantne suńe (S2), dońlo do 

znaĉajnog smanjenja vrednosti parametra Fv/Fm u poreĊenju sa kontrolom i sa tretmanom S1 

pre oporavka (14-11%vol). 
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U mnogim istraņivanjima je potvrĊeno da efikasnost PSII nije naruńena nedostatkom 

vode u zemljińtu sve do pojave ekstremnih suńa (Ögren i Öquist, 1985; Flagella et al., 1998; 

Tezara et al., 1999). Nenaruńena efikasnost PSII kod većine klonova topole, kao i kod tri od 

ĉetiri populacije hrastova, upućuje na zakljuĉak da transport elektrona nije bio znaĉajno 

naruńen kod ovih biljaka (Nikolić, 2009). Do sliĉnih rezultata dońli su i Ögren (1990) 

izuĉavajući genotipove vrba, Cornic i Briantais (1991) genotipove pasulja, Liang et al. (1997) 

izuĉavajući dve vrste tropskog drveća – Acacia confusa i Leucaena leucocephala i 

Subrahmanyam et al. (2006) radeći eksperimente na pńenici. MeĊu literaturnim podacima, 

sreću se i oni koji se odnose na variranje ovog parametra kod topole i hrastova u uslovima 

vodnog deficita. Na primer, u pojedinim istraņivanjima je utvrĊeno da suńa nije dovela do 

smanjenja parametra Fv/Fm kod hrasta luņnjaka (Dreyer et al., 1991; Dreyer, 1994; Gardiner 

i Hodges, 1996), ńto je u skladu sa dobijenim rezultatima za populacije hrasta luņnjaka L1 i 

L2 analiziranih u ovom radu. Yang et al. (2010) su utvrdili kod dve vrste topole (Populus 

kangdingensis i Populus cathayana) da suńni tretman nije znaĉajno uticao na vrednost 

parametra Fv/Fm u poreĊenju sa kontrolom u okviru svake vrste pojedinaĉno, ali u poreĊenju 

jedne vrste sa drugom, uoĉene su statistiĉki znaĉajne razlike. Optimalne vrednosti parametra 

Fv/Fm u uslovima blage i umerene suńe ukazuju da su stomatalna ograniĉenja glavni ĉinilac 

odgovoran za pad intenziteta fotosinteze (Epron i Dreyer, 1992; Liu et al., 2010). Kao ńto je 

napred izneto, analizom parametara razmene gasova, prisutnost stomatalnih ograniĉenja 

potvrĊena je i visokim vrednostima parametra WUEi u uslovima suńe i/ili pozitivnom 

korelacijom izmeĊu intenziteta fotosinteze i stomatalne provodljivosti kod ispitivanih biljaka 

u ovom radu.  

Uprkos ĉinjenici da je PSII veoma otporan na suńu (Yordanov et al., 2003), u 

uslovima vodnog deficita fotosintetiĉki transport elektrona kroz PSII je inhibiran (Chakir i 

Jensen, 1999). U mnogim in vivo studijama konstatovano je da suńa dovodi do ońtećenja 

sistema za oslobaĊanje kiseonika – OEC (eng. Oxigen Evolving Complex) (Canaani et al., 

1986; Toivonen i Vidaver, 1988; Lu i Zhang, 1999; Skotnica et al., 2000) i reakcionih centara 

PSII (Havaux et al., 1987; Cornic, 1994; He et al., 1995). Prema Mamnoue (2006), 

fotohemijska efikasnost PSII odreĊena je parametrom Fv/Fm koji se znaĉajno smanjuje u 

uslovima suńe. Znaĉajno smanjenje Fv/Fm kod populacije hrasta cera C2 na tretmanu S2, kao 

i kod klona topole VII/25 na suńnim tretmanima (S1, S2) prilikom oporavka, ukazuje na to da 

je fotosintetiĉka aktivnost ovih biljaka opala usled ońtećenja transporta elektrona u PSII, 

odnosno da je dońlo do smanjenja maksimalne kvantne fotohemijske efikasnosti PSII 
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(Maxwell i Johnson, 2000; Colom i Vazzana, 2003; Moustakas et al., 2011). Smanjena 

vrednost parametra Fv/Fm ukazuje na fotoinhibiciju PSII, koja nastaje usled fotoinaktivacije 

reakcionih centara ovog fotosistema, verovatno usled ońtećenja proteina D1 (Campos, 1998). 

Prema Liu et al. (2010), znaĉajno smanjenje Fv/Fm u uslovima suńe jakog intenziteta rezultat 

je nestomatalnih ĉinilaca odgovornih za pad intenziteta fotosinteze u pomenutim uslovima. 

Analizom parametara razmene gasova, kod populacije hrasta cera C2 takoĊe je potvrĊen 

uticaj nestomatalnih ĉinilaca jer je ustanovljena, izmeĊu ostalog, i redukcija stomatalne 

provodljivosti, kao i povećana intercelularna koncentracija CO2 u uslovima suńe (14-11%vol, 

9%vol). MeĊutim, analizom parametara razmene gasova, kod klona VII/25 nije potrvĊena 

dominacija nestomatalnih ograniĉenja na tretmanu S2 prilikom oporavka, ńto navodi na 

zakljuĉak da ne treba iskljuĉiti uticaj stomatalnih ograniĉenja. 

Opadanje parametra Fv/Fm sa napredovanjem vodnog deficita uoĉeno je u 

mnogobrojnim istraņivanjima. Na primer, Miyashita et al. (2005) su konstatovali da iako je 

intenzitet fotosinteze bio smanjen u uslovima suńe u biljkama pasulja, vrednosti parametra 

Fv/Fm su bile optimalne sve do ńestog dana bez zalivanja, a zatim su u velikoj meri smanjene 

sedmog dana suńe. Znaĉajnu redukciju parametra Fv/Fm na suńnom tretmanu u odnosu na 

kontrolu utvrdili su Xu et al. (2008) kod pojedinih genotipova Populus cathayana, Yin et al. 

(2006) kod Populus przewalski i mnogi drugi. 

Ma et al. (1995) su konstatovali da veća fotohemijska efikasnost igra vaņnu ulogu u 

toleranciji biljaka na suńu. Ovo je bilo potvrĊeno u istraņivanju Xu et al. (2008), u kojem su 

muńki genotipovi topole Populus cathayana pokazali veće vrednosti parametra Fv/Fm u 

uslovima suńe (pri poljskom vodnom kapacitetu zemljińta 30%) nego ņenski, ńto je ukazivalo 

na pojavu manjeg fotoońtećenja PSII reakcionih centara kod ovih biljaka (Schreiber et al., 

1994; Maxwell i Johnson, 2000). Veće vrednosti parametra Fv/Fm, kao i uoĉen veći sadrņaj 

pigmenata kod muńkih genotipova, svakako su doprineli ublaņavanju ońtećenja u listovima 

koje izaziva suńa i povećanju fotosintetiĉkog kapaciteta ovih biljaka u uslovima vodnog 

deficita. Liu et al. (2011) su utvrdili toleranciju na jaku suńu kod dve vrste ņbunova 

(Pyracantha fortuneana i Rosa cymosa) u poreĊenju sa ĉetiri vrste drveća (Broussonetia 

papyrifera, Cinnamomum bodinieri, Platycarya longipes i Pteroceltis tatarinowii). Razlog 

tome su bile veće vrednosti parametra Fv/Fm, neznatna redukcija u podnevnom vodnom 

potencijalu i povećanje sadrņaja MDA u manjem stepenu u uslovima suńe kod ispitivanih 

vrsta ņbunova u odnosu na pomenute vrste drveća. 
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Na osnovu ovih podataka, moņe se zakljuĉiti da je većina ispitivanih genotipova u 

ovom radu u velikoj meri tolerantna na vodni deficit jer nisu pokazali fotoońtećenja u 

uslovima suńe. Izuzetak su populacija hrasta cera C2 kod koje je utvrĊena znaĉajna redukcija 

parametra Fv/Fm u uslovima konstantne suńe (9%vol) u odnosu na kontrolu, i klon crne 

topole VII/25, gde je prilikom oporavka na suńnim tretmanima (S1, S2) dońlo do znaĉajne 

redukcije ovog parametra u poreĊenju sa kontrolom.  

 

Koncentracija fotosintetičkih pigmenata 

 

Pigmenti su molekuli koji apsorbuju svetlost, i tom prilikom elektroni se privremeno 

podiņu na vińi energetski nivo, odnosno prelaze u pobuĊeno stanje. Vraćanjem elektrona na 

niņi ili osnovni energetski nivo, vińak energije moņe biti osloboĊen u razliĉitom obliku. 

Energija moņe biti osloboĊena u potpunosti u vidu toplote, ili se pak jedan deo pretvara u 

toplotu, a ostatak se oslobaĊa kao foton manje energije. Ova pojava naziva se fluorescencija. 

Talasna duņina emitovane svetlosti (fotona) je veća (a energija manja) u odnosu na 

apsorbovanu svetlost, jer se deo energije ekscitacije oslobaĊa u vidu toplote. Druga 

mogućnost je da osloboĊena energija, ali ne i elekton, bude prenesena sa pobuĊenog 

molekula hlorofila na susedni molekul hlorofila. Na taj naĉin drugi molekul hlorofila biva 

pobuĊen, a prvi se vraća u svoje osnovno stanje. Ovaj proces je poznat pod nazivom 

rezonanto prenošenje energije. TakoĊe, postoji mogućnost da visoko-energetski elektron sam 

po sebi moņe biti prenesen na susedni molekul (akceptor elektrona) koji je deo elektron 

transportnog lanca, pri ĉemu se pobuĊeni molekul hlorfila oksiduje, a akceptor elektrona 

redukuje. Energija koja se oslobaĊa u vidu toplote i fluorescencije nema znaĉaja za proces 

fotosinteze (Raven et al., 2005). 

Uticaj vodnog deficita na sadrņaj fotosintetiĉkih pigmenata analiziran je u velikom 

broju radova (Schwanz et al., 1996; Cui et al. 2004; Pagter et al. 2005; ). Posledice takvog 

uticaja zavise od duņine trajanja i jaĉine suńe, kao i od biljne vrste odnosno genotipa biljke 

(Kyparissis et al., 1995; Zhang i Kirkham, 1996). U ovom radu je utvrĊeno da je sadrņaj 

hlorofila i karotenoida na primenjenim suńnim tretmanima (S1, S2) bio veći ili bez statistiĉki 

znaĉajnih razlika u poreĊenju sa vrednostima na kontroli (K) kod svih klonova topole i kod 

većine populacija hrastova. 

Prema mińljenju mnogih autora, genotipove koji u uslovima jakog vodnog deficita 

pokazuju nepromenjenu ili ĉak povećanu koncentraciju pigmenata karakterińe manja 

osetljivost na suńu nego genotipove kod kojih su vrednosti ovih parametara znaĉajno 
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redukovane u pomenutim uslovima (Chandrasekar et al., 2000; Yin et al., 2009). Na primer, 

Xiao et al. (2008) su utvrdili da je jak vodni deficit (pri poljskom vodnom kapacitetu 

zemljińta 25%) doveo do znaĉajnog smanjenja sadrņaja hlorofila kod populacije P. cathayana 

poreklom iz vlaņnog klimata, dok kod populacije poreklom iz suvog klimata nije zabeleņena 

statistiĉki znaĉajna razlika u sadrņaju hlorofila izmeĊu suńnog tretmana (25%) i kontrole. 

Sadrņaj karotenoida je u uslovima blage suńe (pri poljskom vodnom kapacitetu zemljińta 55% 

i 40%) bio povećan kod obe populacije, ali je jak vodni deficit (25%) uzrokovao smanjenje 

ovog parametra kod populacije vlaņnog klimata. Na osnovu iznetog, pomenuti autori su 

zakljuĉili da je populacija suvog klimata obezbedila jaĉi foto-zańtitni sistem protiv suńe u 

poreĊenju sa populacijom vlaņnog klimata. Sliĉne rezultate dobili su Epron i Dreyer (1993) 

kod hrastova Q. robur i Q. petraea, kvantifikovanjem sadrņaja hlorofila ĉetiri puta tokom 

svakog leta u dvogodińnjem istraņivanju (1991. i 1992. god.). Oni su utvrdili da nije bilo 

statistiĉki znaĉajne razlike u koncentraciji hlorofila izmeĊu kontrolnih biljaka i onih izloņenih 

vodnom deficitu kod svake vrste pojedinaĉno, ali da je kod Q. robur uoĉen neńto niņi sadrņaj 

hlorofila nego kod Q. petraea. Prema Yang (2006), odsustvo smanjenja koncentracije 

hlorofila u uslovima stresa u direktnoj je korelaciji sa aktivnońću antioksidantnih enzima i 

koliĉinom antioksidantnih supstanci koje ńtite molekule hlorofila. Rahdari i Hoseini (2012) 

navode da povećanje sadrņaja hlorofila u uslovima stresa moņe biti proporcionalno povećanju 

hloroplasta u listovima biljaka izloņenih stresu, u kojima se proces fotosinteze joń uvek 

odvija. Ovi autori smatraju da je to jedan od pokazatelja otpornosti biljaka.  

U mnogim studijama je utvrĊeno smanjenje sadrņaja hlorofila i karotenoida u uslovima 

vodnog deficita (Lei et al., 2006; Efeoğlu et al., 2009; Yin et al., 2009; Köşkeroğlu i Tuna, 

2010). U ovom radu, jedino je kod populacije hrasta cera C1 na tretmanu suńe praćene 

oporavkom (S1) uoĉena znaĉajno niņa vrednost sadrņaja hlorofila a i hlorofila a+b u 

poreĊenju sa kontrolom. Sadrņaj karotenoida je kod pomenute populacije bio signifikantno 

redukovan na oba suńna tretmana (S1, S2) u odnosu na kontrolu. Prema Farooq et al. (2009), 

hlorofili a i b su osetljivi na dehidrataciju zemljińta. Smanjen sadrņaj hlorofila u uslovima 

suńe obiĉno se pripisuje njihovoj smanjenoj sintezi ili pojaĉanoj razgradnji (Majumdar et al., 

1991; Mihailović et al., 1997; Ashraf, 2003).  

Smanjen sadrņaj karotenoida moņe biti rezultat inhibicije njihove sinteze, ili povećane 

razgradnje pigmenata ili njihovih prekursora (Yamamoto i Bassi, 1996). Imajući u vidu da 

karotenoidi imaju znaĉajnu ulogu u apsorpciji svetlosti i zańtiti hlorofila od fotooksidativnog 

ońtećenja, svako smanjenje koncentracije karotenoida moņe nepovoljno uticati na 
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koncentraciju hlorofila (Teramura, 1983). Ovo je potvrĊeno na tretmanu S1 kod populacije 

hrasta cera C1, gde je smanjenje koncentracije karotenoida bilo praćeno signifikantnim 

smanjenjem koncentracije hlorofila a i hlorofila a+b u odnosu na kontrolu. Znaĉajno 

smanjenje sadrņaja karotenoida u uslovima jake suńe ukazuje da je vodni deficit uzrokovao 

oksidativni stres akumulacijom ROS (Xiao et al., 2008). Ovo je verovatno bio razlog 

znaĉajnog smanjenja sadrņaja karotenoida na tretmanu konstantne suńe (S2) kod populacije 

hrasta cera C1. 

Uzimajući se sve ovo uzme u obzir, evidentno postaje da su ispitivane vrste u ovom 

radu veoma otporne na vodni deficit, jer je vićina analiziranih biljaka na tretmanu konstantne 

suńe (S2) pokazala relativno visoke vrednosti koncentracije fotosintetiĉkih pigmenata. 

Najveću osetljivost na uticaj suńe (S1,S2) kada je u pitanju sadrņaj pigmenata, pokazala je 

populacija hrasta cera C1. 

 

6.4. Uticaj vodnog deficita na biohemijske parametre  

 

Sadržaj prolina i rastvorljivih proteina 

 

Variranje u osmotskom potencijalu ili stepenu osmotskog prilagoĊavanja meĊu i 

unutar drvenastih vrsta moņe biti korisna osnova za selekciju genotipova tolerantnih na 

dehidrataciju (Gebre et al., 1998). U uslovima suńe, odrņavanje turgora u listu moņe biti 

postignuto osmotskim prilagoĊavanjem u vidu povećane akumulacije prolina (Morgan, 

1984). Akumulacija ove amino-kiseline u uslovima vodnog deficita smatra se adaptivnim 

odgovorom koji povećava opstanak biljaka i vodni status biljnih tkiva u pomenutim uslovima 

(Chu et al., 1974).  

U brojnim istraņivanjima je potvrĊeno da se povećan sadrņaj prolina (najĉeńće u 

listovima i korenu biljaka) vezuje za stres izazvan vodnim deficitom (Yancey et al., 1982; 

Kavi Kishor et al., 1995; Girousse et al., 1996; Alexieva et al., 2001; Yang et al., 2005). 

Dobijeni podaci u ovom radu sugerińu da je sadrņaj prolina u listovima ispitivanih biljnih 

vrsta zavisio od jaĉine vodnog deficita, kao i to da je promena sadrņaja prolina bila genotipski 

specifiĉna. Naime, u prvom eksperimentu, primenjeni suńni tretmani (S1, S2) su doveli do 

povećanja sadrņaja prolina kod svih klonova topole. Najznaĉajnije povećanje vrednosti ovog 

parametra uoĉeno je na tretmanu konstantne suńe (S2), a genotipovi VII/25 i I/2 su pokazali 

najveći sadrņaj prolina u pomenutim uslovima. 
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U drugom eksperimentu, tretman konstantne suńe (S2) takoĊe je u najvećoj meri 

stimulisao nakupljanje prolina u listovima hrastova luņnjaka i cera. U uslovima suńe slabijeg 

intenziteta, koja je zabeleņena na tretmanu S1 pre oporavka (14-11%vol), vrednosti ovog 

parametra su bile signifikantno niņe u poreĊenju sa vrednostima na tretmanu S2 (9%vol). 

IzmeĊu populacija hrasta luņnjaka, znaĉajno veći sadrņaj prolina u uslovima jakog vodnog 

deficita (9%vol) pokazala je populacija L2, dok je izmeĊu populacija hrasta cera to bila 

populacija C2.  

Visoka koncentracija prolina u listovima ispitivanih biljaka u ovom radu pod uticajem 

tretmana konstantne suńe (S2) bila je oĉekivana. Zabeleņeno povećanje sadrņaja prolina u 

ovakvim uslovima se moņe objasniti mehanizmom kojim se smanjuje osmotski potencijal i 

koji doprinosi osmotskom prilagoĊavanju biljaka na suńu (Lei et al., 2006). U istraņivanju 

Anjum et al. (2011b) sprovedenom na biljkama kukuruza, potvrĊeno je da duņina izloņenosti 

biljaka suńi utiĉe na promenu sadrņaja prolina. Naime, pomenuti autori su konstatovali 

proporcionalan rast koncentracije prolina uporedo sa povećanjem vodnog deficita (najveći 

sadrņaj prolina je dostignut 10. dana tretmana progresivne suńe), ali do odreĊene granice, 

preko koje dolazi do progresivnog smanjenja koncentracije prolina (nakon 15. dana 

tretmana).  

Kod biljaka koje su ponovo hidrirane nakon perioda suńe, dolazi do smanjenja 

akumulacije ove amino-kiseline (Reddy et al., 2004). U ovom radu, na tretmanu S1 (suńa 

praćena oporavkom) sadrņaj prolina kod klonova topole bio je sliĉan ili statistiĉki veći od 

onog na kontroli, a manji u odnosu na tretman konstantne suńe (S2). Ista dinamika variranja 

ovog parametra je utvrĊena i u ogledu sa hrastovima prilikom oporavka (32%vol) na 

tretmanu S1. Znaĉajno smanjenje sadrņaja prolina usled oporavka zabeleņeno je i kod drugih 

biljnih vrsta, kao ńto su pńenica (Efeoğlu et al., 2009; Yao et al., 2012), kukuruz (Kuznetsov 

et al., 2003) i druge. 

Pored uloge u osmoregulaciji, funkcionalni znaĉaj prolina ogleda se u zańtiti 

membranskih struktura (Chen i Murata, 2002), uklanjanju reaktivnih jedinjenja kiseonika 

(ROS) (Hong et al., 2000), i u regulisanju ćelijskog redoks stanja (Hare et al., 1998, 2001; 

Poulson et al., 2006). Prolin uklanja ROS formirajući stabilne komplekse sa njima i na taj 

naĉin inhibira proces lipidne peroksidacije (Xiong i Zhu, 2002; Molinari et al., 2007; Demiral 

i Turkan, 2004). U istraņivanju Vendruscolo et al. (2007) je utvrĊeno da su genotipovi 

pńenice koji su akumulirali veći sadrņaj prolina u uslovima suńe pokazali manju lipidnu 

peroksidaciju. Isto je bilo potvrĊeno i u istraņivanjima sprovedenim na razliĉitim vrstama 
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topole (Xiao et al., 2009; Yang et al., 2010; Yang i Miao, 2010). Dakle, genotipovi koji su 

imali najveći sadrņaj prolina u uslovima suńe, pokazali su manji sadrņaj MDA, jer su na taj 

naĉin kontrolisali prekomernu produkciju ROS efikasnije od drugih. Ovi podaci nisu bili u 

skladu sa dobijenim rezultatima u prvom eksperimentu, jer klonovi topole koji su pokazali 

najveći sadrņaj prolina na tretmanu S2 (VII/25, I/2) su imali i najveći sadrņaj MDA u 

pomenutim uslovima. 

Brojni literaturni podaci ukazuju da akumulacija prolina u uslovima stresa kod 

mnogih biljnih vrsta moņe biti u korelaciji sa tolerancijom na stres, kao i to da su vrednosti 

ovog parametra obiĉno veće u biljkama tolerantnim na stres nego u onim osetljivim na njega 

(Ashraf i Foolad, 2007; Anjum et al., 2011). Ovo je bilo potvrĊeno i u mnogim studijama o 

topolama, u kojima je konstatovano da genotipovi koji akumuliraju veći sadrņaj prolina u 

uslovima vodnog deficita imaju veću toleranciju na suńu u poreĊenju sa onim kod kojih je, u 

istim uslovima, utvrĊen procentualno manji sadrņaj ove amino-kiseline u biljnom tkivu (Xiao 

et al., 2009; Yang i Miao, 2010; Yang et al., 2010). Lansac et al. (1994) su istakli da se 

akumulacija prolina moņe koristiti kao indikator stresa kod većine vrsta koje su ispitivali 

(Thymus zygis, Halimium viscosum, Genista hirsuta, Juniperus oxycedrus, Lavandula 

pedunculata, Cistus ladanifer, Quercus faginea, Retama sphaerocarpa), osim kod vrste 

hrasta Q. rotundifolia kod koje nije utvrĊena akumulacija prolina tokom letnje suńe, a ni 

tokom septembra meseca. S druge strane, Rhizopoulou et al. (1991) su utvrdili da se sadrņaj 

prolina povećao istovremeno sa smanjenjem osmotskog i vodnog potencijala kod vrste Q. 

coccifera tokom letnjih meseci. 

Ukoliko se najvińe vrednosti sadrņaja prolina kod ispitivanih biljaka u ovom radu na 

tretmanu konstantne suńe (S2) uzmu kao pokazatelj tolerantnosti na vodni deficit, izdvajaju 

se klonovi topole VII/25 i I/2, kao i populacija hrasta luņnjaka L2 i populacija hrasta cera C2, 

koji su pokazali visok stepen tolerancije u uslovima suńe jakog intenziteta (S2).  

Pored prolina, glavnu ulogu u osmotskom prilagoĊavanju biljaka u uslovima suńe 

imaju i druge unutarćelijske rastvorene supstance, kao ńto su proteini i ńećeri (Yang i Miao, 

2010). U ovom radu, sadrņaj rastvorljivih proteina se kod tri klona topole: VII/25, IX/30, 

X/32 na suńnim tretmanima (S1, S2) znaĉajno povećao u odnosu na kontrolu. Ovi podaci su u 

skladu sa rezultatima mnogih istraņivanja sprovedenim na topolama (Yang i Miao, 2010; 

Yang et al., 2010), ali i na drugim biljnim vrstama (Reddy et al., 1998; Pandey et al., 2010), 

gde je utvrĊeno da vodni deficit dovodi do povećanja koncentracije rastvorljivih proteina. 

Prema Chen i Plant (1999), povećanje koncentracije rastvorljivih proteina u uslovima suńe 
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moņe biti povezano sa povećanom sintezom proteina ukljuĉenih u proces aklimatizacije 

biljke na pomenute uslove, kao i sa zańtitom ćelije od suńe. TakoĊe, ono moņe biti rezultat 

povećanja sarņaja rastvorljivih ńećera i prolina, koji obezbeĊuju dovoljno supstrata za sintezu 

proteina (Shi et al., 2007). Najveća vrednost koncentracije rastvorljivih proteina na tretmanu 

konstantne suńe (S2) zabeleņena je kod klona VII/25, ńto je bio sluĉaj i sa sadrņajem prolina. 

Do sliĉnih rezultata su dońli i Yang i Miao (2010) koji su utvrdili da su se znaĉajne promene 

sadrņaja prolina i rastvorljivih proteina pojavile ranije tokom tretmana progresivne suńe (pri 

poljskom vodnom kapacitetu zemljińta 100%, 85%, 70%, 55%, 40% i 25%) kod topole P. 

kangdingensis u poreĊenju sa P. cathayana, kao i to da je P. kangdingensis pokazala veći 

stepen povećanja vrednosti ovih parametara od P. cathayana. Na osnovu toga, oni su 

konstatovali bolju osmotsku prilagoĊenost i veći stepen tolerancije na suńu kod P. 

kangdingensis nego kod P. cathayana. Prema tome, ako se najvińe vrednosti sadrņaja prolina 

i sadrņaja rastvorljivih proteina na tretmanu konstantne suńe (S2) uzmu kao pokazatelji 

tolerancije na vodni deficit, klon VII/25 se izdvojio kao genotip kod kojeg je pomenuta 

tolerancija najizraņenija. 

Kod klonova XI/36 i I/2 koncentracija rastvorljivih proteina se postepeno smanjivala 

sa opadanjem momentalne vlaņnosti zemljińta, i to redosledom po tretmanima: K>S1>S2. 

Sliĉna zapaņanja utvrĊena su i u drugim studijama. Na primer, Schwanz et al. (1996) su uoĉili 

da je vrednost ovog parametra kod vrsta Pinos pinaster i Quercus robur u uslovima suńe pri 

ambijentalnom, kao i pri povińenom nivou CO2 imala tendenciju smanjenja u odnosu na 

kontrolne vrednosti. Kod svake od ovih vrsta, nisu bile utvrĊene statistiĉki znaĉajne razlike 

meĊu dobijenim vrednostima pomenutog parametra. Yao et al. (2012) navode da je pod 

uticajem suńnog tretmana dońlo do redukcije sadrņaja rastvorljivih proteina kod pńenice, a da 

je oporavak doveo do povećanja vrednosti ovog parametra. Sgherri i Navari-Izzo (1995) su 

utvrdili da je sadrņaj rastvorljivih proteina kod suncokreta opao na tretmanu jake suńe, kada 

se smanjila efikasnost odbrambenih mehanizama, ukljuĉujući aktivnost antioksidantnih 

enzima, ńto je imalo za posledicu intenziviranje oksidativnih procesa. 

 

Aktivnost nitrat-reduktaze (ANR)  

 

Azot je sastavni deo amino-kiselina i mnogih drugih jedinjenja, u kojima je uvek 

redukovan, kao -NH ili -NH2 grupa. Ako biljka primi azot u obliku NH4
+
 jona, ona ga odmah 

ugraĊuje u organska jedinjenja, ali NO3
–
 jon mora prethodno da se redukuje. Redukcija se 



                                                                                                                                       Diskusija 

138 

 

 

obavlja u dva stupnja: nitrat se najpre redukuje u nitrit, a zatim se nitrit redukuje u 

amonijumov jon. Redukciju nitrata do nitrita katalińe enzim nitrat-reduktaza (NR). Ovaj 

enzim se smatra ograniĉavajućim ĉiniocem u asimilaciji nitrata, i u znaĉajnoj meri utiĉe na 

rastenje i razviće biljaka, i sintezu proteina (Beevers i Hageman, 1983; Campbell, 1999; 

Bussi et al., 1997; MacKintosh i Meek 2001). U sluĉaju poremećaja u funkcionisanju ovog 

enzima, dolazi do nakupljanja nitrata u citoplazmi i poremećaja u metabolizmu proteina.  

Nitrat-reduktaza je jedan od enzima koji su veoma osetljivi na delovanje spoljańnjih 

ĉinilaca, meĊu kojima je i suńa (Morilla et al., 1973; Hanson i Hitz, 1982; Somers et al., 

1983). U mnogim istraņivanjima je konstatovano da u uslovima vodnog deficita aktivnost 

nitrat-reduktaze (ANR) u listu i/ili korenu biljaka opada (Ferrario-Méry et al., 1998; Foyer et 

al., 1998; Mahan et al., 1998; Frechilla et al., 2000; Garg et al., 2001; Correia et al., 2005). 

Smanjena aktivnost enzima nitrat-reduktaze u listovima biljaka izloņenih vodnom deficitu 

objańnjava se slabim protokom nitrata od korena prema listovima, koje se javlja u pomenutim 

uslovima (Aparicio-Tejo i Sanchez-Diaz, 1982; Sanchez-Diaz i Aguirreolea, 1993).  

Kod ispitivanih biljnih vrsta u ovom radu, u većini sluĉajeva je utvrĊena smanjena 

aktivnost nitrat-reduktaze u listovima ispitivanih genotipova, pod uticajem tretmana 

konstantne suńe (S2). U prvom ogledu, pomenuti tretman uslovio je znaĉajnu inhibiciju ANR 

kod svih klonova topole. Najveća redukcija ovog parametra u pomenutim uslovima 

zabeleņena je kod klona I/2, a najmanja kod klona XI/36. Sliĉni rezultati dobijeni su i kod obe 

populacije hrasta cera, gde je utvrĊena znaĉajno niņa vrednost ovog parametra na tretmanu S2 

u poreĊenju sa kontrolom. Redukcija ANR je bila neńto veća kod populacije hrasta cera C1 

nego kod populacije C2. Bardzik et al. (1971) i Hsiao et al. (1976) su zakljuĉili da je gubitak 

aktivnosti nitrat-reduktaze osetljiviji fiziolońki pokazatelj stresa izazvanog vodnim deficitom 

nego zatvaranje stoma ili promene u procesu fotosinteze, jer se ANR gubi brņe od većine 

drugih enzima tokom suńe.  

Prema Kaiser i Brendle-Behnisch (1991), smanjena aktivnost nitrat-reduktaze je 

povezana sa smanjenjem intenziteta fotosinteze nastalim usled zatvaranja stoma. Fresneau et 

al. (2007) su ustanovili linearnu povezanost izmeĊu intenziteta fotosinteze i aktivnosti nitrat-

reduktaze kod pńenice tokom suńe i oporavka i zakljuĉili da postoji direktna povezanost 

izmeĊu asimilacije ugljenika i azota. Ovi autori su konstatovali da su niske vrednosti 

intercelularne koncentracije CO2 (ci) delom odgovorne za redukciju ANR. Kaiser i Föster 

(1989) su takoĊe utvrdili da je smanjenje aktivnosti nitrat-reduktaze tokom suńe u listovima 

spanaća bilo u korelaciji sa padom fotosintetiĉke aktivnosti, kada su vrednosti parametra ci 
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bile smanjene usled zatvaranja stoma. U nańem istraņivanju, znaĉajna redukcija intenziteta 

fotosinteze na tretmanu konstantne suńe (S2) u odnosu na kontrolu, uoĉena je kod svih 

ispitivanih genotipova, a znaĉajno smanjenje aktivnosti nitrat-reduktaze na tom tretmanu 

izostalo je jedino kod populacija hrasta luņnjaka (L1, L2). Matraszek (2008) navodi da usled 

smanjenja intenziteta fotosinteze, koliĉina redukcionih ekvivalenata moņe da dovede do 

inhibicije redukovanja nitrata jer su za aktivnost nitrat-reduktaze redukcioni ekvivalenti 

(NADPH+H
+
) neophodni kao donori elektrona. 

Odgovor na pitanje zańto tretman S2 (u odnosu na kontrolu) nije znaĉajno poremetio 

dinamiku redukovanja nitrata kod populacija hrasta luņnjaka (L1, L2), se moņda krije u 

kratkom vremenskom periodu primene tretmana. Iz dobijenih vrednosti se pretpostavlja da 

asimilacija i translokacija nitrata nisu bile naruńene kod biljaka iz pomenutih populacija, ńto 

je omogućilo odrņavanje visoke aktivnosti enzima nitrat-reduktaze, imajući u vidu da je on 

adaptivan enzim. 

Arndt et al. (2001) su utvrdili da kompatibilni rastvorci (osmoliti) doprinose 

odrņavanju enzimske aktivnosti u uslovima suńe. Pomenuti autori su konstatovali da je u 

listovima biljke Ziziphus rotundifolia aktivnost nitrat-reduktaze bila priliĉno visoka na oba 

suńna tretmana (1 µmol g
-1

 h
-1

 i 0,8 µmol g
-1

 h
-1

) (iako je opala u odnosu na poĉetno 

merenje), kao i to da je bila paralelna sa povećanjem koncentracije prolina, ńto je ukazivalo 

na ulogu prolina u osmoregulaciji. Prema ovim podacima, visoke koncentacije prolina na 

tretmanu S2 kod obe populacije hrasta luņnjaka, takoĊe se mogu smatrati adaptivnim 

mehanizmom odgovornim za odrņavanje visoke aktivnosti nitrat-reduktaze ovih biljaka. 

Tretman S1 (suńa praćena oporavkom) doveo je do povećanja aktivnosti enzima 

nitrat-reduktaze u listovima većine ispitivanih biljaka, a dobijene vrednosti su bile sliĉne ili 

veće od vrednosti na kontroli (izuzetak su klonovi topole X/32 i I/2, kod kojih je zabeleņena 

signifikantno niņa vrednost od kontrolne). Nakon kratkotrajnog perioda vodnog deficita, 

potpuni oporavak aktivnosti enzima nitrat-reduktaze nakon uspostavljanja optimalnog 

snabdevanja biljaka vodom zabeleņen je u istraņivanjima raĊenim sa biljkama kukuruza 

(Sinha i Nicholas, 1981), duvana (Ferrario-Méry et al., 1998) i suncokreta (Correia et al., 

2005), ńto je u skladu sa rezultatima dobijenim u ovom radu. vraćanje aktivnosti nitrat-

reduktaze na vrednosti zabeleņene kod kontrolnih biljaka. Duņina trajanja vremenskog 

perioda potrebnog za potrebnog da se ANR vrati na kontrolni nivo kod biljaka koje su bile 

izloņene suńi pa ponovo optimalno snabdevane vodom varira u zavisnosti od jaĉine vodnog 

deficita i od samog genotipa biljke (Mahan et al., 1998). 
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Sadržaj malondialdehida (MDA) i aktivnost gvajakol peroksidaze (GPX) 

 

Kao ńto je napred izneto, u uslovima suńe, nivo reaktivnih jedinjenja kiseonika (ROS) 

se dramatiĉno povećava, ńto za posledicu ima oksidativno ońtećenje proteina, DNK i lipida 

(Apel i Hirt, 2004). Prekomerna produkcija ROS odgovorna je za povećanje lipidne 

peroksidacije ćelijskih membrana, a sadrņaj malondialdehida (MDA) smatra se pokazateljem 

oksidativnog ońtećenja nastalog kao posledica stresa (Sairam et al., 2000; Yang et al., 2010).  

Kod većine klonova topole analiziranih u ovom radu, uoĉena je tendencija povećanja 

sadrņaja MDA na suńnim tretmanima (S1, S2) u odnosu na kontrolu (izuzetak je vrednost na 

tretmanu S2 kod klona IX/30). Ovi rezultati su u skladu sa ranijim istraņivanjima po kojima 

vodni deficit dovodi do povećanja sadrņaja MDA (Moran et al., 1994; Yang et al., 2009). 

Genotipovi sa najvećim povećanjem vrednosti ovog parametra na tretmanu konstantne suńe 

(S2), u odnosu na kontrolu, bili su klonovi VII/25 (povećanje za 26,7%) i I/2 (povećanje za 

54,6%). Ostali klonovi beleņe manje povećanje sadrņaja MDA na pomenutom tretmanu u 

odnosu na kontrolu,i to sledećim redosledom: X/32 (povećanje za 5,1%) > XI/36 (povećanje 

za 4,7%) > IX/30 (povećanje za 0,2%). Kod klonova IX/30 i X/32, sadrņaj MDA nije 

znaĉajno varirao meĊu primenjenim tretmanima.  

U istraņivanju Liu et al. (2010), sprovedenom na ńest biljnih vrsta razliĉitih ņivotnih 

formi (dve ņbunaste i ĉetiri drvenaste forme), utvrĊeno je da se tokom tri primenjena suńna 

tretmana sadrņaj MDA povećavao sa jaĉinom vodnog deficita. Ovi autori su takoĊe 

konstatovali da lipidna peroksidacija delom moņe biti odgovorna za snaņnu redukciju 

sadrņaja fotosintetiĉkih pigmenata zabeleņenu kod ispitivanih biljnih vrsta u uslovima suńe. 

Ovi podaci nisu bili u skladu sa rezultatima dobijenim u ovom radu iz dva razloga. Prvi, kod 

većine klonova topole sadrņaj MDA se nije povećavao sa jaĉinom vodnog deficita (izuzetak 

je klon I/2). Drugi razlog je ńto vodni deficiti na suńnim tretmanima (S1, S2) nisu imali 

negativan uticaj na sadrņaj fotosintetiĉkih pigmenata kod genotipova topola.  

Autori mnogobrojnih studija navode da je manji stepen povećanja sadrņaja MDA u 

uslovima vodnog deficita karakteristiĉan za genotipove tolerantne na suńu. Na primer, 

Pandey et al. (2010) su utvrdili da je sadrņaj MDA varirao meĊu sedam ispitivanih vrsta iz 

roda ovas (Avena) koje su bile izloņene kontrolnom, suńnom i tretmanu oporavka. Suńni 

tretman je doveo do povećanja ovog parametra kod svih vrsta iz pomenutog roda, ali je 

procenat povećanja bio razliĉit meĊu ispitivanim biljkama. Ovi autori su zakljuĉili da su vrste 

koje su pokazale vińi nivo MDA u uslovima suńe imale veću peroksidaciju lipida, veću 

propustljivost membrane i da su bile osetljivije na suńu od onih koje su pokazale manji 
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sadrņaj MDA u pomenutim uslovima. Do sliĉnih zakljuĉaka dońli su i Reddy et al. (1998), 

koji su konstatovali da su linije pirinĉa koje su u uslovima vodnog deficita imale manju 

akumulaciju MDA u listovima bile superiornije od drugih u pogledu tolerancije na vodni 

deficit. Yang i Miao (2010) su utvrdili da je P. cathayana imala veće povećanje sadrņaja 

MDA tokom celog tretmana progresivne suńe, kao i to da su se kod pomenute vrste znaĉajnije 

promene u vrednostima ovog parametra javile ranije tokom postepenog povećanja vodnog 

deficita u poreĊenju sa vrstom P. kangdingensis. Na osnovu ovoga, pomenuti autori su 

zakljuĉili da P. kangdingensis poseduje bolju toleranciju na suńu, kao i veću prilagoĊenost na 

pomenute uslove u poreĊenju sa P. cathayana. 

Ako se niņe vrednosti sadrņaja MDA zabeleņene na tretmanu konstantne suńe (S2) 

kod ispitivanih klonova topole, uzmu kao pokazatelji tolerantnosti na vodni deficit, 

genotipska specifiĉnost postaje izraņena. Naime, klonovi IX/30, X/32 i XI/36 su zbog 

umerenog povećanja vrednosti ovog parametra u pomenutim uslovima, tolerantniji na suńu od 

preostala dva klona (VII/25, I/2), ńto upućuje na zakljuĉak da kod njih nije dońlo do 

znaĉajnog ońtećenja membrana, verovatno zahvaljujući efikasnim mehanizmima angaņovanih 

u uklanjanju ROS u ćeliji. 

Biljke reaguju na povećan sadrņaj MDA ĉitavim nizom meĊusobno povezanih 

reakcija, ukljuĉujući povećanu aktivnost antioksidantnih enzima (askorbat peroksidaze – 

APX, katalaze – CAT, gvajakol peroksidaze – GPX i glutation reduktaze – GR) kao i 

povećanu ekspresiju gena odgovornih za njihovu sintezu (Yang et al., 2010). Pomenuti 

enzimi omogućavaju detoksikaciju reaktivnih oblika kiseonika, i odrņavaju ravnoteņu izmeĊu 

njihovog stvaranja i uklanjanja u ćelijama (Alvarez et al., 2009). 

U mnogim istraņivanjima sprovedenim na topolama (Yin et al., 2009; Yang et al., 

2009, 2010; Yang i Miao, 2010), kao i na drugim biljnim vrstama (Moussa i Abdel-Aziz, 

2008; Liu et al., 2010), je potvrĊeno da u uslovima suńe obiĉno dolazi do povećane aktivnosti 

antioksidantnih enzima (askorbat peroksidaze – APX, katalaze – CAT, gvajakol peroksidaze 

– GPX, glutation reduktaze – GR, peroksidaze – POD, superoksid dismutaze – SOD itd.). 

Stepen do kog se njihova aktivnost povećava u pomenutim uslovima zavisi od same biljne 

vrste, razvojnog i metaboliĉkog stanja biljke, kao i od duņine trajanja i intenziteta stresa 

(Reddy et al., 2004). U ovom radu, suńni tretmani (S1, S2) su doveli do znaĉajnog povećanja 

aktivnosti enzima gvajakol peroksidaze u odnosu na kontrolu, samo kod klona I/2. Kod 

pomenutog klona, sadrņaj MDA je takoĊe signifikantno bio povećan u uslovima suńe (S1, 

S2). Do sliĉnih rezultata su dońli i Yang i Miao (2010), koji su kod P. kangdingensis i P. 
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cathayana utvrdili povećanu antioksidantnu aktivnost enzima (superoksid dismutaze – SOD, 

katalaze – CAT, peroksidaze – POD, glutation reduktaze – GR) u uslovima suńe, ali i 

povećan nivo MDA. Na osnovu toga, ovi autori su zakljuĉili da je aktivnost pomenutih 

enzima bila nedovoljna da bi smanjila lipidnu peroksidaciju. 

Kod većine klonova topole (VII/25, IX/30, X/32) suńni tretmani (S1, S2) su doveli do 

znaĉajnog smanjenja aktivnosti antioksidantnog enzima gvajakol peroksidaze (GPX) u 

odnosu na kontrolu. Kod genotipa XI/36, vrednost ovog paramtra na tretmanu S2 se nije 

signifikantno razlikovala od vrednosti na kontroli. Pojedini autori ukazuju da je kod 

genotipova izloņenih suńi, veća aktivnost antioksidantnih enzima (APX, CAT, GPX, GR, 

POD, SOD itd.) obiĉno praćena niņim sadrņajem MDA (Yang i Miao, 2010). Kod navedena 

ĉetiri klona (VII/25, IX/30, X/32, XI/36), sadrņaj MDA na tretmanu S2 je bio popriliĉno 

visok, jer su vrednosti bile i sliĉne ili statisiĉki veće od kontrolnih, dok su vrednosti GPX u 

pomenutim uslovima bile signifikantno niņe od kontrolnih, ńto nije bilo oĉekivano. 

U literaturnim podacima se navodi da razni abiotiĉki ĉinioci stresa, ne samo suńa, 

mogu dovesti do povećanja aktivnosti antioksidantnih enzima, ńto je bilo utvrĊeno u 

eksperimentima sa biljkama pirinĉa (Lee et al. 2009, Yan et al., 2006), arabidopsisom 

(Semane et al. 2010, Taylor et al. 2009) i biljkama topole (Bohler et al. 2007, Kieffer et al. 

2009, Yang et al. 2009a). S obzirom da u ovom radu suńa (S1, S2) kod većine klonova 

(izuzetak je klon I/2) nije dovela do znaĉajnog povećanja aktivnosti antioksidantnog enzima 

gvajakol peroksidaze (GPX), to upućuje na zakljuĉak da su kod ovih biljaka verovatno 

angaņovani drugi antioksidantni enzimi i neenzimski mehanizmi, jer drugi rezultati 

(morfometrijskih parametara, parametara razmene gasova, sadrņaja prolina, aktivnosti nitrat-

reduktaze) ukazuju da su biljke bile izloņene stresu usled vodnog deficita. 
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7. ZAKLJUČAK 

 

U radu je ispitan uticaj vodnog deficita i oporavka (ponovnog uspostavljanja 

optimalnog snabdevanja biljaka vodom nakon perioda suńe) na morfo-anatomske, fiziolońke i 

biohemijske osobine klonova crne topole i populacije hrasta luņnjaka i cera. Variranje 

ispitivanih parametara bilo je specifiĉno, i zavisilo je od momentalne vlaņnosti zemljińta na 

primenjenom tretmanu i od genotipa biljke.  

Na osnovu variranja morfo-anatomskih, fiziolońkih i biohemijskih parametara, biljne 

vrste ispitivane u ovom radu pokazale su odreĊen nivo tolerantnosti na uslove vodnog 

deficita, koji je ispoljen u razliĉitom stepenu kod pojedinih klonova, odnosno populacija. 

Tretman konstantne suńe (S2) je u najvećoj meri redukovao rastenje klonova topole, 

ńto se ogledalo kroz opadanje vrednosti većine morfometrijskih parametara (relativna visina 

izbojka, apikalni rast, relativni stepen rastenja). Negativan uticaj vodnog deficita je u 

najmanjoj meri bio ispoljen na rastenje klona X/32, kod koga nisu uoĉene statistiĉki znaĉajne 

razlike u vrednostima većine morfometrijskih parametara (apikalnom rastu, relativnom broju 

listova i relativnom stepenu rastenja) izmeĊu kontronlog tretmana i tretmana konstantne suńe 

(S2). Indeks tolerancije na stres izraĉunat na osnovu visine biljke (PHSI) kod ovog klona 

takoĊe je potvrdio njegovu dobru morfolońku prilagoĊenost na uslove vodnog deficita. 

Kod ispitivanih populacija hrastova, tretman konstantne suńe (S2) nije imao negativan 

uticaj na relativnu visinu biljaka, jer su dobijene vrednosti bile sliĉne ili statistiĉki veće u 

odnosu na kontrolne.  

Inhibitorno dejstvo vodnog deficita na relativnu visinu biljaka uoĉeno je jedino na 

tretmanu S1 (suńa praćena oporavkom) kod populacije hrasta luņnjaka L1. MeĊutim, u 

uslovima jaĉe suńe, na tretmanu S2, ova populacija je pokazala bolju morfolońku 

prilagoĊenost u poreĊenju sa populacijom L2. Naime, ona je na pomenutom tretmanu 

pokazalala vrednosti sliĉne kontrolnim kod svih morfometrijskih parametara, kao i veću 

vrednost parametra PHSI u odnosu na populaciju L2.  

Razlike u pogledu variranja morfometrijskih parametara uoĉene su i izmeĊu 

populacija hrasta cera. Populacija C1 je na tretmanu konstantne suńe (S2) pokazala znaĉajno 

veću relativnu visinu biljaka, apikalni rast i relativni stepen rastenja u odnosu na kontrolu, ńto 

je za posledicu imalo i veću vrednost parametra PHSI u poreĊenju sa populacijom C2. 

Relativan broj listova je kod populacije C1 takoĊe pokazao tendenciju povećanja sa 

napredovajem vodnog deficita na primenjenim tretmanima. Na osnovu uticaja tretmana
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 konstante suńe (S2) na visinu biljke i apikalni rast u odnosu na kontrolu, moņe se uoĉiti veći 

stepen tolerantnosti na vodni deficit hrastova u odnosu na topole. 

Tretman konstantne suńe (S2) je u većoj meri uticao na redukciju dimenziija stoma 

nego tretman suńe praćene oporavkom (S1). Populacija hrasta luņnjaka L2 pokazala je veliki 

stepen prilagoĊenosti na suńu jer je na tretmanu S2 imala znaĉajno veću gustinu stoma i 

manje dimenzije stoma u poreĊenju sa kontrolom. Kod biljaka iz populacije hrasta cera C2, 

takoĊe su uoĉene znaĉajno manje dimenzije stoma u uslovima jake suńe (S2) kao vid 

adaptacije na vodni deficit. Kod populacije hrasta luņnjaka L1 i populacije hrasta cera C1 

nisu utvrĊene znaĉajne razlike meĊu tretmanima u dimenzijama stoma, a takoĊe niti u 

njihovoj gustini, a razlog tome je verovatno njihova otpornost na vodni deficit ili kratak 

vremenski (eksperimentalni) period za adaptaciju. Dobijene vrednosti indeksa stoma ukazuju 

da vodni status hrasta luņnjaka i cera nije bio naroĉito pogoĊen vodnim deficitom na suńnim 

tretmanima (S1, S2).  

Redukcija parametara razmene gasova kao ńto su intenzitet fotosinteze (A), intenzitet 

transpiracije (E), stomatalna provodljivost (gs) i trenutna efikasnost korińćenja vode (WUE) 

kod svih klonova topole bila je najizraņenija na tretmanu konstantne suńe (S2) nakon 

oporavka. Najvećom aktivnońću ovih parametara (izuzev gs) u pomenutim uslovima 

karakterisao se klon XI/36. Na tretmanu S1, vrednosti parametara A, E i gs bile su najmanje u 

uslovima vodnog deficita pre dodavanja vode (17%vol), dok je trenutna efikasnost korińćenja 

vode (WUE) tada bila povećana kod većine klonova. Ponovno uspostavljanje optimalnog 

snabdevanja biljaka vodom – oporavak (38%vol) na tretmanu S1 je stimulativno delovao na 

aktivnost pomenuta ĉetiri parametra (A, E, gs, WUE). Klon I/2 je pokazao najveće vrednosti 

parametara A i WUE u pomenutim uslovima (38%vol), u poreĊenju sa momentalnom 

vlaņnońću zemljińta 42%vol.  

Ispitivane populacije hrastova su pokazale znaĉajno smanjenje vrednosti parametara 

A, i gs u uslovima suńe (14-11%vol, 9%vol) u poreĊenju sa uslovima dobre snabdevenosti 

biljaka vodom (32-25%vol, 32%vol). MeĊutim, vrednosti pomenutih parametara su jedino 

kod populacije hrasta luņnjaka L1 bile znaĉajno veće u uslovima jakog vodnog deficita, na 

tretmanu konstantne suńe (9%vol) u odnosu na blaņi stepen suńe utvrĊen pre oporavka na 

tretmanu S1 (14-11%vol). Kod ove populacije, intenzitet transpiracije je naroĉito bio visok na 

tretmanu S2, jer se vrednosti nisu znaĉajno razlikovale od onih na kontroli. Ista dinamika 

variranja ovog parametra uoĉena je i kod populacije hrasta cera C1, dok je kod populacija L2 

i C2 u pomenutim uslovima zabeleņen signifikanto niņi intenzitet transpiracije u odnosu na 
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kontrolu. Vrednosti parametra WUE su kod svih populacija, osim kod populacije hrasta 

luņnjaka L1, bile znaĉajno veće pri umerenoj suńi (14-11%vol) nego pri suńi jakog intenziteta 

(9%vol). Genotipovi topole i hrasta koji su na tretmanu konstantne suńe (S2) pokazali visoke 

vrednosti parametara razmene gasova odlikovao je visok stepen tolerancije na vodni deficit. 

UtvrĊena pozitivna korelacija izmeĊu intenziteta fotosinteze i provodljivosti mezofila 

ukazivala je na njegovu dominaciju u smanjenju intenziteta fotosinteze kod ispitivanih biljaka 

na suńnim tretmanima (S1, S2). Provodljivost mezofila (gm) je u oba ogleda na tretmanu 

konstantne suńe (S2) bila najveća kod biljaka koje su u pomenutim uslovima pokazale najveći 

intenzitet fotosinteze (klon XI/36 prilikom i nakon oporavka, populacija hrasta luņnjaka L1, 

populacija hrasta cera C1).  

Na osnovu variranja parametara gs, ci i WUEi, kao i utvrĊene pozitivne korelacije 

izmeĊu parametra A i gs, u oba sprovedena ogleda je konstatovan signifikantan uticaj 

stomatalnih i nestomatalnih ĉinilaca na redukciju intenziteta fotosinteze u uslovima suńe (S1, 

S2). 

Kod većine ispitivanih klonova topole, kod obe populacije hrasta luņnjaka i populacije 

hrasta cera C1 pod uticajem suńnih tretmana (S1, S2) nije dońlo do znaĉajne redukcije 

parametra Fv/Fm, ńto ukazuje da transport elektrona u procesu fotosinteze nije bio naruńen 

kod pomenutih biljaka, kao i da su utvrĊena smanjenja intenziteta fotosinteze bila rezultat 

dominacije stomatalnih ĉinilaca. S druge strane, znaĉajna redukcija parametra Fv/Fm kod 

populacije hrasta cera C2 na tretmanu S2, i kod klona topole VII/25 na oba suńna tretmana 

(S1, S2) prilikom oporavka, sugerińe da je fotosintetiĉka aktivnost opala usled ońtećenja na 

nivou PSII, odnosno da je dońlo do smanjenja maksimalne kvantne fotohemijske efikasnosti 

PSII. Ovo ukazuje na uticaj drugih ĉinilaca, pored stomatalnih, na smanjenje intenziteta 

fotosinteze u uslovima suńe kod pomenutih biljaka. 

Primenjeni suńni tretmani (S1, S2) nisu uslovili smanjenje koncentracije 

fotosintetiĉkih pigmenata kod većine ispitivanih biljaka, već su dobijene vrednosti bile 

statistiĉki veće ili sliĉne vrednostima na kontroli (K). Izuzetak je populacija hrasta cera C1 na 

tretmanu S1 (suńa praćena oporavkom), gde je uoĉena znaĉajno manja vrednost sadrņaja 

hlorofila a i hlorofila a+b u poreĊenju sa kontrolom, dok je sadrņaj karotenoida bio znaĉajno 

redukovan na oba suńna tretmana. 

UtvrĊeno variranje sadrņaja fotosintetiĉkih pigmenata, kao i parametra fluorescencije 

hlorofila, Fv/Fm, u uslovima suńe kod većine ispitivanih genotipova, ukazuje na njihovu 

dobru prilagoĊenost na uslove vodnog deficita i malu osetljivost na suńu. 
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Povećanje sadrņaja prolina pod uticajem vodnog deficita, bilo je dominantno na 

tretmanu konstantne suńe (S2) u oba ogleda. Najveća koncentracija prolina u listovima na 

pomenutom tretmanu u odnosu na kontrolu zabeleņena je kod klonova topole VII/25 i I/2, 

populacije hrasta luņnjaka L2 i populacije hrasta cera C2. Oporavak na tretmanu S1 je 

uslovio redukciju ovog parametra, a dobijene vrednosti su bile sliĉne ili veće od onih na 

kontroli. 

Uticaj suńnih tretmana (S1, S2) na sadrņaj rastvorljivih proteina kod klonova topole 

bio je genotipski specifiĉan. Vrednosti ovog parametra su kod klonova VII/25, IX/30, X/32 u 

uslovima suńe (S1, S2) bile znaĉajno povećane u odnosu na kontrolu, dok je kod klonova 

XI/36 i I/2 dońlo do postepenog smanjenja sadrņaja rastvorljivih proteina sa opadanjem 

momentalne vlaņnosti zemljińta na primenjenim tretmanima. Klon VII/25 se karakterisao 

dobrom osmotskom prilagoĊenońću i većim stepenom tolerancije na vodni deficit od ostalih 

genotipova, jer je uslovima jake suńe (S2) imao najveće vrednosti sadrņaja prolina i 

rastvorljivih proteina. 

Aktivnost enzima nitrat-reduktaze je bila znaĉajno smanjena u listovima većine 

ispitivanih biljaka na tretmanu konstantne suńe (S2). Izuzetak su bile populacije hrasta 

luņnjaka, gde se vrednosti ovog parametra na tretmanu S2 nisu znaĉajno razlikovale u 

poreĊenju sa kontrolom, ńto je ukazivalo na nenaruńenu aktivnost redukovanja nitrata. 

Tretman S1 (suńa praćena oporavkom) je doveo do povećanja aktivnosti ovog enzima u 

listovima svih ispitivanih biljaka, a dobijene vrednosti su bile sliĉne ili veće od vrednosti na 

kontroli (izuzeci su klonovi topole X/32 i I/32, kod kojih je zabeleņena signifikantno niņa 

vrednost od kontrolne).  

Sadrņaj malondialdehida (MDA) je bio povećan u uslovima suńe (S1, S2) kod svih 

klonova topole u odnosu na kontrolu (K) (izuzetak je vrednost na tretmanu S2 kod klona 

IX/30). Najmanje vrednosti ovog parametra na tretmanu S2 uoĉene su kod klonova IX/30, 

X/32 i XI/36 ńto je ukazivalo na to da kod ovih genotipova nije dońlo do jakog ońtećenja 

membrana, te se zbog toga mogu identifikovati kao tolerantni na suńu. 

Suńni tretmani (S1, S2) nisu doveli do statistiĉki znaĉajanog povećanja aktivnosti 

enzima gvajakol peroksidaze (GPX) kod većine klonova topole (izuzetak je klon I/2), ńto 

upućuje na zakljuĉak da su kod ovih biljaka verovatno angaņovani brojni drugi antioksidantni 

enzimi i neenzimski mehanizmi u metaboliĉkoj odbrani biljaka od suńe.  

Genotipovi kod kojih u uslovima jakog vodnog deficita nije dońlo do znaĉajne 

promene većine ispitivanih morfo-anatomskih, fiziolońkih i biohemijskih parametara mogu 
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biti od velike vaņnosti kad je u pitanju njihov odabir i upotreba za uspeńno pońumljavanje 

suńnih stanińta, kojih će biti sve vińe usled negativnog uticaja brojnih ekolońkih ĉinilaca 

nastalih kao posledica promena klime. 
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    The impact of water deficit and recovery on 

physiological features of the black poplar clones, as 

well as of the oaks populations were analyzed. The 

aim of this research was to indicate the potential of 

the studied genotypes for survival under changing 

environmental conditions, in accordance with 

current climate changes, which include the 

reduction in amount of rainfall and limited water 

availability. Obtained results have shown a specific 

variation of studied morpho-anatomical, 

physiological and biochemical parameters which 

depended on soil humidity on the applied treatment 
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    Water deficit on permanent drought treatment 

had little negative effect on plant growth of poplar 
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good morphological adaptation to drought of these 
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as the parameter Fv/Fm, in most examined plants. 

Compared to the control, the impact of permanent 

drought treatment on biochemical parameters was 

expected, in the most cases. Compared to the 

control, proline content in leaves of most examined 

genotypes was significantly increased on 

permanent drought treatment, while nitrate 

reductase activity was significantly decreased. 

     Examined genotypes exhibiting slight or no 

reduction in values of the most examined 

parameters during severe drought stress, could be 

used for afforestation in arid sites. Arid habitats 

appeared to be more numerous due to the effects of 

global climate changes. 
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