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Sazetak

Hrast luznjak Quercus robur L.) gospodarski

ku

ekoloski jedna je od naSih najvaznijih vrsta. Od

iznimne je vaznosti razumijevanje fizioloskpg

aspekta navedene vrste zbog odabira adekvatnog

naina gospodarenja. Trenutna situacija na globa

razini je podizanje temperature i opadanje dioé

oborina, a na lokalnoj razini hrast luznjak patogh

pada razine podzemnih voda i sveesitalijih

Inoj

temperaturnih ekstrema i suSa. Cilj ovog rada je

upravo istraziti u kojoj mjeri suSa WE na
fotosintetsku aktivnost, a time i na fizioloSko rg&a
stabala. Eksperimentu je podvrgnuto Sest europ
populacija hrasta luznjaka (Estonija, Litva, Pkdjs

Madarska, Hrvatska i Italija).
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1. UvOD

1.1. Morfologija hrasta luznjaka

Hrast luznjak je listopadno drvo sjevernog umjerepojasa koje pripada razredu
Magnoliophyta, redu Fagales, porodici Fagaceae, potporodici Quercoideae i rodu
Quercus (Trinajstic 1988). Raste kao stablo visine 30-40 (50) met@r@mjera do 2,5 m.
KroSnja je Siroka, nepravilna i dobro razgranatara&Kje u mladosti glatka, kasnije
uzduzno ispucala, u starosti debela i do 10 cmpzza ispucala dubljim (3-4 cm), a
popre&no plitkim brazdama. Korijenov sustav je jako rgwisa zilom sfanicom koja
prodire u dubinu po nekoliko metara, atho korijenje se prostire znatno u Sirinu. Zbog

toga luznjak dobro podnosi vjetrove (FrarijSkvorc 2010).

Odrasli listovi su duboko i nepravilno urezani, maicju sasvim goli, dugi do 20
cm, a Siroki do 10 cm. Listowiesto nose po dvije uske (aurikuli) pri bazi i gaiosu
sjede€i na debelim i kratkim (2-10 mm) peteljkama. Mlaidibojci su srebrnkasti s

narartasto-sméim ovalnim pupovima.

Hrast luznjak je jednodomna billka koja se opraSyetrom, a lista i cvjeta u
proljece, tijekom travnja i svibnja. MusSki cvjetovi skugfji su u produzenim resama
dugim 2-5 cm. Zenski cvjetovi odvojeni su od musfédnodomna biljka s jednospolnim
cvjetovima), pojedinéni ili u resama do pet. Plod je zir (jednosjememaho bez
endosperma), dugak 1,5-5 cm i nd&e&e sjede u parovima na zajetkim stapkama
dugim 1,5-4 cm, koje su uvije puno duze od peteljgtova. Ovoj Zira je gladak s

pustenastim ljuskama. Dozrijeva u rujnu i listop@Nikoli¢ i Kovati¢ 2008).

1.2. EkoloSke zn@jke hrasta luznjaka

Za idealan razvoj zahtijeva duboka, plodna, gliteovii pjeskovita tla s visokom
razinom podzemne vode (vlazna stanisSta) u nizingkitek blago brezuljkastim krajevima
(Nikoli¢ i Kovagi¢ 2008). Arealom se rasprostirgitavoj Europi, Maloj Aziji i Kavkazu.
Prirodna staniSta hrasta luZznjaka u Hrvatskoj $&zeana priblizno 200 000 ha u dolinama
velikih rijeka i njihovih pritoka, kao Sto su SavByrava, Kupa, Dunav i dr. U tim se

podriejima osobito iséu veliki Sumski kompleksi, npr. speanski, pokupski éesmanski,



Sume u parku prirode Lonjsko polje, RepaS u Podraviastke i donjomiholjgke te
slatinske Sume. U njima luznjak tvori dvije temeljsumske zajednice: Sumu hrasta
luznjaka i velike Zutilovke Genisto elatae-Quercetum roboris) i Sumu hrasta luznjaka s

obi¢cnim grabom Carpino betuli-Quercetum roboris) (Vukeli¢ 2012).

Suma hrasta luznjaka i velike Zutilovkepijeva iznad poplavnih vrbovo-topolovih
Suma i iznad m&varnih Suma crne johe i poljskog jasena. Tererkajana raste su danas
rijetko periodéno poplavljeni, a poplava traje Keavrijeme, ili su izvan poplave, ali joS
uvijek na vrlo vlaznim i mokrim staniStima s povreno stajgom povrSinskom vodom.
Zajednica se nalazi na mineralno<twarnom, slabije ili jae kiselom tlu i na
pseudoglejnom, odnosno podzolastom, slabo kiselomeditralnom tlu. U sloju drea
prevladava hrast luznjak, no znatan udio u sasteyastimgno i do 40%, zauzimaju
poljski jasen, crna joha, nizinski brijest, vezna&i bijela topola, te mjestimice ¢karice.
Sloj grmlja je takder bujan i razonovrstan, a pokrovnost iznosi 10-5@%avne vrste sloja
grmlja suGenista tinctoria ssp.elata, Crataegus laevigata, C. monogyna, Prunus spinosa,
Rubus sp. i druge. Sloj prizemnog k&8 ima pokrovnost 80-100% i osobito je bujan u
proljece nakon poplavaQarex remota, C. strigosa, Rumex sanguineus i dr.). Ovu
zajednicu ra8anilo je viSe autora (Horvat 1983, Glava961, Raus 1975) te su opisane
cetiri subasocijacije (Vukedi2012).

U Sumi hrasta luznjaka s ébhim grabomtlo nije izvrgnuto poplavi, ali je ono zimi

zasteno vodom. Ona se javlja na ocjeditim terenima kaojim@utim dovoljno svjezi.
Razvijena je na gredama, na pseudoglejnom, odnostroolastom tlu koje je slabo kiselo
do neutralno. Ova se Suma razlikuje znatno od &kije Sume s velikom Zutilovkom po
svom flornom sastavu. U sloju diége osim luznjaka, nalazimo prvenstveno grab, zatim
klen, malolisnu lipu i divlju treSnju. Sloj grmlj@ siromasan vrstama. Ova je asocijacija

takader raglanjena n&etiri subasocijacije (Vukeli2012).

Zbog recentnih velikih hidromelioracijskih zahvatgadnji nasipa za obranu od
poplava, prometnica, umjetnih vodotoka, kanaladadnju i slénih radova, vodni rezimi
na staniStu hrasta luznjaka znatno su se promijédékako, i u sinergiji s klimatskim
promjenama, sve duzim i sve toplijim susnim razjfimial i s izraZzenim klimatoloSkim
ekstremima, zadekivati je da je promjena ekoloskih uvjeta za hhashjak jos izrazenija.
Dolazi do pada podzemnih voda, ¢epitog isuSivanja tla, a potom i do fizioloSkog



slabljenja, dolaska sekundarnih nametnika, botedton&no odumiranja pojedinih stabala
ili dijelova Suma. Zbog toga je vazno istrazithvatiti efekte susnog stresa.

1.3. Uloga i zn&aj vode u billkama

Unata@ tome Sto je voda jedan od &&Kih i najrasprostranjenijih spojeva na
Zemljinoj povrSini, ona je ujedno i nagjalimitirajuci faktor biljne proizvodnje. Obilne i
ucestale oborine glavni su preduvjet za bujnu vegetaclok se na podtjima s
dugotrajnim ljetnim suSama mogu razvijati samonjawei i nisko raslinje, budii da nema
uvjeta za rast dréa. Idwi stupanj smanjivanja dostupnosti vode dovodi dgay®
pustinja i polupustinja s oskudnim biljnim i Zivoggkim svijetom. Razlog toliko velikom
globalnom ekoloskom zganju vode proizlazi iz njene uloge u fiziologijiuBui da se
biljke najvetim dijelom sastoje od vode=90%), adekvatna opskrbljenost biljke vodom je
klju¢ni ¢cimbenik koji omoguduje uspjeSan rast i razvoj biljke. Da bi se to st voda

obavlja sljedée funkcije:

* Sluzi kao otapalo, tvoée otopine u kojima je mode odvijanje brojnih
metabolékih procesa,

» Sluzi kao transportno sredstvo (prenosi produkiesiateze, mineralna hranjiva
fitohormone i sl.),

* Ovlazuje stariine stjenke i omodwje njihovu propusnost,

» Osigurava turgor (podupire neodrvenjene dijelovgeca na rast stanica,

otvaranje i zatvaranje pui dr.).

Voda je u biljci prisutna u tri oblika; (1) slobaaliii transpiracijskavoda koja struiji

od korijena preko stabljike do &&, gdje isparava. Ona sluzi za reguliranje tempegat
transport hranjivih tvari i asimilata, odrzavanjgrgora te kao otapalo za organske i
anorganske tvari. (2) Imbibicionaoda nalazi se u ispunjava kapilarne prostore i
adsorbirana je na povrSini organela, staoj stjenci, molekulama i ionima. Uzrokuje
bubrenje i aktivaciju enzima. Tdieoblik je (3) metabotika voda i ona je kemijski vezana

u organskim spojevima (Skvorc i sur. 2013).



1.4. Fiziologija vodnog stresa

Stres je stanje promjene uvjeta koji Zmao odstupaju od optimalnih uvjeta za rast
i razvoj biljaka, a izazivaju reakcije i promjengukturnih i funkcionalnih procesa na
razini cijelog organizma. Stres se moze opisati &&mje u kojem inicijalni nepovoljni
utjecaj dovodi do destabilizacije funkcije i proaestanice. Nakon toga, ovisno o
intenzitetu i dinamici djelovanja mogu uslijeditirgeesi normalizacije stanja dak
poveanja rezistentnosti biljke. Ukoliko se premasi geartolerantnosti biljke na stres i ne

postigne se kapacitet adaptacije dolazi do trapftgenja i smrti (Skvorc i sur. 2013).

Razlkiti okolisni ¢imbenici pokazuju stresnic¢inak u razléitom vremenskom
razdoblju. Tako npr. promjena temperature postdjessa nakon nekoliko minuta,
nedostatak ili viSak vode u tlu nakon nekoliko ddngedana, a manjak nekih mineralnih
tvari nakon nekoliko mjeseci. Odgovori na réité stresovetesto se preklapaju. Tako su
npr. odgovori na susu, visoku koncentraciju sotiuj poviSenu temperaturu i hladino
povezani s problemom raspolaganja vodom. Zbog segelaganjem jednom tipu stresa
moze inducirati odi@eni stupanj tolerancije na druge tipove stresa gR&vKozlina
2003).

1.4.1.Pasivni mehanizmi otpornosti na susu

Biljke su kroz evolucijsku povijest razvile rasite prilagodbe i mehanizme kako bi
ublazile ili eliminirale Stetan utjecaj susnog sae Poikilohidritne billke se mogu bez
posljedica osusSiti i razdoblja suSe prezivljavajulatentnom stanju. U tu skupinu
organizama spadaju mnogi talofiti, liSajevi, mamayi alge, bakterije, te miceliji nekih
gljiva. | u kormofita postoje strukture otporne isaSivanje, npr. sjemenke, pelud, spore i,
u nekim sldajevima, list i stabljika (Pevalek-Kozlina 2003)adhlje, joS su tri glavna
mehanizma za povanje otpornosti i tolerantnosti na susu, a to 4):njehanizam za

izbjegavanje sus@morfoloSka pojava kod nekih biljaka da zavrsej @wotni ciklus prije

pocetka susnog razdoblja), (2) mehanizam za smangafj@racije(podrazumijeva nisku

metaboléku aktivnost, usporeni rast te visoki vodni potgci turgor. To se dogka
uslijed progresivhog zatvaranja gus ciljlem smanjivanja transpiracije, a time i
dehidracije. Pevalek-Kozlina (2003) u ovaj mehamizas uvrStava sposobnost tkiva da

zadrzi vlagu, odnosno sposobnost skladiStenja Vet npr. u kaktusa ili sukulenata.) te



(3) mehanizam za tolerantnost na dehidra¢gmoguiuje biljkama obavljanje zivotnih

funkcija i u stanju dehidriranosti. To se posto@maiu osmotske regulacije - smanjenja
osmotskog potencijala u stanici zbog aktivhog n#kom odrelenih osmolita tijekom
smanjenog vodnog potencijala u listu. Aktivha aklanija raznih osmolita u stanicama
omoguuje da se procesi koji ovise o turgoru nastave el@mjere i u stresnim uvjetima
(KereSa i sur. 2008)).

1.4.2. Aktivnha obrana od suSe

Vodni stres djeluje na brojne fizioloSke procesenajraniji odgovor biljke na stres
je vise biofiztke nego kemijske prirode. Naime, smanjivanjem sgdrkode u biljci
stanice se smeZuraju, a stana stjenka se opusta. To dovodi do smanjenja tarddizak
hidrostatski tlak ili turgor inhibira po¢anje stanica, Sto nadalje usporava gange
listova. Preko manje povrsine lista transpiracijpengubi manje vode i to predstavlja prvu
liniju obrane od suSe. Ukupna povrsSina lista maegrantiti i posredno, smanjivanjem
broja i stope rasta bnih izdanaka, a u staju da je vodni stres nastupio nakon razvijanja

pune lisne povrsSine, biljka moze odbaciti list.

Blagi nedostatak vode djeluje i na razvitak korjeog sustava. Odnosom korijen-
izdanak upravlja funkcionalna ravnoteza izime primanja vode i fotosinteze.
Pojednostavljeno: izdanak raste dok ga korijen dpgle vodom, a korijen raste sve dok
prima produkte fotosinteze. Smanjeno primanje wattebrzo djeluje na rast izdanka, dok
na fotosintetsku aktivnost djeluje slabije. To &nda izdanak zahtijeva manje ugljika i
energije pa se visak asimilata preusmjerava uéwgjdje se koristi za p@ani rast. Rast
korijena u dublje i vlaznije dijelove tla drugaljeija obrane protiv suSe (Pevalek-Kozlina
2003). Prema M. Farooq i sur. (2009), biljke izqubceBrassicaceae uslijed progresivnog
vodnog stresa stvaraju kratke, tuberizirane kooyenizdanke bez dteca koji mogu
izdrzati duga razdoblja suSe u latentnom stanjikkoNaehidracije iz njih moze izrasti novi

funkcionalni korijenov sustav.

Trecu liniju obrane od suSe predstavlja zatvarani@ pwvjetima brzog nastupanja
vodnog stresa. SadrZaj vode u tlu ¢djena zatvaranje Bu preko signalnih molekula
fitohormona apscizinske kiseline koja se sintatizirkorijenu u sléaju smanjenja sadrzaja

vode. Apscizinska kiselina ksilemom dolazi do starzapornica gdje povanje sadrzaja



apscizinske kiseline prekida ulazak iona kalija,d@vodi do smanjena turgora i zatvaranja
pwi. Osim toga u uvjetima suSe smanjuje se pH voda ksilemom dolazi do mezofila
lista Sto dovodi do oslokdanja apscizinske kiseline koja &esto nalazi imobilizirana u

kloroplastima (Skvorc i sur. 2013).

Kako se tlo susSi, njegov vodni potencija postaje segativniji. Jedini n@n da
biljke nastave primati vodu jest da njihov vodniteamijal bude joS negativniji. Proces
kojim se to postize naziva se osmotska prilagodbdakle, osmotska prilagodba je

nakupljanje otopljenih tvari (osmotski aktivnih reklla i iona) u stanici sa svrhom
smanjivanja vodnog potencija, a bez popratnog swama turgora. Akumulacija iona
tijekom osmotske prilagodbe zbiva se unutar vakyetevisoke koncentracije iona u
citoplazmi inhibiraju odréene enzime. U citoplazmi se potom moraju nakupljzi
kompatibilne otopljene tvari ili kompatibilni osnitblkako bi se odrzala ravnoteza vodnog
potencijala izméu vakuole i ostatka stanice. Osmotska prilagodisijease sporo — kao
odgovor na dehidrataciju tkiva. Sinteza ovih tvprii u adaptaciji biljaka na uvjete
poveanog saliniteta u tlu (Pevalek-Kozlina 2003). M.rdem (2009) navodi da su
osmotski aktivne tvari koje potpomazu osmotskdpgdbi topivi Séeri, S€erni alkoholi,

prolin, glicin-betain, organske kiseline, ioni kig¢ natrija, klora, i dr.

Vodni i toplotni stres sdesto usko povezani buéiuda se list hladi isparavanjem
velikih koli¢cina vode. Stoga su prilagodbe koje hlade list néineadrugdije od
transpiracije vrlo @inkovite u cuvanju vode. Tako mali listovi imaju mali gréni sloj
zraka, Sto zna da imaju bolju toplinsku provodljivost prema atsfieri unaté smanjenoj
transpiraciji. Veliki listovi imaju deblji gradni sloj zraka i gube manje toplinske energije.
Iduca taktika je gibanje lista, odnosno mijenjanje gala ili forme lista da bi se smanjila
povrSina izlozena Sievu zr&enju; paraheliotropni listovi se okne od Sunca, a neke
trave imaju sposobnost uvijanja listova. Apsorptgglinske energije moze se ogratii
reflektiranjem svjetlosti. Tu zada imaju epikutikularni vosak na kutikuli i gusteatice
na povrsini lista koje takier reflektiraju valne duljine aktivnhe u fotosinte(evalek-
Kozlina 2003).



1.5. Utjecaj susSnog stresa na fotosintezu

Faza 1 Blagi vodni stres (g> 0.15 mol HO m? s?)

Kada se provodljivost i (gs) smanji s maksimuma do 0,15 moj®m? s?, kao
posljedica progresivhog nedostatka vode, smanjengogdljivost pui jedini je razlog
smanjenoj fotosintetskoj aktivnosti. Dinamika ndickog toka elektrona (ETR),
provodljivost mezofila za C(gn), aktivhost fotosintetskih enzima, maksimalna kuaan
efektivnost fotosustava Il (PSIl) i brzina karbd&sije (Ve may OStaju konstantni u ovoj
fazi. No, vrijednosti fotorespiracije se pdawaju uslijed sve manje koncentracije OO

kloroplastima i méustanénim prostorima.
Faza 2:Umjereni vodni stres (0,15 % g 0,05 HO m?s?)

Tijekom ove faze daljnji pad provodljivosti fugs) popr&en je zndajnim padom
provodljivosti mezofila za ugljikov dioksid {g. Nadalje, dolazi do slabog, ali zf@gnog
pada ETR-a, pienog povéanjem aktivnosti i kotiine antioksidativnin enzima. Ovakve
reakcije biljke ukazuju na to da se listovi pripagm na uvjete jakog stresa koji moze
dovesti do sekundarnog oksidacijskog stresa.

Faza 3:Jaki vodni stres (g 0,05 mol HO m? s?)

Kada @ padne ispod navedene razine, po mnogim studijotasintetski kapacitet
je narusSen. Metabdaka propadanje sastoji se od istovremene inhibgsijb fotosintetskih
enzima, smanjenjem sadrZaja proteina u klorofilar§geno djelovanje enzima Rubisco),
trajnoj Steti na fotosistemima, a to ukazuje naadlistovi prozivljavaju oksidativni stres
iI/ili dolazi do senescencije lista i remobilizacijatrijenata iz lista.

Problem utudivanja efekata susnog stresa na fotosintezu pgsetage znanstvenici
ne mogu dogovoriti oko pokazatelja koji najboljeisype ja&inu stresa (normaliziraga
referenca). U gbiljaka, kada se za normalizirgjureferencu uzme provodljivost §ygs),
postoji prilicno ogi odgovor fotosintetske aktivnosti na susu. lakongpze ovisiti 0
mnogim faktorima, ogratavajwti faktori za fotosintezu se mogu korelirati i predjeti s
obzirom na dani g (Aroca, 2012).



1.6. Fotosinteza

Zivot je proces za koji je potrebna energija, a Zemlji postoji iskljuivo
zahvaljujiei Suncu i organizmima koji mogu iskoriStavati njggcenergiju. Fotosinteza je
jedini bioloSki vazan proces u kojem se, djelovanjenergije Sweve svjetlosti,
anorganske tvari mogu pretvarati u organske spoj@ganizmi koji posjeduju tu
sposobnost nazivaju se autotrofi ili joScrige fotoautotrofi. U autotrofe spadaju i
kemoautotrofi koji koriste kemijsku energiju oslaleou u razBitim kemijskim

reakcijama za sintezu organskih spojeva.

Ugljikov dioksid je sastavni dio atmosfere, alfenprisutan u velikim kodinama.
Volumni udio iznosi svega 0,03% s tendencijom raR@una se da na Zemlji trenutno u
obliku biljaka ima oko 300 milijardi tona ugljikdok ga u atmosferi ima oko 570 milijardi
tona. GodiSnje iz atmosfere autotrofi vezu 13-2arde tona ugljika u obliku organskih
spojeva. Prema tome bi se zalihe ugljika u atmobf@o potroSile, ali postoji tzv. ciklus
ugliika. CG se vrada u atmosferu putem vulkanskih erupcija, poZarsarga Zivih bia,
procesom razgradnje organskih tvari te, u zadnjerwe sve intenzivnije, sagorijevanjem

razlicitih oblika fosilnih goriva.

Dakle, fotosinteza je fizioloSki proces u kojemere biljke iz ugljikovog dioksida
I vode, uz pomé svjetlosne energije, stvaraju organske spojevdjiKabidrate) uz

oslobatanje kisika. Pojednostavljeno se moze prikazadgtpm jednadzbom:

Svjetlosna energija

6 CG + 12 HO » 61206+ 6 QG +6 HO

Ta jednadzba jednostavan je sazetak sloZzenogasardagi se sastoji od dva
stadija:

1. svjetlosne (primarne) reakcijeu kojima se suteva energija pretvara u kemijsku

2. reakcije u tami (sekundarne reakcijeili Calvinov ciklus) u kojima se reducira

ugljikov dioksid i sintetiziraju ugljikohidrati.



1.6.1 Struktura fotosintetskog aparata

Najaktivnije fotosintetsko tkivo u viSih biljaka jmezofil lista. Stanice mezofila
mogu sadrzavati i viSe od 100 kloroplasta koji adklorofil. Kloroplasti su obavijeni
dvostrukom ovojnicom (unutarnja i vanjska) iatuekojih je me&iumembranski prostor.
Unutarnja membrana okruzuje stromu koja sadrzisdlote, kruznu DNA, topljive enzime
I tilakoide. Tilakoidi su membranske strukture kala spljoStene vigce. Nakupina takvih
struktura naziva se granum. Grana suusebno povezani membranskim strukturama koje
se nazivaju stroma-tilakoidama. Tilakoidne membraadrze brojne proteine nuzne za
fotosintezu i klorofil. Kloroplasti sadrze vilastiibNA, RNA i ribosome tako da se mnogi
proteini kloroplasta sintetiziraju u samom klorcgila(Pevalek-Kozlina 2003).

Osnovna struktura molekule klorofila je porfirinsgrsten sastavljen odetiri
pirolska prstena na kojima se nalaze t##iskupine. Klorofil a na drugom pirolskom
prstenu ima metilnu, a klorofil b aldehidnu skupiti srediStu molekule nalazi se atom
magnezija. Z&etvrti pirolski prsten vezan je alkohol fitol s B@ljikovih atoma. Fitol je
vrlo hidrofoban i odgovoran je za topivost kloreafili lipidima. Tim repom klorofil je
pricvrscen za proteine u tilakoidnim membranama.

Ostali biljni pigmenti (karotenoidi, ksantofili) aprbiraju svjetlost raalitih valnih
duljina i prenose energiju na klorofil a, koji sgl& ponasSa kao da je sam apsorbirao foton.
Razlog tomu je Sto klorofil a ima apsorpcijski sfgglkod 530-662 nm valne duljine svjetla
I na taj se nén prosiruje ukupni apsorcijski spektar.

Pigmenti se u tilakoidnim membranama nalaze u naknpa od nekoliko stotina
molekula, ali samo jedna molekula ili jedan par ekala klorofila a moze pokretati
svjetlosne reakcije. Mjesto gdje se te molekulearalnaziva se reakcijskim sredistem.
Ostale molekule pigmenata (antenske molekule) pamiena hvataju i apsorbiraju
svjetlost te prenose energiju do reakcijskog stadiReakcijsko srediSte zajedno s
antenskim kompleksom i primarnim akceptorom elakdronaziva se fotosistem. U
tilakoidnim membranama postoje dva tipa fotosistenf@tosistem I i fotosistem II.

U tilakoidnim membranama kloroplasta osim molekpigmenata nalaze se i
razliciti spojevi koji djeluju kao prenositelji elektrorigekom fotosinteze. To su citokromi,

plastokinon, plastocijanin, feredoksin i dr. (Skvosur. 2013).



1.6.2. Svjetlosne reakcije fotosinteze

U svjetlosnim reakcijama steva energija se pretvara u kemijsku. Zapravo dolazi
do prijenosa elektrona i protona izéwerazl¢itih molekularnin kompleksa smjeStenih u
tilakoidnim membranama. Taj proces nazivamo toktedb@a, a moze biti cikdki i
neciklicki.

Za odvijanje neciktikog toka elektrona klian je proces fotolize vode. Odvija se u
fotosistemu 1, a konmi produkti cijepanja vode su dva.hbna, dva elektrona i jedan
atom kisika Q. Kisik se oslobda u atmosferu kroz gy a dva protona i elektrona
sudjeluju u neciklikoj fotofosforilaciji.

(1) Visokoenergizirani elektron molekule Kklorofila reakcijskom sredistu
fotosistema Il prenosi se na molekulu primarnogeakara elektrona (NADF. Manjak
elektrona se nadokdaje fotolizom vode. (2) Elektroni se nadalje premgseko niza
spojeva koji se mogu reverzibilno oksidirati i retati do fotosistema 1. (3) Na
fotosistemu | dolazi do ekscitacije jednog elek&rdkoji prelazi na ferodeksin pa na
NADP'-reduktazu. (4) NADRreduktaza predaje elektron molekuli NADP+ te ju
stabilizira dodavanjem jednoga protona. Taj pratastao je fotolizom vode. Tako nastaje
NADPH koji odlazi u Calvinov ciklus.

Unutar tilakoida se uslijed fotolize vode stvaigak protona i oni zbog razlike u
koncentraciji spontano izlaze iz tilakoide. lzlakemz enzim ATPazu koja sintetizira
molekule ATP-a (ADP + P> ATP).

Ciklicka fotofosforilacija prisutna je samo kada ima dpamolekula NADP+ za
redukciju u NADPH. Ovaj put elektrona prisutan jedknekih eukariota i primitivnih
fotosintetskih bakterija i nije sigurno ima li kakulogu kod biljaka.

Konani produkti svjetlosnih reakcija u kojima je pohj@ma svjetlosna energija i
koji dalje odlaze u Calvinov ciklus su ATP (izvomezgije) i NADPH (izvor

visokoenergiziranih elektrona).

1.6.3. Reakcije u tami (Calvinov ciklus)

Calvinov ciklus odvija se u stromi kloroplastaphuhvaa reakcije u kojima se
ugljikov dioksid ugrduje u organske spojeve, odnosno reakcije redukCi{® do
ugljikohidrata uz upotrebu NADPH i ATP-a. Ugljik@alvinov ciklus ulazi u obliku Cg&)

a izlazi u obliku ugljikohidrata gliceraldehid-3dfata, ishodiSnog spoja za sintezu glukoze

I drugih ugljikohidrata.
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Calvinov ciklus moze se podijeliti u tri stadija:

(1) Fiksacija CO, — ciklus p@inje vezivanjem molekule COna molekulu ribuloze-1,5-
difosfata (RuBP) djelovanjem enzima RUBISCO. Takstaje nestabilni spoj od Sest
ugljikovih atoma koji se brzo hidralizira u dvijeahkekule 3-fosfoglicerata s po tri
ugljikova atoma.

(2) Redukcija CO, — 3-fosfoglicerat nastao u prvom stadiju fosforilise do 1,3-
difosfoglicerata pomiu ATP-a koji potjge iz svjetlosnih reakcija. 1,3-difosfoglicerat
se dalje reducira do gliceraldehid-3.fosfata pomndADPH.

(3) Regeneracija RuBP- dio molekula gliceraldehid-3-fosfata ovdje izlaziciklusa i
sluzi za sintezu glukoze. Ostatak molekula nastagiklus tako da se transformira
ponovno u ribulozu-1,5-difosfat koji sluzi kao akter za molekule CO2 u novom
krugu Calvinova ciklusa.

Za sintezu jedne molekule glukoze potrebne su dwvigekule gliceraldehid-3-
fosfata (3 C atoma). Dakle za jednu molekulu glekpotrebno je fiksirati Sest molekula
ugljikovog dioksida uz utroSak 18 molekula ATP-a2imolekula NADPH.
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Slika 1. Shematski prikaz Calvinovog ciklusa (Pevalek-kwez2003)
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2. CILJEVI ISTRAZIVANJA

Hrast luZznjak jedan je odajrasprostranjenijin europskih hrastova. Kao vista veliku
genetsku i fenotipsku varijabilnost i sposobnoshdseli vrlo heterogena stanista.

Cilj ovog rada je istraziti efekte ljetne suSe rezasku dinamiku intenziteta
fotosinteze, odrediti razlike izda Sest europskih provenijencija u djelovanju sude n
fotosintetsku aktivnost te testirati imaju li tezlike izmeiu provenijencija temelj u
prilagodbi na lokalne klimatske uvjete pojedinevaaijencije.
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3. MATERIJALI | METODE

3.1. Podrijetlo biljnog materijala

U jesen 2013., zirovi iz Estonije, Litve, Poljskiladarske, Italije i Hrvatske
sakupljeni su sa osam do deset nagnmiodabranih odraslih stabala hrasta luznjaka iz
prirodnih sastojina sa slobodnim opraSivanjem. kjeskupljanja sjemena rasprostiru se
kroz vrlo razltite okoliSne uvjete, s prosjieim godiSnjim temperaturama zraka u rasponu
od 6,0 do 13,2 °C. Godisnja k&iha oborina kretala se u vrijednostima od 555 d& mén,

a u vegetacijskoj sezoni od 281-515 mm. Sjemensiterijal sakupljan je na nadmorskim
visinama od 9 do 579 m.n.v. Geografska $irina paas od 42,20 do 58,2 stupnjeva SGS,
a duzina od 12,23 do 24,81 IGD.

Tablica 1 — klimatoloSki podaci pojedinih geografskih loaci

Provenijencija Broj Geo. Geo. Nadmorska | Temp. | GodiSnje Oborine
obitelji | Sirina | duzina visina oborine | (veg. sezona)

Estonija 8 58,24| 22,44 9 6,0 568,5 281,0
Litva 8 54,54 | 24,81 102 6,4 671,1 358,5
Poljska 8 51,19| 16,55 121 8,5 554,8 385,7
Madarska 10 47,47 19,21 141 10,6 559,9 368,0
Hrvatska 10 42,14| 17,09 120 10,8 793,1 515,4
Italija 9 42,20 | 12,23 579 13,2 789,7 483,5

3.2. Osnivanje pokusa i razvojni uvjeti

Sjetva Zzira obavljena je u plasie posude punjene zemljanim supstratom. U
proljece 2014., Kklijanci su predani individualno u posude od 50 litara. Posude su
napunjene prirodnim tlom iz luznjakovih Suma, a jgoprethodno homogenizirano te je
odstranjeno kamenje, &8, granje i ostalo nepoZeljno sjeme i klice. Tokgmve
vegetacijske sezone (2014.) posude sa klijancinialelrsu se na otvorenom i bile su
izlozene lokalnim okoliSnim uvjetima u rasadniku veliskog Sumarskog instituta u
Jastrebarskom (45,66 st. SGS i 15,64 st. IGD).

1. travnja 2015. dvjesto dvanaest (212) dvogodiSsiadnica hrasta luznjaka
podvrgnuto je eksperimentu u plasteniku rasadrifkkus je nastavljen u plasteniku radi
lakSeg i egzaktnijeg kontroliranja opskrbe vodomntiacije i rashldivanja. Sadnice su
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podijeljene u dvije grupe i raspadene po sléiajnom bloknom rasporedu. Svaku grupu
s&injavale su po dvije biljke iz svake familije syinovenijencija, Sto jéinilo 106 biljaka
po tretmanu, odnosno 212 biljaka ukupno u oba @atm Kontrolni tretman je redovito
zalijevan i to svaki tr@ ili ¢etvrti dan scetiri litre vode po biljci (do poljskog vodnog
kapaciteta tla) sustavom navodnjavanja ,kap po ka@“l. travnja do 22. listopada. Susni
je tretman bio izlozen susi od 1. travnja do 2png, Sto iznosi 112 dana. Dugotrajno
susno razdoblje prekinuto je ponovnim navodnjavanje trenutku kada su na 50% u
susnom tretmanu deni simptomi susnoga stresa (uvenulédigili diskoloracija li€a).
Od 22. srpnja, biljke iz oba tretmana dobivale stu ikolcinu vode sve do kraja
eksperimenta, 22. listopada 2015.

3.3. Préenje sadrzaja vlage u tlu

Za mijerenje volumnog udjela vode (SWC) koriStenalf senzora dielektme
permitivnosti (EC-5 soil water sensor, Decagon Desj Inc., Pullman, USA) instaliranih
na tri urelaja za zapisivanje podataka (ECH20, Decagon Devices Pullman, USA).
Senzori su bili postavljeni po jedan za svaku ost $Eovenijencija i u kontrolnoj i u
tretiranoj grupi, na 10-15 cm dubine u tlu.

Na kraju susnog perioda, 21. srpnja, volumni udidesu tlu mjerio se ponéa
ThetaProbe ML2x FD-Probe (Delta-T Devices, Caml#jddK) za svaku od 212 biljaka.

Prije mjerenja, senzori i sonde kalibrirani s obazirna teksturu tla (praskasta ilde

3.4. Mjerenje kapaciteta neto fotosinteze

Trenutni iznosi neto fotosinteze\)Pmjerilo se u devet navrata kroz vegetacijsku
sezonu u periodu od 10:00 do 16:00 h. Mjerenja ena na jednom listu po biljci
korist&i prijenosni urdaj za mjerenje fotosinteze LCpro+; ADC BioScentidRO07,
opremljen s nastavkom za dorziventralne listovelidnoj komori bili su konstantni
sliedetu uvjeti: koncentracija C£od 400 ppm, gusta snopa fotona od 10@@nol m?s*
| temperatura zraka od 25 °C.
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4. REZULTATI

4.1. Sadrzaj vlage u tlu

Za vrijeme trajanja eksperimenta, od 1. travnj@8olistopada, volumni udio vode
u tlu (SWC) u kontrolnom tretmanu nije pao ispoda38to predstavlja poljski vodni
kapacitet. U skupini tretiranoj susom SWC s&kivano postupno smanjivao uslijed
nedostatka vode. U svim je provenijencijama, nguksasnog perioda (21. srpnja), bio
jako blizu take trajnog venéa (u ovom sltaju 15%) i kretao se u rasponu od 15,2 do
16,7% bez statistki znatajne razlike, osim u sbaju estonske provenijencije. Srednja
vrijednost SWC-a na kraju susnog perioda kod ek®psovenijencije iznosila je 20,3% i
pokazala je statigiki znatajnu razliku.

Biljke iz suSnog tretmana iz svih provenijencija\s idu¢i dan nakon ponovnog
zalijevanja (22. srpnja) pokazale znakove brzogmgletnog oporavka SWC-a i vodnog

potencijala te postigle vrijednosti biljaka iz kosihog tretmana.

A i . Post-susni

55 | Susni period PN period

sp J€ >, >
as
40
35 -
30
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15 .
10

SWC (%)

Ponovno navodnjavanje
1\ 22._srpnja

04 05 06 07 08 09 10 13

Mjesec

- Kontrola Estonija Poljska

------ Madarska ------ Hrvatska ------ Halija

Slika 2. Volumni udio vode u tlu biljaka iz kontrolnog (sirga vrijednost svih provenijencija) i

suSnog tretmana (pojedifred po provenijencijama) kroz funkciju vremena.
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4.2. Sezonsko kretanje vrijednosti neto fotosinteze

Sveukupni uzorak kretanja iznosa neto fotosintgmklapa se s uvjetima vlage u

tlu i vodnim potencijalom biljaka. Shodno tome,ussom periodu iznosi neto fotosinteze

(Pn) biljaka u suSnom tretmanu postupno su se snahnjfiok nisu dosli do vrijednosti

malo iznad nule. To je siaj za sve provenijencije osim za estonsku kojagdrzala

vrijednosti iznad 4umol (CG) m? s*. Nakon ponovnog zalijevanja zama je faza

oporavka R i trajala kroz iddih nekoliko dana. V& prvi dan nakon zalijevanja u svim

provenijencijama (osim Italije) biljke prethodncetirane suSom i biljke iz kontrolnog

tretmana pokazivale su &he vrijednosti R, bez znaajnih razlika. Osmi dan nakon
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zalijevanja, R u bilkama prethodno
tretiranih suSom se potpuno oporavio i
dosegao vrijednosti iz kontrolnog tretmana
I to u svim provenijencijama. U daljnjem
periodu normalnog zalijevanja slijedi faza
kompenzacije i prethodno tretirane biljke
u svim provenijencijama imaju vrijednosti
PN vete od biljaka iz kontrolne skupine.
U estonskoj i litvanskoj provenijenciji

ovaj je trend uden samo do sredine rujna.

Slika 3. Promjena neto fotosinteze \{jPpo
mjesecima u kontrolnom (crna krivulja) i

susSnom tretmanu (siva krivulja)
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4.3. Kumulativne vrijednosti neto fotosinteze pripgoslije susnog tretmana
po provenijencijama

Biljke iz kontrolnog tretmana pokazale su malu padniinost u kumulativnoj neto
fotosintezi (Reum) izmedu razlgitin provenijencija, StoviSe nije dokazana statlsti
zna&ajna razlika ni u kojem periodu. Jedino je estonsk@venijencija pokazala zéanu
razliku (vee vrijednosti) u odnosu na druge provenijencijeusn®m periodu i na razini
cijele sezone. Usene su nize vrijednosti u post-susnom razdobljudaosu na prvu

polovicu vegetacijske sezone.

U suSnom periodu sve provenijencije imaju @ manje vrijednosti Rum U
odnosu na biljke iz kontrolnog tretmana. Razlikeétu provenijencija nisu velike, jedino
se statistiki zna&ajno istte estonska s padomydn od 21% u odnosu na kontrolni
tretman. Ostale provenijencije imaju padove u raspod 40% (Mdarska) do 59%
(Poljska). U post-susnom periodu biljke prethodratirane suSom iz svih provenijencija
pokazuju vrijednosti um veée nego u kontrolnom tretmanu, no razlike nisu stigki
zna&ajne. Na razini cijele sezone ponovno secéstestonska provenijencija koja nije

pokazala zn&jnu razliku u Recum izmeiu kontrolnog i susnog tretmana (-9% u suSnom

tretmanu).
70 4 a) provenance x tretmanet x period b) provenance x treatment
60 F=42 p<0.001 F=21 p=0.064
R aA 3B aB aB aB aB aA  aA aA aA  aA  aA aA abB abB bB bB  abB
: 50 - -21% -42% -59% -40% -55% -54% <7% =10% =15% =16% =16% <14% 9% -19% -28% -16% -25% -25%
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Slika 4. Kumulativha neto fotosinteza s obzirom na provemije u kontrolnom (bijeli stupci) i

susnom tretmanu (sivi stupci) tijekom susnog i fasinog razdoblja te cijele sezone.
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5. RASPRAVA

5.1. Dinamika neto fotosinteze\(H sadrzaja vlage u tlu (SWC)

Sezonska dinamika kretanja vrijednosti neto fotiezie (R) za vrijeme i nakon
susnog perioda vrlo je 8ha za sve provenijencije, kako u suSnom, tako ontdolnom
tretmanu (Grafikon 2). To se pottuje i u ranijim istraZivanjima provedenim, izthe
ostalog, i na hrastu luznjaku (Epron i Dreyer 199830 su vrijednosti sadrzaja vlage u tlu
(SWC) u kontrolnom tretmanu bile visoke i povoljtee pravilno raspodene, uden je
blagi negativni trend fPkroz vegetacijsku sezonu. Nizi B kontrolnom tretmanu u drugoj
polovici vegetacijskog perioda moZe se objasnititabelizmom liga, njegovom
fenologijom te mehanizmom regulacije fotosintetskdivnosti. Biljci nisu potrebne viSe
tolike kolicine asimilata budii da se vegetativni rast tadker usporava.

Na kraju susnog perioda od 112 dana, SWC je uisksg susSnim tretmanom pao
na malo iznad ke trajnog venéa. Minimalne srednje vrijednostiyRu suSnom tretmanu
bile su u rasponu od 5.37 + 3.sfol CO, m? s kod estonske populacije do 0.51 + 0.26
umol CO, m? s* kod poljske. Nakon ponovnog navodnjavanja biljkainasu$nog
razdoblja trebalo je osam dana da vrijednosti d@stignu kontrolni tretman te da se
potpuno oporave. Arend i sur. (2013) navodérsdi rezultate iz ranijeg istrazivanja koji
pokazuju da je fotosintetski aparat hrasta luznjakémno otporan na negativni utjecaj
suSnog stresa te da posjeduje ntoggt jako brzog i &inkovitog oporavka asimilacije
CO;, nakon prekida stresa.

Od svih provenijencija najviSe se &&iestonska jer je uspjela zadrzati najvisSe
vrijednosti R od 5.37 + 3.56umol CO, m? s*. lako je isto tako uspjela zadrzati najvisi
SWC (zbog male biomase i lisne povrSine), moZeasdjiti da je estonska populacija
najprilagatenija susnom stresu. Tomu u prilog idgnjenica da su uvjeti u Estoniji najsusi

u odnosu na sva druga stanista (Tablica 1).

Litvanska i estonska provenijencija pokazale sjprangi pad R, ve¢ sredinom
rujna. Pad R-a je u@en je podjednako u susnom i kontrolnom tretmanu.s&amoze
objasniti preko stanisSnih uvjeta koji su u Estonmiliitvi hladniji od ostali. Vegetacijska

sezona traje ki pa bilijke imaju genetski odtenu kr&u fenologiju.
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5.2. Kumulativna neto fotosintezbu(.n ) kroz vegetacijski period

U susSnom i u post-susnom periodyJ? bio je priblizno jednak za biljke iz svih
provenijencija u kontrolnom tretmanu. Ipak, iznssirazlikuju izméu perioda, pa je tako
Pneum U drugom dijelu vegetacijske sezone, u post-suSperodu, generalno nizi. To je
ocekivani rezultat s obzirom da se biljke pred kra&getacije p&inju pripremati za
nadolazéu zimu. Ova je pojava primgena neovisno o geografskom porijeklu populacija.

Za vrileme susnog stresa, duoeprovenijencijama iz susnog tretmana jedino se
estonska razlikovala sa zZf@no viSim Rcym U post-suSnom periodu sve su provenijencije
imale sltan Rum KOji je bio viSi nego u prvoj polovici vegetadifgg razdoblja. Prema
Arend i sur. (2016.) to ukazuje na relativno uspjeBompenzaciju fotosintetske aktivnosti

izgubljene tijekom susSnog perioda.

5.3. Prilagodba na lokalnu klimu

U odnosu na prosfae vrijednosti svih provenijencija, za vrijeme sogrperioda
estonska, litvanska i ndarska provenijencija izgubile su manje fotosintetsktivnosti i
vegetativnog rasta nego poljska, hrvatska danska. Razlika izm# ove dvije grupe je u

tome Sto prva ima manje od 376,8 mm oborina i \agjkom razdoblju, a druga vise.

U post-susnom razdoblju poljska, hrvatska, tadil@ni maarska provenijencija
(koli¢ina oborina za vrijeme vegetacije > 363,3 mm) inwalatinkovitiju fazu oporavka i
kompenzacije od estonske i litvanske provenijen€jgkle, rezultati pokazuju da su biljke,
koje su inge navikle na obilnije oborine, teze pretrpjele syéu nemaju genetske
predispozicije za racionalnije koriStenje oskudritdnih resursa. Litvanska i estonska
provenijencija su stres dozivjele blaze iz viSdaga: u prirodnom staniStu imaju manje
kolicine oborina od ostalih, Sto je dovelo do genetsilagndbe, zatim proizvode manje
biomase jer produkte asimilacije nagomilavaju wnis@ma zbog spri@vanja utjecaja
niskih temperatura. Nadzemni dio ima manju lisnwrpimu jer se vjerojatno asimilati

translociraju za pojani rast korijena, ali to bi jos trebalo istraziti.

19



6. ZAKLJUCAK

Prikazani rezultati istrazivanja na Sest populadijasta luZznjaka ukazuju da
izlaganje eksperimentalnoj susi égena zn&ajno smanjivanje intenziteta neto fotosinteze.
To je bio sl¢aj u gotovo svim provenijencijama, theim, fenotipski odgovori izmiu
provenijencija su se razlikovali z¢ggno, Sto ukazuje na njihove genotipske razlike.

Opcenito, provenijencije koje su razvile manju masuwzennog dijela biljke,
manje su transpirirale, a time i troSile manje vadghova reakcija na stres je bila blaza.
To su generalno provenijencije s podrijetlom izilsydrirodnih stanista (Estonija, Litva,
Madarska). MoZemo zaklfiti da je genetska diferencijacija izthe provenijencija

uzrokovana prirodnom selekcijom.
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