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Slatinski Drenovac i Orahovica, $to je obavljao do 2007. godine. Od 1. prosinca 2007. godine
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radi i danas. Akademske godine 2007./2008. upisuje poslijediplomski doktorski studij
Sumarstva, kojega zavrSava 2012. godine obranom doktorskog rada pod naslovom ,,Utjecaj
ekofizioloskih ¢imbenika na razvoj rasplodnih organa hrasta luznjaka (Quercus robur L.).
Nakon toga, 2013. godine bio je izabran u zvanje viseg asistenta, 2018. godine u zvanje docenta,
a2023. godine u zvanje izvanrednog profesora. Tijekom 2014. 1 2016. godine usavrSavao se na
Svicarskom federalnom institutu za istraZivanje $uma, snijega i krajobraza — WSL, u ukupnom
trajanju od Set mjeseci. U nastavnom procesu trenutno sudjeluje u izvodenju nastave na
preddiplomskim i diplomskim studijima Fakulteta Sumarstva i drvne tehnologije, Sveucilista u
Zagrebu u sklopu kolegija: Fiziologija Sumskoga drveca, Fiziologija bilja, Ishrana bilja i
Ishrana bilja u urbanom okolisu. U okviru svoje znanstveno-istrazivacke djelatnosti trenutno se
bavi istrazivanjem uloge mineralnih hraniva u odgovoru Sumskoga drveca na dugotrajna susna
razdoblja kao sastavne komponente klimatskih promjena. U skladu s tim, analizira utjecaj
dugotrajne suSe 1 mineralnih hraniva na fenotipske znacajke Sumskoga drveca, uglavnom na
vegetativni rast i fotosintezu. Uz to, do sada je istrazivao dinamiku du$i¢nih hraniva u lis¢u
Sumskoga drveca kao 1 fizioloSke procese generativnog razvoja Sumskoga drveca s posebnim
osvrtom na fenologiju cvjetanja i polinaciju hrasta luznjaka. Do sada je vodio i/ili sudjelovao u
provedbi 17 domacih i medunarodnih znanstvenih i stru¢nih projekata, objavio je 31 znanstveni
rad, 2 stru¢na rada, 1 pregledni rad i 1 poglavlje u knjizi. Sudjelovao je na 58 medunarodnih i
domacéih znastvenih i/ili struénih skupova. Clan je uredni¢kog odbora &asopisa Sumarski list i
urednickog vijeca Casopisa Nova mehanizacija Sumarstva. Do sada je recenzirao veci broj
radova za domece 1 strane znanstvene casopise unutar podruc¢ja svoga znastveno-istrazivackoga
interesa. Clan je Hrvatskog botani¢kog drustva i Istonoalpskog-dinarskog drustva za

istrazivanje vegetacije — EADSV. OZenjen je i otac je dvoje djece.
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recenzent za veci broj vodecih znanstvenih €asopisa iz podrucja znanosti o okoliSu.
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projekata, te objavio veci broj znanstvenih 1 stru¢nih radova, poglavlja u knjigama i studija.
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SAZETAK

Klimatske promjene, osobito ucestalije suse, predstavljaju ozbiljnu prijetnju opstanku
Sumskog drvec¢a, ukljucujuc¢i obi¢nu bukvu. Dosadasnja istrazivanja ukazuju na to da susni
uvjeti negativno utjeCu na usvajanje vode i hraniva, Sto ograniCava rast i vitalitet mladih stabala.
Poznato je da gnojidba moze poboljsati fotosintezu i rast kod Sumskih sadnica, ali interakcija
suSe i gnojidbe u nije dovoljno istrazena. Cilj ovog istrazivanja bio je ispitati utjecaj suse,
gnojidbe 1 njihove interakcije na ishranu, fotosintezu i rast sadnica obi¢ne bukve, s hipotezom
da ¢e visoka doza gnojidbe povecati koncentracije makroelemenata u li§¢u i ublaziti negativne
ucinke suse. U tu svrhu, proveden je plastenicki pokus na Hrvatskom Sumarskom institutu u
Jastrebarskom s jednogodi$njim sadnicama bukve. Istrazivanje je ukljucivalo razlicite tretmane
navodnjavanja i gnojidbe: redovito navodnjavanje s visokom dozom gnojiva (WH), neredovito
navodnjavanje s visokom dozom gnojiva (DH), redovito navodnjavanje s niskom dozom
gnojiva (WL) i neredovito navodnjavanje s niskom dozom gnojiva (DL). Istrazivanje je trajalo
od pocetka lipnja do kraja listopada i ukljucivalo je tri razdoblja: pred-susno razdoblje u kojem
su sve sadnice bile redovito navodnjavane jednakom koli¢inom vode, susno razdoblje u kojem
je polovici sadnica u DH 1 DL tretmanu uskraceno navodnjavanje u trajanju od 21 dan i post-
susno razdoblje u kojem su sadnice u DH i DL tretmanu ponovno redovito navodnjavane kao i
sadnice u WH i WL tretmanu. Jednom tjedno pracen je vodni potencijal u lis¢u, parametri
fluorescencije klorofila a i izmjene plinova. U sva tri razdoblja uzeti su uzorci li$¢a za analize
koncentracija N, P, K, Ca, Mg i fotosintetskih pigmenata. Na kraju istrazivanja uzorkovane su
cijele biljke sa svrhom odredivanja sadrzaja N, P, K, Ca, Mg u li§¢u, stabljici, krupnom i sitnom
korijenu i produkcije biomase. Brz oporavak vodnog potencijala i provodljivosti pu¢i nakon
razdoblja suSe sugerira otpornost bukovih sadnica na kratkotrajni susni stres bez obzira na
primijenjenu dozu gnojiva. Visoka doza gnojidbe pozitivno je utjecala na koncentracije
biogenih makroelemenata, ukupnih klorofila i ukupnu fotosintetsku uéinkovitost, ¢ime je
ublaZzila negativne ucinke suse na fotosintezu. S druge strane visoka doza gnojiva potaknula je
produkciju biomase liS¢a i1 smanjila omjer podzemne 1 nadzemne biomase kod sadnica u DH
tretmanu, $to moZe negativno utjecati na otpornost na susu. Takoder sadnice u DL tretmanu
zadrZale su ve¢i omjer podzemne i nadzemne biomase, §to moze pridonijeti boljoj otpornosti
na susne uvjete nakon presadnje. Rezultati ovog istrazivanja pokazuju na koji nac¢in gnojidba
ublazava negativan utjecaj suSe na bukove sadnice, §to je vazno za njihovu prilagodbu na
klimatske promjene.
KLJUCNE RIJECTI: stanje ishrane; koncentracije biogenih makroelemenata; sadrzaji biogenih
makroelemenata; oporavak; biomasa
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ABSTRACT

Forest ecosystems in Europe are increasingly challenged by climate change, particularly
in central and southeastern regions. These areas are predicted to experience more frequent and
severe droughts, along with heightened heatwaves, which have already manifested in extreme
dry conditions over the past two decades. The long lifespan of trees complicates their ability to
adapt to these rapid environmental shifts, leading to significant concerns regarding forest
productivity, species diversity, and overall ecosystem stability. The expected climate changes
are likely to have a profound impact on forest ecosystems throughout Europe, including Croatia.
These shifts may lead to alterations in forest productivity, changes in species composition, and
a reduction in overall stability and biodiversity. As forests adapt to these new conditions, the
balance of species and the health of the ecosystems will be crucial for maintaining their essential
functions and services in the face of ongoing environmental challenges. Common beech (Fagus
sylvatica L.) is the predominant tree species in Croatia, covering about half of the country's
forested areas. While this species can adapt to various ecological conditions, the increasing
occurrence of summer heatwaves and droughts poses a significant threat to the vitality and
competitiveness of beech forests. Drought conditions have already caused considerable damage
to beech forests across Europe, leading to early leaf browning, premature leaf senescence, and
crown mortality. The high vulnerabilty of beech saplings to drought stress, attributed to their
shallow root systems, underscores the importance of understanding their physiological
responses and recovery mechanisms to ensure future survival of beech forests in an increasingly
unpredictable climate. Research on common beech has demonstrated a significant relationship
between leaf water potential and stomatal conductance, where decreases in leaf water potential
lead to reduced stomatal conductance. This reduction limits the intake of carbon dioxide
necessary for photosynthesis, ultimately impacting the plant's ability to produce essential
organic compounds. Studies indicate that the decline in photosynthetic rates due to restricted
carbon dioxide intake adversely affects the production of these vital compounds, which are
crucial for growth and development. Drought is a primary limiting factor for plant growth and
development, leading to decreased photosynthesis rates and reduced biomass accumulation,
which adversely affects total biomass production. Research has demonstrated that drought
negatively impacts cambial growth and annual shoot development in common beech with more
pronounced effects observed on root biomass compared to above-ground parts. According to
optimal allocation theory, under conditions of water scarcity, plants tend to allocate more
carbon and nutrients to root growth rather than to above-ground biomass, disrupting the balance

of growth. Common beech saplings from drier environments often exhibit a higher root-to-
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shoot biomass ratio, reflecting adaptive changes and trade-offs between stress tolerance and
growth processes. The availability in the soil plays a crucial role in root growth and overall
biomass production. Fertilization during nursery cultivation is essential to increase nutrient
content and photosynthetic rates. Plants take up nutrients dissolved in water through their roots,
a process influenced by the nutrient availability in the soil and the demand for these nutrients
in the root zone. Water plays a crucial role in this uptake as it dissolves minerals in the soil,
aids in their transport to the roots, and helps maintain turgor pressure in root cells, which is
essential for effective nutrient absorption. Drought conditions can significantly hinder nutrient
uptake in plants by restricting ion mobility and reducing root contact with water, leading to
decreased levels of essential elements like nitrogen, phosphorus, and potassium in plant tissues.
However, trees have the ability to mitigate this reduction by reallocating stored nutrients from
their roots and stems during drought, which helps sustain critical physiological functions.
Deficiencies in macronutrients, including nitrogen, phosphorus, potassium, calcium, and
magnesium, can result in physiological disorders and adversely affect plants' responses to
drought stress. Foliar nutrient concentrations in forest trees are important indicators of their
nutritional status, reflecting the capacity of soil nutrient reserves to satisfy plant needs under
varying environmental conditions. The application of mineral fertilizers can improve nutrient
availability in the soil, enhancing nutrient absorption by plants even during drought. This is
crucial since drought often limits ion mobility and the active transport processes necessary for
nutrient uptake. Previous studies on the interplay between fertilization and drought stress have
produced mixed outcomes; while some research indicates that fertilization can boost
photosynthesis and drought tolerance, other studies show detrimental effects on photosynthetic

efficiency or water use efficiency.

The aim of this study was to investigate the effects of drought, fertilization, and their
interactions on (1) the nutritional status of common beech saplings, specifically foliar nutrient
concentrations (nitrogen, phosphorus, potassium, calcium, and magnesium) during pre-
drought, drought, and post-drought periods, as well as their content in leaves, stems, coarse
roots, and fine roots at the end of the growing season; (2) photosynthesis; and (3) the growth of
common beech saplings. Additionally, the study aimed to evaluate the effect of fertilization on
the photosynthetic activity of the saplings during both the drought and post-drought periods.
The research hypothesized that high doses of fertilizer would lead to increased concentrations
of biogenic elements in beech saplings and mitigate the negative effects of drought on
photosynthesis and growth, thereby enhancing the saplings’ recovery after drought relief.
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A greenhouse experiment with common beech saplings was established in the spring of
2020 at the Croatian Forest Research Institute nursery in Jastrebarsko to investigate these aims.
The experiment consisted of four distinct treatments based on irrigation and fertilization
regimes: regular irrigation with a high dose of fertilizer (WH), irregular irrigation with a high
dose of fertilizer (DH), regular irrigation with a low dose of fertilizer (WL), and irregular
irrigation with a low dose of fertilizer (DL). The study employed a Latin square experimental
design, with each treatment consisting of 280 saplings arranged in eight replications. Saplings
were fertilized two years in a row using Osmocote Exact Standard 5-6M slow-release fertilizer.
Saplings in high fertilization treatments received a dose of 4 g/L the first year and 3 g/L the
second year, while saplings in low fertilization treatments received a dose of 2 g/L in the first
year and nothing in the second year. The first year, saplings were adapted to the greenhouse
environment, then put outside for the winter, and in spring 2021 placed again in the greenhouse
and divided into two groups that represented different irrigation treatments. All saplings were
regularly irrigated for the first three months with 2 litres of water per container every seven
days to prevent drought stress during the pre-drought period. During the drought period,
irrigation was discontinued for half of the saplings until the average pre-dawn leaf water
potential (Wpd) of saplings in these treatments fell below -1.9 MPa, indicating severe drought
stress; after which in (post-drought period), irrigation was resumed as before in the pre-drought
period. Pre-dawn leaf water potential (Wpd), maximum quantum yield of photosystem I
(Fv/Fm), total performance index (Plwotal), Net photosynthesis (A), stomatal conductance for
H20 (gs), and intercellular CO2 concentration (ci) were measured weekly. Leaf samples for
biochemical analysis were collected from four randomly selected and labelled saplings from
each of the eight replications within each treatment group that matched the saplings for the
physiological measurements. Sampling was conducted on three occasions during the 2021
growing season: pre-drought, during drought and post—drought. In addition, three whole plants
with average height and root collar diameter were taken from each replication within each
treatment to determine the content of biogenic macronutrients in the leaves, stems and roots.
Concentrations of total nitrogen were analysed with a Leco CNS 2000 elemental analyser using
combustion analysis for accurate quantification. Phosphorus concentrations were measured
colourimetrically using a UV/VIS spectrophotometer, while potassium, calcium and
magnesium levels were determined by atomic absorption spectrophotometry using a Perkin-
Elmer Aanalyst 700. For the analysis of photosynthetic pigments, a healthy, fully developed
leaf was taken from the upper canopy. The concentrations of chlorophyll a, chlorophyll b, and

total carotenoids were calculated based on absorbance values, leaf mass, extract volume, and
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established formulas (Lichtenthaler, 1987). Growth was assessed by relative height (in) and
diameter (ig) increments, calculated from measurements of height and root collar diameter taken
at the beginning and end of the growing season. At the end of the season, whole saplings were
sampled to determine the biomass of leaves, stems, coarse roots, and fine roots. A descriptive
statistical analysis was performed for all parameters. Non-parametric Kruskal-Wallis tests were
used for parameters that did not meet normality and homogeneity of variance (Wpd, N, P, K,
Ca, Mg content in stems, coarse and fine roots, gs,ci and A), while two-way ANOVA and Tukey
post-hoc tests were applied for normally distributed data. All statistical analyses were

performed with the statistical environment R.

Pre-dawn leaf water potential (Wpg) of common beech saplings in the DH and DL
treatments reached values of -2.2 £ 0.5 MPa and -1.8 + 0.5 MPa, respectively, after a 21-day
drought period, indicating severe drought stress. Drought decreased foliar phosphorus (P) and
magnesium (Mg) concentrations in drought-treated saplings; however, these effects did not
persist into the post-drought period. A high fertilizer dose positively influenced foliar nitrogen
(N) and potassium (K) concentrations across all periods, although foliar calcium (Ca)
concentrations were affected during the pre-drought and post-drought phases. Despite the high
fertilizer application, the nutrient content of N, P, K, Ca, and Mg in leaves sampled during the
post-drought period showed significant reductions due to drought treatment. Drought
significantly decreased nitrogen content in leaves and stems but did not affect coarse and fine
roots. This suggests that beech saplings under irregular irrigation managed to mitigate drought
effects on stem nitrogen content by reallocating nitrogen toward essential processes such as
stem growth, thereby enhancing water transport and survival. High fertilizer doses increased
nitrogen content in various plant compartments and improved potassium content in leaves,
stems, and roots, despite the adverse effects of drought. However, the high fertilization dose
did not alleviate the drought's impact on calcium and magnesium content in leaves and fine
roots. Phosphorus content was particularly sensitive to drought, exhibiting significant
reductions in leaves, stems, and coarse roots during dry conditions. Chlorophyll b (Chl b) and
total chlorophyll (Chl a+b) concentrations were higher in saplings treated with a high fertilizer
dose during both the drought and post-drought phases, likely due to increased foliar nitrogen
concentrations. Additionally, drought-exposed saplings treated with a high dose of fertilizer
(DH treatment) experienced a smaller decrease in net photosynthesis rate (A) compared to
regularly irrigated saplings in the well-watered treatment (WH). In contrast, drought-exposed
saplings treated with a low dose of fertilizer (DL treatment) showed greater declines compared

to those in the WL treatment. This finding suggests that fertilization positively influences
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photosynthetic efficiency, even under limited water availability, supporting the hypothesis that
high doses of fertilization can mitigate the negative impacts of drought on the photosynthesis
of beech saplings. While stomatal conductance (gs), intercellular CO, concentration (ci), and
net photosynthesis rate (A) exhibited significant decreases under drought stress, all parameters
recovered after re-watering, with faster recovery of gs and A observed in saplings treated with
a high fertilizer dose. By the end of the growing season, beech saplings from all treatments
exhibited similar height and diameter growth; however, drought significantly reduced biomass
production. The study found no negative effects of high fertilizer doses on allometric
relationships, as there were no significant differences in the below-ground biomass to above-
ground biomass (BGB/AGB) ratio among saplings in the WH, DH, and WL treatments.
Saplings subjected to irregular watering and treated with a low dose of fertilizer had
significantly higher BGB/AGB and fine root biomass to leaf biomass (FRB/LB) ratios
compared to saplings in all other treatments, suggesting that a low fertilizer dose positively
influenced drought resistance. Furthermore, high fertilizer doses significantly increased leaf
biomass production in beech saplings, regardless of the imposed drought, likely associated with
higher foliar concentrations of nitrogen and potassium.

In conclusion, this study provides valuable insights into the complex interactions
between fertilization, drought stress, and the growth and development of common beech
saplings. The findings demonstrate that high doses of fertilization can mitigate the negative
impacts of drought on photosynthesis and nutrient status. However, the study also highlights
the sensitivity of beech saplings to drought, with significant reductions in biomass production

and shifts in resource allocation toward roots under irregular irrigation conditions.

KEYWORDS: nutrition; nutrient concentration; nutrient content; recovery; biomass
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1. UvOoD

1.1. Utjecaj klimatskih promjena na Sumske ekosustave

Klimatske promjene predstavljaju jednu od najvecih prijetnji za postojece Sumske
ekosustave u Europi (IPCC, 2013; Nunes i dr., 2022). Porast temperatura i promjene u
oborinskom rezimu, kao sastavna komponenta klimatskih promjena, imaju znacajan utjecaj na
funkcionalnost prirodnih Sumskih ekosustava diljem kontinenta. Na podruéju sjeverne Europe
primjecen je znaCajan porast oborina tijekom zime i proljeca (Oss0 i dr., 2022), a prognoze
klimatskih modela ukazuju na nastavak ovog trenda (IPCC, 2021 a). U srednjoj i sjevernoj
Europi o¢ekuje se znacajno povecanje temperatura zraka tijekom ljetnih mjeseci uz sve ¢escéu
pojavu su$nih razdoblja (Spinoni i dr., 2020). Srednja i jugoisto¢na Europa predstavljaju
najosjetljivija podrucja s ocekivanim povecanjem intenziteta i trajanja susSe te ucestalijom
pojavom toplinskih valova. Tome u prilog ide ¢injenica da je u posljednja dva desetljec¢a ovo
podru¢je ve¢ iskusilo znaCajan porast ucestalosti suSnih razdoblja, koja su popracena
intenzivnim su$ama i toplinskim valovima (EEA, 2012). U razdoblju od 2018. do 2020. godine,
sredi$nja Europa dozivjela je jednu od najtezih i najdugotrajnijih susa od pocetka klimatskih
zapisa (Peters i dr., 2020; Schuldt i dr., 2020; Bintgen i dr., 2021). Navedena susa, za razliku
od prethodnih ekstremnih dogadaja, dogodila se pri izuzetno visokim ljetnim temperaturama i
zahvatila je podruéje gotovo Citave Europe (Rakovec i dr., 2022). Budu¢i da Sumsko drvecée
ima dugu "Zivotnu dob" koja mu otezava brzu prilagodbu na izmijenjene ekoloske uvjete,
Sumski ekosustavi su izrazito ranjivi na ubrzano djelovanje klimatskih promjena (Kijowska-
Oberc i dr., 2020). Negativan utjecaj klimatskih promjena u obliku narusavanja stabilnosti,
strukture i bioloske raznolikosti Sumskih ekosustava zabiljezen je u cijeloj Europi (Allen i dr.,
2010; Hartmann i dr., 2022) pa tako i u Republici Hrvatskoj (Ognjenovi¢, 2021; Trlin, 2021).
To zahtjeva dodatnu paznju posvecenu razumijevanju i predvidanju dugoro¢nih ucinaka susnih
dogadaja na Ssumsko drvece, posebno na podruéju srednje i jugoisto¢ne Europe, gdje je vecina
vrsta Sumskog drveca prilagodena vlaznijoj i hladnijoj klimi umjerenog toplinskog pojasa, s
ve¢om koli¢inom oborina tijekom ljetnih mjeseci.

Predvida se da ¢e toplinski valovi i dugotrajne ljetne suSe postati najznacajniji
ogranic¢avajuci ¢imbenici za rast i opstanak drveca u Europi (Babst i dr., 2019). Smanjena
produktivnost Sumskih sastojina posljedica je jakih susa (Camarero i dr., 2018; Au i dr., 2023),
a podrucje rasprostiranja vrsta osjetljivih na susu u buducnosti bi se mogla znacajno smanjiti
(Thomas i dr., 2004). U skladu s tim, pretpostavlja se da bi sredi$nja i juzna Europa, pa tako i

Republika Hrvatska, mogle biti najvise zahvac¢ene susnim ekstremima, $to bi moglo rezultirati



opadanjem produktivnosti i promjenom trenutnog sastava i/ili omjera vrsta u postojecim
Sumskim ekosustavima (Lindner i dr., 2010; Prudhomme i dr., 2014). Prema tome, klimatske
promjene mogle bi imati negativan utjecaj na ekoloske, ekonomske i socijalne aspekte

gospodarenja Sumskim ekosustavima diljem Europe (Hanewinkel i dr., 2013).

1.2. Obi¢na bukva u promjenjenim klimatskim uvjetima

Obic¢na bukva (Fagus sylvatica L.) je vrsta koja prirodno raste u brdovitim, planinskim
1 pretplaninskim podrucjima, te doseze sve do gornje granice Sumske vegetacije. Zahvaljujuc¢i
relativno velikoj plasti¢nosti prilagodena je Sirokom spektru ekoloskih uvjeta (Stojni¢ i dr.,
2015; Leuschner i dr., 2017; Wang i dr., 2020). Unato¢ tome, obi¢na bukva najbolje raste u
Klimatskim uvjetima umjerenog toplinskog pojasa s blagim zimama i vlaznim ljetima
(Seletkovi¢ i dr., 2003; Leuschner i dr., 2017; Pretzsch i dr., 2021), dok hladni i suhi Klimatski
uvjeti ograni¢avaju njezinu rasprostranjenost (Gessler i dr., 2007; Meier i dr., 2008; Bolte i dr.,
2016; Leuschner, 2020). Kao dio ¢istih i mjeSovitih zajednica, obi¢na bukva se rasprostire na
oko 15 milijuna hektara Europskog teritorija (Brunet i dr., 2010). Obi¢na bukva je u Hrvatskoj
najrasprostranjenija vrsta Sumskog drveca, koja zauzima povrsinu od oko milijun hektara, Sto
¢ini polovinu Sumske povrsine Republike Hrvatske i na koju otpada 37% ukupne drvne zalihe
(SGO, 2016). Obi¢na bukva u Europi najéesée pridolazi na stanistima gdje prosje¢na srpanjska
temperatura zraka iznosi od 16,9 do 23,0 °C, uz godi$nju koli¢inu oborina od 470 do 2000 mm
(Leuschner, 2020). lako je otporna na niske temperature, osjetljiva je na proljetne mrazeve,
nedostatak vode i susu (Backes i dr., 2000; Fotelli i dr., 2002; Bolte i dr., 2007; Gessler i dr.,
2007). Sukladno tome, predvideno povecanje ucestalosti i intenziteta ljetnih vrucina i susa
(IPCC, 2021b) moglo bi se negativno odraziti na njezinu vitalnost i konkurentnost (Peuke i dr.,
2002; Gessler i dr., 2007; Rukh i dr., 2023). Brojna istrazivanja potvrduju ozbiljno narusavanje
vitaliteta europskih bukovih Suma pogodenih susom (Walthert i dr., 2021; Martinez del Castillo
i dr., 2022; Schuldt i dr., 2022, Ruhr i dr., 2024). Takoder, susa je uzrokovala djelomi¢no ili
potpuno suSenje kroSanja, prerano opadanje liS¢a te promjene u njegovoj boji u bukovim
Sumama diljem Europe (Nussbaumer i dr., 2020; Bigler i dr., 2021; Arend i dr., 2022).

U periodu od 2018. do 2020. godine, susa je uzrokovala odumiranje sveukupno 14
milijuna kubi¢nih metara drvne zalihe listopadnih Suma, pri ¢emu znatan dio otpada upravo na
obi¢nu bukvu (BMEL, 2021). Novija istrazivanja ukazuju na znaajan pad prirasta obi¢ne
bukve u cijeloj Europi (Leuschner i dr., 2022; Martinez del Castillo i dr., 2022). Prema

posljednjim istrazivanjima, u razdoblju od 1986. do 2020. godine u Republici Hrvatskoj doslo



je do pada prirasta bukve preko 30 % u odnosu na prirast od 1950. do 1985. godine (Martinez
del Castillo i dr., 2022). Dendroloska istrazivanja potvrdila su smanjen rast i pove¢anu stopu
smrtnosti kao odgovor na sve jaéi intenzitet suse (Vitasse i dr., 2019; Archambeau i dr., 2020;
Pretzsch i dr., 2020).

Pod utjecajem klimatskih promjena i suse, doslo je do pada vitaliteta stabala obicne
bukve, §to pogoduje napadu sekundarnih Stetnika i dovodi do povecanja morataliteta u
bukovim Sumama (Corcobado i dr., 2020; Langer i dr., 2021). Prema podacima iz nacionalnih
inventura Suma postoje¢a dobna struktura bukovih sastojina u Europi ukazuje na veliki udio

starijih i starih sastojina spremnih za prirodnu obnovu (Forest Europe, 2020).

Navedeno povecava znacajnost istrazivanja prezivljenja i sposobnosti prilagodbe
bukvinog pomladka u izmijenjenim klimatskim uvjetima, s obzirom na to da je pomladak
obi¢ne bukve posebno osjetljiv na suSu (Seletkovi¢ i dr., 2003; Bolte 1 dr., 2016). Zbog pliceg
korijenovog sustava, pomladak je podlozniji kavitaciji u usporedbi s odraslim stablima
(McDowell i dr., 2008; Walthert i dr., 2021), §to otezava prirodno pomladivanje bukovih
sastojina u uvjetima suse. Posljedi¢no, to moze dovesti do smanjenja povrsine bukovih Suma
(Fotelli i dr., 2002; Gessler i dr., 2007). Stoga je razumijevanje fiziolo§kog odziva bukovih
sadnica na su$ni stres i njihova sposobnost oporavka nakon izlaganja stresu od presudne
vaznosti za predvidanje buduceg rasta i opstanka bukovih sastojina u kontekstu globalnih

klimatskih promjena (Niinemets, 2010; PSidova i dr., 2015).

1.3. Susni stres kod biljaka: fizioloSki mehanizmi i posljedice

Susni stres definira se kao stres nastao uslijed nedostatka optimalne koli¢ine vode
potrebne za rast i razvoj biljaka (Zhu, 2002) koji nastaje kad biljke izgube vise vode
transpiracijom nego $to je mogu usvojiti iz tla putem korijena. Kao odgovor na susu, biljke
zatvaraju puci u liS¢u kako bi smanjile transpiraciju (Peuke i dr., 2002), a dugoro¢no razvijaju
dublji korijen kako bi usvojile $to vise vode iz tla (Markesteijn i Poorter, 2009). Nepovoljni
efekti susnog stresa ukljucuju povecanje koncentracija reaktivnih kisikovih spojeva (ROS) sto
moze dovesti do oksidativnog stresa u stanicama, poremecaje u fizioloskim 1 biokemijskim
procesima kao §to je sinteza ATP-a, smanjen unos CO», povecanje fotorespiracije i posljedi¢no
smanjenu stopu fotosinteze i rasta (Seleiman i dr., 2021). Tijekom suse, kao rezultat smanjene
dostupnosti vode iz tla i povecane transpiracije dolazi do smanjenja vodnog potencijala u
biljkama, gubitka turgorskog tlaka i poremecenih fizioloskih funkcija. S porastom intenziteta
suse, vodni potencijal u liS¢u obi¢ne bukve opada (Pflug i dr., 2018; Arend i dr., 2022). Vodni



potencijal je zapravo kemijski potencijal vode, klju¢an je za razumijevanje vodnog statusa
biljaka, posebno u uvjetima suse. Mjerenje vodnog potencijala u lis¢u prije svitanja Cesto se

koristi kao metoda za procjenu vodnog statusa biljaka i razine susSnog stresa kojemu su izloZzene

(Cochard i dr., 2001).

Reakcija biljaka na suSu je slozena, a fizioloSki mehanizmi obrane od suSnog stresa
znacajno utjecu na funkcioniranje biljnog metabolizma u stresnim uvjetima. Tijekom evolucije,
biljke su razvile razliCite prilagodbe i/ili fizioloske mehanizme kako bi se Sto efikasnije
odupirale susnom stresu (Lambers i dr., 2008; Batool i dr., 2020). Izbjegavanje suse i tolerancija
na suSu su dvije glavne strategije prilagodavanja Sumskog drveéa na susni stres. Strategija
izbjegavanja suSe ukljucuje mehanizme koji pomazu biljkama da se unato¢ susSi dobro
opskrbljuju vodom, tj. da odrZe ravnotezu izmedu koli¢ine usvojene 1 otpustene vode iz svog
organizma. Ti mehanizmi ukljucuju redukciju lisne (transpiracijske) povrsine i/ili vrlo efikasan
mehanizam naglog zatvaranja puci s ciljem smanjenja transpiracije kao i produkciju dubljeg i
razgranatijeg korijena koji omogucuje usvajanje vode iz veéeg volumena tla (Comas i dr.,
2013).

S druge strane, strategija tolerancije na suSu omogucuje biljkama normalno
funkcioniranje ¢ak i pri niskom vodnom potencijalu (Levitt, 1972; Verslues i dr., 2006).
Osmotska prilagodba, antioksidativni obrambeni sustav i promijenjena dinamika fitohormona
kljuéni su za odrzavanje stabilnog turgora u stanicama unato¢ niskom vodnom potencijalu lis¢a.
Ovi procesi omogucuju biljkama tolerantnim na su$u da nastave rast lis¢a i korijena, te da
odrzavaju otvorene puci i normalno fotosintetiziraju, ¢ak i u uvjetima suse (Keresa i dr., 2008.,
Panda i dr., 2021).

Opstanak biljaka u uvjetima ogranic¢ene dostupnosti vode ovisi 0 njihovoj sposobnosti
da izbjegnu ili podnesu stres izazvan susom, jednako kao i o kapacitetu za oporavak nakon
ponovne dostupnosti vode (Chaves i dr., 2009). Proces oporavka kljucan je element u
definiranju otpornosti biljaka na susu jer predstavlja sposobnost nekog sustava (pa tako i
pojedine biljke, op.a.) da se vrati u stabilno stanje nakon poremecaja. Ovo stabilno stanje moze
biti ono koje je sustav imao prije poremecaja ili neko novo, alternativno stabilno stanje. Brzina
oporavka Cesto se smatra pokazateljem otpornosti sustava na buduce poremecaje, §to u
konacnici utjee na dugorocnu stabilnost cijelog ekosustava (Tilman i Downing, 1994).

Kljucni aspekti oporavka uklju¢uju obnovu rasta i fotosinteze, koji su od vitalne
vaznosti za povratak cjelokupne funkcionalnosti biljke. Oporavak rasta korijena i ksilema

presudan je za ponovno uspostavljanje sposobnosti biljke da usvaja vodu i mineralne tvari iz



tla te da ih efikasno transportira do nadzemnih organa (Hagedorn i dr., 2016; Choat i dr., 2018;
Hikino i dr., 2022). Oporavak asimilacije, odnosno sposobnosti biljke da vrsi fotosintezu i
skladisti energiju, takoder igra kljuénu ulogu. Ovaj proces omogucuje biljkama da nadoknade
iscrpljene resurse, sintetiziraju obrambene spojeve i potaknu daljnji rast nakon popustanja
susnoga stresa (Crisp i dr., 2016). Dosadasnja istrazivanja ¢esto su usmjerena na samo jedan ili
tek nekoliko spomenutih mehanizama, §to vjerojatno ne odrazava stvarnu slozenost procesa.
Uz to, malo je vjerojatno da su mehanizmi (npr. fizioloski ili oni posredovani hranivima) koji
pokrecu oporavak ili promjene u biljci nakon suSe vodeni samo jednim ¢imbenikom, s obzirom
na to da je identificirano vise ¢imbenika koji pobolj$avaju oporavak nakon suse. Iz tog razloga
potrebno je unaprijediti ovo podrugje istrazivanja proucavanjem sveobuhvatnih mehanizama, s

posebnim naglaskom na one koji povezuju procese i odzive biljaka ispod i iznad povrsine tla.

2. PREGLED DOSADASNJIH ISTRAZIVANJA

2.1. Istrazivanja suSnog stresa kod obi¢ne bukve i njenog oporavka nakon suse

Mehanizmi prilagodbe na susu kod sadnica obi¢ne bukve vrlo su sloZeni i ovise o vise
medusobno djelujucih parametara kao $to su jacina (Allen i dr., 2010) i trajanje suse (Gessler i
dr., 2020), ali i ostalim uvjetima u tlu kao §to su koli¢ina biogenih elemenata, tj. hraniva (Salehi
i dr., 2020). Navedene sastavnice mogu imati razliiti utjecaj na fiziolosku (Gonzalez de Andrés
i dr., 2021) i morfolosku prilagodbu bukovih sadnica (Zang i dr., 2021).

U uvjetima suSe, pojacana transpiracija moze dovesti do stvaranja mjehurica u ksilemu,
poznatog kao kavitacija, ili do embolije, $to je potpuno zatvaranje provodnih elemenata
(Tomasella i dr., 2019). Nastanak embolije zna¢i da se provodni elementi blokiraju i
onemogucavaju prijenos vode izmedu korijena i lis¢a (McDowell i dr., 2008). Osjetljivost na
emboliju, odnosno zacepljenje provodnih elemenata zrakom, klju¢na je fizioloska znacajka
koja odreduje granice tolerancije na suSu kod razli¢itih vrsta drveca (Choat i dr., 2012). Kod
obi¢ne bukve zabiljeZene su razliite vrijednosti vodnog potencijala u liS¢u pri kojima dolazi
do embolije. Hacke i Sauter (1995) u svom istrazivanju navode vrijednost od —1,9 MPa pri kojoj
se javlja embolija pomlatka bukve, dok je istrazivanje Waltherta i dr. (2021) pokazalo da
embolija u provodnom sustavu bukve pocinje pri vrijednostima vodnog potencijala lis¢a od —
1,3 do-2,1 MPa.

Istrazivanja na bukvi pokazala su da s padom vodnog potencijala u lis¢u dolazi 1 do pada
provodljivosti puci (Pflug i dr., 2018), sto takoder ograni¢ava unos ugljicnog dioksida

potrebnog za fotosintezu. Kao rezultat smanjuje se stopa fotosinteze, S§to negativno utjece na



proizvodnju organskih tvari (Peuke 1 dr., 2002; Knutzen i dr., 2015). Fotosinteza u uvjetima
suSe moze biti ograni¢ena i zbog drugih ¢imbenika kao $to su smanjena metabolicka aktivnost
u stanicama, smanjena fotofosforilacija, odnosno sinteza ATP-a, ograniena regeneracija
molekule RuBP (ribuloza-1,5-bisfosfat), klju¢nog akceptora CO2 u Calvinovom ciklusu te
smanjena aktivnost enzima Rubisco, klju¢nog enzima u fiksaciji CO2 (Medrano i dr., 2002;
Flexasidr., 2004 a; Yang i dr., 2021). Smanjenje fotosintetske aktivnosti uslijed suSe moze biti
povezano s promjenama u odgovaraju¢im biokemijskim komponentama i procesima u biljci.
fluorescencije klorofila je metoda koja omoguéuje procjenu fotokemijske ucinkovitosti
funkcioniranja PSII (Banks, 2018). Ova metoda se koristi za prouc¢avanje fotosintetskog aparata
i pouzdani je pokazatelj reakcije biljaka na razli¢ite ¢imbenike stresa (Stirbet i dr., 2018).
Prac¢enjem parametara fluorescencije klorofila emitiranog iz PSII, poput Fo (minimalni
intenzitet fluorescencije), Fv (varijabilna fluorescencija), Fm (maksimalni intenzitet
fluorescencije) i Fv/Fm (maksimalni kvantni prinos fotosutava Il) moze se utvrditi disipacija
dijela energije koja se ne koristi u fotokemijskim reakcijama (Strasser i dr., 2004; Stirbet i
Fv/Fm i definira se kao umnozak indeksa u¢inkovitosti i vjerojatnosti da elektron prijede od
reduciranih medusustavnih akceptora elektrona do krajnjih akceptora elektrona u PSI (Albert i
dr., 2011). Ovi parametri fluorescencije sluze kao kvantitativni pokazatelji poremecaja u
transportu elektrona u PSII. Primjenom metode mjerenja fluorescencije klorofila, odnosno
kvantificiranjem navedenih parametara, moze se odrediti stupanj ostecenja fotosintetskog
aparata i time posredno ste¢i uvid u sposobnost biljaka da podnesu stres.

Istrazivanja na obi¢noj bukvi pokazala su znacajno snizene vrijednosti Fv/Fm pod
utjecajem susSe (Garcia-Plazaola i Becerril, 2000 a; Gallé i Feller, 2007), dok u drugim
istrazivanjima Fv/Fm nije bio promijenjen unato¢ susnom stresu (Tognetti i dr., 1995; Pflug i
dr., 2018). Zbog razlicite osjetljivosti Fv/Fm na susni stres, ¢ak i kod iste vrste (Garcia-Plazaola
i Becerril, 2000 b; Gallé i Feller, 2007; Pflug i dr., 2018; Bussotti i dr., 2020), za utvrdivanje
negativnih utjecaja suse koristi se i parametar Pliota (Ziv&ak i dr., 2014; Arend i dr., 2016; Pflug
i dr., 2018).

Duzina i intenzitet suSe znacajno utjecu na fotosintetski odziv kod sadnica obi¢ne bukve
(Allen i dr., 2010; Gessler i dr., 2020). U uvjetima blagog do umjerenog susnog stresa bukva
ima sposobnost prilagodljivosti rada puci te moZe optimizirati stopu fotosinteze odrzavajuéi ju

na zadovoljavaju¢em nivou (Peuke i dr., 2002; Aranda i dr., 2012). U uvjetima jake suse i



ozbiljnog susnog stresa moze do¢i do fotokemijskih oStecenja (Gallé i Feller, 2007). U
eksperimentu Galléa i Fellera (2007), maksimalna aktivnost fotosustava II bila je znacajno
smanjena kod sadnica obi¢ne bukve izlozenih dugotrajnom susnom stresu, ukazujuci na
moguca oSte¢enja kloroplasta. Susa povecava proizvodnju reaktivnih kisikovih spojeva (ROS)
u kloroplastima, $to moze rezultirati oksidativnim stresom i oSte¢enjem DNA, proteina,
fotosintetskih pigmenata i membranskih lipida (Waraich i dr., 2011). Smanjen sadrzaj
fotosintetskih pigmenata, poput klorofila 1 karotenoida, tipi¢an je simptom oksidativnog stresa
uslijed suSe (Taiz i dr., 2018), sto dodatno ograni¢ava fotosintetski potencijal i primarnu
proizvodnju obiéne bukve, $to je potvrdeno u nekoliko istrazivanja (Tognetti i dr., 1995; Garcia-
Plazaola i Becerril, 2000; Gallé i Feller, 2007).

Nakon $to suSa zavr$i 1 voda ponovno postane dostupna, brz oporavak vodnog
potencijala kljucan je za cjelokupno funkcioniranje biljnih organizama (Ruehr i dr., 2019).
Sposobnost oporavka od kavitacije i embolije postize se kroz razli¢ite mehanizme. Jedan od tih
mehanizama oporavka je "filtriranje" vode od zraénih mjehuriéa pri prelasku vode iz
apoplastnog u simplastni put u endodermi i/ili ektodermi korijena (Vukadinovic¢ i dr., 2014).
Nocu, kad je transpiracija niska, povecava se tlak u ksilemu i nastali mjehuri¢i mogu se
ponovno otopiti u vodi. Osim toga, drvenaste vrste imaju sekundarni rast tijekom kojeg se svake
godine razvijaju novi elementi ksilema koji preuzimaju funkciju provodenja vode (Nardini i

dr., 2018).

Povecanjem vodnog potencijala dolazi do otvaranja puci kod obi¢ne bukve (Tognetti i
dr., 1994; Gallé i Feller, 2007). Ako tijekom suse nije do§lo do nepovratnih o$tecenja u ksilemu,
obi¢na bukva ima sposobnost oporavka fotosintetske aktivnosti nakon §to voda ponovno
postane dostupna (Gallé i Feller, 2007; Arend i dr., 2016; Yang i dr., 2022). Brzina oporavka
fotosintetske aktivnosti Cesto se razlikuje izmedu razli¢itih populacija, pri ¢emu popluacije
prilagodene suSnim uvjetima pokazuju vecu otpornost na susu i brzi oporavak nakon popustanja
suSe (PSidova 1 dr., 2015; Arend 1 dr., 2016). Osim o genetskoj prilagodenosti, dosadasnja
istrazivanja bavila su se 1 mehanizmima oporavka te razlikama u brzini oporavka fotosinteze s
obzirom na jacinu (Zang i dr., 2014) i trajanje prethodne suse (Yang i dr., 2022). Nakon
kratkotrajnih suSa, zabiljeZen je brzi oporavak i prilagodba na smanjenu dostupnost vode
(Gessler i dr., 2020), pri ¢emu oporavak moze trajati od nekoliko dana (Tognetti i dr., 1994,
Psidova i dr., 2015) do nekoliko tjedana (Gallé i Feller, 2007; Zang i dr., 2014). S druge strane,
dugotrajne suSe mogu znacajno narusiti sposobnost drveca za oporavak, odgadajuci ga ¢ak do

iduce vegetacijske sezone (Massonnet i dr., 2024).



Susa je 1 glavni ogranicavajuéi faktor za rast i razvoj biljaka (Larcher, 1980). Smanjena
stopa fotosinteze ograni¢ava proizvodnju organskih spojeva potrebnih za rast i akumulaciju
biomase, §to dovodi do usporenog rasta i manje ukupne biomase biljke (Wiley i Helliker, 2012).
Negativan utjecaj suse na bukvu potvrden je prethodnim istrazivanjima koja pokazuju da susa
dovodi do smanjenja rasta kambija i jednogodiS$njih izbojaka (Backes i Leuschner, 2000;
Dittmar i dr., 2003; Lebourgeois i dr., 2005; Gessler i dr., 2007; Granier i dr., 2007; Thiel i dr.,
2014; Liu i dr., 2017). Susa posebno utjeCe na razvoj korijenskog sustava, pri ¢emu dolazi do
vece redukcije biomase korijena nego nadzemnog dijela, Sto moze dovesti do smanjenog omjera
korijena i nadzemnog dijela biljke (Fotelli i dr., 2001; Lo6f i dr., 2005; Meier i Leuschner, 2008
a). Prema teoriji optimalne raspodjele, biljke u uvjetima nedostatka vode alociraju vise ugljika
i hraniva za rast korijena nego za rast nadzemnih organa (Bloom i dr., 1985). Ogranicen rast
biljaka pod utjecajem suSe Cesto je posljedica promjene ravnoteze ugljika, koja ovisi o
raspodjeli asimilata izmedu razlicitih organa te o ravnotezi izmedu procesa fotosinteze i disanja
(Flexas i dr., 2006; Ouyang i dr., 2021). Odrzavanje aktivne funkcije skladistenja ugljikohidrata
naustrb rasta pokazalo se klju¢no za prezivljavanje obi¢ne bukve u uvjetima dugotrajne i

ekstremne suse (Chuste i dr., 2020).

Prema istrazivanjima Rose i dr. (2009) te Tognetti i dr. (1995), sadnice bukve iz susnijih
provenijencija pokazuju veéi omjer podzemne i nadzemne biomase, $to ukazuje na adaptivne
promjene i kompromise izmedu tolerancije na stres i procesa rasta. Povoljan omjer korijena i
nadzemnih organa moze biti klju¢na prilagodba koja osigurava pristup vodi u tlu u susnim
podruc¢jima (Nikolova i dr., 2020). Morfoloske promjene koje nastaju kao obrambeni odgovor
biljaka na susu ukljucuju smanjenu produkcija biomase lis¢a i povecanu produkcija finog
korijena (Meier i Leuschner, 2008). Ove promjene znacajno utjecu na buducu otpornost biljaka
na susu, jer smanjuju transpiraciju i poboljSavaju apsorpciju vode iz tla (Gessler i dr., 2016).
Obic¢na bukva je u stanju odrzati rast sitnog korijena tijekom suse te tako nadoknaditi gubitke

intenzivnim rastom novog sitnog korijena nakon zavrSetka susnog perioda (Leuschner i dr.,

2001).

Osim dostupnosti vode, dostupnost hraniva u tlu znac¢ajno utjece na rast korijena i
ukupnu proizvodnju biomase biljaka (Torreano i Morris, 1998; Sayer i dr., 2005; Trubat i dr.,
2006; Darychuk i dr., 2012). Gnojidba tijekom uzgoja sadnica igra klju¢nu ulogu u oblikovanju
sadrzaja mineralnih hraniva, $to direktno utjece na kapacitet remobilizacije hraniva (Millard i
Grelet, 2010; Villar-Salvador i dr., 2015) i stopu fotosinteze (Evans, 1989; Oliet i dr., 2013;

Zhang i dr., 2018). Povecana fotosinteza i efikasna remobilizacija hraniva poticu rast korijena



(Villar-Salvador i dr., 2012; Uscola i dr., 2015). Vece i dobro ishranjene sadnica imaju bolji
vitalitet u odnosu na losije ishranjene sadnice S nizim sadrzajem hraniva (Villar-Salvador i dr.,
2012). Iako postoji opsezna literatura o utjecaju dostupnosti hraniva u tlu na rast i produkciju
biomase (Forde i Lorenzo, 2001; Lopez-Bucio i dr., 2003; Wang i dr., 2013 a), u¢inci interakcije
suse 1 gnojidbe na rast i produkciju biomase sadnica obi¢ne bukve nedovoljno su istrazeni.
Istrazivanja su pokazala da visoka ili niska dostupnost hraniva u tlu moze ublaziti ili pojacati
negativne ucinke suse na drveée (Gessler i dr., 2016). Medutim, veza izmedu dostupnosti
hraniva 1 kapaciteta oporavka jo$ uvijek nije u potpunosti istrazena i zahtjeva daljnja

istrazivanja.

2.2. Utjecaj suSe na usvajanje hraniva

Voda ima viSestruku ulogu u usvajanju mineralnih hraniva kod biljaka. Ona otapa
mineralna hraniva u tlu, pomaze u kretanju hraniva prema korijenu te stvara turgor u stanicama
korijena koji poboljsava njegovu sposobnost apsorpcije hraniva iz tla (Bederedse i dr., 2007).
Apsorpcija hraniva od strane biljaka vazan je proces koji omogucuje biljkama preuzimanje
potrebnih hraniva iz tla. Ovaj proces ukljucuje nekoliko vaznih koraka i mehanizama. Prijenos
hraniva iz tla na povr$inu korijena i/ili u njegovu neposrednu blizinu uglavnom se odvija na tri
na¢ina: difuzijom, masovnim strujanjem ili konveksijom i kontaktnom zamjenom ili
kontaktnim usvajanjem hraniva (Sever i Skvorc, 2018). Difuzija je pasivni proces u kojem se
ioni kre¢u iz podrucja vece koncentracije prema podru¢ju manje koncentracije. S druge strane,
konveksija ukljucuje premjestanje hraniva zajedno s vodom koja se krece kroz tlo, $to je Cesto
potaknuto gravitacijom ili transpiracijom biljke. Kontaktna zamjena je proces u kojem dolazi
do izmjene iona izmedu korijena i koloidnih Cestica tla. Na primjer, H* ioni iz korijena
zamjenjuju druge pozitivne ione poput K* i Ca?* koji su vezani na ¢estice tla. Ova zamjena se
odvija u ekvivalentnom omjeru, $to znaci da svaki H" ion koji se oslobodi iz korijena zamjenjuje
jedan drugi ion iz tla. Intenzitet ove kontaktne zamjene ovisi o veliini aktivne povrSine
korijena, posebno u zoni korijenovih dlacica koja dolazi u izravan kontakt s koloidnim
kompleksom tla. Razvoj snaznoga korijenja znatno povecava sposobnost biljaka da usvajaju
vodu i hranive tvari iz tla jer na taj nacin zahvacaju sve ve¢i volumen tla (Brunner i dr., 2015;
Zhou i dr., 2018). U uvjetima kada korijen bujno raste dolazi do naglog povecanja njegove
povrsine koju znatno povecavaju korijenove dlacice, a koje lako mogu do¢i u neposredan dodir
s koloidnim cCesticama tla. Ipak, samo mali dio apsorpcije hraniva, svega 1-2% od ukupne

apsorpcije hraniva kod biljaka, odvija se putem kontakne zamjene (Jenny i Overstreet, 1938).



Nakon §to ioni dodu do povrsine korijena, oni se nakupljaju u stanicama korijena. Ovaj proces
ukljucuje radijalno kretanje iona od povrSine korijena prema unutra$njosti, odnosno prema
ksilemu, kroz apoplast i simplast. Aktivna apsorpcija hraniva odvija se kroz plazmaleme
epidermalnih stanica i kore korijena. Ovaj slozeni proces uklju¢uje membranske proteine koji
djeluju kao pumpe, nositelji i kanali, omogucéujuéi prijenos iona unutar stanica. Takoder,
mikorizne gljive igraju vaznu ulogu u apsorpciji hraniva, povecavajuci povrsinu korijena i
olakSavajuci unos nutrijenata (Pallardy, 2008). Koli¢ina hraniva koje korijenje apsorbira varira
ovisno o vrsti biljke, genotipu, plodnosti tla, opskrbi tla vlagom (ukljucujuéi susu i poplavu) te
metabolizmu Kkorijena (Pallardy, 2008).

Postoji 17 elemenata koji se smatraju esencijalnima (biogenim) za biljke kako bi
dovrsile svoj zivotni ciklus (Waraich i dr., 2011) i podijeljeni su u dvije kategorije:
makroelementi i mikroelementi. Makroelementi ili makrohraniva su elementi potrebni biljkama
u relativno velikim koli¢inama, obi¢no najmanje 1000 ppm, kao $to su dusik (N), fosfor (P),
kalij (K), kalcij (Ca), magnezij (Mg) i sumpor (S). Mikroelementi ili mikrohraniva su elementi
koji su biljkama potrebni u mnogo manjim koli¢inama te ukljucuju Zeljezo (Fe), mangan (Mn),
cink (Zn), bakar (Cu), bor (B), molibden (Mo), klor (CI) i nikal (Ni). Svaki od navedenih
makroelemenata vazan je za normalno funkcioniranje biljnog organizma, a nedostatak bilo
kojeg od ovih elemenata moze rezultirati razli¢itim fizioloskim poremecajima u biljkama, Sto

u konacnici moze utjecati na njihov odziv na susni stres (Taiz i dr., 2018).

Smanjena koli¢ina vode u tlu uslijed suSe negativno utjeCe na pokretljivost iona i
kontaktnu povrsinu korijena s vodom, $to oteZava usvajanje hraniva (Chapin, 1980; Lambers i
dr., 2008). To se negativno odrazava na stanje ishrane kod stabala obi¢ne bukve (Brunner i dr.,
2015) i rezultira nizim koncentracijama biogenih elemenata u lis¢u (Seletkovic i Poto¢i¢, 2006).
Koncentracije biogenih elemenata i njihovi odnosi u lis¢u omogucuju nam uvid u stanje ishrane
Sumskog drveca (De Vries i dr. 2000). Stanje ishrane biljke odrazava stupanj u kojem je rezerva
hraniva u tlu sposobna odgovoriti zahtjevima biljake za ishranom u odredenim uvjetima
(Landis, 1985). Biljke usvajaju dusik u mineralnom obliku kao nitratne (NO %) i amonijeve
(NH %) ione (Marschner, 2012), a zbog njegove vazne uloge U biljci smanjena opskrba dusikom
uslijed suse moze dovesti do ozbiljnih poremecaja u fizioloskim i biokemijskim procesima.
Jedan od glavnih problema koji se javlja zbog nedostatka dusika je smanjena sinteza
aminokiselina i proteina (Marschner, 2012). Nedostatak proteina usporava rast biljke, smanjuje
njezinu sposobnost za proizvodnju energije 1 ometa oporavak od stresa uzrokovanog susom.

Nadalje, nedovoljna sinteza nukleinskih kiselina, poput DNK i RNK, moze ograniciti diobu
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stanica i stvaranje novih tkiva sto vodi do zaustavljanja rasta novih izbojaka, korijena i listova
te dodatno smanjuje kapacitet biljke da se prilagodi nepovoljnim uvjetima (Pallardy, 2008).
Dusik je sastavni dio klorofila pa smanjena dostupnost dusika uzrokuje klorozu, §to negativno
utjeCe na fotosintezu (Pallardy, 2008). Posljedi¢no, smanjuje se produkcija energije, a biljka
postaje jo§ manje otporna na stresne uvjete, poput suse (Taiz i dr., 2018). Nadalje, nedostatak
dusika otezava sintezu drugih organskih spojeva poput fitohormona koji su vazni za prilagodbu
na stresne uvjete. Ovi spojevi reguliraju rast i razvoj biljke, a njihova smanjena proizvodnja
dodatno ugrozava otpornost biljke na suSu. Takoder, dolazi do promjena u vodnom statusu
biljke, jer je dusik kljucan za regulaciju osmotskog tlaka unutar stanica (Taiz i dr., 2018).
Nedostatak dusika moze smanjiti sposobnost biljke da zadrzava vodu, $to dovodi do brze
dehidracije u uvjetima suse (da Silva i dr., 2011). Salehi i dr. (2020) otkrili su da stabla bukve
koja rastu na sus$nim stanistima imaju nizu koncentraciju dusika u lis¢u u usporedbi s onima
koja rastu na vlaznijim stanistima, Sto bi mogla biti posljedica smanjenog pritjecanja hraniva
do korijena odnosno smanjene difuzije iona i konveksije u pedosferi ili posljedica smanjene
mikrobioloske aktivnosti i nize brzine razgradnje (Kreuzwieser i Gessler, 2010).

Fosfor u biljci je sastavni dio adenozin di-fosfata (ADP) i adenozin tri-fosfata (ATP)
koji se koriste u fotosintezi za pretvaranje svjetlosne energije u kemijsku energiju, te u
staniénom disanju. Osim toga ovaj element sluzi u modifikaciji aktivnosti enzima u
fosforilaciji, aktivaciji proteina, regulaciji metabolickih procesa i stani¢ne signalizacije te
njezine diobe (Barker i Pilbeam, 2015). Takoder, fosfor izgraduje vazne strukturne spojeve
poput fosfolipida (gradivni elementi biomembrana), nukleotida, DNK i RNK (Barker i Pilbeam,
2015). Kao i kod dusika, nedostatak fosfora Cesto je ograni¢avajuci faktor za razvoj biljaka
(Sardans i Pefiuela, 2004). Kod biljaka koje se uzgajaju u uvjetima nedostatka fosfora dolazi do
opceg smanjenja vecine metabolickih procesa. To ukljucuje usporavanje diobe i rasta stanica,
kao i smanjenje respiracije i fotosinteze (Marschner, 2012). Biljke usvajaju fosfor iz tla
uglavnom u obliku aniona fosfata (H2PO4 ili HPO4?"), koji su prisutni u otopini tla (Mengel i
Kirkby, 2001). Medutim, fosfor je u tlu ¢esto je slabo dostupan zbog svoje niske mobilnosti i
tendencije da se veze za mineralne Cestice tla, pogotovo za vrijeme suse (Schachtman i dr.,
1998; Passioura, 2002; Rausch i Bucher, 2002). Smanjene koncentracije fosfora u lis¢u sadnica
bukve upravo su rezultat smanjene pokretljivosti fosfata u tlu uzrokovane susom (Peuke i
Rennenberg, 2004).

Kalij igra klju¢nu ulogu u regulaciji vodnog statusa biljaka, aktivaciji enzima, sintezi

proteina i fotosintezi. Biljke usvajaju kalij iz tla u obliku otopljenog K* iona, a njegov unos se
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odvija pasivno kroz korijen, osim kada su koncentracije K* u tlu vrlo niske te se tada kalij usvaja
aktivno (Taiz i dr., 2018). Koncentracije kalija u lis¢u bukve pokazala su drugaciji odziv na
suSu od ostalih makroelemanata. Istrazivanja u prirodnim sastojinama bukve (Salehi i dr.,
2020), kao i pokusi na bukovim sadnicama u kontejnerima (Zang i dr., 2021), pokazala su da
koncentracije kalija u li$¢u rastu s povecanjem suse U tlu. loni kalija (K") imaju vaznu ulogu u
regulaciji osmotske aktivnosti stanice, te aktivaciji mnogih enzima vaznih za proces fotosinteze
i respiracije te je kalij klju¢an za vodni status biljke te regulaciju otvaranja puci (Mengel i dr.,
2001). Povecanje kalijevih iona u liS¢u olakSava regulaciju otvaranja i zatvaranja puci te
odrzavanje procesa fotosinteze (Mengel i dr., 2001; Marschner, 2012).

Kalcij je esencijalni makroelement koji ima Sirok spektar funkcija u biljnim stanicama
(Pallardy, 2008). loni kalcija (Ca®") sudjeluju u sintezi stani¢nih stijenki, formiranju diobenog
vretena tijekom mitoze te doprinose stabilnosti 1 funkciji biomembrana, zna¢ajno utje¢uci na
aktivnost fitohormona, a time i na rast biljaka i aktivnost apikalnih meristema (Pallardy, 2008).
Za razliku od drugih kationa, kalcij ima manju ulogu u aktivaciji enzima, a njegova funkcija u
metabolizmu povezana je s regulacijom propusnosti membrana za razli€ite tvari, ukljucujuéi
elektrone i1 protone, §to ga ¢ini vaznim za fotosintezu i disanje. Kalcij se pretezno usvaja
aktivnom zonom korijena,a njegovo usvajanje znatno je sporije u odnosu na veéinu drugih
elemenata. Prema Hu i Schmidhalteru (2005), usvajanje kalcija se blago smanjuje u uvjetima
suse u usporedbi s fosforom i kalijem, ¢ija je apsorpcija znatno smanjena. Na temelju
SestogodiSnjeg terenskog eksperimenta simulacije suSe u zimzelenoj Sumi hrasta crnike,
Sardans i dr. (2008) zakljucili su da se koncentracije kalcija u lis¢u smanjuju pod utjecajem
suse, §to je pripisano smanjenoj transpiraciji uslijed suse odnosno smanjenom transpiracijskom
usisu. Istrazivanje meduovisnosti stanja ishrane obi¢ne bukve i klimatskih uvjeta tijekom
razdoblja od dvanaest godina u zreloj sastojini bukve pokazalo je da susa najviSe utjeCe na
koncentracije kalcija u lis¢u (Ognjenovi¢ i dr., 2020). Djelujuéi kao protuteza kaliju, kalcij
takoder igra vaznu ulogu u otvaranju i zatvaranju puci i regulaciji vodne ravnoteZe drveca
(Raghavendra i dr., 2010). S obzirom da su i kalij i kalcij pozitivno nabijeni ioni (kationi) koji
medusobno konkuriraju za unos od strane korijena biljke, visoka dostupnost jednog kationa
moze inhibirati apsorbciju drugog. Stoga se nedostatak kalcija u susnim godinama Cesto se
moze povezati s pove¢anim usvajanjem kalijem (Wallace i Mueller, 1980).

U biljnoj stanici ion magnezija (Mg?*) ima vaznu ulogu u aktivaciji enzima koji pokrecu
disanje, fotosintezi, sintezi molekula DNK i RNK (Pallardy, 2008). lon magnezija nalazi se u

sredistu molekule klorofila, koju okruzuju Cetiri atoma dusika. Buduéi da je magnezij sastavni
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dio molekula klorofila i enzimskih procesa povezanih s fotosintezom i respiracijom, asimilacija
ugljika i transformacija energije izravno su pogodene nedostatkom magnezija (Merhaut 2007).
Pri nedostatku magnezija u skladu s funkcijom Mg?" u sintezi proteina, udio dusika u
proteinima se smanjuje, dok se udio neproteinskog dusika povecava u lis¢u s nedostatkom
magnezija (Marschner, 2012). Usvajanje magnezija je aktivan proces, uglavnom ograni¢en na
aktivnu zonu korijena, a nedostatak vode u tlu i susa dodatno povecavaju simptome nedostatka
magnezija. Grabasova i Martinkova (2001) su otkrili da suSa uzrokuje smanjenje sadrzaja
dusika i magnezija tijekom razdoblja rasta obi¢ne smreke, pri ¢emu je potrebno jedna ili vise

godina da se obnovi dovoljna do optimalna razina mineralne prehrane, ovisno o stupnju stresa.

Suprotno tome, istrazivanje na 4,5 godiSnjim sadnicama obi¢ne bukve iz 11 razli¢itih
provijencija nije pokazalo promjene u koncentraciji magnezija u lis¢u uslijed simulirane ljetne
suse (Peuke i Rennenberg, 2011). Takoder umjereni susni stres (u trajanju od 30 dana) nije
znacajno utjecao na koncentraciju magnezija u lis¢u bukovih sadnica u usporedbi s kontrolnim
sadnicama koje su redovito zalijevane. Salehi i dr. (2020) nisu utvrdili povezanost izmedu
koncentracija magnezija u lis¢u i vlaznosti u tlu. Osim toga, postoje znacajne razlike medu
vrstama i genotipovima u pogledu usvajanja razli¢itih hraniva. Apsorpcija hraniva ne ovisi

samo 0 Vlaznosti tla i metabolizmu korijena, ve¢ i o plodnosti tla (Pallardy, 2008).

Drvece ima sposobnost retranslocirati hraniva pohranjena u svojim skladiSnim tkivima
u korijenu i stabljici tijekom su$nog razdoblja, kada je usvajanje hraniva iz tla otezano (Millard
i Grelet, 2010; Lambers i Oliveira, 2019). Ova sposobnost retranslokacije hraniva moze
djelomi¢no nadoknaditi smanjeni unos hraniva tijekom suSe, $to je klju¢no za odrZavanje
vitalnih funkcija biljaka (Rennenberg i dr., 2006). Na primjer, istrazivanje Nikolova i dr. (2020)
je pokazalo da se koncentracija duSika u sitnom korijenu obi¢ne bukve povecala nakon
ekstremne suse, Sto ukazuje na mobilizaciju duSika iz drugih dijelova biljke. S druge strane,
koncentracija dusSika u korijenju i liS¢u sadnica bukve nije se promijenila pod utjecajem suse,
Sto sugerira da razliciti dijelovi biljke mogu reagirati razli¢ito na stresne uvjete (Leberechti dr.,
2016). Osim dusika, retranslokacija moze ukljucivati i druga hraniva, poput fosfora i kalija, koji
su vazni za fotosintezu 1 oporavak biljke nakon suse. Ova strategija ne samo da pomaze u
odrzavanju turgora i funkcije puci, ve¢ takoder podrzava fotosintezu i proizvodnju ne-
strukturnih ugljikohidrata (NSC), koji su bitni za prezivljavanje biljaka tijekom su$nih uvjeta
(Meller i dr., 2020; Zang i dr., 2021). Ipak ova sposobnost i dalje nije dovoljno istrazena te
ostaje nejasno u kojoj mjeri obi¢na bukva koristi retranslokaciju hraniva kao strategiju

prilagodbe susnim uvjetima.
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2.3. Utjecaj gnojidbe na ishranu biljaka i ublaZzavanje negativnih utjecaja suse

S obzirom na prethodno navedene negativne u¢inke suse na stanje ishrane, dostupnost i
usvajanje biogenih makroelemenata poput dusika, fosfora, kalija, kalcija 1 magnezija igraju
kljuénu ulogu u prilagodbi i otpornosti drveca na susni stres. Jedan od nacina za povecéanje
dostupnosti hraniva u tlu, a time 1 poboljSanje apsorpcije hraniva od strane biljaka, ukljucuje
primjenu mineralnih gnojiva. Istrazivanja pokazuju da dodavanje gnojiva moze nadoknaditi
smanjenu pokretljivost iona i njihov smanjeni aktivni prijenos tijekom suse, omogucavajuci
biljkama adekvatnu opskrbu hranivima (Schonbeck i dr., 2020; Geremew i dr., 2021). Povecana
dostupnost hraniva u tlu moze znacajno poboljSati nutritivni status biljaka, Sto je klju¢no za
njihovu prilagodbu i otpornost na stres uzrokovan susom (Gessler i dr., 2016).

Gnojidba mineralnim gnojivima uobicajen je uzgojni postupak u Sumskim rasadnicima
(Haase i dr., 2006; Schmal, i dr., 2011; Uscola i dr., 2015; Drvodeli¢ i Orsani¢, 2020; Potoci¢ i
dr., 2020). Ona osigurava proizvodnju kvalitetnih sadnica s optimalnom razinom mineralnih
hraniva i dobro razvijenim korijenom (Haase, 2007; Drvodeli¢ i Orsani¢, 2020). Mineralna
gnojiva sadrze lako pristupacne ione koje biljka moze lako usvojiti putem korijena.
Kompleksna mineralna gnojiva sadrZe najbitnija hraniva, odnosno biogene makroelemente kao
Sto su dusik, fosfor, kalij, kalcij i magnezij u topljivim i za biljke lako pristupa¢nim oblicima.
U rasadnickoj proizvodnji Cesto se koriste sporotopiva mineralna gnojiva s produzenim
djelovanjem. Takva gnojiva dobivaju se sintezom kemijskih spojeva koji se u tlu sporo
razgraduju, ili su u obliku granula obloZenih slojem tvari koja ne dopusta brz prelazak hraniva
iz granule u tlo. Na taj na¢in se osigurava kontinuirana opskrba biljaka hranivima tijekom
vegetacijske sezone (Komlenovi¢, 1995) te se smanjuju gubici dusika ispiranjem ili
denitrifikacijom, §to je Cest problem kod klasi¢nih mineralnih gnojiva (Seletkovic i dr., 2009).

Utjecaj gnojidbe na otpornost na susu dobro je istrazen kod poljoprivrednih kultura, dok
je znatno manje istrazivanja usmjerenih na Sumsko drvece. Istrazivanja u poljoprivredi Cesto se
fokusiraju na optimizaciju prinosa i kvalitete usjeva, dok se kod Sumskog drveéa vecina
istraZzivanja usmjerava na ucinke klimatskih promjena i stresa uzrokovanog susom, bez
detaljnije analize gnojidbe kao faktora koji bi mogao poboljsati otpornost na susu. Vecina
istrazivanja na Sumskom drvecu proucava interakciju izmedu negativnih utjecaja suSe i
poviSenih koncentracija biogenih makroelemenata uzrokovanih atmosferskom depozicijom
(Meyer-Grunefeldt i dr., 2015; Sardans i Pefiuelas, 2015; Dziedek i dr., 2016 b, 2017).

Medutim, postoji znacajan nedostatak istrazivanja koje se izravno bave interakcijom izmedu
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gnojidbe 1 suSne. Tek u posljednjih nekoliko godina poceo je rasti interes za istrazivanje
otpornosti Sumskog drveca na susu, s posebnim naglaskom na dostupnost hraniva u tlu i njen
utjecaj na prilagodbu drveca tim nepovoljnim uvjetima. RazliCita istrazivanja koriStena u
preglednom radu pokazala su da gnojidba moze imati pozitivan i/ili negativan ucinak na

otpornost Sumskog drveca prema susi (Gessler i dr., 2016).

Dosadasnja istrazivanja gnojidbe uglavnom su usmjerena na njezin utjecaj na
morfoloSke znacajke biljaka koje mogu razliCito utjecati na otpornost drveca na susu. Na
primjer, visa stabla s ve¢om kro$njom i ve¢im omjerom nadzemne u odnosu na podzemnu
u odnosu na biomasu lis¢a (Gessler i dr., 2016). Gnojiva bogata duSikom moze povecati omjer
nadzemne i podzemne biomase i transpiraciju, §to smanjuje otpornost Sumskih sadnica na susu
(Thomas i Hilker, 2000; Meyer-Grunefeldt i dr., 2015; Dziedek i dr., 2016 a). Suprotno tome,
mineralna gnojidba bogata dusikom pokazala se korisnom kod obi¢nog bora, jer je stimulirala
rast korijena i ublazila negativne u¢inke suse (Schonbeck i dr., 2020). Istrazivanja fizioloskih
procesa pod utjecajem suse i gnojidbe takoder Cesto donose oprec¢ne rezultate. Na primjer,
Zhang i dr. (2021) izvijestili da gnojidba dusikom povecava stopu fotosinteze kod sadnica
hrasta pod susnim stresom, dok Yang i dr. (2022) nisu promjetili da je mineralna gnojidba
ublazila negativan utjecaj suse na fotosintezu kod hrasta i obi¢ne bukve. Ipak, neka istrazivanja
pokazuju da gnojidba dusikom moze poboljsati regulaciju puéi, ué¢inkovitost koristenja vode,
koncentraciju dusika i klorofila u lis¢u i stimulirati fotokemijsku aktivnost fotosistema Il §to

ublazava negativan utjecaj suse, kao $to je primije¢eno kod stabala topola (Song i dr., 2019).

Dosadasnja istrazivanja gnojidbe fosforom u interakciji sa suSom na obi¢noj bukvi su
oskudna. Nedavno istrazivanje pokazalo je da gnojidba fosforom kod bukovih sadnica iz Cetiri
razliite provinijencije nepovoljno utje¢e na biomasu sitnog korijena (Vukmirovi¢ i dr., 2024),
neto fotosintezu i indeks fotosintetske ucinkovitosti (Vukmirovi¢ i dr., 2024 b) §to se moze
negativno odraziti na njihovu otpornost na susu. No, kod kineskih vrsta osjetljivih na susu
primjena fosfora imala je pozitivan utjecaj na biomasu korijena sto je u korelaciji s poboljsanom
sposobnosti da crpi vodu iz tla kod P. zhennan (Tariq i dr., 2017) te je zna¢ajno povecala stopu
fotosinteze i ublazila negativan utjecaj suse na usvajanje hraniva kod A. cremastogyne (Tariq i
dr., 2018).

Trenutno nema dostupnih istrazivanja koja se bave utjecajem gnojidbe kalijem, kalcijem
1 magnezijem na otpornost obi¢ne bukve na suSu, iako su ti minerali opéenito vazni za rast i

vitalnost biljaka. Poznato je da je dobra opskrbljenost kalijem vazna za otpornost biljaka na
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susu, s obzirom a njegovu ranije spomenutu ulogu u obrani od okisdativnog stresa (Marschner,
2012) i odrzavanju fotosinteze (Mumtaz i dr., 2020). Ovo su potvrdila istrazivanja na
drvenastim vrstama u kojima je gnojidba kalijem poboljSala vodni status i ucinkovitost
koristenja CO> tijekom suse (Battie-Laclau i dr., 2014; Christina i dr., 2015; Battie-Laclau i dr.,
2016). Kalcij u biljci djeluje kao osmoliticki ion, potice rast stanica pove¢anjem sadrzaja vode,
sudjeluje u zatvaranju puci, $titeéi lis¢e od dehidracije i odrzava strukturu stanica i aktivira
membransku ATPazu, Sto ubrzava usvajanje hranjivih tvari i oporavak oSte¢enih stanica
(Amtmann i Blatt, 2009). Zbog ovih klju¢nih funkcija, optimalna opskrba kalcijem iznimno je
vazna za otpornost biljaka na susni stres. Ranije spomenutu ulogu magnezija u regulaciji
otvaranja puci (Taiz i dr., 2018), potvrdilo je istrazivanje koje su proveli Sever i dr. (2021) na
klijancima bukve. Njihovo istrazivanje pokazalo je znacajno nizu provodljivost puci kod
Klijanaca iz gnojidbenog tretmana koji nije sadrzavao magnezij, u usporedbi s kontrolnim
tretmanom koji je uklju¢ivao magnezij.

Unato¢ dosada$njim saznanjima, interakcija gnojidbe i suSe na fizioloske mehanizme i
morfoloske prilagodbe bukovih sadnica tijekom suSnog stresa i nakon njega, jo$ uvijek nije

dovoljno istrazena
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3. CILJEVI ISTRAZIVANJA
Iz rezultata ranijih istrazivanja prikazanih u prethodnom poglavlju proizlaze hipoteze

ovoga istrazivanja prema kojima bi visoka doza gnojiva trebala rezultirati:

1. povecanjem koncentracija biogenih elemenata u bukovim sadnicama.

2. ublazavanjem negativnog utjecaja suse na fotosintezu i rast bukovih sadnica.

3. brzim i efikasnijim oporavkom fotosinteze bukovih sadnica u post-susnom razdoblju.
Kako bi ispitali postavljene hipoteze ciljevi ovoga istrazivanja su:

1. utvrditi utjecaj suse, gnojidbe 1 njihove interakcije na:

1.1. koncentraciju biogenih makroelemenata u lis¢u (N, P, K, Ca, Mg) i sadrzaje
biogenih makroelemenata u liscu, stabljici i korijenju

1.2. fotosintezu

1.3. rast istrazivanih sadnica.

2. utvrditi utjecaj gnojidbe na sposobnost oporavka fotosinteze istrazivanih sadnica

nakon popustanja suse
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4. MATERIJALI | METODE

4.1. Osnivanje plastenickog pokusa

Plastenik povriine 104 m? (6,5 x 16 m) podignut je u rasadniku Hrvatskog $umarskog
Instituta u Jastrebarskom (Slika 1). Na tlo plastenika stavljena je polipropilenska folija protiv
korova. Zbog smanjenja temperature u plasteniku i osjetljivosti obi¢ne bukve na direktno
suncevo zracenje, te u skladu s pozitivnom rasadni¢arskom praksom za uzgoj bukovih sadnica
koriStene su polietilenske mreze za zasjenu, propusnosti za svjetlo 50 %. Takoder plastenik je
bio opremljen senzorima za temperaturu i kiSu te pomi¢nim krovom koji se automatski otvarao
nakon §to bi temperatura u plasteniku presla 23°C i zatvarao u slu¢aju vjetra ili kise. U svrhu
kontrole navodnjavanja koriSten je automatizirani sustav navodnjavanja “kap po kap” (Total
control, Irritrol Systems, Riverside, California, USA) s moguéno$¢u pustanja i zatvaranja vode

svakoj sadnici pojedina¢no preko mlaznica postavljenih u supstrat.

Slika 1. Plastenik opremljen pomi¢nim krovom koriSten u ovom istrazivanju

U prolje¢e 2020. godine 1120 jednogodisnjih sadnica obi¢ne bukve iz rasadnika
Hrvatskih Suma ,,Drnje* dostavljene su na podrucje rasadnika Hrvatskog Sumarskog instituta.

Porijeklo sadnica je iz sjemenske sastojine obi¢ne bukve (HR-FSY-SS-222/359) u
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gospodarskoj jedinici Novigradska planina u odsjeku 40a pod upravom Suma podruznice
Koprivnica, Sumarija Koprivnica. Program gospodarenja ovom sjemenskom sastojinom isti¢e
da povrsina podrucja provenijencije odgovara jedinstvenim ekoloSkim odnosima, pri ¢emu se,
uzimajuci u obzir nadmorske visine, sastojine ili skupine stabala odlikuju slicnim fenotipskim
ili genetskim karakteristikama. PovrSine podrucja provenijencija dijele se na sjemenske oblasti,
sjemenske zone i sjemenske regije. Ova sjemenska sastojina obi¢ne bukve pripada sjemenskoj
oblasti brdsko-gorskih Suma srednje i sjeverne Hrvatske, sjemenskoj zoni gorskih bukovih
Suma (300-800 m n.v.) te sjemenskoj regiji Zagorje-Bilogora. Sjemenska sastojina obi¢ne
bukve prostire se na povrsini od 23,63 ha, a stara je 80 godina, razvijajuci se u Sumi bukve s
dlakavim $asem (Carici pilosae-Fagetum Oberdorfer 1957).

Sadnice su presadene iz Bosna plast kontejnera u oznacene Koplast kontejnere veli¢ine
18 x 18 x 25,5 cm, volumena 6 litara i punjene supstratom dobivenim mijeSanjem 25 % pijeska
I 75 % treseta (Slika 2). Sadnice su od sadnje do sredine travnja bile izlozene vanjskim uvjetima
te po potrebi zalijevane, a korov je redovito uklanjan radi sprjecavanja kompeticije za
hranivima, vodom i svjetlosti. Sredinom travnja sadnice su premjestene u plastenik, kako bi se
privikle na uvjete u plasteniku (Slika 1). Na kraju vegetacijskog razdoblja (listopad 2020.

godine) sadnice su iznesene izvan plastenika kako bi usle u prirodnu fazu mirovanja.

Slika 2. Presadene jednogodi$nje sadnice obi¢ne bukve
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4.2. Gnojidba istrazivanih sadnica

U ovom istrazivanju koriSteno je sporotopivo mineralno gnojivo Osmocote Exact
Standard 5-6M s vremenskim djelovanjem 5 do 6 mjeseci, sastava 15,0 % N; 9,0 % P20s; 12,0
% K20; 2,0 % MgO; 0,47 % Fe; 0,06 % Mn; 0,02 % B; 0,06 % Cu; 0,02 % Mo; 0,03% Zn. U
proljec¢e 2020. godine prilikom presadnje sadnica u pola od ukupnog broja kontejnera dodano
je 24,0 g gnojiva u 6 L supstrata (doza gnojiva od 4,0 g/L supstrata, H tretman), dok je drugoj
polovini kontejnera dodano 12,0 g gnojiva u 6 L supstrata (doza gnojiva od 2,0 g/L supstrata,
L tretman). Spomenute doze gnojidbe odredene su na temelju preporuke proizvodaéa (ICL
Growing Solutions) i prethodnog istrazivanja (Potoci¢ i dr. 2009) te su trebale rezultirati
optimalnim (u H tretmanima) i suboptimalnim (u L tretmanima) stanjem ishrane sadnica.
Medutim, rezultati kemijskih analiza supstrata uzorkovanog na kraju vegetacijskog razdoblja
2020. godine pokazivali su da je supstrat bez obzira na visoku ili nisku dozu gnojidbe, prema
klasifikaciji (Skori¢, 1985) bio dobro opskrbljen hranivima (bogat dusikom, umjereno
opskrbljen fosforom i dobro opskrbljen kalijem, (Tablica 1) $to nije bilo u skladu s ciljevima
pokusa. Stoga su sadnice koje su 2020. godine bile gnojene viSom dozom gnojiva od 4,0 g/L
supstrata, 2021. godine gnojene dozom gnojiva od 3,0 g/L supstrata, dok sadnice koje su 2020.
godine bile gnojene niskom dozom gnojiva od 2 g/L supstrata, 2021. godine nisu uopce
gnojene. Time su postignute vece razlike u opskrbljenosti supstrata H i L tretmana u 2021.
godini (Tablica 1), te ¢emo radi jednostavnosti prikaza efekata gnojidbe u 2021. godini govoriti
0 ,,visokoj* 1 ,,niskoj* dozi gnojiva.

Tablica 1. Kemijski sastav supstrata pod utjecajem visoke (H) i niske (L) doze gnojidbe na kraju
vegetacijskog razdoblja 2020. i 2021. godine.

. Doza pH N P20s K20
Godina .
gnojiva H20 CaCl> % mg/100g
2020 H 4,0 g/L 6,57 6,27 0,30 18,47 42,76
L 2,0g/L 6,85 6,66 0,23 13,04 31,32
2021 H 3,00/L 6,87 6,54 0,42 26,14 24,48
L 0,0 g/L 7,11 6,75 0,22 10,77 12,41
Uzoreci tla pripremljeni su u skladu s normom 1SO - 11464 (2006). Fizikalni i kemijski parametri analizirani su
prema standardnim protokolima i metodama: 1SO -10390 (2005) za odredivanje pH u H>0 i 0,01M CaCl,, ISO
- 13878 (1998) za dusik (N), Skori¢ (1985) za fiziologki aktivnog fosfora (P20s) i kalija (K20)
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4.3. Navodnjavanje istraZivanih sadnica

Nakon uno$enja u plastenik, sadnice su bile rasporedene u dvije skupine koje su bile
navodnjavane putem automatiziranog sustava za navodnjavanje po principu ,,kap po kap*. U
razdoblju od unosenja u plastenik pa sve do 4. srpnja 2021. godine obje skupine sadnica bile su
redovito navodnjavane s 2 litre vode po kontejneru svakih sedam dana s ciljem odrzavanja
vlaznosti supstrata u granicama poljskog vodnog kapaciteta. Potrebna koli¢ina vode kako ne bi
doslo do susnog stresa od 2 litre vode po sadnici izraCunata je na pocetku istrazivanja kao 1/6
razlike izmedu prosje¢ne mase Sest kontejnera sa supstratom zalivenih do poljskog kapaciteta
te prosjecne mase tih istih kontejnera nakon sedam dana. Medutim, u DH i DL tretmanima
sadnice su neredovito navodnjavane na nacin da je u razdoblju od 4. do 27. srpnja toj skupini
sadnica isklju¢eno navodnjavanje, dok je druga skupina sadnica (WH i WL tretmani) i dalje
bila redovito navodnjavana (Slika 3). Kada se prosjecna vrijednost vodnog potencijala u lis¢u
(mjerenog pred zoru) sadnica kojima je iskljuc¢eno navodnjavanje spustila ispod —1,9 MPa, §to
kod obi¢ne bukve ukazuje na snazan susni stres (Hacke i Sauter, 1995), pocelo je njihovo
ponovno navodnjavanje. Prema tome, od 27. srpnja sadnice iz obje skupine ponovno su bile
redovito navodnjavane s 2 litre vode po kontejneru, svakih sedam dana sve do kraja

vegetacijskoga razdoblja (Slika 3).

Pred-suéno razdoblje Susno razdoblje Post-susno razdoblje

wHiwL # A 4 1

DHiDL

Travanj m Svibanj m Lipanj | Srpanj HKolovoz Rujan ‘Listopad

Pocetak redovitog Pocetak inducirane  Kraj inducirane
navodnjavanja suse suse

Slika 3. Shematski prikaz rasporeda navodnjavanja sadnica. Plava polja ozna¢avaju razdoblja redovitog
navodnjavanja sadnica, dok Zuto polje oznacava razdoblje inducirane suse kojoj su bile izloZzene sadnice
u DH i DL tretmanima.
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4.4. Dizajn pokusa
S obzirom na prethodno opisanu gnojidbu i raspored navodnjavanja dobili smo 4

tretamana kojima su sadnice bile podvrgnute tijekom vegetacijskog razdoblja 2021. godine:

1. redovitom navodnjavanju uz visoku dozu gnojiva (tretman WH)

2. neredovitom navodnjavanju uz visoku dozu gnojiva (tretman DH)

3. redovitom navodnjavanju uz nisku dozu gnojiva (tretman WL)

4. neredovitom navodnjavanju uz nisku dozu gnojiva (tretman DL)
Pokus je dizajniran po modelu ,,Latinskog kvadrata®“, §to znaci da je u svakom od ukupno cCetiri
tretmana bilo 280 sadnica rasporedenih u osam ponavljanja, to jest 35 sadnica u svakom

ponavljanju unutar pojedinog tretmana (Slika 4).

DL DL WL WL

DL DL WL WL

DL DL WL WL

DL DL WL WL

Slika 4. Prikaz dizajna pokusa koriStenog u ovom istrazivanju (koncept latinskog kvadrata 8x8). Sva
Cetiri tretmana (WH - redovitog navodnjavanja uz visoku dozu gnojiva, DH - neredovitog navodnjavanja
uz visoku dozu gnojiva, WL - redovitog navodnjavanja uz nisku dozu gnojiva i DL - neredovitog
navodnjavanja uz nisku dozu gnojiva) zastupljena su dva puta u svakom redu i stupcu. Svaki kvadrat s
oznakom tretmana predstavlja jedno ponavljanje tog tretmana s 35 sadnica u ponavljanju.
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4.5. Izmjera fizioloskih znacajki
Fizioloske znacajke mjerene su na 32 sadnice u svakom tretmanu, odnosno na cetiri

sluc¢ajno odabrane 1 oznacCene sadnice u svakom od osam ponavljanja unutar svakog tretmana.
Mjerenje fizioloSkih znacajki obavljano je svakih sedam dana u razdoblju od 4. lipnja do 22.
listopada 2021. godine, a ukljucivalo je:

1. izmjeru vodnog potencijala u lis¢u (Wpq)

2. izmjeru fluorescencije klorofila a, tj. izmjeru maksimalnog kvantnog prinosa

fotosustava Il (Fv/Fm) i ukupne fotosintetske ucinkovitosti (Pliotar)

3. izmjeru izmjene plinova izmedu sadnica i atmosfere, tj. izmjeru stope fotosinteze, t.

asimilacije COz (A), provodljivosti puci za H20 (gs), intercelularne koncentracije CO>

(ci)

Slika 5. Uredaji pomocu kojih su mjerene fizioloske znacajke istrazivanih sadnica. Prijenosna tla¢na
komora pomocu koje je mjeren vodni potencijal u lis¢u (A), prijenosni fluorometar pomocu kojega je
mjerena fluorescencija klorofila a (B) i prijenosna konzola za izmjeru izmjene plinova izmedu sadnica
i okolne atmosfere (C).
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4.5.1. Vodni potencijal u lis¢u
Izmjera Wpd obavljana je prije svitanja od 2:00 do 5:00 sati pomocu prijenosne tlacne
komore Model 600 (PMS Instrument Company, Albany, Oregon, SAD) na jednom zdravom,

potpuno razvijenom listu iz vr$nog dijela kro$njice svake oznac¢ene sadnice (SlikabSA).

4.5.2. Fluorescencija klorofila a

Fluorescencija klorofila a mjerena je od 9:00 do 12:00 sati pomocu prijenosnog
fluorometra Pocket PEA (Hansatech Instruments Ltd., Norfolk, UK) na 3 zdrava, potpuno
razvijena lista u gornjoj tre¢ini krosnjice svake oznacene sadnice (Slika 5B). Svaki list je prije
izmjere adaptiran na tamu u trajanju od 30 minuta pomoc¢u odgovarajucih kvacica. Adaptacija
na tamu nuzna je kako bi se u mjerenom lis¢u sva reakcijska sredista u potpunosti otvorila sto
je preduvjet uspjesnog mjerenja minimalnog intenziteta fluorescencije klorofila a. Uredaj
Pocket PEA emitira puls svjetlosti maksimalne valne duljine 627 nm, intenziteta do 3500 um
m2 s kojim inducira zatvaranje svih reakcijskih sredista i polifazni rast fluorescencije klorofila
a, odnosno maksimalni intenzitet fluorescencije (Fm). Na temelju izmjerenih vrijednosti
izraCunati su maksimalni kvantni prinos fotosustava II (Fv/Fm) i ukupna fotosinteska

uc¢inkovitost (Pliotal).

4.5.3. Izmjena plinova izmedu sadnica i okolne atmosfere

Izmjera izmjene plinova (CO:z i H20) izmedu sadnica i okolne atmosfere obavljana je
1izmedu 9:00 1 13:00 sati pomocu prijenosnog uredaja LCpro+ (ADC BioScentific Ltd., Norfolk,
UK) na jednom zdravom, potpuno razvijenom listu iz vr$nog dijela kro$njice svake oznacene
sadnice (Slika 5C). Svaki je list tijekom izmjere (u trajanju od 1 min) bio izlozen intenzitetu
osvjetljenja od 1000 pmol m? s, koncentraciji CO2 od 400 + 10 umol mol * i temperaturi
zraka od 23 £ 2 °C s ciljem utvrdivanja trenutne stope asimilacije CO2 ili stope fotosinteze (A),

provodljivosti puci za H20 (gs) te intercelularne koncentracije CO2 (Ci).
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4.6. Izmjera biokemijskih znacajki
Uzorkovanje lis¢a za potrebe utvrdivanja biokemijskih znacajki takoder je obavljeno na

Cetiri slu¢ajno odabrane i ozna¢ene sadnice u svakom od osam ponavljanja unutar pojedinog
tretmana, tj. na istim sadnicama na kojima su mjerene i fizioloSke znacajke. Uzorkovanje lis¢a
obavljeno je paralelno u sva Cetiri tretmana, u tri navrata tijekom vegetacijskog razdoblja 2021.
godine, prvi puta u pred-susnom razdoblju (3. srpnja), drugi puta u susnom razdoblju (27.
srpnja) i tre¢i puta U post-susnom razdoblju (21. listopada). Osim uzorkovanja li§¢a, na kraju
vegetacijskog razdoblja, uzorkovane su i tri cijele biljke prosje¢ne visine i promjera vrata
korijena iz svakog ponavljanja unutar svakog tretmana, sa svrhom odredivanja sadrzaja
biogenih makroelemenata u liS¢u, stabljici i korijenju. Prema tome, izmjera biokemijskih
znacajki istrazivanih sadnica podrazumijevala je utvrdivanje:

1. koncentracije biogenih makroelemenata u lis¢u

2. koncentracije fotosintetskih pigmenata u lis¢u

3. sadrzaja biogenih makroelemenata u li§¢u, stabljici i korijenju (krupnom i sitnom)

4.6.1. Koncentracija i sadrzaj biogenih makroelemenata

S ciljem utvrdivanja koncentracije biogenih makroelemenata u 1iS¢u, sa svake sadnice
iz svakog ponavljanja unutar svakog tretmana uzorkovan je po jedan zdrav i potpuno razvijen
list iz gornjeg osvijetljenog dijela krosnje. Na taj nacin oformljeno je ukupno 96 kompozitnih
uzorka li§¢a, tj. osam kompozitnih uzoraka lis¢a po svakom tretmanu tijekom svakog razdoblja
uzorkovanja. Nadalje, s ciljem utvrdivanja sadrZaja biogenih makroelemenata u li§¢u 1 stabljici
te krupnom (promjera > 2 mm) i sithom (promjera < 2 mm) korijenju iz svakog ponavljanja
unutar pojedinog tretmana uzorkovane su po tri cijele biljke. To je ukupno 24 sadnice po
tretmanu, cije je liS¢e, stabljika te krupno 1 sitno korijenje pojedinacno analizirano. Tako
oformljeni uzorci lis¢a, odnosno stabljike te krupnog i sitnog korijenja suSeni su na temperaturi
od 105° C do konstantne mase. Uzorci li§¢a su potom izvagani na vagi tocnosti 0,01 gram. Svi
su uzorci lis¢a usitnjeni u mlinu Fritsch Pulverisette 14 (Fritsch GmbH Manufacturers of
Laboratory Instruments, ldar-Oberstein, Njemacka) i pripremljeni za analizu u mikrovalnoj
peénici Milestone Ethos One (Milestone Srl, Sorisole, Italija). Uzorci stabljike, krupnog i sitnog
korijena ustinjeni su u centrifugalnom mlinu Retsch ZM 200 (Retsch, Haan, Njemacka).
Koncentracija ukupnog duSika odredena je na elementarnom analizatoru Leco CNS 2000
(LECO Coorporation, St. Joseph, Michigan, USA), fosfor kolorimetrijski na UV/VIS
spektrofotometru LaboMed (Labomed, Inc., Los Angeles, California, SAD), kalij, kalcij i
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magnezij metodom atomske apsorpcije na apsorpcijskom spektrofotometru Perkin-Elmer
Aanalyst 700 (PerkinElmer Inc., Waltham, Massachusetts, SAD). Priprema i analiza uzoraka

obavljena je prema metodama koje daju Rautio i dr. (2016).

4.6.2. Fotosintetski pigmenti

S ciljem utvrdivanja koncentracije fotosintetskih pigmenata u 1iS¢u, sa svake oznacene
sadnice iz svakog ponavljanja unutar svakog tretmana uzorkovan je po jedan zdrav i potpuno
razvijen list iz gornjeg, osvijetljenog dijela kro$njice. Na taj na¢in oformljeno je ukupno 96
kompozitnih uzoraka lis¢a, tj. osam kompozitnih uzoraka liS¢a po svakom tretmanu tijekom
svakog perioda uzorkovanja. Netom nakon uzorkovanja lis¢e je zamotano u aluminijsku foliju
1 pohranjeno u tekuéi dusik, a zatim je liofilizirano u trajanju od 48 sati. Nakon liofilizacije
uzorci su homogenizirani tekué¢im duSikom u tarioniku do finog praha. Oko 0,1 g tako
usitnjenog tkiva je odvagano te je u tarioniku homogenizirano i ekstrahirano pomoc¢u 5 ml
hladnog 100%-tnog acetona. Nakon ekstrakcije, homogenat je centrifugiran 10 minuta na 10
000 x g. Svaki uzorak je potom preliven u staklenu kivetu i umetnut u UV/VIS spektrofotometar
LaboMed na spektrofotometrijsko ocitanje (Labomed, Inc., Los Angeles, California, SAD).
Mijerene su apsorbancije pri valnim duljinama od 644,8 i 661,6 nm za klorofil a, odnosno
klorofil b te pri valnoj duljini od 470 nm za ukupne karotenoide. Na temelju poznate mase,
volumena i apsorbancije pri navedenim valnim duljinama izraCunata je koncentracija
fotosintetskih pigmenata pomocu sljede¢ih formula (Lichtenthaler, 1987):
Chla = (11,24 x Ases16 - 2,04 X Asas8) X V / m x 1000
Chl b =(20,13 X Asass - 4,19 X Aser6) X V / m x 1000
Chl a+b = (7,05 x Ass16 + 18,09 X Assag) X V / m x 1000
Car = (1000 x As70 —1.90 X (11.24 X Ass1.6) — 2.04 X Asasg ) — 63.14 X (20.13 X A 644) - 4.19
X Ass16) X V(214 x m x 1000)
Chl a - koncentracija klorofila a u mg/g mase suhog uzorka
Chl b - koncentracija klorofila b u mg/g mase suhog uzorka
Chl a+b - koncentracija ukupnih klorofila u mg/g mase suhog uzorka
Car - koncentracija karotenoida u mg/g mase suhog uzorka.
A - apsorbancija na odredenoj valnoj duljini
V - ukupni volumen ekstrakta fotosintetskih pigmenata u ml

m - masa suhog uzorka u gramima.
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4.7. Izmjera vegetativnog rasta

Izmjera vegetativnog rasta obavljena je na 24 sadnice u svakom tretmanu, odnosno na tri
slu¢ajno odabrane i oznacene sadnice u svakom od osam ponavljanja unutar svakog tretmana.
Izmjera vegetativnog rasta podrazumijevala je utvrdivanje visinskog i debljinskog prirasta i

bhiomase sadnica.

4.7.1. Visinski i debljinski prirast sadnica

Visina i promjeri vrata korijena istrazivanih sadnica mjereni su dva puta tijekom 2021.
godine: prije pocetka vegetacijskoga razdoblja, 20. travnja i na kraju vegetacijskoga razdoblja
25. listopada. Visine su mjerene pomoc¢u mjerne vrpce s preciznos¢u od 1 cm, a promjeri vrata
korijena pomocu digitalne pomicne mjerke s preciznos¢u od 1 mm. Na pocetku istrazivanja,
primijecene su razlike u visinama i promjerima korijena izmedu razli¢itih tretmana (PRILOG
1), zbog Cega je na temelju izmjerenih vrijednosti na pocetku i kraju vegetacijskoga razdoblja
izraCunat relativan visinski (in) i debljinski (i) prirast istrazivanih sadnica pomocu sljedecih
formula:
in=((H (kraj) —H (pocetak)))/(H (pocetak)) x100

(H kraj — Hpocetak)
= *

100
Hpocetak

ih

ia= ((D (kraj) — D (pocetak)))/(D (pocetak)) x100

4.7.2. Biomasa
Uzorkovanje sadnica s ciljem utvrdivanja producirane biomase njihovih vegetativnih

organa obavljeno je 26. listopada 2021. godine.

Uzorkovanje sadnica podrazumijevalo je njihovo paZljivo vadenje iz supstrata s ciljem
minimalnog ostec¢enja korijenskog sustava, te razdvajanje lis¢a, stabljike, krupnog (promjera >
2 mm) i sitnog (promjera < 2 mm) korijenja. Nakon susenja na temperaturi zraka od 105 °C do
konstantne mase, suha biomasa lis¢a (LB), stabljike (SB) te krupnog (CRB) i sitnog (FRB)
korijenja utvrdena je za svaku uzorkovanu sadnicu pomocu analiti¢ke vage s precizno$¢u od
0,01 g. Racunski je utvrdena suha biomasa nadzemnih (AGB = LB + SB) 1 podzemnih organa
(BGB = CRB + FRB) svake uzorkovane sadnice, kao i njihova ukupna suha biomasa (TB =
AGB + BGB).
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4.8. StatistiCka obrada podataka

Za sve istrazivane parametre provedena je deskriptivna statistiCka analiza. Za
vizualizaciju raspodjele podataka koncentracija biogenih makroelemenata u lis¢u, sadrzaju
biogenih makroelemenata u lis¢u, stabljici i korijenu, fotosintetskim pigmentima te visinskom
1 debljinskom prirastu, koristeni su pravokutni dijagrami (box plot). Na tim dijagramima,
medijan je prikazan srediSnjom crtom unutar pravokutnika, dok interkvartilni raspon (IQR)
obuhvaca gornji kvartil (Q3) kao gornji rub pravokutnika i donji kvartil (Q1) kao donji rub.
Linije koje izlaze izvan pravokutnika prikazuju raspon podataka unutar 1,5 interkvartilnog
raspona, uklju¢uju¢i minimalne 1 maksimalne vrijednosti, dok crne tocke oznacavaju netipicne
vrijednosti, odnosno outliere. Svi outlieri su provjereni prije provodenja statistickih analiza, ali
nisu izbaceni jer predstavljaju stvarne vrijednosti dobivene laboratorijskim analizama ili
mjerenjima.

U ovom istrazivanju koriStene su dvije razliCite statisticke metode za analizu utjecaja
suse 1 gnojidbe na ispitivane parametre, ovisno o ispunjenim uvjetima normalne distribucije i
homogenosti varijance. Provjera normalnosti distribucije za svaki parametar izvrSena je
vizualnom inspekcijom histograma frekvencija i Shapiro - Wilk testom, dok je homogenost
varijanci testirana Levenovim testom. Za parametre koji su zadovoljili uvjete normalne
distribucije i homogenosti varijance, koriStena je dvofaktorska analiza varijance (ANOVA)
koja omogucava procjenu individualnih utjecaja suSe i gnojidbe, kao i njihove medusobne
interakcije. Za parametre koji nisu zadovoljili uvjete za ANOVU (normalnosti ili homogenosti
varijance), koriSten je neparametrijski Kruskal-Wallis test. Ovaj test omogucava procjenu
utjecaja suse, gnojidbe i razlika izmedu razlicitih tretmana koji ukljucuju kombinirani utjecaj
suSe 1 gnojidbe, ali ne moze analizirati interakciju suSe 1 gnojidbe.

Vrijednosti vodnog potencijala u lis¢u prije svitanja (Wpd) nisu zadovoljavale
pretpostavku homogenosti varijance, stoga je za analizu utjecaja suse, gnojidbe 1 tretmana na
Ypa unutar svakog razdoblja (pred-susno, susno, post-susno) koristen neparametrijski Kruskal-
Wallis test.

Vrijednosti koncentracija biogenih makroelemenata (N, P, K, Ca i Mg) u lis¢u
zadovoljavale su uvjete normalne distribucije i homogenosti varijance. Za utvrdivanje utjecaja
suse, gnojidbe i1 njihovih interakcija na koncentracije makroelemenata u lis¢u unutar svakog
razdoblja (pred-susno, susno, post-susno) i sadrzaje makroelemenata u lis¢u na Kraju
istrazivanja koriStena je dvofaktorska ANOVA, dok je za utvrdivanje znacajnosti razlika

izmedu tretmana koristen Tukey post-hoc test.
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Distribucije sadrzaja biogenih makroelemenata u stabljici, krupnom i sitnom korijenu
pokazale su znacajna odstupanja od normalne distribucije, a sadrzaji dusika i fosfora nisu
zadovoljavali pretpostavku homogenosti varijanci, pa je ponovno koristen Kruskal-Wallis test,
a za post-hoc analizu Wilcoxonov test. Vrijednosti koncentracija svih fotosintetskih pigmenata
(Chl a, Chl b, Chl atb, Car) zadovoljavale su pretpostavke normalnih distribucija i
homogenosti varijanci, te su analizirane dvofaktorskom ANOVA i Tukey post-hoc testom.

Parametri izmjene plinova (gs, Ci, A) pokazali su znacajna odstupanja od normalne
distribucije, ali su zadovoljavali pretpostavku homogenosti varijanci. Utjecaj suse, gnojidbe i
tretmana na ove parametre u razli¢itim razdobljima analiziran je Kruskal-Wallis testom, uz
Dunn post-hoc test za utvrdivanje razlika izmedu tretmana u razli¢itim razdobljima i razli¢itim
vremenskim tockama (datumima). P-vrijednosti su prilagodene Benjamini-Hochberg

korekcijom.

Parametri fluorescencije klorofila a (Fv/Fm, Plwta) zadovoljavali su pretpostavke
normalnih distribucija i homogenosti varijanci, pa je za njihovu analizu kori$tena dvofaktorska
ANOVA i Tukey post-hoc test, uz dodatni T-test za svaku vremensku tocku (datum), s p-

vrijednostima prilagodenim Bonferroni korekcijom.

Vrijednosti relativnog visinskog i debljinskog prirasta te biomase vegetativnih organa
(TB, AGB, LB, SB, BGB, CRB i FRB) takoder su zadovoljavale pretpostavke normalne
distribucije 1 homogenosti varijanci. Utjecaj suSe, gnojidbe 1 njihovih interakcija na parametre
rasta analiziran je faktorijalnom ANOVA, uz Tukey post-hoc test za utvrdivanje razlika izmedu
tretmana.

Sve analize podataka i vizualizacije rezultata provedene su u R statistickom okruzenju
(R Core Team, 2023), koristeci sljedece pakete: pri cemu su koristeni paketi: 'dplyr' (Wickham,
2023), 'dunn.test’ (Dinno, 2017), 'ggplot2' (Wickham, 2016), 'ggpubr’ (Kassambara, 2023),
'multcompView' (Graves, 2023), 'rstatix' (Kassambara, 2023) i 'tidyverse' (Wickham i dr.,
2019).
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5. REZULTATI

5.1. Utjecaj suSe i gnojidbe na vodni status bukovih sadnica

Rezultati Kruskal-Wallis testa i prikaz cjelosezonske dinamike vodnog potencijala u
lis¢u prije svitanja (Wpd) otkrivaju cjelokupan utjecaj suse i gnojidbe na vodni status bukovih
sadnica tijekom pred-susnog, susnog i post-susnog razdoblja (Tablica 2 i Slika 6).

Tablica 2. Utjecaj suse (neredovito u odnosu na redovito navodnjavanje), gnojidbe (niska u odnosu na
visoku dozu gnojiva) i tretmana (susa x gnojidba) na vodni potencijal u lis¢u prije svitanja (Wpq) U pred-
susnom, su§nom i post-susnom razdoblju izra¢unat pomocu Kruskal-Wallis testa.

Parametar Susa Gnojidba Tretman
HO [ p HO) [ HE) | p
Pred-susno razdoblje
Wpd | 141 | o023 | 229 | 013 | 376 | 029
Susno razdoblje
Wpd | 6372 | o000 | o011 | 074 | 645 | 000
Post-susno razdoblje
Wpd | 157 | o2t | 122 | o027 | 375 | 029
Podebljane vrijednosti ukazuju na znacajan utjecaj suse, gnojidbe ili tretmana, p <0,05

Susa je imala znacajan utjecaj na vodni potencijal u lis¢u prije svitanja (Wpqg) tijekom
susnog i post-susnog razdoblja (Tablica 2). U pred-susnom razdoblju, vodni potencijali u li§¢u
sadnica u svim tretmanima kretali su se od -0,3 MPa i -0,6 MPa §to ukazuje na dobru
opskrbljenost sadnica vodom (Slika 6). Nakon prestanka zalijevanja vrijednosti vodnog
potencijala sadnica u su$nim tretmanima pocele su naglo opadati. Trinaestog dana suse, vodni
potencijal u liS¢u sadnica u DH 1 DL tretmanima postao je zna€ajno nizi u usporedbi s WH 1
WL tretmanima (Slika 6). Vrijednosti Wpg kod DH i DL tretmana nastavile su se snizavati pod
utjecajem suse, te su nakon 21 dana dosegle vrijednosti od -2,2 + 0,5 MPauDH i-1,8 + 0,5
MPa u DL tretmanu, $to ukazuje na snazan sus$ni stres kod obi¢ne bukve (Hacke i Sauter 1995,
Walthert i dr. 2021). Nakon ponovnog navodnjavanja, u post-susnom razdoblju vrijednosti Wpq
kod neredovito navodnjavanih sadnica pocele su rasti, te su nakon tri dana dosegle vrijednosti
Ypd redovito navodnjavanih sadnica, Sto se odrzalo do kraja vegetacijskoga razdoblja. Vodni
potencijali u lis¢u redovito navodnjavanih sadnica kretali su se izmedu -0,8 MPa i -0,3 MPa

(prosjecna vrijednost -0,6 MPa) tijekom cijelog vegetacijskog razdoblja.
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Slika 6. Sezonska dinamika vodnog potencijala u liS¢u prije svitanja (¥pd) mjerena svakog tjedna od
pocetka lipnja do kraja listopada za svaki tretman; redovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva
(WH), neredovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva (DH), redovito navodnjavanje uz nisku dozu
gnojiva (WL) i neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva (DL) prikazana kao srednje vrijednosti

+ standardna pogreska. Crna toCkasta linija oznacava pocetak suSe, a plava tockasta linija vremensku
tocku ponovnog navodnjavanja.
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5.2. Utjecaj suSe i gnojidbe na koncentracije biogenih makroelemenata u li§¢u bukovih
sadnica

Rezultati dvofaktorske ANOVA-e (Tablica 3) u kombinaciji s rezultatima deskriptivne
statistike (Slika 7, Slika 8, Slika 9, Slika 10, Slika 11) otkrivaju utjecaj suse i gnojidbe na
koncentracije biogenih makroelemenata u lis¢u bukovih sadnica tijekom pred-susnog, susnog i
post-susnog razdoblja.

Tablica 3. Utjecaj suse (neredovito u odnosu na redovito navodnjavanje), gnojidbe (niska u odnosu na
visoku dozu gnojiva) i njihove interakcije (suSa x gnojidba) na koncentracije dusika (N), fosfora (P),
kalija (K), kalcija (Ca) i magnezija (Mg) u liS¢u bukovih sadnica uzorkovanog u pred-susnom, suSnom
i post-susnom razdoblju izracunat pomoc¢u dvofaktorske ANOVA-e.

Susa Gnojidba Susa x gnojidba
Parametar
F value ‘ p F value p F value p
Pred-susno razdoblje
N 2,18 0,15 71,06 | 0,00 0,50 0,49
P 0,25 0,62 4,10 0,05 1,81 0,19
K 12,61 0,00 17,79 | 0,00 0,00 0,99
Ca 8,67 0,01 6,93 0,01 0,27 0,61
Mg 0,79 0,38 1,59 0,22 0,02 0,88
Susno razdoblje
N 2,32 0,14 68,24 | 0,00 0,17 0,68
P 4,92 0,03 0,45 0,51 0,12 0,73
K 1,83 0,19 12,02 | 0,00 0,98 0,33
Ca 0,03 0,86 0,11 0,74 0,38 0,54
Mg 10,14 0,00 0,00 0,95 0,22 0,64
Post-susno razdoblje

N 0,05 0,83 | 198,27 | 0,00 4,35 0,05
P 0,14 0,71 1,91 0,18 0,14 0,71
K 0,41 0,53 | 115,82 | 0,00 1,88 0,18
Ca 2,63 0,12 6,20 0,02 0,60 0,45
Mg 0,13 0,73 0,56 0,46 10,82 0,00
Podebljane vrijednosti ukazuju na zna¢ajan utjecaj suse, gnojidbe ili njihove interakcije, p < 0,05
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5.2.1. Dusik

Susa nije znacajno utjecala na koncentracije dusika (N) u lis¢u u niti jednom razdoblju
(Tablica 3), stoga su redovito i neredovito navodnjavane sadnice bukve imale podjednake
koncentracije N u lis¢u tijekom cijelog istrazivanja (Slika 7A). Nasuprot tome, gnojidba je
imala statisticki znacajan utjecaj na koncentracije duSika u liS¢u u svim promatranim
razdobljima u pred-susnom, su$nom i post-susnom razdoblju (Tablica 3). To se ocituje u
znacajnim razlikama izmedu sadnica tretiranih visokom dozom (H) i niskom dozom (L) gnojiva
(Slika 7B). Zbog izostanka zna¢ajnog utjecaja suse i pozitivnog ucinka visoke doze gnojidbe,
sadnice u WH i1 DH tretmanima imale su znacajno vise koncentracije N u liS¢u u usporedbi sa

sadnicama u WL i DL tretmanima, u sva tri promatrana razdoblja (Slika 7C).

Koncentracije N u liS¢u postupno su opadale tijekom vegetacijskog razdoblja u svim
tretmanima, a kod sadnica s niskom dozom gnojiva (WL, DL) u post-susnom razdoblju pale su
ispod donje granice normalne ishranjenosti dusikom (Mellert i Gottlein, 2012) (Slika 7C).
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Slika 7. Koncentracije dusika (N) u lis¢u bukovih sadnica pod utjecajem: redovitog (W) i neredovitog
(D) navodnjavanja, (A), visoke (H) i niske (L) doze gnojiva (B), te interakcije navodnjavanja i doze
gnojiva u tretmanima: WH - redovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, DH - neredovito
navodnjavanje uz visoku dozom gnojiva, WL - redovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva i DL -
neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva (C) u pred-susnom, susnom i post-suSnom razdoblju.
Statisti¢ki znacajne razlike prikazane su prema Tukey post-hoc testu, oznac¢ene su malim slovima (a, b,
c). Isto slovo oznacava nepostojanje znacajnih razlika izmedu tretmana unutar pojedinog razdoblja.
Isprekidane crne horizontalne linije ukazuju na donju i gornju granicu normalne ishranjenosti obi¢ne
bukve dusikom prema Mellert i Gottlein (2012).
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5.2.2. Fosfor

Susa je znac¢ajno snizila koncentracije fosfora (P) u lis¢u (Tablica 3) u susnom razdoblju,
gdje su neredovito navodnjavane sadnice imale zna¢ajno nizi P u lis¢u u odnosu na redovito
navodnjavane sadnice (Slika 8A). Gnojidba nije imala zna¢ajan utjecaj na koncentracije fosfora
u liséu istrazivanih sadnica niti u jednom od razdoblja uzorkovanja (Tablica 3, Slika 8B).
Koncentracije P u lis¢u bukovih sadnica u svim tretmanima i u sva tri razdoblja bile su unutar
granica normalne ishranjenosti P (Mellert i Gottlein, 2012), a izmedu tretmana nisu zabiljezene

statisti¢ki znacajne razlike (Slika 8C).
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Slika 8. Koncentracije fosfora (P) u lis¢u bukovih sadnica pod utjecajem: redovitog (W) i neredovitog
(D) navodnjavanja, (A), visoke (H) i niske (L) doze gnojiva (B), te interakcije navodnjavanja i doze
gnojiva u tretmanima: WH - redovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, DH - neredovito
navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL - redovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva i DL -
neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva (C) u pred-susnom, susnom i post-susnom razdoblju.
Statisti¢ki znacajne razlike prikazane su prema Tukey post-hoc testu, oznac¢ene su malim slovima (a, b,
c). Isto slovo oznacava nepostojanje znacajnih razlika izmedu tretmana unutar pojedinog razdoblja.
Isprekidane crne horizontalne linije ukazuju na donju i gornju granicu normalne ishranjenosti obi¢ne
bukve fosforom prema Mellert i Géttlein (2012).
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5.2.3. Kalij

Utjecaj gnojidbe bio je statisticki znacajan za koncentracije kalija (K) u lis¢u tijekom
sva tri razdoblja (Tablica 3). Visoka doza gnojiva znac¢ajno je povisila koncentracije kalija u
lis¢u bukovih sadnica (Slika 9B). Unato¢ primanju jednake koli¢ine vode, u pred-suSnom
razdoblju doslo je do znacajnih razlika izmedu koncentracija K u lis¢u sadnica u W i D tretmanu
(Slika 9A). U susnom razdoblju zabiljeZzeno je povecanje koncentracije kalija (K) u lis¢u
sadnica izlozenih susi (Slika 9B). Medutim, razlika u koncentraciji K izmedu neredovito i
redovito navodnjavanih sadnica nije bila statisti¢ki znacajna (Slika 9B). Takoder, koncentracije
K u li§¢u sadnica u DH tretmanu u suSnom razdoblju bile su znac¢ajno vise od koncentracija K
u lis¢u sadnica u WL i DL tretmanu (Slika 9C), $to ukazuje na stimulativni ucinak suse na
koncentracije K u lis¢u. U post-susnom razdoblju, sadnice gnojene visokom dozom (u WH i
DH tretmanu) imale su znacajno vise koncentracije K u lis¢u od onih gnojenih niskom dozom
(uWL i DLtretmanu) (Slika 9C). Koncentracije K u lis¢u bukovih sadnica su u svim tretmanima
I u sva tri razdoblja, bile unutar granica normalne ishranjenosti s K (Mellert i Gottlein, 2012)
(Slika 9C).
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Slika 9. Koncentracije kalija (K) u lis¢u bukovih sadnica pod utjecajem: redovitog (W) i neredovitog
(D) navodnjavanja, (A), visoke (H) i niske (L) doze gnojiva (B), te interakcije navodnjavanja i doze
gnojiva u tretmanima: WH - redovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, DH - neredovito
navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL - redovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva i DL -
neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva (C) u pred-susnom, susnom i post-suSnom razdoblju.
Statisticki znacajne razlike prikazane su prema Tukey post-hoc testu, oznacene su malim slovima (a, b,
c). Isto slovo oznacava nepostojanje znaéajnih razlika izmedu tretmana unutar pojedinog razdoblja.
Isprekidane crne horizontalne linije ukazuju na donju i gornju granicu normalne ishranjenosti obi¢ne
bukve kalijem prema Mellert i Géttlein (2012).
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5.2.4. Kalcij

Utjecaj gnojidbe bio je statisticki znacajan za koncentracije kalcija (Ca) u lis¢u bukovih
sadnica u pred-susnom i post-su$nom razdoblju (Tablica 3), pri ¢emu je visoka doza gnojiva
povisila koncentracije Ca u lis¢u bukovih sadnica (Slika 10B). Ovakav rezultat je neoc¢ekivan
jer mineralno gnojivo Osmocote koriSteno u ovom istrazivanju ne sadrzi kalcij. Takoder, unato¢
primanju jednake koli¢ine vode, u pred-susnom razdoblju doslo je do znac¢ajnih razlika izmedu
koncentracija Ca u lis¢u sadnica u W i D tretmanu (Slika 10A). Sli¢an rezultat zabiljezen je i
kod koncentracija K u lis¢u (Slika 9A). U pred-susnom i post-suSnom razdoblju, sadnice u DH
tretmanu imale su znacajno vise koncentracije Ca u lis¢u u usporedbi sa sadnicama u WL
tretmanu (Slika 10C). Koncentracije Ca u lis¢u bukovih sadnica u svim tretmanima bile su u
granicama normalne ishranjenosti s Ca u pred-susnom i susom razdoblju, dok su u post-susnom
razdoblju koncentracije Ca u svim tretmanima dosegnule gornju granicu normalne ishranjenosti
s Ca prema Mellert i Gottlein (2012) (Slika 10C).
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Slika 10. Koncentracije kalcija (Ca) u lis¢u bukovih sadnica pod utjecajem: redovitog (W) i neredovitog
(D) navodnjavanja, (A), visoke (H) i niske (L) doze gnojiva (B), te interakcije navodnjavanja i doze
gnojiva u tretmanima: WH - redovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, DH - neredovito
navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL - redovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva i DL -
neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva (C) u pred-su$nom, su$nom i post-susnom razdoblju.
Statistic¢ki znacajne razlike prikazane su prema Tukey post-hoc testu, oznacene su malim slovima (a, b,
¢). Isto slovo oznaGava nepostojanje znacajnih razlika izmedu tretmana unutar pojedinog razdoblja.
Isprekidane crne horizontalne linije ukazuju na donju i gornju granicu normalne ishranjenosti obi¢ne

bukve kalcijem prema Mellert i Gottlein (2012).
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5.2.5. Magnezij

Susa je znac¢ajno snizila koncentracije magnezija (Mg) u lis¢u bukovih sadnica u suSnom
razdoblju (Tablica 3). U tom razdoblju, neredovito navodnjavane sadnice imale su zna¢ajno
nize koncentracije magnezija u liS¢u u odnosu na redovito navodnjavane sadnice (Slika 11A).
Medutim, razlike u koncentracijama Mg u li§¢u izmedu pojedinih tretmana nisu bile statisticki
znacajne (Slika 11C). U post-susnom razdoblju, utjecaj interakcije suse i gnojidbe bio je
statisticki znacajan za koncentracije Mg u liS¢u bukovih sadnica (Tablica 3). Redovito
navodnjavanje u interakciji s visokom dozom gnojiva rezultiralo je nizim koncentracijama Mg
u lis¢u, dok je redovito navodnjavanje u interakciji s niskom dozom gnojiva rezultiralo visim
koncentracijama Mg u lis¢u (Slika 11C). Koncentracije Mg u lis¢u bukovih sadnica su u svim
tretmanima i u sva tri razdoblja bile iznad granice normalne ishranjenosti s Mg prema Mellert
i Gottlein (2012) (Slika 11C).
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Slika 11. Koncentracije magnezija (Mg) u lis¢u bukovih sadnica pod utjecajem: redovitog (W) i
neredovitog (D) navodnjavanja, (A), visoke (H) i niske (L) doze gnojiva (B), te interakcije
navodnjavanja i doze gnojiva u tretmanima: WH - redovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, DH
- neredovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL - redovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva
i DL - neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva (C) u pred-su$snom, su$nom i post-suSnom
razdoblju. Statisticki znacajne razlike prikazane su prema Tukey post-hoc testu, ozna¢ene su malim
slovima (a, b, ¢). Isto slovo ozna¢ava nepostojanje znac¢ajnih razlika izmedu tretmana unutar pojedinog
razdoblja. Isprekidane crne horizontalne linije ukazuju na gornju granicu normalne ishranjenosti obi¢ne

bukve magnezijem prema Mellert i Géttlein (2012).
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5.3. Utjecaj suse i gnojidbe na sadrzaj biogenih makroelemenata u vegetativnim organima
bukovih sadnica

Rezultati dvofaktorske ANOVA-e i Kruskal-Wallis testa (Tablica 4), zajedno s
deskriptivnom statistikom sadrzaja dusSika, fosfora, kalija, kalcija i magnezija u liS¢u, stabljici,
krupnom i sitnom korijenju (Slika 12, 13, 14, 15, 16) otkrivaju utjecaj suSe i gnojidbe na
raspodjelu hraniva izmedu razli¢itih biljnih organa. Budu¢i da su ove analize provedene na
biljnom materijalu uzorkovanom na kraju vegetacijskog razdoblja, zna¢ajan utjecaj suse
pokazuje dugotrajan efekt suSe na sadrzaj biogenih elemenata u raznim organima sadnica.

Ako je utjecaj suSe bio znaCajan, a gnojidba je znacajno povecala sadrzaj biogenih
elemenata kod neredovito navodnjavanih sadnica, te pritom nije bilo znacajnih razlika izmedu
sadnica u WH 1 DH tretmanima, kao ni izmedu sadnica u WL i DL tretmanima, mozemo reci

da je gnojidba ublazila negativne ucinke suse.
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Tablica 4. Utjecaj suse (neredovito u odnosu na redovito navodnjavanje), gnojidbe (niska u odnosu na
visoku dozu gnojiva) i njihove interakcije (susa x gnojidba) na sadrzaj dusSika (N), fosfora (P), kalija
(K), kalcija (Ca) i magnezija (Mg) u liS¢u izra¢unat pomocu dvofaktorske ANOVA-e te u stabljici,
krupnom i sitnom korijenu bukovih sadnica uzorkovanom na kraju vegetacijskog razdoblja, pomocu
Kruskal-Wallis testa

Susa Gnojidba Susa x gnojidba
Parametar
F value p F value p F value p
Lisc¢e

30.16 0.00 52.19 0.00 11.93 0.00
P 1421 0.00 0.89 0.35 0.45 0.51

35.09 0.00 108.73 0.00 19.71 0.00
Ca 11.27 0.00 0.88 0.36 1.05 0.31
Mg 15.35 0.00 0.40 0.53 0.18 0.68

Susa Gnojidba Tretman
Ho | » Ho | » He) |
Stabljika

10.68 0.00 36.63 0.00 47.59 0.00
P 16.59 0.00 14.35 0.00 31.02 0.00

7.55 0.00 6.39 0.01 14.22 0.00
Ca 10.07 0.00 10.21 0.00 20.98 0.00
Mg 114 0.28 18.82 0.00 20.24 0.00

Krupni korijen

2.48 0.11 66.75 0.00 69.31 0.00
P 7.87 0.00 27.60 0.00 35.63 0.00
K 3.49 0.06 28.69 0.00 33.39 0.00
Ca 4.06 0.04 3.63 0.06 7.86 0.05
Mg 2.74 0.09 29.80 0.00 32.65 0.00

Sitni korijen

1.39 0.23 57.96 0.00 60.56 0.00
P 3.19 0.07 20.71 0.00 24.29 0.00
K 2.48 0.11 7.15 0.01 10.22 0.02
Ca 0.36 0.54 0.05 0.82 0.90 0.82
Mg 6.62 0.01 5.32 0.02 12.85 0.00
Podebljane vrijednosti ukazuju na znacajan utjecaj suse, gnojidbe ili njihove interakcije/tretmana, p < 0,05
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5.3.1. Dusik

Susa je imala znacajan utjecaj na sadrzaj dusika u lis¢u i stabljici sadnica obi¢ne bukve
(Tablica 4). Neredovito navodnjavane sadnice imale su nizi sadrzaj dusika u lis¢u i stabljici od
redovito navodnjavanih sadnica (Slika 12A). Gnojidba je znacajno utjecala na sadrzaj dusika u
svim biljnim organima (Tablica 4) na nacin da je povisila sadrzaje dusika u svim promatranih
organima (Slika 12B), no ne mozemo reci da je visoka doza gnojidbe uspjela ublaziti negativan
utjecaj suSe na sadrzaj N u liS¢u i stabljici, zbog znac¢ajnih razlika izmedu sadnica u WH i DH
tretmanu (Slika 12C). Suprotno tome izmedu sadrzaja dusSika u stabljici sadnica u WL i DL
tretmanu nije bilo znacajnih razlika (Slika 12C), $to ukazuje na to da je niska doza gnojidbe

ublazila negativan utjecaj suse na sadrzaj dusika u stabljici.
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Slika 12. Sadrzaj dusika (N) u lis¢u, stabljici, krupnom i sitnom korijenu bukovih sadnica uzorkovanih
na kraju vegetacijskog razdoblja prikazani su pod utjecajem redovitog (W) i neredovitog (D)
navodnjavanja, (A), pod utjecajem visoke (H) i niske (L) doze gnojiva (B), te pod utjecajem interakcije
izmedu navodnjavanja (W, D) i doze gnojiva (H, L) u tretmanima: WH - redovito navodnjavanje uz
visoku dozu gnojiva, DH - neredovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL - redovito
navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva i DL - neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva. Statisticki
znacajne razlike prikazane su prema Tukey post-hoc testu (za lis¢e) i Wilcox post-hoc testa (za stabljiku,
krupni i sitni korijen) ozna¢ene su malim slovima (a, b, ¢). Isto slovo oznac¢ava nepostojanje znacajnih
razlika izmedu tretmana za svaki pojedini dio sadnice.
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5.3.2. Fosfor

Susa je znaCajno smanjila sadrzaj fosfora u liscu, stabljici i krupnom korijenu sadnica
obi¢ne bukve (Tablica 4, Slika 13A). Gnojidba je znacajno utjecala na sadrzaj fosfora u
stabljici, krupnom i sitnom korijenu (Tablica 4), pri ¢emu je visoka doza gnojidbe povecala
sadrzaj fosfora u tim biljnim organima (Slika 13B). Negativan utjecaj suse na sadrzaj fosfora u
krupnom korijenu ublazen je primjenom obje doze gnojiva. To je vidljivo iz ¢injenice da nije
bilo znacajnih razlika u sadrzaju fosfora u krupnom korijenu izmedu sadnica u WH i DH

tretmanima, kao ni izmedu sadnica u WL i DL tretmanima (Slika 13C).
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Slika 13. Sadrzaj fosfora (P) u li§¢u, stabljici, krupnom i sitnom korijenu bukovih sadnica uzorkovanih
na kraju vegetacijskog razdoblja prikazani su pod utjecajem redovitog (W) i neredovitog (D)
navodnjavanja, (A), pod utjecajem visoke (H) i niske (L) doze gnojiva (B), te pod utjecajem interakcije
izmedu navodnjavanja (W, D) i doze gnojiva (H, L) u tretmanima: WH - redovito navodnjavanje uz
visoku dozu gnojiva, DH - neredovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL - redovito
navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva i DL - neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva. Statisticki
znacajne razlike prikazane su prema Tukey post-hoc testu (za lis¢e) i Wilcox post-hoc testa (za stabljiku,
krupni i sitni korijen) oznacene su malim slovima (a, b, ). Isto slovo oznacava nepostojanje znacajnih
razlika izmedu tretmana za svaki pojedini dio sadnice.
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5.3.3. Kalij

Susa je znacajno smanjila sadrzaj kalija u liS¢u i stabljici sadnica obi¢ne bukve (Tablica
4, Slika 14A). Gnojidba je znacajno utjecala na sadrzaj kalija u lis¢u, stabljici, krupnom i sithom
korijenu (Tablica 4), pri ¢emu je visoka doza gnojidbe povecala sadrzaj kalija u tim biljnim
organima (Slika 14B). Visoka doza gnojidbe povecala je sadrzaj kalija u lis¢u i krupnom
korijenu kod sadnica u DH tretmanu u odnosu na sadnice u DL tretmanu (Slika 14C).
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Slika 14. Sadrzaj kalija (K) u lis¢u, stabljici, krupnom i sitnom korijenu bukovih sadnica uzorkovanih
na kraju vegetacijskog razdoblja prikazani su pod utjecajem redovitog (W) i neredovitog (D)
navodnjavanja, (A), pod utjecajem visoke (H) i niske (L) doze gnojiva (B), te pod utjecajem interakcije
izmedu navodnjavanja (W, D) i doze gnojiva (H, L) u tretmanima: WH - redovito navodnjavanje uz
visoku dozu gnojiva, DH - neredovito navodnjavanje uz visoku dozom gnojiva, WL - redovito
navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva i DL - neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva. Statisticki
znacajne razlike prikazane su prema Tukey post-hoc testu (za lis¢e) i Wilcox post-hoc testa (za stabljiku,
krupni i sitni korijen) oznacene su malim slovima (a, b, ¢). Isto slovo oznacava nepostojanje znac¢ajnih
razlika izmedu tretmana za svaki pojedini dio sadnice.
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5.3.4. Kalcij

Susa je znacajno smanjila sadrzaj kalcija u lis¢u, stabljici i krupnom korijenu sadnica
obi¢ne bukve (Tablica 4, Slika 15A). Gnojidba je zna¢ajno utjecala na sadrzaj kalcija u stabljici
i krupnom korijenu (Tablica 4), pri ¢emu je visoka doza gnojidbe povecala sadrzaj kalcija u tim
biljnim organima (Slika 15B). Visoka doza gnojiva imala je znac¢ajan utjecaj samo kod redovito
navodnjavanih sadnica povecavajuéi sadrzaj Ca u liS¢u i stabljici u odnosu na neredovito

navodnjavane sadnice (Slika 15C).
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Slika 15. Sadrzaj kalcija (Ca) u lis¢u, stabljici, krupnom i sitnom korijenu bukovih sadnica uzorkovanih
na kraju vegetacijskog razdoblja prikazani su pod utjecajem redovitog (W) i neredovitog (D)
navodnjavanja, (A), pod utjecajem visoke (H) i niske (L) doze gnojiva (B), te pod utjecajem interakcije
izmedu navodnjavanja (W, D) i doze gnojiva (H, L) u tretmanima: WH - redovito navodnjavanje uz
visoku dozu gnojiva, DH - neredovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL - redovito
navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva i DL - neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva. Statisticki
znacajne razlike prikazane su prema Tukey post-hoc testu (za lis¢e) i Wilcox post-hoc testa (za stabljiku,
krupni i sitni korijen) oznacene su malim slovima (a, b, ¢). Isto slovo oznacava nepostojanje znacajnih
razlika izmedu tretmana za svaki pojedini dio sadnice.
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5.3.5. Magnezij

Susa je znacajno smanjila sadrzaj magnezija u liS¢u i sitnom korijenu sadnica obi¢ne
bukve (Tablica 4, Slika 15A). Gnojidba je zna¢ajno utjecala na sadrzaj magnezija u stabljici,
krupnom i sitnom korijenu (Tablica 4), pri ¢emu je visoka doza gnojidbe povecala sadrzaj
magnezija u tim biljnim organima (Slika 15B). Negativan utjecaj suSe na sadrzaj Mg u li§¢u
ublazila je visoka doza gnojiva s obzirom da izmedu sadnica u WH i DH tretmanu nisu

zabiljezene znacajne razlike (Slika 15C).
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Slika 16. Sadrzaj magnezija (Mg) u liS¢u, stabljici, krupnom i sitnom korijenu bukovih sadnica
uzorkovanih na kraju vegetacijskog razdoblja prikazani su pod utjecajem redovitog (W) i neredovitog
(D) navodnjavanja, (A), pod utjecajem visoke (H) i niske (L) doze gnojiva (B), te pod utjecajem
interakcije izmedu navodnjavanja (W, D) i doze gnojiva (H, L) u tretmanima: WH - redovito
navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, DH - neredovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL -
redovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva i DL - neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva.
Statisticki znacajne razlike prikazane su prema Tukey post-hoc testu (za lis¢e) i Wilcox post-hoc testa
(za stabljiku, krupni i sitni korijen) oznacene su malim slovima (a, b, c). Isto slovo oznacava
nepostojanje znacajnih razlika izmedu tretmana za svaki pojedini dio sadnice.

48



5.4. Utjecaj suSe i gnojidbe na koncentracije fotosintetskih pigmenata u li§¢u bukovih
sadnica

Rezultati dvofaktorske ANOVA-e (Tablica 5) u kombinaciji s rezultatima deskriptivne
statistike i prikazom razlika izmedu sadnica iz razli¢itih skupina navodnjavanja, doze gnojidbe
i tretmana otkrivaju utjecaj suSe, gnojidbe i njihove interakcije na koncentracije fotosintetskih
pigmenata u liS¢u bukovih sadnica tijekom pred-susnog, susnog i post-susnog razdoblja (Slika
17, 18, 19, 20). Ocekivano u pred-susnom razdoblju utjecaj suSe nije bio znacajan za
koncentracije fotosintetskih pigmenata u lis¢u bukovih sadnica (Tablica 5).

Tablica 5. Utjecaj suse (neredovito u odnosu na redovito navodnjavanje), gnojidbe (niska u
odnosu na visoku dozu gnojiva) i njihove interakcije (suSa x gnojidba) na koncentracije
klorofila a (Chl a), klorofila b (Chl b), ukupnih klorofila (Chl a+b) i karotenoida (Car) u lis¢u
bukovih sadnica uzorkovanog u pred-su$nom, su$nom i post-suSnom razdoblju izraunat
pomocu dvofaktorske ANOVA-e.

Susa Gnojidba Susa x gnojidba
Parametar
F p F p F p

Pred-susno razdoblje
Chla(mgg?) 0,27 0,61 0,10 0,75 0,04 0,84
Chlb (mg g?) 0,16 0,70 0,09 0,76 1,09 0,30
Chl a+b (mg g?) 0,29 0,60 0,13 0,72 0,44 0,51
Car (mg g?) 0,00 0,98 0,05 0,83 1,27 0,27

Susno razdoblje

Chla(mg g?) 0,07 0,79 2,16 0,15 0,01 0,90
Chl'b (mg g?) 2,23 0,15 53,04 0,00 0,07 0,79
Chl a+b (mg g*) 0,18 0,68 62,81 0,00 4,47 0,04
Car (mg g 1,30 0,26 9,24 0,01 2,29 0,03

Post-susno razdoblje
Chla(mg g?) 1,33 0,26 18,27 0,00 0,02 0,88
Chl'b (mg g?) 0,27 0,61 15,62 0,00 0,00 0,94
Chl a+b (mg g*) 0,92 0,35 19,10 0,00 0,02 0,90
Car (mg g?) 0,15 0,70 0,73 0,40 5,07 0,14

Podebljane vrijednosti ukazuju na znacajan utjecaj suse, gnojidbe ili njihove interakcije, p < 0,05
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5.4.1. Klorofil a
Na koncentracije klorofila a (Chl a) u lis¢u bukovih sadnica statisti¢ki znacajan utjecaj

imala je samo gnojidba i to samo u post-susnom razdoblju (Tablica 5) i to na na¢in da je visoka
doza gnojiva povisila je koncentracije klorofila a u lis¢u sadnica (Slika 17B). Redovito
navodnjavane sadnice tretirane visokom dozom gnojiva (WH) imale su znacajno visu
koncentraciju Chl a u usporedbi s sadnicama tretiranim niskom dozom gnojiva (WL i DL
tretman) samo u post-susnom razdoblju (Slika 17C). Takoder u istom razdoblju, neredovito
navodnjavane sadnice tretirane visokom dozom gnojiva (DH) imale su znacajno viSu

koncentraciju Chl a od sadnica u DL tretmanu (Slika 17C).
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Slika 17. Koncentracije klorofila a (Chl a) u lis¢u bukovih sadnica prikazane su pod utjecajem redovitog
(W) i neredovitog (D) navodnjavanja, (A), pod utjecajem visoke (H) i niske (L) doze gnojiva (B), te pod
utjecajem interakcije izmedu navodnjavanja (W, D) i doze gnojiva (H, L) u tretmanima WH - redovito
navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, DH - neredovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL -
redovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva i DL - neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva
(C) u pred-susnom, su$nom i post-susnom razdoblju, uz prikaz statisti¢ki znacajnih razlika unutar
svakog razdoblja. Statisticki znacajne razlike prikazane su prema Tukey post-hoc testu oznacene su
malim slovima (a, b, ¢). Isto slovo oznac¢ava nepostojanje znacajnih razlika izmedu tretmana unutar

pojedinog razdoblja.
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5.4.2. Klorofil b
Na koncentracije klorofila b (Chl b) u lis¢u bukovih sadnica statisticki znacajan utjecaj

imala je gnojidba u susnom i post-su$nom razdoblju (Tablica 5). Visoka doza gnojiva povisila
je koncentracije Chl b u lis¢u sadnica (Slika 18B). U susnom razdoblju sadnice tretirane
visokom dozom gnojiva (u WH i DH tretmanu) imale znacajno vise koncentracije Chl b od
sadnica tretiranih niskom dozom gnojiva (u WL i DL tretmanu) (Slika 18C). U post-susnom
razdoblju redovito navodnjavane sadnice tretirane visokom dozom gnojiva (WH) imale su
znacajno visu koncentraciju Chl b u usporedbi s sadnicama tretiranim niskom dozom gnojiva
(WL i DL tretman) (Slika 18C). Takoder, u isto razdoblju neredovito navodnjavane sadnice

tretirane visokom dozom gnojiva (DH) imale su znacajno visu koncentraciju Chl b od sadnica

u DL tretmanu (Slika 18C).
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Slika 18. Koncentracije klorofila b (Chl b) u lis¢u bukovih sadnica prikazane su pod utjecajem redovitog
(W) i neredovitog (D) navodnjavanja, (A), pod utjecajem visoke (H) i niske (L) doze gnojiva (B), te pod
utjecajem interakcije izmedu navodnjavanja (W, D) i doze gnojiva (H, L) u tretmanima WH - redovito
navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, DH - neredovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL -
redovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva i DL - neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva
(C) u pred-susnom, susnom i post-susnom razdoblju, uz prikaz statisticki znacajnih razlika unutar
svakog razdoblja. Statisti¢ki znaGajne razlike prikazane su prema Tukey post-hoc testu oznaéene su
malim slovima (a, b, c). Isto slovo oznacava nepostojanje znacajnih razlika izmedu tretmana unutar

pojedinog razdoblja.
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5.4.3. Ukupni klorofili
Na koncentraciju ukupnih klorofila (Chl a+b) u lis¢u bukovih sadnica statisticki

znaCajan utjecaj imala je gnojidba u susnom razdoblju i post-susnom razdoblju (Tablica 5).
Visoka doza gnojiva u tim razdobljima znacajno je povisila koncentracije Chl a+b u lis¢u
sadnica (Slika 19B).

U susnom razdoblju sadnice tretirane visokom dozom gnojiva (u WH i DH tretmanu) imale
znacajno vise koncentracije Chl a+b od sadnica tretiranih niskom dozom gnojiva (u WL i DL
tretmanu) (Slika 19C). U post-susnom razdoblju redovito navodnjavane sadnice tretirane
visokom dozom gnojiva (WH) imale su znac¢ajno visu koncentraciju Chl a+b u usporedbi s
sadnicama tretiranim niskom dozom gnojiva (WL i DL tretman) (Slika 18C). Takoder,
neredovito navodnjavane sadnice tretirane visokom dozom gnojiva (DH) imale su znacajno

visu koncentraciju Chl a+b od sadnica u DL tretmanu (Slika 19C).
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Slika 19. Koncentracije ukupnih klorofila (Chl a+b) u lis¢u bukovih sadnica prikazane su pod utjecajem
redovitog (W) i neredovitog (D) navodnjavanja, (A), pod utjecajem visoke (H) i niske (L) doze gnojiva
(B), te pod utjecajem interakcije izmedu navodnjavanja (W, D) i doze gnojiva (H, L) u tretmanima WH
- redovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, DH - neredovito navodnjavanje uz visoku dozu
gnojiva, WL - redovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva i DL - neredovito navodnjavanje uz nisku
dozu gnojiva (C) u pred-su$nom, suSnom i post-suSnom razdoblju, uz prikaz statisti¢ki znacajnih razlika
unutar svakog razdoblja. Statisticki znacajne razlike prikazane su prema Tukey post-hoc testu oznacene
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su malim slovima (a, b, c). Isto slovo oznacava nepostojanje znacajnih razlika izmedu tretmana unutar
pojedinog razdoblja.

5.4.4. Karotenoidi
Statisti¢ki znacajan utjecaj na koncentraciju karotenoida (Car) u li§¢u bukovih sadnica

u susnom razdoblju imala je gnojidba i interakcija suSe i gnojidbe (Tablica 5). Visoka doza
gnojiva, kao i interakcija suse i gnojidbe povisile su koncentracije Car u lis¢u sadnica (Slika
20B,Slika 20C). Neredovito navodnjavane sadnice uzorkovane u susnom razdoblju tretirane
visokom dozom gnojiva (u DH tretmanu) imale su znacajno vise koncentracije Car u lis¢u od
sadnica tretiranih niskom dozom gnojiva (u WL i DL tretmanu) (Slika 20C).
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Slika 20. Koncentracije kartotenoida (Car) u li$¢u bukovih sadnica prikazane su pod utjecajem redovitog
(W) i neredovitog (D) navodnjavanja, (A), pod utjecajem visoke (H) i niske (L) doze gnojiva (B), te pod
utjecajem interakcije izmedu navodnjavanja (W, D) i doze gnojiva (H, L) u tretmanima WH - redovito
navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, DH - neredovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL -
redovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva i DL - neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva
(C) u pred-susnom, su$nom i post-susnom razdoblju, uz prikaz statisti¢ki znacajnih razlika unutar
svakog razdoblja. Statisticki znacajne razlike prikazane su prema Tukey post-hoc testu oznacene su
malim slovima (a, b, c). Isto slovo oznacava nepostojanje znacajnih razlika izmedu tretmana unutar

pojedinog razdoblja.
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5.5. Utjecaj suSe i gnojidbe na fotosintezu bukovih sadnica

Rezultati Kruskal-Wallis-ova testa (Tablica 6) i dvofaktorske ANOVA-e (Tablica 8) u
kombinaciji s rezultatima deskriptivne statistike (Tablica 7 i 9) i prikazom cjelosezonskog
trenda mjerenih parametara koji opisuju fotosintetsku aktivnost bukovih sadnica otkrivaju
cjelokupan utjecaj suSe i gnojidbe na njihovu fotosintezu tijekom pred-susnog, susnog i post-
susnog razdoblja. Ocekivano, u pred-suSnom razdoblju utjecaj gnojidbe nije bio znacajan za
parametre izmjene plinova (gs, Ci 1 A) (Tablica 6). Takoder, u pred-susnom razdoblju utjecaj
gnojidbe bio je znacajan za stopu fotosinteze (A) (Tablica 6).

Tablica 6. Utjecaj suse (neredovito u odnosu na redovito navodnjavanje), gnojidbe (niska u odnosu na
visoku dozu gnojiva) i tretmana (WH - redovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, DH - neredovito
navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL - redovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva i DL -
neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva) na provodljivost puéi (gs), intercelularnu koncentraciju
CO:2 (ci) i stopu asimilacije CO2 (A) u pred-susnom, susnom i post-susnom razdoblju izraéunato pomocu
Kruskal-Wallis testa.

Parametar Susa Gnojidba Tretman
H@Q [ p H@W [ HE [
Pred-susno razdoblje
gs (mol m2s?) 4,57 0,06 0,40 0,53 7,92 0,05
¢i (umol CO, mol 1) 0,05 0,82 0,38 0,53 0,53 0,91
A (umol CO; m?2s?) 0,03 0,85 5,64 0,01 7,99 0,05
Su$no razdoblje
gs (mol m2s?) 27,07 0,00 2,6 0,11 43,55 0,00
ci (umol CO, mol 1) 43,40 0,00 0,17 0,68 29,65 0,00
A (umol CO; m?2s?) 20,18 0,00 0,31 0,58 20,49 0,00
Post-susno razdoblje
gs (mol m?2s?) 11,93 0,00 3,25 0,07 15,3 0,00
ci (umol CO, mol 1) 4,45 0,03 27,3 0,00 33,31 0,00
A (umol CO, m?s?) 7,49 0,00 47,83 0,00 57,32 0,00
Podebljane vrijednosti ukazuju na znacajan utjecaj suSe, gnojidbe ili tretmana, p < 0,05
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Tablica 7. Srednje vrijednosti + standardna pogreska provodljivosti puci (gs), intercelularne koncentracije CO> (ci) i stope asimilacije CO; (A) pod utjecajem
suse (redovito - W u odnosu na neredovito - D navodnjavanje), gnojidbe (visoka - H u odnosu na nisku - L dozu gnojiva) i tretmana (WH - redovito navodnjavanje
uz visoku dozu gnojiva, DH - neredovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL - redovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva i DL - neredovito
navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva) u pred-susnom, susnom i post-susnom razdoblju. Rezultati Dunn post-hoc testa oznaceni su malim slovima (a,b,c). Isto
slovo oznacava nepostojanje znacajnih razlika.

Susa Gnojidba Tretmani
Parametar W | D H L WH DH WL | DL
Pred-susno razdoblje
gs (mol m2s1) 0,14+0,00a 0,15+0,00a 0,15+0,00 a 0,15+0,00 a 0,15+0,00 ab 0,15+0,00 ab 0,1440,00 b 0,1540,00 a
Ci(umol COz mol 1) | 207,04 +3,12a | 204,16 £+3,04a | 204,33+2,8a | 206,85+3,32a | 206,27+3,79a | 202,39+4,16 a | 207,81+4,97 a | 205,90+4,45 a
A (umol CO2; m2st) | 14,19+0,25a 14,16 £ 0,26 a 14,54 + 0,26 a 13,82+0,25b 14,86+0,36 a 14,2240,39ab | 13,52+0,34b | 14,11+0,35ab
Susno razdoblje
gs (mol m2s?) 0,13+0,00 a 0,10+ 0,00 b 0,12+ 0,00 a 0,12+ 0,00 a 0,13+0,00 a 0,10+0,00 b 0,14+0,00 a 0,11+0,00 b
Ci(umol CO; mol ) | 247,02+6,28a | 190,86 +5,12b | 220,14 +6,35a | 218,02+5,81a | 248,80+10,05a | 191,50+7,62b | 245,24+7,59a | 190,22+7,88 b
A (umol CO2 m2s?) | 13,28 +0,39 10,42+ 0,42 b 11,62+ 0,42 a 12,09+ 0,42 a 12,95+0,54 a 10,2940,62 b 13,61+0,56 a 10,55+0,58 b
Post-susno razdoblje
gs (mol m2s1) 0,18+ 0,00a 0,17+ 0,00b 0,18+0,00 a 0,17+0,00 b 0,1840,00a 0,17+0,00 ab 0,18+0,00 a 0,16+0,00 b
Ci(umol COzmol 1) | 248,01 +1,66a | 252,81 +1,97b | 24444+1,75a | 256,38+1,87b | 241,29+2,22¢c 247,58+2,70b | 254,73+2,42a | 258,04+2,85a
A (umol CO, m2s?) | 12,62+0,15a 12,10+ 0,16 b 13,13+0,15a 11,59+0,15b 13,44+0,19 a 12,82+0,23 a 11,80+0,22 b 11,38+0,20 b
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5.5.1. Provodljivost puci

U pred-susnom razdoblju dinamika provodljivosti puci (gs) bila je slicna u svim
tretmanima (Slika 21C). Tijekom su$nog razdoblja, gs u DH i DL tretmanu pocela je opadati i
to podjednakom dinamikom te je ve¢ nakon desetog dana suSnog razdoblja bila znacajno niza
nego u WH, odnosno WL tretmanu (Slika 21A i B). Nakon ponovnog navodnjavanja (tijekom
post-susnog razdoblja), gs Se u DH i DL tretmanima pocela naglo oporavljati, dosegnuvsi razinu
WH, odnosno WL tretmana za dva dana (Slika 21A i B). Medutim, nakon tjedan dana,
vrijednosti gs kod neredovito navodnjavanih sadnica s niskom dozom gnojidbe pokazale su
znacajno odstupanje u odnosu na sadnice u WL tretmanu (Slika 21B). Prema rezultatima
Kruskal-Wallis testa, u post-susnom razdoblju, srednje vrijednosti gs u DL tretmanu i dalje su
bile signifikantno nize od onih u WL tretmanu, dok izmedu vrijednosti gs sadnica u DH i WH
tretmanu nisu zabiljezene signifikantne razlike (Tablica 7). Takav rezultat ukazuje da visoka

doza gnojiva ima pozitivan utjecaj na gs bukovih sadnica tijekom post-susnog razdoblja.
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Slika 21. Sezonska dinamika provodljivosti pu¢i (gs) za tretmane visoke gnojidbe (A), tretmane niske
gnojidbe (B) i sve tretmane (C) prikazana kao srednje vrijednosti + standardna pogreska. Crna tockasta
linija oznacava pocetak suSnog razdoblja, a plava tockasta linija vremensku to¢ku ponovnog
navodnjavanja i pocetak post-susnog razdoblja. Statisticki znaCajne razlike izmedu tretmana prema
Dunn post-hoc test testu su oznaéene zvijezdicom (p < 0,05).
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5.5.2. Intercelularna koncentracija CO>

U pred-susnom razdoblju intercelularna koncentracija CO2 (Ci) nije se znacajno
razlikovala izmedu razli¢itih tretmana (Tablica 7). U suSnom razdoblju, c¢i neredovito
navodnjavanih sadnica (u DH i DL tretmanu) pocela je opadati, te je desetog dana suse bila
znacajno snizena U odnosu na redovito navodnjavane sadnice (u WH i WL tretmanu), ¢ije su
vrijednosti za to vrijeme rasle. Nakon tri tjedna suse, sadnice u DH tretmanu imale su 27 %
nizu ¢; od sadnica u WH tretmanu, dok su sadnice u DL tretmanu imale ¢i 38% nizu u usporedbi
s WL tretmanom, $to ukazuje da gnojidba pomaze u odrZavanju Ci u suSnom razdoblju. Ipak,
razlika izmedu vrijednosti ci u DH i DL tretmanu nije bila statisticki znacajna (Slika 22C).
Nakon ponovnog navodnjavanja, vrijednosti ci su porasle, ali su se potpuno oporavile tek nakon
tri tjedna, koliko je trebalo sadnicama u DH tretmanu da dosegnu ci sadnica u WH tretmanu
(Slika 22A) i sadnicama u DL tretmanu da dosegnu ci sadnica u WL tretmanu (Slika 22B). U
post-susnom razdoblju, ci bila je slicna kod svih tretmana, pred kraj rujna kada su vrijednosti i
neredovito navodnjavanih sadnica znacajno premasile vrijednosti redovito navodnjavanih
sadnica (Slika 22C). Kruskal-Wallis test potvrdio je znacajno sniZenje c¢i u susnom razdoblju,
neovisno o dozi gnojidbe (Tablica 6). Medutim, u post-susnom razdoblju, sadnice u WH i DH

tretmanu imale su zna¢ajno nizu ¢ 0od sadnica u WL i DL tretman (Tablica 7).
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Slika 22. Sezonska dinamika intercelularne koncentracije CO- (ci) za tretmane visoke gnojidbe (A),
tretmane niske gnojidbe (B) i sve tretmane (C) prikazana kao srednje vrijednosti + standardna pogreska.
Crna tockasta linijja oznacCava pocetak susnog razdoblja, a plava tockasta linija vremensku tocku
ponovnog navodnjavanja i pocetak post-susnog razdoblja. Statisticki znacajne razlike izmedu tretmana,
prema Dunn post-hoc testu, oznacene su zvjezdicom (p < 0,05).
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5.5.3. Stopa asimilacije CO-

U pred-susnom razdoblju stopa asimilacije CO: ili stopa fotosinteze (A) nije se znacajno
razlikovala izmedu sadnica u WH i DH tretmanu (Slika 23A), niti izmedu sadnica u WL i DL
tretmanu (Slika 23B). U susnom razdbolju vrijednosti A susi izloZenih sadnica pocele su padati,
te su nakon dva tjedna kod sadnica u DH i DL tretmanu bile znacajno nize u odnosu na WH i
WL tretman (Slika 23C). Za bolju usporedbu utjecaja suse u oba tretmana gnojidbe, odstupanja
u A izracunata su kao postotak kumulativne razlike, Sto predstavlja kvalitativhu procjenu
fotosintetskog odgovora. Nakon tri tjedna suse, A kod sadnica iz DH tretmana smanjila se 36%
u odnosu na A sadnica iz WH tretmana, dok je kod sadnica u DL tretmanu zabiljezen jo$ veci
pad A od 45% u odnosu na WL. Nakon ponovnog navodnjavanja, vrijednosti A pokazale su
razli¢itu brzinu oporavka kod sadnica u DH i DL tretmanu. Sadnice u DH tretmanu dosegnule
su vrijednosti A sadnica u WH tretmanu, nakon svega tjedan dana (Slika 23A), dok je
sadnicama u DL tretmanu trebalo tri tjedna da dosegnu A sadnica u WL tretmanu (Slika 23B).
Nakon izjednacenja A (15.09.) sadnice izlozene susi jedno su kra¢e vrijeme imale A viSu od
redovito navodnjavanih sadnica nakon ¢ega su vrijednosti u WH tretmanu bile znacajno vise
od DH sve do samog kraja pokusa, dok su vrijednosti u WL i DL tretmanima uglavnom bile
podjednake. Kruskal-Wallis test potvrdio je znacajno snizenje A pod utjecajem suse, neovisno
0 gnojidbi (Tablica 7). Unato¢ i dalje znacajnom utjecaju suse i u post-susnom razdoblju, visoka
doza gnojidbe stimulirala je A u post-susnom razdoblju koja je bila znacajno visa kod WH i
DH sadnica nego kod WL i DL sadnica (Tablica 7).
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Slika 23. Sezonska dinamika stope fotosinteze (A) za tretmane visoke gnojidbe (A), tretmane niske
gnojidbe (B) i sve tretmane (C) prikazana kao srednje vrijednosti = standardna pogreska. Crna tockasta
linija oznacava pocetak suSnog razdoblja, a plava tockasta linija vremensku to¢ku ponovnog
navodnjavanja i pocetak post-susnog razdoblja. Statisticki znacajne razlike izmedu tretmana, prema
Dunn post-hoc testu, oznacene su zvjezdicom (p < 0,05).
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Tablica 8. Utjecaj suse (neredovito u odnosu na redovito navodnjavanje), gnojidbe (niska u odnosu na
visoku dozu gnojiva) i njihove interakcije (suSa x gnojidba) na maksimalni kvantni prinos fotosustava
Il (Fv/Fm) i indeks ukupne fotosintetske u¢inkovitosti (Pliowa) U pred-su$nom, su$nom i post-susnom
razdoblju izra¢unat pomocu dvofaktorske ANOVA-e.

Susa Gnojidba Susa x gnojidba
Parametar
F p F | »p F p
Pred-susno razdoblje
Fv/Fm 27,91 0,00 1,69 0,19 71,54 0,00
Pliotal 4,99 0,03 152,09 0,00 27,39 0,00
Susno razdoblje
Fv/Fm 18,16 0,00 0,29 0,59 0,36 0,55
Pliotal 10,31 0,00 86,84 0,00 3,85 0,05
Post-susno razdoblje
Fv/Fm 0,02 0,89 62,69 0,00 0,05 0,83
Pliotar 40,70 0,00 1212,26 0,00 15,96 0,00
Podebljane vrijednosti ukazuju na znacajan utjecaj suse, gnojidbe ili tretmana, p <0,05
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Tablica 9. Srednje vrijednosti + standardna pogreska maksimalnog kvantnog prinosa fotosustava Il (Fv/Fm) i indeksa ukupne fotosintetske u¢inkovitosti (Pliota)
pod utjecajem suse (redovito - W u odnosu na neredovito - D navodnjavanje), gnojidbe (visoka - H u odnosu na nisku - L dozu gnojiva) i njihove interakcije
(susa x gnojidba); WH - redovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, DH - neredovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL - redovito navodnjavanje
uz nisku dozu gnojiva i DL - neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva) u pred-susnom, susnom i post-susnom razdoblju. Rezultati Tukey post-hoc testa

oznaceni su malim slovima (a,b,c). Isto slovo oznacava nepostojanje znacajnih razlika.

Susa Gnojidba Susa x gnojidba
Parametar W ‘ D H ‘ L WH DH WL DL
Pred-susno razdoblje
Fv/Fm | 0,79+0,00 b 0,80+0,00 a 0,80+0,00 a 0,79+0,00 b | 0,80+0,00 b 0,79+0,00 b 0,79+0,00 ¢ 0,80+0,00 a
Pliotal 1,66+0,02 b 1,74+0,03 a 1,92+0,03 a 1,49+0,02 b | 1,97+0,03 a 1,86+0,05 a 1,36+0,03 ¢ 1,62+0,04 b
Susno razdoblje
Fv/Fm | 0,80+0,00 a 0,79+0,00 b 0,79+0,00 a 0,79+0,00 a 0,80+0,00 a 0,79+0,01 b 0,80+0,02 a 0,78+0,01 b
Pliotal 1,73+0,04 a 1,58+0,03 b 1,87+0,04 a 1,44+0,03 b 1,99+0,06 a 1,75+0,05 b 1,47+0,04 ¢ 1,41+0,04 ¢
Post-susno razdoblje
Fv/Fm | 0,80+0,00 a 0,80+0,00 a 0,81+0,00 a 0,80+0,00 b 0,81+0,00 a 0,81+0,00 a 0,80+0,00 b 0,80+0,00 b
Plistal 1,65+0,02 a 1,51+0,02 b 1,76+0,02 a 1,20+0,01 b 2,07+0,03 a 1,85+0,03 b 1,23+0,02 ¢ 1,18+0,02 ¢
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5.5.4. Maksimalni kvantni prinos fotosustava Il

U pred-susnom razdoblju prosjene vrijednosti maksimalnog kvantnog prinosa
fotosustava Il (Fv/Fm) u svim tretmanima kretale su se u rasponu od 0,79 do 0,80 (Slika 24C).
U susnom razdoblju vrijednosti Fv/Fm sadnica u DH i DL tretmanu pocele su padati, te su
nakon dva tjedna suse bile znacajno snizene u odnosu na Fv/Fm sadnica u WH i WL tretmanu
(Slika 24C). Nakon tri tjedna suse prosjecna Fv/Fm vrijednost u DH tretmanu i DL tretmanu
iznosila je 0,77 (Slika 24C). Gnojidba nije znacajno utjecala na Fv/Fm u su$nom razdoblju
(Tablica 8). Nakon ponovnog navodnjavanja Fv/Fm vrijednosti DH i DL sadnica pocele su
rasti, te su 4. kolovoza oporavile i izjednacile sa WH i WL sadnicama (Slika 24C). Brzina
oporavka Fv/Fm nije ovisila o dozi gnojidbe. Nakon oporavka, kao i kod A, doslo je poveéanja
Fv/Fm kod sadnica izlozenih susi. Sadnice u DH tretmanu imale znacéajno visi Fv/Fm od WH
sadnica dva tjedna (Slika 24A), dok su sadnice u DL tretmanu imale znacajno visi Fv/Fm od
WL sadnica samo tjedan dana (Slika 24B), nakon ¢ega su se vrijednosti izjednacile. U post-
susnom razdoblju sadnice tretiranih visokom dozom gnojiva (WH i DH) imale su vise
vrijednosti Fv/Fm od sadnica tretiranih niskom dozom gnojiva (WL i DL) (Slika 24C).
Faktorijalna ANOVA potvrdila je zna¢ajno snizenje Fv/Fm pod utjecajem suse, neovisno o dozi
gnojidbe (Tablica 8).
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Slika 24. Sezonska dinamika maksimalnog kvantnog prinosa fotosustava Il (Fv/Fm) za tretmane visoke
gnojidbe (A), tretmane niske gnojidbe (B) i sve tretmane (C) prikazana kao srednje vrijednosti

standardna pogreska. Crna tockasta linija oznacava pocetak suSnog razdoblja, a plava toCkasta linija
vremensku tocku ponovnog navodnjavanja i pocetak post-susnog razdoblja. Statisticki znac¢ajne razlike

izmedu tretmana, prema T- testu, oznacene su zvjezdicom (p < 0,05).
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5.5.5. Ukupna fotosintetska u¢inkovitost

U pred-susnom razdoblju, indeks ukupne fotosintetske ucinkovitosti (Pliotar) bio je
znacajno visi kod sadnica s visokom dozom gnojidbe (u WH i DH tretmanu) nego sadnica s
niskom dozom gnojidbe (Tablica 9). U susnom razdoblju, vrijednosti Plita u DH tretmanu bile
su znacajno snizene u odnosu na Pl U WH tretmanu (Slika 25A). Sadnice u WH i DH
tretmanu imale su znacajano visi Plita Nego sadnice u WL i DL tretmanu u susnom razdoblju
(Tablica 9). Znacajna odstupanja Plitar Sadnica u DL tretmanu od sadnica u WL tretmanu
zabiljezena su tek nakon ponovnog navodnjavanja (Slika 25B). Oporavak Plita bio je brzi kod
sadnica u DL tretmanu, odnosno, vrijednosti DL i WL sadnica izjednacile su se nakon tri (Slika
25B), a DH i WH sadnica nakon pet tjedana od ponovnog navodnjavanja (Slika 25A). Sadnice
u WH i DH tretmanu imale su opéenito visi Plitar 0d sadnica u WL i DL tretmanu u post-susno
razdoblju (Tablica 9). Faktorijalna ANOVA pokazala je znacajno snizenje Pliota u suSnom
radoblju (Tablica 8). Utjecaj gnojidbe i interakcije suSe i gnojidbe takoder je bio znacajan. U
susnom i post-suSnom razdoblju sadnice tretirane visokom dozom gnojidbe (WH i DH) imale
su znacajno vise vrijednosti Plitar 0d sadnica tretiranih niskom dozom gnojidbe (DL i WL)
(Tablica 9).
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Slika 25. Sezonska dinamika indeksa fotosintetske ucinkovitosti (Plitl) za tretmane visoke gnojidbe
(A), tretmane niske gnojidbe (B) i sve tretmane (C) prikazana kao srednje vrijednosti + standardna
pogreSka. Crna tockasta linija oznacava pocetak susnog razdoblja, a plava tockasta linija vremensku
tocku ponovnog navodnjavanja i poCetak post-suSnog razdoblja. Statisti¢ki znacajne razlike izmedu
tretmana, prema T- testu, oznacene su zvjezdicom (p < 0,05).
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5.6. Utjecaj suSe i gnojidbe na rast bukovih sadnica
Rezultati dvofaktorske ANOVA-e (Tablica 10),

u kombinaciji s rezultatima

deskriptivne statistike i prikazom razlika izmedu sadnica iz razli¢itih skupina navodnjavanja,

doze gnojidbe i tretmana otkrivaju utjecaj suSe, gnojidbe i njihove interakcije na relativni

visinski prirast (in) (Slika 26) i relativni debljinski prirast (iq) (Slika 27) na kraju vegetacijskog

razdoblja. Utjecaj gnojidbe, kao i interakcija suSe i gnojidbe nisu bili statisticki znacajni ni za

relativni visinski prirast (in) ni za relativni debljinski prirast (ig) (Tablica 10). Utjecaj suse bio

je statisticki znacajan jedino za in (Tablica 10).

Tablica 10. Utjecaj suse (neredovito u odnosu na redovito navodnjavanje), gnojidbe (niska u odnosu na
visoku dozu gnojiva) i njihove interakcije (susa x gnojidba) na relativni visinski prirast (i) i relativni
debljinski prirast (i) izratunat pomoc¢u dvofaktorske ANOVA-e.

Susa Gnojidba Susa X gnojidba
F p F p F p
relativni visinski prirast (in) 4,17 0,04 0,18 0,67 0,49 0,49
relativni debljinski prirast (iq) 0,15 0,70 0,17 0,68 0,52 0,47

Podebljane vrijednosti ukazuju na znacajan utjecaj suse, gnojidbe ili njihove interakcije, p < 0,05
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5.6.1. Visinski prirast

Neredovito navodnjavane sadnice imale su znacajno nizi relativni visinski prirast (in) u

usporedbi s redovito navodnjavanim sadnicama (Slika 26A), medutim iako je in bio nesto nizi

kod sadnicau DH i DL tretmanu u odnosu na sadnice u WH i WL tretmanu, izmedu pojedinih

tretmana nisu zabiljeZene znacajne razlike (Slika 26C).
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Slika 26. Relativni visinski prirast (in) pod utjecajem redovitog (W) i neredovitog (D) navodnjavanja,
(A), pod utjecajem visoke (H) i niske (L) doze gnojiva (B), te pod utjecajem interakcije izmedu
navodnjavanja (W, D) i doze gnojiva (H, L) u tretmanima WH - redovito navodnjavanje uz visoku dozu
gnojiva, DH - neredovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL - redovito havodnjavanje uz nisku
dozu gnojiva i DL - neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva (C) na kraju vegetacijskog
razdoblja. Statisticki znacajne razlike izmedu tretmana, prema Tukey post-hoc testu, oznac¢ene su malim
slovima (a,b,c). Isto slovo ozna¢ava nepostojanje znacajnih razlika.
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5.6.2. Debljinski prirast
Relativni debljinski prirast (iq) Sadnica iz razli¢itih skupina navodnjavanja (Slika 27A),

doze gnojidbe (Slika 27B) i tretmana (Slika 27C), nisu se medusobno znacajno razlikovali.
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Slika 27. Relativni debljinski prirast (iq) pod utjecajem redovitog (W) i neredovitog (D) navodnjavanja,
(A), pod utjecajem visoke (H) i niske (L) doze gnojiva (B), te pod utjecajem interakcije izmedu
navodnjavanja (W, D) i doze gnojiva (H, L) u tretmanima WH - redovito navodnjavanje uz visoku dozu
gnojiva, DH - neredovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL - redovito navodnjavanje uz nisku
dozu gnojiva i DL - neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva (C) na kraju vegetacijskog
razdoblja. Statisticki znacajne razlike izmedu tretmana, prema Tukey post-hoc testu, oznac¢ene su malim

slovima (a,b,c). Isto slovo oznacava nepostojanje znacajnih razlika.
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5.6.3. Biomasa

Rezultati dvofaktorske ANOVA-e (Tablica 11), zajedno s rezultatima deskriptivne
statistike (Tablica 12), prikazuju utjecaj suse, gnojidbe i njihove interakcije na produkciju
ukupne biomase, biomase pojedinih organa i alometrijske odnose bukovih sadnica na kraju
vegetacijskog razdoblja (Tablica 12).

SusSa je negativno utjecala na sve promatrane parametre (Tablica 11), pri ¢emu su
neredovito navodnjavane sadnice imale manju produkciju biomase u odnosu na redovito
navodnjavane (Tablica 12). Visoka doza gnojidbe pozitivno je utjecala na produkciju svih
organa bukovih sadnica, osim sitnog korijena (FRB), na ¢iju produkciju gnojidba nije imala

znacCajan utjecaj (Tablica 11).

Tablica 11. Utjecaj suse (neredovito u odnosu na redovito navodnjavanje), gnojidbe (niska u odnosu na
visoku dozu gnojiva) i njihove interakcije (susa x gnojidba) na ukupnu suhu biomasu (TB), biomasu
nadzemnog dijela (AGB), lis¢a (LB), stabljike (SB), podzemnog dijela (BGB), krupnog (CRB) i sitnog
(FRB) korijena; omjer podzemnog i nadzemnog dijela (BGB/AGB), krupnog korijena i stabljike
(CRB/SB), sitnog korijena i lis¢a (FRB/LB) izra¢unat pomoc¢u dvofaktorske ANOVA-e.

Susa Gnojidba Susa x gnojidba
Parametar
F p F P F P
TB 21.11 0.00 10.99 0.00 1.90 0.17
AGB 26.99 0.00 14.00 0.00 2.08 0.15
LB 29.48 0.00 45.70 0.00 7.88 0.01
SB 23.80 0.00 8.87 0.00 1.24 0.27
BGB 9.01 0.00 4.73 0.03 1.13 0.29
CRB 9.01 0.00 4.73 0.03 1.13 0.29
FRB 5.85 0.02 0.19 0.67 2.10 0.15
BGB/AGB 11.88 0.00 4.42 0.04 0.00 0.95
CRB/SB 7.55 0.01 0.40 0.53 0.08 0.78
FRB/LB 8.76 0.00 46.43 0.00 0.03 0.87
Podebljane vrijednosti ukazuju na signifikantan utjecaj suSe, gnojidbe ili tretmana, p < 0,05

Visoka doza gnojidbe znacajno je ublaZzila negativan utjecaj suSe jedino na produkciju
biomase liséa (LB) (Tablica 11). Sto zaklju¢ujemo jer su neredovito navodnjavane sadnice s
visokom dozom gnojiva (DH) pokazale su vec¢u produkciju biomase liS¢a u usporedbi s

neredovito navodnjavanim sadnicama s niskom dozom gnojiva (DL) (Tablica 12).

Gnojidba je znacajno utjecala na alometrijske odnose, posebno na omjer podzemne i
nadzemne biomase (BGB/AGB) te omjer sitnog korijena i lis¢a (FRB/LB) (Tablica 11).
Sadnice tretirane visokom dozom gnojiva imale su manji BGB/AGB i FRB/LB u odnosu na
sadnice tretirane niskom dozom (Tablica 12).

71



Susa je znacajno povecala BGB/AGB, CRB/SB i omjer sitnog korijena i liS¢a (FRB/LB)
(Tablica 11). Sadnice u DH tretmanu imale su manji BGB/AGB i FRB/LB u odnosu na sadnice
u DL tretmanu (Tablica 12).

Iako je visoka doza gnojidbe donekle je ublazila negativan utjecaj suse na produkciju
biomase, nizi omjer BGB/AGB i FRB/LB ¢esto se povezuje s poveéanom osjetljivos¢u na susu.
Ovaj rezultat ukazuje na to da su neredovito navodnjavane sadnice tretirane visokom dozom
gnojiva vise ulagale u produkciju nadzemnih organa, posebno liS¢a, dok su neredovito
navodnjavane sadnice tretirane niskom dozom gnojidbe ulagale vise u produkciju podzemnih

organa, pogotovo sitnog korijena (Tablica 12).
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Tablica 12. Srednje vrijednosti + standardna pogreska ukupne suhe biomase (TB), biomase nadzemnog dijela (AGB), lis¢a (LB), stabljike (SB), podzemnog
dijela (BGB), krupnog (CRB) i sitnog (FRB) korijena; omjera podzemnog i nadzemnog dijela (BGB/AGB), krupnog korijena i stabljike (CRB/SB), sitnog
korijena i lis¢a (FRB/LB) pod utjecajem suse (redovito - W u odnosu na neredovito - D navodnjavanje), gnojidbe (visoka - H u odnosu na nisku - L dozu gnojiva)
i njihove interakcije (susa x gnojidba); WH - redovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, DH - neredovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL -
redovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva i DL - neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva) u pred-susnom, susnom i post-susnom razdoblju. Rezultati
Tukey post-hoc testa oznaceni su malim slovima (a,b,c). Isto slovo oznacava nepostojanje znacajnih razlika.

Parametar Susa Gnojidba Susa x gnojidba
W D H L WH DH WL DL
B 63,85+3,45a | 46,12+2,18b | 61,38+3,20a | 48,58+2,82b | 72,91+4,35a | 49,85+3,39b | 54,79+4,74 b | 42,38+2,60 b
AGB 35,80+2,23 a | 23,20+1,34 b | 34,03+2,12 a | 24,97+1,75b | 42,08+2,94 a | 25,99+2,04 bc | 29,51+2,86 b | 20,42+1,59 ¢
LB 6,19+0,44 a 440,24 b 6,46+0,41a | 3,75+0,24b | 8,11+0,57a | 4,81+0,33b | 4,27+0,38bc | 3,22+0,26
SB 29,60+1,89a | 19,19+1,18 b | 27,58+1,78 a | 21,22+1,58 b | 33,97+2,48 a | 21,18+1,80 bc | 25,24+2,60b | 17,20+1,45¢
BGB 28,06+1,37 a | 22,91+1,09b | 27,35+1,34 a | 23,62+1,19b | 30,83+1,73a | 23,87+1,80b | 25,28+2,00 ab | 21,96+1,24 b
CRB 20,54+1,16 a | 16,49+0,92 b | 20,28+1,14a | 16,75+0,97 b | 22,89+1,58 a | 17,68+1,47 ab | 18,19+1,57 ab | 15,31+1,09 b
FRB 7,52+0,37a | 6,42£0,27b | 7,07+0,35a | 6,8740,31a | 7,94+0,51a | 6,19+0,42b | 7,09+0,52 ab | 6,65+0,35 ab
BGB/AGB | 0,83+0,00b | 1,08+0,07a | 0,88+0,06 b | 1,03+0,04a | 0,76+0,04b | 1,00+0,11b 0,91+0,04b | 1,15+0,07 a
CRB/SB | 0,74+0,00b | 0,94+0,06a | 0,82+0,06 a | 0,86+0,04a | 0,71+0,05b | 0,93+0,11ab | 0,77+0,04ab | 0,95+0,07 a
FRB/LB | 1,44+0,11b | 1,82+0,11a | 1,19+0,06 b | 2,07+0,12a | 1,01+0,04c | 1,37+0,11c 1,8740,18 b | 2,27+0,15a
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Udjeli biomase odredenog organa u odnosu na ukupnu biomasu bukovih sadnica (Slika
28) pokazuju kako razliiti rezimi navodnjavanja i gnojidbe utjeCu na alokaciju resursa u
sadnicama, odnosno na varijacije u raspodjeli biomase medu sadnicama u razliitim
tretmanima. Visoka doza gnojiva povecala je udio biomase liS¢a, ali smanjila udio sitnog
korijena kod sadnica u WH i DH tretmanu u odnosu na sadnice u WL i DL tretmanu Susa je
povecala udio krupnog korijena, ali smanjila udio stabljike kod sadnica u DH i DL tretmanu u
odnosu na sadnice u WH i WL tretmanu (Slika 28).
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Slika 28. Udio biomase lis¢a (LB), stabljike (SB), krupnog korijena (CRB) i sitnog korijena (FRB) u
ukupnoj biomasi (crni brojevi), te udio nadzemne biomase (crveni brojevi - gore) i podzemne biomase
(crveni brojevi - dolje) u ukupnoj biomasi za razli¢ite tretmane: WH - redovito navodnjavanje uz visoku
dozu gnojiva, DH - neredovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL - redovito navodnjavanje uz
nisku dozu gnojiva i DL - neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva.
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6. RASPRAVA

6.1. Razina suSnog stresa i vrijeme oporavka nakon suse

Tijekom ovog istrazivanja sezonska dinamika vodnog statusa istrazivanih sadnica pod
utjecajem primjenjenih tretmana pracena je na temelju promjene vodnog potencijala lis¢a.
Minimalne vrijednosti Wpqg koje su neredovito navodnjavane sadnice obi¢ne bukve dosegle u
susnom razdoblju u ovom istrazivanju (Slika 6) povezane su sa ozbiljnim susnim stresom
(Hacke i Sauter 1995; Arend i dr., 2016). Takve vrijednosti povezane su ¢ak i s po¢etkom
embolije kod stabala obi¢ne bukve (Walthert i dr., 2021). No, unato¢ ozbiljnom nedostatku
vode i snaznom stresu koje su dozivjele, sadnice Su oporavile svoj vodni status ve¢ tri dana
nakon ponovnog zalijevanja (Slika 6). Takav brz oporavak sugerira da nije doslo do trajnih
oStecenja provodnih elemenata uslijed susnog stresa ili da su ih sadnice uspjele popraviti u vrlo
kratkom roku. Prethodna istrazivanja pokazala su da sadnice bukve obi¢no povrate vrijednosti
Wpd u lis¢u unutar jednog (Pflug i dr., 2018) do nekoliko dana nakon suse (Tognetti i dr., 1995;
Arend i dr., 2016), $to je potvrdilo i ovo istrazivanje. Veca ili manja dostupnost hraniva
postignuta gnojidbom moze utjecati na anatomske parametre povezane s vodnim statusom
biljke te na njihovu otpornost na kavitaciju i emboliju (Gessler i dr., 2016). Kao §to je i
oc¢ekivano, U ovom istrazivanju, razina su$nog stresa kao ni brzina oporavka nisu ovisili 0 dozi

gnojidbe (Tablica 2), te se Wpqa Sadnica u DH i DL tretmanu nisu znacajno razlikovali (Slika 6).

Izmedu redovito navodnjavanih sadnica u WH i WL tretmanu takoder nije bilo razlika, a
njihove vrijednosti Wpq tijekom cijelog istrazivanja ukazivale su na dobar vodni status biljaka
(Slika 6) (Hacke i Sauter 1995; Walthert i dr., 2021).

6.2. Utjecaj suSe i gnojidbe na stanje ishrane bukovih sadnica

Koncentracija dusika u liS¢u opcenito opada tijekom susnih razdoblja jer susa oteZava
biljci usvajanje dusika iz tla zbog smanjene dostupnosti vode (Cunningham i dr., 1999; Villar-
Salvador i dr., 2015). No, negativan utjecaj suse na koncentracije dusika u li¢u obi¢ne bukve
(Gessler i dr., 2004; Salehi i dr., 2020) nije potvrden ovim istrazivanjem (Tablica 3), $to
povezujemo s relativno kratkim razdobljem inducirane suse. U istrazivanju Kotlarza i dr. (2022)
zabiljezeno je da su stabla hrasta luznjaka izlozena dugotrajnom susnom stresu imala nize
koncetracije dusika u liS¢u u usporedbi s onima izlozenima kratkoro¢noj susi. Sli¢na
istrazivanja (Peuke i Rennenberg 2004; Celepirovi¢ i dr., 2022) takoder su pokazala da susa
duzine od nekoliko tjedana nije znacajno snizila koncentracije N u lis¢u obi¢ne bukve.

Izostanak negativnog utjecaja suse na koncentraciju N u lis¢u povezan je s otpornoscu stabala
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bukve i njihovim visokim kapacitetom za obranu od oksidativnog stresa (Garcia-Plazaola i
Becerril 2000; Rennenberg i dr., 2006).

Suprotno tome, koncentracije fosfora u lis¢u bile su znacajno snizene kod sadnica
izlozenih susi nakon tri tjedna bez navodnjavanja (Tablica 3). Smanjenje koncentracija fosfora
u lis¢u sadnica obi¢ne bukve pod utjecajem suse zabiljeZeno je i u istrazivanju koje su proveli
Peuke i dr. (2004). Nize koncentracije u lis¢u povezane su Sa smanjenom apsorpcijom i
prijenosom fosfora u biljkama uslijed smanjene pokretljivosti iona fosfora u tlu za vrijeme suse
(Nye i dr., 1977). Sli¢ne koncentracije fosfora u lis¢u sadnica u svim tretmanima (Slika 8C) i
dobra ishranjenost fosforom ukazuju na to da su obje doze gnojiva doprinijele odrzavanju
zadovoljavajuce dostupnosti fosfornih iona u supstratu i donekle ublazile negativan utjecaj

suse.

Snizene koncentracije Mg uslijed suSe zabiljeZzene su kod vise vrsta biljaka (Penuelas i dr.,
2008; Tadayyon i dr., 2018), a ovo istrazivanje potvrdilo je negativan utjecaj suSe na
koncentracije magnezija u liS¢u bukovih sadnica (Slika 11B). U uvjetima nedostatka vode,
magnezij nije fizioloski dostupan, zbog ¢ega biljke ne mogu korijenom apsorbirati dovoljno
magnezija potrebnog za normalan rast, §to moze dovesti do njegovog deficita (Merhaut, 2007).
Medutim, u ovom istraZivanju utjecaj suse ipak nije doveo do nedostatka magnezija, Stovise
sadnice u svim tretmanima ovog istrazivanja bile su luksuzno ishranjene Mg u suSnom
razdoblju (Slika 11C). Ipak negativan utjecaj suse zabiljezen je na sadrzaj Mg u lis¢u na kraju
istrazivanja $to je opisano u podpoglavlju 6.3. Moguce je da su visoke koncetracije Mg u lis¢u,
posljedica vrlo dobre opskrbe magnezijem bez obzira na dozu gnojiva, te kratkotrajne suse koja

nije bila dovoljnog intenziteta kako bi smanjila koncentracije Mg u liscu.

U post-susnom razdoblju negativni u¢inak suse vise nije bio znacajan ni za jedan od
biogenih makroelemenata u lis¢u (Tablica 3). Zbog toga mozemo reéi da su se koncentracije P
i Mg tijekom post-susnog razdoblja oporavile u odnosu na su$no razdoblje kada su bile
negativno utjecane susnim stresom, bez obzira na dozu gnojiva koju su primile (Slika 8C i Slika
11C). Oporavak koncentracija ovih elemenata u lis¢u mogao bi ukazivati na sposobnost sadnica
da apsorbiraju ione fosfora i magnezija iz supstrata koji su postali lak$e dostupni uslijed

ponovne dostupnosti vode (Gessler i dr., 2016).

Ipak prilikom interpretacije ovog rezultata treba biti oprezan, jer se iz sadrzaja fosfora
(Slika 13A) 1 magnezija (Slika 16C) u post suSnom razdoblju vidi i dalje prisutan negativan

utjecaj suSe, Sto zna¢i da je izjednaCenje koncentracija P i Mg u post susnom razdoblju
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posljedica efekta razrjedenja zbog vece mase lis¢a u redovito navodnjavanih sadnica, $to je
vidljivo i iz mase suhe tvari 100 listova (PRILOG 2).

U ovom pokusu, koncentracije kalija u liS¢u bukovih sadnica nisu znacajno bile utjecane
suSom tijekom susnog i post-susnog razdoblja (Tablica 3). Ovi rezultati su u skladu s
rezultatima Sardans i Pefiuelas (2007), koji su takoder izvijestili da susa nije imala utjecaja na
koncentracije kalija u lis¢u hrasta crnike. Smanjeno usvajanje kalija kod biljaka tijekom suse i
sporija difuzija K* u tlu doprinose nizim koncentracijama kalija u liS¢u, Sto je potvrdeno u
prethodnim istrazivanjima (Wang i dr., 2013). S druge strane, poveéana koncentracija kalijevih
iona u liS¢u biljaka izlozenih susi moze biti povezana s pojacanom apsorpcijom kalija kao
odgovorom na susni stres (Santos i dr., 2021; Li i dr., 2023). Koncentracije kalija u ovom
istrazivanju sugeriraju da bukva moze zadrzati stabilne razine kalija u liS¢u unato¢ susnim
uvjetima.

Koncentracije kalcija u li¢u sadnica u susnom razdoblju u ovom istraZivanju takoder
su pokazale zna¢ajnu otpornost na susni stres (Tablica 3). Kalcij se uglavnom usvaja aktivnom
zonom korijena, no postoje i misljenja da je usvajanje kalcija i pasivan proces u meristemskim
stanicama, dok je u starijim, vakuoliziranim stanicama aktivan (Vukadinovi¢ i Vukadinovi¢,
2011). Biljka usvaja kalcij isklju¢ivo u obliku Ca?* iona i prenosi ga u nadzemne dijelove
transpiracijskim tokom kroz ksilem (White i Broadley, 2003). Usvajanje kalcija je znatno
sporije u usporedbi s drugim elementima, u uvjetima kada je transpiracija ograni¢ena (npr. zbog
suse), a kretanje kalcija unutar biljke postaje otezano. Potoc¢i¢ i dr. (2005) zabiljezili su
negativan utjecaj suse na koncentracije Ca u iglicama obic¢ne jele, osobito kod stabala koja su
rasla na tlima siroma$nim kalcijem, a slabije usvajanje kalcija u suSnim godinama potvrdeno je
i kod obi¢ne bukve (Ognjenovié¢ i dr., 2020). Jonard i dr. (2009) uodili su pozitivan odnos
izmedu oborina i koncentracija Ca u lis¢u bukve, dok Bergmann (1992) navodi kako nedovoljna
opskrba vodom tijekom susnih razdoblja ima negativan u¢inak na unos Ca. U ovom istrazivanju
sadnice u svim tretmanima imale su podjednake koncentracije Ca u lis¢u koje su bile unutar
granica normalne ishranjenosti s Ca za obi¢nu bukvu (Slika 10). Opcenito u ovom pokusu
primjecen je porast koncentracija kalcija u liS¢u bukovih sadnica kroz vegetacijsku sezonu
(Slika 10C). Povecanje koncentracije Ca u lis¢u tijekom vegetacijske sezone uobicajen je i
moze se objasniti ¢injenicom da je kretanje Ca unutar biljke uglavnom jednosmjerno kroz
ksilem od korijena do kro$nje, odnosno Ca se ne moze lako retranslocirati iz starijeg u mlade

lisce ili druge biljne organe (Braun i dr., 2020; Pajak i dr., 2022).
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Hipoteza ovog istrazivanja da ¢e visoka doza gnojidbe povisiti koncentracije biogenih
elemenata u lis¢u bukovih sadnica, potvrdena je za dusik (Slika 7B), kalij (Slika 9B) i kalcij
(Slika 10B). Prema rezultatima ranijih istrazivanja visoka u odnosu na nisku dozu gnojiva
obi¢no rezultira viS§im koncentracijama N, K i Ca u li§¢u raznih vrsta (Jose i dr., 2003; Haase i
dr., 2006; Tuna i dr., 2007; Gaj i dr., 2020), a istrazivanje Potocica i dr. (2009) pokazalo je da
koncentracije N i K u lis¢u sadnica obi¢ne bukve rastu s povecanjem doze kompleksnog
gnojiva. Jo§ je zanimljivija usporedba utjecaja gnojidbe izmedu redovito i neredovito
navodnjavanih sadnica: sadnice u WH i DH tretmanima zadrZale su zna¢ajno vise koncentracije
N u li§¢u u usporedbi s onima u WL i DL tretmanima u pred-susnom, susnom i post-susnom
razdoblju (Slika 7C). Poremecen unos N i njegova smanjena koncentracija u tkivima tijekom
suse povezani su s ograni¢enom dostupnos$¢u hraniva u tlu za biljke i njihovom transportu do
liS¢a, zbog smanjene pokretljivosti iona i ograni¢ene mikrobne aktivnosti za vrijeme suse
(Kreuzwieser i Gessler, 2010; Cregger i dr., 2014). Stabla uglavnom koriste rezerve dusika za
proljetni rast, dok se u ostatku vegetacijske sezone oslanjaju na N kojeg apsorbiraju iz tla putem
korijena (Millard i Proe, 1992). Stoga bi na$ rezultat mogao ukazivati na to da je visoka doza
gnojiva Cak 1 u uvjetima suSe povecala dostupnost hraniva u tlu, te posljedi¢no poboljsala
njihovu apsorpciju. Da povecana dostupnost hraniva smanjuje ograni¢enja pri unosu hraniva
izazvanih suSom potvrdilo je i istrazivanje Schonbeck i dr. (2021). Takoder, visoka doza
gnojiva je tijekom post-susnoga razdoblja pomogla odrzati koncentracije N unutar granica
normalne ishrane kod sadnica u WH i DH tretmanu, dok su koncentracije N kod sadnica u WL
i DL tretmanu tada ve¢ pale ispod donje granice normalne ishrane §to oznaCava ekstremni
deficit (van den Burg, 1985; Mellert i Gottlein, 2012).

Ovo istrazivanje potvrduje pozitivan utjecaj gnojidbe na povecanje koncentracije kalija
u lis¢u sadnica obi¢ne bukve u svim razdobljima (Slika 9B), sto je u skladu s prethodnim
istrazivanjima (Ouimet i Moore, 2015 a; Santos i dr., 2021; Li i dr., 2023). Uz to, sadnice u DH
tretmanu imale su znacajno viSe koncentracije kalija u 1iS¢u u usporedbi s onima u WL i DL
tretmanima u su$nom razdoblju (Slika 9C), $to ukazuje na stimuliraju¢u ulogu gnojidbe na
povecéanje koncentracija kalija pod uvjetima susSnog stresa. Djeluje da susa (barem kod bukve)
nema jac¢i utjecaj na usvajanje kalija. U prilog tome, istrazivanje Salehi i dr. (2020) koje je
pokazalo da stabla bukve koja rastu na suhim stanistima imaju visu koncentraciju kalija u lis¢u

u odnosu na bukova stabla koja rastu u vlaznijim podrucjima.

Koncentracija Mg u liS¢u u post-suSnom razdoblju bila je znacajno utjecana

interakcijom suse i gnojidbe (Tablica 3), na nacin da je redovito navodnjavanje u interakciji s
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niskom dozom gnojiva (WL tretman) znacajno povisilo koncentraciju Mg u li§¢u u odnosu na
redovito navodnjavanje u interakciji s visokom dozom gnojiva (WH tretman) (Slika 11C).
Medutim, budu¢i da sadrzaji Mg u liS¢u nisu znacajno razli¢iti izmedu sadnica u WH 1 WL
tretmanu, ovakve koncentracije mozemo pripisati efektu razrjedenja zbog veée mase 100
listova kod sadnica u WH tretmanu (PRILOG 2). Takoder, magnezij je relativnho pokretan
unutar biljke, Ssto omogucava biljkama da redistribuiraju Mg u podrucja s ve¢om potraznjom,
posebno tijekom razdoblja stresa ili brzog rasta. Gnojidba moze pomoc¢i u odrzavanju
adekvatnih razina Mg u starijem lis¢u, ¢ime se osigurava dovoljna dostupnost za remobilizaciju
(Gransee i Fuhrs, 2013; Wang i dr., 2020 b). Visi sadrzaj Mg u stabljici i korijenu sadnica u
WH tretmanu u odnosu na sadnice u WL tretmanu sugerira da je na kraju vegetacijskog

razdoblja kod tih sadnica doslo do remobilizacije hraniva iz li§¢a u stabljiku i krupni korijen
(Slika 16C).

U ovom istrazivanju primijetili smo znacajno vise koncentracije kalcija u lis¢u sadnica
bukve koje su primile visoku dozu gnojiva, iako primijenjeno gnojivo nije sadrzavalo kalcij.
Sli¢no tome, Potoci¢ i dr. (2009) utvrdili su povecanje koncentracija kalcija u lis¢u bukovih
sadnica pri visoj dozi gnojiva, $to su pripisali opéenito boljem statusu ishrane tih sadnica u
pokusu. Ovaj rezultat moze se takoder pripisati specificnom nacinu transporta i akumulacije
kalcija u biljkama. Kalcij se uglavnom prenosi do lis¢a putem transpiracijskog toka, pri ¢emu
se najveci dio transporta odvija po apoplastu (Conn i Gilliham, 2010). Kako biljka raste i
transpiracija se povecava u uvjetima visoke dostupnosti hraniva, vise kalcija se prenosi do lis¢a,
S§to rezultira njegovim visim koncentracijama. Osim toga, nakon §to se kalcij pohrani u
vakuolama stanica li§¢a, rijetko se redistribuira u druge dijelove biljke (White i Broadley,
2003). Ova ,,jednosmjerna“ akumulacija kalcija u lis¢u (posebno u starijim tkivima) moze
objasniti zabiljezeni porast njegovih koncentracija kod gnojidbe visokom dozom gnojiva.
Povecana opskrba hranivima takoder moze pospjesiti rast biljaka, Sto povecava potraznju za
kalcijem u klju¢nim fizioloskim procesima, poput formiranja stani¢nih stijenki i funkcije
membrana (Lynch i dr., 2012; Marschner, 2012).

6.3. Utjecaj suSe i gnojidbe na raspodjelu mineralnih hraniva izmedu vegetativnih organa

Raspodjela hraniva izmedu lis¢a, stabljike i korijena odrazava sposobnost biljaka za
apsorpciju, transport i skladistenje hraniva (Chapin, 1980; Lambers i Oliveira, 2019). Takoder,
raspodjela hraniva izmedu pojedinih biljnih organa klju¢na je kako bi svaki organ dobio
dovoljno hraniva za obavljanje svoje specificne funkcije, ¢cime se osigurava normalan razvoj

biljke (McDonald i dr., 1996), sto je posebno vazno u uvjetima ograni¢ene opskrbe mineralnim
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hranivima za vrijeme suse (Atkins i dr., 2007; Peuke i dr., 2011). Stanje ishrane stabala usko je
povezano sa suSnim stresom, jer je u suhim tlima dostupnost i usvajanje hraniva kroz korijen
bitno smanjena (Brunner i dr., 2015).

U skladu s tim, rezultati ovog istrazivanja pokazuju da je susa znac¢ajno smanjila sadrzaj
svakog promatranog elementa u barem jednom dijelu biljke (Tablica 4). Sadrzaj dusika u lis¢u
1 stabljici neredovito navodnjavanih sadnica bio je znacajno snizen susom (Slika 12A), §to je u
skladu s rezultatima istrazivanja Sardansa i dr. (2008) koji su zabiljezili nize koncentracije i
sadrzaje dusika u liS¢u mediteranskih drvenastih vrsta pod susnim uvjetima. Sli¢no tome, Peuke
I Rennenberg (2011) otkrili su da je susa negativno utjecala na sadrzaj dusika u stabljici bukovih
sadnica. Sadrzaj duSika u krupnom i sitnom korijenu bukovih sadnica nije bio znacajno utjecan
suSom (Tablica 4), §to je u skladu s istrazivanjem Leberechta i dr. (2016). Medutim, njihovo
istrazivanje povezano je S ektomikoriznom zajednicom koja je povecala apsorpciju dusika u
suhim uvjetima.

Suprotno tome, Nikolova i dr. (2020) pokazali su da se koncentracija dusika u sitnom
korijenju zrelih stabala bukve povecala tijekom ekstremne suse, dosegnuvsi vrhunac krajem
ljeta.

Zanimljivo je da sadrzaj dusika u stabljici sadnica s redovitim navodnjavanjem i niskom
dozom gnojiva (WL) nije bio znacajno razli¢it od onog kod sadnica s neredovitim
navodnjavanjem i niskom dozom gnojiva (DL). Ovo sugerira da su sadnice u DL tretmanu
uspjele ublaziti negativne ucinke suSe na sadrZaj duSika u stabljici, vjerojatno usmjeravanjem
dusika prema kljunim procesima poput rasta stabljike, Sto poboljSava transport vode i
prezivljavanje u uvjetima suse (Villar-Salvador i dr., 2015). Visoka doza gnojidbe povisila je
sadrzaj dusika u svim organima bukovih sadnica (Slika 12B). Ovakav rezultat u suprotnosti je
sa rezultatima sli¢nih ranije provedenih istraZzivanja gdje gnojidba duSikom nije imala nikakav
utjecaj na raspodjelu dusSika kod bukovih sadnica (Bagherzadeh i dr., 2008). Neredovito
navodnjavane sadnice tretirane visokom dozom gnojiva imale su visi sadrzaj dusika u stabljici,
krupnom i sitnom korijenu (Slika 12C), §to naglasava da su te sadnice prvenstveno usmjeravale
dusik na razvoj stabljike i1 korijena, kljucnih za stabilnost biljke i apsorpciju vode i hraniva.

Sadrzaj fosfora pokazao je vecu osjetljivost na suSu u odnosu na sadrzaj dusika kod
bukovih sadnica u ovom istrazivanju, $to su ranije potvrdili Peuke i Rennenberg (2011). Susa
je znacajno smanjila sadrzaj fosfora u liS¢u, stabljici i krupnom korijenu sadnica obi¢ne bukve
(Slika 13A). Ovi rezultati su u skladu s rezultatima Peuke i Rennenberga (2011), koji su

pokazali da je simulirana ljetna suSa znaCajno smanjila sadrzaj fosfora u svim dijelovima
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bukovih sadnica. Smanjeno usvajanje fosfora povezano sa smanjenom pokretljivoscu
fosforovih iona, Sto moze biti posljedica manje mobilnosti fosfata u supstratu zbog smanjene
dostupnosti vode tijekom suse (Sardans i Pefiuelas, 2007). Fosfor, koji je kljucan za rast
korijena i apsorpciju vode, ima ograni¢enu mobilizaciju iz starijeg lis¢a i stabljike tijekom
susnih uvjeta (Sardans i Pefiuelas, 2007; Achat i dr., 2018).

Rezultati ovog istrazivanja jasno pokazuju da gnojidba znaCajno utjeCe na sadrzaj
fosfora u stabljici, krupnom i sithom korijenu bukve (Tablica 4). Visoka doza gnojiva rezultirala
je povecanjem koncentracije fosfora u ovim biljnim organima (Slika 13B), Sto sugerira da
gnojidba promice njegovu alokaciju u stabljiku i korijen. Primjena fosfornih gnojiva povecava
sadrzaj fosfora kod sadnica obi¢ne bukve i najviSe potice alokaciju fosfora u skladistna tkiva
stabljike (Zavisi¢ i Polle, 2018). U nasem istrazivanju, gnojidba je, neovisno o dozi, ublazila
negativan utjecaj suse na sadrzaj fosfora u krupnom korijenu (Slika 13C). S obzirom na to da
se krupni korijen odumire i stvara se sporije od sitnog korijena, §to moze znacajno doprinijeti
dugotrajnijem skladiStenju hraniva u njegovim tkivima (Liski i dr., 2014; Fortier i dr., 2015),
ovakav odziv moze biti od znacaja za buduce suSne dogadaje.

Sadrzaj kalija u liscu i stabljici bio je znac¢ajno smanjen suSom, dok je u krupnom i
sitnom Korijenu ostao ne promjenjen (Slika 14A). Ovi rezultati ukazuju na to da susa moze
negativno utjecati na alokaciju kalija u nadzemnim dijelovima biljke. Suprotno tome, Peuke i
Rennenberg, (2011) zabiljezili su nizi sadrzaj K u korijenu, dok je sadrzaj K u lis¢u bukovih
sadnica ostao nepromjenjen suSom.

Visoka doza gnojidbe povecala je sadrzaj kalija u u lisc¢u, stabljici, krupnom i sitnom
korijenu (Slika 14B). Znac¢ajno povecanje sadrzaja K u li§¢u, stabljici i korijenu zbog primjene
gnojiva bogatog kalijem primjeceno je i kod drugih biljaka (Santos i dr., 2021; Li i dr., 2023).
Sadnice u DH tretmanu imale su viSe K u lis¢u u odnosu na sadnice u DL tretmanu, $to ukazuje
da je visoka doza gnojidbe povisila sadrzaj kalija u lis¢u neredovio navodnjavanih bukovih
sadnica (Slika 14C).

Znacajno smanjenje sadrzaja Ca u lis¢u bukovih sadnica prethodno tretiranih susom,
zabiljezeno u ovom istrazivanju (Slika 15A), potvrdeno je i ranijim istrazivanjima (Sardans i
dr., 2008; Peuke i Rennenberg, 2011).

Susa je znacajno smanjila sadrZaj magnezija u liS¢u i sitnom korijenu sadnica obi¢ne bukve
(Slika 15A), a $to visoka doza gnojidbe nije ublazila (Slika 15C). Smanjeni sadrzaj Mg u sithom
korijenu povezan sa manjom koli€¢inom magnezija u povrSinskom dijelu tla prilikom suse

(Schulze et al., 2009). U skladu s nasim rezultatima, Peuke i Rennenberg (2011) su izvijestili o
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smanjenju Mg u korijenju. Peuke i Rennenberg (2011) zabiljezili su smanjen sadrzaj Mg u
korijenu sadnica bukve izloZenih suSi. Medutim, utjecaj suse bio je relativno mali, vjerojatno
zbog gnojidbe sadnica.

Sadrzaji biogenih makroelemenata u korijenu sadnica obi¢ne bukve u ovom istrazivanju
pokazali su veéu otpornost na suSu nego sadrzaj u lis¢u ili stabljici, za razliku od rezultata
istrazivanja Peuke i Rennenberg, (2011) koji su pokazali da se u¢inak suSe na koncentracije
mineralnih hraniva smanjuje od korijena prema lis¢u. Rezultati istrazivanja He i dr. (2015)
u stabljici i korijenju. Opskrbljenost korijenovog sustava drveca hranivima povezana je sa
su$nim stresom zbog smanjene dostupnosti i unosa hraniva iz suhih tala (Brunner i dr., 2015).
Istrazivanje koje su proveli Zang i dr. (2021) pokazalo je da smanjene koncentracije biogenih
makroelemenata u sitnom korijenu ukazuju na smanjenu dostupnost hraniva pri niskom
matri¢nom potencijalu tla, ali drve¢e moze djelomi¢no nadoknaditi smanjeni unos hraniva
procesima njihovog skladiStenja i remobilizacije tijekom suse (Rennenberg i dr., 2006). Sli¢no
tome, visoka doza gnojidbe u ovom istrazivanju povecala je sadrzaje svih biogenih elemenata
u sitnom korijenu osim kalcija. Opcenito dodatak gnojiva poveéava sadrzaj i dostupnost hraniva
u supstratu, §to rezultira povecanim sadrzajem u korijenu. Na primjer, Zhu i dr. (2021) su uo¢ili
da dusicna gnojidba povecava sadrzaj dusika i fosfora u finom korijenju vrste Picea

schrenkiana, dok za bukvu ne postoje takvi podaci.

6.4. Utjecaj suSe i gnojidbe na fotosintezu bukovih sadnica

Jedan od ciljeva ovog istrazivanja bio je utvrditi utjecaj suse na cijelosezonski odziv
fotosinteze, uzimaju¢i u obzir fotosintetsku ucinkovitost tijekom suse, brzinu oporavka
mjerenih parametara nakon popustanja suse i fotosintetsku aktivnost tijekom post-suSnog
perioda, s naglaskom na razlike povezane s gnojidbom. Fotosintetska aktivnost prac¢ena je preko
koncentracija fotosintetskih pigmenata (Chl a, Chl b, Chl a+b, Car), izmjene plinova (COz i
H20) izmedu sadnica i okolne atmosfere (gs, Ci, A) i fluorescencije klorofila a (Fv/Fm, Pliotat)
u pred-susnom, susnom i post-susnom razdoblju.

Koncentracije fotosintetskih pigmenata u liS¢u sadnica obicne bukve u pred-suSnom
razdoblju ocekivano se nisu razlikovale (Tablica 5), a neredovito navodnjavanje nije imalo
znacajan utjecaj na koncentracije fotosintetskih pigmenata u liS¢u u suSnom razdoblju (Tablica

5). Ovo je u suprotnosti s rezultatima drugih istrazivanja koja su pokazala da susa moze dovesti
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do znacajnog smanjenja koncentracije klorofila u lis¢u sadnica obi¢ne bukve nakon izlozenosti
susnom stresu u trajanu od 32 i 55 dana (Gallé i Feller, 2007, Psidova 2013) §to ukazuje na
oksidacijski stres ili fotooksidaciju pigmenata uzrokovanu susnim stresom (Zhang i Kirkham,
1996). Takvo smanjenje koncentracije klorofila moze ograniciti stopu fotosinteze i smanjiti
proizvodnju ugljikohidrata (Tariq i dr., 2017), dok nepromijenjena koncentracija fotosintetskih
pigmenata upucuje na to da nije doslo do ostecenja fotosintetskog aparata (Gallé i dr., 2007).

Moguce je da je susni stres od 21 dan u ovom istrazivanju bio prekratak da bi doslo do

znacajnog smanjena koncentracija klorofila u lis¢u.

Visoka doza gnojiva znacajno je povecala koncentracije ukupnog klorofila (Chl a+b) u
lis¢u bukovih sadnica u susnom razdoblju (Tablica 5). Sadnice u WH i DH tretmanu imale su
znacajno vise koncentracije Chl a+b u odnosu na sadnice u WL i DL tretmanu (Slika 19C). Ova
povecana koncentracija klorofila moZze biti povezana s vi§im koncentracijama dusSika u lis¢u
(Slika 7C). Dostupnost dusika direktno utjeCe na koncentraciju klorofila i posljedi¢no, na
fotosintetski kapacitet biljaka buduc¢i da je oko 75 % ukupnog dusika u lis¢u sadrzano u
kloroplastima. Brojna istrazivanja potvrduju povezanost izmedu sadrzaja dusika u lis¢u i
koncentracije klorofila kod razli¢itih vrsta drveca (Percival i dr., 2008; Wu i dr., 2008; Fathi,
2022). Skvorc i dr. (2012) su pokazali da hrastovi na tlu s ve¢om koncentracijom dusika imaju
vecu koncentraciju klorofila. Sli¢no tome, DaMatta i dr. (2002) su otkrili da nedostatak dusika
smanjuje koncentraciju klorofila, §to negativno utjeCe na stopu asimilacije CO2 (Yang i dr.,

2021).

Koncentracije karotenoida (Car) u lis¢u bukovih sadnica u suSnom razdoblju bile su
takoder znacajno vise kod sadnica tretiranih visokom dozom gnojidbe (Slika 20B). Sadnice u
DH tretmanu imale su znacajno vise Car u lis¢u od sadnica u WL i DL tretmanu (Slika 20C), a
slicne razlike izmedu tretmana kao kod Car primijecene su i kod koncentracija K u lis¢u u
susnom razdoblju (Slika 9C). Attia i dr. (2022) pokazali su da sadrzaj karotenoida u lis¢u
progresivno opada pri niskim koncentracijama K u hranjivom mediju, paralelno sa smanjenjem
koncentracije klorofila. Ovi rezultati ukazuju na vaznu ulogu K u regulaciji sinteze
fotosintetskih pigmenata u listovima. Povezanost K u tlu i sadrzaja fotosinteskih pigmenata
(klorofila i karotenoida) u li¢u potvrdena je i u drugim istrazivanjima (Chen i dr. 2016; dos

Santos Sarah i dr. 2021; Quian-Ulloa i Stange 2021).

Ovo istrazivanje pokazalo je niz fizioloskih promjena u lis¢u bukovih sadnica koje su
se postupno razvijale kao odgovor na nedostatak vode uzrokovan induciranom susom (Tablica

6). Promjene u provodljivosti puci (gs) (Slika 21), intercelularnoj koncentraciji CO> (ci) (Slika
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22) i stope fotosinteze (A) (Slika 23), bile su povezane s vodnim potencijalom lis¢a (ypd) (Slika
6). Paralelno snizavanje ovih parametara kod neredovito navodnjavanih sadnica u susnom
razdoblju (Tablica 7) potvrdeno je i u prethodnim istrazivanjima (Gallé i Feller, 2007; Arend i
dr., 2016; Pflug i dr., 2018). Pri vrijednosti yps 0d -0,6 MPa dolazi do smanjenja izmjene
plinova kod bukve (Aranda i dr., 2012; Cocozza i dr., 2016). U ovom istrazivanju vrijednosti
s susi izloZenih sadnica u DH i DL tretmanu bile su zna¢ajno nize nego kod sadnica u WH 1
WL tretmanu nakon §to su vrijednosti ypd pale ispod -1.5 MPa, kada je doslo do gotovo
potpunog zatvaranja puci (Slika 21C). Zatvaranje puci smanjilo je usvajanje COg, §to je dovelo
do nize cii smanjenja A. Prethodna istrazivanja na sadnicama obi¢ne bukve pokazala su da je
gs bila glavni razlog pada fotosinteze nakon Cetiri tjedna inducirane suse (Gallé i Feller, 2007),
dok su nestomatalna ograni¢enja uocena kod eksperimenata sa duzim su$nim razdobljima

(Pflug i dr., 2018; Gourlez de la Motte i dr., 2020).

Poznato je da je sposobnost odrzavanja vece izmjene plinova u uvjetima suse jedna od
znacajki tolerancije biljaka na suSu (Ni i Pallardy, 1991; Leuschner i dr., 2022). U ovom
istrazivanju nije zabiljeZen znacajan utjecaj gnojidbe na stomatalnu provodljivost (gs) tijekom
susnog razdoblja koji bi sugerirao povecanu otpornost na susu (Tablica 7). Heath i Kerstiens
(1997) pokazali su da su sadnice bukve gnojene niskom dozom gnojiva odrzale provodljivost
puci na viSoj razini od sadnica gnojenih visokom dozom mineralnog gnojiva. Takav utjecaj
visoke doze gnojiva na gs Heath i Kerstiens, (1997) pripisali su 25%-tnom smanjenju omjera
podzemne i nadzemne biomase. Medutim, u naSem istrazivanju, iako je gnojidba doista utjecala
na omjer biomase (Slika 28), to smanjenje nije bilo dovoljno da bi znacajno utjecalo na gs u
uvjetima suse.

Utjecaj gnojidbe tijekom susnog razdoblja nije bio znacajan za stopu fotosinteze u ovom
istrazivanju (Tablica 6). Ipak, rezultati pokazuju da su sadnice izlozene susi koje su tretirane
visokom dozom gnojiva (DH tretman) pokazale manji pad stope fotosinteze u usporedbi s
redovito navodnjavanim sadnicama u WH tretmanu (Slika 23A), dok je kod sadnica tretiranih
niskom dozom gnojiva (DL tretman) pad stope fotosinteze bio izraZeniji u odnosu na sadnice u
WL tretmanu (Slika 23B). Ovaj rezultat ukazuje na pozitivan u¢inak gnojidbe na fotosintetsku
ucinkovitost ¢ak i u uvjetima ograni¢ene dostupnosti vode, $to podupire hipotezu ovog
istrazivanja da ¢e visoka doza gnojidbe rezultirati ublazavanjem negativnog utjecaja suse na
fotosintezu bukovih sadnica. Yang i dr. (2022) svojim istrazivanjem potvrduju da mineralna
gnojidba znacajno poboljSava stopu fotosinteze kod sadnica obi¢ne bukve u uvjetima suSnog

stresa. Osim toga, Ding i dr. (2018) pokazali su da opskrba dusikom moze povecati toleranciju
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biljaka na susu, poboljsavajuci efikasnost koristenja CO2 i poveéavajuci stopu fotosinteze u
stresnim uvjetima. Buduci da vise od polovice ukupnog dusika u listu ¢ini dio fotosintetskog
aparata, dok ostatak indirektno podupire fotosintetske funkcije, dostupnost dusSika snazno utjece
na fotosintezu, pri cemu se stopa fotosinteze linearno povecava s koncentracijom dusika u listu
(Lambersidr., 2008). Visa koncentracija dusika u lis¢u (Slika 7C) i manji pad fotosinteze (Slika
23A) kod bukovih sadnica izlozenih susi tretiranih visokom dozom gnojidbe primjeéen je i u
ovom istrazivanju.

Tijekom suSnog razdoblja, sadnice tretirane visokom dozom gnojiva (DH tretman)
imale su znacajno viSu koncentraciju kalija u liS¢u u usporedbi s onima tretiranim niskom
dozom gnojiva (DL tretman). Unato¢ ovoj razlici u koncentraciji kalija, nije zabiljezena
statisticki znaCajna promjena u parametrima izmjene plinova izmedu ovih tretmana. Ovi
rezultati su u skladu s istrazivanjem Bosa i dr. (2014), koje nije pronaslo povezanost izmedu

razli¢ite doze kalijevog gnojiva i fotosintetske uc¢inkovitosti kod kruSaka.

Pad stope fotosinteze kod neredovito navodnjavanih sadnica u suSnom razdoblju pratio
je i pad maksimalnog kvantnog prinosa fotosustava Il (Fv/Fm) (Slika 24C). Buduc¢i da je Fv/Fm
omjer varijabilne i maksimalne fluorescencije, smanjenje ove vrijednosti ukazuje na
privremeno smanjenje sposobnosti PSII da pretvara apsorbiranu svjetlosnu energiju u kemijsku
energiju, §to ograni¢ava ukupnu fotosintetsku u¢inkovitost pod stresnim uvjetima. Minimalne
vrijednosti Fv/Fm od 0,76 £+ 0,04 u DH tretmanu (Slika 24A) 1 0,78 + 0,03 u DL tretmanu (Slika
24B) kod sadnica izlozenih susi ukazuju na moguéa oste¢enja u primarnoj fotokemiji PSII.
Vrijednosti Fv/Fm niZze od 0,80 opcenito se smatraju indikatorom fotoinhibicije, odnosno
smanjenja ucinkovitosti fotosinteze (Maxwell i Johnson, 2000; Jamnicka i dr., 2013). Ovi
rezultati potvrduju da je susa uzrokovala stres kod sadnica bukve, $to je dovelo do narusavanja
integriteta i funkcije PSII. Susni stres moze dovesti do pada Fv/Fm uslijed ostecenja reakcijskih
centara fotosustava II (PSII), povecanog nefotokemijskog gaSenja ili oStec¢enja fotosintetskih
komponenti, i1 to se moZe dogoditi bez znacajnih promjena u koncentracijama fotosintetskih
pigmenata (Bjorkman i Demmig, 1987; Sommer i dr., 2023).

Wau i dr. (2018) su utvrdili da bolja gnojidba dusikom i fosforom znacajno poboljsava
Fv/IFm, dok su Guidi i dr. (1997) zabiljezili da su nize vrijednosti Fv/Fm povezane s
nedostatkom dusika kod razli¢itih biljnih vrsta. Suprotno tome, istrazivanje Zivéak i dr. (2014)
pokazalo je da nije bilo znac¢ajnih razlika u Fv/Fm izmedu biljaka tretiranih razli¢itim dozama
dusi¢nog gnojiva, $to sugerira da Fv/Fm mozda nije osjetljiv na promjene u razini dusika. U

nasem istraZivanju utjecaj gnojidbe na maksimalni kvantni prinos fotosustava II (Fv/Fm) nije

85



bio znacajan tijekom susnog razdoblja (Tablica 8). Sto ukazuje na to da bi Fv/Fm mogao biti
manje pouzdan pokazatelj fotosintetske ucinkovitosti u uvjetima suse. Umjesto toga, ukupni
sadrzaj klorofila ili drugi parametri, poput Pliota, bolje odrazavaju promjene u fotosintetskoj

uc¢inkovitosti lis¢a (Van Heerden i dr., 2003, 2004), $to je potvrdilo i ovo istrazivanje.

Znacajan pad indeksa ukupne fotosintetske ucinkovitosti (Pliotal) u suSnom razdoblju
kod neredovito navodnjavnih sadnica u ovom istrazivanju (Tablica 9) podudara se s rezultatima
Arend i dr. (2016) i Pflug i dr. (2018). Visoka doza gnojidbe ublazila je negativan utjecaj suse
na Plota 1 povisila njegovu vrijednost u susnom razdoblju (Tablica 9). Sadnice s visom
koncentracijom dusika u li§¢u imale su vise Pliotal vrijednosti u susnom razdoblju. Ovi nalazi su
u skladu s istrazivanjem Nikiforou i Manetas (2011), koji su zabiljezili pozitivnu korelaciju
izmedu duSika u 1iS¢u 1 Plwta, naglasavajué¢i vaznost dusika za odrzavanje fotosintetske
ucinkovitosti. S druge strane, istrazivanje Redillas i dr. (2011) ukazuje na to da smanjenje Pliotal
u uvjetima ograni¢ene opskrbe duSikom moze biti posljedica smanjenja krajnjih elektronskih
akceptora na fotosustavu I (PSI), $to dodatno potvrduje vaznost adekvatne opskrbe dusikom za
optimalno funkcioniranje fotosintetskih procesa.

U post-susnom razdoblju znacajan utjecaj gnojidbe i dalje je bio prisutan na
koncentracije klorofila b (Chl b) i ukupnog klorofila (Chl a+b), sli¢no kao i u susnom razdoblju
(Tablica 5). Medutim, u post-su$snom razdoblju zabiljezen je i porast koncentracije klorofila a
(Chl a) kod sadnica gnojenih visokom dozom (Slika 17B). Ovi rezultati potvrduju pozitivnu
ulogu gnojidbe na koncentraciju klorofila u li§¢u, $to je u skladu s prethodnim istrazivanjima
koja su takoder zabiljezila sli¢ne rezultate (Seletkovi¢ i dr., 2009; Tariq i dr., 2019). S obzirom
na to da suSa nije smanjila koncentracije niti jednog fotosintetskog pigmenta u suSnom
razdoblju, ne mozemo govoriti o oporavku pigmenata, ve¢ o njihovoj stabilnosti unato¢ stresu

uzrokovanom susSom.

Vazan, ali jo§ uvijek nedovoljno istraZzen aspekt otpornosti drveca na susu je njihova
sposobnost da se oporave nakon prestanka suSe i obnove punu fiziolosku aktivnost (Gallé i
Feller, 2007; Arend i dr., 2013 a). U ovom istrazivanju svi promatrani parametri fotosintetske
ucinkovitosti, koji su bili smanjeni zbog suSnog stresa, oporavili su se nakon ponovnog
navodnjavanja. Medutim, primijeéene su znacajne razlike u brzini oporavka tih parametara, $to
ukazuje na sloZenost mehanizama koji reguliraju fotosintetske procese. Oporavak
provodljivosti puci (gs) (Slika 21) zapoceo je odmah nakon $to se vodni status sadnica oporavio
(Slika 6). Medutim, nakon otvaranja puci, intercelularna koncentracija CO- (ci) se nije odmah

oporavila (Slika 22), sto sugerira da i nakon suse moze do¢i do sporije difuzije CO2 unutar biljke
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ili sporijeg procesa fotosinteze. Zanimljivo je primijetiti da je provodljivost puci, nakon
pocetnog brzog oporavka ostala nesto niza kod sadnica u DL tretmanu u usporedbi sa sadnicama
u WL tretmanu (Slika 21B), §to sugerira da djelomi¢no zatvorene puc¢i mogu biti odgovorne za
smanjenu ci kod sadnica gnojenih niskom dozom (Slika 22). Sli¢an obrazac, s brzim oporavkom
provodljivosti puci pracenim nizim vrijednostima gs, zabiljezen je kod sadnica obi¢ne bukve u
istrazivanju Pflug i dr. (2018). Takoder, smanjena ci tijekom suSe ranije je povezivana
iskljuéivo s ograni¢enjima u provodljivosti puci (Sharkey i Seemann, 1989; Grassi i Magnani,
2005). S obzirom na to da kod sadnica u DH tretmanu nije doslo do znac¢ajnih odstupanja u
provodljivosti puci u odnosu na sadnice u WH tretmanu nakon ponovnog navodnjavanja, sporiji
oporavak ci kod sadnica gnojenih visokom dozom mogao bi biti posljedica smanjene aktivnosti
fotosintetskih enzima, $to su u svom istrazivanju zabiljezili Galle i dr. (2009). Nakon §to se ¢i
sadnica u DH tretmanu potpuno oporavila, uslijedio je i potpuni oporavak stope fotosinteze
(Slika 23A), dok je stopa fotosinteze kod sadnica u DL tretmanu ostala niza u odnosu na sadnice
u WL tretmanu i tjedan dana nakon oporavka ci (Slika 23A). Brzi oporavak stope fotosinteze
sugerira da je smanjenje stope fotosinteze tijekom suSe prvenstveno bilo uzrokovano
ogranienjima u izmjeni plinova (Loewenstein i Pallardy, 2002). Nasuprot tome, sporiji
oporavak u DL tretmanu moze ukazivati na to da su biokemijska ogranicenja takoder igrala
znacajnu ulogu tijekom susnog razdoblja (Lovisolo i dr., 2010). Visoka doza gnojiva pozitivno
je utjecala na brzi oporavak stope fotosinteze (Slika 23C), §to se moze objasniti boljom
opskrbljenoscu lis¢a dusikom (Lambers i Oliveira, 2019; Fathi, 2022). Pozitivne korelacije
1izmedu sadrzaja dusika u lis¢u 1 stope fotosinteze zabiljezene su kod sadnica razli¢itih Sumskih
vrsta u uvjetima suSe (Brown i dr., 1996; Paquin i dr., 2000; Grassi i dr., 2005), dok je kod
sadnica Pinus palustris, unato¢ povecanju koncentracije dusika u lis¢u, doslo do poveéanja
stope fotosinteze samo kada su sadnice bile dobro zalivene (Jose i dr., 2003).

U ovom istrazivanju primijecene su razlike u brzini oporavka parametra fluorescencije
klorofila a u lis¢u sadnica nakon ponovnog navodnjavanja.

Brzi oporavak Fv/Fm u usporedbi s Pliotal nakon popustanja suSe moze biti rezultat
nekoliko fizioloskih mehanizama. Fv/Fm, koji odraZava maksimalnu kvantnu ucinkovitost
fotosustava II (PSII), prvenstveno je pod utjecajem fotokemijske ucinkovitosti kloroplasta,
pruzajuéi informacije o proporciji svjetlosti apsorbirane od strane klorofila u PSII i iskoriStene
u fotokemijskim procesima (Strasser i dr., 2010; Albert i dr., 2011). Ovaj parametar pokazao je
malu osjetljivost na suSni stres u brojnim istrazivanjima na obi¢noj bukvi (Arend i dr., 2016;

Pflug i dr., 2018). Oporavak vrijednosti Fv/Fm kod neredovito navodnjavanih sadnica tjedan
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dana nakon prestanka suse (Slika 24A 1 B) i izostanak znacajnog utjecaja suse u post-susnom
razdoblju (Tablica 9) ukazuju na visok stupanj plasticnosti i sposobnost oporavka PSII kod
sadnica bukve, to jest adaptivne mehanizme kojima ova vrsta moze ublaziti negativne u¢inke
suse na fotosintetske procese. S druge strane Plita je pokazao odgodenu reakciju na sporiji
oporavak kod sadnica izlozenih susi u odnosu na Fv/Fm. Plitar je parametar koji integrira
performanse fotosustava Il (PSII) i fotosustava I (PSI) te moze pokazivati sporiji oporavak zbog
svoje ovisnosti o viSe ¢imbenika, uklju¢uju¢i mezofilnu provodljivost i ukupnu biokemijsku

sposobnost lista da asimilira COa.

Doza gnojidbe utjecala je na brzinu oporavka Pliwta Nnakon ponovnog navodnjavanja.
Vrijednosti Plita Sadnica u DH tretmanu kasnije su dosegnule vrijednosti Pliota Sadnica u WH
tretmanu (Slika 25A), dok su se vrijednosti Pltota sadnica u DL i WL tretmanu brze izjednacile
(Slika 25B). lako su se provodljivost puci i stopa fotosinteze tada ve¢ oporavile u DH tretmanu,
Pliotal nije pokazivao istovremeni oporavak. Slican odziv zabiljezili su Jia i dr. (2020), koji su
primijetili da je oporavak Plita nakon suse kasnio za oporavkom provodljivosti pudi, §to se
pripisuje sporijem oporavku mezofilne provodljivosti. Flexas i dr. (2004) takoder su pokazali
da se provodljivost puéi i fotosinteza mogu brzo oporaviti nakon navodnjavanja, dok je
oporavak mezofilne provodljivosti kasnio zbog utjecaja strukture lista i biokemijskih procesa.
Sporiji oporavak Plita moze ukazivati na potrebu za duzim razdobljem oporavka zbog
oStecenja nastalih tijekom suse, ukljucujuci obnovu enzima i strukturnih komponenti potrebnih
za asimilaciju COz (Chaves i dr., 2009). U post-susnoj fazi, nakon potpunog oporavka stope
fotosinteze, zabiljezen je porast stope fotosinteze kod neredovito navodnjavanih sadnica u
usporedbi s redovito navodnjavanim sadnicama (Slika 23). Sli¢an porast stope fotosinteze
nakon oporavka koji su prethodno opisali Ouyang i dr. (2021) za hrast kitnjak, a Arend i dr.
(2016) te Pflug 1 dr. (2018) za obi¢nu bukvu, moze pomo¢i biljkama da nadoknade gubitke
fotosintetske aktivnosti tijekom suse, a takoder moze produziti vegetacijsku sezonu i1 povecati
ukupnu produktivnost (Arend i dr., 2016). Postoje naznake da stabla zadrzavaju "sjecanje" na
susu u smislu prekomjerne kompenzacije fotosinteze ili odgodene jesenje razgradnje klorofila.
Ovo "sjecanje" na suSu moze se o€itovati u pojacanoj fotosintetskoj aktivnosti ili odgodenom
opadanju liS¢a u jesen, Sto ukazuje na to da stres ostavlja trag na fiziologiju stabala ¢ak 1 nakon
prestanka suSnog razdoblja. U ovom istraZivanju razdoblje povecane A kod DH i DL sadnica
trajalo je samo tri tjedna, Sto je ocito bilo dovoljno vremena s obzirom na prethodno
kratkotrajnu suSu, pod pretpostavkom da biljke nadoknaduju tocno onoliko fotosinteze koliko
je propusteno. Mehanizmi koji poti¢u opazenu kompenzacijsku reakciju fotosinteze nakon susSe
ostaju spekulativni, ali mozemo pretpostaviti da inherentni faktori u lis¢u igraju odredenu ulogu
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(Arend 1 dr., 2016). Naime, list ima karakteristiCan sezonski vijek trajanja fotosintetske
aktivnosti nakon kojeg se fotosintetska aktivnost smanjuje i zapo€inje senescencija ¢ak i kada
su uvjeti okolisa jo$ uvijek povoljni (Quirino i dr., 2000; Wilson i dr., 2001; Grassi i Magnani,
2005; Arend i dr., 2013 a). To znaci da list ima unaprijed odreden obrazac sezonskog starenja i
odumiranja, neovisno o trenutnim uvjetima okolisa. Stoga je moguce da je pojacana
fotosintetska aktivnost nakon suse zapravo odraz kompenzacijskog mehanizma koji produzuje

fotosintetsku aktivnost lista u nepovoljnim uvjetima, kako bi se nadoknadio prethodni gubitak.

6.5. Utjecaj suse i gnojidbe na rast i produkciju biomase bukovih sadnica

Otpornost drveca na suSu Cesto ukljuc¢uje sposobnost obnove rasta nakon stresnog
razdoblja, pri ¢emu biljke mogu prioritetno alocirati resurse u odrzavanje kljucnih struktura
poput visine i promjera vrata korijena, dok produkcija biomase moze biti sekundarna
(Martinez-Vilalta i dr., 2016; Yang i dr., 2022). U ovom istrazivanju, sadnice bukve iz svih
tretmana pokazale su slican visinski (Slika 26C) 1 debljinski prirast (Slika 27C) na kraju
vegetacijskog razdoblja, dok je susa znacajno smanjila produkciju biomase sadnica (Tablica
11).

Smanjen rast nakon suse ne znac¢i nuzno da je doSlo do dugotrajnijih ogranic¢enja rasta,
veé moze biti odraz prilagodbe provodnog sustava, ¢ime se povecava otpornost na susu (Gessler
i dr., 2020). Istrazivanja su pokazala da su sporije rastu¢a stabla manje sklona kavitaciji i
smrtnosti od stabala brze rastucih vrsta (Jansen i dr., 2013; Gessler i dr., 2018; Blintgen i dfr.,
2019). Ova opazanja sugeriraju da bi sporiji rast mogao biti evolucijski odgovor koji
omogucava drvecu da se bolje prilagodi susnim uvjetima (Tomasella i dr., 2019).

Negativan ucinak suse na biomasu nadzemnih i podzemnih organa, kao i njezin
pozitivan u¢inak na alometrijske odnose rasta i/ili produkcije biomase podzemnih u odnosu na
nadzemne organa (Tablica 12), u skladu je s rezultatima prethodnih istrazivanja na obi¢noj
bukvi (van Hees, 1996; Rose i dr., 2009; Zang i dr., 2021).

Prema istrazivanju Brunner i dr. (2015), takav odziv biljaka na suSu povezan je s
optimizacijom usvajanja vode i istovremenim minimiziranjem gubitka vode putem
transpiracije. Neredovito navodnjavane sadnice (u DH i DL tretmanu) imale su veéi udio
podzemne biomase, posebno krupnog korijena, u usporedbi s redovito navodnjavanim
sadnicama (u WH i WL tretmanu) (Slika 28). Prethodna istrazivanja pokazala su da umjerena
susa sli¢na kao Sto je bila u ovom istraZzivanju, moZe potaknuti povecanje biomase sitnog

korijenja, Sto dodatno doprinosi prilagodbi biljaka na uvjete smanjene dostupnosti vode
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(Leuschner i dr. 2001; Zang i dr. 2014; Brunner i dr. 2015). Ovi rezultati mogu se objasniti
prilagodbom biljaka na su$ne uvjete. Naime, mehanizmi preusmjeravanja novonastalog
asimiliranog ugljika u zalihe, umjesto u rast, te prioritetni transport hraniva i asimilata prema
korijenju, igraju kljuénu ulogu u oporavku nakon suse (Hagedorn i dr., 2016). Ovu obrambenu
strategiju, koja smanjuje kratkoro¢nu produktivnost kako bi optimizirala dugoro¢no
prezivljavanje, dokazali su i Galiano i dr. (2017), koji su pokazali da biljke nakon prestanka
suSe prioritetno usmjeravaju nove asimilate u skladiSne organe, umjesto u rast novih organa.
Omjer podzemne i1 nadzemne biomase smatra se vaznom znacajkom za toleranciju na buduce
suse (Gessler i dr., 2016). Prethodna istrazivanja naglasavala su povecanu osjetljivost obi¢ne
bukve na susu uslijed gnojidbe, prvenstveno zbog smanjenog omjera podzemnog i nadzemnog
dijelabiljaka (Dziedek i dr., 2016; Yang i dr., 2022). Medutim, provedeno istrazivanje pokazuje
suprotno, sugeriraju¢i da gnojidba moZze imati pozitivan uc¢inak na prilagodbu biljaka na susne
uvjete.

Neredovito navodnjavane sadnice tretirane s niskom dozom gnojidbe imale su znacajno
vi§i BGB/AGB i FRB/LB u odnosu na sadnice u svim drugim tretmanima (Tablica 12), Sto
sugerira da bi niska doza gnojidbe mogla imati pozitivan utjecaj na otpornost na susu. U ovom
istrazivanju, visoka doza gnojidbe znacajno je potaknula produkciju biomase lis¢a kod bukovih
sadnica, neovisno o rezimu navodnjavanja (Tablica 11). Ova poveéana produkcija biomase
lis¢a mogla bi biti povezana s vi§im koncentracijama dusika (Slika 7C) i kalija u lis¢u (Slika
9C). Prethodna istrazivanja pokazala su da gnojidba dusikom dovodi do poveéanja nadzemne
biomase, $to rezultira visim omjerom nadzemne i podzemne biomase (Thomas i Hilker, 2000;
Meyer-Grinefeldt i dr., 2015). U sumskim ekosustavima, dostupnost kalija povezana je s
produktivnos¢u, pri ¢emu istraZivanja pokazuju da vece koncentracije kalija mogu povecati
biomasu lis¢a i ukupni rast stabala (Cornut i dr., 2023). Nadalje, primjena kalijevih gnojiva
pokazala se u¢inkovitom u pobolj$anju akumulacije biomase kod razlicitih biljaka (Okba i dr.,
2021; Manu i dr., 2022; Marquez-Prieto i dr., 2022). Stoga je hipoteza ovog istrazivanja da ¢e
visoka doza gnojiva povisiti koncentracije 1 ublazati negativan utjecaj suse na rast bukovih
sadnica potvrdena, ali jedino za produkciju biomase lisca.

Medutim, povecanje biomase lis¢a uslijed gnojidbe dusikom (Hogberg i dr., 1993) moze
takoder rezultirati veCom potrosnjom vode, ¢ime se povecava osjetljivost biljaka na susni stres
(Nilsen, 1995; Meyer-Grunefeldt i dr., 2015). U ovom istrazivanju osim ne$to nize stope
fotosinteze u susnom razdoblju, nije zabiljezena povecana osjetljivost na susSu povezana s

boljom opskrbljenosti lis¢a dusikom.
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7. ZAKLJUCCI

Na temelju postavljenih hipoteza i ciljeva, kao i rezultata istrazivanja utjecaja suse,
gnojidbe i njihove interakcije na stanje ishrane (promatrane kroz koncentraciju biogenih
makroelemenata u liS¢u i sadrzaje biogenih makroelemenata u 1iS¢u, stabljici i korijenju),

fotosintezu i rast bukovih sadnica, mozemo donijeti sljedece zakljucke:

1. Tijekom susnog razdoblja, susa je negativno utjecala na koncentraciju fosfora i magnezija u
lis¢u bukovih sadnica, dok je visoka doza gnojiva pozitivno utjecala na koncentraciju dusika i
kalija. Interakcija suSe i gnojidbe nije imala znaCajan utjecaj na koncentraciju biogenih
elemenata u liS¢u, Sto znaci da tijekom suSnog razdoblja visoka doza gnojiva nije ublazila niti
je niska doza gnojiva dodatno naglasila negativan utjecaj susSe na koncentracije biogenih

elemenata u liS¢u bukovih sadnica.

2. Tijekom post-susnog razdoblja, susa nije znacajno utjecala na koncentracije promatranih
biogenih elementa u lis¢u, dok je visoka doza gnojiva zna¢ajno povecala koncentracije dusika,
kalija i kalcija u lis¢u bukovih sadnica. Znacajan utjecaj interakcije suSe i gnojidbe tijekom
post-susnog razdoblja ukazuje da je visoka doza gnojiva rezultirala znacajnim smanjenjem
koncentracija magnezija u liS¢u redovito navodnjavanih sadnica, $to nije primjeceno kod

neredovito navodnjavanih sadnica.

3. Susa je znacajno smanjila sadrzaj svih biogenih elemenata u lis¢u i stabljici. lzuzetak je
sadrzaj magnezija u stabljici, koji je bio podjednak kod redovito i neredovito navodnjavanih
sadnica. Na sadrzaje biogenih elemenata u korijenju susa nije imala tako negativan utjecaj, Koji
se znacajno odrazio samo na fosfor i kalcij u krupnom i magnezij u sithom korijenju. Visoka
doza gnojiva pozitivno je utjecala na sadrzaj veéine elemenata u stabljici, kKrupnom i sitnom
korijenju, s izuzetkom kalcija u sithom korijenju, koji je bio podjednak pri visokoj i niskoj dozi
gnojiva. Visoka doza gnojiva znacajno je povecala sadrzaj duSika i kalija u lis¢u, dok su sadrzaji
fosfora, kalcija i magnezija bili podjednaki pri obje doze gnojidbe. Znacajan utjecaj interakcije
suse i gnojidbe na sadrzaje dusika i kalija u lis¢u pokazuje da se njihovi sadrzaji u lis¢u smanjuju
pri niskoj dozi gnojiva neovisno o redovitom navodnjavanju, dok visoka doza gnojiva povec¢ava
sadrzaj kalija u lis¢u bez obzira na neredovito navodnjavanje.

4. Tijekom susnog razdoblja, susa nije znacajno snizila koncentracije fotosintetskih pigmenata,
dok je visoka doza gnojiva znacajno povecala koncentracije klorofila b, ukupnih klorofila i
karotenoida. Interakcija suSe 1 gnojidbe pokazala je da visoka doza gnojiva rezultira nesto viSim
koncentracijama ukupnih klorofila i karotenoida u neredovito navodnjavanim sadnicama u

usporedbi s redovito navodnjavanim sadnicama.

91



5. Tijekom post-susnog razdoblja, ni susa ni interakcija suse i gnojidbe nisu imale znac¢ajan
utjecaj na koncentracije fotosintetskih pigmenata, dok je visoka doza gnojiva zna¢ajno povecala
koncentracije klorofila a, klorofila b i ukupnih klorofila.

6. Tijekom susnog razdoblja, susa je imala znacajan negativan utjecaj na stopu asimilacije CO2
bukovih sadnica, dok gnojidba nije imala znacajan utjecaj na njihovu stopu asimilacije CO».
Ipak, visoka doza gnojidbe ublazila je pad asimilacije CO2 kod neredovito navodnjavanih

sadnica u odnosu na redovito navodnjavane sadnice.

7. Tijekom post-susnog razdoblja, prethodno inducirana susa i dalje je imala negativan, a visoka
doza gnojiva pozitivan utjecaj na stopu asimilacije CO2 bukovih sadnica. Stopa asimilacije CO>
kod bukovih sadnica gnojenih s visokom u odnosu na nisku dozu gnojiva bila znacajno visa,
neovisno o navodnjavanju. Prema tome, visoka doza gnojiva tijekom post-susnog razdoblja
dodatno je stimulirala stopu asimilacije CO2 kod sadnica koje su prethodno bile izloZene susi,

odnosno kod neredovito navodnjavanih sadnica.

8. Tijekom susnog razdoblja, susa je imala zna¢ajan negativan utjecaj na ukupnu fotosintetsku
uc¢inkovitost bukovih sadnica, dok je visoka doza gnojiva pokazala znacajan pozitivan utjecaj
na ukupnu fotosintetsku uc¢inkovitost bukovih sadnica. Unato¢ izostanku znacajnog utjecaja
interakcije suse i gnojidbe na ukupnu fotosintetsku uéinkovitost bukovih sadnica gnojenih s
visokom u odnosu na nisku dozu gnojiva bila zna¢ajno visa bez obzira na navodnjavanje. Prema
tome, ¢ini se da je visoka doza gnojiva do odredene mjere ublazila negativan utjecaj suse na
ukupnu fotosintetsku u¢inkovitost neredovito navodnjavanih bukovih sadnica tijekom susnog

razdoblja.

9. Tijekom post-susnog razdoblja, prethodno inducirana su$a i dalje je imala negativan, a visoka
doza gnojiva pozitivan utjecaj na ukupnu fotosintetsku ucinkovitost. Znacajan utjecaj
interakcije suse i gnojidbe otkriva da je ukupna fotosintetska ué¢inkovitost kod bukovih sadnica
gnojenih s visokom u odnosu na nisku dozu gnojiva bila znacajno visa, kako pod utjecajem
redovitog tako i pod utjecajem neredovitog navodnjavanja. Prema tome, visoka doza gnojiva
tijekom post-susnog razdoblja imala je pozitivan utjecaj na ukupnu fotosintetsku uc¢inkovitost
sadnica koje su prethodno bile izloZene susi, odnosno kod neredovito navodnjavanih sadnica.

10. Visinski prirast bio je negativno utjecan samo susom, dok gnojidba i interakcija suse i
gnojidbe nisu imale znacajan utjecaj. Debljinski prirast nije bio znacajno utjecan ni suSom ni
gnojidbom kao ni njihovom interakcijom. Prema tome, visoka doza gnojiva nije ublazila niti je
niska doza gnojiva dodatno naglasila negativan utjecaj suSe na visinski i/ili debljinski prirast

bukovih sadnica.

92



11. Susa je znacajno smanjila produkciju biomase, dok je visoka doza gnojiva znacajno
povecala produkciju biomase. Izuzetak je biomasa sitnog korijena ¢ija produkcija je bila
podjednaka pod utjecajem visoke i niske doze gnojiva. Znacajan utjecaj interakcije suSe i
gnojidbe na biomasu lis¢a pokazuje da je visoka doza gnojidbe pomogla ublaziti negativan
utjecaj suse na produkciju biomase lis¢a.

12. Alometrijski odnosi produkcije biomase podzemnih i nadzemnih organa bili su zna¢ajno
utjecani susom i gnojidbom. Neredovito navodnjavane sadnice ulozile su veéi dio ukupne
biomase u podzemne organe, dok su redovito navodnjavane sadnice viSe biomase ulozile u
nadzemne organe. Sli¢no tome, sadnice gnojene nizom dozom gnojiva ulozile su vise biomase
u podzemne nego u nadzemne organe u usporedbi sa sadnicama gnojenim viSom dozom.
Najveca alokacija biomase u podzemne organe na racun nadzemnih zabiljezena je kod
neredovito navodnjavanih sadnica gnojenih nizom dozom gnojiva.

U kombinaciji s induciranom suSom, visoka doza gnojiva imala je pozitivan uc¢inak na
viSe fizioloskih i morfoloskih varijabli bukovih sadnica tijekom susnog i post-susnog razdoblja.
Povecane koncentracije duSika i kalija u li§¢u, kao i ukupnih klorofila, bile su znacajno vise
kod sadnica tretiranih visokom dozom gnojiva u usporedbi s onima tretiranim niskom dozom.
Iako visoka doza gnojiva nije u potpunosti eliminirala negativne uc¢inke suse na parametre poput
provodljivosti puci (gs), intercelularne koncentracije CO2 (ci) i stope asimilacije CO2 (A),
doprinijela je brzem oporavku nakon zavrsetka suse, §to je rezultiralo veCom fotosintetskom
uéinkovito$¢u (Fv/Fm i Plita)) U post-susnom razdoblju. Osim toga, visoka doza gnojiva
povecala je sadrzaje kalija u lis¢u, dusika u stabljici i fosfora stabljici i krupnom korijenu
sadnica izloZenih susi, dok su sadnice tretirane niskom dozom gnojiva imale manje sadrZaje tih
elemenata. lako je visoka doza gnojidbe pridonijela vecoj lisnoj biomasi, alokacija biomase
pokazala je smanjenje omjera podzemne i nadzemne biomase (BGB/AGB) te omjera fine
korijenske biomase prema lisnoj biomasi (FRB/LB), §to ukazuje na razlicite prioritete u rastu u
uvjetima suSe u usporedbi s nizom dozom gnojiva.

Znanja steCena ovim istraZzivanjem mogu posluZiti za razvijanje strategija gospodarenja
Sumama kojima bi se ublazio negativan utjecaj suse na Sumske ekosustave, pogotovo u
kontekstu pomladivanja Suma. Ovo istrazivanje moze doprinijeti i optimizaciji gnojidbenih
praksi u rasadnickoj proizvodnji, ¢ime se osigurava poboljSan rast i razvoj sadnica nakon
presadnje na su$na stanista ¢ija su tla siromasna hranivima. Rezultati ovog istrazivanja takoder

pruzaju osnovu za buduca istrazivanja utjecaja suse na razlicite vrste Sumskog drveca, §to bi
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trebalo doprinijeti boljem razumijevanju medusobnih interakcija Sumskog drvec¢a i njegova

staniSta u kontekstu sveprisutnih klimatskih promjena.
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9. PRILOZI

PRILOG 1. Visine (H) i promjeri vrata korijena (D) sadnica obi¢ne bukve mjereni na pocetku i na
kraju istrazivanja. Prikazane su srednje vrijednosti + standardne pogreske, a razlicita slova oznacuju

znacajne razlike izmedu tretmana prema Tukey post hoc testu.

WH DH WL DL
H pocetak (CM) 50.09+1.9a 44.62+2.4a 49.56+2.0a 43.58+2.0a
H kraj (cM) 74.44+0.7a 58.15+1.8b 70.75+2.1a 58.02+1.2b
D pogetak (Mm) 8.90+0.2a 7.89+0.3b 8.23+0.3ab 7.47+0.2b
D kraj (Mm) 13.85+0.3a 12.62+0.5ab 12.89+0.3ab 11.56+0.3b
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PRILOG 2. Masa suhog uzorka 100 listova bukovih sadnica pod utjecajem: redovitog (W) i neredovitog
(D) navodnjavanja, (A), visoke (H) i niske (L) doze gnojiva (B), te interakcije navodnjavanja i doze
gnojiva u tretmanima: WH - redovito navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, DH - neredovito
navodnjavanje uz visoku dozu gnojiva, WL - redovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva i DL -
neredovito navodnjavanje uz nisku dozu gnojiva (C) prije suse (u pred-susnom), za Vvrijeme suse
(susnom) i nakon suse (post-susnom razdoblju). Pravokutni dijagrami (box plot) prikazuju medijan
(srediSnja crta), interkvartilni raspon (gornji i donji rub predstavljaju gornji i donji kvartil), linije izvan
pravokutnika prikazuju raspon podataka unutar 1.5 interkvartilnog raspona, odnosno minimum i
maksimum, dok crne tocke oznacavaju netipicne vrijednosti (outliere). Statisticki znacajne razlike
prikazane su prema Tukey post-hoc testu, oznacene su malim slovima (a, b, c¢). Isto slovo oznacava
nepostojanje znacajnih razlika izmedu tretmana unutar pojedinog razdoblja.
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