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Predgovor

Knjiga Biljne interakcije i Zivotne adaptacije rezultat je dugogodiSnjeg istrazivanja i
saradnje posvecene razumijevanju nacina na koje biljke komuniciraju, reagiraju i
adaptiraju se na promjenjive uslove okoliSa. Biljke, iako naizgled nepomicne, stalno
su u interakciji s faktorima iz svoje okoline: svjetloS¢u, temperaturom, vodom, tlom,
mikroorganizmima, insektima i drugim biljkama. Te interakcije oblikuju sloZene
bioloske mreZe koje omogucéavaju njihov opstanak i evolutivni uspjeh.

Ideja za ovu knjigu proizaSla je iz interdisciplinarnog pristupa i saradnje izmedu
razlic¢itih oblasti biologije i hemije: fiziologije, ekologije, molekularne biologije i
biohemije. Kroz taj spoj nastao je jedinstven prikaz adaptacijskih strategija biljaka
koje im omogucéavaju preZivljavanje u promjenjivim a cesto i stresnim uslovima.
Svako poglavlje posveceno je jednom aspektu biljne adaptacije, od utjecaja svjetlosti i
temperature, preko odnosa biljke i tla, do interakcija s mikroorganizmima, insektima

i drugim biljkama.

Cilj knjige je pribliZiti sloZenost biljnog svijeta studentima, istrazivac¢ima i svima koji
Zele bolje razumjeti kako biljke, svojim mehanizmima percepcije i odgovora,
uspostavljaju ravnotezu izmedu osjetljivosti i otpornosti. Nadamo se da ¢e
predstavljeni sadrzaji potaknuti nova istrazivanja i podstac¢i razmisljanja o biljkama
kao dinami¢nim organizmima koji aktivno oblikuju svoj okoli$. Takoder vjerujemo da
¢e Biljne interakcije i Zivotne adaptacije posluziti kao vrijedan izvor znanja i
inspiracije za buduce generacije istrazivaca koji ¢e nastaviti otkrivati sloZzenost i
ljepotu biljnog svijeta.

Zahvaljujemo svima koji su na bilo koji nacin doprinijeli njenom nastanku, kolegama,
studentima i saradnicima koji su svojim pitanjima, idejama i entuzijazmom obogatili
nas rad.

Autori
Sarajevo, 2025.
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UVOD U BILJNE INTERAKCIJE

Zivotna sredina predstavlja kompleks
mnogostrukih uticaja koji u odredenom
mjestu djeluju na Zziva bi¢a. To je najceSce
sredina u kojoj oni i zive, a ti uticaji se
oznacavaju kao ekoloski faktori. U prirodi,
ekoloski faktori uvijek djeluju kompleksno i
skupa te se uzajamno uslovljavaju, mijenjaju
i ne djeluju neovisno jedan od drugoga.
Mozemo ih podijeliti na abioticke (svjetlost,
edafski faktori,
orografski faktori) i bioticke (uzajamni

temperatura, vlaznost,

uticaji izmedu organizama) i sve viSe

izraZzene faktore grupisane u posebnu

kategoriju oznaCeni kao antropogene
(Tabela 1.1).

Jedna od bitnih karakteristika svakog
ekoloskog faktora jeste njegova stalna

promjenljivost u vremenu i prostoru. Na
jednom mjestu se neprekidno mijenja njegov
intenzitet i kvalitet, kako tokom dana i nodi,
tako i
granicama. Na sve promjene u spoljasnjoj

tokom godine u vrlo Sirokim

sredini biljke reaguju na odredeni nacin u
skladu sa svojim specificnim ekoloSkim

U
uvijek djeluje sistem ekoloSkih faktora u

prilagodenostima. spoljasnjoj sredini

okviru kojeg se ispoljava dinamicna

promjena  pojedinacnog il Citavog

kompleksa ekoloskih faktora.

Biljne interakcije sa Zzivotnom sredinom i
njihove adaptacije na promjene u Zivotnoj
sredini su klju¢ne za njihov opstanak i rast.
fizioloskih,

biohemijskih promjena, biljke uspijevaju

Kroz niz morfoloskih i

prezivieti i napredovati u razlic¢itim
uslovima. Razumijevanje ovih interakcija i
adaptacija pomaZe nam u ocuvanju biljnih
vrsta i upravljanju ekosistemima. Biljne
interakcije sa Zivotnom sredinom su sloZene
i mogu se Klasificirati na razli¢ite nacine. U
bavit

interakcijama i adaptacijama na abioticke

ovoj  knjizi ¢emo se biljnim

faktore, te bioticke faktore Zivotne sredine.
Kratak pregled i opsta podjela biljnih
interakcija i adaptacija na abioticke faktore
te bioticke faktore data je tabelama 1.2 [.3.

Tabela 1. 1 Klasifikacija ekoloskih faktora

Fizicko-hemijsko-bioloske osobine tla i mati¢ne podloge

Osobine reljefa

= Oscilatorna talasna kretanja

=  Uticaji biljaka na biljke

Uticaji Zivotinja na Zivotinje

= Uticaj mikroorganizama na biljke

= Svjetlost
= Toplota
Klimatski * VodaivlaZnost
= Zrakivjetar
ABIOTICKI Edafski .
Orografski =
* Gravitacija
Geofizicki = Magnetizam
BIOTICKI -
ANTROPOGENI -

i

Pozitivni i negativni uticaji covjeka na biljke




Tabela 1.2 Kratak pregled i opsta podjela biljnih interakcija i adaptacija na faktore

Abioticki faktori

Faktor

Svjetlost

Voda

Temperatura

Tlo

Vjetar

Opis interakcija

Kolicina i kvalitet
svjetlosti uticu na
fotosintezu, rast i
razvoj biljaka

Voda je klju¢na za
fotosintezu, transport
hranjivih tvari i
regulaciju
temperature biljaka

Temperatura utice na
metabolizam biljaka i
brzinu fotosinteze

Sastav, struktura i pH
tla uticu na
dostupnost hranjivih
tvari biljkama

Vjetar moze uticati
na transpiraciju,
oprasivanje i
disperziju sjemena
biljaka

Primjeri adaptacija

Listovi razlic¢itih oblika i veli¢ina za prikupljanje maksimalne
kolicine svjetlosti.

Sukulente skladiste vodu u listovima kako bi se nosile sa
susom.

C4 i CAM fotosinteza za efikasnije koriStenje vode u suhim

uslovima.

Duboki korijenski sistem za usvajanje vode iz velikih dubina.
Plitki, rasireni korijenski sistem za usvajanje oborinske vode
(padavina).

Vostani premaz na listovima za smanjenje gubitka vode

transpiracijom.

Deciduozne (listopadne) biljke gube listove tokom zime kako
bi smanjile gubitak vode.

Biljke alpskih podrucja razvijaju dlakave listove i kompaktnu
gradu za zastitu od hladnoce.

C4 biljke efikasnije fiksiraju ugljicni dioksid u toplim
uslovima.

Mikorizne gljive pomaZu biljkama u apsorpciji fosfora i
drugih hranjivih tvari iz tla.

Karnivorne biljke hvataju insekte i druge male Zivotinje kako
bi dobile hranjive tvari.

Biljke koje rastu u kiselim tlima razvijaju adaptacije za

apsorpciju aluminija.

Niske biljke s rasirenim granama otporne su na vjetar.
Biljke s dlakavim listovima smanjuju gubitak vode
transpiracijom na vjetru.

Sjemenke sa razliitim izrastajima (dlake, krilca)

ii



Tabela 1.3 Kratak pregled i opsta podjela biljnih interakcija i adaptacija na bioticke faktore

Bioticki faktori

Faktor

Simbiotski
odnosi

Kompeticija

Herbivori

Oprasivaci

Opis interakcija

Biljke mogu stupiti u
simbiotske odnose s
drugim organizmima, kao
Sto su gljive, bakterije i
insekti.

Biljke se mogu natjecati za
svjetlost, vodu i hranjive
tvari s drugim biljkama

Biljke razvijaju obrambene
mehanizme protiv
herbivora, kao Sto su trnje,
otrovne tvari ili lo$ okus

Biljke stupaju u interakciju
s insektima, pticama i
drugim zivotinjama koje
pomazu u oprasivanju
cvjetova

Primjeri adaptacija

Mikorizne gljive pomazu biljkama u apsorpciji
hranjivih tvari iz tla.

KvrZice s bakterijama fiksiraju azot iz zraka.
Oprasivacdi, kao Sto su pcele i leptiri, pomazu u
oprasivanju cvjetova.

Biljke rastu visoko kako bi apsorbovale maksimalnu
koli¢inu svjetlosti.

Biljke s dubokim korijenima natjecu se za vodu s
plitkim korijenima.

Alelopatske hemikalije koje proizvode neke biljke
mogu inhibirati rast drugih biljaka.

Trnje i bodlje stite biljke od herbivora.

Otrovne hemikalije u listovima ili plodovima mogu
odbijati herbivore.

Neke biljke oponasaju insekte kako bi privukle

predatore herbivora.

Sareni cvjetovi i miris privlace oprasivace.

Nektar i polen privlace oprasivace u cvjetove.

iii













BILJNE INTERAKCIJE 1
ADAPTACIJE NA SVJETLOST

Svjetlost predstavlja jedan od vaznijih
elemenata klime nekog prostora, ali i
osnovni uslov opstanka biljnog i Zivotinjskog
svijeta. Glavni izvor svjetlosne energije u
suncevo Ono

biosferi je zracenje.

obezbjeduje energiju biosferi, osigurava
odrzavanje i stabilnost procesa kruZenja
tvari, reguliSe toplotni i vodni balans te utice
na formiranje toplotnih pojaseva i klime na
Zemlji. Svjetlost predstavlja izvor energije za
fotosintezu autotrofnih biljaka, te na mnoge
posredne i neposredne nacine djeluje kako

na biljne, tako i na Zivotinjske organizme.

U ekosistemu svjetlost djeluje na sva Zziva
tkiva kada je apsorbovana, ali ona uslovljava
raznolike

i ponasanje, adaptacije,

mehanizme djelovanja i interakcija u
nepovoljnim i povoljnim uslovima sredine.
0d posebnog ekoloskog znacaja su reakcije
organizama na ritmicke, periodi¢ne
promjene u intenzitetu svjetlosti, smjenu
dana i no¢i kao i godi$njih sezona. Biljke u
prirodi pokazuju razli¢ite adaptacije na
svjetlost i njen intenzitet u okviru specifi¢nih
stanista. Prema tim adaptacijama, dijele se u
tri osnovne grupe: heliofitne, skiofitne i

poluskiofitne vrste.

Heliofitne biljke razvijaju se isklju¢ivo u

uslovima pune dnevne svjetlosti i ne

podnose sjenu. Veéinom su to biljke
otvorenih  staniSta, poput pustinjskih,
stepskih, livadskih i visokoplaninskih
podrucja. Primjeri heliofitnih  biljaka
ukljuCuju: Plantago major, Sedum acre,

Sempervivum soboliferum, Tussilago farfara,

Draba verna i Myosotis arenaria. Skiofitne
biljke, poznate i kao biljke sjene, ne podnose
punu dnevnu svjetlost te uspijevaju u
uslovima veée ili manje =zasjenjenosti.
Ve¢inom su to Sumske vrste npr. Hedera
helix, Oxalis acetosella, Maianthemum
bifolium, Paris quadrifolia, Circaea alpina,
noli-tangere, Corydalis

Impatiens cava,

Anemone nemorosa i Geranium robertianum.

Treéa grupa su poluskiofitne biljke, koje

najbolje uspijevaju na punoj dnevnoj
svjetlosti, ali takoder podnose odredeni

stepen zasjenjenosti.

Interakcije  biljaka sa svjetloS¢u su
kompleksne i mnogobrojne, jer svjetlost je
kljucni faktor za biljni rast, razvoj i
metabolizam. Biljke imaju mnoge sloZene
interakcije sa svjetlos¢u, koja je kljucna za
njihov rast, razvoj i metabolizam. Dijelimo ih

u dva glavna vida interakcija:

® Svjetlost kao izvor energije (kvant

svjetlosti) - pretvaranje apsorbovane
energije fotona (10%) u hemijsku energiju
(ugljikohidrate)

fotosinteze te

putem procesa

pretvaranje  energije
apsorbovanih fotona (90%) u toplotnu
energiju;

® Svjetlost kao medij za informacije -

reguliSe razvojne procese biljaka poput

fotoperiodizma.

biljke

detektuju talasnu prirodu svjetlosti i mogu

fotomorfogeneze i
Zahvaljujudi fotoreceptorima
apsorbovati razliCite talasne duzine i

odgovarati na iste.



1.1 Fizicke osobine svjetlosti

Svjetlost  predstavlja elektromagnetno

zraCenje, koje ukljucuje oku vidljive i
): nevidljive talasne duZine (Slika 1.1). Sto je
talasna duzina krada, to je energija veca.
Talasna duzina vidljive svjetlosti krece se od

priblizno od 380 do 780 nm.

Vidljiva svjetlost je veoma vazna za biljke jer
se otprilike poklapa s fotosintetski aktivnim
zracenjem (Photosynthesis Active Radiation
- PAR, 400-700 nm). Kod suncevog zracenja,
97% se nalazi u rasponu od 280 do 2800 nm.
0d toga, 43% Ccini vidljiva svjetlost, koja je
korisna za rast biljaka, 4% je ultraljubicasto
zracenje, dok 53% cini infracrveno zracenje
koje proizvodi toplotnu energiju. Talasne
duzine Klasifikovane su prema prikazu u
tabeli 1.1. Svaki talasni opseg ima svoj znacaj
i funkciju.

Svjetlost posjeduje dvije kontradiktorne
osobine: moze se posmatrati kao talasni
fenomen, a istovremeno djeluje u vidu

Cestica koje nazivamo fotonima. Foton je
najmanja  Cestica  svjetlosti,  odnosno
pojedinacni kvant svjetlosti.
ULTRA LJUBICASTA PLAVA CIJAN
LJUBICASTA |

ZELENA

Biljne interakcije i adaptacije na svjetlost

Za razliku od drugih faktora sredine, poput
temperature, vlaznosti i koncentracije ugljen
dioksida (CO,),
najmanje tri dimenzije: kolicini, kvaliteti i

svjetlost se razlikuje u

trajanju.

Koli¢ina svjetlosti odnosi se na intenzitet
svjetlosnog zracenja koje biljka prima po
jedinici povrSine u jedinici vremena. Ovaj
intenzitet se Cesto mjeri kao fotosintetski
fotonski fluks (PPFD), izraZen u pumol m™
s'. Koli¢ina svjetlosti je Kkljutna za
fotosintezu jer vece koli¢ine omogucavaju
biljkama da konvertuju viSe svjetlosne
energije u hemijsku energiju. Medutim,
postoji gornja granica nakon koje dodatna

svjetlost moZze izazvati fotooksidativni stres.

Kvalitet svjetlosti odnosi se na talasne duzine
koje Cine svjetlosni spektar. Biljke detektuju
razliCite talasne duZzine pomocu specifi¢nih
fotoreceptora (npr. fitohromi za crvenu i
daleko crvenu svjetlost, kriptohromi za plavu
talasna duZina ima

svjetlost). Svaka

specificne funkcije. Na primjer, crvena
svjetlost stimuliSe Klijanje i cvjetanje, dok
plava svjetlost utiCe na fototropizam i

otvaranje stoma.

NARANCASTA

ZUTA
I

CRVENA INFRACRVEN

GAMA ULTRA INFRA RADIO TALASI
ZRAKE SR EE LJUBICASTA CRVENA RADAR TV FM AM
[ [ I [ [
0.0001 nm 0.01 nm 10 nm 1000 nm 0.01cm Tcm Tm 100 m

Slika 1.1 Prikaz spektra vidljive svjetlosti i fotosintetski aktivne radijacije (PAR)
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Biljne interakcije i adaptacije na svjetlost

Trajanje svjetlosti se odnosi na fotoperiod,
odnosno broj sati svjetlosti u toku dana.
Biljke koriste trajanje svjetlosti za regulaciju
procesa poput cvjetanja i sezonskog rasta
putem mehanizama koji ukljucuju
cirkadijalne ritmove i fotoperiodizam. U
kontrolisanim sistemima uzgoja biljaka koji

koriste vjeStacko svjetlo (npr. Biljne fabrike

sa umjetnim svjetlom - PFAL sistemi),
trajanje svjetlosti moze se prilagoditi kako bi
se optimizovao rast biljaka.

Svaka od ovih dimenzija ima klju¢nu ulogu u
prilagodavanju biljaka njihovom svjetlosnom
okruZenju i regulaciji njihovih fizioloSkih
procesa.

Tabela 1.1 Talasna svojstva svjetlosti i njihov znacaj

Klasifikacija

Ultraljubicasto zracenje 100-380

Talasna duzina (nm)  Znacaj

Dezinfekcija

Fotomorfogeneza (npr. opekotine od sunca, inhibicija

izduzivanja

stabljike),  proizvodnja  sekundarnih

metabolita biljaka, poremecaji i oStecenja

Fotomorfogeneza (npr. opekotine od sunca, inhibicija

Uv-C 100-280
UV-B 280-320
UV-A 320-380

izduzivanja

stabljike),  proizvodnja  sekundarnih

metabolita biljaka, fotoreaktivacija

Vidljiva svjetlost 380-780

Fotosintetski

. . . 400-700
aktivno zracenje
FlZl'OIOSkl - 300-800
aktivno zracenje
Daleko crveno 700-800
Infracrveno 780-2500+

Fotosinteza, fotomorfogeneza (npr. klijanje sjemena, de-
etiolacija sadnica, odgovor na izbjegavanje sjene,
fototropizam hipokotila i korijena, cirkadijalna oscilacija,
reproduktivni  odgovor), proizvodnja  sekundarnih
metabolita biljaka

Isti efekti kao fotosintetski aktivno zracenje, ukljucujuci
$iri raspon za odredene fotomorfogene funkcije
Fotomorfogeneza (npr. klijanje sjemena, de-etiolacija
sadnica, odgovor na izbjegavanje sjene i reproduktivni
odgovor), fotosinteza (pobudivanje fotosistema I)

Toplota



1.1.1 Interakcije biljaka sa
svjetloScu - svjetlost kao izvor
energije

Svjetlost je osnovni pokretac fotosinteze,
procesa kojim biljke pretvaraju svjetlosnu
Vidljiva
svjetlost apsorbuje se preko hlorofila i

energiju u hemijsku energiju.

drugih pigmenata u listovima,

omogucavaju¢i  biljkama da proizvode

glukozu i kisik iz ugljen-dioksida i vode.

Svjetlost putuje u obliku talasa i prenosi
energiju na povrSine u formi Cestica.
AjnStajn, Plank i drugi kvantni fizicari s
pocetka 20. vijeka okarakterisali su ovo
ponasSanje kao teoriju talasno-Cesti¢ne
dualnosti. Vidljivu svjetlost biljke apsorbuju
u vidu fotona.Dakle, biljkama nije potrebna
samo odgovarajuca svjetlost (PAR) da bi
rasle, ve¢ im je potrebna i minimalna koli¢ina

te svjetlosti (intenzitet svjetlosti).

Svaka biljka ima tacku zasi¢enja svjetlosti,

prag
intenzitet svjetlosti ne donosi vece koristi za

koja odreduje iznad kojeg vedci
biljku. Tacka zasi¢enja svjetlosti biljke zavisi
od njenog razvojnog stadija, vrste i dr.
Generalno, odgovaraju¢i intenzitet za
sadnice ili lisnate biljke poput salate je 100-
300 umol/m?/s, vece biljke mogu Kkoristiti
400-600 pmol/m?2/s, a odrasle, robusnije
biljke mogu podnijeti 900 pmol/m?2/s. Biljke
koje intenzivno rastu mogu Kkoristiti i do

1500 pmol/m?2/s.

U procesu fotosinteze gdje se kvant svjetlosti
pretvara u hemijsku energiju, prvi korak
jeste apsorpcija energije tog kvanta
svjetlosti. Za apsorpciju svjetlosti, biljke
koriste

specijalizovane pigmente,

prvenstveno hlorofil a i b. Ovi pigmenti su

Biljne interakcije i adaptacije na svjetlost

smjesteni unutar hloroplasta, u tilakoidnim
membranama.

Kada foton molekul

hlorofila, njegova energija se apsorbuje i

svjetlosti pogodi
koristi za pobudivanje elektrona na visi
energetski nivo (Slika 1.2). Apsorbovana
energija se dalje prenosi kroz fotosistem II
(PSII). Pobudeni elektroni prelaze u lanac
transporta  elektrona, gdje proizvode
gradijent protona koji se koristi za sintezu
ATP-a, a potom i kroz fotosistem I (PSI) gdje
se elektroni dalje koriste za redukciju NADP+
u NADPH, sto obezbjeduje redukcionu snagu
za Kalvinov ciklus. ATP i NADPH, proizvedeni
svjetlosnim reakcijama, koriste se u
Kalvinovom ciklusu za fiksaciju ugljen-
dioksida (CO,) i sintezu ugljikohidrata, koji
su primarni oblik hemijske energije u

biljkama.

Svjetlost izvan fotosintetski aktivnog spektra
ne moze se direktno Koristiti za fotosintezu i
Cesto doprinosi toplotnom opterecenju
biljke. Pretjerano intenzivna svjetlost moze
uzrokovati nakupljanje viska toplotne
energije, Sto vodi do fotooksidativnog stresa.
Ovo oSteCuje fotosintetske pigmente i

proteine unutar tilakoidnih membrana.
Postoji citav niz zastitinih mehanizama koje
su biljke razvile za zastitu od prekomjernog
osvjetljenja o cemu ce biti govora kasnije u

ovom poglavlju.

Svjetlost kao izvor energije igra klju¢nu
biljaka.
Razumijevanje dimenzija svjetlosti - njenog

ulogu u rastu i razvoju
intenziteta, spektra i trajanja - omogucava
bolje upravljanje resursima, posebno u
kontrolisanim sistemima kao $to su PFAL
fabrike. Tehnoloski napredak, poput LED
svjetala, omogucava optimizaciju ovih
faktora za odrzivu i efikasnu poljoprivrednu

proizvodnju.
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Voda
H,0

Svjetlo

Tilakoid
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Granum
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tilakoidi) @0
0,

D ~
e B

BILJNA CELIJA

Hloroplast

Ugljen dioksid

Kalvinov
ciklus
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Slika 1.2 Pojednostavljeni prikaz procesa fotosinteze

1.1.2 Interakcija biljaka sa
svjetloScu - svjetlost kao medij
za informacije

Svjetlost ne sluzi samo kao izvor energije za
biljke ve¢ djeluje i kao kljucni signalni medij.
Kroz specificne fotoreceptore, biljke opazaju
promjene u svjetlosnom spektru, intenzitetu
i trajanju, te na osnovu toga reguli$u razli¢ite
fizioloSke i morfoloske procese.

Ova funkcija svjetlosti omogucava biljkama
da se prilagode dinami¢nim promjenama u
svom okruZenju. Biljke reaguju na razlicite
talasne duzine svjetlosti

na specificne

nacine:

® crvena svjetlost (600-700 nm): efikasno je
apsorbuje hlorofil a i b, ova svjetlost je
klju¢na za fotosintezu i potice cvjetanje i
rast;

® plava svjetlost (400-500 nm): apsorbuje
je, takoder, hlorofil a. Plava svjetlost
reguliSe otvaranje stoma, Kkontrolise
klijanje, razvoj klijanaca i prelazak u fazu
cvjetanja. Plava svjetlost utice na biljke da
budu

tamnozelenim listovima;

niZze sa manjim, debljim i
e zelena svjetlost (500-600 nm): iako se veci
dio reflektuje, zelena svjetlost prodire
dublje u listove i apsorbuju je karotenoidi,
povecavajuci ukupnu apsorpciju energije;
® ultraljubicasta svjetlost (100-400 nm):
apsorbuju je fototropin i kriptohrom,

uzrokuju¢i kompaktan rast i proizvodnju




specijaliziranih metabolita kao zaStitu od
Stetnih UV zraka.

Kako bi biljke mogle detektovati ove razlicite

:"':. talasne duzine svjetlosti, razvile su nekoliko

tipova receptora. Svaka grupa fotoreceptora
ima specifi¢nu ulogu u percepciji svjetlosti i
kontroli razlic¢itih fizioloskih i morfoloskih
biljaka,
adaptaciju promjenjivim uslovima sredine, a

odgovora omogucavaju¢i  im
grupiSemo ih u:
® fitohrome - detektuju crvenu (R) i daleko

crvenu (FR) svjetlost;

® [kriptohrome - primarno receptori za plavu

svjetlost;
® fototropine - receptori za plavu svjetlost;

® clanove Zeitlupe porodice - receptori za

plavu svjetlost;

® UVR8 - UV-B fotoreceptor.

1.1.2.1 Fitohromi

Fitohromi su primarni receptori za crveno
(R, 600-699 nm) i daleko crveno (FR, 700-
800 nm) svjetlo, koji imaju klju¢nu ulogu u
regulaciji razvoja biljaka. Otkriveni su kao
prvi fotoreceptori u biljkama, a njihova
jedinstvena sposobnost prepoznavanja i
odgovaranja na omjere crvenog i daleko
crvenog svjetla omogudéava biljkama da se

prilagode svjetlosnim uslovima u njihovom

Crveno svjetlo
(600-700 nm)

"~ Pfr

-~

Pr

(700-750 nm)

(neaktivni]\ (aktivni

Daleko crveno svjetlo

Biljne interakcije i adaptacije na svjetlost

okruzenju. Ova adaptacija posebno je
znacajna u prirodnim uslovima gdje biljke
Cesto moraju konkurisati za svjetlost, na

primjer u sjenama drugih biljaka.

Fitohromi postoje u dva reverzibilna oblika:

1. Pr oblik (bioloSki neaktivan) - apsorbuje
crveno svjetlo, S maksimalnom
apsorpcijom na 660 nm;

2. Pfr oblik (bioloski aktivan) - apsorbuje
daleko crveno svjetlo, s maksimalnom
apsorpcijom na 730 nm.

oblika

svjetlosnim uslovima. Crveno svjetlo aktivira

Prelazak izmedu ovih ovisi o
fitohrome pretvaraju¢i Pr u Pfr oblik, dok
daleko crveno svjetlo vra¢a Pfr u Pr oblik
(Slika 1.3). Ova reverzibilnost omogucava
biljkama precizno prilagodavanje
promjenama u omjeru crvenog i daleko
crvenog svjetla. Fitohromska porodica gena u
biljkama ukljucuje pet ¢lanova: phyA, phyB,
phyC, phyD, i phyE. Svaki od njih ima
specifi¢ne uloge u razvoju biljaka:

® PhyA: primarni receptor za daleko crveno
svjetlo. Kljuc¢an je za de-etiolaciju sadnica
pod daleko crvenim svjetlom i promociju

cvjetanja pod dugim dnevnim uslovima;

® PhyB: glavni receptor za crveno svjetlo.
Odgovoran za de-etiolaciju pod crvenim
svjetlom, supresiju odgovora izbjegavanja
sjene i regulaciju cvjetanja;

\

Klijanje

* De-etiolacija

* Inhibicijaelongacije
stabljike i petiole

* Razvoj hloroplastta

« Sinteza hlorofila

+ Ekspanzijalista

+ Grananje

* Cvjetanje
k Senescencija

Odgovor na
svjetlo

/

Slika 1.3 Konverzija Pr u Pfr i bioloski znaclaj fitohroma
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Biljne interakcije i adaptacije na svjetlost

® PhyC: djeluje zajedno s phyB u odgovoru
na crveno svjetlo;

PhyD i PhyE: doprinose odgovorima na

omjer crvenog i daleko crvenog svijetla,

ukljucujudi adaptacije rasta u sjenama.

Bioloski

prvenstveno u:

znacCaj fitohroma ogleda se
® De-etiolaciji sadnica: kada sadnice izadu iz
tla i

aktiviraju procese poput inhibicije rasta

budu izloZene svjetlu, fitohromi
hipokotila, Sirenja kotiledona i razvoja
hloroplasta. PhyA dominira u odgovoru na
daleko crveno svjetlo, dok phyB i phyC
reaguju na crveno svjetlo;

® Odgovoru izbjegavanja sjene: biljke koriste
fitohrome za detekciju promjena u omjeru
crvenog i daleko crvenog svjetla, Sto je
pokazatelj sjene. Pod niskim omjerima
(tipicnim za sjenu), aktivira se elongacija
stabljika i povecava apikalna dominacija
kako bi se listovi priblizili svjetlu. PhyB
igra kljutnu wulogu u suzbijanju ovog

odgovora pri visokim omjerima
crveno:daleko crveno;
® (Cirkadijalnim ritmovima: fitohromi

sinhroniziraju unutrasnje satove biljaka s

vanjskim ciklusima svjetlosti i tame,

omogucavaju¢i optimalno vrijeme za

procese poput fotosinteze;

® Germinaciji sifemena: aktivacija phyA i phyB
pomaze u regulaciji klijanja u zavisnosti od
svjetlosnih uslova, $to osigurava da sjeme
klija u odgovaraju¢im ekoloSkim uslovima.

1.1.2.2 Kriptohromi

Kriptohromi (CRY) su fotoreceptori koji
primarno apsorbuju plavo svjetlo (400-499
nm) i ucestvuju u mnogim fizioloSkim i
razvojim procesima biljaka. Ovi proteini su
dio flavoproteinske porodice, sadrze flavin
adenindinukleotid (FAD) kao kofaktor, i
kljuéni su za percepciju plavog svjetla u
biljkama. Njihovo otkrie znacajno je
kako biljke

odgovaraju na promjene u

unaprijedilo
detektuju i
promjeni kvalitete svjetla.

razumijevanje

Kriptohromi se sastoje od dvije glavne

domene:

1. Pterinsko-flavinska domena: Sadrzi flavin
adenindinukleotid (FAD), koji djeluje kao
aktivni centar za detekciju plavog svjetla.

domena:

2. C-terminalna UKkljuena u

regulaciju signalnih puteva.

Postoje dva glavna ¢lana porodice

kriptohroma kod vecine biljaka:

® CRY1: Aktivira se pri visokim intenzitetima
plavog svjetla.

® CRY2: Aktivira se pri slabijem plavom
svjetlu i specificno je ukljuen u kontrolu
cvjetanja.

Bioloska uloga kriptohroma lezi u procesima
kao Sto su:

- regulacija elongacije hipokotila - CRY1 igra
kljuénu ulogu u inhibiciji elongacije
hipokotila u prisustvu plavog svjetla. Ovaj
proces je klju¢an za adaptaciju biljaka
svjetlosnim uslovima tokom ranih faza rasta;
- fotoperiodi¢na kontrola cvjetanja — CRY2
reguliSe ekspresiju klju¢nih gena, poput
CONSTANS (CO), koji kontroliSe cvjetanje u

zavisnosti od duZine dana;

» akumulacija  antocijanina i  drugih
sekundarnih metabolita - CRY1 igra
klju¢nu wulogu u regulaciji biosinteze




antocijanina, vaznih za zastitu biljaka od
oksidativnog stresa i UV zracenja
» cirkadijalni ritmovi - kriptohromi su vazni
za sinhronizaciju unutrasnjih bioloskih
satova biljaka s dnevnim ciklusima
svjetlosti i tame, osiguravajuci precizno
rast i

vrijeme za fotosintezuy, druge

metabolicke procese (Slika 1.4).

1.1.2.3 Fototropini

Fototropini su fotoreceptori specifi¢ni za
plavo svjetlo (400-499 nm). Omogudavaju
biljkama da prepoznaju smjer i intenzitet
svjetla te prilagode svoje procese rasta i
Ovi
optimizaciju fotosintetske efikasnosti biljaka
poput
relokacije hloroplasta i otvaranja stoma.
Ovi
domene:

razvoja. receptori su Kkljuni za

kroz  odgovore fototropizma,

proteini (receptori) sadrZze dvije

® .0V domene (Light, Oxygen, or Voltage):
Ove domene sadrze flavin mononukleotid
(FMN) koji apsorbuje plavo svjetlo i inicira
signalizaciju

kinazna

® (-terminalna serin/treonin

De-etiolacija

I

| —

KRIPTOHROMI

Otvaranje
stoma
—p

A
L2

Biljne interakcije i adaptacije na svjetlost

domena: Aktivira se nakon apsorpcije

svjetlosti i prenosi signal za daljnje

odgovore.

Fototropini imaju klju¢nu ulogu u procesima

kao Sto su:

® Fototropizam - orijentacija biljnih organa
prema ili od svjetla. Stabljike i listovi
pokazuju pozitivan fototropizam

(zakrivljenje prema svjetlu; Slika 1.5), dok

korijenje  ¢esto  pokazuje negativan
fototropizam (zakrivljenje od svjetla). Ovaj
proces ukljucuje redistribuciju hormona
auksina, Sto rezultira asimetri¢nim rastom
biljke;

® Relokacija hloroplasta: pri slabom svjetlu
se hloroplasti premjeStaju na gornju

stranu celije kako bi povecali apsorpciju

svjetlosti, dok pri jakom svjetlu se

premjeStaju na bo¢ne zidove éelije kako bi

sprijecili oSteéenje fotosintetskog aparata

usljed prekomjerne svjetlosti.

Izbjegavanje
sjene

Cvjetanje

—_—

Slika 1.4 Bioloski znacaj kriptohroma
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Slika 1.5 Rast klijanaca prema izvoru svjetla

1.1.2.4 Clanovi Zeitlupe porodice

Zeitlupe  porodica  (Zeitlupe  family)
predstavlja specificnu grupu fotoreceptora
osjetljivih na plavo svjetlo, koji imaju klju¢nu
ulogu u regulaciji cirkadijalnih ritmova,
elongacije

hipokotila i fotoperiodi¢nog

cvjetanja.

Glavni ¢lanovi ove porodice su:

= ZEITLUPE (ZTL)

* FLAVIN-BINDING KELCH REPEAT F-BOX 1
(FKF1)

= LOV KELCH PROTEIN 2 (LKP2)

Ovi fotoreceptori pomazu biljkama da

prilagode svoje unutraSnje procese dnevnim

i sezonskim svjetlosnim ciklusima. Zeitlupe

receptori imaju tri Kklju¢ne funkcionalne

domene:

= LOV domena: sadrzi flavin mononukleotid,
koji apsorbuje plavo svjetlo i djeluje kao
aktivator proteina;

* F-Box domena: posreduje u ubikvitinaciji
proteina i regulaciji njihove degradacije
putem proteosoma;

= Kelch ponavljaju¢i motivi: ukljuceni u

interakcije s drugim proteinima, Sto

omogucava prenos signala.

Glavne bioloSke funkcije u koje su ukljuceni

receptori Zeitlupe porodice obuhvataju

procese poput:

® Regulacije  cirkadijalnih  ritmova -
cirkadijalni ritmovi kontrolisu

metabolicke, fizioloske i razvojne procese
u biljci na dnevnoj osnovi. ZTL uti¢e na
stabilnost klju¢nih proteina povezanih s
cirkadijalnim satom;

® Fotoperiodicno cvjetanje - FKF1 je kljucan
za percepciju fotoperioda i regulaciju
cvjetanja. U uslovima dugog dana, FKF1
formira kompleks s GI (GIGANTEA), sto
aktivira ekspresiju gena FLOWERING
LOCUS T (FT) i potice cvjetanje;

® Elongacija hipokotila - u uslovima tame,
ZTL i

elongaciju hipokotila

srodni receptori omogucavaju
kako bi biljka
pronasla svjetlost. Medutim, pod plavim
svjetlom, elongacija se inhibira aktivacijom

drugih fotoreceptora;

® Regulacija degradacije proteina - F-Box

domena ovih proteina omogucava




ubikvitinaciju odredenih transkripcijskih
ih
prilagodavanje biljke razli¢itim svjetlosnim

faktora, Sto ¢ini  kljuénim za

uslovima.

1.1.2.5 UVR8

UV Resistance Locus 8 (UVR8) je jedinstveni
fotoreceptor kod biljaka specifican za UV-B
svjetlo (280-320 nm). UV-B zracenje je Cesto
povezano sa stresom, ali u malim dozama
moze djelovati kao signal za pokretanje
zastitnih odgovora u biljkama. UVR8 je
kljucan za detekciju UV-B svjetla i regulaciju
adaptacija koje povecavaju otpornost biljaka
na UV zracenje i druge stresne uslove.

UVR8
triptofan (Trp) ostatke kao fotoreaktivne

je proteinski dimer koji koristi
molekule za detekciju UV-B svjetla. Glavne
karakteristike strukture UVR8 ukljucuju:

UV-B

svjetlo uzrokuje promjenu konformacije,

® Triptofan piramidne interakcije:

razdvajajuci dimer u aktivne monomere;
C-terminalni signalni region: ukljucuje se u

interakcije s drugim proteinima za

pokretanje odgovora na UV-B zracenje.

BioloSka uloga ovih receptora ogleda se u

procesima poput:

® Sinteze sekundarnih metabolita - UV-B
zraCenje povecava proizvodnju zaStitnih
spojeva poput antocijanina, flavonoida i
fenolnih  kiselina, Kkoji djeluju kao

antioksidansi i UV apsorberi. Ovi spojevi

pomazu u zastiti biljaka od oksidativnog

stresa uzrokovanog UV-B zracenjem;

Regulacija morfoloskih promjena - UVR8
izaziva promjene u rastu, ukljucujuci
inhibiciju elongacije hipokotila, smanjenje

velicine lista i povecanje debljine
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epidermisa, ¢ime se smanjuje izloZenost
UV-B zracenju;

Otpornost na stres i popravak DNK - UV-B
zracenje  aktivira  ekspresiju = gena
ukljucenih u mehanizme popravke DNK,
poput fotolijaza koje wuklanjaju UV-
UVRS8, takoder,

reguliSe ekspresiju gena ukljucenih u

inducirana oStecenja.

antioksidativni odgovor, ¢ime smanjuje
oSteéenja uzrokovana reaktivnim vrstama
kisika (Reactive Oxigen Species -ROS );

Termomorfogeneza i odgovor na sjenu -
UVR8 nije ogranicen samo na UV-B
odgovore; ucestvuje i u regulaciji
odgovora na promjene temperature i na
omjere crvenog i daleko crvenog svijetla,
Sto je vazno za izbjegavanje sjene (viSe u

poglavlju o odgovoru biljaka na sjenu).

1.2 Uloga fotoreceptora u
cirkadijalnim ritmovima
biljaka

Cirkadijalni ritmovi su unutrasnji bioloski
satovi koji regulisu kljucne fizioloske procese
kod biljaka,
prilagode dnevnim i sezonskim promjenama

omogucavaju¢i im da se
svjetlosti i temperature (Slika 1.6). Ovi

ritmovi  funkcioniSu  putem  sloZenih
povratnih petlji na transkripcijskom, post-

transkripcijskom i post-translacijskom nivou.

Cirkadijalni ritmovi funkcioniSu s periodom
od priblizno 24 sata, ¢ak i u konstantnim
uslovima (npr. konstantna svjetlost ili tama),
Sto potvrduje njihov unutrasnji karakter.

Spoljasnji ~ faktori, poput svjetlosti i
temperature, djeluju kao
Jzeitgeberi® (pokaziva¢i vremena) koji

sinhronizuju unutrasnji sat biljke sa dnevnim
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Cirkadijalni sat u
vrhu izdanka

Sumirane informacije
cirkadijalnih satova

-0

Cirkadijalni sat u
listovima

g X Cirkadijalni sat u
\ )/ korijenu

/ SIGNALI (INPUT) \
D

* o *

DuZina dana

Temperatura

- AN

/ CENTRALNI OSCILATOR \

Mjeri 24h kroz aktivnost gena
cirkadijalnog sata

ODGOVOR

/

%

KontroliSe vrijeme cvjetanja i
izduZivanje stabljike

RN

Slika 1.6 Cirkadijalni ritmovi i njihova regulacija

ciklusima. Period cirkadijalnog ritma ostaje
relativno konstantan u Sirokom rasponu
fizioloskih

stabilnu funkciju sata u razli¢itim uslovima.

temperatura, Sto omogucava

Cirkadijalni oscilator kod biljaka, narocito
kod
ukljucuje tri medusobno povezane povratne

proucavan Arabidopsis  thaliana,

petlje:

® Jutarnji geni: geni poput CCA1 (Circadian
Clock-Associated 1) i LHY (Late Elongated
Hypocotyl) i

eksprimirani su ujutro

inhibiraju ekspresiju vecernjih gena
poput TOC1 (Timing of CAB Expression
1);

Vecernji geni: geni kao Sto su TOC1, ELF4
LUX (Lux

Arrhythmo) eksprimirani su tokom no¢i i

(Early Flowering 4) i
potiskuju jutarnje gene, Cime zatvaraju
povratnu petlju;

PRR geni (Pseudo-Response Regulators):
ovi geni, ukljucuju¢i PRR5, PRR7 i PRR9Y,
moduliraju interakcije izmedu jutarnjih i

11

veCernjih gena i pruZaju preciznost u
vremenskoj regulaciji.

Svjetlost je kljucni ,zeitgeber” koji resetuje
cirkadijalni sat putem fotoreceptora na tri
nac¢ina: mijenjanjem  ekspresije  gena
cirkadijalnog oscilatora (npr. CCA1, LHY,
TOC1), resetuje cirkadijalni sat; te svjetlost
signalizira pocetak dana i kraj nodj,
omogucavaju¢i biljkama da usklade svoje
fizioloSke procese sa svjetlosnim uslovima.
Aktivacija fotoreceptora pokrece ekspresiju
gena povezanih sa rastom, cvjetanjem i

odgovorima na stres.




Visokoplaninske biljke

Planinski runolist
(Leontopodium alpinum)

Savanske biljke
|
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Baobab (Adansonia spp.), akacije (Acacia spp.), trave (Poaceae)

PRETEEE

Pustinjske biljke

Kaktusi (Cactaceae) i agave (Agave spp.)

Mediteranske biljke

Lavanda (Lavandula spp.), ruzmarin (Rosmarinus officinalis), maslina (Olea europaea)

Slika 1.7 Pregled razlicitih tipova biljaka koje su izloZene visokoj

1.3 Adaptacije biljaka na
povecano osvjetljenje (visoku
insolaciju)

Biljke su kroz evoluciju razvile raznovrsne
adaptacije kako bi preziviele u razlic¢itim
sredinama, ukljuCujuci one s visokim nivoom
insolacije. Insolacija, odnosno intenzitet
suncevog zracCenja koji dopire do Zemljine
povrsine, mozZe uticati

znacajno na

fiziologiju, morfologiju i biohemiju biljaka.

U vedini ekosistemima, od visokoplaninskih
do pustinjskih, biljke su suocene s izazovima

12

uv
temperatura i nedostatka vode.

poput  visoke radijacije, visokih
U ovakvim ekstremnim uslovima, adaptacije
biljaka su klju¢ne za njihovo prezivljavanje i
uspjesSan rast. Pregled razlicitih tipova biljaka
koje su izloZene visokoj insolaciji dat je na

slici 1.7.

Visokoplaninske  biljke, kao Sto

Leontopodium alpinum i druge alpinske vrste,

su

razvile su specificne morfoloske i fizioloske
karakteristike koje im omogucavaju da se
jakom UV
temperaturama i suSnim uslovima.

nose s radijacijom, niskim
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Slicno tome, pustinjske biljke poput kaktusa i
agava, posjeduju adaptacije koje im
omogucavaju prezivljavanje u ekstremno
suhim uslovima s intenzivhom suncevom
svjetloséu. Mediteranske i savanske biljke,
poput lavande i baobaba, takoder pokazuju
specificne adaptacije na visoku insolaciju,
omoguéuju¢i im da ucinkovito koriste
dostupne resurse i smanje gubitak vode.

Biljne adaptacije na visoku insolaciju mogu
se podijeliti u nekoliko glavnih kategorija:

®  Morfoloske adaptacije;
® [Fiziolosko-biohemijske adaptacije;

® Ekoloske strategije.

1.3.1 MorfoloSke adaptacije
biljaka na visoku insolaciju

Biljke koje su izloZene visokoj insolaciji

razvile su specificne morfoloske adaptacije

kako bi se uspjeSno nosile s intenzivnim

suncevim zracenjem (Slika 1.8), koje

ukljucuju:

® Deblje listove s vostanim kutikulama:
deblji listovi sa slojem voska smanjuju
gubitak vode kroz transpiraciju i

reflektuju dio suncevog zracenja, Cime

| T T Iy P

Mali i uski listovi (¢esto trnoliki)

Smanjenje povrsine izloZene suncevom zraCenju

I : ;’ l Smanjenje apsorpcije toplote i gubitka vode z

smanjuju oSte¢enja od UV zracenja.
Epikutikularni voskovi i dlake na povrsini
listova pomazu u refleksiji suncevog
svjetla, smanjujuci apsorpciju toplote i UV
zraCenja. To je posebno vazno za biljke
koje rastu u otvorenim, suncanim
staniStima;

Male i uske listove: ove morfoloSke

karakteristike smanjuju povrsinu
izlozenu sunCevom zracenju, Cime se
smanjuje ukupna apsorpcija toplote i
gubitak vode. Manji listovi omogucavaju
bolju ventilaciju i smanjuju temperaturu
listova, Sto je korisno u vruéim i suncanim
uslovima. Ovo smanjuje rizik od
pregrijavanja i oStecenja tkiva;

Gomoljaste ili sukulentne oblike: neke
biljke, poput kaktusa, razvile su deblje,
sukulentne stabljike koje skladiste vodu i
smanjuju povrSinu izloZenu direktnom
suncevom zracenju. Ove karakteristike
omogucavaju prezivljavanje u suSnim
uslovima s visokom insolacijom.

—

Morfoloske adaptacije
na visoku insolaciju

I ' Smanjenje povrsine izloZzene direktnom |

suncéevom zracenju I

| 0 SkladiStenje vode I

Slika 1.8 Morfoloske adaptacije biljaka na visoku insolaciju
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1.3.2 FiZiOlOékO-biOhemijSke e Sintezu UV-apsorbujucih spojeva: biljke
ad apta Cij e sintetiziraju  razli¢ite  spojeve  koji
apsorbuju UV zracenje, kao Sto su

. ) - . oo flavonoidi i karotenoidi, koji Stite biljne
Biljke koje su izloZene visokoj insolaciji el 4 otteceni k "
razvile su niz fizioloskih adaptacija kako bi se celijle. od ostecenja uzrokovanih - UV

zracenjem. Ovi spojevi djeluju kao

nosile s intenzivnim suncevim zraCenjem i ] .. o
. . prirodna zastita od sunca za biljke;
stresom uzrokovanim visokom uv

radijacijom (Slika 1.9). Ove adaptacije ® Povecanu aktivhost antioksidativnih

ukljucuju: enzima: antioksidativni enzimi kao Sto su

o Efikasnu regulaciju stoma: biljke mogu superoksid dismutaza (SOD) i askorbat

N L . eroksidaza APX omazu u
regulisati otvaranje i zatvaranje stoma p ( ) p

kako bi smanjile gubitak vode tokom neutralisanju ROS-a koje se stvaraju

. o . . . . usljed visoke insolacije. Ovi enzimi
najintenzivnijih perioda insolacije. Ovaj o S L. N
. . . smanjuju oksidativni stres i Stite biljne
mehanizam omoguéava biljkama da o L
e .. . . o ¢elije od ostecenja;
optimiziraju fotosintezu i transpiraciju u

promjenljivim uslovima Zivotne sredine; ® [zmjenu u metabolickim putevima: biljke

. . ' . mogu mijenjati svoje metabolicke puteve
® Povecanu fotosintetsku efikasnost: biljke gu myen) Vo) putev
s . o fos kako bi se adaptirale stresu uzrokovanim
razvijaju mehanizme koji im omoguéuju o o o
' y . . . visokim temperaturama i intenzivnim
efikasniju  fotosintezu pri  visokom

. . . . AV svietlom. To  ukljucuje ovecanu
intenzitetu svjetlosti. To  ukljucuje J jucw P

e . . . . roizvodnju osmoprotektanata, spojeva
optimizaciju aktivnosti fotosintetskih p - ) 5 p ; i ,p ]
. . . 0 .. koji pomazu u odrzavanju Ccelijske
pigmenata i enzimskih sistema koji su

oy . . . ravnoteze vode i zaStite Celijskih
ukljuceni u fotosintetski proces. Biljke J

mogu adaptirati sastav i koncentraciju struktura.
fotosintetskih pigmenata, kao Sto su
hlorofil i karotenoidi, kako bi efikasnije
koristile dostupnu svjetlost i smanjile

Stetne efekte UV zracenja;

| Fiziolosko-biohemijske | Poveéana aktivnost antioksidativnih enzima I

Optimizaciia fotosint . | adapt.acue n;_l_VIS()ku Superoksid dismutaza I
Opumsc ostr insolaclju ) o) laortat |
| peroksidaza (APX) pomaZu
Smanieni bitk d I u neutralisanju reaktivnih |
jenje gubitka vode | 0 vrsta kisika (ROS) |
_________ ] —

Efikasnije koriStenje dostupne svjetlosti LY:"' ) ' ﬁ ﬁ:
Y ’# mi‘ Specijalizirani spojevi djeluju kao
Optimizacija aktivnosti fotosintetskih n prirodni zastita od sunca za biljke

Efikasnija fotosinteza pri visckom | I Sinteza spojeva poput flavonoida, |
intenzitetu svjetlosti | '-;, karotenoida, antocijana koji
| 16) s apsorbuju UV |
pigmenata i enzimskih sistema | I I

Slika 1.9 Fiziolosko-biohemijske adaptacije biljaka na visoku insolaciju
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1.3.3 Ekoloske strategije bi]j aka niSama cesto razvijaju genetske adaptacije
.. .. koje im omogucavaju optimalno
pri VISOkO] lnSOIaCIII preZivljavanje u tim uslovima. Stvaranje
ekotipova, genetski razli¢itih populacija

EkoloSke strategije koje biljke koriste za unutar iste vrste, omoguéava biljkama da

adaptaciju visokoj insolaciji uklju¢uju niz

AR . - o se specijaliziraju za prezivljavanje u
fenOtlp?klh_l genv(.ets.klh a.da.ptacua ko]?_ m odredenim uslovima Zivotne sredine,
omogucavaju prezivljavanje i reprodukciju u ukljugujuéi visoku insolaciju;
promjenjivim i ekstremnim uslovima (Slika Konk - o bilik
oy . ® Konkurencijske strategije: biljke mogu
1.10). Neke od kljuc¢nih strategija su: J gy . g
razviti strategije za konkurenciju za
® [Fenotipska plasticnost omogucava biljkama u. . . .
resurse u zivotnoj sredini s visokom

da adaptiraju svoje fizioloske i morfoloske insolacijom. To moZe ukljucivati brzi rast i

osobine kao odgovor na promjene u . . . - L
& promy razvoj kako bi se iskoristili periodi

zZivotnoj sredini. Ova sposobnost adaptacije povoljnih uslova, kao i efikasno koristenje

omaze Dbillkama da se nose s . .
p ) vode i hranjivih tvari;

promjenjivim intenzitetom svjetlosti i

o . . ® Mutualisticki odnosi: biljke mogu razviti
temperaturama, ¢ime se povecava njihova

vi s : : mutualisticke ~ odnose s drugim
sposobnost prezivljavanja u uslovima

visoke insolacije; organizmima kako bi poboljSale svoje

B -~ Sanse za prezivljavanje. Na primjer,

® Sezonske  adaptacije: mnoge  biljke L o " Y
simbioza s mikoriznim gljivama moze

prilagodavaju  svoje  Zivotne cikluse o . . o
poboljsati apsorpciju vode i hranjivih

sezonskim promjenama u Zivotnoj sredini. C . .
tvari, $to je posebno korisno u su$nim

Na primjer, biljke koje rastu u podrucjima s . L . .
uslovima s  visokim intenzitetom

visokim intenzitetom svjetlosti tokom ljeta, . .
svjetlosti;

mogu razviti mehanizme za zaStitu od . L )
. . e ® Kserofiticke strategije: biljke koje rastu u
prekomjernog UV zracenja i optimizaciju o drutii Kao kserofiti
. . . suSnim podrudjima, poznate kao kserofiti,
fotosinteze tokom ovih razdoblja; i p ) _ I.)v B
razvile su specificne strategije za
® (enetske adaptacije i stvaranje ekotipova: o . .
ocuvanje vode, poput dubokih
biljke koje rastu u specificnim ekoloskim

Fenotipska plasti¢nost 1 Ekoloske strategije Genetske prilagodbe i stvaranje ekotipova 1
adaptacija na visoku r v
Oblik lista kod roda insolaciju Stvaranje ekotipova

I
omogucava biljkama da se I
specijaliziraju za l
prezivljavanje u odredenim
uslovima Zivotne sredine l
I

I

|

| Rorippa na kopnu (lijevo) i
I vodom (desno)

I

I
I
pri potpunoj potopljenosti I
I
I

\

Specifi¢ne strategije za
ocuvanje vode, poput dubokih
korijenskih sistema, smanjenog
broja stoma i sposobnosti

. skladiStenja vode u tkivima

Simbioza s mikoriznim gljivama moZe
pobolj3ati apsorpciju vode i hranjivih |
tvari |

Slika 1.10 ekoloske strategije adaptacija biljaka na visoku insolaciju

15



korijenskih sistema, smanjenog broja
stoma i sposobnosti skladiStenja vode u
tkivima. Ove strategije omogucavaju
biljkama da preZive u uslovima visoke

insolacije i nedostatka vode.

1.4 Adaptacije na smanjeno
osvjetljenje - sjenu

Biljke koje rastu u sjenovitim uslovima
suocavaju se s nizom izazova koji zahtijevaju
specificne adaptacije kako bi prezivjele i
uspjesno rasle.

Sjenoviti uslovi cesto podrazumijevaju

smanjen intenzitet svjetlosti, Sto moze
ograniCiti fotosintezu, i takve biljke su u
konkurenciji sa svojim okolnim susjedima za
ograniCene izvore svjetlosti. Kada se biljke
nadu u sjeni, prvi signal koji im govori da su
u sjeni jeste omjer crvene i daleko crvene

svjetlosti.

Pri normalnom osvjetljenju omjer crvene i
dalekocrvene svjetlosti je 1,05-1,25 dok je
ispod krosnji vegetacije, u sjeni, priblizno
0,05-1,15. Kao odgovor na sjenu biljke su
razvile dva mehanizma:

® Biljke koje izbjegavaju sjenu i

® Biljke otporne na sjenu.

1.4.1 Mehanizmi izbjegavanja

sjene

Biljke su razvile razli¢ite mehanizme kako bi
se adaptirale sjenovitim uslovima, a jedan od
kljuénih odgovora je reakcija izbjegavanja
sjene (Shade Avoidance Response, SAR). Ovaj
biljkama da
prepoznaju i reaguju na sjenu koju stvaraju

mehanizam  omogudava

Biljne interakcije i adaptacije na svjetlost
druge biljke, $to im omogucava bolji pristup
svjetlosti za fotosintezu i rast.

SAR ukljucuje niz morfoloskih, fizioloskih i
molekularnih adaptacija koje su regulisane
kompleksnim  signalnim putevima. Za
percepciju svjetlosti biljke koriste razlicite
tipove fotorecptora koji apsorbuju samo

odredene dijelove spektra vidljive svjetlosti.

1.4.1.1 Percepcija sjene

Biljke Kkoriste specificne fotoreceptore za

detekciju kvaliteta i kvantiteta svjetlosti.

Glavni fotoreceptori ukljuceni u SAR su

fitohromi. Glavni fitohromi ukljuceni u

percepciju sjene su phyA i phyB. Smanjenje R

omjera u sjeni aktivira fitohrom B (phyB) i

pokrece signalne puteve SAR. Ova dva

fitohroma imaju razli¢itu wulogu u

izbjegavanju sjene:

e Fitohrom A (phyA) je dominantan u
uslovima vrlo niskog osvjetljenja (VLFR -
Very Low Fluence Response) i u uslovima
kontinuiranog FR svjetla (FR-HIR - Far-

Red High Irradiance Response).

® [itohrom B (phy B) postoji u dva oblika:
Pr (apsorbuje crvenu svjetlost, R) i Pfr
(apsorbuje daleko crvenu svjetlost, FR).
Pr oblik se konvertuje u Pfr pod uticajem
crvene svjetlosti. Pfr oblik je bioloski
aktivan i ulazi u jedro, gdje djeluje kao
transkripcijski regulator. U sjenovitim
uslovima, omjer R svjetlosti se smanjuje
zbog apsorpcije crvene svjetlosti od
strane susjednih biljaka i refleksije daleko
crvene svjetlosti. Ovaj smanjen omjer
uzrokuje reverziju phyB iz aktivnog Pfr
oblika nazad u inaktivni Pr oblik, ¢ime se
pokrecu signalni putevi koji vode do SAR.
U sjenovitim uslovima, phyA djeluje

sinergisticki s phyB kako bi regulisao
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Slika 1.11. Promjena omjera R i FR svjetlosti i percepcija sjene

odgovore na sjenu, posebno u ranim fazama
klijanja sjemenki i rasta klijanaca.

Mehanizam prenosa signala sa receptora
koji detektuje sjenu do gena u jedru koji ¢e
obezbijediti biljke
interakciju aktiviranog Pfr fitohroma (phyB)
u jedru s PIF (eng. PHYTOCHROME
INTERACTING FACTORS) proteinima.

odgovor ukljucuje

U aktivnom obliku, phyB inhibira djelovanje
PIF proteina, koji su klju¢ni transkripcijski
faktori za regulaciju gena ukljucenih u rast
stabljike i elongaciju listova.

U sjenovitim uslovima, smanjena
koncentracija aktivnog oblika phyB dovodi
do aktivacije PIF proteina, koji tada

aktiviraju ekspresiju gena odgovornih za
elongaciju stabljike i listova, smanjenje
grananja i druge odgovore SAR-a (Slika
1.11).

U pogledu sinteze fitohormona koji su
klju¢ni za biljni rast i razvoj i odgovore na
faktore Zivotne sredine, smanjenje omjera
crvene svjetlosti djeluje stimulativno na
sintezu giberelina i redistribuciju auksina

PERCEPCIJA SJENE

Povecava se omjer daleko
crvene svjetlosti u odnosu na
crvenu svjetlost

® = O

Pr oblik phyB se
konvertuje u Pfr oblik

i
|
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/[nterakcija Pfri PIF
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S
[
~
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Sto dovodi do izduzivanja hipokotila i
internodija, povecanja duzine peteljki i
smanjenja grananja.

1.4.1.2 Adaptacije biljaka pri

izbjegavanju sjene

Reakcije biljaka na sjenu u kontekstu
mehanizama izbjegavanja sjene ukljucuju niz
biohemijskih
pod direktnim

fizioloskih, morfoloskih i

promjena koji su i
indirektnim uticajem percepcije sjene od
strane fitohroma (Slika 1.11) na nacin opisan

u nastavku.

IzduZivanje stabljike i listova je jedan od
najistaknutijih odgovora na sjenu. Biljke
povecdavaju rast u visinu kako bi izasle iz
sjenovitih uslova i dosle do svjetla. Ovaj rast
je rezultat povecane Celijske elongacije
potaknute promjenama u omjeru crvene
svjetlosti i aktivacijom hormonskih signalnih
puteva.

Redukcija grananja i promjene u rasporedu
listova: biljke smanjuju bocno grananje i




listova kako bi

minimizirale sjenu koju bacaju same na sebe

prilagodavaju raspored

i optimizirale izloZenost svjetlu. Ovo

omogucava biljkama da bolje iskoriste

1 dostupnu svjetlost i smanje konkurenciju za

svjetlosne resurse.

Promjene u  hlorofilu i

aktivnosti: biljke koje rastu u sjeni Cesto

fotosintetskoj

povecavaju sadrzaj hlorofila i prilagodavaju
fotosintetske aparate kako bi efikasnije
koristile dostupnu svjetlost. Ovo ukljucuje
povecanje omjera hlorofila b u odnosu na
hlorofil a, Sto poboljsava apsorpciju difuzne

svjetlosti.

Promjene u fitohromonima: prisustvo sjene
indukuje sintezu auksina u dijelu biljke koji
je u sjeni, a auksini promovisu elongaciju
¢elija Sto dovodi do izduzivanja stabljike i
takoder,
elongaciju stabljike i djeluju sinergisticki sa

listova. Giberelini, indukuju
auksinima. Citokinini, s druge strane, su
inhibirani u zasjenjenom dijelu biljke i
doprinose

inhibiciji rasta bo¢nih grana

(smanjenje grananja).

Promjene u ekspresiji gena: reakcija

izbjegavanja sjene ukljucuje viSestruke
promjene ekspresije gena. Mnogi od tih gena
su ukljuceni u regulisanje sinteze hormona i
Pored

fitohormona deSavaju se i znacajne promjene

druge adaptivne odgovore.

u sintezi PIF proteina koji direktno regulisu
ekspresiju gena za elongaciju stabljike.

1.4.1.3 Mehanizmi adaptacija biljaka
koje podnose sjenu

Pored
biljaka koji im pomazu u izbjegavanju sjene

razli¢itih adaptivnih mehanizama

postoje biljke koje podnose sjenu i ostvaruju
svoj maksimalni napredak u zasjenjenim
staniStima, skiofite. Skiofite su biljke koje
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optimalno rastu na kiselim tlima, jer obicno

naseljavaju povrsinski sloj Sumskog tla,
uglavnom gradeno iz komposta i organske

tvari.

Obi¢no su vezane uz neki izvor vode sa
visokom vlaznoS¢u tla i slabo dreniranim
Skiofite
djelomic¢ne do potpune sjene i ¢esto ne mogu

tlima. mogu da toleriSu od

prezivieti pri punom osvjetljenju zbog
specifi¢nih adaptacija na zivot u sjeni.
Adaptacije skiofita mozemo sumirati u

nekoliko adaptacija (Slika 1.12):

® Epidermalne C(Celije u obliku soliva -
pojedinacne Celije se ponaSaju gotovo kao
soCiva koja fokusiraju svjetlost ka
mezofilnim éelijama. Listovi biljaka Cije su
epidermalne ¢elije u obliku sociva obi¢no
imaju sjajan izgled;

® Promjena debljine mezofila — osim §to je
intenzitet svjetla nizak svjetlost koja
dopire do biljaka je osiromaSena u

pogledu talasne duZine koja je
fotosintetski aktivna te biljke povecéavaju

debljinu mezofilnog sloja;

e Lisna morfologija - javlja se Cesto
nejednak rast listova na internodijima,

listovi su izduZeni i tanki ;

® (Odsustvo pubescencije listova — s obzirom

da  pubescencija listova  povecéava
refleksiju svjetlosti biljke sjene obi¢no

nemaju nikakve dlake na svojim listovima.

Adaptacije u samom procesu fotosinteze se
prije svega ogledaju u povecanju sinteze
hlorofila b u odnosu na hlorofil a. Razlog
povecanja hlorofila b lezi u njegovoj
sposobnosti apsorpcije svjetlosti u plavo-
zelenoj regiji Sto je kljuno u uslovima
smanjene koli¢ina

svjetlosti (smanjena

crvene svjetlosti).
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(SKIOFITE)
epidermalne Celije u obliku so¢iva
povecavaju debljinu mezofilnog sloja
nejednakrast listova na internodijima
nema dlaka na listovima

BILJKE KOJE IZBJEGAVAJU SJENU
izduzivanje stabljike i listova
smanjeno bo¢no grananje
povecanje sinteze hlorofila
povecanje sinteze auksina

1.12. Adaptacije biljaka na sjenu

Biljke tolerantne na sjenu zahtijevaju manje
svjetlosti za postizanje ravnoteze izmedu
fotosinteze i respiracije te i pri minimalnoj
koli¢ini svjetlosti, ovaj proces ide u smjeru
proizvodnje energije (fotosinteza). Kod ovih
biljaka cesto
RuBisCO
adaptacije poput sporijeg rasta, smanjuju

je smanjena Kkoncentracija

enzima. Dodatno, morfoloske
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njihove zahtjeve za energijom te se vecina
resursa usmjerava u listove, a broj listova je
kako  bi efekat
samozasjenjavanja.

manji se smanjio
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Sazetak - adaptacije biljaka na svjetlost

Biljke su razvile razlicite strategije kako bi se adaptirale promjenjivim uslovima svjetlosti,
ukljucujucdi visoku insolaciju i konkurenciju za svjetlost u sjenovitim uslovima. Te adaptacije
ukljucuju morfoloske, fizioloske, biohemijske i ekoloske promjene koje im omogucavaju da
prezive, rastu i razmnozavaju se u izazovnim ekosistemima.

U uslovima visoke insolacije, biljke koriste morfoloske adaptacije kao Sto su: (1) debeli listovi
s vostanim kutikulama, koji smanjuju gubitak vode i reflektuju suncevu svjetlost, Sto je
uobicajeno kod kaktusa; (2) mali i uski listovi, ¢esto prekriveni reflektivnim epikutikularnim
voskovima ili dla¢icama, kao Sto je slucaj kod srebrenih trava u pustinjskim podrucjima, ¢cime
se dodatno smanjuje pregrijavanje. Fizioloski mehanizmi ukljucuju efikasnu regulaciju
otvaranja i zatvaranja stoma kako bi se optimiziralo o¢uvanje vode i adaptaciju fotosintetskih
pigmenata za maksimalnu iskoriStenost intenzivne svjetlosti. Biljke, takoder, aktiviraju
mehanizme odgovora na stres, poput zatvaranja listova, kako bi se zastitile u ekstremnim
uslovima. Biohemijske adaptacije na visoku insolaciju ukljucuju sintezu UV-apsorbuju¢ih
spojeva, poput flavonoida i karotenoida, koji djeluju kao prirodni filteri protiv Stetnog
zracenja. Osim toga, biljke proizvode antioksidanse, poput askorbinske kiseline i enzima
superoksid dismutaze, kako bi neutralisale oksidativni stres uzrokovan jakim UV zracenjem.
Ekoloske strategije ukljucuju fenotipsku plasti¢nost, sezonske promjene u rastu i razvoju te
simbiozu s mikoriznim gljivama, $to biljkama omogucava efikasnije iskoriStavanje resursa.
Primjeri biljaka s ovim adaptacijama ukljucuju visokoplaninske vrste, koje imaju dlakave
listove za izolaciju i duboko korijenje, te pustinjske biljke poput kaktusa, koje skladiSte vodu u
svojim stabljikama i imaju vostane prevlake za refleksiju sunceve svjetlosti.

U sjenovitim uslovima, biljke se prilagodavaju na razlicite nac¢ine kako bi maksimalno
iskoristile dostupnu svjetlost. Morfoloske promjene ukljucuju izduzivanje stabljika i listova,
kao kod papratnica, te povecanje povrsine listova, Sto je karakteristi¢no za biljke poput lozike.
Promjene u strukturi hloroplasta, s vecom koncentracijom hlorofila, omoguc¢avaju efikasniju
apsorpciju slabije svjetlosti. Fizioloske adaptacije ukljuc¢uju povecanje efikasnosti fotosistema
I1 i smanjenje fotorespiracije, Sto biljkama omogucava bolje iskoriStavanje energije u uslovima
slabog osvjetljenja. Ekoloske strategije za izbjegavanje sjene ukljucuju brz rast i cvjetanje
prije nego Sto se krosSnje zatvore, Sto je uocljivo kod biljaka poput maka. Takoder, biljke
razvijaju konkurencijske strategije, kao Sto je raspored listova koji omoguéava optimalno
hvatanje svjetlosti ili rast u visinu. Simbioza s mikoriznim gljivama pomaze biljkama da
apsorbiraju hranjive tvari i vodu iz tla, ¢cime dodatno povecavaju svoju konkurentsku
sposobnost.

Ove adaptacije omogucavaju biljkama da uspjesno prebrode izazove visokog intenziteta
svjetlosti i sjenovitih uslova, Cine¢i ih klju¢nim za razumijevanje uticaja promjena u Zivotnoj
sredini i klimatskih uslova na biljne vrste i ekosisteme.
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BILJNE INTERAKCIJE 1 ADAPTACIJE
NA PROMJENE U TEMPERATURI

Temperatura je klju¢ni ekoloSki faktor koji
utice na brzinu rasta, razvoj i fenoloske faze
biljaka. Svaka biljna vrsta ima specifican

temperaturni  raspon  koji  ukljucuje
minimalne, optimalne i maksimalne
vrijednosti potrebne za rast.

Promjene u temperaturi, ukljucujuci

povecanje srednjih i ekstremnih temperatura
usljed klimatskih promjena, znacajno uticu
na biljke, posebno u kriticnim fazama poput
cvjetanja i formiranja plodova.

Temperature unutar optimalnog raspona
pospjesuju vegetativni rast i razvoj biljaka.

Medutim, poviSene temperature iznad
optimalnih  granica mogu  uzrokovati
ubrzanje fenoloskih faza, skradivanje

zivotnog ciklusa biljaka i smanjenje prinosa.
Na primjer, kod kukuruza (Zea mays),
temperature iznad 35 °C, tokom opraSivanja,
znacajno smanjuju vitalnost/vijabilnost
polena, ¢ime direktno uticu na formiranje

kod rize (Oryza sativa),
iznad 33 °C, dovode do

sterilnosti cvjetova i smanjenja prinosa.

zrna. Sli¢no,

temperature

Klimatske
ucCestalosti i intenziteta toplinskih valova, sto

promjene uzrokuju porast

dodatno ugrozava proizvodnju hrane.
Ekstremni dogadaji poput naglih skokova
temperature mogu izazvati oStecenja celija,
poremetiti procese fotosinteze i povecati
gubitak vode kroz transpiraciju. Pored toga,
interakcija visoke temperature i manjka
vode povecava stres kod biljaka, Sto dovodi

do smanjenja biomase i prinosa.
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Temperaturni stres moZemo definisati kao
fizioloSku reakciju biljaka na temperaturne
uslove koji prelaze optimalni raspon za
njihov rast i razvoj. Ovaj stres moze nastati
usljed visokih (visokotemperaturni stres) ili
niskih
stres) i uti¢e na metabolicke procese biljaka,

temperatura  (niskotemperaturni

njihov rast, produktivnost i sposobnost
prezivljavanja. Obje vrste stresa izazivaju
slozene fizioloske, biohemijske i molekularne
promjene koje mogu naruSiti normalno

funkcionisanje biljaka

kada
granicu

Visokotemperaturni stres nastaje

temperature  prelaze  gornju
optimalnog raspona za rast biljaka. Visoke

temperature, koje Cesto prelaze 30 °C, mogu

uzrokovati denaturaciju proteina,
destabilizaciju  Celijskih membrana i
povecanu produkciju ROS-a. Ovi efekti

dovode do oksidativnog stresa, smanjenja
fotosintetske efikasnosti i oStecenja Celijskih
struktura.

kada
temperature padnu ispod minimalne granice
Niske
ukljucuju dvije podkategorije:

Niskotemperaturni stres nastaje

potrebne za rast. temperature

hladenje/
pothladivanje (0-15 °C) i smrzavanje (<0 °C).
Hladenje (pothladivanje) moZe uzrokovati

smanjenje fotosinteze, promjene u

membranskoj fluidnosti i poremeéaje u

metaboli¢kim procesima.

Smrzavanje, s druge strane, uzrokuje

formiranje leda u apoplastu, Sto rezultira
dehidratacijom celija i fizickim oSteéenjem
tkiva.
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2.1. Adaptacije na
visokotemperaturni stres

Toplinski stres, uzrokovan poviSenim

temperaturama, predstavlja  znacajan
problem za poljoprivredu u svijetu. Visoke
temperature mogu uzrokovati niz morfo-
biohemijskih
promjena u biljkama koje mogu negativno

anatomskih, fizioloskih i
uticati na njihov rast i razvoj te znacajno
smanjiti ekonomski prinos. Promjene u
temperaturi mogu voditi i ka smanjenju
biodiverziteta

usljed  neprilagodenosti

biljaka na takve uslove.

2.1.1. Percepcija toplinskog

stresa
Biljke imaju slozene mehanizme za
percepciju temperature i transdukciju

signala koji im omogucavaju adaptaciju na

toplinski stres. Ovi procesi ukljucuju
razlicite signalne molekule, proteine i gene

koji zajedno djeluju.

U percepciji toplinskog stresa klju¢nu ulogu

igraju receptori u Celijskoj membrani

(termoreceptori) koji mogu detektovati
promjene fluidnosti membrane i na taj nacin
detektovati povecanje temperature.

Termoreceptori su obi¢no integralni
proteini koji imaju funkciju u transportu
kalcijevih jona (Ca?*) kroz membranu. Pri
povecanju temperature raste Kineticka
energija lipida u membrani Sto dovodi do
povecane fluidnosti. Usljed ovih promjena
mijenja se nacin povezivanja proteina u
lipidnom  dvosloju te dolazi  do
konformacijskih promjena termoreceptora
Sto dovodi do povecanja ulaska Ca2* jona u

unutrasnjost Celije. Poveéana koli¢ina
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kalcija (Ca) dovodi do aktivacije signalnih

mitogen-aktiviraju¢ih  protein  kinaznih
kaskada (Mitogen-Activated Protein Kinase,
MAPK) koje prenose

stresa do jedra.

signal toplinskog
Primjer termoreceptora
jesu TRP (Transient Receptor Protein)
proteini koji imaju ulogu u percepciji
temperature kod Zivotinja i smatra se da
imaju sli¢nu ulogu i kod biljaka. Ovi TRP
proteinski kanali se aktiviraju promjenama

temperature i upumpavaju Ca?*jone u Celiju.

Pored aktivacije Ca?* kanala toplinski stres
povecava i produkciju ROS-a koje mogu
djelovati kao signalne molekule i dodatno
aktivirati MAPK signalne kaskade. MAPK
kaskada se sastoji od niza proteina koji vrse
fosforilaciju jedan drugog i na taj nacin
prenose signal od membrane do jedra.
MAPK kaskada
komponente:

1. MAPKKK (MAPK kinaza kinaza kinaza);
2. MAPKK (MAPK kinaza kinaza);

3. MAPK (MAP kinaza).

ukljucuje tri glavne

Svaki protein od ova tri vrsi fosforilaciju
sljedeceg proteina u kaskadi i na taj nacin se
prenosi i pojacava signal temperaturnog
stresa. Kada se aktivira MAPK, aktiviraju se i
transkripcijski faktori u jedru celije, te se
oni vezu za DNK i reguliSu ekspresiju gena
odgovornih za stres, kao S$to su geni za
proteine toplinskog Soka (eng. Heat Shock
Proteins - HSP). Ovi proteini djeluju kao
molekularni  Saperoni i pomazu u
odrzavanju i popravljanju denaturisanih

proteina usljed toplinskog stresa (Slika 2.1).

Pored HSP, aktivirani geni, takoder, mogu
kodirati antioksidativne enzime i druge
molekule koje pomaZu u neutralizaciji ROSa
te odrzavanju Celijske homeostaze (Tabela
2.1).
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A
/Iﬂ:

TRP (Kalcijumski kanal)

0. ©¢g
| @

MAPKKK

MAPKKK

Plazma membrana

SMANJENJE EFEKATA
TOPLINSKOG STRESA

|
MAPKKK° / _—

Transkripcijski
faktori

e
e —

Ekspresija gena za
HSP

Slika 2.1 Uloga TRP receptora u odgovoru na toplinski stres

Tabela 2.1 Uloge HSP proteina i antioksidanasa u toplinskom stresu

Funkcija Opis Primjer
Prevencija HSP se vezu za proteine .k.ou.sg cllenz.nturlsalfl Z!Jog HSP70 se vede za denaturisani
.. visokih temperatura, stabilizujué¢i ih i sprecavajuci . M .
denaturacije i, Y 5 . . . Hsp90 i sprefava njegovu
. agregaciju. To pomaZe u odrZavanju funkcionalnosti agregaciiu
proteina ¢elijskih proteina tokom toplinskog stresa. gregaciju.
Refolding HSP pomazu u ponovnom savijanju denatl.l_rlsamh DnaK i Hsp70 pomaiu u
denaturisanih proteina, vracajudi ih u funkcionalnu konformaciju. Ovaj refoldineu denaturisano
A proces je kljucan za odrzavanje Celijske homeostaze i RuBisCOg roteina g
proteina funkcionalnosti tokom i nakon toplinskog stresa. p ’
Kada proteini postanu nepopravljivo o$teceni, HSP M M .
5 . S " Hsp90 pomaze u oznacavanju
D dacii pomazu u njihovom markiranju za degradaciju putem L .
egradacija denaturisanih ~ proteina  za

oStecenih proteina

ubikvitin-proteosomnog sistema, C¢ime se sprecava
akumulacija nefunkcionalnih proteina koji bi mogli
ometati Celijske procese.

degradaciju putem ubikvitin-
proteosomnog sistema.

Regulacija
signalizacije
stresa

HSP takoder ucestvuje u regulaciji signalnih puteva
povezanih s odgovorom na stres, ukljucujuéi aktivaciju
transkripcijskih faktora koji kontrolisu ekspresiju gena
odgovornih za stres.

Hsp70 aktivira transkripcijski
faktor HSF1, koji indukuje
ekspresiju gena odgovornih za
stres.

Neutralizacija ROS
-a

Antioksidansi kao $to su SOD, CAT i peroksidaze
uklanjaju visak ROS, sprecavajué¢i oksidativni stres i
ostecenje Celijskih komponenti.

SOD konvertuje superoksidne
radikale u H,0,, dok Kkatalaza
razgraduje H,0, u vodu i kisik u
hloroplastima.

Regeneracija Antioksidansi kao $to su glutation (GSH) i askorbat GSH se regenerise putem
antioksidativnog (vitamin C) igraju klju¢nu ulogu u regeneraciji drugih enzima glutation reduktaze, uz
sistema antioksidanasa i odrzavanju redoks ravnoteze u Celiji. koriStenje NADPH.
Antioksidansi Stite lipide u ¢elijskim membranama od
peroksidacije, ¢ime se odrzava integritet i
Zastita funkcionalnost membrana pod stresnim uslovima. Oni  Vitamin E Stiti lipide u ¢elijskim
biomolekula takoder Stite DNK i proteine od oksidativnih oSte¢enja, membranama od peroksidacije.

¢ime se osigurava odrzavanje geneticke stabilnosti i
funkcionalnosti proteina.
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2.1.2 Odgovori biljaka na
toplinski stres

Biljke razlicite

toplinski

pokazuju odgovore na

stres kroz morfo-anatomske,

fizioloske i molekularne promjene (Slika

2.2.). Na primjer, toplinski stres moze

uzrokovati smanjenje fotosinteze, promjene

u ravnotezi vode u biljci, promjene u
strukturi membrana te sintezu HSP. Biljke
koriste razli¢ite mehanizme kako bi se nosile
s toplinskim stresom, ukljucujuéi odrzavanje
stabilnosti membrana, uklanjanje ROS-a,
proizvodnju antioksidanasa, akumulaciju
razli¢itih molekula, indukciju MAPK kaskada
i Kkalcij-ovisne protein Kkinaze (Calcium
Dependent Protein Kinase), te signalizaciju

Saperona i transkripcijsku  aktivaciju.
Potencijalne  genetske  strategije za
poboljsanje termotolerancije usijeva
uklju¢uju  tradicionalne i savremene
molekularne metode oplemenjivanja te

transgene pristupe. Osim genetskih pristupa,
termotolerancija usijeva moZe se poboljsati

prethodnim izlaganjem biljaka razli¢itim

i BIOHEMIJSKO-MOLEKULARNE

1 PRILAGODBE

Proizvodnja antioksidanasa - Enzimski i neénzimski
antioksidansi

Akumulacija osmoprotektanata - Prolin, glicin betain
Ekspresija toplinskih Sok proteina - HSP70 i HSP90
Aktivacija signalnih puteva - MAPK kaskade

Genske i epigenske prilagodbe - Promjene ekspresije gena,
promjene metilacije DNK i histonske modifikacije

stresovima zivotne sredine ili primjenom
osmoprotektanata kao Sto su glicin betain i
prolin kroz proces prajminga.

Biljke izloZene toplinskom stresu razvijaju
razli¢ite morfo-anatomske prilagodbe koje
im omogucavaju

preZzivljavanje u

nepovoljnim uslovima. Medu njima su
smanjenje velicine listova radi ogranicavanja
transpiracije, povecanje gustoce trihoma koji
reflektiraju svjetlost i smanjuju zagrijavanje
listova te razvoj debljeg kutikularnog sloja
Dodatno,

prilagodbe uklju¢uju promjene u gustoci

koji smanjuje gubitak vode.
stoma, modifikacije korijenskog sistema i
smanjenje broja i veli¢ine cvjetova. Ove
promjene doprinose efikasnijem KkoriStenju
vode i povecavaju otpornost biljaka na

visoke temperature.

Biljke mogu povecati ili smanjiti gustocu
stoma, ovisno o vrsti i uslovima. Poveéana
gustoa stoma moZe poboljsati regulaciju
transpiracije, dok smanjena gustoa moZe

smanjiti gubitak vode.

PROMJENE LISTOVA
1 1ZDANKA
Smanjenje veli¢ine lista
Povecanje gustoce trihoma

Deblja kutikula

Smanjenje rasta i elongacije
internodija

Promjene u fotosintetskoj
aktivnosti

PROMJENE KORIJENA
Dublji korijenski sistem
Siroko razgranat korijen
Razvoj adventivnih korijena
Povecana apsorpcijska
sposobnost
Simbiotski odnosi

Slika 2.2 Sumarni prikaz promjena i adaptacija kod biljaka izloZenih visokoj temperaturi
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Biljke mogu regulisati otvaranje i zatvaranje
stoma kako bi optimizirale transpiraciju i
smanjile gubitak vode. Visoke temperature
mogu uzrokovati smanjenje rasta i elongacije
stabljike

promjena

internodija (segmenti izmedu

¢vorova/nodija). Ova moze
smanjiti ukupnu visinu biljke i smanjiti
potrebu za vodom. Mezofilne Ccelije (Celije
unutar listova odgovorne za fotosintezu)
mogu postati manje c¢ime se povecava
ucinkovitost i smanjuje potroSnja vode. Moze
se povecati broj sklerenhimskih ¢elija (daju
¢vrstocu biljci) i kolenhima (daje elasticnost
biljci) te
ksilemskih
transporta vode.

se moze povecati promjer

sudova radi ucinkovitijeg
Biljke mogu razviti dublje ili Sire korijenje
Dublji
korijeni omogucuju biljkama pristup vodi iz

kako bi poboljsale pristup vodi.

dubljih slojeva tla, Sto je korisno tokom
suSnih i vrué¢ih razdoblja. Biljke izloZene
visokim temperaturama mogu razviti manje i
manji broj cvjetova. Ova promjena moZe
smanjiti energetski troSak biljke i smanjiti
gubitak vode kroz cvjetove.

Pri

povecane

dolazi do
lipidnih
molekula u membrani, $to smanjuje njihovu

visokim temperaturama

kineticke  energije
medusobnu povezanost i povecava fluidnost
membrane. Ovaj proces uzrokuje gubitak
integriteta membrane, smanjenu barijernu

funkciju membrane, S$to moZe izazvati
curenje jona i metabolita, disfunkciju
membranskih proteina, ukljucujudi

transportere i enzime. Visoke temperature

destabilizuju strukturu membranskih

proteina, Sto rezultira njihovom

denaturacijom i gubitkom funkcionalnosti.

Biljke koriste niz molekularnih, fizioloskih i

biohemijskih mehanizama za ocuvanje
funkcionalnosti membrana i minimizaciju

oStecenja. Povecava se sadrzaj zasic¢enih
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masnih kiselina u membrani, Sto smanjuje
izazvanu visokim
(npr.
fitosterola) doprinosi stabilizaciji membrane,

prekomjernu fluidnost

temperaturama. Sinteza sterola
smanjuju¢i njenu preosjetljivost na toplinu.

HSP proteini djeluju kao molekularni
Saperoni, stabilizuju¢i membranske proteine
i sprecavajuc¢i njihovu denaturaciju. Spojevi
poput prolina, trehaloze i Secera stabilizuju
membrane i proteine, Stite¢i ih od termalnog
stresa. Promjene u fluidnosti membrane
mogu aktivirati signalne kaskade, ukljucujuéi
ulazak Ca®* jona u citoplazmu i aktivaciju
faktora

ekspresiju gena za zastitne proteine i enzime.

transkripcijskih koji  reguliSu

2.1.3 Adaptacije biljaka koje
nastanjuju topla podrucja

U prirodi odredena topla podrucja nastanjuju
biljke koje mogu bez problema opstati u

takvim uslovima. Topla podrucja su

geografski regioni koje karakteriSu visoke

prosjecne godiSnje temperature, niske

padavine i Ceste suSe. Ova podrucja

obuhvacdaju pustinje, polupustinje, savane i
Klimatski
uslovi u toplim podrudjima ukljucuju:

mediteranske Kklimatske zone.

® Visoke temperature: prosjeCne dnevne

temperature Cesto prelaze 30 °C, a mogu

dostici i do 50 °C u ekstremnim
slucajevima;

® Niske padavine: padavine su Cesto manje
od 250 mm godiSnje, a kiSne sezone su
kratke i nepredvidive;

® Visok nivo isparavanja: zbog visokih
temperatura i niskih padavina,
isparavanje vode iz tla i biljaka je vrlo
intenzivno;

® [ntenzivno suncevo zracenje: biljke su

izloZzene jakom suncevom zracenju, Sto
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Tabela 2.2. Primjer biljaka koje Zive u toplim predjelima i njihove adaptacije

Kaktusi

Carnegiea gigantea
Opuntia ficus-indica

Sukulenti

Aloe vera
Sedum spectabile
Agave americana

Pustinjske trave

Bouteloua gracilis
Hilaria jamesii
Stipa tenuissima

Drvece u savanama

Adansonia digitata
Acacia tortilis
Tamarindus indica

Mediteranske biljke

Rosmarinus officinalis
Lavandula angustifolia
Olea europaea

Specificne adaptacije

Smanjeni listovi
(preobrazeni u bodlje)

Debele, mesnate
stabljike

Duboki i Siroko razgranati
korijeni

Debeli kutikularni sloj

Mesnati listovi ili stabljike

Debeli kutikularni sloj

Crassulacean Acid
Metabolism (CAM)

Duboki korijenski sistemi

Uski listovi
Raspon listova koji se

uvijaju

Debele, prosirene stabljike

Duboki korjenov sistem

Mali i perasti listovi
Listopadnost u susnom
razdoblju

Debeli, koZasti listovi

Duboki korjenov sistem

Aromatic¢na ulja

Sivi ili srebrni listovi

26

Opis adaptacije

Smanjuju gubitak vode isparavanjem i
stite biljku od biljojeda

Skladiste vodu za koristenje tokom
susnih razdoblja

Omogucavaju pristup vodi iz dubljih
slojeva tla i brzo apsorbiraju vodu s
povrsine

Smanjuju gubitak vode isparavanjem

Skladiste vodu za koristenje tokom susnih
razdoblja

Smanjuju gubitak vode

Ovaj fotosintetski put omogucuje
biljkama da otvaraju stome nocu,
smanjujuci gubitak vode tokom dana

Omogucuju pristup vodi iz dubljih slojeva
tla

Smanjuju gubitak vode isparavanjem

Smanjuju izloZenost suncevom zracenju i
gubitak vode

Skladiste velike kolicine vode
Omogucuju pristup vodi iz dubokih slo-
jeva tla

Smanjuju gubitak vode isparavanjem

Smanjuje gubitak vode tokom susnih
mjeseci

Smanjuju gubitak vode isparavanjem
Omogucuju pristup vodi iz dubokih slo-
jeva tla

Mogu smanjiti transpiraciju i odbijati
biljojede

Reflektuju suncevu svjetlost i smanjuju
temperaturu listova



Biljne interakcije i adaptacije na promjene u temperaturi

Biljke iz pustinje Namib
Dugi, &iroki listovi
Welwitschia mirabilis Ul StroxtAstovl

Stipagrostis sabulicola

’ Korjenov sistem koji
Salvadora persica

Debeli kutikularni sloj

Biljke iz pustinje Sonoran
. . Rebra na stabljici
Carnegiea gigantea
Ferocactus wislizenii
Fouquieria splendens
vode nakon kise

No¢na fotosinteza (CAM)

moze povecati rizik od oSteenja
uzrokovanih UV zracenjem i toplinskim
stresom.

Biljke koje nastanjuju topla podrucja razvile

su razlicite adaptacije kako bi prezivjele u

uslovima visokih temperatura i niske

dostupnosti vode. Ove adaptacije ukljucuju

smanjenje listova, razvoj mesnatih struktura

za skladiStenje vode, duboke i Siroko
razgranate Kkorijenske sisteme, debeli
kutikularni sloj, specificne fotosintetske

puteve kao Sto je CAM, i mnoge druge
fizioloske i biohemijske promjene (Tabela
2.2). Razumijevanje ovih adaptacija klju¢no
je za proucavanje ekoloskih
biljaka u
uslovima te za unapredenje otpornosti

strategija

prezivljavanja ekstremnim

usjeva na klimatske promjene.
Biljke
adaptacija

suhih podrucja pored navedenih
imaju adaptacije u pogledu

reproduktivnih strategija. Reproduktivne

strategije biljaka koje naseljavaju suha

podrucja uklju¢uju brz zivotni ciklus,
skladiStenje sjemena u tlu i dormantnost
sjemena. Dormantnost omogucéava sjemenu

da prezivi nepovoljne uslove i klija tek kada

apsorbira vlagu iz magle

Pristup vodi iz dubokih
slojeva tla i brza apsorpcija

Mogu apsorbirati kisnicu i rosu

Omogucuje preZivljavanje u ekstremno
susnim uslovima

Smanjuje gubitak vode

Omogucuju ekspanziju i kontrakciju kako bi
se pohranila ili otpustila voda

Omogucuje prezivljavanje u ekstremno
sus$nim uslovima

Smanjuje gubitak vode tokom dana

nastupe povoljni uslovi, ¢esto nakon Kise.
biljke
maksimalno iskoriste povoljne uslove za rast

Ove strategije osiguravaju da
i reprodukciju u susnim podrucjima (Slika

2.3).

Reproduktivne strategije biljaka u suhim
podrucjima ukljucuju (Tabela 2.3):

1. Brz Zivotni ciklus - biljke koje nastanjuju
suha podrucdja Cesto imaju kratak Zivotni
ciklus. One brzo Kklijaju, rastu, cvjetaju i
proizvode sjeme tokom kratkih kiSnih
razdoblja. Ovaj zivotni ciklus omogucava
kratka

dostupnosti vode za reprodukciju prije nego

biljkama da iskoriste razdoblja

Sto uslovi postanu nepovoljni. Ovakvu

reproduktivnu strategiju imaju pustinjske

jednogodisnje biljke poput pustinjske
petunije (Oenothera deltoides);
2. Skladistenje sjemena u tlu - mnoge

pustinjske biljke proizvode sjeme koje ostaje
dormantno (u mirovanju) u tlu dok ne
nastupe povoljni uslovi za Kklijanje.
Dormantno sjeme moze prezZivjeti ekstremne
susne uslove, cekajuéi da kiSa omogudi
klijanje i rast. Dormantnost je adaptivna

strategija koja omogucava sjemenu da
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Slika 2.3 Cvjetanje kaktusa u pustinji

prezivi nepovoljne uslove i moZe biti

uzrokovana fizioloSkim ili mehanickim
barijerama koje sprecavaju klijanje, kao Sto
su tvrda sjemenjaca ili hemijske inhibicije
(hormoni poput ABA). Neka sjemena imaju
hidroskopne opne koje upijaju vodu i
omeksavaju, omogucujuc¢i klijanje sjemena
nakon kise;

3. Oslobadanje sjemena kiSom: neke biljke
imaju  mehanizme koji  omoguéavaju
oslobadanje sjemena tek nakon Sto padne
kiSa. Ovaj mehanizam osigurava da sjeme

klija kada ima dovoljno vode za rast i razvoj.

2.2 Adaptacije biljaka na
niskotemperaturni stres

Biljke suoCene s niskim temperaturama
razvile su sloZene mehanizme adaptacija koji
omogucavaju njihovo prezivljavanje i
funkcionisanje u ekstremnim uslovima. Ove
adaptacije ukljucuju morfoloske, fizioloske,
biohemijske i molekularne promjene, koje su
neophodne za ublazavanje efekata hladnog

stresa.

Niski temperaturni stres moze se podijeliti
(0-15°C)
kategorije

na hladenje/pothladivanje i
(<0°C),

uzrokuju znacajne promjene u strukturi i

smrzavanje a obje

metabolizmu biljaka.
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2.2.1 Adaptacije biljaka na
M hladenje (pothladivanje)

Hladenje, definisano kao izloZenost
temperaturama izmedu 0 °C - 15 °C, izaziva
znacajne fizioloske, biohemijske i
molekularne promjene kod biljaka. Ovaj tip
temperaturnog stresa moZe nastati tokom
razlicitih faza rasta i razvoja biljaka,
izazivaju¢i znacajne fizioloSke i metabolicke
promjene koje uticu na njihov rast,

produktivnost i zdravlje.

Hladenje se cesto javlja tokom proljetnih
mrazeva, kada temperature naglo padnu dok
su biljke u fazi aktivnog rasta. Ovo je
posebno Stetno za mlade izdanke i cvjetove,
koji su osjetljivi na niske temperature.
Jesenske hladnoc¢e takoder predstavljaju
period kada biljke postepeno smanjuju svoju
metabolicku aktivnost i pripremaju se za
zimske uslove kroz proces aklimatizacije.
Osim sezonskih promjena, hladenje se moze
javiti i tokom hladnih noé¢i u toplijim
regijama, naroCito na viSim nadmorskim
sa velikim

Uz to,

mogu biti izloZeni

visinama ili u podrucjima

temperaturnim oscilacijama.

poljoprivredni usjevi

hladenju tokom skladistenja na

temperaturama iznad smrzavanja, $to izaziva
fizioloSki stres (Slika 2.4).

Neke biljke su posebno osjetljive na hladenje,

a medu njima su vrste tropskog i

subtropskog porijekla. Njihovi metabolicki
nisu niskim

procesi prilagodeni

temperaturama, S$to rezultira pojavom
hloroze, nekroze, usporenog rasta i oStecenja
plodova. Na primjer, banane (Musa spp.),
paradajz (Solanum lycopersicum), kukuruz
(Zea mays) i riza (Oryza sativa) Ccesto
pokazuju znakove stresa kada su izloZeni

hladenju.
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Tabela 2.3 Primjeri pustinjskih biljaka i njihovih adaptacija i strategija

Eschscholzia
glyptosperma

Karakteristika

Welwitschia
mirabilis

Carnegiea gigantea

Sporobolus spp.

Reproduktivne strategije

Brz zivotni ciklus

Dormantno sjeme

Oslobadanje sjemena s
kisom

>
a2
o
=l
&

[X][x][x

[x]
—
°

Tvrda sjemenjaca

Hidroskopna sjemenjaca

X

XX XIXIX]

Skladistenje vode

u listovima u stabljici
& ) =

Duboki korijenski sistem

CAM fotosinteza

XXXOO QOO

X]©

KOKOK GO

O

S druge strane, biljke iz umjerenih klimatskih

zona razvile su adaptacije koje im

omogucavaju toleranciju na hladenje.
PSenica (Triticum aestivum), jeCam (Hordeum
vulgare), raz (Secale cereale) i Spinat
(Spinacia oleracea) sposobne su da se
adaptiraju niZim temperaturama kroz proces
hladne aklimatizacije, koji ukljucuje sintezu
osmoprotektanta i promjene u sastavu

membranskih lipida.

Proljetni mrazevi predstavljaju poseban

izazov za biljke koje rano cvjetaju ili
zapocinju vegetacijski rast u tom periodu.
Vocke, poput

krusaka (Pyrus spp.) i treSanja (Prunus

jabuka (Malus domestica),

avium), ¢esto imaju oStecenja na cvjetovima i

mladim izdancima zbog naglog pada

temperature. Vinova loza (Vitis vinifera)
takoder spada u ovu kategoriju, pri ¢emu su
cvjetni pupoljci i mladi izdanci posebno

ugrozeni.

Proljetni mraz predstavlja znacajan izazov za
biljke koje cvjetaju rano u sezoni ili u
planinskim predjelima, gdje su temperature
Cesto ispod nule.

Reproduktivni organi,

29

posebno  cvjetovi, su na
smrzavanje, jer su znacajno manje otporni na
led u poredenju s vegetativnim dijelovima

biljke.

Cvjetovi mnogih biljaka koriste strategiju
superhladenja kako bi izbjegli smrzavanje.
Ovo ukljucuje sniZavanje tacke smrzavanja
tkiva putem Kkontrolisane dehidracije i
smanjenja dostupnosti vode za formiranje
leda. Na kod biljaka poput
Ranunculus glacialis, cvjetovi mogu izdrzati
-22 °C bez
zahvaljujué¢i superhladenju i ogranicavanju

primjer,

temperature do oStecCenja
formiranja leda. Anatomija cvjetova i njihove
stabljike Cesto ukljucuje strukturne barijere
koje sprecavaju Sirenje leda iz vegetativnih
dijelova  prema

osjetljivim  cvjetnim

organima. Kod biljaka poput Anemone
nemorosa i Muscari sp., prisustvo ovih
barijera omoguéava da cvjetovi ostanu
superohladeni, ¢ak i kada vegetativni dijelovi
dozive smrzavanje. Oblik i struktura cvjetova
takoder igraju ulogu u smanjenju gubitka
topline. Na primjer, gusto rasporedeni listici

ili providne brakteje mogu posluziti kao
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L OStecenje membrane i curenje jona

L Dehidrirane ¢elije usljed formirananja leda

L Remecenje strukture i stabilnosti proteina

L Smanjenje aktivnosti antioksidativnih
enzima

L Produkcija ROS-a i lipidna peroksidacija

L Promjene u signalizaciji i ekspresiji gena

L Smanjenje fotosintetske aktivnosti

L Smanjenje rasta i biomase

L Inhibicija klijanja sjemena

L Smanjenje produckije usjeva

/‘\mpmam NA NISKE TEMPERATURE
¥ fay 710 Y

T Mijenja se fluidnost membrane
Eksprimiraju se geni za otpornost na
hladnocu

Prevazilazi se Celijska dehidracija
Poboljsava se antioksidativna aktivnost
Ogranicava se produkcija ROS i MDA
Poveéava se fotosintetska aktivnost
Povecava se sinteza osmolita
Pobolj$avaju se parametri rasta

Poboljsava se klijanje sjemena

B e T e R T B ]

Adaptacije fenoloskog ciklusa biljaka

Slika 2.4 Efekti niskih temperatura na biljke i njihove adaptacije

fizicka izolacija, smanjuju¢i gubitak toplote
tokom no¢i. Cvjetovi s tamnijim centrima,
poput nekih vrsta iz porodice Asteraceae,
akumuliraju viSe toplote tokom dana, ¢ime
smanjuju vjerovatnoéu smrzavanja tokom
nodi.

VisegodiSnje i divlje biljke koje naseljavaju
hladnije regije, poput bora (Pinus spp.) i
smreke (Picea spp.), pokazuju izuzetnu
otpornost na hladenje. Njihove morfoloske i
fizioloske adaptacije, poput zbijanja tkiva i
promjena u sastavu membranskih lipida,
omogucavaju im da prezive ¢ak i ekstremne
uslove niskih temperatura.

Hladenje predstavlja znacajan izazov za
biljke,
promjena koje povecavaju ucestalost

naroCito u kontekstu klimatskih
i
intenzitet temperaturnih oscilacija.
ekoloskih

uslova koji dovode do hladenja, kao i

Razumijevanje vremenskih i
adaptaciji razli¢itih biljnih vrsta, klju¢no je za
oCuvanje prinosa i otpornosti biljaka u

promjenjivim klimatskim uslovima.
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2.2.1.1 Percepcija hladenja

Biljke percipiraju stres izazvan hladenjem
putem razli¢itih mehanizama, od promjena u
do
molekularnih odgovora, kako slijedi:

membranama intracelularnih

® Membrane kao  primarni  receptori
hladnoce - membranski lipidi i proteini su
osjetljivi na promjene temperature. Pri
niskim temperaturama, fluidnost
membrana se smanjuje, Sto se smatra
klju¢nim signalom za pocetak odgovora na
hladenje. Smanjenje fluidnosti membrane
moze dovesti do aktivacije specificnih
koji

membranskih  proteina pokrecu

kaskadne signalne procese;

Promjene u nivou citosolnog Ca*®*

hladenje izaziva nagli porast citosolnog
Ca?+, koji djeluje kao sekundarni glasnik u
Celijama biljaka. Kalcij se oslobada iz
skladiSta
plazmamembranu prolazi u citoplazmu.

unutrasnjih i kroz
Ove promjene prepoznaju kalmodulin-
vezujudi proteini i CDPK, koji pokrecu niz

adaptivnih odgovora;
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®  Receptori temperature na molekularnom

nivou - nedavna istrazivanja ukazuju na
ulogu  membranskih  proteina i
termoreceptora koji detektuju promjene
temperature. Proteini poput phyB, koji
primarno reaguje na svjetlosne signale,
takoder moze reagovati na promjene
temperature i regulisati ekspresiju gena

ukljucenih u odgovore na hladenje.

Niska
plazmamembrane,

temperatura  primarno pogada

smanjuju¢i  njihovu
fluidnost. Ovo fizicko oStecenje aktivira
signalne kaskade ukljucujuéi porast nivoa
citosolnog Ca?*, koji djeluje kao sekundarni
signal. Kalcij aktivira kalmodulin-vezujuce
proteine i CDPK, koje moduliraju ekspresiju

gena povezanih s adaptacijom na hladnoéu.

Jedan od najvaZnijih signalnih puteva u
odgovoru na hladenje ICE-CBF-COR
ICE1 of CBF
Expression 1) je transkripcijski faktor koji

je
signalni put. (Inducer
reguliSe ekspresiju gena CBF (C-repeat
Binding Factor). Ovi geni, zauzvrat, aktiviraju
COR (Cold-Regulated) gene koji kodiraju
proteine za stabilizaciju membrana i zastitu

od smrzavanja.

2.2.1.2 Adaptacije na niske
temperature

Biljke su razvile niz slozenih adaptivnih
mehanizama kako bi se nosile s niskim
temperaturama,  ukljuCujuéi fizioloske,
molekularne i biohemijske promjene. Niske
temperature mogu uzrokovati fizioloske
poremecaje poput smanjene fotosinteze,
oSte¢enja membrana, akumulacije ROS-a i

inhibicije enzimskih aktivnosti.

FizioloSke adaptacije obuhvataju promjene
na nivou membrana. Niska temperatura
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uzrokuje promjene u sastavu
Biljke

nezasic¢enih masnih kiselina kako bi ocuvale

lipidnom

membrana. povecavaju  sadrzaj

fluidnost i funkcionalnost membrana.
Melatonin, prirodni bio-stimulant, dodatno
stabilizuje membrane smanjuju¢i lipidnu
peroksidaciju i akumulaciju malondialdehida
(MDA). Dodatno hladni stres
efikasnost fotosistema II (PSII) i RuBisCO
aktivnosti,

dioksida.

smanjuje

kljucne za fiksaciju ugljen-

Biohemijske adaptacije na niske temperature
usmjerene su na:
o ROS-a ROS

nusprodukti hladnog stresa i uzrokuju

Neutralizaciju

su

oksidativna oSteéenja. Biljke aktiviraju
poput
superoksid dismutaze (SOD), katalaze
(CAT) i peroksidaze (POD) kako bi
uklonile visak ROS-a;

antioksidativne enzime

Akumulaciju osmoprotektanata

osmoprotektanti poput prolina, glicin

betaina i Secera akumuliraju se u

Celijama, stabilizuyju membrane i

odrzavaju osmotski balans.

Pored navedenog i fitohormoni predstavljaju

jednu od komponenti koji ucestvuju u
Hladni

izaziva povecanje nivoa abscisinske kiseline

adaptaciji na hladni stres. stres
(ABA), Sto dovodi do zatvaranja stoma i
smanjene fotosinteze.

Biljke prilagodavaju svoju gensku ekspresiju
aktivacijom gena odgovornih za sintezu
zastitnih proteina, kao $to su COR proteini, i
enzima za uklanjanje ROS-a. Biljke koje rastu
pri niskim temperaturama razvile su Sirok
spektar morfoloSkih adaptacija kako bi
preziviele i funkcionisale u ekstremnim

klimatskim  uslovima. Ove adaptacije

uklju¢uju promjene wu strukturi listova,

stabljike i korijena, kao i specijalizovane
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mehanizme zaStite reproduktivnih organa.

Ovakve promjene nisu samo pasivni
odgovori na stresne uslove, ve¢ evolutivne
strategije koje omogucavaju biljkama da
izazvana hladnoc¢om,

smanje oSteéenja

zadrZe toplotu i optimizuju svoje resurse.

Promjene u listovima: u hladnim uslovima,
listovi biljaka postaju deblji zbog formiranja
slojeva celija bogatih parenhimom i zbog
kutikule. Debela  kutikula
smanjuje transpiraciju, ¢uvaju¢i vlagu, dok

zadebljanja

zadebljanje parenhima pomaze u zastiti
fotosintetskih od
smrzavanja. Ove promjene takoder pruzaju

struktura direktnog
mehanicku zastitu od hladnih vjetrova i
abrazije ledom ili snijegom. Kod biljaka
izloZenih hladno¢i, broj stoma na listovima je
kako bi
transpiracija. Stome su ¢esto koncentrisane

Cesto smanjen se smanjila
na donjoj strani lista, gdje su zaSticene od

direktne izloZenosti hladnoé¢i. U nekim
sluc¢ajevima, stomatalne celije su okruzZene
dodatnim slojevima (elija koje pruzaju
fizicku i termicku zaStitu.

Promjene u korijenskom sistemu: u hladnim
podrucjima, povrsinski slojevi tla cesto
ostaju smrznuti veci dio godine, dok su dublji
slojevi tla topliji i sadrze vise vlage. Biljke
dublje kako  bi

apsorbovale vodu i nutrijente iz ovih slojeva.

razvijaju korijenje
Ovo omogucava kontinuitet u opskrbi cak i
tokom perioda kada su povrSinski slojevi tla
Kod biljaka
periodicnom smrzavanju i odmrzavanju tla,

zamrznuti. izloZenih
korijeni se Sire horizontalno u povrsinskim
slojevima kako bi se povecala apsorpcija
nutrijenata koji postaju privremeno dostupni
Vr$ni  meristemi

tokom odmrzavanja.

korijena Stite se dodatnim slojevima

specijalizovanih celija koje smanjuju gubitak
vode i Stite tkivo od mehanickih osteéenja
izazvanih smrzavanjem tla.
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Promjene na stabljikama: biljke koje rastu u
hladnim podruc¢jima cesto imaju nizak i
zbijen rast kako bi zadrZzale toplotu i smanjile
izloZenost hladnim vjetrovima. Kompaktan
rast pomaZe biljkama da apsorbuju toplotu
koja se reflektuje od tla, a gusti raspored
listova i grana dodatno smanjuje gubitak
toplote. Mnoge biljke prilagodene hladno¢i
razvijaju rizome ili gomolje koji se nalaze
ispod povrsine tla. Ove strukture sluze kao
skladiSta
omogucavaju biljkama da prezive zimu i da

energije i1 nutrijenata, c¢ime

brzo nastave rast u proljece.

Promjene povrsinske strukture i zastita:
stabljika  biljaka
prilagodenih hladno¢i Cesto su prekrivene

povrsine listova i
gustim slojem dlacica. Ove dlacice reflektuju
svjetlost, cime smanjuju gubitak toplote, a
istovremeno

stvaraju mikroskopski sloj

zraka koji djeluje kao izolator. Dlacice
takoder smanjuju transpiraciju blokirajuéi
protok zraka blizu povrsine biljke. Povrsine
biljaka ¢esto su prekrivene debelim slojem
odbija
transpiraciju i Stiti od abrazije ledom ili

voska  koji vodu, smanjuje

snijegom.

Tokom hladne aklimatizacije dolazi do
[-1,4-galaktana,
grane

povecanja sadrzaja

neutralne  bocne pektinskog
rhamnogalakturonana I (RG-I), u celijskim
zidovima. Akumulacija galaktana smanjuje
rastegljivost i povecava krutost Ccelijskog
zida. Ovo poveanje je povezano S
biljaka

smrzavanje jer mutanti koji ne akumuliraju

povecanjem otpornosti na
galaktan pokazuju smanjenu toleranciju na
smrzavanje. Ove promjene doprinose zastiti
Celijskog sadrzaja od fizickih oStecenja
izazvanih formiranjem leda u apoplastu
(Slika 2.5). Pektinski galaktan pomaZe u
unutar

odrzavanju tecnog stanja vode

Celijskog zida na niskim temperaturama,
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¢ime se smanjuje propagacija leda unutar
Celije i posljedi¢no oStecenje.
Promjene reproduktivnih organa: Cvjetni

pupoljci kod mnogih biljaka razvijaju
dodatne slojeve zastitnih tkiva, ukljucujuci
vosak i guste Celijske slojeve, kako bi se
smanjilo ekstremnim

njihovo izlaganje

temperaturama. Ove zaStitne strukture

sprecavaju smrzavanje osjetljivih tkiva.

2.2.1.3 Promjena sastava membrane
kao adaptacija na niske temperature

Fluidnost membrane je Kklju¢ni faktor za
normalno funkcionisanje biljnih (elija, jer
utiCe na transport molekula, aktivnost
membranskih proteina i signalizaciju. Niske
temperature smanjuju fluidnost membrana,
uzrokuju¢i rigidnost lipidnog dvosloja, Sto
moze ozbiljno poremetiti Celijske procese.
Biljke su razvile mehanizme za promjenu
sastava membranskih lipida kako bi odrzale
odgovarajucu fluidnost na niskim
od

adaptacija na niske temperature je promjena

temperaturama. Jedna najvaznijih

u sastavu masnih kiselina u membranskim

lipidima.
Povecanje udjela nezasi¢enih masnih
kiselina: biljke povecavaju sadrzaj

nezasi¢enih masnih kiselina u fosfolipidnom
dvosloju membrane, $to smanjuje tacku

smrzavanja lipida i poveéava fluidnost
membrane. Ovo omoguéava membrani da
ostane funkcionalna pri nizim
temperaturama. Pri niskim temperaturama
dolazi do povecanja proizvodnje
specijalizovanih lipida koji  stabilizuju
membrane. Poveava se Koncentracija

galaktolipida i sulfolipida koji se nalaze u
hloroplastnim membranama i stabilizuju se

fotosintetski procesi pri niskim
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temperaturama. Povecava se koncentracija
sterola poput stigmasterola i sitosterola, koji
smanjuju

rigidnost lipidnog dvosloja i

povecavaju njegovu otpornost na hladnocu.

Desaturacija masnih kiselina: aktivacija
enzima, poput A-9-desaturaza, omogucava

konverziju zasi¢enih masnih kiselina u

nezasicene, povecavajudi fluidnost
membrane. Ova promjena postize se
aktivacijom  enzima  odgovornih  za
modifikaciju =~ masnih  kiselina  poput

desaturaza masnih kiselina, enzima koji

uvode dvostruke veze u lance masnih

kiselina, povecavajudi njihov nivo
nezasienosti. Aktivacija gena za A-9-
desaturazu povecava sintezu oleinske

kiseline, kljucne nezasi¢ene masne kiseline u
biljkama.

Promjena u polarnoj glavi lipida: biljke mogu
mijenjati tipove polarnih glava fosfolipida,
Sto utice na fleksibilnost membrane i
interakcije lipida. Hidrofilne glave fosfolipida
direktno uticu na interakcije izmedu lipida i
proteina u membrani, kao i na stabilnost
Pri biljke

lipidnog dvosloja. hladnodi,

.Aklimatizacija
na hladno¢u

Akumulacija
galaktana

'

Promjene osobina
Celijskog zida

DREB1s
ABA

UGEs

UDP- Gal «— UDP-Gi;
PEKTIN o

Slika 2.5 Sinteza UDP galaktana iz UDP
glukoze i depozicija pektinskog galaktana u
Celijske zidove pri niskim temperaturama
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povecavaju sadrzaj fosfatidilserina (PS) i
fosfatidilinozitola (PI), koji nose negativan
naboj. Ovi fosfolipidi omogucavaju bolje
vezivanje proteina osjetljivih na hladnocu,
poput antifriz proteina i proteina signalnih
kaskada, ¢ime pomazu u adaptaciji na stres.
Fosfatidilholin (PC) ima veéu krutost zbog
svoje cilindri¢ne strukture, i stabilizuje
Pri biljke
povecavaju udio PC-a kako bi osigurale

membrane. hladnodi, cesto

otpornost membrane na deformacije

izazvane smrzavanjem.

Fosfatidiletanolamin (PE) ima konusni oblik,
Sto doprinosi fleksibilnosti membrane. Pri
biljke
sadrzaj PE-a u odnosu na PC kako bi odrzale

nizim temperaturama, smanjuju

strukturalnu stabilnost lipidnog dvosloja.

Druge modifikacije lipida - Pri hladnoci
smanjena fluidnost membrane moze otezati
interakcije hidrofilnih glava fosfolipida s
molekulama vode Sto biljke mogu sprijeciti
dodavanjem Seéera na glave fosfolipida.
Glikolipidi, poput monogalaktosil-
diacilglicerola  (MGDG) i
(DGDG),

interakciju membrane

digalaktosil-
diacilglicerola povecavaju

s vodom, C¢ime

stabilizuju lipidni dvosloj. Ovi lipidi se
posebno nalaze u membranama hloroplasta i
igraju  kljuénu ulogu u odrzavanju

fotosintetskih procesa pri hladnod¢i.

Fosfatidna kiselina (PA) je kljucni lipid koji
djeluje kao signalna molekula i stabilizator
membrane. PA se ponaSa kao signalni lipid
koji aktivira proteine ukljuene u odgovore
na stres. Njena struktura omogucava ¢vrsto
vezivanje proteina i formiranje specifi¢nih

lipidno-proteinskih  domena, c¢ime se
poboljSava  otpornost membrane na
deformacije izazvane hladno¢om. PA je

anjonski fosfolipid koji nosi negativan naboj
na svojoj hidrofilnoj glavi, Sto joj omogucava
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interakciju s proteinima i drugim lipidima.
Zahvaljujué¢i svojoj konusnoj strukturi, PA
doprinosi zakrivljenju membrana, Sto je
vazno za procese poput vezikularnog
transporta i fuzije membrana. Pri niskim
PA

stabilizuje membranu smanjenjem rigidnosti

temperaturama, povecanje sadrZaja
i olakSavanjem adaptacije lipidnog dvosloja.
PA signalizira ekspresiju gena povezanih s
antifriz ~ proteinima, koji = sprecavaju
formiranje leda u ¢elijama i inicira sintezu
lipida s visokim sadrzajem nezasi¢enih
masnih Kkiselina, Sto doprinosi fluidnosti

membrane pri niskim temperaturama.

2.2.2 Adaptacije biljaka na

smrzavanje

Smrzavanje je jedan od najtezih oblika
abiotskog stresa koji biljke mogu dozivjeti,
jer temperature ispod 0 °C uzrokuju
formiranje leda unutar i izvan celija. Ovo
izaziva mehanicka i fizioloSka oStecenja,
gubitak
integriteta membrane i prekid osnovnih
Biljke

za

ukljuCuju¢i  dehidraciju celija,

metabolickih procesa. su razvile

sloZene mehanizme percepciju
smrzavanja i adaptaciju kako bi smanjile

oStecenja i osigurale prezivljavanje.

2.2.2.1 Percepcija smrzavanja

Smrzavanje obi¢no pocinje u apoplastu, gdje
se voda kristalizuje u led. Formiranje leda
uzrokuje povlacenje vode iz citoplazme zbog
osmoze, Sto vodi do dehidracije ¢elija. Ovo
smanjenje volumena Ccelije prepoznaju
mehanicki osjetljivi proteini u plazmatskoj
membrani, koji pokrecu signalne kaskade za
adaptaciju.

Smrzavanje zapocinje

formiranjem ledenih kristala u apoplastu
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(vancelijski ~ prostor). Ovo  uzrokuje
povlacenje vode iz celija usljed osmotskog
gradijenta, Sto smanjuje turgor i povecava
koncentraciju topivih cCestica unutar Ccelija
(Slika 2.6). Ovo povlacenje izaziva stres u

plazmatskoj membrani i detektuje se kroz

mehanicki osjetljive proteine u
membranama.
Biljke primarno prepoznaju niske

temperature kroz promjene u fluidnosti
membrana. Kada temperatura padne ispod
tacke smrzavanja, lipidni dvosloj plazmatske
membrane postaje rigidniji, Sto uzrokuje
promjene u funkciji membranskih proteina i
signalizaciji. Ove promjene aktiviraju
specificne proteine senzore koji pokrecu
kaskade

smrzavanjem.

odgovora na stres izazvan

Pad temperature i formiranje leda aktiviraju

kalcijske kanale u membranama, $to dovodi

do povecanja koncentracije citosolnog Ca?®*

Kalcij djeluje kao klju¢ni sekundarni signal

koji inicira niz reakcija unutar ¢elije:

= aktivacija kalmodulin-vezujuéih proteina
(CaM);

= aktivacija kalcij-ovisnih protein kinaza
(CDPKs).

Kalcij se oslobada iz intracelularnih skladista

Normalna temperatura

TLLLL L

Pothladivanje

HEEEIE
[NEE

Citoplazma
Plazma membrana
Celijski zid
Vakuola

T

vakuole i endoplazmatskog

poput
retikuluma ili ulazi iz vancelijskog prostora
kroz  specificne Kkalcijske kanale u
Ovi

fosforiliSu ciljne proteine koji ucestvuju u

plazmatskoj  membrani. proteini

genskoj regulaciji i adaptaciji na stres
izazvan smrzavanjem.
Tokom smrzavanja, disbalans izmedu

proizvodnje i eliminacije ROS-a (kao $to su
superoksidni radikali i hidrogen peroksid)
rezultira poveéanjem oksidativnog stresa.
Medutim, ROS takoder djeluju kao signalne
molekule koje aktiviraju transkripcijske
faktore ukljuc¢ene u odgovore na smrzavanje:

® ROS aktiviraju MAPK signalne puteve
koji dalje regulisu gensku ekspresiju
ROS-a

signalnog odgovora postize se aktivacijom

® smanjenje nakon inicijalnog

antioksidativnih enzima poput SOD i CAT.

ICE1 (Inducer of CBF Expression 1) je
centralni regulator odgovora biljaka na niske
temperature. Kada temperatura padne ispod
tacke smrzavanja, ICE1 se aktivira i vezuje za
promotorske regione gena koji kodiraju CBF
(C-repeat Binding Factor) proteine.

CBF/DREB geni - CBF geni
ekspresiju niza gena poznatih kao COR geni
(Slika 2.7),

regulisu

koji kodiraju proteine i

Smrzgvanje

()

—— Kretanje osmolita

—— Kretanje vode

Slika 2.6 Proces smrzavanja Celija
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metabolicke enzime odgovorne za:
® stabilizaciju ¢elijskih membrana;

e akumulaciju osmoprotektanta

poput
prolina i Secera;
® smanjenje osmotskog stresa izazvanog

smrzavanjem.

DREB (Dehydration-Responsive Element-
Binding) geni, poznati i kao CBF (C-repeat
Binding Factor) geni, klju¢ni su molekularni
faktori koji reguliSu adaptivne odgovore
biljaka na hladno¢u i smrzavanje. Ovi geni
faktore
kontrolisu ekspresiju gena odgovornih za
biljaka od
ukljucujuéi niske temperature, dehidraciju i

kodiraju  transkripcijske koji

zastitu abiotskog  stresa,
osmotski stres. DREB/CBF geni su esencijalni
za modulaciju fizioloskih, biohemijskih i
molekularnih adaptacija koje povecavaju

otpornost biljaka na hladnocu.

DREB geni kodiraju transkripcijske faktore
koji pripadaju AP2/ERF (Apetala2/Ethylene-
Ovi
imaju karakteristicnu AP2/ERF domenu koja

Responsive Factor) familiji. proteini

se specifi¢no veZe za cis-regulatorni element

Hladni stres

o _& a8 4 4

-/ Ca2*Kanali Q\, 3
CITOSOL

MAPK

MAPKKK

MAPKKK

\/]hoﬁ

poznat kao DRE/CRT (eng. Dehydration-
Responsive Element/C-repeat).

DRE/CRT element obuhvata sekvencu u
promotorskim regijama ciljnih gena (5'-
TACCGACAT-3"),
proteinima da reguliSu ekspresiju gena u

koja omogucava DREB

odgovoru na stres. DREB proteini imaju
domenu za vezivanje DNK i transkripcijsku
aktivaciju  koja

omoguéava  njihovu

interakciju s genomima.

DREB/CBF proteini
COR gena. Ovi geni kodiraju proteine koji

aktiviraju ekspresiju

stabilizuju membrane, enzime i druge
strukture ¢elija tokom smrzavanja:
® LEA proteini (Late Embryogenesis

Abundant): Stite membrane i proteine od
oSteéenja izazvanih dehidracijom;

Proteini za metabolizam

osmoprotektanta: povecavaju sintezu
prolina, trehaloze i saharoze, koji smanjuju
osmotski stres i spreCavaju Kkristalizaciju

leda.

DREB geni reguliSu enzime ukljucene u
sintezu nezasi¢enih masnih Kkiselina, ¢ime

o% PLAZMAMEMBRANA
P e .

!
(.uu CIPK E

w CBFs

N\

__, Tolerancija
T hladnoée

Q~

Slika 2.7 Modeli percepcije i transdukcije signala hladnoce preko kalcija
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odrzavaju fluidnost membrana na niskim

temperaturama. Ovo smanjuje rizik od
pucanja membrana usljed smrzavanja. DREB
geni posreduju u ekspresiji antioksidativnih

enzima, ukljucujuéi SOD, CAT i glutation

peroksidazu, koji neutralizuju ROS i
smanjuju  oksidativni stres izazvan
hladnoé¢om.

DREB/CBF geni su podijeljeni u razlicite
potfamilije prema specifi¢nosti odgovora:
DREB1/CBF1, 2, 3: Aktiviraju

odgovoru na hladno¢u i smrzavanje.

o se u

® DREBZ2: Ukljuceni u odgovore na susu i

toplinski stres.

lako razliciti ¢lanovi familije DREB/CBF gena
prepoznaju slicne promotorske elemente,
njihova aktivacija je precizno regulisana
prostorno i vremenski, Sto omogucava
specificne adaptivne odgovore na razlicite
vrste stresa. Razumijevanje funkcije DREB
gena omogucilo je genetske modifikacije
usjeva kako bi se povecala njihova otpornost
na hladno¢u. Prekomjerna ekspresija DREB/
CBF gena u modelnim biljkama i usjevima,
poput rize i pSenice, rezultirala je veéom
tolerancijom na smrzavanje, suSu i osmotski
stres.

2.2.2.2 Adaptacije biljaka na

smrzavanje

Smrzavanje predstavlja ozbiljan stres za

biljke jer niske temperature uzrokuju
formiranje leda, dehidraciju Celija,
mehanicka oSteéenja membrana i

poremecaje metabolickih procesa. Kako bi
prezivjele, biljke su razvile brojne adaptacije

koje  uklju¢uju morfoloSke, fizioloske,

biohemijske i molekularne promjene. Ove
adaptacije omogucavaju biljkama da smanje

Stete izazvane ledom, ocuvaju Ccelijsku
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funkcionalnost i prilagode svoj metabolizam

nepovoljnim uslovima kroz adaptacije
(morfoloske, fizioloske, biohemijske,
molekularne i dr.).

Morfoloske  adaptacije:  adaptacije na
smrzavanje obuhvataju promjene na

morfoloSkom, fizioloSkom, biohemijskom i
molekularnom nivou. Biljke adaptirane na
hladne uslove Cesto razvijaju zbijena tkiva i
dodatne zastitne slojeve na organima kako bi
smanyjile izloZenost niskim temperaturama:

® deblja kutikula i voStani slojevi Stite
listove i stabljike od isparavanja i fizickog
oSteéenja izazvanog ledom;

e zastitne ljuske na pupoljcima: pupoljci
mnogih biljaka prekriveni su gustim

slojevima tkiva (zastitnim ljuskama) kako

bi se sprijecilo smrzavanje unutrasnjih

organa.

Kompaktan rast omogucava biljkama da
smanje izloZzenost hladnim vjetrovima i
koriste toplotu reflektovanu s tla. Ova
adaptacija je posebno izrazena kod biljaka
koje rastu u arkti¢kim i planinskim regijama.
Primjer: Leontopodium alpinum ima zbijen
rast blizu tla kako bi zastitio svoje osjetljive

organe od smrzavanja.

Fizioloske adaptacije: jedan od klju¢nih
mehanizama odbrane biljaka od smrzavanja
je izbjegavanje formiranja leda unutar ¢elija.
Kada temperatura padne ispod 0 °C, voda iz
¢elija prelazi u apoplast (vancelijski prostor),
gdje formira led. Ovo povlacenje vode
uzrokuje dehidraciju (celija, ali sprecava
fizicko oStecenje citoplazme. Biljke podsticu
ovaj proces regulisanjem  osmotskog
potencijala. Akumulacija osmoprotektanta,
poput prolina i saharoze, smanjuje potencijal

smrzavanja u citoplazmi.

Biljke smanjuju transpiraciju zatvaranjem
stoma kako bi ocuvale vlagu i sprijecile
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dodatnu dehidraciju tokom smrzavanja. Ovaj
proces je regulisan signalnim putevima koji

ukljucuju hormone poput abscisinske
kiseline (ABA).
Biohemijske adaptacije: Osmoprotektanti,

poput prolina, glicin betaina, trehaloze i
saharoze, stabilizuju celijske membrane i
proteine, smanjuju osmotski stres i
sprecavaju kristalizaciju leda unutar celija.
Ovi spojevi pomazu biljkama da zadrze
funkcionalnost tokom

¢elija perioda

smrzavanja.

Niske temperature povecavaju produkciju
ROS-a, $to moze uzrokovati oksidativni stres
Biljke
aktiviraju antioksidativne enzime poput
SOD, CAT i GPX kako bi uklonile visak ROS-a
Biljke
nezasi¢enih masnih

i ostecenje Celijskih komponenti.

i smanjile oksidativna oStecenja.
povecavaju sadrzaj
kiselina u membranama, ¢ime odrzavaju
pri
temperaturama i sprec¢avaju njihovo pucanje

fluidnost membrana niskim

usljed formiranja leda.

Molekularne adaptacije: COR  proteini
stabilizuju membrane, sprecavaju
peroksidaciju  lipida i omogucavaju
metabolizam  osmoprotektanta.  Njihova

ekspresija je regulisana putem DREB/CBF
transkripcijskih faktora, koji su aktivirani pri
ICE1 faktor
inicira ekspresiju CBF/DREB gena, koji dalje

smrzavanju. transkripcijski
reguliSu niz gena odgovornih za sintezu
osmoprotektanta, zaStitnih proteina i
antioksidanasa. Ovo je klju¢ni signalni put u
odgovoru biljaka na smrzavanje. Abscisinska
kiselina ima centralnu ulogu u odgovoru
biljaka

ekspresiju gena ukljuc¢enih u adaptaciju, kao

na smrzavanje. Ona pokrece
$to su COR geni, i reguliSe zatvaranje stoma.
Hormoni poput etilena i salicilne kiseline

dodatno moduliraju signalne puteve i jacaju
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otpornost na hladnoc¢u.

Posebne strategije za toleranciju
smrzavanja: Neke biljke imaju sposobnost da
sprije¢e nukleaciju leda unutar svojih tkiva,
Sto omogucéava da voda ostane u tekuéem
stanju i na temperaturama ispod 0 °C. Ovo se
postiZze inhibicijom

nukleacije pomocu

specifi¢nih proteina (Slika 2.8).

Superhladenje je mehanizam kojim biljke
sprecavaju formiranje leda u svojim ¢elijama,
pri
smrzavanja vode. Ovaj fenomen omoguéava

cak i temperaturama ispod tacke
vodi u biljnim tkivima da ostane u teku¢em
stanju pri temperaturama nizim od 0 °C,
¢ime se spreCavaju oStefenja izazvana
stvaranjem leda. Superhladenje je klju¢na
strategija za biljke koje rastu u hladnim
klimama, posebno u podrucjima sa Cestim
mrazovima. Superhladenje se zasniva na
molekularnih

nekoliko fizioloskih i

mehanizama koji smanjuju vjerovatnocu
nukleacije leda i njegovog Sirenja unutar

biljnih tkiva:

1) leda
nukleacija leda zapocinje kada se molekule

Izbjegavanje nukleacije
vode organizuju u strukturu koja omogucava
formiranje kristala. Biljke sprecavaju ovu
nukleaciju na dva nacina:

® Fizickim barijerama: ¢elijski zidovi i
kutikula djeluju kao prepreke koje
smanjuju  prodor vode i vanjskih
nukleatora leda (npr. cestice praSine,
bakterije);

® Hemijskom kontrolom: proizvodnja
molekula koje smanjuju povrsinsku

energiju vode i oteZavaju nukleaciju;

2) Prisutnost anti-nukleacijskih proteina
biljke
nukleacijske proteine (antifriz proteini; Slika

anti-

proizvode  specifi¢ne

2.8) koji sprecCavaju agregaciju molekula
vode i stvaranje leda. Ovi proteini se Cesto
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lokaliziraju u apoplastu, gdje formiranje leda
obi¢no zapocinje;

3) Izolacija vode u zatvorenim prostorima
- superhladenje se Cesto deSava u apoplastu i
vakuolama, gdje biljke odrzavaju visok

osmotski pritisak akumulacijom
osmoprotektanta poput prolina i Secera. Ove
molekule snizavaju tatku smrzavanja vode i

stabilizuju ¢elijsku strukturu.

Nekoliko faktora utice na superhladenje:

® Temperatura superhladenje je
ograniCeno na specifiCan temperaturni
raspon. Kod mnogih biljaka, ovaj raspon je
izmedu -5 °C i -40 °C, zavisno od vrste
biljke i njenih adaptacija;

leda

bakterija

® Prisutnost nukleatora vanjski

poput (npr.,
Pseudomonas syringae) ili prasine, mogu

nukleatori,

smanjiti efikasnost superhladenja jer
leda. Biljke

prilagodene superhladenju cesto imaju

indukuju nukleaciju

sposobnost da uklone ili neutraliSu ove

nukleatore;

® Ursta biljke - biljke iz arktickih i
visokoplaninskih podrucja razvile su
sofisticirane mehanizme superhladenja

kako bi
Primjeri ukljucuju vrste kao Sto su arkticki

izdrzale ekstremne hladnoce.

sljez (Dryas octopetala) i brojne vrste
trava iz tundre dok druge vrste nemaju tu
mogucnost.
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Prednost superhladenja Celija leze u tome da
se onemogucava pucanje plazmamembrane i
Celijskih organela usljed stvaranja leda.
Superhladenje smanjuje ove rizike
odrzavanjem vode u tekuéem stanju. Kada
voda ne prelazi u led, osmotski balans unutar
¢elija ostaje stabilan, S$to omogucava
normalno funkcionisanje celijskih procesa.
Superhladenje zahtijeva manje metabolicke
energije u poredenju s drugim strategijama
odbrane, poput sinteze zastitnih proteina ili

antioksidanasa.

Iako je superhladenje efikasna strategija, ima
svoja ogranicenja:
1.

temperatura padne ispod kriticne tacke,

Rizik od eksplozivne nukleacije: ako

superohladena voda moZe iznenada
formirati led, uzrokujuci ozbiljna oStecenja;
2.

prisustvo vanjskih nukleatora ili ekstremno

Zavisnost od uslova Zivotne sredine:

niske temperature mogu smanjiti efikasnost
superhladenja.

Kod biljaka koje ne mogu izbjeéi formiranje
leda, fokus je na kontrolisanju njegovog
Sirenja i smanjenju oStecenja. To se postize
akumulacijom zastitnih  molekula i
prilagodavanjem celijskih struktura kako bi

se smanyjila fizicka Steta izazvana ledom.
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SaZetak - adaptacije biljaka na promjene temperature

Biljke se suocavaju s temperaturnim stresom koji se dijeli na dvije glavne kategorije:
visokotemperaturni stres i niskotemperaturni stres. Obje vrste stresa izazivaju fizioloske,
biohemijske i molekularne promjene koje mogu ozbiljno narusiti normalne funkcije biljaka.

Visokotemperaturni stres

Percepcija i odgovori biljaka - poviSene temperature uzrokuju denaturaciju proteina,
destabilizaciju ¢elijskih membrana i povecanu produkciju reaktivnih vrsta kisika (ROS). Biljke
percipiraju toplinski stres putem termoreceptora u membranama, koji detektuju promjene
fluidnosti lipida i aktiviraju signalne kaskade, ukljuc¢ujuéi mitogen-aktivirane protein kinaze
(MAPK). Ove kaskade pokreéu ekspresiju gena za proteine toplinskog Soka (HSP), koji
stabilizuju i popravljaju oStecene proteine.

Adaptacije na visoke temperature - biljke razvijaju fizioloSke i morfoloske strategije poput
redukcije povrsine listova radi smanjenja transpiracije. Poveéanja gustoée trihoma koji
reflektuju svjetlost i smanjuju temperaturu povrsine listova. Debelog voStanog sloja na
kutikuli za zadrzavanje vode. Razvoja dubljih korijena za apsorpciju vode iz dubljih slojeva
tla. Specificne adaptacije, poput CAM fotosinteze, omogucéavaju biljkama da otvaraju stome
nocu i smanje gubitak vode tokom dana.

Niskotemperaturni stres

Percepcija i odgovori biljaka - hladnoca ukljucuje hladenje (0-15 °C) i smrzavanje (<0 °C).
Smrzavanje uzrokuje formiranje leda u apoplastu, Sto rezultira dehidracijom celija i
mehanickim oStecenjima. Biljke detektuju niske temperature promjenama u membranskoj
fluidnosti, povecanjem citosolnog Ca?* i aktivacijom ICE-CBF-COR signalnog puta. Ovaj
signalni put reguliSe ekspresiju gena za proteine regulisane hladno¢om (COR), koji stabilizuju
membrane, omogucavaju sintezu osmoprotektanta i povecavaju toleranciju na smrzavanje.

Adaptacije na hladnocu - biljke koriste niz adaptacija, ukljuc¢uju¢i (1) superhladenje, koje
omogucava vodi da ostane u tekucem stanju pri temperaturama ispod 0°C, (2) akumulaciju
osmoprotektanta (prolin, saharoza) koji stabilizuju celije i sprecavaju kristalizaciju leda, (3)
povecanje udjela nezasi¢enih masnih kiselina u membranama za oc¢uvanje njihove fluidnosti,
(4) debelu kutikulu i voStani sloj za smanjenje transpiracije, (5) morfoloske adaptacije
ukljucuju zbijanje tkiva, smanjenje povrsine listova i kompaktan rast, ¢cime se smanjuje
izlozenost hladnim uslovima.

Adaptacije biljaka na temperaturni stres im omogucéavaju prezivljavanje u ekstremnim
uslovima. Razli¢ite strategije, od zastite proteina toplinskim Sokom do superhladenja i
osmoprotekcije, omogucavaju biljkama da minimiziraju oste¢enja i oc¢uvaju funkcionalnost.
Ova saznanja pruzaju osnovu za razvoj otpornijih usjeva i ekoloski odrzivih poljoprivrednih
praksi u uslovima klimatskih promjena.
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BILJNE INTERAKCIJE 1
ADAPTACIJE NA PROMJENE VLAGE

Biljke razvijaju niz adaptacija kako bi

preziviele promjene u koli¢ini vlage,
ukljucujuéi uslove manjka vlage (susa) i
viska vlage (plavljenje). Ove adaptacije
obuhvataju morfo-anatomske, fizioloske,
biohemijske i molekularne promjene. Susa i
salinitet tla su medusobno povezani jer
ograniCavaju dostupnost vode i hranjivih
tvari, pa ¢e biti obradeni zajedno. Takoder,
visoka insolacija Cesto prati susSu, a
prilagodbe na ove stresove su medusobno

povezane.

3.1 Biljne adaptacije na
manjak vlage (susu) i salinitet

Sus$a i salinitet tla su dva kljucna ekoloska
faktora koja znacajno uticu na rast i razvoj
biljaka. Oba faktora uzrokuju abiotski stres,
koji moZe smanjiti produktivnost biljaka, pa
ekstremnim
kako biljke
odgovaraju na ove stresove klju¢no je za

¢ak i wuzrokovati smrt u

slucajevima. Razumijevanje

poljoprivrednu  proizvodnju i ocuvanje
ekosistema, posebno u kontekstu klimatskih

promjena.

3.1.1 Adaptacije biljaka na suSu

Susu definiSemo kao smanjen pristup vodi u
tlu, Sto moZe trajati od nekoliko sedmica do
Moze biti
razli¢itim faktorima kao $to su: manjkom

nekoliko godina. uzrokovana

padavina, povecanim isparavanjem,
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nepravilnim  upravljanjem  vodom i
promjenama u upijanju vode u tlu (npr.
fizioloSka suSa). SuSa uzrokuje znacajne
poremecaje u fizioloSkim i biohemijskim
procesima biljaka, S$to moze rezultirati
smanjenjem prinosa i kvaliteta usjeva. Biljke
su razvile niz strategija kako bi se prilagodile

susi, ukljuCujuéi morfoloske, fizioloske i

molekularne mehanizme, koji im
omogucavaju da prezive 1 nastave
funkcionisati u  uslovima ogranic¢ene

dostupnosti vode (Slika 3.1).

Smanjena dostupnost vode u tlu direktno
utice na sposobnost biljaka da odrzavaju
Celijski turgor, Sto je klju¢no za procese
poput Celijske diobe i elongacije. Nedostatak
vode moZe uzrokovati gubitak turgora u
¢elijama lista, Sto dovodi do smanjenja
fotosintetske aktivnosti, rasta i ukupne
biomase biljke. Osim toga, suSa povecava
rizik od prekida hidraulickog pritiska u
ksilemskim sudovima, Sto moZe rezultirati
kavitacijom i prekidom transporta vode u
biljci. Nedostatak vode remeti ravnotezu
izmedu apsorpcije svjetlosti i fotosintetske
aktivnosti, Sto dovodi do prekomjerne

ROS-a. ROS

oksidativna oStecenja proteina, lipida i DNK,

proizvodnje uzrokuje
dodatno pogorSavajuéi stanje biljke pod
stresom.

Nedostatak vode takoder

mobilnost hranjivih tvari u tlu, smanjujuci

ogranicava

njihovu dostupnost korijenu. Osim toga, nize
dodatno
apsorbuje

stope transpiracije

biljke da

smanjuju

kapacitet klju¢ne
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elemente poput azota (N), fosfora (P) i kalija

® Biohemijske i molekularne adaptacije:

(K), Sto negativno utice na metabolicke aktivacija antioksidativnih enzima, poput

procese. Kako bi prezivjele susu, biljke su superoksid dismutaze (SOD), katalaze

razvile razlicite strategije, koje ukljucuju:

® Morfoloske

biljke  Cesto

smanjuju povrsinu lista ili razvijaju manje

adaptacije:

listove kako bi smanjile transpiraciju.
Neki listovi razvijaju voskaste slojeve ili
dlakavost kako bi smanjili gubitak vode
isparavanjem. Korijenski sistem postaje
dublji i
biljkama da dosegnu vodu iz dubljih

razgranatiji, Sto omogucava

slojeva tla;
Fizioloske adaptacije: biljke

gubitak vode zatvaranjem stoma. Ovaj

smanjuju

proces je Cesto regulisan povecéanjem

koncentracije = hormona  abscisinske

kiseline (ABA), koji kontrolira otvaranje i
zatvaranje stoma. Osmotsko
prilagodavanje omogucava biljkama da
odrzavaju Celijski turgor. To se postize
nakupljanjem osmolita poput prolina,
glicin betaina i Seera, koji pomazu u

zadrzavanju vode unutar éelija;

Adaptacija izdanaka

* Maniji listovi i sukulencija listova

* Povecanje sadrzaja hlorofila

* Smanjena provodljivost stoma

* Povecanje vostanog sloja na listovima

« Povecanje dlakavosti

« Povecanje sadrzaja abscisinske kiseline

Osmotska
prilagodba

(CAT) i askorbat peroksidaze (APX),
pomaze u neutralizaciji ROS-a i zastiti
biljnih ¢elija od oksidativnog stresa.
Promjene u ekspresiji gena omogucavaju
biljkama da proizvode proteine koji su
specificno dizajnirani za prezivljavanje
suse. To ukljuCuje proteine povezane s
embriogenezom (Late
Abundant - LEA) i
akvaporine, koji poboljSavaju transport

kasnom
Embriogenesis

vode unutar biljke;

Strategije izbjegavanja i tolerancije: neke
biljke koriste strategiju "bijega od suse,"
pri ¢emu brzo zavrSavaju svoj zivotni
ciklus prije nego Sto nastupe susni uslovi.

Druge  biljke razvijaju strategije
tolerancije, ukljucuju¢i otpornost na
dehidraciju putem osmotskog

prilagodavanja i odrzavanja elasti¢nosti
¢elijskih zidova.

Uklanjanje ROS-a

i

I

1

: Enzimatski sistemi

: « Superoksid dismutaza (SOD) - uklanja 0,

: « Katalaza (CAT) - razgraduje vodikov peroksid (H20,)

1 « Askorbat peroksidaza (APX) - donor elektrona za

: redukciju H,0,

: * Glutation peroksidaza (GPX) - razgraduje lipidne

: perokside i H,0,

* Monodehidroaskorbat reduktaza (MDHAR) i
dehidroaskorbat reduktaza (DHAR) - odrzavaju visoke
koncentracije askorbata

* Glutation reduktaza (GR) - regenerira glutation (GSH) i

odrzava redoks ravnotezu

Neenzimatksi sistemi

« Askorbat (vitamin C) - neutralizira ROS direktno ili
kao supstrat za APX

¢ Glutation (GSH) - direktni antioksidans

» Karotenoidi - neutraliziraju ROS u hloroplastima

» Tokoferoli (vitamin E) - sprjecavaju lipidnu
peroksidaciju

« Fenolni spojevi - neutraliziraju ROS, inhibiraju
peroksidaciju lipida

Slika 3.1 Prikaz adaptacija biljaka na susu
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3.1.1.1. Osmotsko prilagodavanje
biljaka

Osmotsko  prilagodavanje je  kljucni
mehanizam kojim biljke prilagodavaju svoj
osmotski potencijal kako bi zadrzale vodu i
odrzale metabolicke funkcije u uslovima
suSe. Ovaj proces omogucava biljkama da

preZzive i nastave rast cak i kada su izlozene

smanjenoj dostupnosti vode. Osmotsko
prilagodavanje ukljucuje akumulaciju
osmolitika - malih, osmotski aktivnih

molekula - u celijama biljaka. Te molekule

smanjuju  osmotski  potencijal ¢elija,

omogucavajuéi apsorpciju vode iz tla i

sprecavajuéi gubitak vode iz biljnih tkiva.

Glavna funkcija osmotskog prilagodavanja
jeste omogudavanje biljkama da zadrZe
napetost Celijskih zidova, Sto je klju¢no za
rast i funkcionalnost ¢elija. Pri susi aktiviraju
se geni povezani s biosintezom osmolitika,
ukljucujuéi P5CS (za sintezu prolina) i BADH
(za sintezu glicin betaina), pri ¢emu Ca®* i
ROS
odgovore

signalizacija koordiniraju osmotske

na nivou celija. Osmolitici

DNK
membrane, smanjujuci oSte¢enja uzrokovana

stabiliziraju  proteine, i Celijske
suSom. Tipovi osmolita koje biljka nakuplja
mogu biti razliciti (Slika 3.2), neki od njih su:
e Aminokiseline: prolin je najceS¢i osmolit

koji se akumulira tokom suSe. PomaZze u
i

odrzavanju osmotskog potencijala

smanjuje oksidativni stres,

O
OH T
N H
NH 7 N \/U\O
Prolin Glicin betain

HO
WOH

Seéeri: saharoza, trehaloza i rafinoza

stabiliziraju celijske membrane i djeluju
kao izvori energije,

Polioli: manitol i sorbitol pomazu u
zadrzavanju vode unutar Celija

Glicin

proteina

betain:  stabilizira  strukture

i enzima, cuvaju¢i njihove

funkcije.

Osmotsko prilagodavanje omogucava
biljkama da apsorbiraju vodu cak i iz tla s
niskim potencijalom vode. Osmotski balans
omogucava otvaranje stoma i apsorpciju CO,

potrebnog za fotosintezu.

Osmoliti ~ (osmoprotektanti) su  male
molekule koje biljke proizvode i akumuliraju
kao dio adaptivhog odgovora na stresne
uslove poput su$e i saliniteta. Njihova sinteza
i  akumulacija  ukljucuje = kompleksne

metabolicke procese koji omoguéavaju
biljkama da izbjegnu dehidraciju, zastite
biomolekule i stabiliziraju metabolicke
procese te pomazu im u osmotskoj regulaciji,
stabilizaciji biomolekula i neutralizaciji
Stetnog ROS-a. Osmoliti obuhvataju Sirok
spektar spojeva poput prolina, glicin betaina,
trehaloze, GABA-e, Se¢era i Secernih alkohola

(Slika 3.3).

Prolin je aminokiselina koja igra klju¢nu
ulogu u adaptaciji biljaka na osmotski stres,
ukljucujuéi uslove suSe. Tokom susSe, biljke
akumuliraju prolin u visokim
koncentracijama, ¢ime osiguravaju zastitu

¢elija, odrzavanje osmotskog potencijala i

OH OH

OH OH

Manitol

Slika 3.2 Strukturne formule molekula predstavnika osmoprotektanata
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smanjenje oksidativnog stresa. Njegova
multifunkcionalna uloga ¢ini ga jednim od
najvaznijih osmolita u biljnom odgovoru na

stres.

Sintetizira se iz glutamata putem enzima P5C
sintaze (P5CS), koji konvertira glutamat u Al
-pirolin-5-karboksilat (P5C). P5C se zatim
reducira u prolin pomocu P5C reduktaze
(P5CR), koriste¢i NADPH. Ovaj proces je

pojacan tokom suSe, zahvaljujuéi aktivaciji
gena odgovornih za sintezu prolina (P5CS).

Alternativno, prolin se moZe sintetizirati iz

ornitina putem ornitin-§-aminotransferaze
(OAT), iako je ovaj put manje zastupljen.
Aktivnost prolinske dehidrogenaze (ProDH),
enzima koji razgraduje prolin, se smanjuje
tokom stresa, Cime se osigurava njegovo
nakupljanje u celijama.

Prolin stabilizira strukture proteina, DNK i
¢elijskih membrana, sprecavaju¢i njihovu
denaturaciju  uzrokovanu osmotskim i
oksidativnim stresom. Vezuje se za proteine i

lipide, Stitedi ih od oSteéenja izazvanih ROS.

I
! Utice napolinaciju, sz
! fertilizaciju i smanjuje

| prinos

Toksi¢nost jona
. Fotorespiracija

o e N
T A
Utice na fotosintetske
enzime, stabilnost el ) i

redukuje sadrzaj /

1
i
]
| hloroplasne membrane i =
i
1
| fotosintetskih pigmenata

aktivnost

] hormonalnu i
homeostazu

e

Redukuje povr§inu g Ll /
i ) §
S, ARy
1 A

I

Promjena apsorpcije uzrokuje
nakupljanje soli Na

OSMOTSOKI 4! SONI STRES

STRES

transportere uklju¢enih

1
]
1
i
| Promjena gena za
|
| ujonski transport

Oksidativna o3tecenja organela

Utice na fotosintezu,
& respiraciju, enzimatsku
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Redukcija unosa jona K
Utice na jonske transportere u
membrani korijenskih ¢elija

Smanjen vodni potencijal korijena
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Prolin zamjenjuje molekule vode oko

proteina i nukleinskih kiselina, c¢ime

spreCava destabilizaciju makromolekula
tokom dehidracije. Prolin smanjuje stvaranje
ROS direktna
neutralizacija ROS-a i indirektno, kroz
(NADP+/
NADPH) u hloroplastima i mitohondrijama.
Dodatno tokom sinteze prolina, NADPH/H*

se oksidira u NADP* u hloroplastima, Sto

kroz dva mehanizma:

regeneraciju redoks sistema

pomaze u smanjenju ROS-a akumuliranih
zbog viSka elektrona. Degradacijom prolina u
mitohondrijama, NAD* se redukuje u NADH/
H*, ¢ime se osigurava energija potrebna za
regeneraciju ¢elija nakon stresa.

Glicin  betain nastaje iz holina kroz

dvostepeni proces: (1) holin se oksidira u
betain aldehid pomoc¢u enzima holin
monooksigenaze (CMO); (2) betain aldehid
se oksidira u glicin betain pomoc¢u betain
aldehid dehidrogenaze (BADH). Nakuplja se
u hloroplastima i Stiti fotosintetski aparat od
oSteéenja. Ucestvuje u stabilizaciji membrana
i enzima, te neutraliSe ROS.

0SMOTSKA PRILAGODBA

/ v'Nakupljanje osmolita: prolin, glicin betain,

| trehaloza, GABA, $eceri i $ecerni alkoholi, mio-

| inozitol i njegovi derivati, aminokiseline

| ¥ Sinteza fitohormona - abscisinska kiselina -

' regulacija stoma i transpiracije
|
|
!

v'Ekskluzija ili kompartmelizacija jona - regulacija
Prilagodbe . jonskog transporta, izlu¢ivanje jona Na u vakuole |

\
]
]
I
1
'
]
’

ANTIOKSIDATIVNI ODGOVOR

1

1

H T —_—_—_————__————————<<— -

H v Enzimatska odbrana - povecanje aktivnosti SOD, !

i CAT, POX, GR, ASPX i

! v'Ne-enzimatska antioksidativna odbrana: i
I

! I
|

mineralnu - . .
povecanje sadrzaja fenola, askorbata, glutationa

JERIEROI NP  DRUGI ODBRAMBENI ODGVORI

! v'Nakupljanje sekundarnih metabolita- |
! terpenoidi, fenoli, alkaloidi !
I v'Morfoloske i anatomske promjene: zatvaranje !
i stoma, zadebljanje kutikule, gu$ci korijen, uvijanje 1
L listova i

!

Slika 3.3 Efekti suse i saliniteta na procese u biljkama i njihov odgovor
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Trehaloza se sintetizira u dva koraka: (1)
UDP-glukoza i
konvertiraju u trehaloza-6-fosfat pomocu

glukoza-6-fosfat se

enzima trehaloza-6-fosfat sintaze (TPS); (2)
trehaloza-6-fosfat se  defosforilira u

trehalozu pomocu trehaloza-6-fosfat
fosfataze (TPP). Nakuplja se u citoplazmi,
Stite¢i membrane i proteine od oStecenja
izazvanih

dehidracijom.  Uclestvuje u

stabilizaciji membrana i signalizaciji.

GABA (gama-aminobuterna kiselina) nastaje
konverzijom glutamata u GABA pomocu
glutamat dekarboksilaze (GAD), koja se
aktivira poviSenjem koncentracije Ca®* u
citoplazmi pod stresom. Nakuplja se u
citoplazmi, stabiliziraju¢i osmotski balans i
metabolizam azota te ucestvuje u osmotskoj
regulaciji, stabilizaciji pH i detoksifikaciji
ROS-a.

Seceri i ecerni alkoholi: najée$éi primjeri
Secera i Secernih alkohola koji ucestvuju u
osmotskoj adaptaciji biljaka jesu saharoza,

KISIK
TIPOVI ROS-a ("5,

HIDROGEN PEROKSID

®

UKLANJANJE
RADIKALA

/

ANTIOKSIDANT

SUPEROKSIDNIANIJON

HIDROKSIL RADIKAL

/ "\ Donira*,
[ ) lelektron *,-

manitol i sorbitol. Saharoza nastaje
spajanjem fruktoza-6-fosfata i UDP-glukoze
pomoc¢u saharoza sintaze, dok manitol i
sorbitol se sintetiSu iz fruktoze i glukoze
putem enzima manitol dehidrogenaze i aldol
-reduktaze. Nakupljaju se u vakuoli i
citoplazmi, smanjujuéi osmotski potencijal
Celije te na taj nacin ucestvuju u osmotskoj

adaptaciji biljke.

Mio-inozitol 1 derivati: mio-inozitol se

sintetizira iz glukoza-6-fosfata pomocu

inozitol-1-fosfat sintaze, a zatim metilira u

pinitol i ononitol pomoc¢u inozitol-O-
metiltransferaze. Nakupljaju se u citoplazmi i
antioksidansi vrseci

djeluju kao

detoksifikaciju ROS-a i osmotsku adaptaciju.

PEROKSID

Lo @

HIDROKSIL JON

) ®
7\
L

STABILNIRADIKAL

SLOBODNI RADIKAL

Slika 3.4 Tipovi ROS-a i mehanizam njihovog uklanjanja antioksidansima



3.1.1.2 Antiokisadativni
odgovor na susu
Biljke suoCene sa suSom cCesto dozivljavaju

ROS-a, poput
superoksidnog radikala (0,7), vodikovog

povecéanu  akumulaciju
peroksida (H,0.) i hidroksilnog radikala
(OHe)(Slika 3.4). Ove molekule, iako su dio
normalnog metabolizma, tokom suSe postaju
toksi¢ne i izazivaju oksidativni stres, koji
moZe oStetiti proteine, lipide, DNK i druge
vazne biomolekule.

ROS
redukovanog ili aktiviranog molekularnog

obuhvata  molekule  djelimi¢no
kisika (02) ili primarne ili nusproizvode
molekula koje sadrze 0: a pokazuju vecu
aktivnost od atmosferskog O (Slika 3.4).
Najces¢i ROS u biljkama jesu H20z, Oze-, «OH
i 102. Biljne C(celije mogu produkovati i
slobodni radikali ROS i neradikalni ROS.
Medu njima, Oze-, OHe, alkoksilni radikal
(ROe) i peroksilni radikal (ROOe) su slobodni
radikali, dok su Hz02 i 10; neradikali. Neki
drugi neradikalni ROS, poput hipohlorne
kiseline (HOCI) i pobudenih karbonatnih

spojeva (RO*), takoder su prisutni u
biljkama. Osim toga, neki kiseli spojevi
(hipohlorna  kiselina, HOCI; hipoiodna

kiselina, HOI; i hipobromna kiselina, HOBr)
te neki radikalni spojevi poput karbonatnog
radikala (COze-) takoder su ukljuceni u ROS.
toga, peroksilni radikal (LOOe),
alkoksilni radikal (LOe), hidroperoksilni
radikal (HOze), peroksinitrit (HNOs3-), ozon
(03) i triklorometil-peroksilni  radikal
(Cl3CO0e) takode mogu pronadi
bioloskim sistemima.

Osim

se u

U
koncentracije

uslovima,
ROS-a
metabolizmu unutar subcelijskih odjeljaka

stresnim povecanje

ovisi o njihovom

(kompartmenata) i transformaciji iz jednog
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oblika u drugi, $to varira ovisno o tipu ROS-3,
¢elijskom kompartmentu (Slika 3.5), pa cak i
vrsti Celije.

Hloroplasti su glavni izvori ROS-a u biljkama,
gdje njihovo stvaranje moZe biti direktno i
indirektno ovisno o interakciji hlorofila i
PSII,
interakcije unutar lanca prenosa elektrona
dovode do stvaranja ROS-a. U PSI, Mehler-
ova reakcija proizvodi superoksid (0z¢7), koji

svjetlosti. U fotosistemima PSI i

se pomoc¢u enzima superoksid dismutaze
(SOD) pretvara u vodikov peroksid (H202). U
prisustvu metalnih jona poput Fe?*, H202 se
dalje transformira u visoko reaktivne
hidroksilne radikale (HOe). Stresni uslovi,
poput smanjene koncentracije COz zbog
zatvaranja dodatno

stoma, povecavaju

produkciju ROS-a u hloroplastima.

Peroksisomi predstavljaju vazne centre za
ROS-a,
abiotskog stresa kada dolazi do povecanja

proizvodnju posebno  tokom
fotorespiracije. enzim,
oksidaza (GOX), H20>

oksidacije glikolata. Superoksid (0O2¢7) se

Kljuéni glikolat

proizvodi tokom

ENDOPLAZMATSKI
RETIKULUM

Vo

PEROKSIZOM

OH +— H,0,
Oksidaza

MITOHONDRIJE

Slika 3.5 Glavna mjesta stvaranja ROS-a u
biljnoj Celiji



Biljne interakcije i adaptacije na promjene vlage
takode
putem aktivnosti ksantin oksidaze (XOD) i
NADPH Ovi
superoksidi se zatim dismutiraju u H20:
razli¢itih oblika SOD enzima,
Cu-Zn-SOD Mn-SOD. Osim
fotorespiracije, procesi poput [-oksidacije

stvara u matriksu peroksizoma

oksidaze na membrani.
pomocu
ukljucujudéi i

masnih kiselina i aktivnosti flavin oksidaze

takode doprinose produkciji H20: u
peroksizomima.
Mitohondrije su glavni izvori ROS-a u

nezelenim biljnim organima, poput korijena.

Tokom prenosa elektrona kroz
mitohondrijalni lanac prenosa elektrona
(ETC), mali dio elektrona (0,2-2%) curi i
reducira kisik (02) u superoksid (Oze7).
Glavni izvori ROS-a u ETC-u su kompleksi I i
I1I, gdje curenje elektrona postaje izrazenije
pod stresnim uslovima. Superoksid se dalje
(H202)
aktivnoS¢u enzima poput Mn-SOD i Cu-Zn-
SOD. ROS-a

mitohondrijama oksidativnom

pretvara u vodikov peroksid

Ova  akumulacija u
doprinosi
stresu, ali takoder djeluje kao signal za

adaptaciju biljaka.

Celijski zid biljaka, kompleksna struktura
sastavljena od polisaharida, fenolnih spojeva
takode
proizvodnje ROS-a. Pod stresnim uslovima,
ROS
kataliziraju polimerizaciju glikoproteina i

i proteina, je mjesto aktivne

u kombinaciji sa peroksidazama
fenolnih spojeva, ¢inedi Celijski zid rigidnijim.
Peroksidaze vezane za celijski zid proizvode
H20: NADH, dok diaminske
oksidaze ROS

diamina ili poliamina. Dodatni izvor ROS-a u

koristeci
proizvode reduciranjem

¢elijskom zidu je hidroperoksidacija
polinezasi¢enih masnih kiselina (PUFA), koja

se odvija pod uticajem lipoksigenaze (LOX).

Plazma membrana je jo$ jedan znacajan
izvor ROS-a, gdje NADPH oksidaza katalizira

49

prenos elektrona iz NADPH u citoplazmi na
02, Sto rezultira stvaranjem superoksida
(Oz¢7). Ovaj superoksid se pretvara u H20..
Aktivnost
doprinosi

reduktaze dodatno
ROS-a

membrani. Osim organela, ROS se proizvodi

kinonske

generaciji u plazma

i u glioksizomima, endoplazmatskom

U
citohrom

retikulumu te u citoplazmi.

endoplazmatskom retikulumu,
P450 generira Oz¢~ kao nusproizvod tokom

reakcija sa organskim supstratima.

Glioksizomi proizvode Oze~ i H20; tokom
masnih kiselina aktivnostima
enzima poput GOX U
citoplazmi, ksantin oksidaza (XOD) i aldehid
oksidaza (AO) doprinose stvaranju ROS-a,

oksidacije

i urat oksidaze.

posebno pod stresnim uslovima.

Kako bi se zastitile od tih osStecenja, biljke

aktiviraju  sofisticirane  antioksidativne

mehanizme, koji ukljuuju enzimatske i

neenzimatske komponente.

Antioksidativni odgovor biljaka ukljucuje

enzimatske komponente kao Sto su:

® Superoksid dismutaza (SOD) - pretvara
superoksidni radikal (0,7) u vodikov
peroksid (H,0;) i molekularni kisik (O,).
Aktivna je u citoplazmi, hloroplastima,
mitohondrijama i peroksizomima. SOD je
prva linija odbrane protiv ROS-a jer
uklanja najreaktivniji oblik ROS-a (0,7),
¢ime sprecava lanc¢ane reakcije

oksidativnog oStecenja;

Katalaza (CAT) razgraduje vodikov

peroksid (H,0;) u vodu (H,0) i kisik (0;),

smanjujuci toksicnost H,0,. Prvenstveno

se nalazi u peroksizomima. U¢inkovita je u
uklanjanju visokih koncentracija H,0,
koje nastaju tokom stresa;

® Askorbat peroksidaza (APX)

askorbat (vitamin C) kao donor elektrona

koristi

za redukciju H,0, u vodu. Prisutan je u




organelama kao S$to su: hloroplasti,

mitohondrije, peroksizomi i citoplazma.
Kljucan je za zaStitu fotosintetskog

aparata i mitohondrijskih membrana;
(GPX) -
lipidne perokside i

GPX
H0,,
koriste¢i glutation kao donor elektrona.
Stiti od
peroksidacije;

Monodehidroaskorbat reduktazu (MDHAR)
i dehidroaskorbat reduktazu (DHAR) - ovi
enzimi regeneriraju askorbat iz njegovih
oblika,
antioksidativnu

® (Glutation peroksidazu
razgraduje

lipide (celijskih membrana

oksidiranih omogucdavajudi

kontinuiranu zastitu.
Odrzavaju visoke koncentracije askorbata

potrebne za neutralizaciju ROS-a;
Glutation reduktazu (GR) - GR regenerira
glutation (GSH) iz njegovog oksidiranog
oblika (GSSG) uz pomo¢ NADPH. Odrzava
redoks ravnoteZu unutar Celija.

Neenzimatske komponente antioksidativnog
odgovora ukljucuju:
® Askorbat (vitamin C) - neutralizira ROS

za APX

Stabilizira membrane i enzime. Prisutan

direktno ili kao supstrat

je u citoplazmi, hloroplastima i
mitohondrijama i kljucan je za zastitu

fotosintetskog aparata;

Glutation (GSH) - djeluje kao direktni
antioksidans, neutralizirajuci ROS, te sluzi
kao donor elektrona za GPX i regeneraciju
askorbata. OdrZava redoks balans u
celijama;

Karotenoide - neutraliziraju ROS u
hloroplastima i sprecavaju oksidaciju
lipida. Stite fotosisteme od oSteéenja

svjetlom induciranim stresom;

Tokoferole (vitamin E) -
lipidnu

sprecavaju

peroksidaciju u  celijskim

membranama. Odrzavaju fluidnost i

integritet membrana;
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® [enolne spojeve - neutraliziraju ROS,

inhibiraju ~ peroksidaciju  lipida i

sprecavaju oksidativno oSteéenje
proteina, a neki od primjera su flavonoidi,
lignini i tanini.

® Antioksidativni mehanizmi su klju¢ni za

biljke od

uzrokovanih

toleranciju susSe jer Stite

oksidativnih oSteéenja
povecanom proizvodnjom ROS-a. Integracija
enzimatskih i neenzimatskih komponenti
omogucava biljkama da odrzavaju celijsku
ravnotezu i funkcionalnost ¢ak i u uslovima
ekstremnog stresa. Razumijevanje ovih
mehanizama otvara put za razvoj otpornijih

usjeva u uslovima klimatskih promjena.

3.1.2 Adaptacije biljaka na
salinitet

Salinitet tla odnosi se na prisutnost visokih
koncentracija soli u tlu, koje mogu biti
ljudskih
aktivnosti, kao S$to je navodnjavanje slanom

rezultat prirodnih procesa ili

vodom. Zaslanjivanje tla uslijed suse je

kompleksan proces koji uklju¢uje nekoliko
kljuénih faktora (Slika 3.6):

® Smanjenje dostupne vode - tokom susSe,
kolic¢ina dostupne vode u tlu se smanjuje
zbog manjka padavina. Kada kiSa ne pada
dovoljno cesto ili u dovoljnim koli¢inama,
voda ne moZe isprati soli iz gornjih
slojeva tla u dublje slojeve ili dalje u
podzemne vode. Zbog manjka ispiranja,
soli, koje su prirodno prisutne u tlu ili
dolaze s vodom za navodnjavanje, ostaju
u gornjim slojevima tla i koncentrisu se;

Isparavanje vode susna razdoblja

karakteriSu visoke temperature i niska
relativna vlaznost zraka, Sto povecava
Kako voda

su otopljene u vodi

isparavanje vode iz tla.

isparava, soli koje
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1. Isparavanje vode

A e T Y (Y TR
'\\T//M/

2. Kapilarn izanje soli

1. Isparavanje vode -
kako voda isparava, soli koje
su otopljene u vodi ostaju
izau tlu.

2. Kapilarno podizanje
soli - voda koja dolazi
kapilarnim putem prema
povrsini moZe nositi
otopljene soli sa sobom

3. Navodnjavanje - voda
za navodnjavanje moze
sadrzavati otopljene soli

)| 4. Smanjenje dostupne
vode - zbog manjka
ispiranja, soli koje su
prirodno prisutne u tlu ili
dolaze s vodom za
navodnjavanje ostaju u
gornjim slojevima tlai
koncentriraju se.

3. Navodnjavanje

4. Smanjenje
dostupne vode

Slika 3.6 Proces zaslanjivanja tla usljed suse

ostaju u tlu. Ovaj proces se naziva

evaporativno podizanje soli. Tokom

vremena, koncentracija soli u

povrsinskom sloju tla raste;
Navodnjavanje - u su$nim podrucjima,

Cesto koriste
kako bi

manjak prirodnih padavina. Medutim,

poljoprivrednici
navodnjavanje nadomjestili
voda za navodnjavanje moze sadrzavati
Takoder,

moze

otopljene soli. prekomjerno

navodnjavanje podi¢i  nivo
podzemnih voda, koje takoder mogu biti
slane. Kada se navodnjavanje ne provodi
pravilno voda isparava, a soli iz vode
ostaju u tlu. Ovaj proces moZze dovesti do
sekundarne salinizacije, gdje se soli
nakupljaju u povrsinskim slojevima tla.

susnim

Kapilarno podizanje soli u
uslovima, voda iz dubljih slojeva tla moze
kapilarno migrirati prema povrsini. Ovo
se dogada kada povrSinski slojevi tla
izgube vodu isparavanjem, stvarajuci
kapilarne sile koje povlace vodu iz
dubljih Voda

kapilarnim putem prema povrsini moze

slojeva. koja dolazi

nositi otopljene soli sa sobom. Kada ta
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voda ispari na povrsini tla, soli ostaju,
povecavajuci salinitet povrSinskog sloja
tla.

3.1.2.1 Salinitet i vodni kapacitet tla

Uloga i funkcije tla pocevsi od primarne
produkcije organske tvari, preko ekolosko-
regulatorne pa do uloge tla kao izvora
sirovina usko su povezane sa kvalitetom tla.
Kvalitet tla
vrijednosti fizickih, hemijskih i bioloskih

moZe se definisati kroz
parametara koji su odgovorni za odvijanje

svih procesa u ovom dinami¢nom, bioloski

aktivnom, polidisperznom sistemu.

Jedan od parametara kvaliteta tla jeste
sadrzaj u vodi topivih soli natrija (Na), kalija
(K), magnezija (Mg) i kalcija (Ca) odnosno
baznih katjona koji su neophodni za rast i
biljaka.
zemnoalkalnih metala prisutni su u rastvoru

razvoj Katjoni ovih alkalnih i
tla u formi hidratisanih jona ali i u ¢vrstoj fazi
tla kroz procese sorpcije na mineralima glina,
tlu

hidroksidima Zeljeza (Fe) i mangana (Mn).

organskoj tvari u ili  oksidima/




Koloidna ¢estica tla
sorpcija jona metala

L . Alumosilikatni minerali
Deprotonacija silanolnih i/

aluminolnih grupa silikathih
minerala

Organska tvar

Oksidi/hidroksidi Fe, Al, Mn
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Povriina oksida/hidroksida

Slika 3.7 Sorpcija jona metala na Cestice tla

Salinitet tla, koji se odnosi na ukupnu
koncentraciju rastvorenih soli, direktno utice
na kvalitet tla i njegovu sposobnost da podrzi
biljni zivot. Najvazniji parametar koji
odreduje sadrzaj ovih jona u rastvoru tla je
pH vrijednost (Slika 3.8), jer ona uti¢e na
procese adsorpcije i desorpcije jona metala
sa Cvrstih Cestica tla, kao i na procese
taloZenja i rastvaranja. Visok salinitet moZe
negativno uticati na ove procese, smanjujuci
tvari i time

dostupnost  hranljivih

ogranicavajudi rast biljaka (Slika 3.7).

Standardna metoda odredivanja saliniteta tla

zasniva se na mjerenju elektricne
provodljivosti (Electrical Conductivity, EC) u
vodenom ekstraktu tla (odnos ¢vrsto/tecno
je 1:5). Rezultati mjerenja izrazavaju se u
jedinicama dS/m i odnose se na temperaturu
rastvora od 25 °C. Na osnovu vrijednosti EC
tla se svrstavaju u kategorije po salinitetu

kako je navedeno u tabeli 3.1.

Optimalne vrijednosti EC za vedinu tala
manje su od 4 dS/m. Provodljivost rastvora
od 4 dS/m odgovara jonskoj sili rastvora od

59 mol/m3 Sto predstavlja 10% od
vrijednosti saliniteta morske vode. U
kontekstu proizvodne uloge tla ova
vrijednost je dovoljno visoka da u ovakvim
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uslovima mogu opstati poljoprivredne

kulture koje su tolerantne na povisen sadrzaj
soli.

Uzimajudéi u obzir i druge jone koji doprinose
provodljivosti, u vecini slucajeva u rastvoru
tla su pored Na*, K+, Ca2* i Mg?2* prisutni i
(C1), (5042),
hidrogenkarbonatni joni (HCOs-), i nitratni

hloridni joni sulfatni joni
joni (NOsz-). Pored geohemijskih procesa
troSenja silikatnih minerala tla, najcesc¢i
izvori soli u tlu su atmosferska depozicija,

voda za navodnjavanje i primjena gnojiva.

U aridnim podrucjima, gdje evaporacija
premasuje koli¢inu padavina, akumulacija

Slika 3.8 Minerali u tlu i faktori koji uticu na
njihovu dostupnost



Biljne interakcije i adaptacije na promjene vlage

Tabela 3.1 Kategorizacija tala prema

salinitetu

EC (dS/m) Kategorija tla

0-2 neslana

2-4 vrlo malo slana

4-8 blago slana

8-16 umjereno slana

>16 jako slana
rastvorenih soli je najvazniji faktor u
formiranju slanih tala. U humidnim
podrucjima, rastvorene soli se mogu

prenositi kroz profil tla procjednim vodama i
dospjeti u podzemne vode. Salinitet tla utice
na fizicko-hemijske osobine tla, a time i na
disbalans nutrijenata u tlu odnosno na
redukciju rasta biljaka koje Zive na takvim
da
akumulacija soli u zoni korijena uzrokuje

tlima. Istrazivanja su pokazala
stres kod biljaka usljed povecanja osmotskog
pritiska u rastvoru tla i visokih koncentracija
metala koje mogu djelovati toksi¢no na

biljku.

Porast vrijednosti EC u tlu uglavnom je
pracen snizenjem pH vrijednosti, a u kiseloj
sredini izraZena je rastvorljivost mnogih
spojeva Cime je povecana i biodostupnost
metala biljkama. Redukcija pH vrijednosti tla
za svega 0,3 jedinice moze uzrokovati porast
akumulacije potencijalno toksicnog metala
kadmija (Cd) i do 60% Sto je potvrdeno kod
vodenog Spinata.

Salinitet tla jedan je od najveéih globalnih

izazova sa negativnhim uticajem na

Prema
33%
se

poljoprivrednu proizvodnju.

dostupnim  informacijama, oko

poljoprivrednog tla u svijetu koje
navodnjava ima izraZen problem saliniteta i
ocekuje se da ¢e ovaj procenat rasti tokom
narednih godina uzimajuéi u obzir sve

izraZenije klimatske promjene.
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Efekat staklene baste, porast temperature

zraka, smanjenje relativne vlaznosti i

intenzivnije = padavine pokazatelji su
klimatskih promjena koje imaju znacajan
uticaj na brzinu razvoja saliniteta tla. Usljed
jakih kiSa kao i tokom velikih poplava dolazi
do prezasi¢enosti tla vodom odnosno do
naruSavanja vodnog kapaciteta tla. Suvisak
vode u tlu moze imati negativne posljedice

na samo tlo kao i na rast i razvoj biljaka.

U takvim tlima preovladavaju anaerobni
uslovi u kojima dolazi do problema u opskrbi
biljaka kisikom, narusava se struktura tla,
smanjena je izmjena gasova u tlu odnosno ta
tla postaju hladnija. Navedene promjene
uzrokuju narusavanje dinamicke ravnoteze
izmedu Cvrste, teCne i gasovite faze u tlu Sto
se uz izmjenu mikrobioloske aktivnosti moze
negativno odraziti na kvalitet tla i njegovu
plodnost.

Voda u tlu moZe biti hemijski vezana,
higroskopna, kapilarna, gravitacijska i u
obliku vodene pare. Biljkama je dostupna
uglavnom samo kapilarna voda. SadrZzaj vode
u tlu utice, izmedu ostalog, na dostupnost
nutijenata biljkama kao i na aeraciju tla. S
tim u vezi, nedostatak vode je faktor stresa
koji negativno utiCe na rast, razvoj i prinos

biljaka. Posljedice klimatskih promjena,
ekstremne vremenske prilike i duZi periodi
suSe, dodatno naglasavaju ozbiljnost

nedostatka vode u tlu odnosno biljkama.

Prema sadas$njim procjenama, svake godine
se gubi oko 1,5 miliona hektara tla zbog
Ukoliko
zaslanjivanje tala nastavi ovim tempom oko

problema sa salinitetom. se

50% obradivog tla bi¢e izgubljeno do sredine
21. vijeka.




3.1.2.2 Adaptacije biljaka na salinitet

Soli u tlu mogu inhibirati rast biljaka iz dva
da
sposobnost biljke da preuzme vodu, a to

razloga. Prvi razlog je smanjuju
smanjuje brzinu rasta - osmotski ucinak.
Drugi razlog je da ulazak velikih koli¢ina soli
u transpiracijski sistem dovodi do oStecenja
¢elija u listovima. To se naziva so-specifi¢ni

ucinak ili uc¢inak usljed viska jona.

Stetni efekat se dakle opaZa na nivou cijele
biljke kao odumiranje biljaka ili smanjenje
produktivnosti. Soni stres utiCe na sve glavne
procese kao Sto su klijanje, rast, fotosintetski
pigmenti i fotosinteza, odnos vode,
neravnotezu nutrijenata, oksidativni stres i
prinos sjemena. Osim navedenih Stetnih
efekata moZe doprinijeti i specificnoj
toksicnosti jona na biljke. Biljke pod stresom
saliniteta proizvode razli¢ite reaktivne vrste
kisika koje uzrokuju oksidativna oStecenja
lipida, proteina i nukleinskih kiselina. Glavni
mehanizmi biljaka za uklanjanje ROS-a
ukljuCuju: superoksid dismutazu, askorbat
peroksidazu, katalazu i GSH reduktazu. ROS
CistaCi mogu povecati otpornost biljke na
stres  saliniteta. Tolerancija soli je
sposobnost biljaka da rastu i zavrSe svoj
zivotni ciklus na supstratu koji sadrzi visoke
koncentracije topive soli. Biljke koje mogu
prezivjeti pri visokim koncentracijama soli u
rizosferi i dobro rastu nazivaju se halofite,
dok biljke koje ne toleriSu soli se nazivaju
glikofite. Potrebno je razlikovati joS i termin
gliofite koji se odnosi na biljke koje rastu na

glinovitim tlima.

Gliofite - su biljke koje rastu u sredinama sa
visokim sadrzajem gline. Tlo bogato glinom
karakteriSe sposobnost zadrzavanja velikih

koli¢ina vode, ali moZe imati i visoke

koncentracije soli i biti teSko za prodiranje

korijena zbog svoje zbijenosti. Da bi
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prezivele u ovim uslovima, gliofite razvijaju
specificne adaptacije:

® Duboko korjenje:

ove biljke razvijaju
duboke korijenske sisteme kako bi dosle
do podzemnih voda koje nisu dostupne na
povrsini. Korjenje je cesto snazno i
sposobno da probije kroz zbijene glinene
slojeve;

Efikasna transpiracija: adaptacije na nivou
stoma omogucavaju preciznu kontrolu
gubitka

smanjujudi

vode kroz  transpiraciju,

gubitak vode u suSnim
periodima;

Struktura korijena: korjenje je Cesto
specijalizovano za kretanje kroz teSke i
zbijene glinene slojeve, Sto moze
ukljucivati snaZne, razgranate Kkorijene

koji mogu prodirati kroz tvrdo tlo;

Zadrzavanje vode: zbog sposobnosti gline
da zadrzi vodu, gliofite Cesto razvijaju
sposobnost skladiStenja vode u svojim
tkivima;

Tolerancija na sol: ako je tlo bogato
solima, gliofite mogu razviti odredene
mehanizme tolerancije na sol, iako to nije

njihova primarna adaptacija.

Iako specifi¢ni primjeri gliofita nisu cesto
navedeni u literaturi kao takvi, mnoge biljke
koje rastu u tlima sa visokim sadrzajem gline
i razvijaju ove adaptacije mogu se smatrati
gliofitima. Na primjer, neke vrste drveca i
grmlja koje rastu u rije¢nim dolinama ili
podrudjima sa sezonskim poplavama mogu
pokazivati ove karakteristike.

Glikofite su biljke koje rastu na tlima sa
niskim koncentracijama soli. Za razliku od
halofita, koje su prilagodene Zivotu u slanim
uslovima,
koncentracije soli u tlu (Slika 3.9; Tabela 3.2)
i obi¢no se nalaze u staniStima sa svjezom

glikofite ne podnose visoke

vodom ili u podruc¢jima s niskom slanoscu
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tla.  Glikofite
toleranciju visokih koncentracija soli, stoga

nemaju  mehanizme za
preferiraju tla s niskom slanos¢u. Zbog niske

koncentracije soli, glikofite mogu lakse
odrZavati vodni status i turgor, Sto je vazno
Njihovi

metabolicki procesi, ukljucujuci fotosintezu i

za njihovu fiziologiju i rast.
respiraciju, optimizirani su za uslove niskog
saliniteta. Cesto rastu u vlaznim podru¢jima,
uz rijeke, jezera, mocvare i druga mjesta sa
sviezom vodom. Glikofite su znacajne u
poljoprivredi jer mnoge kulturne biljke
spadaju u ovu kategoriju kao Sto su: pSenica
(Triticum spp.), kukuruz (Zea mays), soja
(Glycine max), grasak (Pisum sativum), riza

(Oryza sativa).

Halofite obi¢no nastanjuju slane mocvare,
obale mora, slane ravnice i pustinje. Halofite
koriste razlicite fizioloSke i biohemijske
mehanizme za eliminaciju viska soli i
preZivljavanje u slanim uslovima (Slika 3.9;
Tabela 3.2). Ovi
aktivno izlucivanje

mehanizmi  ukljucuju

soli kroz Zljezde,

skladistenje soli u vakuolama i selektivno

HALOFITE

* Imaju mehanizme za toleranciju viso
koncentracijasoli

» Sintezai akumulacija osmolita
« Sekvestracijajona u vakuoli

* Kompartmelizacijajona

* Osmotske prilagodbe

* AkumulacijaK* u tkivima

* Translokacijajona u floem

* ROS detoskifikacija

* Povecanje sadrzaja vode
 Izlucivanje viska soli kroz sone zlijezde
* Smanjenunos Na* (u korist K*)

» Ogranicenatranslokacijajona iz korijena

uzimanje  jona. Razumijevanje  ovih
adaptacija moze pruziti uvid u biotehnoloske
pristupe za razvoj biljaka koje mogu rasti u
slanim uslovima, Sto je od =znacaja za
poljoprivredu u podrudjima sa visokim
salinitetom tla. Podjela halofita prema
nacinu adaptacije na viSak soli obuhvata
Cetiri grupe:
® Obligatne halofite (stroge halofite): ove
biljke mogu prezivjeti samo u slanim
uslovima. Primjeri ukljuCuju vrste roda

Salicornia i Suaeda;

® Fakultativne halofite: ove biljke mogu rasti
i u slanim i u neslanim sredinama. Primjeri
ukljucuju vrste roda Atriplex;

® Halofite akumulatori: biljke koje skladiste
sol u svojim tkivima, ¢esto u vakuolama.
Primjeri ukljucuju vrste roda Spartina;

® Halofite ekskluderi
biljke
specijalizovane zljezde ili strukture na

(izluCujuée halofite):

koje aktivno izluCuju sol kroz

povrsini listova (vrste roda Avicennia).

Nemajumehanizme za
toleranciju visokih koncentracija
soli

Preferiraju tla sa niskim
koncentracijama soli

Sinteza i akumulacija osmolita
Sekvestracijajona u vakuoli
Kompartmelizacijajona
Osmotske prilagodbe

* AkumulacijaK* u tkivima

* Translokacijajona u floem

* ROS detoskifikacija

Soni
* Selektivna akumulacija jona u starim listovi ﬁ?‘ stres ,g
L S Yot 2 De

Slika 3.9 Prikaz odgovora glikofita i halofita na soni stres
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Tabela 3.2 Uporedni prikaz karakteristika gliofita, glikofita i halofita

Karakteristika Gliofiti

Staniste Slana tla ili voda

SkladiStenje vode u
¢elijama i listovima

Transpiracija kroz

Adaptacije kutikularne pore

Duboki korijenski
sistemi

Niska propusnost soli

Osjetljivi na suSenje

Niska stopa

Fiziologija transpiracije

Niska tolerancija na so
u Celijskoj membrani

Mahovine
Ligaji
Primjeri Paprati

Neke vrste trava

Vlazna tla

Rasprostranjenost

Sume, moévare, livade

Halofiti

Slana tla ili voda

[zlucivanje soli kroz
sone Zljezde

SkladiStenje soli u
vakuolama

Selektivna apsorpcija
jona

Tolerancija na so u
Celijskoj membrani

Otporni na susenje

Visoka stopa
transpiracije

Visoka tolerancija na so
u Celijskoj membrani

Sume mangrova
Slanusa

Tamaris

Salicornia sp.

Slana tla i voda

Obalna podrucdja,
estuariji, slana jezera

Glikofiti

Tla sa niskom
koncentracijom soli

Nema specijalizovanih
mehanizama za
izlucivanje soli

Odrzavanje osmotskog
balansa

Standardna struktura
korijena

Osjetljivi na visok nivo
soli u tlu

Standardna stopa
transpiracije

Niska tolerancija na so
u Celijskoj membrani

PSenica (Triticum spp.)
Kukuruz (Zea mays)

Soja (Glycine max)
Grasak (Pisum sativum)

Vlazna podrucja sa
niskom salinitetom

Rije¢na korita, jezera,
mocvare, i druga
mjesta sa svjezom
vodom

3.1.2.3 Adaptacije biljaka na
kombinovani stres saliniteta i suse

Detekcija saliniteta u biljkama je slozen
proces koji ukljucuje nekoliko fizioloskih i
molekularnih mehanizama. Biljke detektuju i
reaguju na visok nivo soli kroz seriju signala
i adaptacija koje ukljuuju promjene na
nivou Celija, tkiva i cjelokupne biljke.

S obzirom da je korijen prvi na ,udaru” pri
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povisenom salinitetu, korijenske celije imaju

razli¢ite  senzore i receptore  koji
omogucavaju detekciju saliniteta. Jon-
transportni proteini koji se nalaze u

membrani korijenskih celija kao $to su HKT
(High-affinity K+ Transporter) i NHX (Na*/
H+
detekciji i transportu jona Na* i K*. Kada se

Exchanger), igraju kljutnu ulogu u

koncentracija Na* poveca, ovi transporteri

Salju signal o prisustvu soli. Visoke
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koncentracije  soli ~mogu  promijeniti
membranski potencijal celija korijena, $to
sluzi kao signal za detekciju saliniteta.
Promjene u membranskom potencijalu mogu
aktivirati razli¢ite jonske kanale i pumpe,
koje pomazu u regulaciji unosa i izbacivanja

jona kako bi se odrZao osmotski balans.

Visok nivo saliniteta u tlu uzrokuje osmotski
stres Sto dovodi do gubitka vode iz celija
korijena i ove promjene u turgoru Ccelije
detektuju turgor senzori - mehanosenzitivni
kanali (osjetljivi na mehanic¢ko Sirenje ili
skupljanje membrane) u ¢elijskoj membrani
koji detektuju skupljanje membrane usljed
gubitka turgora i pokreéu odgovor na stres.

Onog momenta kada biljka detektuje visok
nivo soli, pokrece se niz signalnih puteva koji

ukljuCuju razli¢ite signalne molekule i
proteine:
® Kalcijevi signalni putevi:  povecanje

saliniteta Cesto izaziva priliv Ca2* jona u

Celije. Kalcij djeluje kao sekundarni
glasnik u mnogim signalnim putevima i

aktivira razliite odgovore na stres;

Hormonski odgovori: fitohormoni kao Sto
su abscisinska kiselina (ABA) igraju
kljunu ulogu u odgovoru na stres
izazvan salinitetom. Povecanje nivoa soli
moze stimulisati sintezu ABA, koja zatim
reguliSe ekspresiju gena povezanih sa

stresom;

Transkripcijski ~ faktori:

transkripcioni faktori, kao $to su DREB

specifi¢ni

(Dehydration-Responsive Element-
Binding) i HSF (Heat Shock Factors),
mogu biti aktivirani u prisustvu visokog
nivoa soli. Ovi faktori reguliSu ekspresiju
gena koji omogucéavaju biljci da se
prilagodi stresu;

Proizvodnja osmolita: geni koji kodiraju

sintezu osmolita, kao Sto su prolin i

57

glicin betain (Slika 3.7), se aktiviraju. Ovi

osmoliti pomazu u  odrzavanju

osmotskog balansa u ¢elijama.

Salinitet i susa izazivaju slicne osmotske i
fizioloske stresove u biljkama, $to dovodi do
slicnih adaptivnih odgovora (Tabela 3.3).
Biljke koriste niz fizioloSkih, molekularnih i
strukturalnih adaptacija kako bi se nosile sa
ovim stresovima, ukljucujuéi proizvodnju
osmoprotektanata (osmolita), regulaciju
stoma, razvoj dubokog korijenja, hormonske
odgovore i aktivaciju antioksidativnih
sistema (detaljnije pojasnjeno u poglavlju
osmotska adaptacija na susu).
Razumijevanje ovih adaptacija moze pomo¢i
u razvoju biljaka otpornijih na susu i
salinitet, Sto je od vitalnog znacaja za
poljoprivredu u promjenjivim klimatskim

uslovima.

Kao Sto je spomenuto, u slanom tlu, visoke
koncentracije Na* jona dovode do inhibicije
rasta biljaka, pa ¢ak i do smrti biljke. Samim
tim  mehanizmi  tolerancije  saliniteta
ukljucuju sekvestraciju Na* i Cl- u vakuolama
Na+*

iskljuenje Na* iz toka transpiracije i neke

¢elija, blokiranje ulaska u Cceliju,
druge nacine koji pomazu u toleranciji
ti

mnogobrojni i ukljucuju razne jonske pumpe,

saliniteta. Konkretnije, mehanizmi su

kalcij, SOS puteve, apscizinsku kiselinu
(ABA), faktore transkripcije, protein kinaze
aktivirane mitogenom, glicin betain, prolin,

reaktivne vrste Kkisika, itd.

Kod biljaka tretiranih solju su otkrivene i

promjene na nivou nekoliko enzima

ukljuc¢enih u metabolizam fitohormona. To se
posebno odnosi na enzime za biosintezu JA,
biosintezu giberelina (GA), biosintezu etilena
i biosintezu ABA. Intenzivnija biosinteza ABA
pronadena u

Thellungiella  salsugine

korespondira sa povecanim nivoima ABA
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Tabela 3.3 Prikaz mehanizma adaptacije na visak soli te fizioloski i biohemijski procesi

adaptacije
Mehanizam Opis FizioloSki procesi
Biljke sa sonim
Zljezdama, kao Sone Zljezde funkcionisu
e . $to suneke vrste  putem aktivnog transporta
Izlucivanje . . . . B
. u ekosistemima jona, koriste¢i energiju (ATP)
soli kroz Ca
. mangrova, za transport soli iz elija u
zljezde ) . ol ) ..
aktivno izlucuju Zljezde, a zatim na povrsinu
so na povrsinu lista.
listova.
Biljke, kao $to su Vakuole sluze kao "deponije”
vrste roda za visak soli, izolirajuéi ih od
Salicornia citoplazme i drugih
Skladistenje skladiste so u osjetljivih dijelova celije.
soliu .
vakuolama velikim Ovaj mehanizam omogucava
vakuolama biljci da odrzava osmotski
unutar svojih balans bez o$tecenja
celija. ¢elijskih funkcija.
Neke halofite,
kao Sto su vrste
roda Atriplex, Korjenov sistem ovih biljaka
Izbegavanje selektivno Cesto ima specijalizovane
apsorpcije apsorbuju strukture koje filtriraju jone
soli korisne jone dok  prije nego $to udu u

minimiziraju

ksilemski tok.

apsorpciju

natrija.
uoCenim u biljkama tretiranim solju. | membrana,
Pojacana indukcija etilenskog receptora

Biohemijski procesi

Aktivacija ATP-aza (enzima koji
koriste ATP za transport jona)
omogucava transport Na* iz
citoplazme u sone Zljezde.
Sinteza specifi¢nih proteina
transportera koji pomazu u
selektivnhom prenosu jona.

Upotreba tonoplast ATP-aza i H+
-pirofosfataza (H+-PPaza) -
enzima za aktivni transport jona
u vakuolu.

Sinteza osmolita poput betaina,
prolina i drugih spojeva koji
pomazu u odrzavanju
osmotskog pritiska unutar celija.

Sinteza specifi¢nih transportera
koji selektivno prenose korisne
jone dok iskljucuju natrij.

Regulacija ekspresije gena
povezanih sa transportom jona
kao odgovor na promjene u
salinitetu tla.

mijenja transmembranski

elektri¢ni potencijal te tako utice na kretanje

ETR1 nadena je kod obi¢ne psSenice pod
salinitetom. Aktivacija biosinteze JA u A
thaliana tretiranoj solju ukazuje na pove¢anu
relativhu koli¢inu signalizacije izazvane JA
pod stresom soli.

Osim tolerancije, biljke stvaraju i otpornost
ka salinitetu. U tom aspektu su vazni
endogeni regulatori rasta kao Sto je ABA, JA i
SA. Salicilna kiselina ima visestruke ucinke:
izaziva promjene u permeabilnosti biljnih

58

jona, poboljsava privikavanje na stres od soli

isklju¢ivanjem jona i/ili razdvajanjem,
osmotskim prilagodavanjem, smanjenjem
peroksidacije lipida i regulacijom

oksidativnog sistema.

Pored sposobnosti izluc¢ivanja soli, djelovanja

antioksidanasa i drugih mehanizama

adaptacije na poviSen salinitet, biljke mogu
vrsiti selektivhu apsorpciju jona, Sto im
omogucava

bolju osmoregulaciju i
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akomodaciju strukture ¢elija. Takoder, mogu
ostvariti simbiozu s mikroorganizmima koji
poboljSavaju njihovu otpornost na so ili
razviti snazniji korijenski sistem koji doseze
podrucja tla s manjom koncentracijom soli.
Korijen biljaka ima izuzetnu sposobnost da
kontroliSe svoje koncentracije Na+* i Cl,, koje
se ne povecavaju proporcionalno vanjskoj
koncentraciji, ali je vazno napomenuti da je
taj kapacitet regulacije ogranicen.

Na molekularnom nivou vazno se spomenuti
i akvaporine - proteine koji imaju centralnu
ulogu u odnosima s vodom u biljkama. Oni
posreduju u regulaciji transporta vode u
korijenu kao odgovor na razne stimulanse iz
sredine. OlakSavaju transport vode kroz
unutras$nje tkivo lista tokom transpiracije i u
tkivima koja se Sire.

Poznato je i da biljke prilagodene uslovima
sa poviSenim salinitetom, ¢esto imaju male
listove ili sukulente koji pomazu u smanjenju
povrsine za isparavanje i gubitka vode.

U biljaka
prilagodavaju na razliCite nacine ovisno o

konacnici, razli¢ite vrste
vrsti soli, intenzitetu saliniteta i drugim
uslovima sredine. Biljke su dakle razvile niz
mehanizama da preZive u ekstremnim
slanim uslovima i osiguraju svoju stabilnost i

produktivnost.
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3.2 Biljne adaptacije na visak
vlage

Biljke koje rastu u uslovima sa viskom vode,
kao $to su waterlogging (zasi¢enje tla vodom
- preplavljivanje), poplave (eng. flooding) i
vodene sredine, razvile

su specificne

adaptacije kako bi prezivjele i napredovale.

3.2.1 Adaptacije na
preplavljivanje i plavljenje tla

Preplavljivanje tla i potapanje (plavljenje)
abiotski su stresovi koji uticu na sastav vrsta
i  produktivnost u brojnim  biljnim
zajednicama Sirom svijeta. Rast i razvoj
velike vecine vaskularnih biljnih vrsta otezan
je plavljenjem tla, a posebno potpunim
potapanjem, Sto moze dovesti do smrti.
Glavno ogranicenje koje proizlazi iz viska
vode je neadekvatna opskrba kisikom
uronjenih tkiva. Difuzija kisika kroz vodu je

10.000 puta sporija nego u zraku.

Waterlogging je stanje tla u kojem su pore tla
zasi¢ene vodom, $to smanjuje dostupnost
kisika za korijenje biljaka. Ovo stanje moZe
nastati zbog prekomjernih padavina, loSe
drenaze, visoke podzemne vode ili
prekomjernog navodnjavanja. Zasicenost tla
vodom sprecava normalnu razmjenu gasova
izmedu Kkorijenja i atmosfere, Sto moze
dovesti do anaerobnih uslova i smanjenja

rasta biljaka.

Poplava je stanje kada voda pokriva povrsinu
tla, Cesto usljed prirodnih dogadaja kao Sto
su obimne padavine, poplave rijeka, visoke
plime ili ljudske aktivnosti kao Sto su
oSteéenja brana ili nepravilno upravljanje
vodnim resursima.

Poplave biti ili

mogu kratkotrajne




dugotrajne, a u zavisnosti od trajanja i
dubine vode, mogu imati razlicite efekte na
biljke, ukljucuju¢i smanjenje kolicine kisika
dostupnog korjenima, mehanicka oStecenja
biljaka i povecanje toksi¢nosti tla (Slika
3.10).

U uslovima waterlogging-a, smanjuje se
kolicina kisika u tlu, Sto dovodi do njegovog

nedostatka na dva nacina:
® Hipoksija - kada je tlo zasi¢eno vodom,
smanjuje se dostupnost kisika jer voda
ispunjava pore tla, sprecavajudi difuziju
kisika. da
predu sa aerobne respiracije na manje

Hipoksija prisiljava biljke

efikasne anaerobne procese, poput
fermentacije, koja proizvodi manje
energije i dovodi do nakupljanja

toksi¢nih metabolita;
® Anoksija - produZena hipoksija moZe
do (potpunog
anoksi¢nim

dovesti anoksije
kisika). U

uslovima, normalni respiratorni procesi

nedostatka

su ozbiljno poremeceni, Sto dovodi do
akumulacije ROS-a zbog poremecaja u
radu mitohondrija i drugih Ccelijskih
organela.

Kada biljke predu na anaerobnu respiraciju,
koja proizvodi manje energije, dolazi do
akumulacije toksicnih metabolita poput
etanola, mlijecne Kkiseline i aldehida, Sto
moze dovesti do oStecenja tkiva i celijske
smrti. Biljke zatvaraju stome kako bi
smanjile gubitak vode i sprijecile ulazak
dodatne vode, Sto smanjuje fotosintezu i
dovodi do smanjenog rasta i proizvodnje

biomase.

Oksidativni stres pri waterlogging-u nastaje
usljed kombinacije hipoksije, disfunkcije
mitohondrija, aktivacije NADPH-oksidaza i
poremecaja fotosinteze, pri ¢emu se nakuplja

ROS kao $to su H,0,, O, i OH™. Ovi faktori
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dovode do povecane proizvodnje ROS-a, koje
mogu izazvati ozbiljna oStecenja Ccelijskih
komponenti kao $to su lipidi, proteini i DNK.
Razumijevanje ovih mehanizama je klju¢no
Za razvijanje strategija

za povecanje

tolerancije biljaka na waterlogging.

Biljke koje su izloZene waterlogging-u razvile

su Citav niz adaptacija obuhvatajuci

razvijanje specijaliziranih  tkiva poput

aerenhima, pneumatofora, kao i niz
biohemijskih i fizioloskih adaptacija.
Preplavljivanje rizosfere i djelomicno

plavljenje nadzemnih dijelova biljke dovodi
do postupne hipoksije (manjak kisika), a
potpuno potapanje dovodi do anoksije
(potpuni nedostatak kisika); zatim, ponovno
uspostavljanje normalne dostupnosti kisika
tokom ispuStanja iz vode uzrokuje
postanoksicni oksidativni stres. Budu¢i da su
fotosintetski organizmi koji proizvode Kkisik,
biljke su obavezni aerobi koji se za svoj
metabolizam i preZivljavanje oslanjaju na
molekularni kisik. Medutim, vrlo cesto se
nalaze u nedostatku kisika koji se deSava u
vodenim i mocvarnim staniStima i Cesto u
tly,

hortikulturna i

suhom ukljuCujuéi  poljoprivredna,

industrijska  podrucja.
Dostupnost kisika utice na razmnoZzavanje
biljnih vrsta u prirodnim i poljoprivrednim
ekosistemima i ima ozbiljan ekonomski
ucinak. Gubici prinosa zbog nedostatka
kisika mogu dosec¢i i do 50%. Nedostatak
kisika obi¢no nastaje zbog viska vode tokom
sezonskih ili viSegodiSnjih poplava te nakon
obilnih kiSa.

kisika dovodi do inhibicije aerobnog disanja,

Nedostatak molekularnog

Sto u konacnici rezultira energetskim

gladovanjem. Nakon nametanja anaerobnog
stanja, nivo ATP-a u éeliji se iscrpljuje unutar

1-2 minute.
Kako bi se osigurao ATP za Celijski
metabolizam, glikoliza prelazi u
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fermentaciju.  StimuliSe = se  mlijecna
nedostatak  ATP-a
pokretanje transportnih ATP-aza odgovornih
Alkoholna

fermentacija stvara toksi¢ni intermedijer

fermentacija i za

za  zakiseljavanje citosola.
(octeni aldehid) i krajnje produkte (etanol)

koji zajedno s acidozom izazivaju
samotrovanje biljke u slu¢aju nedostatka
kisika.

dovodi do niskog redoks potencijala tla i

U prirodnim staniStima poplava

proizvodnje redukujucih spojeva ukljucujuéi
Fe2+*, Mn2+, hidrogen sulfid (H2S), nitritni jon
(NOz) zajedno s produktima metabolizma
ugljika (C) kao Sto su metan, etan, etilen,
itd.
Medutim, ponovna uspostava normalnih

acetilen, octena i maslacna Kkiselina
uslova pokrece oksidaciju ovih spojeva i

sintezu reaktivnih  kisikovih, azotovih,
karbonilnih i sumpornih vrsta Sto rezultira
postanoksi¢nim ozljedama. Kod biljaka u
uslovima ograniCene aeracije Kkorijenje je
skraéeno, zadebljano i ne formira dovoljan

broj korijenovih dlacica.

Brojne mocvarne vrste vrlo su produktivne u
oblastima sklonim poplavama. To se postize
kombinacijom Zivotnih karakteristika i
odredenih Kklju¢nih fizioloSkih adaptacija i
privikavanja kao Sto je fizicki ,bijeg“ iz
potopljene zZivotne sredine,
kisika
unutrasnju aeraciju, toleranciju na anoksiju i

izbjegavanje

nedostatka kroz ucinkovitu

sposobnost  spreCavanja ili  popravka
oksidativnog oSte¢enja tokom ponovne
aeracije.

Povecana vlaga usljed plavljenja tla je sloZen

stres koji namece nekoliko Cesto

istovremenih izazova za normalno
funkcionisanje biljaka. Kada se plavljenje
prosiri na potapanje izdanaka, fotosinteza
postaje ozbiljno ogranicena nedostatkom
vanjskog ugljen dioksida i zasjenjivanjem.

Nadalje, potpuno potapanje moZe ometati
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cvjetanje i oprasivanje koje je neophodno za
zavrSetak reproduktivnog ciklusa. U mnogim
vodenim vrstama, ovi iscrpljujuéi ucinci su
nadvladani stimulacijom izduzivanja
izdanaka kao i stvaranjem aerenhima i
adventivnog korijenja.

3.2.1.1 MorfoloSki i anatomski
odgovor biljaka na stres od plavljenja

Opcenito, stres od plavljenja pokrece
adaptivne promjene u korijenju i izdancima
biljaka na morfoloskoj razini, kao Sto je
stvaranje adventivnog korijenja (AR) te rast

izdanaka koji moZe biti inhibiran ili ubrzan.

Adventivno korijenje, kao tipi¢no svojstvo
biljaka koje se privikavaju na stres zbog
nakupljanja vode, moZe olaksati unos vode i
hranjivih tvari, kao i ucinkovitiji transport
plina. Adventivno korijenje se moze razviti iz
nekih nekorijenskih tkiva biljaka tokom
normalnog razvoja ili pod stimulacijom
vanjskih stresova, ukljucuju¢i poplave,
nedostatak hranjivih tvari, teSke metale i
ozljede. Stvaranje adventivnih korijena
uglavnom regulisu etilen i auksin kod biljaka

koje su pod stresom plavljenja.

Poplave Cesto dovode do nedostatka kisika u
biljaka,
metabolicke

tlu i korijenju $to  znacajno

ogranicava aktivnosti  za
prezivljavanje i razvoj biljaka. Stoga se stvara
aerenhim i barijera za radijalni gubitak
kisika (Slika 3.10) iz izdanaka i korijena
(ROL, Radial Oxygen Loss /ROL/ barrier).
Aerenhim ne samo da postoji u mnogim
biljkama konstitutivno, ve¢ se induktivno
formira stresom iz Zivotne sredine, kao $to je
stres od poplave. Nastaje u korijenju i
izdancima i sastoji se od celija sa tankim
¢elijskim zidovima ispunjenih zrakom koji
olaksavaju difuziju kisika. Ovaj tip tkiva daje
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biljkama medusobno povezanu mrezu
meducelijskih prostora ispunjenih plinom
koji ~ dopusStaju  relativno = nesmetanu
unutrasnju difuziju ili maseni tok Kkisika
(mass flow of oxygen) i drugih plinova niz
gradijente  koncentracije ili  pritiska.
Aerenhim povecava otpornost biljke na stres
od plavljenja poboljsavajuéi ucinkovitost
prenosa kisika od izdanka do vrha korijena, a
njegovo se formiranje uglavnom oslanja na

etilen i ROS signalizaciju.

Osim za aerenhim, ucinkovitost prenosa
kisika od izdanka do vrha korijena ovisi o
drugom klju¢nom faktoru, formiranju ROL
barijera. ROL barijere obi¢no se stvaraju u
korijenju biljaka otpornih na vlaZenje i mogu
smanjiti istjecanje kisika tokom njegovog
transporta od vrha izdanka do vrha korijena
i istovremeno sprijeciti ulazak fitotoksina u
tlo.
konstitutivno

ROL barijere mogu biti formirane

ili inducirane odredenim
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uslovima, kao s$to je stres od poplave. Mnoge
mocvarne vrste, kao Sto su Oryza sativa,
Juncus effusus, Phragmites australis i Glyceria
maxima, stvaraju ROL barijere u korijenju.

3.2.1.2 FizioloSki odgovor biljaka na
stres od plavljenja

Stres od poplava dovodi do nakupljanja
Stetnih tvari u biljkama, kao Sto su reaktivne
vrste kisika (ROS) i malondialdehid (MDA). S
druge strane, biljke aktiviraju unutrasnje
mehanizme zaStite za uklanjanje ovih
komponenti, kao Sto je proizvodnja prolina,
glutationa i aktivacija antioksidativnih
3.10). ROS
nusproizvodi oksidativnog metabolizma, kao
Sto su Oz, Hz202, OH" i 102. ROS takoder

funkcioniSe kao signalna molekula koja

enzima (Slika su toksicni

- o |

Potpuno potapanje
Ogranicen rast

(-I“JI\RIOL barijere
=

Sprecavanje botnog
gubitka kisika

-

Slika 3.10 Razlika izmedu preplavljivanja tla i poplave/potapanja
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reguliSe razvoj biljaka pod uticajem Zzivotne

sredine.

do
sadrzaja H20: u listovima bermudske trave

Potapanje moze dovesti smanjenja
Cynodon dactylon, dok je sadrzaj O~ pokazao
neznatnu promjenu. Nasuprot tome, druga
studija je pokazala da Oz~ i koncentracija
H20: u zoni izduzivanja i zreloj zoni korijena
je¢ma se povecala pod stresom izazvanim
plavljenjem. Uz to, sadrzaj MDA u listovima
bermudske trave porastao je nakon tri tjedna
katalaze (CAT),

i

potapanja, a aktivnosti
glutation reduktaze (GR)
(POD)

produzenjem

peroksidaze
uzlazni trend
Dodatno

potpunim stresom potapanja, nedostatak

pokazale su S

vremena. pod
ugljicnog dioksida i svjetla smanjuje stopu
fotosinteze.

3.2.1.3 Regulatorni mehanizmi
fitohormona u odgovoru biljaka na
stres od plavljenja

Fitohormoni igraju klju¢nu ulogu u regulaciji
rasta biljaka i mogu integrisati viSestruke
puteve prenosa signala pod uticajem Zivotne
sredine. Utvrdeno je da su neki fitohormoni
ukljueni u adaptaciju biljaka na stres
uzrokovan poplavama, kao Sto je etilen,

giberelin i auksin (Tabela 3.4).

Etilen je fitohormon u obliku plina te teSko
izlazi iz biljaka u uslovima poplave, Sto
dovodi do njegove brze akumulacije unutar
biljke. Povecanje sadrzaja etilena potice
stvaranje adventivnog korijenja i aerenhima
u biljkama kada su izlozene stresu od
poplave. Plavljenje pokrece ekspresiju
transkripcijskog faktora SPEEDY
HYPONASTIC GROWTH, koji zatim aktivira
ekspresiju ACC OXIDASE5 ASC gena,

direktno do

i

ili indirektno, Sto dovodi
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povecane biosinteze etilena. Osim toga,
(ERF)

transkripcijski faktori regulisani su etilenom,

Ethylene Responsive Factor

a egzogeni etilen znacajno  potice
transkripciju ERF-ova u Arabidopsis sp. i
Glicine max. Dva faktora
WRKY33 WRKY12

adaptaciju biljaka iz roda Arabidopsis na

transkripcije
i su ukljuena u
stres pri potapanju. WRKY33 u interakciji s
WRKY12 sudjeluje u odgovoru na hipoksiju
aktiviranjem ekspresije RAP2.2 ¢lana ERF-
VII. Osim toga, prekomjerna ekspresija
WRKY33 ili WRKY12 kod biljaka iz roda
Arabidopsis povecava otpornost na hipoksiju.
Ukratko, etilen kao glavni regulator stimulise
nastanak adventivnog korijenja, aerenhima,

hiponastije i elongacije izdanaka.

Auksin djeluje kao op¢i koordinator rasta i
razvoja biljaka te ucestvuje u procesima
prilagodavanja biljnih vrsta izloZenih stresu
zbog nakupljanja vode. Povedana sinteza
diobe
meristemu korijena rezultiraju¢i stvaranjem

auksina indukuje u apikalnom
primordija adventivnog korijenja. OsPIN1 je
polarni transporter auksina iz rize i igra
vaznu ulogu u formiranju adventivnih
korijena ovisnih o auksinu; gubitak funkcije
OsPIN1 je potisnula razvoj adventivnog
korijenja. Dokazano je da tri gena iz porodice
AUXIN  RESPONSE  FACTOR (ARF)
kooperativno regulisu inicijaciju adventivnog
korijenja kod vrsta roda Arabidopsis. ARF6 i
ARF8 su pozitivni regulatori, dok je ARF17
negativno regulisao stvaranje adventivnog
korijenja. Tri auksin inducirana gena iz
porodice Gretchen Hagen3 (GH3) (GH3.3,
GH3.5 i GH3.6) su neophodna za inicijaciju
adventivnog korijenja u hipokotilu biljaka iz
roda Arabidopsis. Kod biljaka je ovaj protein
Gretchen GH3 (GH3) uklju¢en u konjugaciju
slobodnog auksina (IAA) i aminokiselina,

¢ime se kontroliSe homeostaza auksina.
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Tabela 3.4 Pregled uloge hormona u regulaciji odgovora na potapanje

Hormon

Etilen

AuKksin

Giberelini (GA)

Ostali
fitohormoni

Akumulacija

Brzo se akumulira
u biljkama u
uslovima poplave

Povecan sadrzaj u
uslovima poplave

Igraju klju¢nu
ulogu u raznim
aspektima razvoja
biljaka

Citokinini (CK) i
Abscisinska
kiselina (ABA)

Salicilna kiselina
(54)

Brasinosteroidi
(BR)

Efekti

Razvoj adventivnog
korijenja

Formiranje aerenhima
Hiponastic¢ni rast,
Izduzivanje izdanaka

Razvoj adventivnog
korijenja

Auksin aktivira apikalne
meristeme korijena za
pokretanje rasta korijena
Gravitropizam korijena

Izduzivanje internodija

Metabolizam
ugljikohidrata

Izduzivanje izdanaka

Ukljuceni su u odgovor
biljaka na stres,
ukljucujudi toleranciju na
poplave

Ucestvuje u otpornosti
biljaka na potapanje
regulacijom formiranja
aerenhima ili razvoja
adventivnog korijenja

Mogu uticati na GA
signalizaciju i regulisati
izduzivanje izdanaka

Molekularni mehanizmi

Aktivira transkripcijske faktore
poput SPEEDY HYPONASTIC
GROWTH, WRKY33 i WRKY12,
Povecava ekspresiju gena
poput ACC OXIDASES, ASC.

Transporteri auksina: OsPIN1
Transkripcijski faktori: AUXIN
RESPONSE FACTOR (ARF)

Geni iz porodice GH3

GA receptori: GID1

Regulatorni geni: ACE1
(akcelerator) i DEC1
(decelerator)

Signalni proteini: SLR1 i SLRL1
djeluju kao represori
signalizacije GA kod riZe.

Mnoga istrazivanja su pokazale da signal
auksina sudjeluje u adaptaciji biljaka na stres
od plavljenja uglavnom kroz regulaciju
stvaranja adventivnog korijenja.

Giberelini, klasa hormona rasta biljaka,
igraju klju¢nu ulogu u razli¢itim aspektima

razvoja biljaka. Takoder je utvrdeno da
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giberelini djeluju u adaptaciji biljaka na stres
od plavljenja. Slender Rice-1 (SLR1) i SLR1
Like-1 (SLRL1) su represori signalizacije GA
u rizi. GID1 (GIBBERELLIN INSENSITIVE
DWARF1) je topivi GA receptor i reguliSe GA
signale te tako utice na toleranciju potapanja
kontrolisanjem potros$nje ugljikohidrata. Dva
ACE1 i "decelerator”

gena, "akcelerator”
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DEC1, antagonisticki reguliSu produzenje
internodija zajedno s GA; ACE1, kao protein s
nepoznatom funkcijom, uticao je na

produZenje internodija zajedno s GA, dok je

DEC1, kao faktor transkripcije cinkovog

prsta, imao suprotnu funkciju koja je

ogranicavala produZenje internodija; ova su
dva gena zajedno bila ukljuena u adaptaciju

dubokovodne riZe na stres potapanja.

GA uglavnom funkcioniSe u adaptaciji biljaka
na stres od potapanja kroz modulaciju
metabolizma ugljikohidrata i regulaciju
produZenja internodija (ili drugih organa).
Zapravo, u vedcini slucajeva, GA posreduje u
otpornosti biljaka na poplave zajedno s

etilenom.

Dokazano je da citokinin i abscisinska
kiselina (ABA) imaju ulogu u biljkama protiv
stresa uzrokovanog poplavama. Salicilna
kiselina (SA) takoder sudjeluje u otpornosti
biljaka na plavljenje. Sadrzaj SA u linijama
soje otpornim na natapanje znacajno se
povecao nakon natapanja od 5 ili 10 dana u
usporedbi s uslovima bez natapanja, dok
sadrzaj SA u osjetljivim linijama nije pokazao
znaCajnu promjenu, Sto implicira da SA

posreduje u otpornosti soje na natapanje

regulacijom  stvaranja  aerenhima ili
adventivnog korijenja. Za joS jedan
fitohormon brasinosteroid (BR) dokazano je
da moze uticati na GA signalizaciju
interakcijom sa SublA i regulisati
izduzivanje izdanka za prezivljavanje u

uslovima potapanja.

Zapravo, razliciti fitohormoni djeluju
kooperativno kao odgovor na stres od
potapanja. Na primjer, faktor odgovora
etilena SublA u riZi potisnuo je GA signal
kako bi sprijecio izduzivanje izdanaka i
pri

potopljenju. Medutim, usljed djelomicnog

potrosnju ugljikohidrata potpunom

potapanja, nakupljanje etilena pridonijelo je
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SK1 i SK2, Ssto

internodija

ekspresiji je olaksalo

produZenje regulisanjem

biosinteze GA ili prenosa GA signala.

3.2.2 Adaptacije biljaka na Zivot

u vodenim sredinama

Vodene biljke (hidrofite) naseljavaju Sirok
spektar staniSta od slatkovodnih mocvara i
rijeka do jezerskih i morskih ekosistema.
Njihova ekologija i adaptacije odraZavaju
specificne uslove tih staniSta, ukljucujuéi
potopljenost, hipoksiju, promjene saliniteta i
mehanicke sile uzrokovane strujanjem vode.
Ove biljke igraju klju¢nu ulogu u stabilizaciji
sedimenta, procis¢avanju vode, pruzanju
staniSta za razne organizme i regulaciji
hranjivih tvari u vodenim ekosistemima.

Vodene biljke, prema stepenu potopljenosti,
mozemo podijeliti na (Slika 3.11):
biljke (npr.

Vallisneria) koje u

® Submerzne - potopljene

Ceratophyllum i
potpunosti rastu pod vodom;

Emergentne - izronjene biljke (npr. Typha
angustifolia, Phragmites australis) koje
imaju korijenje pod vodom, ali stabljike i
listovi izranjaju iznad povrsine;

Plutajuce Eichhornia

bilijke  (npr.

crassipes) koje slobodno plutaju na vodi.

Submerzne (submergentne) biljke rastu
potpuno ispod povrsine vode. One su cesto
vazne za ekosisteme vodenih sredina jer
pruzaju staniste za ribe i druge vodene
sediment i
Neke od

submerznih  biljaka

organizme, stabilizuju
poboljSavaju kvalitetu vode.
naj¢eS¢e  poznatih
ukljuuju rodove vrsta: Elodea (vodena
kuga), Hydrilla, Vallisneria (trakasta trava),
Myriophyllum

(krocanj),  Ceratophyllum

(vodena rogoza).




Emergentne biljke
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Slika 3.11 Tipovi vodenih biljaka

Morfoloske adaptacije ukljuc¢uju formiranje
aerenhima, tankih izduZenih listova te ¢esto
nemaju kutikulu (ili je jako tanka). S
biljke
fotosintetizirati pod vodom koriste¢i male

fizioloSke  strane ove mogu
kolic¢ine dostupnog CO, zahvaljujuci tankim
listovima i visokoj gusto¢i hloroplasta na
povrsini listova. S obzirom na pritisak vode,
nemaju potrebu za jakim potpornim tkivima
poput lignina, Sto omogucava fleksibilnost i

smanjenje troskova energije.

Aerenhim je specijalizirano tkivo ispunjeno
zra¢nim prostorima koje omogucava difuziju
gasova unutar biljke, posebno prenos kisika.
Postoje dva glavna tipa aerenhima:

® lizigeni aerenhim: nastaje propadanjem
Celija kroz proces programirane celijske
smrti (apoptoza). Na primjer, etilen,
biljni hormon, indukuje smrt celija u
korijenju uslovima

u hipoksije,
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ostavljaju¢i Supljine koje omoguéavaju
kretanje kisika;

Sizogeni aerenhim: nastaje odvajanjem
Celija tokom razvoja tkiva, stvarajuci
zrakom  bez

prostore  ispunjene

razaranja Celijskih struktura.

Submerzne biljke imaju tanke listove sa

smanjenom kutikulom i redistribucijom

hloroplasta prema povrsini listova, ¢ime se

maksimizira fotosintetska aktivnost u
uslovima niske svjetlosti (Slika 3.12).
Podvodna  fotosinteza  koristi  manje

koncentracije CO,, smanjujuéi ovisnost o
atmosferskim izvorima gasa. Submerzne
biljke igraju klju¢nu ulogu u odrzavanju
ravnoteze ekosistema vodenih tijela
pruzaju¢i hranu i skloniSte za razlicite vrste
te pomazué¢i u procesima fotosinteze i

proizvodnji kisika.

Emergentne biljke imaju korijenje u vodi,
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Elodea - perasti listovi
povecavaju povrsinu za
izmjenu gasova

Vallisneria - dugi vrpcasti
listovi mogu fotosintetizirati
pri minimalnoj svjetlosti

Slika 3.12 Primjeri submerznih biljaka i
njihovih adaptacija

dok stabljike
povrsine. Ove biljke cesto naseljavaju plice

i listovi izranjaju iznad
vode i mocvare te su izlozene razli¢itim
ekoloskim stresovima poput promjene nivoa
vode i mehanickih sila strujanja. U skladu sa
tim, razvile su niz morfoloskih adaptacija
poput debljih listova i kutikula na dijelovima

biljke van vode, u svrhu zastite od isusivanja.

Imaju lignificirane stabljike koje osiguravaju
mehanicku stabilnost u uslovima vjetra i
strujanja vode, a neke vrste, poput Typha
angustifolia i Zizania latifolia, formiraju guste
grupe kako bi smanjile otpor vode i sprijecila
fizicka oStecenja.

Emergentne biljke koriste aerenhim za
prenos Kkisika (Slika 3.13) iz dijelova biljke
van vode ka korijenu koji je potopljen te
ovih  biljaka
razdoblja bez kisika putem anaerobnih

korijeni mogu prezivjeti

metabolickih procesa.

Plutajuce biljke zive na povrsSini vode ili

neposredno ispod nje. Mogu biti slobodno

plutaju¢e ili korijenima povezane s

podlogom, pa ih dijelimo na:

® Slobodno plutajuce - nemaju kontakt s
dnom (npr. Eichhornia crassipes, Lemna
spp.);

® Plutajuce s korijenjem u sedimentu -

korijenje je fiksirano na dnu, dok listovi

Typha ima velike Suplje
stabljike za prenos kisika

Phragmites ima lignificirane stabljike za
stabilnost i otpornost na strujanje vode

Slika 3.13 Primjeri emergentnih biljaka i njihovih adaptacija
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plutaju na povrsini (npr. Nymphaea spp.,
Victoria amazonica).

Ove biljke igraju klju¢nu ekolosku ulogu u
regulaciji ekosistema, poput prociS¢avanja
vode, pruzanja staniSta za mnoge organizme
i kontrole kvaliteta vode.

Ove biljke morfoloskih

prilagodbi koje im omogucavaju plutanje,

posjeduju  niz

ukljuCujuéi razvoj specijaliziranog tkiva -
aerenhima. Ovo tkivo ispunjeno je zracnim

Eichhornia crassipes - napuhane
peteljke bogate aerenhimom
omogucavaju plutanje

Biljne interakcije i adaptacije na promjene vlage

prostorima, $to im osigurava plutavost i
stabilnost na vodi (Slika 3.14). Korijenje kod
slobodno plutaju¢ih biljaka je fino i
vlaknasto, sluzi za apsorpciju hranjivih tvari
direktno iz vode. Kod biljaka poput lopoca,
korijenje je debelo i sluZi za sidrenje u
sedimentu dok listovi i cvjetovi ostaju na
povrsini vode.

su Siroki i ravni ¢ime

Njihovi listovi

povecavaju

povrsinu dostupnu za

Ravni listovi i vostana prevlaka -
onemogucavaju zadrzavanje vode na
listovima i lakSe plutanje

=y YR A i

Lemna - fino i vlaknasto korijenje za apsorpciju hranjivih tvari direktno iz vode

Slika 3.14 Primjeri plutajucih biljaka i njihove adaptacije
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fotosintezu i apsorpciju svjetlosti, a listovi

plutaju na povrSini vode zahvaljujudi
vostanom sloju koji smanjuje zadrzavanje
vode na samim listovima. Budué¢i da su
listovi u kontaktu s atmosferom, stome su
smjestene na gornjoj strani radi olakSavanja
razmjene gasova. Velika gustoéa hloroplasta
u listovima optimizira efikasnost fotosinteze
te se fotosinteza mozZe odvijati i pri nizoj
CO,

ucinkovitosti listova. Kod plutaju¢ih biljaka

koncentraciji zahvaljuju¢i  visokoj
koje naseljavaju brakicne vode poput vrste
Nymphaea tetragona ograni¢ava se unos
natrija te odrzavaju homeostazu kalija kako
bi smanjile toksi¢nost soli. Visak natrija

mogu nakupljati u peteljkama i listovima.

S ekoloske strane, plutajuce biljke imaju
ulogu u regulisanju temperature vode i
smanjenju isparavanja, Sto je kljucno za
ekosisteme

sa sezonskim fluktuacijama

temperature (npr. lopoci). Biljke poput
Eichhornia crassipes ucinkovito apsorbuju
viSak hranjivih tvari iz vode, ¢ime smanjuju
eutrofikaciju. Listovi plutajucih biljaka sluze
kao supstrat za mikroorganizme i kao hrana

za vodene beski¢menjake.

Posebnu grupu biljaka prilagodenih na Zivot
potopljenog korijena u braki¢nim i slanim
vodama Cine mangrove. Mangrove su
skupina drvenastih biljaka i grmlja koje rastu
u podru¢ju pod uticajem plime i oseke,
tropskih i suptropskih obala. One se nalaze u
regijama gdje se slana morska voda mijesa sa
usca

slatkovodnim tokovima, ukljucujuci

rijeka, obalne lagune i estuarije. Mangrove su
po
prezivljavanje

specifi¢ne svojim adaptacijama za

u ekstremno stresnim

uslovima, ukljucujuéi  visok  salinitet,
periodi¢ne poplave i nisku dostupnost kisika

u sedimentima.

Najvece mangrovske Sume nalaze se u Aziji,
Africi i Juznoj Americi, ukljucujuéi poznata
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staniSta poput Sundarbana (Banglade§ i
Indija) i amazonskog priobalnog podrucja.
Glavni rodovi  ukljucuju  Rhizophora,
Avicennia, Sonneratia i Bruguiera, s vrstama
koje su specificno prilagodene lokalnim
uslovima. Njihov ekoloSki znacdaj ogleda se u
tome sistemi

Sto korijenski mangrova

sprecavaju eroziju i smanjuju Stetu od
poplava i olujnih udara. Ove Sume pruZaju
staniSte za razne morske vrste, ukljucujudi
ribe, rakove i ptice. Mangrove su znacajni
depoi ugljika, koji pomazu u ublazavanju
klimatskih promjena.

S obzirom da mangrove rastu u ekstremnim
uslovima na granici izmedu kopna i mora,
suocavaju se s visokim salinitetom, Cestim
poplavama i niskim nivoima kisika u tlu. Da
bi prezivjele u ovim uslovima, vrste biljaka u
mangrovama razvile su niz adaptacija koje
morfoloSke,

ukljucuju jedinstvene

anatomske i fizioloSke strategije.

Adaptacije korijenskog sistema - jedna od
su njihovi kompleksni korijenski sistemi. Ovi

korijeni pruzaju stabilnost u mekanim
sedimentima, omoguc¢avaju razmjenu gasova
i regulaciju soli. Postoji nekoliko tipova
korijena prilagodenih razli¢itim uslovima

stanista, a to mogu biti:

® Prop korijeni - stupasto ili kolumnarno
korijenje je korijenje koje izrasta iz
horizontalnih grana stabla. Ovo korijenje
Cesto podsjeca na duge stupove koji se
vertikalno pruzaju prema tlu. Pruza
stabilnost biljci u muljevitom tlu koje je
sklono eroziji. Ovo korijenje moze

zamijeniti glavno stablo biljke kada stari

prop korijeni postanu dovoljno debeli i

snazni.

Stilt korijeni

korijenje koje izrasta iz bazalnog c¢vora

pretstavlja potporno

glavne stabljike biljke i raste koso ili




horizontalno iznad tla. Karakteristi¢no je
za vrste mangrova poput Rhizophora spp.
(crvene mangrove). Ovo korijenje izrasta
iz stabla i grana, Sire¢i se prema dole
kako bi se sidrilo u mekanim i muljevitim
sedimentima. Stilt korijenje ima izuzetno
¢vrstu strukturu i djeluje kao "nosac" koji
stabilizuje biljku u wuslovima visokih
plima, jakih vjetrova i erozije tla.

Pneumatofore su vertikalni izrastaji iz
kod poput
Avicennia spp., vertikalno rastu iz tla i
Na
njihovoj povrsSini nalaze se lenticele, male

korijena  prisutni vrsta

djeluju kao respiratorni organi.

porozne strukture koje omogucavaju
unos kisika u anaerobnom okruzenju.
Pneumatofore su opremljene
aerenhimom, koji omogucava transport
kisika iz atmosferskih dijelova biljke do
korijenja. sistem pomaze

Ovaj u

izbjegavanju  hipoksicnih  uslova i
omogucava biljkama da prezive ¢ak i kada

su potpuno poplavljene.

Regulacija soli - vrste biljaka u mangrovama
su halofite koje su razvile specijalizirane
mehanizme da bi upravljale viSkom soli. Kod
mnogih vrsta, ukljucujuéi Avicennia spp.,
visak soli se aktivno izbacuje kroz sone
Zlijezde na povrSini listova. Ove Zlijezde
osiguravaju da koncentracija soli unutar
biljke ostane na nivou koji nije toksican. Sone
zlijezde su specijalizirane strukture na
listovima nekih biljaka, ukljucuju¢i mnoge
vrste ekosistema mangrova, koje
omogucavaju aktivno izlucivanje viska soli iz
biljke. Ove zlijezde su klju¢na adaptacija koja
omogucava ekosistemima

biljkama u

mangrova preZivljavanje u staniStima

visokog saliniteta, gdje su izloZene stresu
zbog viska Na* i Cl~ jona u vodi i tlu. Solne
zlijezde  se  nalaze

na  epidermisu

(povrSinskom sloju) listova, najceS¢e na
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donjoj strani, iako se mogu javiti i na gornjoj
strani kod odredenih vrsta. Sastoje se od
specijaliziranih sekretornih éelija koje su
povezane s provodnim tkivima biljke (ksilem
i floem). Solne Zzlijezde, poput onih kod

Spp-
sastavljene od 6 do 14 C(elija, a ukljucuju

Avicennia su viSecelijske, obi¢no
bazalne ¢elije odgovorne za prikupljanje soli
iz provodnih tkiva biljke i sekretorne celije
koje aktivno transportuju soli na povrsinu
lista. Mehanizam ekskrecije soli preko listova
zapocinje ulaskom soli u biljku iz tla i
transportom kroz ksilem ka listovima. Ovaj
transport prati transpiracija, Sto povecava
koncentraciju soli u listovima. Sekretorne
ATP-a
jona iz ¢elija na

Celije  koriste energiju iz za
prebacivanje Na* i CI”
povrsinu lista. Taj proces ukljucuje aktivan
transport jona kroz membranske proteine,
koji djeluju kao pumpe. Nakon izbacivanja,
so se nakuplja u obliku kristala na povrsini
lista, a ti kristali se uklanjaju kiSom ili
vjetrom, ¢ime se smanjuje opterecenje biljke.
Eliminacija viska soli omogucava biljkama da
apsorbuju vodu iz tla s visokim salinitetom

bez rizika od osmotskog Soka ili dehidracije.

Osim aktivnog izlucivanja soli, Kkorijeni
mangrova imaju sposobnost iskljucivanja
soli pri unosu vode. Ovaj proces se odvija na
membranama korijenskih ¢elija koje djeluju
kao barijere, omogucavajucéi unos vode, ali
Nadalje,

poput

sprecavajué¢i ulazak Na* jona.

mangrove akumuliraju osmolite
prolina i Seéera u ¢elijama, ¢ime povecéavaju
osmotski potencijal i sprecavaju dehidraciju

u uslovima sonog stresa.

Adaptacije na poplave i hipoksiju - anaerobni

uslovi u sedimentima gdje vrste u

mangrovama rastu, predstavljaju jo$ jedan
izazov. Kako bi se nosile s nedostatkom
kisika, biljaka
mangrova razvile

vrste u ekosistemima

su adaptacije  koje
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ukljucuju lenticele i aerenhim. Lenticele su
male pore na korijenju i stabljikama koje
omogucavaju unos kisika iz atmosfere. Ove
pore su Cesto pracene razvojem slojeva tkiva
koji sprecavaju prodor vode, osiguravajuéi
do
unutras$njih tkiva, ali sprecavaju gubitak

da kisik moZe nesmetano prolaziti

vode. Aerenhim, specijalizirano tkivo bogato
zraCnim prostorima, ¢ini veliki dio volumena
korijena. Ovaj sistem omogucava kisiku da se
difuzno krece iz atmosferskih dijelova biljke
do podzemnih korijena. Kod nekih vrsta,
kisik se moze ispustati u okolni sediment,
smanjujuci toksi¢nost anaerobnih uslova i
poticu¢i mikrobiolosku aktivnost u tlu.

Pneumatofore su specijalizirane strukture

poput
koje

kod odredenih vrsta mangrova,

spp. i spp.
biljkama preZive

Sonneratia
da

anaerobnim uslovima tla. Pneumatofore su

Avicennia
omogucavaju u

vertikalni  korijeni koji  izrastaju iz
horizontalnih korijena zakopanih u tlu.
Izgledaju poput malih stubova ili konusa, a
njihova visina obi¢no varira od nekoliko
centimetara do jednog metra, ovisno o vrsti i

uslovima stanista (Slika 3.15).

Lenticele su Cesto smjesStene iznad nivoa tla
kako bi izbjegle zaepljenje muljem ili vodom
tokom plime. Tokom oseke, pneumatofore su
izloZzene zraku, Sto omogucava da kisik ulazi
kroz lenticele. Kisik se iz atmosfere difuzno
kreée kroz aerenhim do podzemnih korijena.
Ovaj sistem omogucéava aerobnu respiraciju
u korijenju, ¢ak i kada je tlo zasi¢eno vodom i
bez Kkisika.
pneumatofore

Dio kisika prenesenog kroz

difuzno izlazi u okolni
sediment kroz Korijenski sistem. Ovaj proces
smanjuje anaerobne uslove u sedimentu,
omogucavajuéi korisnim mikroorganizmima
da razgraduju organske tvari i smanjuju
Pneumatofore takoder

toksicne spojeve.

omogucavaju izbacivanje gasova poput CO; i
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metana, koji nastaju anaerobnom

razgradnjom u sedimentima.

Morfoloske i anatomske adaptacije - listovi
kod vrsta u mangrovama su joS jedna
adaptacija njihovoj ekstremnoj Zivotnoj
sredini. Obi¢no su mali, koZzasti i prekriveni
debelim vostanim slojem kako bi se smanjio
gubitak vode transpiracijom. Mnogi listovi
imaju i duboke stome koje dodatno smanjuju
Kod nekih wvrsta,

Rhizophora spp., listovi su takoder u stanju

gubitak vode. poput
skladistiti visak soli u vakuolama kako bi
smanjili njezin uticaj na vitalne funkcije
Celije.

Strategije reprodukcije - vrste biljaka u
ekosistemima razvile

mangrova su

jedinstvenu reproduktivnu strategiju
poznatu kao viviparija. Kod ove strategije,
sjeme klija dok je jo$ uvijek pri¢vrséeno za
mati¢nu biljku, formirajué¢i sadnicu koja je
spremna za rast ¢im padne u tlo. Ova
adaptacija osigurava visoku stopu
prezivljavanja u nestabilnim uslovima, gdje
se klasicno sjeme mozda ne bi moglo
uspjesno ukorijeniti. Umjesto da sjeme
padne na tlo ili vodu, ono klija dok je jo$
uvijek pricvrséeno za plod na biljci. Ovo
omogucava klijancu da se razvija u relativno
stabilnim uslovima, zaSti¢en od stresa iz
zivotne sredine. Klijanac raste iz sjemena i
razvija osnovne strukture: primarni korijen,
izdanke i listove (formiranje propagule).
Kada propagula dostigne odgovarajucu
veli¢inu i tezinu, odvaja se s mati¢ne biljke i
pada u okolnu vodu ili sediment. U vodi
pluta  zahvaljujudi

propagula svojim

prilagodljivim fizioloskim svojstvima.

Propagula se moze usidriti u sediment ¢im

pronade pogodno staniste. Razvoj

korijenskog sistema omogucava brzo

uspostavljanje biljke u novoj Zivotnoj sredini.




Prop korijeni - stupasto zracno korijenje
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Pneumatofore - vertikalni izrastaji iz korijena

Slika 3.15 Prikaz razli¢itih adaptacija korijena mangrova

Rhizophora spp. (crvene mangrove): kod ove
vrste propagule su velike i cilindricne koje
padaju u vodu i plutaju dok ne pronadu
odgovaraju¢i sediment za ukorjenjivanje.
Ove propagule mogu preZivjeti u vodi i do
nekoliko mjeseci, ¢ime se osigurava Sirenje
vrste na Sirokom podrudju.

Avicennia spp. (crne mangrove): iako
pokazuje oblik pseudoviviparije, kod ove
vrste sjeme pocinje Klijati unutar ploda, ali
ne razvija potpunu propagulu dok se plod ne
odvoji od biljke. Klijanci se brzo razvijaju

nakon Sto padnu na tlo. Bruguiera spp.:
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propagule su krace i deblje, a ukorjenjivanje
se Cesto dogada odmah nakon pada, posebno
u muljevitim sedimentima. Mangrove su
klju¢ni ekosistemi smjeSteni na granici
izmedu kopna i mora, igrajuci vitalnu ulogu u
ocuvanju ekoloske ravnoteze i pruzanju
ekosistemskih usluga. Stabiliziraju obale,
smanjujuci eroziju i Stite¢i obalna podrucja
od Njihov
kompleksan korijenski sistem pruza staniSte

olujnih udara i poplava.

za razne vrste riba, rakova i ptica. Osim toga,

djeluyju kao =znacajni depoi ugljika,

pohranjujuéi velike koli¢ine ugljika u svom
tlu i vegetaciji, cime doprinose ublazavanju
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SazZetak - adaptacije biljaka na promjene vlage

Biljke su razvile Sirok spektar adaptacija kako bi prezivjele u uslovima promjenjive
dostupnosti vlage, ukljucujuéi nedostatak vode (susu), visak vode (poplave i preplavljivanje),
ali i zivot u potpuno vodenim sredinama. Ovi stresovi, pogorsani klimatskim promjenama,
uzrokuju znacajne fizioloske, morfoloSke i molekularne promjene, dok adaptacije
omogucavaju biljkama da prebrode nepovoljne uslove i odrze vitalne funkcije.

Adaptacije biljaka na manjak vlage (susu) ukljucuju morfoloske strategije, poput smanjenja
povrsine listova, razvoja voskastih slojeva ili dlakavosti. Korijenski sistem biljaka postaje
dublji i razgranatiji omogucavajuc¢i dosezanje podzemnih voda. Fizioloski odgovori
obuhvataju zatvaranje stoma, regulisano hormonima poput abscisinske kiseline (ABA).
Osmotsko prilagodavanje omogucava biljkama da zadrze vodu kroz akumulaciju osmolita
poput prolina, glicin betaina i Secera. Biohemijski i molekularni odgovori ukljucuju aktivaciju
antioksidativnih enzima (SOD, CAT, APX) za neutralizaciju reaktivnih vrsta kisika (ROS), kao i
promjene u ekspresiji gena koji omoguéavaju sintezu proteina specificnih za otpornost na
susu, poput LEA proteina i akvaporina.

Adaptacije biljaka na viSak vlage (poplave i preplavljivanje) omogucéavaju prezivljavanje u
uslovima hipoksije ili anoksije. Biljke razvijaju aerenhim, specijalizirano tkivo koje omogucava
unutrasnju difuziju kisika kroz meducelijske prostore. Adventivni Korijeni olakSavaju
apsorpciju hranjivih tvari, dok barijere za radijalni gubitak kisika (ROL) smanjuju difuziju
kisika iz korijena u sediment. Fitohormoni, poput etilena, poticu elongaciju izdanaka i
stvaranje adventivnih korijena, omogucavaju¢i biljkama da se prilagode preplavljivanju. Uz
fizioloSke odgovore, biohemijski mehanizmi ukljucuju povecanu aktivnost antioksidativnih
enzima kako bi se smanjila oksidativna oStecenja nakon reoksigenacije tkiva.

Adaptacije biljaka na zivot u vodi karakteristicne su za hidrofitne vrste, ukljucujuci
submerzne, emergentne i plutajuce biljke. Submerzne biljke, poput vrsta iz roda Elodea i
Vallisneria, razvile su tanke listove s visokom gustocom hloroplasta, omogucavaju¢i efikasnu
fotosintezu u uslovima smanjene svjetlosti. Emergentne biljke, poput trske (Phragmites
australis), koriste aerenhim za transport kisika do korijena. Plutajuce biljke, poput lopoca
(Nymphaea spp.), imaju Siroke listove s vostanim slojem koji smanjuje apsorpciju vode i
omogucavaju plutanje, dok njihovi korijeni apsorbuju hranjive tvari direktno iz vode.
Adaptacije mangrova na ekstremne uslove ukljuc¢uju adaptacije na visok salinitet, periodi¢ne
poplave i hipoksiju tla. Biljne vrste u ekosistemima mangrova aktivno izlucuju visak soli
putem specijalizovanih zlijezda na listovima ili skladiSte sol u vakuolama kako bi smanjile
osmotski stres. Listovi mangrova imaju vostani sloj i duboke stome koje smanjuju gubitak
vode transpiracijom. Njihova strategija reprodukcije, viviparija, omogucava klijanje sjemena
dok je joS na maticnoj biljci, povecavajuéi Sanse za ukorjenjivanje sadnica u nestabilnim
obalnim sedimentima.
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BILJNE INTERAKCIJE I ADAPTACIJE
NA PROMJENE MINERALA U TLU

Biljke stupaju u interakciju s mineralima u
tlu putem svojih korijenskih sistema. Ovi
procesi su kljucni za rast i razvoj biljaka jer
im omogucavaju da dobiju esencijalne
hranljive tvari. Korijeni biljaka su glavna
tacka kontakta sa tlom i korijenske dlacice
poveéavaju  povrSinu za  apsorpciju.
Transport mineralnih jona se odvija putem
procesa aktivnog transporta i difuzije.
Aktivni transport zahtijeva energiju (ATP) za
pomjeranje jona protiv koncentracionog
gradijenta, dok difuzija koristi gradijent

koncentracije da joni predu iz tla u korijen.

4.1 Apsorpcija mineralnih
jona iz tla putem korijena
Apsorpcija mineralnih jona iz tla kljucan je

biljaka. Biljke
apsorbuju razne mineralne jone iz tla kroz

proces za rast i razvoj
korijenje, a ovi joni se zatim koriste u
mnogim bioloskim procesima, ukljucujudi
fotosintezu, sintezu proteina i izgradnju
¢elijskih
mehanizama koji su ukljuc¢eni u apsorpciju

zidova. Postoji nekoliko

mineralnih jona iz tla.

Pasivna apsorpcija: ovaj mehanizam ne

zahtijeva potroS$nju energije od strane biljke.
Mineralni joni se kre¢u iz podrucja visoke
koncentracije u podrucje niske koncentracije

kroz  polupropusne membrane (Celija

korijena. Pasivna apsorpcija ovisi o

gradijentu koncentracije izmedu tla i Celija

korijena. Primjeri pasivne apsorpcije
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ukljucuju apsorpciju NO3™ i fosfata i to u
formi dihidrogen fosfatnog jona (H2P047).
Pasivna apsorpcija se moZe odvijati na dva
nacina:

® Koncentracioni gradijent: mineralni joni se
krecu iz podrucja visoke koncentracije u
tlu prema podrucjima niske koncentracije
unutar korijena. Ovaj proces ne zahtijeva
energiju se kreéu duz

jer joni

koncentracionog gradijenta;

Olaksana difuzija: odredeni transportni
proteini u membrani korijenovih ¢elija
omogucavaju prolaz specificnih jona kroz
membranu. Ovi proteini su specifi¢ni za
odredene jone, Sto omogucava selektivnu
apsorpciju.

AKktivna mehanizam

zahtijeva potrosnju energije od strane biljke

apsorpcija:  ovaj
u obliku ATP-a. Mineralni joni se aktivno
transportuju protiv gradijenta koncentracije,
od podrucja niske koncentracije u podrucje
visoke koncentracije. Aktivna apsorpcija
koristi se za apsorpciju mineralnih jona koji
su u niskoj koncentraciji u tlu ili koji su
prisutni u negativnom naboju. Primjeri
aktivne apsorpcije ukljuuju apsorpciju K* i
Ca?* jona. Dva mehanizma aktivne apsorpcije

minerala se mogu javljati:

® Protonske pumpe Koje generiSu gradijent
- proton pumpe koriste energiju (ATP) za
izbacivanje protona (H*) iz ¢elija korijena,
stvarajuci elektrohemijski gradijent. Ovaj
gradijent pomaZe u pokretanju drugih
poput

transportnih mehanizama,

simporta i antiporta;
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Simport i antiport:

® simport: transportni  protein  koji
omogucava ulazak jona u éeliju zajedno s
protonima. Na primjer, NO3~ mogu uéi u
¢eliju zajedno s H" jonima;

antiport:  transportni  protein  koji
omogucava zamjenu jednog jona za drugi.
Na primjer, unos K* moZe biti povezan s

izbacivanjem H* jona.

Faktori sredine imaju znacajnu ulogu u
od
znacajnijih efekata sredine kao i neki drugi

apsorpciji mineralnih jona, a neki
efekti su:

® pHtla utice na dostupnost mineralnih

jona u tlu. Vecina mineralnih jona je
dostupnija biljkama u neutralnom pH
rasponu (pH 6,0-7,0);

Temperatura utice na brzinu hemijskih
reakcija i stoga utice na brzinu apsorpcije
mineralnih jona. ViSe temperature obicno
poboljsavaju apsorpciju;

Vlaznost tla utiCe na dostupnost
mineralnih jona i na brzinu difuzije jona
kroz korijenje. Optimalna vlaznost tla za
apsorpciju mineralnih jona obi¢no je oko
50% kapaciteta polja;
Razlicite vrste biljaka imaju razli¢ite
sposobnosti apsorpcije mineralnih jona;
Anatomija korijena: struktura i fiziologija
korijenskog sistema mogu uticati na
apsorpciju mineralnih jona;

Fiziolosko stanje biljke: faktori poput
rasta, razvoja i stresa mogu uticati na

apsorpciju mineralnih jona.

Nakon apsorpcije, minerali se transportuju
kroz biljku putem ksilema, provodnog tkiva
koje prenosi vodu i rastvorene minerale iz
korijena prema listovima i drugim dijelovima
biljke. Proces transpiracije stvara potisak
koji vuce vodu i minerale kroz ksilem. Floem
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prenosi proizvode fotosinteze, kao i neke
biljke.  Biljke
reciklirati minerale iz starijih listova i tkiva

minerale unutar mogu
prema novim rastuc¢im dijelovima. Usvajanje
minerala u biljkama, pomoc¢u sila kohezije i
transpiracije, temelji se na procesu koji
omogucava Kkretanje vode i otopljenih
hranjivih tvari (ukljucuju¢i minerale) kroz
ksilem i cCesto se naziva transpiracijsko-
kohezijski mehanizam.

Transpiracija je proces gubitka vode u obliku
vodene pare kroz stome na listovima. Ovaj
proces stvara negativni pritisak u ksilemu,
koji omogucava usisavanje vode iz korijena
prema listovima. Kako voda isparava iz
mezofila u listovima, dolazi do povlacenja
vode prema gore. Kohezija je svojstvo
molekula vode da se medusobno privlace
putem  vodikovih veza. Ove veze
omogucavaju kontinuirani stub vode unutar
ksilema, sprecCavaju¢i njegovo prekidanje
uslijed povlacenja izazvanog transpiracijom.
Adhezija,

prema zidovima ksilema, dodatno stabilizira

ili privlatenje molekula vode

stub vode. Molekule vode prijanjaju na
ksilemskih
odrzavanju Kkretanja vode

unutrasnju  povrsinu
pri

(Slika 4.1). Najvazniji minerali za biljke mogu

Celija,

pomazudi

se podijeliti u dvije skupine makroelemente i
mikroelemente.

Makroelementi - su hranjive tvari koje biljke
trebaju u relativno velikim koliCinama. Oni

su kljuéni za osnovne fizioloske i

metabolicke procese u biljci, uklju¢ujuéi rast,
fotosintezu i sintezu proteina, a ukljucuju
(Slika 4.2):

e /Azot: vaZann sintezu aminokiselina,

nukleinskih kiselina i hlorofila.

Nedostatak moze dovesti do zaostajanja

u rastu, Zzutila listova i smanjene

plodnosti;
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Transport minerala i
vode ksilemom

AY
/ Celijski “\Vakuola Korijenska
zid dlacica

Cestice zemljista

Voda i minerali

va korijenska Ksilem

dlacica Jedro

Pericikl

Minerali otopljeni u vodi se
y transportuju preko transpiracijsko-
kohezijskog mehanizma

Transpiracijom se stvara
negativni pritisak u ksilemu
@ koji povlaci vodu iz korijena

Kohezione sile odrzavaju
kontinuitet vodenog stuba

‘Og
|
{
|
o
Minerale otopljene u vodi

apsorbuju korijenske dlacice

Korteks Epidermis

Endodermis

Slika 4.1 Prikaz transpiracijsko-kohezijskog mehanizma usvajanja minerala

Fosfor: vazan je za formiranje ¢elijskih

membrana, skladiStenje energije i
fotosintezu. Nedostatak P moze dovesti
do

korijena i ljubicastih listova;

slabijeg rasta, slabo razvijenih
Kalij: potreban je za aktiviranje enzima,
regulaciju vodnog balansa i transport
Nedostatak K mozZe

dovesti do slabljenja stabljike, uvijanja

ugljikohidrata.

listova i smanjene otpornosti na bolesti;
Kalcij: vazan je za izgradnju Ccelijskog
zida, aktiviranje enzima i signalizaciju u
biljkama. Nedostatak Ca moze dovesti do
slabljenja celijskog zida, ometanog rasta
korijena i oStecenja ploda;

Magnezij: srediSnji je atom u molekuli
hlorofila i potreban je za fotosintezu.
Nedostatak Mg moze dovesti do hloroze
listova, slabljenja fotosinteze i smanjenog
rasta.

Mikroelementi - su hranjive tvari koje biljke
trebaju u malim koli¢inama, ali su jednako
vazne za njihov pravilan rast i razvoj. Oni
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djeluju kao sastavni dijelovi enzima te
obuhvataju (Tabela 4.1):

® Bor: vazan je za transport ugljikohidrata,

rast Celijskog zida i reprodukciju.
Nedostatak B moZze dovesti do ometanog
rasta, slabo

razvijenih  plodova i

neplodnosti;

Hlor: potreban je za fotosintezu, osmozu i
otpornost na bolesti. Nedostatak Cl moze
dovesti do slabljenja fotosinteze, uvijanja
listova i smanjene otpornosti na bolesti;
Mangan: vazan je za aktiviranje enzima,
bolesti.

do hloroze listova,

fotosintezu i otpornost
Nedostatak dovodi

usporenog rasta i smanjene otpornosti na

na

bolesti;

Bakar: potreban je za fotosintezu, disanje i
metabolizam ugljikohidrata. Nedostatak
Cu moze dovesti do hloroze listova,

usporenog rasta i ometanog razvoja ploda;

Cink: vazan je za aktiviranje enzima,
sintezu biljnih hormona i otpornost na
bolesti. Nedostatak Zn mozZe dovesti do
listova, rasta i

hloroze slabljenog
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N i Nedostatak: smanjen rast, Zu¢kasti listovi, smanjena
i plodnost.
| Apsorpcijska forma: nitratni jon (NO3), amonijak
i (NH49).

i + povecanje efikasnosti koristenja nitrogena: biljke
i recikliraju nitrogen iz starijih tkiva.

i+ simbiotske veze sa nitrogen-fiksirajucim

[ bakterijama (npr. rizobije).

i Primjeri prilagodbi:

E *  Pisum sativum: reciklira nitrogen iz starijih listova
: za rast novih listova i cvjetova.

i »  Vicia faba: formira ¢vorice sa rizobijama za

i fiksaciju atmosferskog nitrogena.

P | Nedostatak: zaustavljen rast, slabo razvijeni korijeni,
i ljubi¢asto lis¢e.
i Apsorpcijska forma: fosfatni jon (HP0,~, HP0O,*").

i Prilagodbe:

* izlucivanje organskih kiselina: rastvaranje fosfata u

tlu za bolju dostupnost.

* povecana aktivnost mikorize: koristenje mikoriznih
gljiva za apsorpciju fosfora.

Primjeri prilagodbi:

*  Triticum aestivum: luci limunsku kiselinu za
rastvaranje fosfata.
* Zea mays: formira simbiozu s mikoriznim gljivama

(Glomus spp.).
Mg i Nedostatak: hloroza listova, slabljenje fotosinteze,
| smanjen rast.
i Apsorpcijska forma: magnezijev jon (Mg**).
i Prilagodbe:
i+ sinteza hlorofila: efikasno koriStenje magnezija za
i sintezu hlorofila.
| * redistribucija magnezija: efikasnija preraspodjela
i magnezija iz starijih listova.
i Primjeri prilagodbi:
E e  Solanum tuberosum: odrzava fotosintetski kapacitet
i u uvjetima nedostatka magnezija.
i« Citrus sinensis: reciklira magnezij iz starijih listova
i zarast novih.
S S S S

K | Nedostatak: slabljenje stabljike, uvijanje listova,

smanjena otpornost ha bolesti.

Apsorpcijska forma: kalijev jon (K*).

Prilagodbe:

* povecanje osjetljivosti na kalij: povecan broj
transportera kalija u korijenskim ¢elijama.

* unutrasnja redistribucija: efikasnija upotreba i
preraspodjela kalija unutar biljke.

Primjeri prilagodbi:

*  Helianthus annuus: ima visoku koncentraciju
transportera kalija.

*  Citrus sinensis: reciklira kalij iz starijih listova za
rast novih.

i Apsorpcijska forma: Kalcijev jon (Ca*).

i Prilagodbe:

i+ odrZavanje Celijskog zida: sinteza molekula za

i stabilizaciju ¢elijskih zidova.

i » transport kalcija: pobolj$an transport i

! skladiStenje kalcija unutar biljke.

i Primjeri prilagodbi:

i+ Pisum sativum: sintetizira kalcij-vezujuce proteine
E za stabilizaciju Celijskih zidova.

E *  Citrus sinensis: ima efikasan sistem transporta

i kalcija unutar biljke.

L

S i Nedostatak: smanjen rast, Zu¢kasti listovi, smanjena i
i plodnost. i
i Apsorpcijska forma: sulfatni jon(S0,%7). i
i Prilagodbe: :
E * sinteza sumpornih aminokiselina: poboljSana i
! sinteza i recikliranje sumpornih spojeva. ;
! Primjeri prilagodbi: |
E + Dbiljke generalno poboljSavaju sintezu proteina i
i bogatih sumporom za adaptaciju. :
! ]

Slika 4.2 Prikaz simptoma nedostataka makroelemenata i adaptaciji biljaka

ometanog razvoja ploda;

® Molibden: potreban je za fiksaciju azota
kod mahunarki i metabolizam nitrata.
Nedostatak Mo moZe dovesti do
usporenog rasta i zuékastih listova kod
mahunarki.

Pored mikro i makroelemenata biljke koriste
i neke elemente u tragovima, poput kobalta

78

(Co), nikla (Ni), vanadija (V) i silicija (Si).
Potreba biljaka za elementima u tragovima
moze varirati ovisno o vrsti biljke, fazi rasta i
uslovima sredine.
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4.2 Dinamika ugljika i
nutrijenata

Primarni makronutrijenti u biljnoj ishrani su
N, P i K dok se u sekundarne makronutrijene
ubrajaju Mg, Ca i S. Usvajanje nutrijenata iz
tla putem korijena biljke zavisi od brojnih
faktora kao Sto su: fizicko-hemijske osobine
tla, mikrobna aktivnost u tlu, genetske,
morfoloske i fizioloske osobine same biljke
itd. Nutrijenti u tlu su prisutni u razlicitim i
oblicima koji odreduju
tako

rezervne oblike

promjenljivim

njihovu dostupnost biljkama pa
razlikujemo mobilne i

nutrijenata.

Mobilni oblici jesu one forme elementa koje
su vezane na povrsinu ¢vrste faze tla slabim
elektrostatskim silama i kao takve mogu
stupiti u reakcije izmjene sa jonima iz
rastvora tla kao i vodorastvorne forme koje
ujedno predstavljaju i najmobilniji oblik
nutrijenta.

U rezervne oblike ubrajaju se one forme

elementa koje su hemijskim vezama vezane
u Cvrstoj fazi tla, ne usvajaju se u takvom

obliku i njihova rastvorljivost u vodi je slaba
i spora. Izmjene pojavnih oblika nutrijenata
u tlu definiSu njihovu dinamiku koja
podrazumijeva  najfeSée tri  procesa:
mobilizaciju, imobilizaciju i fiksaciju. Do
promjene u dinamici nutrijenata uglavnom
dolazi zbog promjene koncentracije jona u
odnosno  rastvoru tla.

teCnoj  fazi

Biogeohemijski ciklus nutrijenata u tlu
ukljucuje jos i komponente unosa i gubitka
hranljivih tvari iz tla, Sto je shematski

predstavljeno na slici 4.3.

Obzirom da je dinamika nutrijenata
povezana, izmedu ostalog, sa rastvorom tla
korisno je spomenuti procese hidratacije i
hidrolize: svaki jon je u vodenom rastvoru
okruzen slojem molekula vode koje su
vezane za jon jon-dipolnom kao i
kovalentnom vezom. Taj proces vezanja vode
na jone naziva se hidratacija. Svaki jon je u
vodenom rastvoru hidratiziran, a stepen
hidratacije zavisi od veliCine jona i njegovog
naboja.

Sto je jon manji i njegov naboj veéi to je jace
hidratiziran. Zbog toga su katjoni jace
hidratizirani od anjona. Hidratacija moze biti

izacija

\J\obil

Ukupna koli¢ina
lzmjenjiva <_—) metala

frakcija (sve frakcije)

mopilizacii?

Slika 4.3 Podjela i odnos kolicine i oblika nutrijenata u tlu prema njihovoj bioraspoloZivosti




Biljne interakcije i adaptacije na promjene u mineralima u tlu

Tabela 4.1 Simptomi nedostatka i znacaj mikroelemenata za biljke

Mineral Znacaj
Transport ugljikohidrata,
Bor (B) rast ¢éelijskog zida i
reprodukcija
Hlor (CI) Fotosinteza, osmoza i

otpornost na bolesti

Aktiviranje enzima,
fotosinteza i otpornost na
bolesti

Mangan (Mn)

Fotosinteza, disanje i

EELE (o) metabolizam ugljikohidrata
Aktiviranje enzima, sinteza
Cink (Zn) biljnih hormona i otpornost

na bolesti

Fiksacija azota kod
mahunarki i metabolizam
nitrata

Molibden (Mo)

toliko pri
kristalnu reSetku ulaze kao akvakompleksni

jaka da joni ugradivanju u
joni pri ¢emu nastaju hidrati. Tako se
ugraduju u kristalnu reSetku modre galice
akvakompleksni joni Cu(H20)42* i (SO4)-
(H20)# i nastaje bakar(Il) sulfat pentahidrat

formule CuSO4 - 5H20.

Hidratisani katjoni, pogotovo viSevalentni, u
vodenom rastvoru se ponasaju kao kiseline i
otpustaju hidrogen jone (H*, tj. hidratizirani
proton, hidronijum jon H30*):

—
=

[Al(H,0),]%* + H,0 S [AI(H,0)5(0H)]?* + H,0*

Hidratizirani aluminijev jon je toliko jaka
kiselina da reaguje protoliticki i sa vrlo
jakom bazom kakva je voda. Zbog toga
rastvori aluminijevih soli reaguju kiselo
(hidroliza). Protoliticke reakcije metalnih
katjona sa vodom (hidroliza) zavise od
naboja i veli¢ine katjona. Metalni joni jace

Simptomi
nedostatka

Slabljenje rasta,
ometani razvoj ploda,
neplodnost

Slabljenje fotosinteze,
uvijanje listova,

Apsorpcijska forma

Borna kiselina (H3BO3)

Hloridni jon (CI")

smanjena otpornost

na bolesti

Hloroza listova,

oslabljen rast,
smanjena otpornost

Mangan (II) jon (Mn?+)

na bolesti

Hloroza listova,

oslabljen rast,

Bakreni jon (Cu?*)

ometani razvoj ploda

Hloroza listova,

slabljen rast, ometani

Cinkov jon (Zn2+)

razvoj ploda

Slabljen rast, Zuckasti
listovi kod mahunarki
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Molibdatni jon (M004%")

hidroliziraju (djeluju kao jace kiseline) Sto
im je naboj ve¢i i radijus manji. Tako npr.,,
zbog porasta naboja katjona kiselost raste u
nizu:

Al3+

Na+ < Mg2+

neutralan slabo kiseo kiseo

Hidratisani katjoni alkalnih metala (Li*, Na*,
K+*) nemaju kisele osobine i njihovi vodeni
rastvori su neutralni.

4.2.1 Dinamika fosfora u tlu

Jedna od glavnih uloga fosfora u tlu je
Visoko
energentske fosfatne veze u molekulama kao

skladiStenje i prenos energije.
$to su adenozin trifosfat (ATP) i adenozin
difosfat (ADP) pokreta¢i su gotovo svih
biohemijskih reakcija u biljkama. Fosfor je

takoder i dio vaznih strukturnih komponenti
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Slika 4.4 Raspodjela fosfatnih oblika u
zavisnosti od pH rastvora

kao Sto su nukleinske kiseline, fosfolipidi i
koenzimi. Fosfor u tlu potiCe iz procesa
troSenja mati¢nih stijena, prvenstveno
apatita. Organske forme fosfora u tlu
uglavnom su povezane sa fitinskom
kiselinom. Sto se ti¢e oblika koje biljke mogu
usvojiti putem korijena to su anorganske
forme fosfora i to H2PO4 i HPO42.

Obzirom da se radi o anjonima poliprotonske
kiseline, raspodjela pojedinih fosfatnih
oblika jako je zavisna od pH rastvora, Sto je
predstavljeno na slici 4.4. Iz navedenog je
vidljivo da u kiseloj sredini, do pH 5, u
rastvoru preovladavaju samo oblici H3PO4
(fosfatna kiselina) i H2POs , dok su u baznoj
sredini, pH> 9, prisutni HPO4?- (hidrogen
fosfatni joni) i PO43- (fosfatni joni). Oblici
fosfora dostupni biljkama za usvajanje
preovladavaju u podrucju pH od priblizno 5
do 9. Iz ovoga je jasno da na pojavne oblike
fosfora koji su biopristupacni veliki uticaj
ima pH rastvora. Takoder, iz dijagrama je
vidljivo da pri jednom datom pH, u rastvoru
su prisutna dva fosfatna oblika, odnosno
svaki od ovih parova predstavljaju puferski
sistem.

Primarna forma ortofosfata dominira u tlima
sa pH nizim od 7,2. Medutim, ukoliko je pH
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niza od 4 mozZe do¢i do smanjenja sadrzaja
biopristupacnog fosfora usljed taloZenja u
formi Al-fosfata jer je koncentracija
hidratisanog jona Al u kiselim tlima
povecana. Fosfor se iz rastvora tla moze
gubiti taloZenjem u obliku teSko rastvornih
fosfata Ca i Mg Sto se deSava u alkalnoj
sredini.

Pored toga, sorpcija fosfata na ¢vrstoj fazi tla
je  mehanizam koji je odgovoran za
smanjenje biodostupne koli¢ine fosfora.
Obzirom da su ortofosfati anjoni, adsorpcija
se ostvaruje na povrsini oksida/hidroksida
Fe i aluminija (Al). Za fosfatni anjon je
karakteristicna specificna adsorpcija pri
¢emu je jon hemijski vezan na povrSinu
Cvrste faze i kao takav nije podlozan izmjeni
sa jonima iz rastvora tla. Specificna
adsorpcija je minimalno reverzna i uglavnom
rezultira gubitkom jona iz rastvora tla, a time
i znafajnom redukcijom bioraspolozivosti
jona.

Zbog izraZene adsorpcije i taloZenja u formi
malo rastvornih fosfata, gubici fosfora
ispiranjem iz tla su minimalni osim kod
pjeskovitih tala u kojima je sadrzaj koloidne
frakcije kao nosioca sorpcionih procesa
nizak.

Mikrobne aktivnosti u rizosferi mogu
poboljsati dostupnost fosfora rastvaranjem
Fe- i Al-vezanog fosfora kompleksiranjem ili
helatiranjem. Korijen biljke moZe putem
izlu€ivanja organskih kiselina doprinijeti
povecanju sadrZaja bioraspoloZivog fosfora
rastvaranjem hidroksiapatita.
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4.2.2 Dinamika kalija u tlu

Za razliku od vedine nutrijenata, K nije dio
strukturnih komponenti, ali ima vaznu ulogu
u procesima koji su vitalni za rast biljke kao
Sto su aktivacija enzima, transport Secera i
bilans vode. Kalij se u tlu javlja u te¢noj fazi,
zatim kao izmjenljivi, fiksirani i u sastavu
primarnih minerala.

Biljke usvajaju K isklju¢ivo u formi K+ jona
koji je i jedini oblik kalija u rastvoru tla. Kada
se u rastvoru tla snizi koncentracija K* jona,
usljed usvajanja putem Kkorijena, dolazi do
njegove desorpcije sa mjesta izmjene na
¢vrstoj fazi tla. Isto tako, ako koncentracija
K+ jona u rastvoru tla prevazide onu na
mjestima izmjene, dolazi do sorpcije ovog
jona na povrsini ¢vrste faze tla.

Ova ravnoteza izmedu izmjenljivog i kalija
prisutnog u rastvoru tla osigurava stalan

Primarni
minerali

Procesi
troSenja

K Tk Ao

fond biodostupnog kalija u tlu. Vezivanje K u
strukturi minerala gline, prvenstveno liskuna
i feldspata, naziva se fiksacija K u tlu
Oslobadanje K iz ovih minerala je suviSe
sporo da bi se zadovoljile potrebe biljaka za
ovim nutrijentom.

Intenzitet fiksacije K =zavisi od sastava
minerala glina u tlu jer npr. kaolinit i hlorit
nemaju moguénost fiksacije, dok je ona kod
vermikulita  znacajno  izraZzena  zbog
drugacijeg rasporeda Si-tetraedara i Al-

oktaedara u strukuri minerala.

Gubici K ispiranjem iz tla su minimalni u
slucaju visokog kapaciteta jonske izmjene u
tlu odnosno u tlima sa visokim sadrzajem
minerala glina (Slika 4.5).

Sorpcija

Desorpcija

Sekundarni minera

Fiksirani K{(Mminerali glin: {@ @ Izmlemlw

Ispiranje-iz
tla

Slika 4.5 Prikaz dinamike kalija u tlu
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4.2.3 Dinamika azota u tlu

Ukupni azot (N) u tlu cine organski i
anorganski oblici pri ¢emu se viSe od 90%
ovog nutrijenta nalazi u sastavu organske
tvari. Medutim, organske forme N biljke ne
mogu direktno Kkoristiti nego predstavljaju
rezervni oblik ovog nutrijenta. Novija
istrazivanja su pokazala da biljke putem
korijena mogu usvajati prostije organske
spojeve kao Sto su asparagin i urea, ali te
koli¢ine nemaju velik znacaj u ukupnoj

ishrani biljaka azotom.

U biogeohemijski ciklus N u tlu, pored
organskih formi, uklju¢eno je jos Sest oblika
azota i to: atmosferski N, amonij jon NHy*,
amonijak NHs, nitratni oblik NOs, nitritni
oblik NO2 i gasoviti oksidi NO i NO;. Od
ukupno sedam formi N u tlu biljkama su za
usvajanje putem Kkorijena dostupne samo
dvije anorganske forme i to NH4*iNO3-.

Dinamika N u tlu zapocinje fiksacijom
atmosferskog azota. Bioloska fiksacija N je
proces u  kojem odredene  vrste
mikroorganizama vezuju atmosferski N: i
prevode ga u oblike koje biljke mogu koristiti

(Slika 4.6). Bioloska fiksacija N uglavnom se

7 @
%Sa[")' . {\(‘\@C\\
W P
Nitrifikacija

NH,/NH,* NO,/NO;-

VN

£

2\ =

N5, ).
KN Y
AN Ya

%
-

Organska forma
N

Slika 4.6 Prikaz ciklusa azota
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vezuje za heterotrofne bakterije,

fotoautotrofne i simbiotske bakterije.

Mineralizacija organskih formi N u tlu

zapoCinje  procesom koji se naziva
aminizacija pri ¢emu djelovanjem
mikroorganizama dolazi do razlaganja

sloZzenih organskih spojeva do jednostavnijih
oblika - aminokiselina, amida i amina. Zatim
slijedi iz

proces amonifikacije gdje se

oslobodenih  aminokiselina, djelovanjem
enzima dezaminaza, izdvaja amonijak. Ovaj
od odnosa C/N u

organskoj tvari. Sljedeca faza u mineralizaciji

proces jako zavisi
je nitrifikacija tj. oksidacija amonijaka prvo
do nitrita a zatim do nitrata. Navedeni
procesi jako zavise od uslova koji vladaju u
tlu kao Sto su: temperatura, pH vrijednost,

vlaZnost i aeriranost tla.

Biljkama pristupacna amonijacna forma N,
usljed pozitivnog naboja, moZe biti vezana na
povrsini minerala glina dok manji dio mozZe
biti prisutan u rastvoru tla. S druge strane,
nitratni oblik azota je uglavnom prisutan u
rastvoru tla, ne podlijeze specifi¢noj sorpciji i
ubraja se u najmobilnije forme nutrijenata u
tlu. Gubici azota iz tla uglavnom se vezuju za
ispiranje nitrata iz tla zatim prevodenje
amonijacnog N u gasoviti amonijak kao i
denitrifikaciju.

Uslovi koji pogoduju volatizaciji amonijaka
su alkalna tla, nizak puferski kapacitet, topli i
vlazni uslovi u tlu. Tla u kojima vladaju
kisika)
podloZna su denitrifikaciji odnosno redukciji

anaerobni uslovi (nizak sadrzaj
nitrata i nitrita do molekularnog N ili N0

koji se u gasovitom obliku gube iz tla.
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4.2.4 Dinamika ugljika u tlu

Ugljik je, po zastupljenosti, jedan od glavnih
elemenata u tlu i sastavni je dio biljnog i
zivotinjskog svijeta. U obliku elementarnih
tvari, u prirodi se manje koli¢ine ugljika
javljaju  kao  alotropske  modifikacije:
dijamant i grafit dok je ve¢ina C u spojevima i
to najces¢e u formi CO2, ugljicne kiseline
(H2CO03) i njene soli te kao ugljen monoksid

(CO).

Tlo i biljke imaju ulogu prirodnih regulatora
atmosferskog CO:z koji se pohranjuje u

biljkama kroz proces fotosinteze, a
sintetizirana organska tvar sluzi kao hrana
biljkama i Zivotinjama koje svoj Zivotni ciklus
zavrse u tlu. U tlu, ugljik podlijeZe bioloskim i
hemijskim transformacijama putem Kkojih se

oslobada u atmosferu, biosferu i hidrosferu.

Dvije osnovne skladiSne komponente ugljika
u tlu jesu neraspadnuta organska tvar i
humus. Sadrzaj C koji je pohranjen u tlu je do
tri puta veci od sadrzaja ugljika u formi CO2 u
atmosferi. U odnosu na veéinu gasova, CO: je
dosta rastvorljiv u vodi pri ¢emu vodeni
rastvor djeluje kiselo zbog formiranja
ugljicne kiseline:

CO2 + H,0 S H2CO3

Nastala uglji¢na kiselina disocira na H*, HCO3
-1 CO3%jone. Zbog navedenog, prisustvo CO>
u tlu djeluje dvojako na procese koji se
odvijaju u sistemu tlo-biljka: H* joni nastali
disocijacijom ugljicne kiseline sniZavaju
okolnu pH vrijednost (porast rastvorljivosti
metala) dok anjoni ove Kkiseline mogu sa

jonima metala graditi soli:
hidrogenkarbonate i karbonate cime je
smanjena mobilnost ovih metala zbog

prevodenja u cCvrste forme nedostupne
biljkama za usvajanje.

84

Razgradnjom biljaka, Zivotinja i mikroba
nastaje organska tvar tla koja je osnovni
izvor organskih formi ugljika. Najznacajnije
anorganske forme C u tlu su karbonati i to
kalcit (CaCO3) i dolomit (MgCO3) koji se
nalaze u ¢vrstoj fazi tla. Formiranje kalcita u
tlu favorizovano je u rizosferi gdje bakterije i
gljivice posreduju taloZenju Kkalcita kroz
izlu¢ivanje Ca2?* kao i putem porasta pH
vrijednosti u rastvoru tla (pH > 7,2) koja je
kataliziranom

indukovana enzimatski

redukcijom nitrata, Mn, Fe i sulfata.

Kod veéine tala, mikrobna degradacija
organske tvari i humusa je proces putem
kojeg C dospijeva u te¢nu fazu tj. rastvor tla
kao anorganski jon podloZan za usvajanje
putem korijena biljke ili gubitku iz tla kroz

procese emisije, erozije ili ispiranja.

Mineralizacijom humusa u aerobnim
uslovima, C prelazi u oksianjon CO3% koji kao
negativno nabijeni jon ima tendenciju da se
vezuje na povrsinu ¢vrste faze tla kao i da se
taloZi sa jonima metala u formi karbonata
(smanjena dostupnost metala za usvajanje).
Osim u c¢vrstoj fazi tla, C je prisutan i u

rastvoru tla kao i u gasovitoj fazi.

Gasovita faza tla (zrak tla) obic¢no je istog
sastava kao i fluidna smjesa atmosferskog

zraka. Usljed bioloske aktivnosti u tlu,
procentualna  zastupljenost komponenti
zraka tla moZe se razlikovati od

atmosferskog. Sadrzaj CO: u zraku tla je oko
3-30 mL/L s tim da ova vrijednost moze
iznositi i do 100 mL/L u blizini samog
korijena biljke. Poredenja radi, sadrzaj CO2 u
1 L suhog atmosferskog zraka iznosi 0,33
mL. PoviSene koncentracije CO2 u tlu u
odnosu na atmosferu imaju vazan uticaj na
kiselost tla i hemizam karbonata u tlu.

Biogeohemija humusa kao najvecleg

repozitorija C na planeti, od velike je
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vaznosti za ciklus ugljika. U sastavu humusa
nalaze se biomolekule i huminske supstance.
Komponente humusa koje su sintetizovane
za odrZavanje Zivotnog ciklusa biomase tla
su biomolekule.

U biomolekule se ubrajaju organske kiseline
medu kojima su najviSe zastupljene alifatske:

acetatna, mravlja, oksalna, tartaratna i
citratna kiselina. Ove Kkiseline sadrze
karboksilnu grupu (-COOH) koja pri

uobicajenim pH vrijednostima tla disocira uz

oslobadanje protona i moze biti uzrok

rastvaranja minerala tla.

S druge strane, karboksilat jon (COO-) kao
anjon moze formirati rastvorne komplekse
sa katjonima metala koji se oslobode
rastvaranjem minerala. Ove kiseline imaju
kratko vrijeme boravka u tlu, ali se
kontinuirano proizvode Zivotnim ciklusom

mikroorganizama i biljaka.

U eksudatima korijena biljaka upravo su ove
kiseline identificirane: mravlja kiselina u
eksudatima korijena kukuruza, acetatna u
eksudatima korijena trava i ljekovitog bilja,
tartaratna Kkiselina u eksudatima zitarica.
Pored alifatskih, u biomolekule humusa

ubrajaju se aminokiseline i ugljikohidrati.

tla
priblizno 40-60% huminskih supstanci u

Humus sadrzi, pored biomolekula,

koje spadaju humin, huminske i fulvo
kiseline.  ProsjeCan  hemijski  sastav

huminskih i fulvo kiselina dat je u tabeli 4.2.
od

biomolekula prisutnih u humusu po tome Sto

Huminske supstance se razlikuju
su, izmedu ostalog, postojane u Zivotnoj
sredini odnosno dugo vremena se zadrzavaju

u tlu.

Iz podataka u tabeli 4.2. moZe se zakljuciti da
je vedi sadrzaj C i N, ali manji sadrzaj O po
jedinici mase u huminskim nego u fulvo
kiselinama. Prema tome, molarni odnosi H:C
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Tabela 4.2 Prosjecan sastav (g/kg) huminskih
i fulvo kiselina tla

Supstanca C H N S (0}
Huminske 554 48 36 8 360
kiseline
Fulvo kiseline 453 50 26 13 462

i 0:C su vedi kod fulvo kiselina nego Sto je to
kod huminskih koje
aromatskog karaktera i manje polarne. Fulvo

slucaj su vise
kiseline zbog svoje polarne prirode Ccine
rastvornu frakciju huminskih supstanci u
kiselim i alkalnim sredinama.

Na dinamiku organske tvari tla odnosno
ugljika u tlu uticu, izmedu ostalog, sljedeci
faktori:

Osobine tla, posebno pH vrijednost -

umjereno alkalna sredina pogoduje

dekompoziciji organske tvari;

Klimatski uslovi - podrucja sa niskim
temperaturama i znacajnim koli¢inama
padavina imaju i veéi sadrzaj organske
tvari;

intenzivna

Antropogeni  faktori
kultivacija smanjuje koli¢inu organske
tvari u tlu;

povrsinska oticanja (protok vode, kise,
snijega kroz tlo) - uzrokuju gubitak ugljika
tla

karakteristikama organske tvari tla kao

iz Sto se moze povezati sa
Sto je rastvorljivost.

Organska tvar u tlu zastupljena je svega 5-

10% u cvrstoj fazi tla, ali je njena uloga u

procesima koji se odvijaju u tlu i u sistemu

tlo-biljka veoma znacajna.

Imaju¢i u vidu brojne spojeve i forme u
kojima se ugljik javlja u tlu, sadrzaj organske
tvari odnosno humusa u tlu pokazatelj je
kvaliteta tla i parametar koji se analizira kod
procjene plodnosti tla zbog toga Sto ima
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ulogu u promjeni teksture i strukture tla,
tla,
omogucava formiranje spojeva u kojima su

utice na rastvorljivost minerala

nutrijenti viSe dostupni biljkama za
usvajanje, izvor je energije za rast i razvoj
mikroorganizama, poboljSava vodno-zracni
rezim tla, ucestvuje u sorpciji jona i drugim

procesima.

4.3 Biljne adaptacije na
mineralni stres

Biljke su cCesto suocene s nepovoljnim
uslovima tla koji ograni¢avaju dostupnost
mineralnih hranjivih tvari, Sto uzrokuje stres
i utice na njihov rast, razvoj i produktivnost.
Ovi
esencijalnih minerala,

uslovi uklju¢uju nisku dostupnost
toksicnost teskih
alkalnost, Kkiselost,

metala, salinitet tla,

zasi¢enost vodom te susu.

Mehanizmi adaptacije biljaka na mineralni

stres obuhvataju fizioloSke, anatomske,
biohemijske i molekularne odgovore, koji
da

optimiziraju unos i iskoriStavanje hranjivih

omogucavaju  biljkama prezive i

tvari ¢ak i u ekstremnim uslovima.

4.3.1 Adaptacije biljaka na

manjak minerala

Nepovoljni uslovi tla cesto ogranic¢avaju
dostupnost esencijalnih hranjivih tvari ili
dovode do akumulacije toksi¢nih spojeva. Na
kisela tla uzrokuju toksicnost
dok alkalna tla
smanjuju dostupnost Fe, B i Zn. Preplavljena

primjer,
aluminija i mangana,

tla ogranicavaju kisik, uzrokuju¢i anaerobne
uslove i toksi¢nost Fe i Mn.

U slanim tlima, visoka koncentracija Na+ i Cl-
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jona narusava osmotski balans i uzrokuje
toksi¢nost ovih jona. Ovi stresovi ne samo da
usporavaju rast i razvoj biljaka ve¢ mogu i
dovesti do njihove potpune propasti, ako
adaptacijski mehanizmi zakaZzu.

Biljke koriste sofisticirane mehanizme za
detekciju i signalizaciju nedostatka minerala
kako bi

odgovarajuce

aktivirale
Ovi
mehanizmi ukljuc¢uju senzore u korijenskom

pravovremeno
adaptivne odgovore.
sistemu, promjene u metabolizmu i signalne

puteve koji reguliSu ekspresiju gena
ukljucenih u adaptaciju. Biljke koriste niz
mehanizama za prepoznavanje promjena u

dostupnosti minerala u tlu.

Ovaj proces pocinje u korijenskom sistemu,
gdje se informacije o dostupnosti hranjivih
tvari
receptora

prikupljaju putem specijalizovanih

smjestenih na membranama
korijenskih ¢elija. Ti receptori funkcionisu
detektuju

koncentraciju specificnih jona i prenose

kao molekularni senzori Kkoji

informacije o njihovom nedostatku ili viSku
do ¢elija u ostatku biljke.

Jedan od Kkljunih primjera detekcije

nedostatka minerala je funkcionisanje

fosfatnih receptora u korijenu biljaka. Fosfor,
kao esencijalni mineral za sintezu
nukleinskih Kiselina, proteina i fosfolipida,
Cesto je ogranicen u tlu zbog njegove niske
Kada

detektuju smanjenje koncentracije fosfata,

rastvorljivosti. korijenski receptori
aktiviraju signalne puteve koji poveéavaju
fosfatnih

¢elijskim membranama.

ekspresiju transportera
Ovi

omogucavaju bolji unos fosfata ¢ak i pri

na
transporteri

niskim koncentracijama.

Slican princip vazi i za nitratne receptore,
poput NRT1.1, koji imaju dvostruku funkciju
Kada
dostupnost nitrata smanjena, ovi proteini

kao transporteri i receptori. je
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iniciraju signalne puteve koji omogucavaju
adaptaciju biljke nedostatku azota. Nakon
detekcije manjka minerala, biljka koristi
kako bi
koordinisala odgovore na ¢elijskom, tkivnom

kompleksne signalne mreZe

i organizacijskom nivou. Jedna od klju¢nih
signalnih molekula je kalcij.

Povecanje intracelularne koncentracije Ca**

jona djeluje kao signal za aktivaciju

transkripcijskih ~ faktora  koji  reguliSu

ekspresiju gena povezanih sa stresom.

Osim kalcija, biljke koriste hormone poput
kiseline (ABA)
signalizaciju mineralnog stresa. Na primjer,

abscisinske i etilena za
pod stresom nedostatka fosfora, ABA ne
samo da koordinira ekspresiju gena, vec
takoder utiCe na zatvaranje stoma, Cime se
gubitak

preusmjerava ka rastu korijena.

smanjuje vode i energija

4.3.1.1 Percepcija i adaptacije biljaka

na nedostatak fosfora

Fosfor, kao osnovni gradivni element
nukleinskih Kkiselina, fosfolipida i ATP-a,
Cesto je limitirajudi faktor rasta zbog njegove
tlu.

pokrece

niske rastvorljivosti u Percepcija

nedostatka P u biljci sloZene
signalne mreze koje omogucavaju adaptaciju

ovom stresu.

Biljke detektuju koncentraciju fosfata (Pi) u
tlu pomocu specifitnih senzora u korijenu.
Kada koncentracija fosfata padne, aktivira se
transkripcijski faktor PHR1, koji reguliSe
ekspresiju gena povezanih s unosom fosfata,
mobilizacijom hranjivih tvari i modifikacijom
Ovi
transportere visokog afiniteta, poput PHT1,

korijena. geni kodiraju fosfatne
koji omogucavaju unos fosfora cak i pri
niskim koncentracijama. Osim toga, biljke

aktiviraju signalne molekule poput etilena i
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kalcija, koje koordiniraju odgovor na stres.
Adaptacije na nedostatak fosfora ukljucuju:
biljke

aestivum)

® [zlucivanje

poput
izluCuju limunsku i oksalnu Kkiselinu u

organskih kiselina:
pSenice  (Triticum

rizosferu. Ove Kiseline rastvaraju fosfate
vezane za minerale u tlu, d¢ineéi ih
dostupnijima;

Simbioza s mikoriznim gljivama: gljive iz
roda Glomus formiraju veze s korijenom
biljaka, produzuju¢i hife duboko u tlo i
omogucavajuci apsorpciju fosfora iz tesko
dostupnih mikro-nalazista;
Razvoj korijenskih  dlaka i
korijena: usljed nedostatka fosfora, biljke
povecavaju gustocu korijenskih dlaka i
formiraju “klaster” korijene, Sto povecava

povrsinu za apsorpciju fosfora;

Unutrasnja mobilizacija fosfora: fosfor se
reciklira iz starijih listova i preusmjerava
prema rastnim zonama. Ovaj proces
ukljucuje razgradnju nukleinskih kiselina

i fosfolipida.

4.3.1.2 Percepcija i adaptacije biljaka
na nedostatak azota

Azot je kljucni element za sintezu proteina,

nukleinskih kiselina i hlorofila. Njegov

nedostatak uti¢e na rast, fotosintezu i
metabolizam biljaka, zahtijevaju¢i efikasan

odgovor.

Biljke  detektuju N  kroz
koncentraciju NO3™ jona u tlu. Proteini poput

dostupnost

NRT1.1 djeluju kao senzori i transporteri
nitrata. Kada se nivo nitrata smanji, aktivira
se signalni put koji ukljucuje kalcij-ovisne
protein kinaze (CDPK)
faktore poput NLP7.

i transkripcijske

Ovi faktori aktiviraju gene =za nitrate

“klaster” |




Biljne interakcije i adaptacije na promjene u mineralima u tlu

transportere i enzime za asimilaciju azota,
poput nitrat-reduktaze (NR) i glutamin-
sintetaze (GS).

Adaptacije na nedostatak azota su:

® Povecanje aktivnosti nitratnih

transportera:  ekspresija  transportera
poput NRT1.1 i NRT2.1 povecava unos

nitrata iz tla;

Recikliranje azota iz starijih tkiva: proteini
u starijim listovima razgraduju se na
aminokiseline koje se transportuju prema
zonama rasta;
Formiranje simbiotskih cvorica:
mahunarke, poput graha (Pisum sativum),
formiraju nodulaciju u korijenu gdje
rizobije fiksiraju atmosferski azot, cineci
ga dostupnim za biljku;

Promjene u fotosintetskom metabolizmu:
nedostatak N potice sintezu antocijana,

koji stite biljku od oksidativnog stresa.

4.3.1.3 Percepcija i adaptacije biljaka
na nedostatak kalija

Kalij za

fotosintezu i

je  kljucan osmoregulaciju,

aktivaciju enzima. Njegov
nedostatak uzrokuje poremecaje u turgoru
¢elija, smanjenje fotosintetske aktivnosti i

povecanje osjetljivosti na stres.

Nedostatak K detektuje se putem senzora u
korijenu koji aktiviraju kalcij-ovisne protein
kinaze (CBL-CIPK kompleks). Ove kinaze
reguliSu aktivnost transportera K, poput
AKT1 kanala, koji omogucavaju unos K u
celije.

Signalizacija takoder ukljuc¢uje produkciju
reaktivnih vrsta kisika (ROS), koje djeluju
kao sekundarni signal za aktivaciju gena
povezanih s transportom Kkalija.
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Adaptacije na nedostatak kalija su:

® Povecanje aktivnosti transportera kalija:
biljke AKT1
transportera, omogucavajuci unos K iz tla

povecavaju  ekspresiju

cak i pri niskim koncentracijama;

Redistribucija kalija: K se mobilizira iz
starijih listova prema mladim, aktivno
rastué¢im tkivima kako bi se odrZali vitalni
procesi;

® Sinteza osmoprotektanta: osmoprotektanti

poput prolina i Sefera pomazu u
odrzavanju osmotskog balansa u uslovima

nedostatka K;

Kompromisi s natrijem: u nekim vrstama
biljaka, natrij djelomi¢no zamjenjuje K u
enzimskim i osmotskim funkcijama.

4.3.1.4 Percepcija i adaptacije biljaka
na nedostatak Zeljeza

Zeljezo je prisutno u tlu u razli¢itim oblicima,
pri ¢emu je biodostupnost Fe** znatajno
smanjena u alkalnim uslovima zbog
formiranja netopivih hidroksida. U kiselim
tlima, rastvoreni oblici Fe mogu doseci
toksitne Kkoncentracije, Sto dovodi do

oksidativnog stresa.

Zeljezo je esencijalni mikronutrijent za biljke
jer je klju¢no za procese poput fotosinteze,
respiracije i sinteze hlorofila. Uprkos svojoj
vaznosti, biodostupnost Fe u tlu cesto je
ogranicena, posebno u alkalnim i kalcijem
bogatim tlima. Ovo stanje moze dovesti do
hloroze listova i smanjenja rasta biljaka.
Kako bi se nosile s ovim izazovom, biljke su
razvile sofisticirane mehanizme percepcije i
usvajanja Fe.

Zeljezo je prisutno u tlu u dva oksidaciona
stanja: fer (Fe®*) i feri (Fe®*). Dostupnost
ovih oblika znacajno zavisi od pH tla i redoks
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potencijala. U alkalnim uslovima (pH > 7),
Fe?* formira netopive okside i hidrokside (Fe
(OH)3), sto smanjuje biodostupnost Zeljeza
za biljke. Ovo je glavni uzrok deficijencije
Zeljeza u poljoprivrednim tlima. U kiselim
uslovima (pH < 6), Fe?* je rastvorljiviji i
biodostupniji. Medutim, u jako kiselim
uslovima, prisustvo toksi¢nih metala poput
aluminija (AlI**) moZe dodatno oteZati
apsorpciju zeljeza. U anaerobnim uslovima
(npr. tla), Fe®*

dominantan oblik, dok u oksidativnim

poplavljena postaje

uslovima Fe** dominira.
Biljke
promjene u Koncentraciji Fe3* i Fe?* u tlu te

prepoznaju manjak Zeljeza kroz

kroz posredne efekte, poput smanjenja

sinteze hlorofila. Osim toga, smanjenje
metabolizma Zeljeza uzrokuje aktivaciju gena
povezanih s apsorpcijom Zeljeza. Aktivacija
gena FIT (FER-LIKE IRON DEFICIENCY-
INDUCED TRANSCRIPTION FACTOR)
pokreée ekspresiju proteina ukljucenih u

transport Zeljeza.

Povecanje nivoa etilena i reaktivnih vrsta

kisika (ROS) djeluje kao signal za stres

manjka Zeljeza. Fitohormoni poput auksina i

citokinina moduliraju rast Kkorijena i

povecavaju kapacitet apsorpcije Zeljeza.

Mehanizmi usvajanja Zeljeza kod biljaka -

Biljke koriste dvije glavne strategije za

apsorpciju Fe, ovisno 0 njihovoj

taksonomskoj grupi (Slika 4.7):

(1) Strategija I (Reduktivna apsorpcija) - u
sluc¢aju da biljka primjenjuje strategiju I
za usvajanje Fe Kkorijeni biljaka luce
protonske H* pumpe (ATPaze), koje

zakiseljavaju rizosferu i povecavaju

rastvorljivost Fe3*., FERRIC REDUCTION

OXIDASE 2 (FRO2) smanjuje Fe3* u Fe?*,|

oblik biljka direktno

apsorbirati.

koji moZze

(2) Proteinski transporteri kao Sto je IRT1
(IRON-REGULATED TRANSPORTER 1)
omogucavaju unos Fe?* u korijenske
Celije. Biljke luce organske kiseline poput
citrata i malata kako bi vezale Fe®' i
olaksale njegovo usvajanje

(3) Strategija II (Sideroforna apsorpcija) -

karakteristicna za

ova strategija je

porodicu trava (Poaceae), ukljucujudi rizu,

kukuruz i pSenicu. Fitosiderofori su
Rizosfera Celijska Citoplazma Rizosfera Celijska Citoplazma
membrana membrana
%
@ — ATP %%
@ «— S - @ TIMAS 4= = === = — = — MAs "%
() < /
'w> ADP R €00l
A COOH COOH
N HN N on
7 XX :
:x& Fenoli <= = =—-—=--- Fenoli I&: Fe¥'- MAs
gl o
/ ()-7_0%:“”‘%
oksidi/hidroksidi | R AR
Fe(I11)3 ‘Q:\ =
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[
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Slika 4.7 Prikaz strategija usvajanja Zeljeza kod biljaka
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niskomolekulski helatori koji biljke
sintetiziraju iz metionina. Ovi spojevi
vezu Fe3* i stvaraju stabilne komplekse.
Specifi¢ni transporteri, poput YELLOW
STRIPE 1 (YS1), omogucavaju unos Fe3* u

korijenske éelije.

Adaptacije biljaka na manjak zeljeza -
biljke prilagodavaju korijenski sistem i
metabolicke procese kako bi povecale
efikasnost apsorpcije Zeljeza. Pri manjku Fe
biljke povecéavaju broj lateralnih korijena i
korijenskih dlaka ¢ime se povecava povrsina

za apsorpciju Zeljeza.

Dodatno
olaksava helaciju Fe**. Biljke recikliraju Fe iz

luCenje sluzi i organske tvari

starijih listova prema novim rastnim
zonama. Proteini poput FERRITINa, skladiste
Zeljezo unutar Celija i oslobadaju ga kada je
Biljke

antioksidativnih

aktivnost
kako bi
minimizirale Stetne efekte ROS-a izazvanih

potrebno. povecavaju

enzima

manjkom Fe.

Percepcija i adaptacije biljaka na mineralni

stres oslanjaju se na  integraciju
molekularnih, fizioloSkih i biohemijskih
procesa. Ove strategije = omogucavaju

biljkama da prezive u uslovima siromasnog
tla, a njihovo razumijevanje klju¢no je za
unaprijedenje otpornosti usjeva i odrzivu
poljoprivredu. Ovo znanje takoder pruza
osnovu za genetsku selekciju biljnih vrsta
prilagodenih ekstremnim uslovima tla, Sto je
neophodno u svjetlu globalnih klimatskih
promjena.
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4.3.2 Adaptacije biljaka na
poviSene koncentracije

minerala

Biljke tlima

mineralima c¢esto su izloZene poviSenim

koje rastu na bogatim
koncentracijama elemenata kao Sto su
kadmij (Cd), arsen (As), olovo (Pb), cink (Zn)
i aluminij (Al), a koje mogu djelovati toksi¢no
biljku.
oStecenjem Celijskih struktura, smanjenjem

na Toksi¢nost se manifestira

rasta i produktivnosti, te poremecajem
metabolickih  procesa.  Uprkos  ovim
izazovima, biljke su razvile razlicite
adaptacije kako bi preziviele u ovim
ekstremnim uslovima. Ove adaptacije
ukljucuju molekularne, fizioloske,

biohemijske i morfoloSke mehanizme.

Biljke detektuju viSak minerala kroz
specificne signalne mreZe koje pocinju
percepcijom povecane koncentracije u tlu.
Transportni proteini poput ZIP i NRAMP
porodica igraju klju¢nu ulogu u apsorpciji
jona. Ovi proteini omoguéavaju ulazak jona

poput Zn?*, Fe?* i Cd?* u ¢elije korijena.

U slucCaju viska, signalni putevi pokrecu
promjene u ekspresiji gena koji kodiraju
proteine za

transport, sekvestraciju i

detoksifikaciju metala.

Reaktivne vrste kisika (ROS), koje se
generiSu  usljed stresa, djeluju kao
sekundarni signali, pokrecué¢i kaskadu
odgovora ukljucujudéi aktivaciju
transkripcijskih faktora kao s$to su ZAT i HSF.
Ovi faktori induciraju ekspresiju gena
odgovornih za detoksifikaciju i skladiStenje
metala u Celijskim organelama poput
vakuola.

Generalno, biljke se adaptiraju na povisene

koncentracije minerala kroz nekoliko
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Tabela 4.3 Primjeri biljaka koje mogu sluZiti kao indikatorske vrste

Tip biljke Vrsta

Hypnum cupressiforme
Mahovine

Sphagnum spp.
Paprati Pteris vittata

Drvenaste biljke

Trave Festuca rubra
mehanizama. Jedan od primarnih
mehanizama adaptacije je sekvestracija

toksicnih metala u vakuolama, gdje oni
postaju manje dostupni za interakciju sa
citosolnim komponentama.

Ovaj proces

ukljucuje sintezu metalotioneina i

fitohelatina.

Metalotioneini su mali proteini bogati

cisteinom koji formiraju komplekse sa
metalima poput Cd**, dok fitohelatini djeluju
helatori, veZuéi toksi¢ne i

kao jone

omogucavajudi njihovu detoksifikaciju.

Osim toga, biljke poveéavaju aktivnost
antioksidativnih enzima kao Sto su
superoksid-dismutaza (SOD), katalaza (CAT)
i glutation-peroksidaza kako bi neutralisale

ROS generisane tokom stresa.

Adaptacije na molekularnom nivou ukljucuju
promjene u ekspresiji gena ukljucenih u
transport i detoksifikaciju metala. Primjeri
ukljucuju povecanu ekspresiju gena koji
kodiraju ZIP transportere za selektivnu
apsorpciju esencijalnih minerala poput Zn?* i
smanjenje apsorpcije toksi¢nih metala poput
Cd?*. Geni koji kodiraju ATP-binding cassette
(ABC) transportere omogucavaju izbacivanje
viSka metala iz ili

Celija njihovo

transportovanje u vakuole.

Biljke koje rastu na tlima bogatim toksi¢nim

metalima cesto  pokazuju morfoloSke

promjene kao $to su smanjena povrsina lista,

razvoj aerenhima 1 povecana gustoca

Betula spp. (Breza)
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Koristi se za detekciju
Olovo (Pb) i kadmij (Cd)
Kisele kiSe i teski metali
Arsen (As)

Cink (Zn) i kadmij (Cd)
Bakar (Cu)

trihoma. Aerenhim olaksava transport kisika
do korijena u anaerobnim uslovima bogatim
biljke
transpiraciju zatvaranjem stoma, Cime se

metalima. Pored toga, smanjuju

ograniCava unos metala iz tla. Razvoj dubljih

korijena omogucava biljkama da izbjegnu |~
povrsinske slojeve tla bogate toksi¢nim
metalima.

4.3.2.1 Mehanizmi tolerancije teskih
metala

U pogledu stepena adaptacije na poviSene
koncentracije teskih metala, biljke mogu biti
Klasifikovane u:

¢ Indikatorke vrste;

e Ekskluderske vrste;

e Akumulatorske vrste;

e Hiperakumulatorske vrste.

Indikatorke vrste su vrste koje pokazuju
jasne i prepoznatljive reakcije na prisutnost
teSkih metala u svojoj Zivotnoj sredini, esto
pri niskim koncentracijama. Ove vrste biljaka
koriste se za detekciju i monitoring
zagadenja teSkim metalima u tlu ili vodi
(Tabela 4.3) a moraju posjedovati odredene

karakteristike:

® Osjetljivost na teske metale: indikatorske
vrste su visoko osetljive na prisutnost
teskih metala, Sto zna¢i da c¢e brzo
pokazati simptome toksicnosti ¢ak i pri
niskim

relativno koncentracijama
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zagadivaca;
Specifi¢nost: ove vrste cesto pokazuju
specificne reakcije na odredene teske
metale, omogucavaju¢i identifikaciju
specificnih zagadivaca u Zivotnoj sredini;

Brza reakcija: promjene u fiziologiji,
morfologiji ili biohemiji biljke desavaju se
brzo nakon izlaganja teSkim metalima, Sto

omogucava pravovremeno otkrivanje
zagadenja;

® Kvalitet identifikacije i uzorkovanja:
indikatorske vrste su cCesto lako
prepoznatljive i uzorkovanje je
jednostavno, Sto olakSava njihovu

upotrebu u terenskim istrazivanjima.

Indikatorske vrste biljaka igraju klju¢nu
ulogu u detekciji i monitoringu zagadenja
teSkim metalima. Njihova visoka osjetljivost,
specifi¢nost brza promjena
fizioloSkih, biohemijskih
karakteristika Cine ih idealnim alatima za

reakcija i
morfoloskih i
ocjenu ekoloskog stanja i identifikaciju
zagadenja. KoriStenje indikatorskih vrsta
moze pomo¢i u uspostavljanju adekvatnih
regulatornih mjera i strategija za zastitu i
obnovu ¢ime

zagadenih podrudja, se

doprinosi oCuvanju ekosistema i zastiti

zdravlja ljudi.

Ekskluderske vrste - ekskluderi su biljke
koje sprecavaju ulazak teskih metala u svoje
tkivo ili ih izbacuju iz svog korijena prije
nego Sto dospiju u nadzemne dijelove biljke.

Ove Dbiljke obicno sljedece

karakteristike:

imaju
® Nizak nivo teskih metala u tkivima: ove
biljke odrzavaju niske nivoe teSkih metala
u svojim nadzemnim dijelovima, ¢ak i kada
su izloZene visokim koncentracijama u tlu;

® Lfikasni mehanizmi iskljucivanja: Kkoriste
razli¢ite mehanizme za sprecavanje unosa
teSkih metala ili njihovo izbacivanje iz

korijena.

Odrzavanje niskog sadrzaja teSkih metala u

tkivima ovih biljaka zasnivaju se na

spreavanju  unosa  kroz  regulaciju
transportera na membrani i modifikacije
unutar Celijskog zida kako bi se sprijecio
ulazak teskih metala. Putem aktivnog
transporta ove biljke mogu vracati teske
metale iz korijena nazad u tlo i dodatno

smanjiti unos metala.

Prva linija ,odbrane” od teskih metala jeste
korijen, pa biljke kao Sto su ekskluderi, mogu
razviti razli¢ite adaptacije korijena kao
odgovor na povecanu koli¢inu teSkih metala
u staniStu. Korijenska barijera je jedan od
kljuénih mehanizama kojim biljke Stite svoje
nadzemne dijelove od toksi¢nih efekata
teskih metala prisutnih u tlu. Ova barijera
funkcioniSe na viSe nacina, ukljucujudi
fizicke, hemijske i biohemijske mehanizme
koje zajedno smanjuju unos teskih metala u

Celije korijena i njihovu translokaciju ka

Tabela 4.4 Primjer akumulatorskih i hiperakumulatorskih vrsta biljaka

Akumulatori

Brassica juncea (Indijska gorusica)
Thlaspi caerulescens (Alpska sporiSnica)
Hiperakumulatori

Alyssum murale

Pteris vittata (Kineska paprat)

Silene sendtneri

Efikasno akumulira olovo (Pb) i hrom (Cr).

Akumulacija cinka (Zn) i kadmija (Cd)

Hiperakumulator nikla (Ni)

Hiperakumulator arsena (As)

Hiperakumulator Cd
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nadzemnim dijelovima biljke.
Akumulatorske vrste - su biljke koje mogu
apsorbirati i akumulirati visoke

koncentracije teskih metala u svojim tkivima

bez pokazivanja toksi¢nih simptoma, a

obic¢no ih karakteriSe:

® Visoka akumulacija teskih metala: ove
biljke akumuliraju teske metale u
nadzemnim dijelovima, éesto u
koncentracijama vi$im od onih u tly;

® Tolerancija na teske metale: akumulatori

pokazuju toleranciju na teske metale bez
znacajnih toksi¢nih efekata na samu
biljku.

Ove vrste se mogu Koristiti za CciSéenje
zagadenog tla putem fitoekstrakcije, gdje
biljke uklanjaju teSke metale iz tla kroz
apsorpciju putem korijena i translokaciju
teSkih metala u nadzemne dijelove biljke
(Tabela 4.4). Dodatno
ekosistemima pomazu u stabilizaciji teskih

ove vrste u
metala u ekosistemu, smanjujué¢i njihovu

bioraspolozivost i Stetne efekte.

Hiperakumulatorske vrste su biljke koje
mogu akumulirati teSke metale u ekstremno

Celijski zid i
plazmamembrana

DS ]

=0

: ‘ Detoksifikacija
: SRR

Uklanjanje ROS

visokim koncentracijama, mnogo veéim od

onih u okolnom tlu, bez pokazivanja

toksi¢cnih simptoma. Hiperakumulatorske
vrste karakteriSe ekstremna akumulacija
metala u nadzemnim dijelovima biljke iznad
1000 ppm za nikl (Ni), kadmij (Cd), ili cink
(Zn) bez znakova toksi¢nosti. Sli¢no kao i
akumulatorke vrste, hiperakumulatori su
idealni za fitoekstrakciju visoko zagadenih
tala (Tabela 4.4), jer mogu ukloniti velike
koli¢ine teskih metala. Takoder, doprinose
i

bioraznovrsnosti pomazu u ocuvanju

ekosistema stabilizacijom teskih metala.

Korijen je primarna barijera za unos metalai| _

sjediste helacije ili metabolicke

transformacije. Mehanizmi tolerancije i
detoksifikacije teskih metala u Kkorijenu

obuhvataju nekoliko mehanizama (Slika 4.8):

® mobilizacija u rizosferi - Korijeni biljaka
luce organske kiseline (poput citratne i
malatne kiseline) koje vezuju metale u tlu
i smanjuju njihovu mobilnost. Mikorize i
rizobakterije u rizosferi dodatno pomazu
u sekvestraciji metala i ogranicavaju
njihov ulazak u biljke;

Glutation (GSH)
Metalotioneini (MTs)
Fitohelatini (PCs)
Teski metali (TM)

Eksport TM
jona van Celije

Transport apoplastom

PCs; GSH; MTs '

Ksilem

Slika 4.8 Mehanizmi detoksifikacije u korijenu biljaka
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® Selekcija

® Antioksidativni
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jona kroz membranske
transportere - specifi¢ni transporteri, kao
Ssto su ZIP, HMA i YSL kontroliSu unos
metala u korijenske ¢elije. Metali poput
kadmija (Cd) i olova (Pb) se Cesto filtriraju
ili ~ preusmeravaju ka  skladiSnim

lokacijama unutar celije;

Helacija i sekvestracija - metali koji udu u
korijenske ¢elije se vezu za molekule kao
Sto su: fitohelatini (peptidi koji se sintetisu
u prisustvu teSskih metala i formiraju

komplekse s njima) i metalotioneini
(proteini bogati cisteinom koji vezu
metale i skladiste ih u citoplazmi ili
vakuolama).

Sekvestracija u vakuolama - metali se
transportuju u vakuole pomocu
transportera (poput tonoplastnih

proteina) i tamo se skladiSte kako bi se
smanjila njihova toksi¢nost;

odgovor -  prisutnost

metala Cdesto izaziva oksidativni stres

stvaranjem reaktivnih Kkiseoni¢nih vrsta

(ROS). Antioksidativni enzimi kao Sto su
SOD, CAT i

GPX neutraliSu ROS i

Ksilem

Teski metali (TM) o

Listovi

sprecavaju ostecenje Celijskih struktura.

pretezno sluze za sekvestraciju

metala i zaStitu fotosintetskog aparata putem

antioksidativnih sistema i skladiStenja u

vakuolama

(Slika 4.9). Mehanizmi

detoksifikaicje u nadzemnim dijelovima

obuhvataju slicne mehanizme, ali isto tako i

neke mehanizme specificne za odredene

biljne organe, kao $to su:

Translokacija metala kroz ksilem - nakon

apsorpcije u korijenu, metali se
transportuju kroz ksilem u obliku kelatnih
kompleksa sa organskim molekulama
(npr. citrat, malat). Specifi¢ni transportni

proteini olaksavaju ovaj proces;

Sekvestracija u listovima - u nadzemnim
skladiSte u

vakuolama ¢elija lista kako bi se smanjila

dijelovima, metali se

njihova slobodna  koncentracija u
citoplazmi. Organske kiseline, poput
oksalne i limunske kiseline, Kkeliraju

metale u vakuolama i time sprecavaju
njihovu interakciju sa osjetljivim ¢elijskim
komponentama;

Formiranje neaktivnih depozita - metali se

Kalcijum-oksalatni
kristali

Formiranje
neaktivnih depozita

Stvaranje
ROSa

helator Vakuola

Slika 4.9 Mehanizmi detoksifikacije u listovima biljaka
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ponekad taloze u celijskim zidovima i

meducelijskom  prostoru, c¢ime se
smanjuje njihova mobilnost i reaktivnost.
Kalcij-oksalatni kristali u listovima Cesto
sluZe kao depoziti za metale kao Sto su Pb
i Cd;

® Antioksidativni mehanizmi u listovima -

prisustvo metala moZe ostetiti hloroplaste

i ometati fotosintezu. Antioksidativni
enzimi (SOD, CAT) i neenzimski
antioksidanti  (glutation, askorbinska
kiselina) neutralizuju ROS izazvan

metalima i Stite fotosintetski aparat;

Interakcije sa sekundarnim metabolitima -
sekundarni metaboliti, poput flavonoida i
Cesto antioksidativna

fenola, imaju

svojstva i vezuju metale, smanjujuci

njihovu toksicnost.

Heliranje teSkih metala - heliranje teSkih
metala unutar biljnih ¢elija moZe se odvijati
preko razlicitih heliraju¢ih molekula, a
generalno ih mozemo svrstati u fitohelatine i
metalotoneine. Pored ove dvije skupine
postoji ¢itav niz drugih metabolita koji mogu
teSkih metala

funkcionisati kao helatori

poput aminokiselina i fenolnih komponenti.

Fitohelatini (PCs) su mali, cisteinom bogati,

peptidi  koji klju¢nu u

detoksifikaciji
¢elijama. Oni se sintetiSu kao odgovor na

imaju ulogu

teSkih metala u biljnim

prisustvo teskih metala i formiraju stabilne
komplekse s tim metalima, ¢ime se smanjuje
njihova toksicnost. Fitohelatini se sintetisu iz
glutationa. Enzim fitohelatin sintetaza (PCS)
se aktivira u prisustvu teskih metala kao sto
PCS Kkatalizira
dodavanje glutationa na postojeéi glutation

su kadmij i ziva (Hg).
ili ve¢ postojei fitohelatin, produZujuéi lanac
i stvarajuéi fitohelatine. Fitohelatini veZu
teSke metale putem njihovih tiolnih (-SH)

grupa, formirajuéi stabilne metal-fitohelatin
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komplekse. Cisteinske tiolne grupe (-SH) u
fitohelatinima su kljuc¢ne za vezivanje teskih
metala. Te$ki metali kao $to su Cd?*, Pb?*, i
Hg?* formiraju koordinacione veze sa tiolnim
grupama, stvaraju¢i stabilne komplekse.
Vezivanje metala za fitohelatine smanjuje
toksic¢nost metala,
da

visokih  koncentracija

reaktivnost i

biljkama prezive u
teSkih
metal-fitohelatin

omogucavajuci
uslovima
metala. Kompleksi se
transportuju do vakuola putem specificnih
transportera kao Sto su ABC transporteri.
Unutar vakuola, kompleksi ostaju stabilni,
smanjujuci toksicnost metala u citoplazmi.
Stabilnost kompleksa unutar vakuola je|~
osigurana njihovim vezanjem za organske
kiseline, sulfate i druge molekule.
Vakuolarna sekvestracija omogucava biljci
da skladisti velike koli¢ine teskih metala bez
oSteCenja vitalnih Celijskih funkcija (Tabela

4.5).

Vezivanjem teSkih metala i smanjenjem
njihovih reaktivnih svojstava, fitohelatini
smanjuju oksidativni stres i oStecenje
¢elijskih struktura. Sprecavanje interakcije
teSkih metala sa enzimima i drugim
proteinima pomazZe u odrzavanju njihove

funkcije i stabilnosti.

Metalotioneini (MTs) su cisteinom bogati
proteini koji igraju klju¢nu ulogu u
detoksifikaciji teskih metala i odrzavanju
homeostaze esencijalnih metala u biljnim
Celijama. Ovi proteini vezu teske metale

putem tiolnih (-SH) grupa cisteina, ¢ime se

smanjuje njihova toksi¢nost. Geni koji
kodiraju metalotioneine (MT geni) su
konzervirani i prisutni u razli¢itim

organizmima ukljucujuéi biljke, Zivotinje i
mikroorganizme. Ekspresija MT gena se
povecava u prisustvu teskih metala, kao i
usljed oksidativnog stresa, hormona (kao $to
je etilen) i drugih faktora stresa.
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Tabela 4.5 Primjer helatora, metala koje heliraju i vrsta biljaka kod kojih se javljaju

Helirajuci agens Helirani Metal(i)

Vrsta biljaka

Fitohelatini (PCs) Cdz?+, Pb2+, Hg2+
Metalotioneini (MTs)

Glutation (GSH) Cd2+, Pb2+, Hg?",

Fenoli Cu?+, Pb2+, Cd2+
Flavonoidi Cu?+, Fe3+, A3+
Histidin Zn2+, Cu?+
Cistein Cd?+, Hg?+

Metalotioneini su bogati cisteinom, koji ¢ini
do 30% ukupnih aminokiselina u proteinu.
Cisteinske tiolne (-SH) grupe su klju¢ne za
vezivanje teSkih metala i formiranje stabilnih
koordinacionih kompleksa. MTs odrzavaju
homeostazu esencijalnih metala kao Sto su
Zn2+ Cu2+

sekvestracija toksic¢nih teskih metala kao Sto

unutar Celije. Vezivanje i
su joni: Cd**, Pb?* i Hg?*, ¢ime se smanjuje

njihova reaktivnost i toksi¢nost.

Cisteinske tiolne grupe direktno veZu
metalne jone putem koordinacionih veza.
Metalotioneini formiraju stabilne komplekse
sa metalnim jonima, pri ¢emu jedan metalni
jon moZe biti vezan za nekoliko tiolnih grupa.
Kompleksi metal-MT se mogu transportovati
do vakuola putem specificnih vakuolarnih
transportera. Unutar vakuola, metalni joni
vezani za MTs su izolovani, smanjujuci
njihovu toksic¢nost u citoplazmi. Neki metal-
MT kompleksi

endoplazmatski retikulum ili Golgi aparat,

se mogu sekvestrirati u

gdje se dalje obraduju ili skladiste.

Aminokiseline - igraju klju¢nu wulogu u
heliranju teskih metala u biljnim celijama,
Sto doprinosi detoksifikaciji i zastiti ¢elija od
Iako
aminokiseline poput prolina i histidina nisu

toksi¢nih  efekata ovih metala.
specifi¢ni helatori kao Sto su fitohaelatini i
metalotioneini, one ipak imaju znacajnu

ulogu u vezivanju metala i smanjenju njihove

Cd2+, Cu2+’ Zl’l2+, Hg2+’
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Thlaspi caerulescens
Arabidopsis thaliana
Ceratophyllum demersum
Brassica juncea

Glycine max

Arabidopsis thaliana

Brassica napus

toksi¢nosti, a neke od njih su:

® cistein sadrzi tiolnu grupu koja moze
formirati stabilne komplekse sa teSkim
metalima poput Cd i Hg. Cisteinske tiolne
grupe
metalotioneina i fitohelatina u vezivanju i

su kljucne za funkciju

detoksifikaciji teSkih metala;

histidin ima imidazolni prsten koji moZze

koordinirati sa metalnim jonima,
omogucavajudi vezivanje metala kao Sto su
Zn i Cu. Histidinski ostaci u proteinima
mogu  stabilizovati  metalne  jone,
smanjujuci njihovu reaktivnost;

prolin, iako nije primarni helator teskih
metala, moze igrati ulogu u smanjenju
oksidativnog stresa izazvanog prisustvom
teskih metala. Prolin Stiti proteine od
denaturacije pod stresom, ukljucujuci stres

izazvan teskim metalima.

Sekundarni metaboliti - ukljucujuci fenole,

flavonoide i alkaloide, igraju znacajnu ulogu

u biljnim odgovorima na stres izazvan

teSkim metalima. Ovi metaboliti ne samo da

pomazu u direktnoj detoksifikaciji i

sekvestraciji teSkih metala ve¢ i Stite biljke
od oksidativnog stresa.

Fenoli i flavonoidi sadrze viSe hidroksilnih
grupa koje mogu formirati koordinacione

veze sa metalnim jonima. Aromatski

prstenovi u  fenolima  omogucavaju
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stabilizaciju metalnih jona putem -
elektronske interakcije. Fenoli i flavonoidi
vezu teske metale (kao Sto su Cd, Cu i Pb)
putem svojih hidroksilnih grupa, formirajuci
stabilne komplekse. Pojedini fenoli i
flavonoidi imaju razlicit afinitet za vezivanje
specificnih metala, Sto moZe doprinijeti

specifi¢noj detoksifikaciji metala.

Specifi¢ni transporteri mogu prepoznati i

transportovati fenol-metal komplekse u

vakuole, gdje su metali izolovani i
detoksifikovani. Unutar vakuole, fenol-metal
kompleksi ostaju stabilni, sprecavajuci
njihovu interakciju sa vitalnim Ccelijskim

komponentama.

Kisela sredina vakuola pomaZze u stabilizaciji
fenol-metal kompleksa, smanjuju¢i njihovu
reaktivnost i toksi¢nost. Fenoli mogu raditi
zajedno sa fitohelatinima i metalotioneinima,
pojacavaju¢i ukupnu sposobnost biljke za
vezivanje i sekvestraciju teSkih metala. Dok
fitohelatini i metalotioneini direktno vezuju
metale, fenoli mogu dodatno neutralizovati
ROS i stabilizovati metale putem helacije.

4.3.2.2 Percepcija i adaptacije biljaka

na poviSene koncentracije kadmija

Kadmij dospijeva u tlo putem industrijskog
otpada, rudarstva, spaljivanja fosilnih goriva,
te fosfatnih
kanalizacijskog  mulja

primjenom gnojiva i

u poljoprivredi.
Njegova mobilnost u tlu olakSava apsorpciju
korijenjem biljaka, ¢cime se povecava rizik od

toksic¢nosti.

Biljke detektuju Cd kroz
poremecaje u homeostazi drugih jona, poput
Zn%* i Fe?*, buduéi da Cd?* Koristi iste
transportere za ulazak u ¢elije. ZIP (ZRT/IRT
-like protein) i NRAMP (natural resistance-

prisutnost

associated macrophage protein) transporteri
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posreduju u apsorpciji kadmija. Njegov
ulazak uzrokuje povecanje reaktivnih vrsta
kisika (ROS), koje djeluju kao signalne
molekule za aktivaciju odgovora na stres.

Korijen je prvi organ koji je u kontaktu sa
poviSenim koncentracijama minerala. Kadmij
je izuzetno toksiCan za biljke jer koristi iste
transportne puteve kao esencijalni metali
poput cinka i Zeljeza. Njegova prisutnost u
tlu pokre¢e niz odbrambenih odgovora u

korijenu. Korijen se moZe boriti sa viskom

kadmija preko nekoliko  adaptivnih
strategija:
® [zluCivanje organskih kiselina -

biljke

poput kukuruza (Zea mays) i suncokreta -
(Helianthus annuus) luce limunsku i
oksalnu kiselinu iz korijena kako bi
smanjile mobilnost Cd u rizosferi. Ove
kiseline heliraju Cd, stvarajuéi komplekse

koji se ne mogu apsorbirati u korijen;

Sekvestracija u celijskim zidovima - Celijski
zidovi Kkorijenskih celija sadrze pektine
koji veZu kadmij. Ovo djeluje kao fizicka
barijera koja spre¢ava ulazak Cd u
citoplazmu, c¢ime se smanjuje njegova
toksicnost;

® Suberinizacija endoderma - korijeni biljaka

pod stresom Cd povecavaju sintezu

suberina u celijama endoderma. Ova

nepropusna barijera ograniava
transloaciju Cd prema ksilemu i njegov

transport do nadzemnih dijelova biljke.

Jednom kad Cd dospije u izdanak pokrece se
drugi niz adaptivnih strategija koje se bore
sa viSkom kadmija i njegovom toksi¢noscu:

® Sekvestracija u vakuolama - Cd se veZe za

fitohelatine i metalotioneine - proteine

bogate cisteinom - koji omogucavaju
skladistenje Cd u vakuolama. Ova
strategija osigurava da kadmij ne

interferira s metaboli¢kim procesima.
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Slika 4.10 Aktivacija antioksidativnog sistema pri toksicnim nivoima kadmija

® Redistribucija unutar listova - stariji
listovi preuzimaju Cd kako bi zastitili
rastu¢e listove i

mlade, aktivno

fotosintetski aktivna tkiva;

® Aktivacija antioksidativnih sistema - Cd
oksidativni stres, a biljke
povecavaju aktivnost SOD, CAT i APX
kako bi neutralizirale ROS (Slika 4.10).

izaziva

4.3.2.3 Adaptacije biljaka na povisene
koncentracije aluminija

Adaptacije biljaka na viSak Al3* jona u tlu
ukljucuju niz fizioloskih, biohemijskih i
bi
svoje

morfoloskih strategija kako smanjile

toksicnost i odrzale funkcije.
Toksi¢nost aluminija obi¢no se javlja u
kiselim tlima (pH ispod 5), gdje je Al3*
dominantan i vrlo toksican oblik aluminija.
Jedna od osnovnih strategija jeste izlucivanje
organskih kiselina, ukljucuju¢i malat, citrat i

oksalat, u rizosferu. Ove kiseline imaju
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kljuénu ulogu u detoksifikaciji aluminija.
Biljke ih izlucuju u rizosferu, gdje se Al3+ joni
vezu za ove Kiseline formiraju¢i netoksi¢ne
helate poput Al-citrata i Al-malata.

Ovi kompleksi su stabilni i sprecavaju
aluminij da toksi¢no djeluje na celijske
komponente poput plazma membrane ili
transportnih proteina. Organske kiseline se
sintetiSu u mitohondrijama i transportuju do
vrhova korijena, gdje dolazi do maksimalne
sekrecije u tlo. Ekspresija specificnih gena
ukljuc¢enih u sintezu i sekreciju organskih
kiselina (npr. ALMT gen za malat i MATE gen
za citrat) povecéava se u prisustvu aluminija.
Ovi

organskih

geni osiguravaju efikasnu sekreciju

kiselina i posljedicnu

detoksifikaciju aluminija u rizosferu.

Ekluzija
podrazumijeva

(iskljucivanje aluminija)

fizioloski mehanizam
smanjenja unosa aluminija u korijen. Ovo se
ostvaruje smanjenjem propusnosti plazma

membrane za Al3* i povecanjem izlucivanja



Biljne interakcije i adaptacije na promjene u mineralima u tlu

protona, Sto moze povecati lokalni pH i time
smanjiti topljivost aluminija. Kasparijeve
trake u endodermisu mogu sprecavati
translokaciju aluminija prema provodnim
tkivima, c¢ime se

ogranicava njegova

toksi¢nost u nadzemnim dijelovima biljke.

Aluminij moZe biti vezan i u Celijskim
zidovima korijena gdje se kompleksira sa
polisaharidima poput pektina, smanjujuéi
njegovu mobilnost i ulazak u citoplazmu.
Aluminij se veze za Kkarboksilne grupe
pektina, Sto smanjuje njegovu mobilnost i
sprecava ulazak u citoplazmu. Modifikacija
¢elijskih zidova moze ukljucivati povecanu
sintezu pektina sa specificnim vezujuéim
mjestima za aluminij, c¢ime se dodatno
smanjuje njegova biodostupnost. Fenolni

spojevi, poput Kkatehola, takoder mogu

helirati aluminij u rizosferi, smanjujuci

njegovu biodostupnost.

Jednom kada ude u nadzemni dio biljke Al se
moZe vezati za organske kiseline kao Sto su
citrat i malat, ¢ime se osigurava njegova
netoksicna  distribucija i  sprecavanje
interakcije s kriticnim molekulama poput
DNK ili proteina. Kompleksi Al i organskih
kiselina transportuju se u vakuole pomocu
specificnih tonoplastnih transportera. Ovo

skladiStenje je posebno vazno jer izolira

aluminij od osjetljivih organela, poput
mitohondrija i hloroplasta.

Aluminij moZe izazvati oksidativni stres
stimulacijom  proizvodnje ROS. Biljke

povecavaju sintezu antioksidativnih enzima
poput: SOD (koja neutralizira superoksidne
radikale), CAT i APX (koje uklanjaju vodikov
peroksid, H,0,). Ovi
oksidativna oStecenja lipida, proteina i DNK

enzimi sprecavaju

izazvana aluminijem.

Biljke mogu povecati sintezu toplinskih Sok

proteina (HSP), antioksidativnih enzima
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(poput katalaze i superoksid-dismutaze) i
metalotioneina koji djeluju kao zaStitni
mehanizmi za smanjenje oStecenja izazvanih

aluminijem.

Aluminij ¢esto ometa funkciju kalcija tako Sto
kompetitivno inhibira njegove transportne
puteve. Biljke detoksificiraju aluminij kroz
mehanizme  koji  ukljucuju
kalcijskih
stabilizaciju ¢elijskih membrana. Joni A3+ i
Caz+

omogucava aluminiju da oponasa kalcij u

povecanu

proizvodnju transportera i

su slicnog jonskog radijusa Sto
vezivanju za iste bioloske ciljne molekule.

Ova slicnost omogucava aluminiju daj.
zamijeni kalcij na klju¢nim veznim mjestima,
poput membranskih proteina ili pektinskih
polimera u ¢elijskim zidovima, $to narusava

homeostazu kalcija.

Toksi¢nost aluminija prema Kkalciju pocinje
na nivou korijena. Aluminij se veZe za plazma
membranu ¢elija korijena i ometa funkciju
kalcijskih kanala, smanjuju¢i ulaz Ca** jona.
Ovo uzrokuje smanjenu koncentraciju kalcija
u apoplastu i citoplazmi, Sto ometa celijsku
signalizaciju i stabilnost membrana. Takav
proces dovodi do oslabljenog rasta i
smanjene sposobnosti transporta hranjivih

tvari u nadzemne dijelove biljke.

U celijskim zidovima korijena, aluminij se

grupe
zauzimajuc¢i mjesta koja bi normalno vezala

veze za karboksilne pektina,
kalcij. Ovo rezultira rigidnos¢u celijskog zida,
fleksibilnost

korijena.

smanjujuci njegovu i

inhibiraju¢i  elongaciju Ova
rigidnost moZe dovesti do pucanja celijskih
zidova usljed mehanickog stresa i ometanja
rasta korijena. Aluminij ometa funkciju
transportnih proteina za kalcij na plazma
membrani i tonoplastu (npr. Ca**-ATPaze i
antiporteri). Ometanjem ovih transportnih

puteva, aluminij smanjuje transport kalcija iz
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korijena u nadzemne dijelove biljke, sto utice

na regulaciju metabolickih procesa u

listovima i stabljikama.

Biljke nastoje ocuvati kalcij i minimizirati
gubitak
aluminijem kroz

njegov usljed interakcije s

izlu¢ivanje organskih
kiselina koje veZu aluminij u rizosferi,

smanjuju¢i  njegovu  biodostupnost i

sprecavajué¢i njegov ulazak u Celije;
povecéanjem koncentracije kalcija u rizosferi
pomocu sekrecije Ca?*, $to moZe djelovati
kao "tampon" za aluminij; indukcijom
transportera kalcija kako bi se nadoknadila

smanjena apsorpcija.

4.3.2.4 Adaptacije biljaka na poviSene
koncentracije olova

Biljke su izloZene

koncentracijama Pb razvijaju niz adaptivnih

koje poviSenim
mehanizama za detoksifikaciju i toleranciju
na ovaj teSki metal. Olovo je izuzetno
toksi¢no za biljke jer nema poznatu biolosku
funkciju, a njegovo prisustvo remeti brojne
fizioloske i biohemijske procese.

Olovo se veze za komponente Ccelijskih
zidova, poput pektina, ¢ime se sprecava
njegov ulazak u citoplazmu. Na taj nacin
Celijski zidovi korijena sluze kao fizicka
barijera koja apsorbuje olovo. Pri poviSenim
do
zadebljanja Ccelijskih zidova S$to povecava

koncentracijama olova mozZe doci
njihov kapacitet da vezu olovo i smanjuje
njegovu mobilnost. Biljke smanjuju aktivnost
transportera na plazma membrani ¢elija
korijena, posebno onih koji prenose druge
katjone poput Ca®* ili Fe?*, koji mogu

posluZiti kao ulazne tacke za Pb?*.

Olovo koje ude u celiju biva vezano

organskim molekulama kao S§to su

fitohelatini, glutation (GSH) i organske

Ovi
komplekse s olovom, $to smanjuje njegovu

kiseline. ligandi formiraju stabilne
toksi¢nost i sprecava interakciju s vitalnim
Celijskim strukturama. Fitohelatini, bogati
tiolnim (-SH) grupama, specifi¢no vezu olovo
i omogucavaju njegovo skladiStenje u

vakuolama.

Kompleksi Pb-ligand se transportuju u
vakuole, gdje su izolovani od citoplazmatskih
i nuklearnih komponenti. Tonoplastni
transporteri, poput ATP-pumpi i proton-
antiportera, igraju kljuénu ulogu u ovom
procesu. Biljke poveéavaju unos esencijalnih
katjona poput Ca®*, Mg?* i Zn?*, koji mogu
kompetitivno inhibirati vezivanje olova za
mjesta transporta ili uloge u fizioloSkim
Na
toksi¢nost olova jer ono postaje relativno
Neke biljke

organske Kkiseline ili flavonoide u rizosferu,

procesima. taj nacin se smanjuje

manje dostupno. izlucuju
¢ime heliraju Pb?* u tlu i sprecavaju njegov
ulazak u korijen.

Simbioza sa mikroorganizmima u rizosferi
(poput mikoriza ili bakterija) moze povecati
toleranciju biljaka na olovo. Mikroorganizmi
pomazu helaciju i imobilizaciju olova u tlu.
PoviSene koncentracije olova Cesto ometaju
fotosinteticke procese. Biljke povecéavaju
sintezu antioksidanata kako bi zastitile
fotosisteme (PSI i PSII) od oksidativnih

oStecenja.

Hiperakumulatori metala, poput biljaka roda
Brassica ili Thlaspi, mogu tolerisati visoke
koncentracije olova zahvaljuju¢i specifi¢nim
mehanizmima: visoka efikasnost heliranja
olova; veca aktivnost vakuolarnog
skladiStenja i pojacano izlucivanje helirajuc¢ih

molekula u rizosferu.
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Slika 4.11 Mehanizmi detoksifikacije i odgovor biljaka na povecane kolicCine Zeljeza u tlu

4.3.2.5 Adaptacije biljaka na poviSene
koncentracije Zeljeza

Biljke koje su izloZene viSku Fe razvijaju

sloZene mehanizme tolerancije i
detoksifikacije kako bi sprijecile oksidativni
stres i o$tecenje Celijskih struktura. Zeljezo je
esencijalni mikronutrijent, ali u visokim
koncentracijama moZe biti toksi¢cno zbog
Pri detekciji

koncentracija Zeljeza u tlu biljke smanjuju

generisanja ROS-a. visokih
ekspresiju gena za transportere Zeljeza (npr.
IRT1) kako bi ogranicile njegov unos kroz
korijen. Na povrSini korijena formiraju se
Zeljezni oksidi i hidroksidi (Zeljezna placa)
koji vezuju visak Fe®* u rizosferi i smanjuju
njegovu dostupnost za unos.

Zeljezo se moZe vezati za komponente
celijskog zida, poput pektina i hemiceluloze.
Ovo smanjuje njegovu mobilnost i ulazak u
poput
Kasparijevih traka, ogranicavaju kretanje

Celije.  Apoplasticne  barijere,

Zeljeza prema provodnim tkivima.

Zeljezo se transportuje u ksilemu kao Fe3*-
citrati ili Fe3*-malati, a u floemu kao Fe?*-
nikotianamini. Aktivno se kontroliSe koli¢ina
Zeljeza koja se transportuje u nadzemne
organe, Cime se izbjegava toksi¢nost u

listovima.

Unutar celija Zeljezo mogu helirati razlicite
molekule poput fitohelatina, nikotianamina
(NA), citrata i malata. Kompleksi Fe-helator
se u vakuole za

transportuju sigurno

skladiStenje. Specificni transporteri (npr.
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VIT1) omogucavaju unos Fe®* i Fe®" u
skladisti
netoksicni kompleks. Unutar vakuola zZeljezo

vakuolu, gdje se zeljezo kao
moze formirati depozite u obliku netoksi¢nih
mineralnih Kkristala. Feritin je protein koji
skladisti Zeljezo i smanjuje njegovu slobodnu
koncentraciju u citoplazmi (Slika 4.11). Moze
vezati do 4500 atoma Zeljeza po molekuli,
¢ime efikasno sprecava oksidativni stres.
Feritin je najaktivniji u hloroplastima i
mitohondrijama, gdje je oksidativni stres
najizrazeniji.

Visak Zeljeza moze generisati ROS putem
Fentonove reakcije:

Fe?* + H,0, —» Fe3* + OH™ + OH

Usljed stvaranja ROS-a biljke pojacavaju
aktivnost antioksidativnih enzima: SOD
radikale), CAT
(razgraduje vodikov peroksid u vodu i kisik),
APX (uklanja H,0; u hloroplastima).

(neutraliSe superoksidne

4.3.2.6 Adaptacije biljaka na poviSene

koncentracije hroma

Hrom (Cr) je teski metal koji se nalazi u
prirodi u razli¢itim oksidacijskim stanjima,
od kojih su najzastupljeniji Sestovalentni
(Cr®*) i trovalentni (Cr3®*). Dok je Cr®*
relativno manje toksi¢an i stabilan, Cr®* je
visoko mobilan, toksi¢an i reaktivniji. U
biljnom okruZenju, hrom predstavlja ozbiljan
izazov zbog svoje sposobnosti da uzrokuje
stres i  narusi

oksidativni Kljucne

metabolicke procese.

Cr3* (trovalentni hrom) - stabilniji oblik,
manje mobilan i manje toksican. MozZe da se
talozi u tlu i na povrsini celijskih zidova,
smanjujuci svoju biodostupnost.

Cr6+

oksidativan, mobilan i lako prodire u celije

(Sestovalentni hrom) - visoko

putem transportera za sulfate ili fosfate.
Toksi¢niji je od Cr3* jer generise ROS. Cr®*
uzrokuje proizvodnju ROS putem Fentonove
reakcije:

Cr* + H,0, —» Cr3t+ 0, + OH™

Ovo dovodi do peroksidacije lipida,
oksidacije proteina i oSteenja DNK, te
nastali ROS povecava permeabilnost
membrane.

Kao odgovor na ROS biljke kroz
neenzimatske antioksidante poput

askorbinske kiseline i tokoferola aktiviraju
SOD (neutraliSe 027), CAT (neutraliSe H20) i
APX (uklanja perokside u hloroplastima i
mitohondrijama). Hrom ometa transport
i PSII).
Smanjuje koncentraciju hlorofila i efikasnost

elektrona u fotosistemima (PSI

fiksacije ugljen-dioksida.

Hrom se uglavnom akumulira u korijenima,
dok je translokacija u nadzemne organe
ograniCena. Vezuje se za Celijske zidove i
vakuole korijena, S$to smanjuje njegovu
mobilnost. Javlja se smanjena elongacija
korijena usljed akumulacije Cr u celijskim

zidovima.

Jedan od osnovnih mehanizama tolerancije
hroma jeste redukcija Cr* u Cr®*. Reduktaze
na plazma membrani korijena smanjuju Cr®*
do manje toksi¢nog Cr3*. Glutation (GSH) i
askorbat takode ucestvuju u redukciji. Pored
enzimatske reakcije Cr se moze redukovati
pomoc¢u organskih kiselina. Organske
kiseline iz rizosfere (npr. citrat) doprinose
transformaciji Cr®* u Cr®*. Dodatno biljke
mogu smanjiti ekspresiju transportera za
sulfate i fosfate, koji omogucéavaju ulaz Cr* u
Celiju te aktivirati transportne sisteme za

detoksifikaciju i eksport Cr iz ¢elije.

Kada dospije u celiju Cr se helira sa

glutationom, fitohelatinima i organskim
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kiselinama stvaraju¢e netoksi¢ne spojeve.
Kompleksi Cr**-ligand transportuju se u
vakuole pomoc¢u tonoplastnih transportera.
Cr se vezuje za karboksilne grupe pektina u
¢elijskim zidovima, $to ograni¢ava njegovu
Biljke koje
koristiti u

biodostupnost i mobilnost.

toleriSu Cr mogu se

fitoremedijaciji tla kontaminiranih hromom.

4.3.2.7 Adaptacije biljaka na poviSene
koncentracije nikla

Nikl je teSki metal koji je, za razliku od
mnogih drugih, esencijalan u vrlo niskim
koncentracijama za odredene biljne funkcije,
posebno u metabolizmu ureje kod biljaka.
Medutim, u viSim Kkoncentracijama, nikl
postaje toksican i ometa kljucne fizioloske i
biohemijske procese. Njegova prisutnost u
tlu Cesto je rezultat industrijskih aktivnosti,
rudarstva i zagadenja otpadom.

Nikl
vezanih

interferira sa funkcijama enzima

za Zn i Mg zamjenjujuéi te
esencijalne metale na enzimima. Blokira
ureazu, kljucni enzim za metabolizam ureje,
Sto ometa nitratni metabolizam, te smanjuje
koncentraciju hlorofila, inhibira funkciju
fotosistema II (PSII) i naruSava efikasnost
prenosa elektrona i generiSe ROS. Usljed
toksi¢nosti Ni javlja se oStecenje listova,
ukljucujuéi nekrozu, hloroze i smanjenje

povrsine lista.

Nikl se prvenstveno akumulira u korijenu,
dok je translokacija u nadzemne dijelove
ograni¢ena. Akumulacija nikla u korijenu
uzrokuje skracivanje i inhibiciju elongacije
korijena. Visoke koncentracije Ni ometaju
unos klju¢nih hranjivih tvari poput kalcija
(Ca) i kalija (K). Kod hiperakumulatora, nikl
se moZe taloziti u listovima ili epidermalnim
tkivima.

Biljke koje su razvile toleranciju na Ni imaju
moguénost heliranja Ni kroz vezanje za
glutation, fitohelatine i metalotioneine u
citoplazmi stvarajuci netoksicne komplekse.
Ni-ligand se transportuju u vakuole pomocu
tonoplastnih transportera, ¢ime se Ni izoluje
od Kljuc¢nih ¢elijskih komponenti. Citrati i
malati nikl u

heliraju citoplazmi i

omogucavaju njegovo  skladistenje ili

transport. Pored vakuole Ni se moZe vezati
poput
pektina, ¢ime se smanjuje njegova mobilnost

za komponente Ccelijskih zidova,
i toksi¢nost. Celijski zidovi djeluju kao
pasivna barijera za akumulaciju metala.
Ekspresija gena za transportere nikla, poput }
ZIP transportera, reguliSe unos i distribuciju
poput
Alyssum murale, koriste se za uklanjanje

nikla. Hiperakumulatorske vrste,
nikla iz kontaminiranih tla. Ove biljke mogu

tolerisati  visoke  koncentracije  nikla
(>10.000 pg/g suhe mase) i akumulirati ga u

svojim tkivima.

Remedijacija tla zagadenog teSkim metalima
postala je klju¢ni ekoloski i poljoprivredni
Stetnih  efekata  ovih
zagadivaCa na zdravlje ljudi, biljaka i
ekosistema. TeSki metali, poput kadmija,

prioritet  zbog

olova, nikla i hroma, mogu ostati u tlu

decenijama, akumulirajuci se u
prehrambenom lancu i  ugrozavajudi
biodiverzitet. Tradicionalne metode

remedijacije, poput hemijskih tretmana ili
fizickog uklanjanja zagadenog tla, Cesto su
skupe i destruktivne za ekosistem. Nasuprot
tome, fitoremedijacija - koriste¢i biljke za
uklanjanje, stabilizaciju ili detoksifikaciju
metala iz tla - nudi odrzivo, ekonomicno i
ekoloski prihvatljivo rjesenje.

Hiperakumulatorske biljke, poput Alyssum
murale za nikl i Brassica juncea za kadmij i
olovo, apsorbuju metale kroz Kkorijenje,

skladiste ih u nadzemnim dijelovima i
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omogucavaju njihovo uklanjanje kroz Zetvu.
Osim uklanjanja, biljke se mogu koristiti za
stabilizaciju metala u tlu smanjenjem njihove
biodostupnosti, Sto minimizira rizik od
daljnje kontaminacije.

Kombinacija fitoremedijacije s bioloSkim

poput
spojeva,

aditivima, mikroorganizama il
dodatno

efikasnost ovog pristupa, ¢ineéi ga kljucnom

helirajuéih povecéava

strategijom za obnovu zagadenog tla.

4.3.3 Fitoremedijacija

Fitoremedijacija je proces kojim biljke
uklanjaju, stabilizuju ili smanjuju zagadivace,
ukljucujudi teSke metale, iz tla, vode i zraka.
se koristi

Ova tehnologija zbog svoje

ekoloske prihvatljivosti i odrzivosti, a

mehanizmi su klasifikovani na osnovu
razlic¢itih procesa koji ukljucuju apsorpciju,

transformaciju ili stabilizaciju zagadivaca.

Fitostabilizacija je proces kojim biljke
stabiliziraju teSke metale u tlu ili ih vezuju u
rizosferi, c¢ime se

smanjuje  njihova

mobilnost, bioraspoloZivost i toksi¢nost
(Slika 4.12). Ovaj mehanizam ne uklanja
metale iz tla, ve¢ ih stabilizira, sprecavajuci
njihovu migraciju u podzemne vode ili biljnu
biomateriju. Celijski zidovi korijenskih ¢elija
bogati su polisaharidima i pektinima koji
veZu pozitivno naelektrisane metalne jone
poput kadmija i olova. Organske Kkiseline,
poput citratne, oksalne i malatne, koje luce
korijeni, heliraju metale i smanjuju njihovu
mobilnost. Nadalje biljni enzimi, zajedno s
mikroorganizmima u rizosferi, mogu
promijeniti oksidaciono stanje metala (npr.
od Fe?* u Fe?"), ¢ime se smanjuje njihova

topljivost i bioraspolozivost.

Fitostabilizacijom metala se sprecava

migracija teSkih metala u podzemne vode, te

je ova metoda pogodna za jako zagadena tla
gdje bi druge metode bile neefikasne. Glavno
ograniCenje ove metode je da ne uklanja
metale iz tla, ve¢ ih stabilizira. Potreban je
kontinuirani monitoring kako bi se osigurala
stabilnost metala u tlu. Fitostabilizacija je
posebno Kkorisna za podru¢ja s visokim
koncentracijama metala, jer osigurava
zastitu zivotne sredine bez potrebe za

uklanjanjem biljaka ili kontaminiranog tla.

Fitoekstrakcija je kojim biljke

apsorbiraju teske metale iz tla kroz korijenje

proces

i translociraju ih u nadzemne dijelove, poput
listova i stabala, gdje se akumuliraju (Slika
4.12). Ovaj mehanizam omogucava fizicko
uklanjanje metala iz tla prikupljanjem
biomase biljaka bogate metalima. Apsorpcija
metala ide preko korijena putem korijenskih
transportera specifi¢nih za metale, poput ZIP
i NRAMP proteina. Metali se transportuju iz
korijena u nadzemne dijelove biljke putem
ksilema, vezani za organske kiseline poput
citrata, malata i histidina. SkladiSte se u
vakuolama nadzemnih dijelova biljke uz
pomoc¢ fitohelatina i metalotioneina, ¢ime se
smanjuje njihova toksicnost. Biljke poput
Thlaspi caerulescens, Brassica juncea i Pteris
vittata mogu akumulirati velike koli¢ine
metala/metaloida poput cinka, kadmija,
nikla i arsena. Brzorastuce biljke s velikom
biomasom, poput vrbe (Salix spp.) i topole
(Populus spp.),
fitoekstrakciju.

Cesto se Kkoriste za

Prednost ove metode lezi u tome Sto moze
efikasno ukloniti metale iz tla, te nadzemni
dijelovi se mogu reciklirati za dobivanje
(fitorudarstvo). Ekoloski je
prihvatljiva i odrziva metoda za ciScenje tla.

metala

Glavni nedostatak lezi u sporosti metode
zbog ogranicenog rasta biljaka, te zavisi od
bioraspoloZivosti metala u tlu i biljke.
Fitoekstrakcija predstavlja odrzivu strategiju
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:-".Fitovolatizacija

Dimetil selenid

: ﬁ* Metilirani As

Fitostabilizacija

Rizofiksacija i rizofiltracija

Slika 4.12 Pregled razlicitih mehanizama fitoremedijacije

za uklanjanje metala iz tla, ali zahtijeva

pravilnu selekciju biljaka i dugorocno
planiranje kako bi se maksimizirala njena

efikasnost.

Fitovolatizacija podrazumijeva eliminaciju
metala iz tla kroz usvajanje od strane biljke
te otpustanje istih u atmosferu volatizacijom
(Slika  4.12).
metabolizam

(otparavanjem) Enzimi

ukljuceni u sumpora
transformiraju anorganski selen (Se) u
dimetil selenid (DMS), koji je manje toksican

i otparljiv (volatilan, hlapljiv).

Arsen se moze transformisati u metilovane
spojeve koji se lako otparavaju. Gasoviti
spojevi poput dimetil selenida ((CHs)2Se) ili
elementalne Zive oslobadaju se iz listova

biljke u atmosferu. Ova metoda je jako
pogodna za uklanjanje metala iz vode te
moze smanjiti koncentraciju metala bez
fizickog uklanjanja biljaka, a moze se koristiti
za remedijaciju specificnih metala i
metaloida. Glavno ogranicenje jeste upravo
to Sto se mogu eliminisati samo hlapljivi
spojevi te predstavlja potencijalno rizik za
zagadenje zraka ako se ne kontroliSe emisija

gasova.

Fitovolatizacija je inovativna metoda za
remedijaciju tla i vode, posebno pogodna za
zagadenje metalima poput selena, arsena i
zive. Medutim, njena primjena zahtijeva
precizno planiranje kako bi se osigurala
sigurnost i efikasnost procesa.
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Sazetak - biljne interakcije sa mineralima u tlu

Biljke uspostavljaju kompleksne interakcije s mineralima u tlu putem korijenskih sistema,
osiguravaju¢i unos esencijalnih hranljivih tvari potrebnih za rast i razvoj. Apsorpcija
minerala odvija se putem pasivnih i aktivnih mehanizama. Pasivna apsorpcija koristi
koncentracijski gradijent za kretanje jona kroz celijske membrane, dok aktivni transport
zahtijeva energiju u obliku ATP-a za premjesStanje jona protiv koncentracionog gradijenta.
Protonske pumpe, simport i antiport mehanizmi omogucavaju selektivnu apsorpciju jona
poput nitrata, kalija i kalcija. Efikasnost ovih procesa zavisi od faktora poput pH tla,
temperature, vlaznosti i fizioloskog stanja biljke.

Makroelementi (N, P, K, Ca, Mg, S) su potrebni u ve¢im koli¢cinama i klju¢ni su za osnovne
procese kao Sto su fotosinteza i sinteza proteina. Mikroelementi (Fe, Mn, Zn, Cu, B, Mo, Cl) su
potrebni u tragovima, ali imaju esencijalne uloge u enzimskim reakcijama i fizioloSkim
procesima. Nedostatak bilo kojeg elementa moZe uzrokovati specificne simptome, poput
hloroze, smanjenog rasta ili deformacija listova.

Biljke se prilagodavaju nedostatku minerala poveéanjem apsorpcije kroz specificne
transportere, luenjem organskih kiselina koje rastvaraju vezane hranjive tvari u tlu, te
simbiozom s mikoriznim gljivama. Ovi mehanizmi omogucavaju bolji pristup fosforu, azotu i
drugim esencijalnim elementima. Pri viskovima ili toksi¢nosti minerala, biljke koriste
mehanizme detoksifikacije, ukljuc¢ujuéi sekvestraciju metala u vakuolama pomocu helatora
poput fitohelatina i metalotioneina. Aktivacija antioksidativnih sistema smanjuje oksidativni
stres izazvan ROS-om, dok organski helatori poput citrata i malata pomazu u neutralisanju
viska metala.

Kod viska zeljeza, biljke smanjuju unos putem regulacije transportera poput IRT1 i skladiste
Zeljezo u vakuolama uz pomoc¢ feritina, ¢cime se smanjuje njegova mobilnost i reaktivnost.
Visak kadmija se neutralizuje vezivanjem za fitohelatine i metalotioneine, koji formiraju
stabilne komplekse i omogucavaju njihov transport u vakuole. Slican mehanizam Kkoriste
biljke za Ni i Pb, pri ¢emu se ovi metali ¢esto vezuju za organske kiseline poput citrata i
malata, koje olaksavaju njihovo skladistenje ili sekvestraciju u celijskim zidovima. Toksi¢ni
aluminij (Al) u kiselim tlima se detoksifikuje lucenjem organskih kiselina, poput malata i
citrata, u rizosferu, ¢ime se formiraju netoksi¢ni kompleksi aluminija.

Za rjeSavanje problema zagadenja tla teSkim metalima, biljke Kkoriste fitoremedijaciju.
Fitoekstrakcija ukljucuje akumulaciju metala u nadzemnim dijelovima biljke, koji se kasnije
uklanjaju zZetvom. Fitostabilizacija stabilizuje metale u tlu, smanjujuci njihovu mobilnost, dok
fitovolatizacija pretvara metale u volatilne spojeve Kkoji se oslobadaju u atmosferu.
Hiperakumulatorske vrste, poput Thlaspi caerulescens i Alyssum murale, imaju klju¢nu ulogu
u ovim procesima jer mogu tolerisati i akumulirati visoke koncentracije metala. Biljne
interakcije i adaptacije na mineralne promjene klju¢ne su za odrzivu poljoprivredu i ocuvanje
ekosistema. Razumijevanje ovih procesa omogucava razvoj strategija za povecanje
otpornosti usjeva na stres i ekoloSku obnovu zagadenih tla, Sto je posebno vazno u svjetlu
globalnih klimatskih promjena.
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BILJNE INTERAKCIJE I ADAPTACIJE
NA MEHANICKE PODRAZAJE

Biljke su nepokretni organizmi koji tokom
evolucije razvijaju sofisticirane mehanizme
raznovrsne
Ovi

stimulusi mogu biti prirodni, poput vjetra,

percepcije i odgovora na

mehanicke stimuluse iz sredine.
kiSe i gravitacije ili rezultat interakcije s
dodir

predatora, insekata ili ¢ak drugih biljaka.

drugim organizmima, ukljucujuéi
Mehanicke stimulacije ukljucuju fizicke sile
poput pritiska, dodira, savijanja, vibracija i

zvuka te predstavljaju informacije za
prilagodavanje biljnog rasta, razvoja i
odgovora na stres, osiguravajuci
prezivljavanje i reprodukciju u promjenjivim
uslovima.

Biljke su osjetljive na Sirok spektar

mehanickih stimulusa koji poticu iz sredine
ili unutar same biljke kao $to su:
® Dodir i

tigmonastije) - biljke prepoznaju direktan

pritisak  (tigmotropizam i
kontakt ili pritisak koji dolazi od susjednih
biljaka, predatora, insekata, Zivotinja ili
fizickih objekata;

® Vibracije i zvuk - biljke detektuju niske
frekvencije zvuka (npr. 100-300 Hz) i
vibracije koje se Sire kroz tlo ili zrak;

® (ravitacija (gravitropizam) - detekcija
gravitacione sile koja djeluje na celijska
tkiva;

® Mehanicka napetost i  deformacija

(tigmomorfogeneza) - detekcija promjena

u napetosti Celijskog zida ili deformacije

membrana npr. promjene u strukturi

stabljika usljed djelovanja vjetra, teZine

kiSe ili snijega.

Mehanoreceptori su specijalizirani proteini
ili molekularne strukture u biljkama koje
detektuju mehanicke podrazaje i pretvaraju
ih u biohemijske signale. Ova sposobnost
percepcije je klju¢na za adaptaciju biljaka na
abioticke i bioticke faktore, omogucavajuci
im prezivljavanje i optimalan razvoj. Prema
strukturi mozZemo ih Kklasifikovati na:
mehanosenzitivne jonske kanale, receptore
kanale aktivirane

slicne kinazama i

rastezanjem (Stretch-Activated Channels).

Mehanosenzitivni jonski kanali (MS kanali)
su proteinski kompleksi smjesteni u plazma
membrani
detektuju fizicke
pritiska i

ili membranama organela te

poput
Otvaraju se ili

sile napetosti,
deformacija.
zatvaraju kao odgovor na promjene u
omogucavajuci

membranskoj napetosti,

prolaz jona i drugih molekula.

Obuhvataju tri glavna tipa mehanoreceptora:

® MSL (Mechanosensitive Channel of Small
Conductance): prisutan u plastidima i
plazma membrani. Detektuje osmotski
pritisak i pomaze u regulaciji volumena
Vazan za

celija. zastitu biljaka od

osmotskog Soka;
e MCA  (Midl-Complementing Activity):
ukljuen u percepciju naprezanja u
Celijskom zidu. Pomaze u regulaciji
kalcijskih  fluksa

stimulacija;

tokom mehanickih

® Piezo proteini: ovi kanali omogucavaju
percepciju direktnog dodira i pritiska.
Brzo reaguju na promjene u membranskoj
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napetosti, pokrecuci lokalne odgovore na
mehanicki stres.

Receptori slicni kinazama (Receptor-Like
Kinases, RLK) su membranski proteini koji
prepoznaju promjene u Celijskom zidu ili
vancéelijskoj matrici. Ovi proteini prenose
signale u unutra$njost (Celije putem
fosforilacije, aktiviraju¢i signalne kaskade.
Obuhvataju tri tipa, do sad identifikovanih,

RLK sa mehanoreceptorskom funkcijom:
e FERONIA (FER):

integriteta Celijskog zida i odgovor na

vazan za ocuvanje
mehanicke stresove. Detektuje promjene
u pektinskim komponentama Celijskog
zida. ReguliSe balans izmedu rasta i stresa,
tokom

posebno interakcija S

mikroorganizmima;

o WAK (Wall-Associated Kinase): vezan za
Celijski zid i osjetljiv na promjene u
njegovoj strukturi. Detektuje pektine koji
su oslobodeni tokom mehanickog stresa ili
oStecenja tkiva;

® CrRLK1L (Catharanthus roseus RLKI-
Like): klju€an za regulaciju Celijskog rasta i
odgovore na mehanicke sile u mladim
biljnim tkivima.

Kanali aktivirani rastezanjem (Stretch-

Activated Channels - SACs) - SAC kanali su

proteinski kanali koji detektuju promjene u

napetosti membrana. Aktiviraju se kada

membrana dozivi fizicko istezanje ili

deformaciju. Otvaraju se brzo kao odgovor

na mehanicke sile. Omogucavaju protok K-,

Cl” i Ca** jona, koji djeluju kao signalne

molekule. Ukljuceni su u signalizaciju tokom

kavitacije u ksilemu i regulaciju osmotskog
balansa. Pomazu u adaptaciji biljaka na
promjene volumena Celija usljed osmotskog

stresa ili mehanickog oStecéenja.

Mehanicka interakcija sa citoskeletom -
Citoskelet biljke, koji se sastoji od aktinskih

Biljne interakcije i adaptacije na mehanicke podraZaje

filamenata i mikrotubula, povezan je s
mehanoreceptorima sto omogucava

detekciju promjena u Ccelijskom zidu i

membrani. Te strukture imaju znacajne

uloge:

® Aktinski filamenti: prenose mehanicke
informacije iz  Celijskog zida ka

unutrasnjosti Celije. Sudjeluju u regulaciji
Celijskog oblika i kretanja organela;

® Mikrotubule:  reorganiziraju se kao
odgovor na mehanicke stimuluse, poput
gravitacije ili pritiska. Vazni za polarni

rast Celija.

Omogucéavaju signalizaciju povezanu s
rastom, gravitropizmom i adaptacijom na

mehanicke stresove.

5.1 Adaptacija biljaka na
dodir

Dodir ili mehanicki stres izazvan kontaktom,
izaziva specificne odgovore kod biljaka,
ukljuCujuéi promjene u rastu, razvoju i
metabolizmu. Percepcija dodira ukljucuje
detekciju mehanickih promjena putem
mehanoreceptora, signalnu transdukciju i
aktivaciju

odgovarajucih adaptivnih

mehanizama.

dodira

fizickih promjena u

Percepcija zapocinje detekcijom

Celijskom zidu i
membranama putem mehanoreceptora.
Mehanosenzitivni kanali igraju klju¢nu ulogu
u ovom procesu. SmjeSteni u plazma
membrani, ovi kanali reaguju na mehanicki
stres poput pritiska ili deformacija izazvanih
kontaktom. Otvaranjem kanala, omogucava
se ulaz Ca®* i drugih jona u ¢eliju, $to pokrece
signalne kaskade. Na primjer, MCA (Mid1-
detektuju

naprezanje u Celijskom =zidu, dok MSL

Complementing Activity) Kkanali
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Small
osmotski

(Mechanosensitive ~ Channel  of

Conductance) kanali regulisu
pritisak i reaguju na mehanicke sile u

plastidima i membranama.

Pored MS kanala, receptori sli¢ni kinazama
(Receptor-Like Kinases - RLK), poput
FERONIN-a (FER), imaju klju¢nu ulogu u
percepciji dodira. FER detektuje promjene u
integritetu éelijskog zida izazvane fizickim
kontaktom. Ove promjene aktiviraju signalne
puteve koji ukljucuju kalcij kao sekundarni
glasnik, zajedno s reaktivnim vrstama kisika
(ROS), koje djeluju kao signalne molekule.
Takoder, deformacija Celijskog zida usljed
dodira oslobada pektine i hemicelulozu, Sto
dodatno doprinosi signalizaciji unutar Celije.

Citoskelet, sacinjen od aktinskih filamenata i
mikrotubula, kljucan je za percepciju dodira
jer prenosi mehanicke informacije iz
¢elijskog zida u unutrasnjost ¢elije. Promjene
u organizaciji citoskeleta omoguéavaju Celiji
da prilagodi svoj oblik i funkciju u skladu sa
stimulusom. Signalni putevi koji slijede
nakon percepcije dodira ukljucuju brzo
povecanje koncentracije intracelularnog
kalcija, koji djeluje kao okida¢ za niz
biohemijskih i
primjer, biljke poput vinove loze (Vitis

fizioloSkih odgovora. Na

vinifera) savijaju svoje izdanke prema

potpornim strukturama, Sto omogucava

efikasnije penjanje.

Dodir, takoder, moze izazvati dramati¢ne

odgovore, poput zatvaranja listova kod
osjetljive mimoze (Mimosa pudica), gdje se
promjena deSava u

turgora  Celija

milisekundama.

Dodir
etilena, hormona koji smanjuje elongacijski

stimuliSe povecanu proizvodnju

rast i promoviSe zadebljanje stabljike. Etilen
smanjuje rast biljke po duZini i povecava rast
u Sirinu,

Sto biljku ¢ini stabilnijom i

otpornijom na mehanicke stresove poput
vjetra. Dodir moze izazvati redistribuciju
auksina, posebno indol-3-sircetne Kkiseline
(IAA), Sto utice na diferencijaciju i rast celija.
PomazZe u rasta

regulaciji korijena i

nadzemnih dijelova biljke. Dodir moZze

povecati nivo  jasmonata, hormona
uklju¢enog u odgovor na stres i oStecenje
tkiva. Jasmonati promovisu sintezu proteina

i metabolita koji pomaZzu u zastiti biljke.

Biljke koje su izloZzene dodiru, narocito
repetitivnom dodiru (biljke pored staza i sl.)
imaju promjene u svojoj morfologiji. Biljke
izlozene dodiru cesto pokazuju smanjen
elongacijski rast stabljike. Ova adaptacija
pomaZe u smanjenju rizika od oStecenja
fizickih
stabilnost biljke. Dodir stimuliSe zadebljanje

usljed stresova i poboljsava
stabljike, Cinedi biljku robusnijom. Povecava
otpornost biljke na mehanicke stresove kao
Sto su vjetar i teZina plodova. Dodir moZe
uzrokovati razvoj manjih i debljih listova Sto
povecava otpornost na oSteéenja i smanjuje
transpiraciju, Sto je Kkorisno u stresnim
Dodir

razgranatost korijenovog sistema ¢ime se

uslovima. moze stimulisati
povecava stabilnost biljke i njena sposobnost

za upijanje vode i hranljivih tvari.

Pored morfoloskih promjena biljke pokazuju
i promjene u sintezi razli¢itih molekula.
Dodir povecava sintezu tanina, lignina i
fenolnih spojeva koji povecavaju cvrstocu
tkiva i pruzZaju hemijsku zaStitu protiv
herbivora i patogena. U pogledu molekularne
osnove utvrdeno je da dodir aktivira gene
koji kodiraju proteine ukljuc¢ene u strukturne
promjene Celija, kao Sto su aktin i
Ovi
stabilizaciji ¢elijske strukture i omoguéavaju

mikrotubuli. proteini pomaZzu u

prilagodavanje mehanickom stresu.
Percepcija dodira zasniva se na promjeni

akcionog potencijala te aktiviranju MAPK
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kinaznih kaskada i promjenama u ekspresiji
gena koji su odgovorni na promjene unutar
same biljke koje nastaju kao rezultat dodira.

Biljke pokazuju razli¢ite vidove odgovora na
dodir,
biohemijske i morfoloSke promjene. Ovi

koji obuhvataju fizioloske,

odgovori su prilagodeni specificnoj vrsti

dodira i Cesto imaju adaptivhu ulogu u

biljnim interakcijama sa sredinom i drugim

organizmima. Glavni vidovi odgovora na

dodir ukljucuju:

® Tigmotropizam - usmjereni rast biljaka
kao odgovor na dodir ili kontakt s
¢vrstom povrsinom;

e Tigmonastije - brzi pokreti biljaka kao
odgovor na dodir, nezavisno od smjera
stimulansa;

® Tigmomorfogeneza - promjene u rastu i
biljke
ponovljeni dodir ili mehanicki stres.

morfologiji kao odgovor na

Tigmotropizam je usmjereni rast biljaka
kao odgovor na dodir ili fizicki kontakt s
¢vrstom povrsinom (Slika 5.1). Ovaj fenomen
omogucava biljkama da se prilagode svom
fizickom okruzenju i optimiziraju rast prema
potpornim  strukturama ili  izbjegnu
prepreke. Tigmotropizam je posebno izrazen
kod biljaka penjacica i biljaka koje koriste
potpore za rast, poput vinove loze (Vitis
vinifera) i graska (Pisum sativum).

Percepcija dodira kroz tigmotropizam
pocinje sa kontaktom biljke sa c¢vrstom
podlogom $to izaziva deformaciju celijskog
zida. Ova

deformacija  detektuje se

specijaliziranim strukturama u plazma
membrani, ukljuujuéi mehanosenzitivne
kanale (MCA i MSL). MS kanali se otvaraju
kao odgovor na pritisak ili napetost u
¢elijskom zidu, omogucavajuéi ulaz Ca®* i
drugih jona u c¢eliju. Pored MS signala

reaguju i RLK tacnije FER koji detektuje

Biljne interakcije i adaptacije na mehanicke podraZaje

promjene u integritetu celijskog zida. Ovaj

receptor prenosi informacije o dodiru
aktiviranjem signalnih puteva vezanih za Ca i
ROS. Nadalje se deformacija Celijskog zida
prenosi na citoskeletne elemente, poput
aktinskih filamenata i mikrotubula, koji
igraju kljuénu ulogu u percepciji i prenosu

signala dodira.

Ulaz kalcija u celiju djeluje kao sekundarni
kaskade.
pokrece

glasnik, aktiviraju¢i signalne

CaZ+

reorganizaciju citoskeleta i

Povecana koncentracija
promjene u
¢elijskom rastu. Indukcija stvaranja ROS-a
usljed dodira, takoder, djeluje kao signal za
adaptaciju biljke na dodir. Neravnomjerna
distribucija auksina na razli¢itim stranama
izbojka uzrokuje elongaciju celija na strani
suprotnoj od kontakta, Sto vodi ka savijanju
prema potpori. Etilen se takoder proizvodi
kao odgovor na mehanicki stres i moZze
modulisati rast biljke.

Slika 5.1 Tigmotropizam vitice (Vicia sp.) i

stabljike (Ipomea sp.)
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Kao posljedica aktiviranih mehanizama pri
kontaktu sa C¢vrstom podlogom dolazi do
neravnomjerne elongacije celije, pri cemu se
od dodira
produzuju brze, Sto uzrokuje savijanje biljke

¢elije na strani suprotnoj
prema povrsini. Kod biljaka penjacica, poput
graSka (Pisum sativum), vitice se formiraju
kako bi se

stabilizirajuci

omotale oko potpore,
biljku. biljaka,

takoder, koristi tigmotropizam za navigaciju

Korijenje

kroz tlo. Korijeni izbjegavaju ¢vrste objekte i
preusmjeravaju rast prema podrucjima

manjeg otpora.

Tigmonastije predstavljaju brze,
neselektivne pokrete biljnih organa kao
odgovor na dodir ili mehanicki stimulus. Za
razliku od tigmotropizma, koji je usmjereni
biljaka

tigmonastije su rezultat promjena u turgoru

rast prema izvoru stimulusa,
¢elija i nezavisne su od smjera stimulusa. Ovi
pokreti omoguéavaju biljkama da se brzo
prilagode, zastite ili iskoriste prilike u svom
okruZenju. Biljke detektuju dodir putem
mehanoreceptora smjeStenih u celijskim
zidovima i membranama (MCA kanali, FER

RLK te tenzija Celijskog zida).

Dodir pokrece slozene signalne puteve koji
vode do brzih fizioloSkih i
Mehanicka
kalcijske kanale, povecavajuéi koncentraciju
Ca** do skoka u

njegovoj Kalcij

mehanickih
promjena. stimulacija otvara
u citosolu Sto dovodi
koncentraciji. aktivira
proteine poput kalmodulina, koji prenose
signale i pokrecu fizioloske promjene. ROS
djeluju kao sekundarni signali, moduliraju¢i
transkripciju gena i aktivnost enzima.
Povecava se produkcija etilena nakon dodira,
Sto modulira brzinu i intenzitet odgovora.
Auksin pomaze u regulaciji dugorocnijih

adaptacija nakon pocetnog odgovora.

Dodir izaziva brzu promjenu turgora u
specijaliziranim ¢elijama, poput pulvinarnog

tkiva, $to rezultira pokretom. Joni K*, CI™ i
vode prelaze iz Celija pod uticajem signala
pri cemu Celije gube ili sticu turgor,
uzrokujudi savijanje ili zatvaranje organa. Na
primjer, kod vrste Mimosa pudica dodir
pokreée  brzu depolarizaciju  éelijske
membrane, uzrokujuéi izlazak K* i vode iz
pulvinarnog tkiva. Rezultat je zatvaranje
listova u manje od jedne sekunde (Slika 5.2).
Kod vrste Dionaea muscipula (venerina
muholovka) dodir aktivira mehanosenzitivne
receptore u Cekinjama na unutrasnjoj strani
ROS-a
uzrokuje brzo zatvaranje zamke unutar 100-

300 ms.

zamke. Signalizacija putem Ca i

Brzi odgovori omogucavaju biljkama
adaptaciju na prolazne fizicke stimuluse,
poput kise ili dodira drugih organizama.
Zatvaranje listova ili savijanje smanjuje
moguénost oStecenja od herbivora. Kod
biljaka

omogucavaju brzo hvatanje plijena.

mesoZderKki, tigmonastije

Mimosa pudica, poznata kao osjetljiva
mimoza, pokazuje fascinantnu sposobnost
brzog zatvaranja listova kao odgovor na
dodir.

tigmonastije i odrazava sloZzene mehanizme

Ovaj brzi pokret je primjer

percepcije, signalizacije i fizioloSkog

odgovora na  mehanicke  stimuluse.
Zatvaranje listova kod mimoze je evolutivna
adaptacija koja omogucava biljci da se zastiti
od predatora, minimizira fizicka ostecenja i

prilagodi stresnim uslovima sredine.

Proces zapocinje percepcijom dodira putem

MS receptora smjeStenih u éelijskim
zidovima i membranama listova i stabljika.
Ovi

¢elijskog

proteini se aktiviraju deformacijom

zida  uzrokovanom fizickim
kontaktom. Otvaranjem kanala omogucéava
se ulaz Ca®* jona u celije, $to pokrece niz
signalnih kaskada. Pored MS kanala, RLK,

poput FER, detektuju promjene u strukturi
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Pulvinus lista
Celije ekstenzori

L]

Pulvinus lista
Celije fleksori

Turgor éelija ekstenzora opada
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Pulvinus lista
Celije ekstenzori

i

Pulvinus lista
Celije fleksori

-
ar
1,0

Turgor éelija fleksora raste

Slika 5.2 Prikaz tigmonastickog pokreta lista mimoze

~|celijskog  zida i povezuju mehanicke

stimuluse s unutrasnjim signalima Celije.

Nakon percepcije dodira, aktivira se sloZeni
signalni sistem koji ukljucuje -elektricne,
kalcijske i hormonalne signale. Dodir izaziva
generaciju akcionog potencijala, elektricnog
kroz biljku.
plazma membrane prenosi

impulsa koji se brzo Siri
Depolarizacija
signal prema specijaliziranim celijama u

pulvinarnom tkivu - zadebljanju na

peteljkama listova koje reguliSe njihov
pokret. Ulazak kalcija u ove celije dodatno
pojacava signal, dok proizvodnja ROS-a i
fitohormona, poput etilena i ABA, modulise

intenzitet odgovora.

Kljucna fizioloska promjena koja omoguéava
zatvaranje listova je gubitak turgora u
¢elijama pulvinarnog tkiva. Kao odgovor na
signal, K* i Cl” joni izlaze iz ¢elija kroz jonske
kanale, povlace¢i za sobom vodu zbog
osmotskog gradijenta. Gubitak vode uzrokuje
smanjenje turgora u ¢elijama na donjoj strani
pulvina, dok ¢elije na suprotnoj strani ostaju
turgidne. Ova asimetrija u turgoru uzrokuje
savijanje peteljke i zatvaranje listova u manje

od jedne sekunde. Nakon $to opasnost prode,
¢elije postupno obnavljaju turgor, vracajuci
listove u prvobitni poloZzaj.

5.2 Adaptacija biljaka na
vjetar

Kopnene biljke su se prilagodile za

prezivljavanje u razli¢itim  vjetrovitim

klimatskim uslovima, a to ukljucuje
promjene u hemijskom sastavu, fizickoj
strukturi i morfologiji na svim razinama od
¢elije do cijele biljke. Gotovo sve kopnene
biljke moraju uskladiti pet klju¢nih funkcija:
fotosintezu, transport vode, rast,
razmnozavanje i mehanicku stabilnost. Ova
stabilnost im omogucéava da izdrze staticke
sile i dinamicka opterecenja tokom cijelog
zivotnog vijeka. Jedan od glavnih izvora
mehanickog opterecenja biljaka je vjetar, koji
zauzvrat ima veliki uticaj na rast,
morfologiju, fiziologiju i ekologiju biljaka.
Pod

preorijentisati, rekonfigurirati svoje krosnje

jakim vjetrovima biljke se mogu

ili odbaciti iglice, listove i grane kako bi

112



Biljne interakcije i adaptacije na mehanicke podraZaje

smanjile otpor. Zitarice i drugi usjevi ¢esto se
mogu oporaviti nakon oStefenja vjetrom,
ako postoji dovoljan pristup vodi i hranjivim
tvarima.

Vjetar takoder moZe uzrokovati kidanje
listova kod mnogih vrsta, Sto moZe dovesti
do privremenog povecéanja gubitka vode, a
osim toga savijanje listova kod trava moze
kutikulu i
gubitka vode, pa ¢ak i venuéa i smrti. Steta od

oStetiti dovesti do ozbiljnog
vjetra moZze imati veliki ekonomski uticaj na
usjeve, Sume i gradsko drvece. Vjetar je,
takoder, veliki problem u mnogim biljnim
ekosistemima i moze igrati klju¢nu ulogu u
biljaka i
sukcesije. lako se odgovori biljaka na vjetar

regeneraciji promjeni stadija
proucavaju viSe od dvije decenije, njihovi
temeljni mehanizmi su jo$ uvijek slabo
shvaceni. To je zato S$to su sami odgovori
biljaka na mehanicko kretanje komplikovani
i takoder zato Sto vjetar ne povlaci samo
mehanicke ucinke, ve¢ i promjene u izmjeni
plinova i toplote u listovima. IzloZenost
vjetru jako varira s vremenom i geografskim
prostorom, ovisno o meteorologiji i lokalnoj
topografiji i ovisi o tome raste li biljka

izolirano ili unutar krosnje.

Odavno je poznato da se rast biljaka, razvoj i

rezultirajuéa raspodjela asimilata
prilagodava kao odgovor na optereéenje
vjetrom. To ima duboke posljedice na oblik i
veli¢inu stabljika, grana i korijena kao i na
biomehanicka svojstva njihovih
konstitutivnih tkiva. IzloZene biljke obi¢no su
manje i kompaktnije s ve¢im radijalnim
rastom od zaSti¢enih biljaka. Biljke izloZene
jakim vjetrovima, takoder, mogu razviti
smanjeni broj manjih listova koji se drZe na
tanjim i

fleksibilnijim peteljkama. Ovaj

odgovor naziva se tigmomorfogeneza.

Tigmomorfogeneza je adaptivni odgovor
biljaka na ponavljani mehanicki stres, poput
dodira, vjetra, kise ili fizickih prepreka. Za
razliku od tigmotropizma i tigmonastija,
tigmomorfogeneza ne ukljuCuje usmjerene
pokrete, ve¢ dugorofne promjene u rastu i
razvoju biljaka. Ove promjene omogucavaju
biljkama da se prilagode fizickim izazovima
vecu stabilnost i

sredine, osiguravajuci

otpornost.

Biljke detektuju mehanicke stimuluse putem
specijaliziranih receptora i molekularnih
mehanizama kao Sto su MS kanali (MCA i
MSL) smjeSteni u plazma membrani koji se
otvaraju kao odgovor na napetost izazvanu
mehanickim silama, omogucéavajuéi ulaz Ca?*
u citoplazmu. FER RLK detektuje promjene u
zida izazvane

integritetu celijskog

mehanickim stresom, te povezuju
deformaciju cCelijskog zida s unutrasnjom
signalizacijom u Celiji.

stresa  aktivira

Percepcija mehanickog

sloZene signalne puteve koji vode do
promjena u rastu i razvoju. Ulaz Ca®* u celije
djeluje kao kljutni signal za aktivaciju

molekularnih odgovora.

Kalcij se veZe za proteine poput kalmodulina,
Sto pokrece promjene u ¢elijskoj signalizaciji.
Mehanicki stres povecava proizvodnju ROS-
a, koji djeluju kao sekundarne signalne
molekule i aktiviraju odbrambene
mehanizme. Povecava se proizvodnja etilena,
Sto inhibira elongaciju celija i doprinosi
debljanju stabljike. Redistribucija auksina
moze modulirati rast biljaka kao odgovor na
mehanicki stres. Poveéava otpornost biljaka
na stres uzrokovan suSom ili mehanickim

izazovima.

Biljke izloZene mehanickom stresu razvijaju

deblje i krace stabljike, Sto povecava
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stabilnost i otpornost na vjetar. Smanjena je
elongacija internodija i povecava se ¢vrstoca
stabljike. Mehanicki stres inducira sintezu
lignina, koji jaca Celijske zidove i povecava
otpornost biljke na fizicke sile. Listovi
deblji, Sto
isparavanje vode i povecava otpornost na

postaju manji i smanjuje

fizicke izazove. Korijenje izlozeno
mehanickom stresu razvija jace i deblje
strukture kako bi povecalo sidrenje biljke u
tlu. Biljke usmjeravaju resurse prema jacanju
strukture, Sto Cesto rezultira smanjenim

ukupnim rastom u visinu.

Biljke koje rastu u vjetrovitim podrucjima,
poput trava i Zitarica, razvijaju deblje
stabljike kako bi izdrzale pritisak vjetra.
Eksperimentalna
biljaka poput

lycopersicum) uzrokuje skracivanje stabljika i

stimulacija dodira kod
paradajza (Solanum

povecanje njihove debljine.

5.2.1 Tigmomorfogeneza
stabljike

Tigmomorfogeneza razli¢ito utice na biljne
vrste, a podraZaji na dodir mogu potaknuti
razli¢ite reakcije u nadzemnim organima
biljke, tj. listovima kod biljaka mesoZderki,
modificiranim listovima/stabljici kod biljaka
penjacica, cvjetovima kod nekih vrsta gdje je
moguce samoopraSivanje itd. Najpoznatija
ilustracija je tigmomorfogenetski odgovor
vrste Mimosa pudica, koja se takoder naziva
"ne diraj me". Posredovanjem motornog
organa nazvanog pulvinus, listi¢i biljke brzo
se savijaju kao

odgovor na egzogeni

mehanicki stres, koriste¢i brzi elektri¢ni

signal na velikoj udaljenosti i protok kalcija.

Kao odgovor na mehanicke podraZaje poput

vjetra ili dodira, stabljike prolaze kroz

fizioloSke i razvojne promjene koje

Biljne interakcije i adaptacije na mehanicke podraZaje

povecavaju  otpornost na  naknadni
mehanicki stres. Opcenito, biljke koje se
uzgajaju u vjetrovitom okruZenju su niZe,
zdepastije i Cesto imaju promijenjenu
fleksibilnost. Kod zeljastih vrsta smatra se da
je glavni odgovor uticaja vjetra na
unutrasnju strukturu povecana lignifikacija
¢elijskog zida biljke. Lignin moze povecati
stabilnost ¢elijskog zida i poboljsati snagu
maticnih ¢€elija, pruzaju¢i mehanicku potporu
cijeloj biljci i Celijama. Lignifikacija ¢elijskog
zida cini stabljiku tvrdom i cvrstom te
poveéava njezinu fizicku snagu. Celuloza
takoder ima pozitivan ucinak na cvrstocu
savijanja i krutost biljnih stabljika. Vece
nakupljanje celuloze u stabljici rize povecava

otpornost stabljike na vjetar.

Kod biljaka Arabidopsis dokazano je da
stimulacija vjetrom proporcionalno utice na
stupanj bazalnu proizvodnju

plodova. Otkri¢e TCH gena kod Arabidopsisa

grananja i

izazvalo je interes za tigmomorfogenetske
molekularne mehanizme. Geni Arabidopsis
TCH otkriveni su kao posljedica njihove
pojacane ekspresije kao odgovor na naizgled
bezazlene podrazaje kao Sto je dodir. TCH
proteini  uklju¢uju  npr.  kalmodulin,
kalmodulin srodne proteine i ksiloglukan
endotransglikozilazu. Analiza ekspresije i
lokalizacije nakupljanja proteina pokazuju da
TCH proteini djeluju na procese Sirenje Celija
i tkiva pod mehanickim opterecenjem.
Pretpostavka je da bi TCH proteini mogli
saradivati u biogenezi ¢elijskog zida. Neki od
TCH

jasmonatnom signalizacijom.

gena dodatno su povezani s

VisegodisSnji habitus povezan je sa Sirokim
spektrom morfoloSkih i fizioloSkih svojstava
koja su uslovljena ve¢im rasponom faktora
zivotne sredine i sezonskih variranja s
kojima se ove biljke susre¢u u poredenju s
njihovim jednogodiSnjim srodnicima. Kod
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stabljike viSsegodiSnjih drvenastih biljaka,

mehanicki stres je izazvao smanjenje
rastezanja uz povecanje radijalne debljine,
odnosno smanjenu visinu i povecani
promjer, Sto je imalo vidljiv i izravan uticaj

na prinos/proizvodnju biomase.

Cilj tigmomorfogenetskog
biljaka
0si,

odgovora
drvenastih je nevertikalna

preorijentacija koja se postize
stvaranjem reakcijskog drveta (RW) na
tackama gdje sila (kompresija ili napetost)
moze gurnuti stabljiku prema njenom
izvornom poloZzaju. Taj se odgovor dogada
zbog heterogene aktivnosti kambijalne
regije, a uglavnom ukljucuje sekundarni
ksilem, koji osigurava mehanicku potporu i
provodenje vode i hranjivih tvari na velike

udaljenosti.

Drvo je prirodno sastavljeno od celuloznih
mikrofibrila smjeStenih u hemicelulozi i
ligninskom matriksu koji, pod optereéenjem
i tokom vremena, pokazuju anatomske i
hemijske deformacije. Mehanicki stres se
takoder
diferencijaciju

smatra neophodnim za

¢elija ksilema, ali tacan

mehanizam njegovog uticaja nije jasan.

Kod vrste Liquidambar styraciflua izloZene

vjetru smanjeni su duzina 1 promjer

ksilemskih elemenata i duZina drvenih
vlakana kako bi stabljika ojacala. Nakon s$to
je stabljika savijena, asimetri¢ni odgovor se
pokazuje kao formiranje reakcijskog drveta i

suprotnog drveta (Opposite wood (OW)).

PoloZaj i karakteristike reakcijskog drveta

razlikuju se izmedu golosjemenjaca i
skrivenosjemenjaca, te kompresijskog drveta
Slika 5.3) i

tenzionog drveta (Tension wood (TW)).

(Compression wood CW;

Varijacije u CW i TW pojavljuju se zbog
karakteristika kao Sto su starost vrste, uslovi

iy - -
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Slika 5.3 Kompresijsko stablo bijelog bora

zZivotne sredine, vrste stresa i teZine
kompresije.

Medutim, oba koriste slicne osnovne
mehanizme za osjeanje podraZzaja stresa i
tigmomorfogenetskog odgovora koji se
razlikuju u strukturnom i mehanickom
kontekstu.

Kompresijsko drvo kod golosjemenjaca
formira se na donjoj strani nagnutih stabljika
ili grana, karakterisano je visokim sadrzajem
lignina i niskim sadrzajem celuloze zbog
stvaranja sile pritiska koja gura stabljiku

prema gore.

kod dikotiledonih
skrivenosjemenjac¢a formira se na gornjoj
stabljika il
karakteriSe ga nizak sadrzaj lignina i visok

Tenziono drvo

strani nagnutih grana i
sastav celuloze. Njegova glavna anatomska
karakteristika su G-vlakna, koja su ksilemska
vlakna s manjim radijalnim promjerom i

celulozom kao glavnom komponentom.
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Uloga fitohormona u tigmomorfogenetskom
odgovoru i njihova ukljuenost u stvaranje
kompresijskog drveta i tenzionog drveta
priznata je i proucavana, ali rezultati i
zakljuéci nisu dosljedni i tesko ih je
usporediti izmedu ova dva tipa drveta. To
nije  samo  zbog

op¢e  ukljucenosti

fitohormona u mnoge aspekte razvoja
biljaka, ve¢ i zbog kombinovanog ucinka koji
hormoni imaju medusobno i s drugim
dijelovima mehanizma regulacije stresa.
Uoceno je da stvaranje kompresijskog drveta
uglavnom ukljucuje auksin i etilen zajedno sa
citokininima i

smanjenim  endogenim

apscisinskom kiselinom.

U formiranju tenzionog drveta dokazana je
uloga etilena dok je auksin ukljuen u
| nastajanje reakcijskog drveta. Cesto se na
visokoplaninskim

podrucjima usljed

pritisaka  izazvanih  vjetrovima javlja

patuljasti rast drvenastih vrsta (Slika 5.4).
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5.2.2 Tigmomorfogeneza

korijena

Odgovor korijena na opterecenje vjetrom
prouavan je mnogo manje jer je
komplikovaniji od odgovora biljnih organa
iznad tla. Odgovori korijena su pod uticajem:
a) cjelokupne morfologije korijenskog sistema,
diktira

rasporeduju duz pojedinacnih korijena;

koja kako se naprezanja

b) morfologije i apsolutne velicine nadzemnih
dijelova biljke, koji odreduju kako se
mehanicke sile prenose na korijenski
sistem;

¢) tla i vremenskih uslova, Kkoji uti¢u na
sposobnost korijena da ucvrsti biljke za
podlogu;

d)velicine i trajanja dinamickih sila koje
djeluju na listove i stabljike;

e) opcenito, prepreke na koje nailazi korijenje
tokom prodiranja u tlo uvijek uzrokuju

tigmomorfogenezu.

Slika 5.4 Patuljasti rast bukve (Fagus sylvatica) u visokoplaninskom pojasu
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Uticaj mehanickih podraZaja na primarne
korijene inducira promjene u smjeru rasta
koji mogu promijeniti polozaj bocnog
korjenja (LR). Kaskada dogadaja koji dovode
do stvaranja boc¢nog korijenja iz periciklicnih
¢elija ksilema dobro je proucena kod biljaka
iz roda Arabidopsis, za koji se pokazalo da je

usko povezana s akumulacijom auksina.

5.2.3 Percepcija zvuka

Biljke, iako nepokretni organizmi, razvile su

nevjerovatne sposobnosti percepcije i
reakcije na zvuk, $to otkriva novu dimenziju
njihovog ponasanja i interakcije s sredinom.
Zvuk igra kljutnu ulogu u biljkama kroz
razli¢ite mehanizme, ukljucuju¢i emisiju i
percepciju zvuka, Sto znacajno doprinosi
njihovoj adaptaciji,
Zvuk,

mehanicka vibracija koja se Siri kroz medije

komunikaciji i
preZivljavanju. definisan  kao
poput zraka, vode ili c¢vrstih tvari, ima

znaCajnu ulogu u Dbiljnom razvoju i

preZivljavanju.

Biljke mogu emitirati ultrazvu¢ne vibracije
koje su rezultat razlicitih fizioloskih procesa.
Na primjer, proces kavitacije u ksilemu, gdje
mjehuri¢i zraka eksplodiraju pod naponom
izazvanim transpiracijom, generira zvuk u
frekvencijskom opsegu od 20 do 100 kHz.
Pored
proizvode zvuke, dok alge tokom fotosinteze

toga, mladi korijeni kukuruza
emitiraju zvukove u opsegu 2-20 kHz zbog

oslobadanja kisika.

[ako biljke nemaju specijalizirane organe za
sluh poput zZivotinja, istrazivanja pokazuju da
mogu reagovati na zvucne podraZaje putem
biohemijskih i fizioloskih promjena. One
koriste mehanosenzitivne kanale i osjetljive
mehanizme u membranama da bi

detektovale zvuk. Eksperimenti pokazuju da

korijeni biljaka poput Pisum sativum reaguju
na zvuk tekuée vode, usmjeravajuéi rast
prema izvoru ¢ak i u odsustvu vode. Takoder,
cvjetovi nekih biljaka, poput primule, reaguju
na zvuk zujanja pcela tako Sto povecavaju
u nektaru, c¢ime

koncentraciju Secera

privlace oprasivace.

Zvuk je mehanicka vibracija koja se prenosi
kroz medij (zrak, voda ili tlo) u obliku talasa.
Biljke detektuju ove vibracije kroz svoje
strukture, gdje su mehanosenzitivni kanali i
specificne mehanicke deformacije klju¢ne za

percepciju.
Zvuk izaziva vibracije koje stvaraju
mehanicku tenziju na Celijskim

membranama. To aktivira mehanosenzitivne
kanale, posebno kalcijske kanale, Sto dovodi
do ulaska Ca** jona u citoplazmu.

Kao reakcija na percepciju zvuka dolazi do

povecane intracelularne  koncentracije
kalcija koji inicira kaskadu signalnih puteva.
Kalcij funkcioniSe kao sekundarni glasnik,
aktiviraju¢i proteine i enzime ukljucene u

adaptivni odgovor.

Zvuk moze imati razlic¢ite efekte na biljne
procese kao Sto su:

® PoboljSanje  efikasnosti  fotosinteze -
eksperimenti su pokazali da odredene
frekvencije zvuka povecavaju apsorpciju
svjetlosti i stimuliraju fotonski transport
u hloroplastima. Vibracije povecavaju

fluidnost stroma i ubrzavaju protonske

pumpne aktivnosti u tilakoidnim
membranama. Aktivnost ATP-sintaze
raste, Sto rezultira poveéanom

proizvodnjom ATP-a, neophodnog za

fotosintetski ciklus;

® Regulacija rasta i elongacija Celija - zvuk
izaziva povecanje protoplazmicne struje i
brzu tvari,

redistribuciju  hranjivih

posebno u meristemskim zonama. To
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vodi brzem Sirenju celija i vecoj sintezi
proteina potrebnih za rast. Aktivacija
enzima pektin-metilesteraze u éelijskim
zidovima povecava njihovu fleksibilnost.
Pojacano oslobadanje auksina doprinosi
sintezi ekspanzina, proteina kljuc¢nih za
Sirenje ¢elijskog zida;

® Proizvodnja sekundarnih metabolita -
zvuk potie transkripciju gena koji

kodiraju enzime za biosintezu

sekundarnih metabolita, kao Sto su
flavonoidi i terpenoidi. Fenolni spojevi i
flavonoidi djeluju kao antioksidansi te
sluze kao hemijska odbrana od herbivora
i patogena;

® Aktivacija Celijskog stresa i otpornosti -
zvuk niskih frekvencija moZe inducirati

poput

jasmonicne Kiseline i salicilne Kiseline.

signalizaciju hormona stresa,

Aktiviraju se geni koji kodiraju

patogenezu PR-proteina, te se aktivira
sinteza antimikrobnih peptida i proteina

otpornih na patogene. Zvuk moze
povecati aktivnost H*-ATPaze, Sto
rezultuje povecanom apsorpcijom

Biljne interakcije i adaptacije na mehanicke podraZaje

hranjivih tvari i odrzavanjem osmotske
ravnoteZe u Kkorijenu. Sinteza citokinina i
giberelina pod uticajem zvu¢nih vibracija
povecava brzinu mitoze i diferencijacije
tkiva.
transkripciju gena ukljucenih u otpornost

Zvucne  vibracije  stimulisu

na susu, ekstremne temperature i

salinitet.

Ekoloski znacaj percepcije zvuka kod biljaka
je izuzetno Sirok i ukljucuje adaptaciju

biljaka na uslove Zivotne sredine,
medusobnu interakciju S drugim
organizmima i  doprinos  stabilnosti
ekosistema.  Biljke imaju  sposobnost
prepoznavanja zvukova koje proizvode

herbivori, poput gusjenica tokom Zzvakanja
listova. Ovaj fenomen omogucava biljkama
da aktiviraju odbrambene mehanizme prije
nego Sto Steta postane znacajna.

Zvukovi koje proizvode herbivori dok zvacu
listove (npr. vibracije uzrokovane zZvakanjem
gusjenica) mogu biti prepoznati od strane
biljaka. biljkama da
aktiviraju odbrambene mehanizme cak i

Ovo omogucava

prije nego Sto budu fizic¢ki oStecene. Kada

I Konkavni listovi - akusti¢ni
reflektori

e

Slika 5.5 Prikaz funkcije akusti¢nih osobina biljaka u oprasivanju
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Arabidopsis  thaliana  osjeti  vibracije
povezane sa zvakanjem gusjenica, povecava
ekspresiju gena koji kodiraju odbrambene
spojeve, poput glukozinolata i tanina. Ovo
smanjuje atraktivnost listova za herbivore i

povecava otpornost na daljnje napade.

Biljke mogu reagovati na zvukove koje
proizvode oprasivaci (npr. zvuk krila pcela)
prilagodavajuci svoje fizioloske procese kako
bi povecale privlacnost. Kada cvijet prepozna
frekvenciju vibracija krila pcela (oko 200
Hz),
nektaru u

povecava koncentraciju Seéera u
od nekoliko

Povec¢ana koncentracija Secera c¢ini nektar

roku minuta.
atraktivnijim za pcele, Sto poveéava Sanse za
uspjesno oprasivanje.

Marcgravia evenia, biljka porijeklom iz

tropskih Suma Kube, evoluirala je specifi¢ne
anatomske koje

adaptacije povecavaju

efikasnost SiSmisa u pronalazenju biljke

koriste¢i  eholokaciju.  Biljka

listove

razvija

konkavne, reflektivne smjestene
iznad cvjetova. Ovi listovi imaju klju¢ne
osobine koje optimiziraju odbijanje zvucnih
talasa SiSmiSa. Konkavni listovi djeluju kao
akusticni reflektori  koji  fokusiraju i
pojacavaju eholokacijske signale S§iSmisa,
Cineci biljku lako prepoznatljivom u gustim
Sumama. Ovi listovi odbijaju zvuk pod
Sirokim uglovima, $to omogucava SiSmiSima
da precizno lociraju biljku iz razli¢itih
pravaca. Akusticke osobine biljke znacajno
skraéuju vrijeme potrebno SiSmisSima da
pronadu cvjetove bogate nektarom, Sto
povecava energetsku efikasnost oprasivaca.
Ova adaptacija  osigurava  uspjeSnije
oprasivanje jer $iSmisi preferiraju biljke koje
mogu brzo i lako locirati (Slika 5.5).
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Sazetak - biljni odgovor na mehanicke podrazaje

Biljke koriste razli¢ite mehanizme za percepciju i odgovore na mehanicke podrazaje,
ukljucujuéi tigmotropizam, tigmonastije, tigmomorfogenezu i percepciju zvuka. Ovi procesi
omogucavaju biljkama adaptaciju na fizicke faktore i povecavaju njihovu otpornost u
razlicitim uslovima.

Biljke imaju sposobnost da percipiraju i odgovaraju na tigmotropizam - usmjereni rast kao
odgovor na fizicki kontakt ili dodir. Ovaj fenomen omogucava biljkama da prepoznaju fizicke
barijere i usmjere rast prema potpornim strukturama ili izbjegnu prepreke. Tigmotropizam
se Cesto javlja kod biljaka penjacica poput graska (Pisum sativum) i vinove loze (Vitis vinifera).
Percepcija tigmotropizma zapocinje mehanickom stimulacijom na ¢elijskom zidu koja izaziva
deformaciju membrane. Mehanosenzitivni jonski kanali (poput MCA i MSL) detektuju ovu
deformaciju i omogucavaju priliv Ca** jona u ¢eliju, $to aktivira signalne kaskade uklju¢ujuéi
reaktivne vrste kisika (ROS) i hormonske puteve.

Za razliku od tigmotropizma, tigmonastije predstavljaju brze i reverzibilne pokrete biljnih
organa, koji nisu usmjereni prema izvoru podraZzaja. Ove reakcije omogucavaju biljkama da se
brzo prilagode prolaznim mehanic¢kim podrazajima, poput kiSe ili dodira predatora. Primjeri
ukljucuju zatvaranje listova kod Mimosa pudica, koje se odvija u milisekundama nakon
dodira, i brzo zatvaranje zamke kod venerine muholovke (Dionaea muscipula). Ovi pokreti su
rezultat promjena turgora u specijaliziranim celijama, potaknutih signalnim kaskadama koje
ukljucuju kalcij i reaktivne vrste kisika (ROS).

Tigmomorfogeneza, s druge strane, podrazumijeva dugotrajne promjene u rastu i morfologiji
biljaka usljed ponovljenih mehanickih podrazaja, poput vjetra ili dodira. Ove promjene
ukljucuju povecanje debljine stabljike, smanjenje elongacije i povec¢anu proizvodnju lignina i
celuloze, ¢ime biljke postaju otpornije na fizicke stresove. Kod drvenastih biljaka, mehanicki
stres moze dovesti do razvoja reakcijskog drveta, adaptacije koja pomaze biljkama da zadrze
stabilnost u nepovoljnim uslovima.

Biljke, takoder, imaju sposobnost percepcije zvuka, sto dodaje novu dimenziju njihovoj
interakciji s sredinom. Zvuk je mehanicka vibracija koja se $iri kroz medije poput zraka, vode
ili tla, a biljke ga detektuju putem mehanosenzitivnih kanala i osjetljivih struktura. Proces
kavitacije u ksilemu, oslobadanje kisika tokom fotosinteze i zvuci mladih Kkorijena
predstavljaju primjere emisije zvuka u biljkama. Percepcija zvuka, kao Sto je detekcija
vibracija vode od strane korijena Pisum sativum ili zvuka krila pcela kod cvjetova primule,
izaziva fizioloSke promjene poput poveéane koncentracije Se¢era u nektaru ili promjene
smjera rasta.

Ovi mehanizmi, bilo da se radi o usmjerenom rastu, brzim pokretima, strukturnim
promjenama ili percepciji zvuka, omogucavaju biljkama da odgovore na fizicke i zvucne
izazove iz sredine, ¢ineci ih otpornijim i efikasnijim u koriStenju resursa za prezivljavanje i
reprodukciju.
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UuvoD U
INTERAKCIJE

BIOTICKE BILJNE

U okviru odredenog biotopa (stanista), zivi
organizmi su pod direktnim uticajem
abiotickih faktora. Pored postojecih fizicko-
hemijskih faktora Zivotne sredine, organizmi
stvaraju i medusobne odnose koje ¢ine dio
njihovog staniSta i biocenoze  koji
predstavljaju bioticke faktore. Ovi faktori
mogu biti raznovrsni te se njihovo djelovanje
moze odraziti na rast, ishranu, reprodukciju,
rasprostranjenje biljaka itd. Ovakvi odnosi
su izuzetno sloZeni za proucavanje i dio su

borbe za opstanak, tj. za obezbjedivanje

resursa: hrane; potomstva;  Zivotnog
prostora; zastite od neprijatelja i sl.
Generalno se odnosi izmedu Zivih

organizama (bioticke interakcije) mogu
podjeliti na interspecijske (odnosi izmedu
razli¢itih vrsta) i intraspecijske (odnosi

izmedu jedinki iste vrste).

Koakcije su uzajamni odnosi medu biljkama
koji se ostvaruju u prirodnim uslovima,
isklju¢ivo unutar biljnih zajednica. SloZzenost
ovih odnosa proizlazi iz Cinjenice da biljke
mogu medusobno uticati putem direktnih
interakcija ili kroz promjene fizickih i
hemijskih
obuhvataju razlicite kategorije uzajamnih

uslova  sredine. Koakcije

odnosa ostvarenih izmedu clanova jedne

poput
kompeticije, amensalizma, protokooperacije,

Zivotne  zajednice mutualizma,
parazitizma, komensalizma i predatorstva.
Uzajamni uticaji biljaka mogu se podijeliti u

dvije osnovne skupine:

(1) Posredne koakcije podrazumijevaju
indirektne uticaje, pri ¢emu biljke svojim

000000 000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000

Zivotnim procesima mijenjaju ili trose
faktore spoljasnje sredine (poput svjetlosti,
vlage ili hranljivih tvari), Sto onda utiCe na
druge biljke u njihovoj sredini. Posredne
koakcije obuhvataju odnose kompeticije
vrsta. Do kompetitorskih ili konkurentskih
odnosa medu biljkama dolazi kada biljke
koje zive zajedno i zauzimaju slican polozaj
unutar zajednice ne mogu dobiti dovoljnu
koli¢inu resursa potrebnih za svoj normalan

razvoj (voda, mineralne soli, svjetlost itd.).

(2) Neposredne koakcije su medusobni
odnosi medu biljkama u kojima one direktno
uticu jedna na drugu. U nekim slucajevima,
ovi uticaji mogu biti kontaktni, $to znaci da
se ostvaruju neposrednim dodirom izmedu
dvije biljke
koakcije. Neposredne koakcije obuhvataju

ili mogu biti neposredne

nekoliko razli¢itih odnosa kao S$to su:

simbioza, parazitizam, epifitizam,

poput
koju podrazumijevaju

biohemijski  uticaji alelopatija,

fizioloSki  uticaji

medusobno djelovanje  na  nivoima
metabolizma te mehanicke uticaje kao fizicki
pritisak ili oStecenje biljke uzrokovano

blizinom druge biljke.

Tokom koakcija biljaka i drugih organizama
moZe do¢i do manjih ili ve¢ih promjena u
ekosistemu. Te promjene se mogu odraziti
na opS$ti izgled ekosistema, tip i
karakteristike tla, strukturu vegetacijskog
prekrivaca itd. Specifi¢ni bioti¢ki simbiotski
odnosi veoma povoljni za biljke, nastaju zbog
toga Sto pojedini organizmi koji poticu iz

razli¢itih ekoloskih i sistematskih grupa,




pozitivno djeluju na biljke, njihovo Sirenje i
opstanak. Tome narocito doprinose odnosi
koji oprasivanja,

potpomazu  procese

rasijavanja sjemena i plodova.

Prema krajnjim efektima na jedinke i njihov
nacin zivota moZze se razlikovati nekoliko
tipova odnosa sa simbiotiskim il
antagonistickim oblikom Zzivljenja (Tabela
6.1). +/0

(komensalizam) i 0/- (amensalizam) su

Interakcije sa  ishodima
uobicajene u ekologiji i vazne su za mnoge
populacije, ali se ne razmatraju cesto u
eksperimentalnim i teorijskim studijama
zbog odsustva medusobne dinamike izmedu
dvije vrste. U okviru biotickih faktora pored
uzajamne interakcije mikroorganizama,
biljaka, zivotinja u novije vrijeme posebna
paznja se posvecuje uticajima cCovjeka na
zive organizme. Ti odnosi se posmatraju u
okviru posebne grupe koja se naziva

antropogeni faktori.

Uvazavaju¢i kompleksnost, raznovrsnost
biotickih odnosa, njihove krajnje efekte na
vrste i podjele postoji nekoliko zajednickih
osobina koje se mogu primjeniti u njihovoj
kategorizaciji, a to su:

® jednostrani ili uzajamni;

® obligatni (obavezujuci) ili fakultativni

Uvod u bioticke biljne interakcije

(neobavezni);
® Stetni, neutralni ili korisni;

® neposredniili posredni (sa ili bez fizickog
kontakta).

6.1. Pozitivne, negativne i
neutralne biljne

interakcije

6.1.1. Simbiotiski odnosi:
mutualizam, komensalizam,
parazitizam

Simbioza se odnosi na bliske pozitivne
interakcije izmedu razliditih vrsta, ali koje
Zive u zajednicama. Ovaj termin se Cesto
izjednacuje sa mutualizmom ili uzajamnom
interakcijom. Simbioza se najce$¢e posmatra
kao oblik zajednickog zivota dva ili viSe
organizama. U Sirem smislu, obuhvata tri
odnosa  izmedu

kategorije  intimnijih

organizama, a to su: mutualizam,
komensalizam i parazitizam (Slika 6.1), dok
u uzem smislu simbioza oznacava zajednicki
zivot dvaju organizama, u kojemu svaki od

njih ima neku korist.

Tabela 6.1. Tipovi interakcija izmedu vrsta i karakter odnosa

Tip interakciie Efekti na Efektina
P ) vrstu A vrstu B

g Mutualizam + +
;E Komensalizam (epifite itd.) + 0
2 Parazitizam (antibioza, alelepoatijeiantagonizam) + -
Predatorstvo + -
Neutralizam 0 0
Amensalizam 7 0

Kompeticija

+ Pozitivno djelovanje -

123

Negativno djelovanje ]

Neutralno djelovanje



Uvod u bioticke biljne interakcije

SIMBIOZA

Komensalizam

Parazitizam

Slika 6.1. Tipovi simbiotskih odnosa

Primjeri simbioze u Zivom svijetu su veoma
Cesti, kao npr. simbiontne jednodelijske alge
sa zelenim (Zoochlorella sp.) ili mrkim
pigmentom (Zooxantella sp.) susrecu se kod
veceg broja slatkovodnih i morskih Zivotinja
(grupe protozoa, Annelida, Ascidia, pa cak i
jaja vodozemaca). U ovom odnosu domacin
koristi ugljikohidrate i kisik koji produkuju
alge fotosintezom, dok alge uzimaju CO2 i
azotove ekskrete od domacina.

Veoma znacajan je simbiotski odnos biljaka
iz skupine mahunarki (Trifolium, Phaseolus
itd.) i bakterija (Rhizobium radicicola i R.
leguminosorum). Ove bakterije u korjenima
mahunarki sposobne su da fiksiraju
atmosferski azot kojim se Kkoristi biljka
domacin zahvaljuju¢i posebnim strukturama
- kvrzicama ili nodulama. Zauzvrat bakterije
koriste ugljikohidrate domacina za svoje
proteinske sinteze ¢ime oba organizma

imaju korist od ovog odnosa.

6.1.1.1. Mutualizam

Mutualizam  predstavlja recipro¢an i
obligatan odnos izmedu jedinki dviju vrsta,
Ciji je efekat uvijek pozitivan za oba
partnera, te oba imaju koristi. On predstavlja
uobicajnu interakciju u prirodi koja moze
uticati na viSe populacija, distribuciju vrsta,

raznolikost zajednica i ekosisteme.

Razlikuju se dva oblika mutualizma, a to su:

obligatni i fakultativni. Ako organizmi mogu
Zivjeti odvojeno, ali ostvaruju veliku Korist
mutualistickim odnosom onda se radi o
Ukoliko je
izmedu razli¢itih vrsta

fakultativnom mutualizmu.
uzajaman odnos
neophodan za njihov rast i razvoj i opstanak,
onda se govori o obligathom mutualizmu.

Najintimniji oblik mutualizma predstavlja
grupa lisajeva koji su uvijek asocijacija
izmedu gljive i jednocelijske alge. Odnos je
blizak do te mjere da se ¢itava grupa smatra
kao zasebna taksonomska jedinica. Takoder
bitan
zabiljeZzen i medu viSim biljkama i gljivama

veoma mutualisticki odnos je

poznat kao mikorize.

Razlikujemo egzotrofnu (micelijum gljive
obavija korjenove domacina) i endotrofnu
mikorizu (micelijum Zivi u unutrasSnjosti
tkiva korijena). Kod endotrofne mikorize
hife gljive prodiru u c¢elije korijena biljke
gdje se hrane ugljikohidratima. Sa druge
strane ¢elije korijena biljke, asimiliraju dio
hifa, te se biljka na taj nacin snabdijeva
azotom s obzirom da gljive asimiliraju
organske tvari iz tla. Uzajamna adaptiranost
gljiva i visih biljaka u slucaju endotrofne
mikorize je u tolikoj mjeri razvijena da biljke
ne mogu rasti bez gljiva, niti gljive bez njih.

Kod egzotrofne mikorize gljive se Kkoriste
supstancama korijena,
hifa
asimilacije vode i hranjivih tvari iz tla.
Procjenjuje se da oko 5.000-6.000 vrsta

gljiva iz grupe Basidiomyceta i Ascomyceta

dok Kkorijen wuz

prisustvo poveava  mogucénost

formiraju ektomikorizu na korijenju drveca.

Mutualizam kao ekoloSka interakcija
prisutna je i kod bakterija. To je narocito
znacajno za one skupine koje stimuli$u rast
biljaka i imaju veliki bioloski i poljoprivredni

interes jos od 1888. godine, kada je Martinus
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Willem Beijerinck izolirao bakterije iz
kvrzica (nodula) na korijenu graska i utvrdio
da su one odgovorne za proces fiksacije
azota. U posljednje vrijeme istrazivanja su
se fokusirala na identifikaciju blagotvornog
djelovanja bakterija na biljke sa ciljem
ovih

iskoriStavanja prednosti za

produktivnost biljaka.

Mutualizam, kao vid asocijacije ukljucuje
bliske veze izmedu bakterija i biljke, koje se
Cesto nazivaju simbioza u uzem smislu, a
bakterijski
simbiont. Ovi

mutualist se cCesto naziva

mutualisti uklju¢uju neke
mikroorganizme od kojih biljka ima korist,
kao sto su mutualisti koji fiksiraju azot. Neki
mikroorganizmi indirektno pomazu biljci
tako Sto proizvode fitohormone Kkoji
blagotvorno mijenjaju fiziologiju biljke i na
taj nacin efekte

smanjuju hnegativne

patogena.

U okviru biljnih zajednica cesta je pojava
kooperativnih interakcija izmedu biljaka,
koje ne predstavljaju konkurentske odnose,
nego Cak pospjeSuju rast i razvoj drugih
biljnih vrsta narocito njihovih klijanaca i
sjemena. Ova pojava je znacajna u sredinama
sa visokim temperaturama, gdje krupnije
biljke Stite manje i osjetljivije.

6.1.1.2.1 Primjeri mutualistickih
odnosa

Primjeri liSaja kao mutualizma i simbioze

kod
galertastog liSaja Collema sp., kod kojeg hife

Javljaju se u dva tipa a to su npr.

gljive prodiru u ovoj Nostoc sp. kolonije.
Drugi slucaj je kod nitastog liSaja Ephebe sp.,
gdje gljiva obavija pojedine niti alge kao
tanak ovoj. U ovoj simbiozi gljiva sprijecava
isusivanje alge te je opskrbljuje sa vodom i

Uvod u bioticke biljne interakcije

mineralnim tvarima, dok autotrofna alga

pruza gljivama  produkte asimilacije
(ugljikohidrati). Ovakav oblik odnosa se jo$
naziva formativna simbioza, jer rezultira
novim oblikom organizma - liSaj. Novi
organizam zahvaljujuci udruzenim
osobinama alge i gljive, podnosi mnogo teZe i
nepovoljnije uslove Zivotne sredine, poput
golih stijena, siromas$nih stanista, te kao
pionirska vrsta naseljava prostor koji je

oskudan sa hranjivim tvarima.

Alge koje najcesce ulaze u simbiotske odnose

sa gljivama su jednodelijske ili nitaste
modrozelene alge npr. Nostoc sp., Chrococcus
sp., zelene alge Cystococcus sp., Trentepohlia
sp.. Od gljiva simbiotiske odnose grade
mjeSinarke (Ascomycetes), dok su stapicarke
ovakvim

(Basidiomycetes)  rijetke u

odnosima. Interesantno je da se oba
simbionta iz ove interakcije (alge i gljive)
nakon izolacije, mogu samostalno kultivirati.
Medutim, simbiontske gljive kao samostalni
organizmi mnogo slabije uspijevaju, jer su
izgubile prvobitnu sposobnost samostalnog
zivota. Samim tim ih u prirodi ne nalazimo

osim u simbiozi sa algama.

Veoma znafajan primjer mutualistickog
kod

bakterija koje imaju sposobnost fiksiranja

odnosa u ekosistemima sre¢emo

azota 1 korijenja viSih biljaka najcesce
mahunarki. Veéina biljaka i Zivotinja, danas,
ne posjeduje  sposobnost fiksiranja
atmosferskog azota $to predstavlja jednu od
vodec¢ih zagonetki u procesu evolucije,
budu¢i da je azot jedan od ogranic¢avajuéih

elemanata opskrbe u staniStima. Medutim,

sposobnost fiksiranja azota je Siroko
rasprostranjena medu eubakterijama
(,prave” bakterije) i arhejama

(arhebakterije). Mnoge od njih su danas u

mutualistickim odnosima sa sistematski
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prilicno razli¢itim grupama eukariota.

Pretpostavlja se da su se takvi oblici
simbioze razvijali i nekoliko puta i tako
potpuno neovisno evoluirali. Danas su oni
od neprocjenljivog ekoloSkog znacaja kada

je pitanju raspolozivost i koristenje azota.

Bakterije koje fiksiraju azot i grade
simbiotske (ne nuZno mutualisticke) odnose
pripadaju razli¢itim grupama (taksonima), a
to su:

® Bakterije (Rizobia), koje fiksiraju azot u

korijenskim  C¢vori¢ima  (nodulama/
bakterioidima) ve¢ine mahunarki i samo

jedne ne-mahunarke odnosno vrste iz

porodice brijestova, Parasponia
(Ulmaceae).  Bakterije sa  ovom
sposobnoséu  poticu iz rodova:
Rhizobium, Bradyrhizobium i

Azorhizobium, koji su toliko razlic¢iti da
bi trebali biti u razli¢itim porodicama
(Slika 6.2);

® Actinomycetes iz roda Frankia, koje
fiksiraju azot u kvrzicama (actinorhiza)
brojnih uglavnom drvenastih biljaka,
kao Sto su joha (Alnussp.) i slatka gaja
(Myrica sp.);

® Azotobacteriaceae, koje mogu aerobno
fiksirati azot i obi¢no se nalaze na
povrsini listova i korijena;

® Bacillaceae, kao $to su Clostridium sp.,
koji se javljaju u izmetu prezivara i
Desulfotomaculum sp., koji fiksiraju azot

u crijevima sisara;

® [nterobacteriaceae, kao Sto su
Enterobacter sp. i Citrobacter sp., koje se
redovito javljaju u crijevnoj flori (npr.
termita) te povremeno na povrsini

listova i korijenskim nodulima;

e Spirillaceae, kao Sto je Spirillum

lipiferum, koji je obavezni aerob i nalazi
se na povrsini korijena trava;

® (yanobacteria iz porodice Nostocaceae,

koje se nalaze u vezi sa velikim

rasponom cvjetnica i necvjetnica.

0d svih navedenih predstavnika i grupa,
danas je najbolje istrazen odnos bakterija sa
mahunarkama zbog njihovog ogromnog
poljoprivrednog znacaja.

Formiranje simbioze (mutulisticki odnos)
kod mahunarki sa saprofitskim bakterijama
pocinje prodorom saprofitske bakterije (npr.
Rhizobium radicicola) koje zive u tlu, kroz
korjenove dlacice u celije korijena gdje se
nastavljaju razmnozavati koristec¢i hranljive
tvari iz Celija domacina. Njihovim prodorom
nastaje infekcija pri ¢emu se dijele i cCelije
biljke tada
Takve strukture,
vidljive, predstavljaju korjenove kvrzice/

korijena koje postaju

tetraploidne. koje su
nodule koje su ispunjene bakterijama.
Infekcija se ne Siri dalje od nodule, a u njima
bakterije poprimaju specifican izgled -

oznacene su kao bakterioidi.

Specificna  povezanost bakterioida sa

¢elijama korijena dovodi do uzajamnog
odnosa gdje biljka putem bakterija dobija
Da bi se

neophodan je

azot. izvrsila fiksacija azota
kontakt

domacinom/biljkom

bakterija sa
koja bakterije

opskrbljuje ugljikohidratima.

Kod nekih tropskih biljaka iz porodice
Rubiaceae
Pavetta)
su bakterije azotofiksatori u

Dioscoreaceae,

(npr.
otkrivene

Myrsinaceae i
vrste rodova Psychotria,

listovima.
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6.1.1.2. Komensalizam

Komensalizam predstavlja pozitivnu
interakciju, u kojoj vrste ostvaruju bliske
kontakte, ali samo jedna vrsta ima koristi od
zajednickog zivota, dok druga nema ni
koristi ni Stete. Vrsta koja ima Kkorist naziva
se komensal, a druga vrsta nepogodeni
partner. Komensalizam je narocito Ccest
izmedu sesilnih organizama s jedne strane i
pokretnih organizama, s druge strane.
Ovakav primjer interakcije prisutan je kod
Cicka (Arctium lappa) cCiji plodovi na svojoj
povrsini posjeduju sitne bodlje. Brojni sisari
prolazeci kraj ove biljke se ¢eSu o stablo, pri
¢emu se plodovi lijepe za njihovo krzno i
tako prenose na veée udaljenosti. Ci¢ak ima
korist od rasprsivanja sjemena, dok sisaru

ne pomaze niti Steti nosenje ovih plodova na

tijelu.

Uvod u bioticke biljne interakcije

Komensalizam je prilicno cesta pojava u
prirodi te znacajna za Zzivot mnogih vrsta.
lako se komensalizam kao odnos dosta
koristi kod Zzivotinja, oni su svakako prisutni
i kod biljaka. Neke su npr. biljke iskljucivo
pod zaStitom drugih biljnih skupina jer Zive
kao gosti u jastucastim populacijama drugih
biljaka-domacina. Ovo je veoma cesta pojava
kod biljaka na suhim ili visokoplaninskim
staniStima, jer se na taj nacin Stite od
ekstremnih uslova ili da ne budu pojedene
od strane drugih organizama.

Takoder, Cesti su i primjeri gdje jedinke

razliCitih vrsta epifitski Zive na istom
staniStu i predstavljaju susjedne vrste koje
toleriSu jedna drugu. Ovakvo dijeljenje
prostora se takoder moze dijelom smatrati
oblikom komensalizma, ali vecina njih

vremenom prelazi u oblike amensalizma. Tu

Slika 6.2 Korijen vrste roda Trifolium sa jasno vidljivim nodulama
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su takoder i primjer facilizacije (ekoloska
facilizacija ili probioza) opisuje interakcije
izmedu vrsta koje donose korist barem
jednoj od njih, a drugoj ne nanose Stetu.
Facilizacija se kao mehanizam sve vise
istrazuje u kontektsu njenog uticaja i
znacaja u ekologiji biocenoza.

Mehanizmi facilizacije omogucavaju da se
koristi ostvare za jednu ili obje povezane
vrste. Te interakcije mogu se dogoditi zbog
modifikacija Zivotne sredine koje pogoduju
uspostavljanju ili razvoju odredenih vrsta.
Facilizatorske vrste mogu dovesti do
smanjenja fizioloSkog stresa kod biljaka

ublazavanjem ekstremnih uslova Zzivotne

sredine, tako S$to mogu uciniti tlo
hranjivijim, inhibirati rast pokrova
odredenih vrsta, uticati na diverzitet

autohtone flore, formirati banke sjemena
ispod kro3nji stabala, omoguditi Kklijanje
sjemena, a time prezivljavanje i rast biljnih
vrsta.

Komensali mogu biti viSe-manje u trajnom
kontaktu, Sto je slucaj kod mnogih epifita.
Epifitizam (zivot na povrsini drugog
organizma) je Siroko rasprostranjena pojava
u razli¢itim klimatskim podrucjima, te su i
vrste takoder specificne za odredene pojase,
ekosisteme ili C¢ak zajednice. Epifite u
odnosu na navedeno mogu biti: alge,
mahovine (Slika 6.3), liSajevi (Slika 6.4), ali i
brojne vaskularne biljke koje se najceSce
sreéu  u Sumskim ekosistemima. U
Cetinarskim Sumama cesti su epifitski liSaji
roda Usnea i Alectoria. Od vaskularnih
biljaka su znacajne vrste Asplenium nidus,
Platycerium alcicorne, kao i vrste iz porodice

Araceae itd.
Velika vecina bakterija na biljkama zivi od

nutrijenata na biljnoj povrsini i ne mijenja
vidljivo rast ili fiziologiju biljke. Prema tome,

moZe se reci da vec¢ina bakterija na biljkama
ima komensalni odnos. Razli¢ita stanista na
biljci podrzavaju i rast razli¢itih mikrobnih
izolati

zajednica. Pa tako na primjer,

bakterija iz listova biljaka su obicno
pigmentisani, dok oni iz rizosfere nisu.
Pigmentacija je osobina koja se Cesto
povezuje sa tolerancijom na suncevo
zraCenje, pa se prema tome susrece kod

mikroorganizama na nadzemnim biljnim

dijelovima.

Slika 6.3 Epifitske mahovine na stablu graba
(Carpinus betulus)

Opcenito, filosferske zajednice se sastoje od
nekoliko taksona koje imaju relativno veliki
broj jedinki i velikog broja taksona sa malim

brojem jedinki. Na primjer, od 1.701
uzgojenog izolata bakterija iz listova
masline, vrsta bakterija Pseudomonas

syringae je bila najviSe zastupljena, dok su
ostale vrste cinile manje od 10%. Medu
izolatima iz listova Seferne repe tokom
Citave vegetacijske sezone nijedan takson
nije ¢inio veéinu. Gram negativne bakterije
¢eSce su zastupljene u filosferi u odnosu na
Gram pozitivne bakterije. Veli¢ina i sastav
filosferskih zajednica velikim dijelom varira
u zavisnosti od biljne vrste, fiziologije lista,
starosti listova i uslova sredine. Zajednice
rizosfere su slitne ili mozda cak i vise
sloZzenije od mikrobnih zajednica filosfere.
Mikrobne zajednice u rizosferi jasno se
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Slika 6.4 Epifitski lisaj na stablu domace sljive

razlikuju po sastavu od onih u tlu bez
rizosfere (rasuto tlo) i utvrdeno je da je
diverzitet mikroorganizama rizosfere pod
uticajem Sirokog spektra faktora, ukljucujuci
biljne vrste, biljne bolesti, ishranu biljke,
primjenu dubriva, tip tla i uslova sredine.

Mikrobne zajednice u rizosferi jasno se
razlikuju po sastavu od onih u tlu bez
tlo) i
mikroorganizama rizosfere je pod uticajem

rizosfere  (rasuto diverzitet

Sirokog spektra faktora, ukljucujuéi biljne
vrste, biljne bolesti, ishranu biljke, primjenu
dubriva, tip tla i uslova sredine.

6.1.1.3 Parazitizam

oblik
bioloske interakcije u kojem parazit koristi

Parazitizam predstavlja sloZen
domacina za vlastiti rast i reprodukciju,
Cesto na Stetu domacina. U kontekstu biljnih
zajednica, parazitizam moZe ukljucivati

razli¢ite grupe organizama, ukljucujudi

parazitske biljke, insekte i nematode, koje se
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specijaliziraju za iskoriStavanje resursa

biljaka domacina.

Parazitske biljke razvile su sofisticirane

strategije za preuzimanje resursa iz
domacina putem specijalizovanih struktura,
poznatih kao haustorije. Ove strukture
omogucavaju direktnu apsorpciju vode,
minerala i organskih spojeva iz provodnih
poput

zadrzavaju

sistema domadina. Hemiparaziti,

Viscum album (bijela imela),
sposobnost fotosinteze i koriste domacina
za vodu i minerale, dok holoparaziti, kao sto
su Cuscuta sp. (pavitina) i Rafflesia sp.,

potpuno zavise od domacina za energiju i

hranjive tvari. Parazitske biljke mogu
ozbiljno wugroziti rast i produktivnost
domacinskih biljaka, posebno u

poljoprivredi, gdje vrste poput Striga sp.
smanjuju prinose usjeva.

ViSe o interakcijama sa parazitskim biljkama
dato je u poglavlju 10.

Parazitske nematode su mikroskopski

organizmi koji parazitiraju na korijenskim
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sistemima biljaka. Cistotvorne nematode,
poput Heterodera sp., izazivaju stvaranje
cista koje sluze kao trajna staniSta za
nematode i oduzimaju hranjive tvari iz
korijena. Nematode Korijenskih kvrzica,
kao Sto su Meloidogyne sp. uzrokuju
stvaranje gala na korijenu, gdje
multinuklearne ¢elije pruzaju izvor hrane
za rast nematoda. Ove nematode smanjuju
sposobnost biljaka da apsorbiraju vodu i
hranjive tvari, ¢ime slabe domacdina i
smanjuju prinose usjeva. Ektoparazitske
poput sp.
oStecuju povrsinska tkiva korijena, ¢ineci

nematode, Pratylenchus
biljke podloZnijima bolestima i drugim

stresorima (viSe o interakcijama sa

nematodama dato je u poglavlju 9).

6.1.1.4. Neutralizam

Neutralizam predstavlja odnos gdje dva
organizma razliCitih vrsta Zive na istom
stanistu, ali bez medusobnog uticaja jedan
na drugog. Radi se o odnosu gdje krajnji
efekti nemaju ni koristi ni Stete od

prisustva druge vrste.

6.1.1.5. Kompeticija

Kompeticija (konkurencija ili takmicenje)
predstavlja interakcju u kojoj je ishod
negativan za obje vrste. lako ovakav odnos
stvara dojam da vrsta koja djeluje
negativno na drugu ima korist i pozitivan
efekat, ali konacni ishod ovakvih odnosa je
uvijek negativan za obje vrste. Ovaj oblik
odnosa se javlja izmedu jedinki dvije vrste
sa istim ili slicnim ekoloskim zahtjevima.
Posebno se istice ako su moguénosti u
datoj
naroCito ako se radi o koli¢ini resursa.

sredini ili staniStu ogranicene

Odnos kompeticije moze se manifestovati
kao indirektni ili direktni negativni uticaj.
Ako traje duZe, odnos moZe dovesti do
iskljuCivanja jednog od kompetitora iz
odredenog stanista.

Kompeticija se moze pojaviti izmedu

individua iste vrste - intraspecijska
kompeticija, ili izmedu razlic¢itih vrsta ili
njihovih  populacija - interspecijska
kompeticija. Intraspecijska kompeticija u
velikoj mjeri odreduje stvarnu distribuciju
jedinki razli¢itih vrsta u prostoru.
Pretpostavlja se da sadasnja distribucija
vrsta davne

predstavlja  posljedicu

intenzivne kompeticije koja viSe ne

postoiji.

U sredinama gdje vrste s istim ili sli¢cnim
zivotnim uslovima dijele Zivotni prostor,
ali u mnogo veéem broju nego Sto to
dopustaju realni zivotni uslovi, veoma
Cesto se vodi borba za opstanak, resurse,
itd.
razlicitih vrsta koje Zive na istoj ekoloskoj

partnera Konkurencija izmedu

niSi je izraZenija Sto je preklapanje
njihovih Zivotnih prohtjeva vece. U biljnim
zajednicama, uzastopnim rastom biljaka,
smanjuje se prostor, ali i koli¢ina
nutrijenata (izvori hrane i energije) te
zbog toga slabije individue odumiru, a jace
i vitalnije biljke ih nadjacaju.

U ovom procesu kompeticije, kod biljaka
vaznu ulogu imaju i brojne morfoloske i
bioloske karakteristike vrsta, brzina rasta,
nac¢in osvajanja  prostora, sezonska
dinamika rasta i razvoja, broj dijaspora $to
biljka,

vegetativnih

ih proizvede sposobnost

regeneracije dijelova,
adaptiranost biljaka abiotickim uslovima

stanista itd.

S obzirom na tip i Kkoli¢inu resursa,
kompeticija je usmjerena na specifican tip
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resursa. Vrste iznad tla najceS¢e vode
kompeticiju za abioticke faktore poput
COz i
oprasivace i rasprsivace sjemena.

svjetlosti, povoljne temperature,

Sa druge strane u tlu se vodi kompeticija
naj¢es¢e za hranjivu materiju i vodu.
Konkurencija na kopnu reguliSe sastav
sastojine i populacije, dok konkurencija

korijena reguliSe gustinu.

U biljnim zajednicama ispoljava se jaka
borba izmedu konkurentskih biljaka koje se
brzo adaptiraju na uslove Zivotne sredine.
kod
Kao rezultat

To je posebno interesantno
interspecijske kompeticije.
njihovih interakcija vremenom su se razvile
specificne ekoloske diferencijacije, Sto je
dovelo do toga da na istom staniStu biljke
Zive zajedno, ali ne smetaju jedna drugoj. Na
doslo do izdvajanja

edifikatorskih

narocito u Sumskim ekosistemima pri ¢emu

ovaj nacin je

dominantnih ili vrsta,
su se biljke vremenom adaptirale postorno i

vremensKki.

Tokom interakcija, vremenom, dolazi do
promjene fizicko-hemijskih karakteristika
staniSta, Sto uti¢e na osobine konkurentskih
vrsta i samim tim bivaju istisnute sa nekog
prostora. Npr. u staniStima gdje se biljke
bore za svjetlost (heliofite), prednost imaju
vrste koje brZe rastu zato S$to svojim
kro$njama zauzimaju veéu povrSinu, dok
druge spororastuce vrste, nisu dovoljno
adaptirane da se izbore za svjetlost kao
resurs. Vremenom, kroz sukcesije, vrste
koje nemaju mehanizme adaptacije, te im
smeta kroSnja i sjenka dominantnih vrsta ée
vremenom  biti

potisnute. U  biljnim

zajednicama je stoga jako vaZan
kompetitivni uspjeh koji moZe varirati na
pocetku sukcesije, ali i u kasnim fazama

razvoja vegetacije (klimaksu).

Uvod u bioticke biljne interakcije

Konkurenstski odnosi izmedu biljaka mogu
biti izrazeni i kroz biohemijske koakcije,
koje se ogledaju u specificnom ponasanju
odredenih biljaka pod uticajem aktivnih
supstanci koje luce susjedne biljke o ¢emu
¢e biti rije¢i u nastavku kroz konkretne
primjere. Aktivne supstance predstavljaju
alelopatski spojevi koji najc¢eSc¢e inhibiraju
adaptivne sposobnosti kompetitorske vrste
npr. kod vrsta roda Salvia, Hieracium.

Kompeticija se moZe smatrati i oblikom
ekoloskog pravila gdje vrste konkuriSu

medusobno za resurse i prostor, ali
istovremeno se kroz njihove koakcije
redukuje intenzitet kompeticije i

omogucava koegzistencija razlicitih biljaka
na stanistu.

Posljedice kompeticije pri duZem trajanju
mogu se manifestovati kroz slabiji rast i
razvice jedinki, razmnoZavanje sa manje
potomstva, veéu smrtnost i sl. Kompeticija
moZe, u konacnici kroz prirodnu selekciju,
izazvati morfoloSke promjene kod vrsta
koje ekolosko

pojacavaju odvajanje

(ekotipovi).
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NA INSEKTE

BILJNE INTERAKCIJE I ADAPTACIJE

izmedu insekata

Interakcije

biljaka i
predstavljaju jednu od klju¢nih komponenti
ekosistema, oblikuju¢i evolutivne procese i
odrzavanje biodiverziteta. Ove interakcije se
prema tipu i efektu na vrste mogu svrstati u
odnose mutualizma, komensalizma, i
indirektnih interakcija sa antagonistickim

djelovanjem.

Neki od primjera takvih odnosa su:

® Mutualisticki odnosi  Kkroz

oprasivanja, gdje insekti poput pcela,

procese

leptira i muha prenose polen izmedu
za nektar, Sto
biljaka i
opskrbu insekata hranom. Osim toga,

biljaka u zamjenu

omogucava reprodukciju
mravi Cesto pruzaju zastitu biljkama od
herbivora, dok biljke proizvode nektar
za mrave kao nagradu.

® Komensalisticke interakcije koje

podrazumijevaju odnose u kojima
insekti koriste biljke kao skloniSte ili
povrsinu za odmor, a pritom ne uti¢u na
biljku.
® [ndirektne interakcije obuhvataju odnose
u kojima efekti jedne vrste na drugu nisu
direktni, ve¢ su posredovani tre¢im
faktorima. Na primjer, biljke privlace
predatore herbivornih insekata
emisijom specificnih hemijskih signala,
smanjujuc¢i Stetu koju herbivori nanose.
Sliéno tome, simbioza izmedu insekata i
mikroorganizama moze indirektno
na biljke

fiziologiji insekata ili biljaka.

uticati kroz promjene u

e Veoma su Cesti i antagonisticki odnosiu
prirodi gdje npr. herbivorni insekti,
poput gusjenica, hrane se listovima
biljaka, nanose¢i im Stetu, dok biljke
razvijaju hemijske odbrane, poput tanina
i alkaloida. Parazitski insekti, kao Sto su
lisne vasi, koriste biljke za reprodukciju i
ishranu,

dodatno smanjujuéi njihovu

sposobnost rasta i razmnoZavanja.

7.1. Oprasivanje

Oprasivanje ili polinacija predstavlja klju¢nu
ekosistemsku uslugu (nematerijalne koristi
od prirode) i preduslov za oplodnju i

nastanak  sjemena/ploda. Danas  se
procjenjuje da vise od 300.000 vrsta
zZivotinja ovisi iskljucivo o cvjetovima. Odnos
izmedu biljaka i opraSivaca je veoma intiman
i uzajaman u kojem opraSivaci dobijaju
hranu u obliku nektara i polena, a zauzvrat

oprasuju biljke.

Oprasivanje zZivotinjama (zoofilija) se moze

posmatrati i kao vid sloZenih trofickih

odnosa izmedu herbivornih Zivotinja i
biljaka, jer se Zivotinje hrane polenom,
nektarom, cvjetovima ili njegovim djelovima.
Njihovi
rezultat razvoja i adaptiranosti biljaka i

odnosi su veéinom nastali kao

zivotinja oprasSivaca tokom evolutivnog
razvoja.

Mnogo je uslova neophodno za uspjeSan

proces oprasSivanja u prirodi, to ukljucuje
abioticke (vjetar, voda, gravitacija itd.) i
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bioticke faktore (uticaji insekata, miSeva,
itd.). Medutim, od
navedenih grupa insekata,

ptica, zmija svih

pcele imaju
vodecu ulogu u procesu oprasivanja. One
pokrivaju skoro 80% uce$¢a opraSivaca u

grupi insekata (Slika 7.1).

OpraSivanje moZe biti potpomognuto i
kod

biljaka koje produkuju male koli¢ine polena

odredenim adaptacijama, narocito
ili nemaju nektar. Tako postoje odredeni
oblici namamljivanja opraSivaca nekom

bojom cvijeta, njegovim izgledom ili c¢ak

hemijskim supstancama Kkoji se nazivaju
atraktantima.

Atraktanti se mogu Klasificirati u dvije
skupine, a to su: primarni i sekundarni.
Primarni atraktanti podrazumijevaju polen i
nektar, sekundarni su miris, boja i oblik
cvijeta. Sa druge strane, izuzetno je vazna
koevolucija pojedinih cvjetova sa
zivotinjama, kod kojih je nemoguée pojasniti
adaptivne karakteristike ako se ne uzmu u
obzir i karateristike oprasivaca s kojom su u

koevolutivnim odnosima.

Coleoptera
tvrdokrilci

Hymenoptera
ose

Diptera
dvokrilci

Chiroptera
$iSmisi

Hymenoptera
pcele

" Lepidoptera
moljci

Lepidoptera
leptiri

Colibris
kolibri

Slika 7.1 Interakcija tipova cvijeta i oprasSivaca
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Cvjetovi biljaka mogu biti manje ili vise

morfoloski adaptirani strukturnim

osobinama  oprasivaca. Prema tome

razlikujemo nekoliko tipova cvjetova, a to su:
® alofilni -  nespecificno adaptirani
cvjetovi najcesée se oprasSuju drugim
putem npr. vjetrom, vodom rijetko
Zivotinjama, takve cvjetove susrecemo

kod vrsta javora (Acer sp.) i lijeske

(Coryllus sp.);
® hemifilni - umjereno specijalizovani
cvjetovi koji ne posjeduju posebne

morfoloske adaptacije kojima bi olaksali

proces opraSivanja putem insekata.
Njihova specificnost se ogleda u obliku
cvijeta, npr. pljosnat cvijet koji oprasuje
veliki broj razli¢itih insekata jer je
oblikom lako dostupan;
® cufilni - specificno adaptirani cvjetovi
koji posjeduju odredene morfoloske
adaptacije za odredene skupine ili vrste
oprasivata, a to mogu biti pcele,
bumbari, leptiri, ptice itd. Te morfoloske

adaptacije se najceS¢e odnose na gradu

cvijetnih  dijelova koje osiguravaju
kontakt opraSivata sa polenskim
kesicama.

U odnosu na broj oprasivaca koji oprasuju

neki cvijet razlikuju se:

® polifilni cvjetovi su oni ¢iji polen prenosi
veci broj oprasivaca;

® oligofilni cvjetovi imaju jako mali broj
oprasivaca;

® monofilni cvjetovi su specificni po tome
$to imaju samo jednog oprasivaca (jednu
vrstu).

Generalno je u prirodi najviSe zastupljeno
polifilnih i oligofilnih cvjetova. Medutim, u
pojedinim tipovima ekosistema ili oblastima
kao Sto su tropske kiSne Sume polifilni

cvijetovi su se razvijali ili prema sli¢nim

vrstama u okviru neke taksonomske

kategorije ili prema sasvim razlic¢itim
Zivotinjama npr. insektima i pticama. Pa se
npr. neke vrste oprasuju tokom dana

pomocu ptica, a tokom nodi pomocu leptira.

Oblik i grada cvijeta kod mnogih vrsta
adaptirani su nadinu prenosenja polena. Kod
anemofilnih (prenos vjetrom) i hidrofilnih
(prenos vodom) biljaka, cvjetni dijelovi
poput perijanta i prasnika cesto su slabo

razvijeni ili potpuno odsutni.

Veliki udio cvjetova koje oprasuju zivotinje,
nude nektar, polen ili oboje. Medutim, nektar
kao primarni atraktant nema neku drugu
ulogu kod biljaka. Posmatraju¢i nacin
oprasivanja i prenosnike, evidentno je da se
tokom evolucijskog

razvoja favorizuju

specijalizirani  cvjetovi te interakcija
Zivotinjskih oprasivaca koji mogu prepoznati
i razlikovati cvijetove. Upravo oni imaju
sposobnost  premjestiti polen izmedu
razli¢itih cvjetova iste vrste, ali ne i do
cvijetova drugih vrsta. Pasivni prenos
polena, na primjer vjetrom ili vodom, ne
diskriminira na ovaj nacin oprasivace, ali se
rasipa mnogo visSe polena. U prirodi postoji
nekoliko oblika oprasivanja Zivotinjama:
® oprasivanje insektima - entomofilija;
® oprasivanje tvrdokrilcima - kantarofilija
(Coleoptera, npr. porodice Scarabaeidae,
Cetonidae);
® opraSivanje muhama - miofilija (Diptera,
npr. porodice Syrphidae, Muscidae);

® opraSivanje opnokrilcima -

himenopterofilija (npr. Hymenoptera,
razne porodice);
® opraSivanje pcelama i bumbarima.

Melitofilija (Hymenoptera: Apidae);

® opraSivanje mravima - mirmekofilija
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(Hymenoptera: Formicidae);

® opraSivanje osama (Hymenoptera:
Vespidae) (nema specifican naziv, ali
spada pod himenopterofiliju);

leptirima

® oprasivanje (Lepidoptera,

razne porodice);

® dnevni leptiri - psihofilija (Lepidoptera:
npr. Nymphalidae, Papilionidae);

® noc¢ni leptiri - falenofilija (Lepidoptera:
npr. Noctuidae, Sphingidae);

® opraSivanje puzevima - malakofilija
(Gastropoda, porodica Helicidae);

® opraSivanje posredstvom ki¢menjaka -
zodfilija

® opraSivanje pticama - ornitofilija(Aves,
npr. porodica Trochilidae kolibri¢i);

® opraSivanje  slijepim  miSevima -

hiropterofilija (Chiroptera, npr. porodica

Phyllostomidae).

Iako simbioza predstavlja interakciju izmedu
dva organizma, gdje oba imaju koristi, ona
moze ali ne mora biti uvijek obavezna. U tom
slu¢aju govorimo o mutualizmu ili pravoj
simbiozi (eusimbioza). Medutim, ako je
simbioza izmedu organizama korisna, ali nije

Uvod u bioticke biljne interakcije

nuzno potrebna, onda se takav odnos smatra

protokooperacijom. Prema navedenom
mnoge odnose biljaka i njihovih oprasivaca i
rasprsivaca sjemena u mnogim slucajevima

treba smatrati protokooperativnim.

Vecina insekata koji posjecuju i oprasuju
cvjetove (oko 98,6%) se svrstavaju u 4
osnovne grupe (Slika 7.2) a to su: moljci,
tvrdokrilci

leptiri (Lepidoptera);

(Coleoptera);  pcele, mravi i ose

(Hymenoptera) i prave muhe (Diptera).

Ove skupine insekata u okviru svoje grade
ne zahtjevaju nikakve dodatne aparate za
pa
pretpostavlja da se razvoj specijaliziranih

izvodenje procesa opraSivanja, se
usnih aparata za usisavanje/srkanje nektara

pojavio kasnije u prirodi.

Procjenjuje se da najmanje 130.000 vrsta
Zivotinja, a vjerovatno i do 300.000 vrsta, su
redovni posjetioci cvjetova i potencijalni
oprasivaci. Od toga cak procjenjuje se da
postoji oko 25.000 vrsta pcela kao obligatnih
i najvaznijih opraSiva¢a u staniStima.
Procjenjuje se da postoji oko 260.000 vrsta
skrivenosjemenjaca, a mnoge su adaptirane
Ptice

odredenim grupama opraSivaca.

e) pcela f) osa g) mrava
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oprasuju vrste iz oko 500 rodova, slijepi
miSevi oko 250, dok se vrste iz priblizno 875
rodova pretezno oslanjaju na abioticko
oprasivanje; veéina preostalih vrsta oprasuje
se insektima, a tek mali broj koristi druge
Zivotinje.

Signali koje proizvode biljke za privlacenje
opraSivaca mogu biti akusti¢ni (u
poglavljnu mehanicki stimulusi objasnjeno je
koristenje zvucnih signala u opraSivanju),
olfaktorni, vizuelni ili fizicki. Akusti¢ni
signali ukljucuju zvuk (koji mogu biti i izvan
ljudske percepcije). Vizuelni signali mogu
znacajno varirati i uklju¢uju boje, kontrast
svjetla i tame, oblik i pokret. Mirisni signali
Cesto su specifi¢ni za odredenu poruku ili se
poput
feromona. Fizicki signali obuhvataju dodir ili

oslanjaju na postojete spojeve,
osjecaj topline, Sto moze potaknuti reakciju
oprasSivata i pomo¢i im u pronalazenju
nagrade. U nekim slucajevima, signali i
nagrade su usko povezani.

Vizuelni signali - cvjetovi Cesto imaju jarke
boje koje privlace oprasivace. Boja cvijeta
moze signalizirati prisustvo nektara ili
polena, dok vizuelni vodi¢i na laticama
pomazu opraSivaCima u

nektara (Slika 7.3).

pronalaZenju

Olfaktorni signali - cvjetovi emituju hlapljive
(VvoC) koji
mirisne signale i privlate oprasivace s

organske spojeve stvaraju

velikih udaljenosti, pri c¢emu specificne
kombinacije mirisa mogu ciljati odredene
oprasivace; na primjer, cvjetovi jakog mirisa
Cesto privlace moljce.

Kod
postaju jos sloZenije kada isti cvijet na istoj
biljci
oprasSivaima.  Na

signalizacije opraSivacima, stvari

Salje razlic¢ite signale razlic¢itim

primjer, cvjetove
Aphelandre acanthus nocéu oprasuju slijepi

miSevi (privuceni mirisom), a tokom dana

kolibri i moljci (privuc¢eni Zutom bojom
cvijeta). lako slijepi miSevi prenose viSe
polena od ptica i moljaca, ¢esto prenose
polen pogreSnih vrsta, Sto pokazuje kako
biljke adaptiraju strategije opraSivanja u
stani$tima s nepouzdanim oprasivacima.

Kombinacija razli¢itih vrsta signala moze
dati
raznolikosti biljnih vrsta. Poznato je da pcele

pozitivan efekat na  ocuvanje
(Apis mellifera) mogu nauciti kombinirati i

boje i mirise u multimodalne ili sloZene

Slika 7.3 Vizuelni vodici za oprasivace do nektara
(mrlje na laticama pokazuju lokaciju nektara kod
roda Cistus sp.)

signale. Medutim, pcele se mogu suociti i sa
mnogo vise od dva potencijalna signala
prilikom kontakta sa biljkom. Vizuelni
signali ukljucuju veli¢inu i raspored cvjetova,
njihov oblik i trodimenzionalnu strukturu,
kao i boju s nijansama i tonovima te
specificne Sare na laticama. Pcele imaju
prednost jer mogu dati prioritet odredenim
signalima, Sto im olakSava pronalazenje
cvjetova. Pretpostavka je da viSestruki
signali pomaZu u smanjenju nesigurnosti
oprasivaca u procjeni oprasivanja i odabira
odgovarajuéih cvjetova.
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7.1.1. OpraSivanje vrstama iz
reda Coleoptera - kantarofilija

OpraSivanje tvrdokrilcima ili kantarofilija
(gr. kantharos: tvrdokrilac) se javlja kod
biljaka,
produkuju veliku koli¢inu veoma mirisnog

primitivnih ~ vaskularnih koje

polena kojim privlace tvrdokrilce (Slika 7.4).

s

JS R
//A‘u.l‘\._

Slika 7.4 Oprasivanje tvrdokrilcima kod porodice
Apiaceae

Kantarofilija predstavlja jedan od najstarijih
i slabo specijalizovanih oblika oprasivanja.
Cvjetovi koji se oprasuju na ovaj nacin nisu
naro¢ito  vizuelno  privla¢ni, nemaju
specifican oblik, niti nektarske putokaze,
najces¢e su ravni, ponekad zdjelasti, a u
izlozeni i lako

njima su dostupni

reproduktivni elementi.

Obi¢no su neupadljivo obojeni, najcesce
zelenkasti ili bjelicasti. Miris im je snaZzan,
podsjeca na trulo ili fermentisano voce. Ove

oblike cvjetova pronalazimo kod
predstavnika  porodica:  Polycarpaceae,
Apiaceae, Asteraceae, Cornaceae, i
Caprifoliaceae.

7.1.2. OpraSivanje vrstama iz
reda Diptera - miofilija

Miofilija podrazumijeva uglavnom
opraSivanje muhama, skupinom iz reda
Diptera, ili (gré. muia: muha) karakteristi¢no
uglavnom za tropska podrudja, iako se javlja

i uumjerenom pojasu.

Za proces opra$ivanja muhama specifi¢ni su

cvjetovi sa jakim mirisima, otvorenog
perijanta te lako dostupnim rasplodnim

elementima ¢ime je olakSano Sirenje polena.

Kod ovog nacina opraSivanja oprasivaci su
djelimi¢no specijalizirani, pri cemu se isticu
(Syrphidae),
Bombyllidae te

osolike musice musice iz

porodice predstavnici
porodica Tabanidae i Nemestriniidae, koji

pokazuju specificne adaptacije (Slika 7.5).

Posebnu grupu oprasivaca, medu dipterama,
¢ine muhe koje slijecu na leSeve i izmet. Ove
muhe privlaci miris trulog mesa i balege koje
proizvode neki cvjetovi, te one prevarene
mirisom, dolaze i opraSuju ovakve cvijetove.
Ova pojava je oznacena kao sapromiofilija.
Sapromiofilni cvjetovi su nadeni u razli¢itim
taksonomskim grupama biljaka, ali je najveci

broj predstavnika vezan za familije
Asclepiadaceae, Sterculiaceae, Rafflesiaceae
(Rafflesia sp. Slika 7.6), Hydnoraceae,

Taccaceae, Araceae, Burmanniaceae, kao i
neke Orchidaceae.

Slika 7.5 Oprasivanje cvjetova muhama
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Slika 7.6 Sapromiofilni cvjetovi kod roda
Rafflesia sp.

7.1.3. OpraSivanje osama

odredenih Dbiljaka kao Sto su

orhideje ne posjeduju nektar, ali svojim

Cvjetovi

izgledom i mirisom, pomoc¢u feromona,
nalikuju na Zenke osa pri cemu muZjaci kroz
pseudokopulaciju oprasuju cvijet. Ovakav
primjer opra$ivanja prisutan je kod Ophrys
speculum i zenke ose Campsoscolia ciliata, te
kod orhideje Ophrys insectifera i ose iz roda
Argogorytes.

Oprasivanje osama je Siroko rasprostranjen,
ali daleko manje specijalizovan nacin
prenosSenja polena (Slika 7.7). Cvjetovi za
koje je utvrdeno da ih oprasuju ose, odlikuju
se neupadljivim bojama i jakim mirisom, kao
Sto su cvjetovi kod vrsta Scrophularia
nodosa, Listera ovata, vrsta rodova Manihot,
Epipactis i drugih. Kao i muhe, ose su
neredovni i nepouzdani, distropni i alotropni
oprasivaci. Poslije sezone gajenja mladunaca

one prelaze na ishranu Secerima i tada

posjeéuju  otvorene  cvjetove, bogate
nektarom, obavljajudi nespecifi¢no
oprasivanje. U prirodi je posebno

interesantan slucaj obligatornog oprasivanja
osama koje je prisutno kod smokvine ose i
Sto

smokve je detaljnije objasnjeno u

poglavlju o obligatornom oprasivanju.

Slika 7.7 Predstavnik roda Ophrys sa specificnom
gradom cvijeta podsje¢a na Zenku oprasivaca

7.1.4. OpraSivanje no¢nim
leptirima - falenofilija

Falenofilija, odnosno oprasivanje no¢nim
leptirima je karakteristicno za tropske i
suptropske  oblasti te se odlikuje
nespecificnim interakcijama izmedu biljke i
insekta. Leptiri su dobri opraSivaci iz
nekoliko razloga, a jedan od njih je i da imaju
dobar

raspoznavanja boja na talasnim duzinama od

veoma vid i sposobnost

300-700 nm i u ultraljubic¢astom spektru.

No¢ni leptiri oprasuju cvjetove iz tropskih
kisSnih Suma i kod kaktusa. U nasSoj flori
oprasuju cvjetove rodova: Platantherq,
Silene, Oenothera, Lonicera, itd. No¢ni leptiri
obi¢no lebde ispred cvjetova, koristeci svoje
duge surlice za usisavanje nektara, te ove
vrste imaju najduze surlice medu leptirima.
Suprotno tome, leptiri iz porodice Noctuidae
(sovice) imaju kratke surlice i prianjaju uz
cvijet prednjim nogama, masu¢i krilima dok

izvlaCe nektar.

Cvjetovi koje oprasuju no¢ni leptiri odlikuju
se veoma jakim mirisom. Veéina cvjetova je
bijele boje, iako se smatra da no¢ni leptiri
razlikuju boje. Neke biljke su specificne i po
tome $to ih mogu oprasivati i dnevni i noéni

138



leptiri, kao Sto je slucaj sa vrstama porodice
Convolvulaceae (Convolvulus i Calystegia).

7.1.5. OprasSivanje leptirima -
psihofilija

Psihofilija, odnosno oprasivanje dnevnim

leptirima sree se u svim klimatskim
zonama, mada rijetko u hladnim oblastima, i
planinama. Najve¢i broj dnevnih leptira-
opraSivaca je rasprostranjen u tropskim
oblastima, gdje su posebno znacajni
predstavnici rodova: Ornithoptera, Papilio,

Morpho, Charases i Trogonoptera.

U umjerenoj zoni je manji broj dnevnih
leptira oprasivaca i oni, uglavnom, pripadaju
rodovima Papilio, Vanessa, Lycaena i dr.
Viskoplaninske biljke evroazijske oblasti
oprasuju leptiri iz roda Erebia.

Dnevni leptiri slije¢u na cvjetove razlic¢itog
oblika i boja; pretezno se mogu zapaziti na
ljevkastim i Siroko cjevastim cvjetovima
(Slika 7.8) mada wuzimaju nektar i iz
tubiflornih cvjetova velikog broja vrsta iz
familija Asteraceae i Dipsacaceae, kao i iz
cvatima vrsta iz

cvijetova u  slozenim

porodice Apiaceae.

Slika 7.8 Oprasivanje leptirima
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Tipi¢ne psihofilne cvjetove imaju i biljke
rodova Lantana, Buddleja, Vinca, Dianthus i
Daphne. U grupi dnevnih leptira postoje i oni
koji lebde ispred cvjetova i dugim surlicama
stizu do nektara. Takvi leptiri karakteristi¢ni
su za tropske oblasti i Cesto Koriste produkte
ornitofilnih cvjetova koji su bogati nektarom
ijarkih su boja.

7.1.6. OpraSivanje pcelama i
bumbarima - melitofilija

Bliska veza izmedu ljudi i pcela datira jos od
prije najmanje 3000 godina, u vrijeme kada
su stari Egip¢ani transportovali koSnice
kako bi
cvjetanja biljaka. Danas, pcele imaju veoma

pCela duz Nila, pratili period
vazan poloZaj u procesu oprasivanja kako sa

bioloskog, tako i sa ekonomskog aspekta.

Oprasivanje pcelama i bumbarima (gr.
melissa ili melita: pcela) ili melitofilija je
visoko specijalizovani tip prenoSenja polena
koji podrazumijeva postojanje posebnih
adaptacija oba ucesnika u interakciji. Pcele i
bumbari su morfoloski specifi¢no adaptirani
da oprasuju odredene cvjetove koji su
specificne grade da mogu prihvatiti ovu

vrstu oprasivaca (Slika 7.9 7.10).

Pcele imaju potrebu da sakupljaju polen koji
koriste za ishranu larvi a vedina pcela
pasivno preuzima polen tokom posjete
cvjetovima, ali ga mogu takoder aktivno
sakupljati i uz pomo¢ razlic¢itih strukturnih i
bihevioralnih adaptacija.

Vecina pcela razvila je adaptacije da skuplja
polen direktno na tijelo kao opterecenje i pri
tome ga transportuje u svoja gnijezda (Slika
7.10). Sve pcele su dobri oprasivaci bez
obzira na to Sto mogu biti solitarne, socijalne
i parazitske. Medutim, izmedu njih postoje
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Slika 7.9 Polen na zadnjim ekstremitetima pcele
tokom oprasivanja

razlike po pitanju efikasnosti oprasivanja.
Najjednostavniji nacin prikupljanja polena
kod pcela jeste pasivno trljanje dlakavog
tijela o prasnike, nakon

Cega slijedi

njegovanje kako bi se uklonio polen.

Vecina pcela, medutim, ciljano skuplja polen,
ponekad grebanjem ili vibracijama tijela, pri
tome pcela se drzi za konusnu strukturu
cvijeta i vibrira, izazivajuéi otresanje polena
iz praSnika. Biljke adaptirane ovom nacinu
opraSivanja imaju specificne prasnike s
porama kroz koje se oslobada polen.

Istrazivanja su pokazala da solitarne pcele iz
roda Megachile imaju vedi opraSivacki efekat
od medonosne pcele jer svaki put kada slete
na cvijet, svojim kretanjem oslobadaju i
sakupljaju polen, dok socijalna medonosna
pcela to ¢ini samo na prvom cvijetu, a zatim,
na svaki naredni cvijet slije¢e da bi pokupila
nektar.

Smatra se da pcele i bumbari imaju vecu
mogucénost opazanja i pamdenja oblika i
mirisa cvjetova u odnosu na veéinu drugih
oprasivaca. Neka posmatranja ukazuju da
oni prepoznaju oblik citave biljke. Pored
oblika

lokaciji

prepoznavanja cvijeta  pcele

informacije o cvjetova bogatih

nektarom prenose ostalim c¢lanovima

pcelinjeg drustva.

Slika 7.10 Oprasivanje posredstvom bumbara

Pcele (A. mellifera) koriste ,vijugavi ples” za
komunikaciju s ostalim ¢lanicama kolonije o
(Slika 7.11). Pri
izvodenju plesa pcela se krece u obliku broja

lokaciji izvora hrane

osam, pri Cemu vijuganje Kkoristi za

komunikaciju. Smjer vijuganja oznacava
ugao (a) izmedu pravca ka izvoru hrane
(cvjetovi) i pravca prema suncu. Vibracija
pcele (vijugavi pokreti) tokom plesa prenosi
informacije o udaljenosti do izvora hrane.
Brzina i intenzitet plesnog segmenta u
sredini oblika broja osam proporcionalni su
udaljenosti: duze vijuganje oznacava vece
udaljenosti, a krace vijuganje ukazuje na
bliZe izvore. Sunce sluZi kao glavni orijentir
za navigaciju pcela.

Cak i kada je sunce zaklonjeno oblacima,
pcele koriste polarizovanu svjetlost kako bi
odredile njegov polozaj. Ugao a (pokazan
crvenom linijom na slici 7.11) predstavlja
klju¢nu informaciju koju druge pcele koriste
za pronalaZenje cvjetova. Intenzitet plesa
takoder
signalizira kvalitet izvora hrane. Bogatiji

(brzina pokreta i trajanje)

nektar ili polen rezultira energi¢nijim
plesom, Sto motiviSe viSe pcela da posjete

izvor.
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Slika 7.11 Prikaz plesa pcela kojim mogu odrediti pravac i udaljenost izvora hrane do kosnice

f?% 7.1.7. OpraSivanje mravima -

mirmekofilija

OpraSivanje mravima ili mirmekofilija se, u
sustini, deSava slucajno, kada mravi redovno

posjeéuju cvjetove, privuceni mirisom i
slatkim sekretima, ali, kako su malih
dimenzija tijela i ¢vrstog i glatkog

egzoskeleta, teSko prenose polen.

Oni se smatraju i nektarskim pljackasima, jer
su veoma cesto prisutni na biljkama u
velikom broju i na taj nacin ratoborno tjeraju

ostale insekte sa biljke. Njih izuzetno privlaci
slatki nektar i rado ga uzimaju, kako iz
cvjetova, tako i iz ekstrafloralnih nektarija,
¢ak i sa biljnih vasi, kad na njih naidu.

Glavni razlog zasSto mravi nisu efikasni kao
oprasivaci je taj Sto su uglavnom po tipu
mesoZderi. nekoliko

ishrane Postoji

izuzetaka od kojih su neki herbivori ili

svastojedi. Ove vrste mrava se Cesto mogu

vidjeti kako skupljaju nektar sa cvati
Stitarica (Apiaceae) i mljecika
(Euphorbiaceae).
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7.2. Obligatorno

oprasivanje
Obligatorno  oprasivanje podrazumijeva
obavezan uzajamni odnos izmedu

oprasivaca i biljke. Takvi opras$ivaci su u
koevolutivnom odnosu sa biljkama koje
oprasuju. Odnos je obligatoran Sto znaci bez
datog oprasivaca ne¢e do¢i do oplodnje
biljke, i ukoliko nema biljke opraSiva¢ ne
moze zavrsiti svoj razvojni ciklus. U ovom
poglavlju obradit ¢emo dva takva primjera a
to je obligatorno oprasivanje kod smokve te
juke.

7.2.1. Smokva i smokvina osa

Smokve (rod Ficus, porodica Moraceae) su
veoma Cesta vrsta biljaka u razli¢itim
ekosistemima. Pojavljuju se u razlic¢itim
formama od drvenastih (listopadnih i
zimzelenih) do grmolikih, loza i epifita.
Poznato je preko 800 razli¢itih vrsta, koje
najveéim dijelom nastanjuju tropske i
subtropske pojase te se smatraju znacajnim
resursnim vrstama u mnogim ekosistemima.
Njihovi plodovi su glavni izvor hrane za
brojne ptice i sisare, posebno slijepe miseve,
primate i papagaje, koji Cesto djeluju i kao
Plodove smokava

rasprsivac¢i  sjemena.

konzumira viSe od 70% ki¢menjaka u

Sumskim ekosistemima.

Na naSim prostorima zastupljena je obi¢na
smokva (Ficus carica) kao listopadno stablo
koje nastanjuje toplije, mediteranske
krajeve. Kod smokve javlja se specifi¢ni oblik

oprasivanja njenog cvijeta - obligatorno

oprasivanje. Danas, ovakvo oprasivanje
smokava predstavlja  najneobicniji i
najslozeniji  oblik interakcije = izmedu

biljaka te

decenijama.

Zivotinja i privla¢i paznju

istrazivaca Cvijet smokve
sacinjen je od velikog broja malih cvjetova
koji su skupljeni unutar mesnate kruskolike
kapsule te nisu izvana vidljivi. Budué¢i da
cvjetaju unutar kapsule, ne mogu se
oprasivati pcelama ili vjetrom kao druge
biljke. S obzirom na specificnost cvijeta
neophodan je i specifican polinator. Ose iz
roda Blastophaga na izuzetno specifican
nacin oprasuju cvjetove razli¢itih vrsta roda

Ficus.

Smokvina osa ulazi kroz otvor na vrhu
kapsule cvijeta smokve i vrsi opraSivanje te

kompletira svoj Zivotni ciklus.

Ovim osama cvjetovi sluze i za polaganje jaja
i za razvijanje larvi. Kada se larve razviju,
prolaze metamorfozu do adultnog stadija u
samom cvijetu smokve. Odrasli muZzjaci ne
napustaju cvijet, nego oplode Zenku, koja
izlazi iz cvijeta busedi kanal i odlazi na drugi
cvijet gdje polozi jaja, istovremeno nosi sa
sobom polen iz cvijeta smokve Kkoji se
prenosi u novi cvijet ¢ime je izvrSeno

oprasivanje cvijeta (Slika 7.12).

Njihova uskladenost je toliko specificna i
unikatna jer se razvojni ciklus ose vremenski
podudara s reproduktivnim ciklusom
smokve u Cijim se cvjetovima osa razvija.
Takav odnos osigurava oplodnju i razviée

plodova smokve.

Kako je smokvi za razmnoZavanje potrebna
osa, tako je i osama za razmnoZavanje
potrebna smokva jer osa, naime, u cvatu
smokve provodi ¢itav svoj Zivotni razvojni
ciklus.
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7. Zenka polinator izlazi iz
smokve [ traZi novu za
polaganje jaja

6. Odrasli muzijak se pari sa
odraslom Zenkom i busi izlaz
iz smokve

5. Zenska (gore) i muska (dole)
lutka 25. dan od ovipozicije

Slika 7.12 Zivotni ciklus ose oprasivaca smokve

7.2.2.Yucca moljac - Yucca
biljka

Interakcija juke i odredene vrste moljca
predstavlja primjer prirodne adaptacije, ali i
dokaz specijaliziranih ekolo8kih procesa koji
oblikovati Bez

mogu evoluciju vrsta.

ocuvanja ovakvih odnosa, dovodi se u

pitanje opstanak i biljke i insekta.

Oprasivanje juke (vrste iz roda Yucca) i juka
moljca (porodica Prodoxidae) fascinantan je
biljaka i
oprasivaca. Njihov odnos je mutualisticki i

primjer koevolucije izmedu
toliko je specifican da odredene vrste juka

moljca oprasuju samo odredene vrste juka.

Ove vrste su koevoluirale pa su postale
medusobno ovisne jer bez moljca biljka ne
moze proizvesti sjeme, a bez biljke moljac
nema gdje poloziti jaja. Proces polaganja jaja
u cvijet zapocCinje posjetom Zenke moljca
(vrste iz roda Tegeticula) tokom no¢i. Dok se
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hrani nektarom, ona prikuplja polen s
prasnika cvijeta u posebnu strukturu na
usnom aparatu nalik etkici.

Nakon toga, polaze jaja unutar plodnice

cvijeta juke, obitno u blizini sjemenih

zametaka. Nakon polaganja jaja, Zenka
svjesno prenosi skupljeni polen na Zzig tucka
istog ili drugog cvijeta juke. Ovaj proces
osigurava oprasivanje i razvoj sjemena, $to
je nuzno za biljku. Kada se sjeme juke pocne
razvijati, larve moljca izlaze iz jaja i hrane se
Medutim,

sjemenke,

dijelom sjemena biljke. larve

nikada ne pojedu sve vel
ostavljaju dovoljan broj za reprodukciju
biljke. Kada larve zavrse razvoj, spustaju se u
tlo gdje formiraju ¢ahure i ¢ekaju do sljedece
sezone cvjetanja biljke kako bi zapocele novi

ciklus (Slika 7.13).
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\‘\ Popretan presjek

Adultni moljac izlazi’,
iz tla i traZi cvjetove T

.,

Juka moljac skuplja
polen i polaze jaja na
jajne éelije u tucku

“u

Larva juka moljca

kroz plod juke

T Plod juke

Svaka larva busi rupu u plodu i
pada na tlo gdje metamorfozira u
lutku

Slika 7.13 Prikaz Zivotnog ciklusa Yucca moljca i interakcija sa Yucca biljkom

7.3. Disperzija sjemena

Sudbina sjemena je od Kriti¢ne vaznosti za
reprodukciju biljaka. Veliki broj Zivotinja se
hrani isklju¢ivo plodovima ili sjemenima
biljaka Sto pokazuje vaznost njihove uloge u

disperziji sjemena, ali i vrsta.

Disperzija sjemena je znacajna za
kolonijalizaciju ili zauzimanje novih stanista,
a koja su na odredenoj udaljenosti od
postoje¢ih populacija kojima mozda prijeti
nestanak. Za razliku od opraSivanja,
disperzija sjemena se mnogo manje oslanja
na specijalne adaptacije opraSivaca, nego
isklju¢ivo na kretanje organizama do
Ovi

imaju razli¢itu efikasnost disperzije sjemena,

odgovarajuceg stanista. mehanizmi
ali i prednosti za rast mladica, u zavisnosti
od uslova ekosistema. U procesu disperzije
sjemena antagonizam i komensalizam igraju
vazne uloge, jer odreduju kako interakcije
izmedu biljaka i Zivotinja uticu na Sirenje
biljnih vrsta sjemenom.

Antagonizam u disperziji sjemena prisutan
je na razlic¢ite nacine npr. kroz predatorstvo
sjemena kada Zzivotinje jedu sjeme bez
ikakve koristi za biljku jer wuniStavaju
potencijal za Kklijanje (npr. ptice ili glodari
koji jedu cijelo sjeme). Sa druge strane to
moze biti i ograniceno Sirenje sjemena kada
Zivotinje transportuju sjeme na nacin koji je
nepovoljan za biljku, na primjer, odlazudéi ga
na mjesta nepogodna za klijanje.

Ovim za posljedicu biljke dio

reproduktivnog potencijala zbog uniStenja

gube

sjemena ili neuspjeSne disperzije.
Komensalizam, kao pojava u disperziji
sjemena, moze biti prisutan kroz aktivno
rasijavanje ili kao dio otpadnih produkata
metabolizma (izmet). Naime, Cesta je pojava
kacenja sjemena za krzno ili perje Zivotinje
(npr. c¢icak) koje se dalje kretanjem prenosi
na udaljenije lokacije, ali zivotinja nije
direktno pogodena. Sa druge strane otpadna
disperzija

sjemena, takoder prisutna u

prirodi na nacin da sjeme ostaje u izmetu
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Zivotinje koja se hranila voéem, ali Zivotinja
ne dobija nikakvu dodatnu korist osim
inicijalne ishrane.

U prirodi je poznato nekoliko nacina

disperzije sjemena i plodova, a to su:

kod nekih biljaka se

sjemena

® qutohorija -

disperzija odvija pod
djelovanjem biljke domacina ili njenih
nekih dijelova, oznacava se jo$ i kao
kod

Geraniaceae,

samorasijavanje.  Prisutna je

predstavnika  porodice
vrste Oxalis acetosella, Ricinus communis
itd. Autohorne vrste su one vrste koje
svoje sjeme i plodove same rasijavaju.
Neke od ovih biljaka aktivno izbacuju
sjeme na vecu ili manju daljinu, tako Sto
se zreli plodovi i pri najmanjem dodiru
rasprskavaju, izbacujudi pri tome sjeme
velikom snagom;

® hidrohorija - voda predstavlja Kkljucni
faktor u disperziji sjemena i plodova.

oblik je kod

vodenih biljaka (potpuno ili djelimi¢no

Ovaj Sirenja najcesci

potopljenih), rijetko kod kopnenih
biljaka;

® zoohorija - predstavlja Sirenje plodova i
sjemena podsredstvom zivotinja. Kod
odredenih biljaka, sjeme i plodovi imaju
razlicite izrasStaje na svojoj povrsini pri
¢emu se kace za krzno Zivotinja i na taj
nacin prenose na vece udaljenosti. Ova
pojava se jos oznacava i kao epizoohorija.
Drugi nacin Sirenja sjemena odvija se

trakta

Zivotinje se hrane so¢nim plodovima, a

putem probavnog Zivotinja.
sjeme prolazi kroz njihov crijevni trakt i
nakon probave izbacuje se fecesom,
Cesto na razli¢itim udaljenostima od
mati¢ne biljke (endozoohorija). Neke
vrste biljaka posjeduju so¢ne plodove sa
bobama i koStunicama, kojima se hrane

Uvod u bioticke biljne interakcije

narocito ptice (ornitohorija). Takva je,
npr. parazitska biljka imela (Viscum
album) (Slika 7.14).

U prirodi se javlja i anemohorija, pri ¢emu se
sjeme ili plodovi anemohornih vrsta Sire
vjetrom. Tokom evolucije, ove vrste razvile
su adaptivne strukture za pasivno letenje,
omogucavajuci vjetru da lako nosi njihovo
sjeme ili plodove, ¢ime se odrzava i Siri
njihov areal. Kod javora su to, na primjer,
narofita mrezasta Kkrilca, kod maslacka
dlakavi izrastaji koji obrazuju strukturu
slicno padobranu, kod crnog graba postoji
mjehurasta komorica u kojoj se nalazi sjeme,
itd.

Pored navedenog u prirodi su prisutne i
antropohorne vrste kod kojih se rasijavanje
sjemena i plodova obavlja posredstvom
Covjeka, a tipi¢ni

predstavnici ovakvog

nacina rasijavanja su zitarice. U ovom
poglavlju poseban osvrt je dat na disperziju
sjemena insektima u kontekstu interakcija i

adaptacija biljaka na insekte.

jabuke sa bobicastim plodovima koji predstavljaju

hranu pticama
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7.3.1. Rasijavanje insektima -
entomohorija

7.3.1.1. Rasijavanje sjemena mravima

Jedan od najznacajnijih i jedistvenih nacina
rasijavanja plodova i sjemena odvija se
pomo¢u mrava. Takav nacin rasijavanja
sjemena naziva se mirmekohorija (grc.
mirmeks: mrav, horeo: idem, Sirim se) te
predstavlja oblik zoohorije. Pretpostavka je
da se ovaj nacin prenoSenja sjemena pojavio
krajem tercijera i pleistocena te da pripada
sinzohoriji

(odnosno kombinovanoj

stomatohoriji i  diszoohoriji). @ Prava
mirmekohorija je karakteristicna uglavnom

za herbivorne mrave.

Tokom raznoSenja sjemena znacajnu ulogu u
tome imaju razliciti izrastaji na sjemenkama
Kod tih biljaka je
karakteristicno da su im peteljke cvjetova

tzv. karunkulima.

njezne i poslije cvjetanja padaju na zemlju, a

plodovi sazrijevaju rano, poSto mravi

raznose sjeme uglavnom u ljetnom periodu.

Mravi tokom svog Zivota sakupljaju hranu i

to sjemena i plodove koje cuvaju i
pohranjuju u svojim mravinjacima. Takva
sjemena najc¢eS¢e odgovaraju njihovom
nacinu ishrane, ali i veli¢ini kako bi ih mogli
donijeti sa razli¢itih udaljenosti. Najc¢eSc¢e su
takva sjemena jestiva, te imaju mesnate
ovojnice ili izrastaje, ariluse ili karunkule
koje su modifikovane u strukture zvane

elajosomi (Slika 7.15).

Elajosomi su najces¢e predstavljeni kao
uljana tjelasca koja imaju veliku hranljivu
vrijednost i zbog toga su jako privlacni
mravima. Mravi konzumiraju elajosom ali
ostatak sjemena ostaje ocuvan najcesce
zahvaljuju¢im dlakama i drugim izrastajima

koji ostatak sjemena cine neprivlacnim

mravima.

Vecina sjemena mirmekofilnih biljaka imaju
specijalizirane mesnate izrastaje koji sluze
mravima za ishranu. U takve biljke spadaju:
luk  (Allium), bekica
(Lusula), ljubicica (Viola odorata), gavez

procjepak (Scilla),

(Symphytum), Gagea lutea, Luzula sylvatica,
Luzula luzuloides, Melica nutans, Primula
vulgaris, Aremonia agrimonioidesi druge.

Elajosome susre¢emo kod biljnih vrsta poput
Ricinus communis, Euphorbia amygdaloides,
Viola alba, Corydalis cava te roda Kanutia
(npr. Knautia sarajevensis, Slika 7.12).

Sjemena koja su ocuvana u mravinjacima
klijaju u hodnicima mravinjaka u povoljnim
uslovima ili ih mravi u proljece iznose van
mravinjaka gdje klijaju. Mirmekohorne vrste
biljaka Cesto imaju prilagodbe u pogledu
uslova Kklijanja i ¢esto zahtijevaju svjetlost da
bi sjeme klijalo.

Slika 7.15 Vrsta Knautia sarajevensis na svom

sjemenu ima elajosome
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Na taj nacin se sprjecava Klijanje biljke
unutar samog mravinjaka (u mraku) jer bi
mravi mogli unistiti ili oStetiti mlade

klijance.

7.4. Parazitizam insekata
na biljkama

Razlic¢iti insekti mogu u razli¢itom

razvojnom stadiju da parazitiraju na

razli¢itim biljnim organima.

7.4.1. Lisni mineri

Lisni mineri su insekti iz porodice
Agromyzidae, €ije larve razvijaju hranidbeni
kanali (eng. Mine galeries) unutar listova
biljaka, hraneéi se biljnim tkivima. Ove
interakcije mogu biti antagonisticke, jer
stvaranje rudnih galerija uzrokuje fizioloSke
i mehanicke Stete na biljkama. Istovremeno,
lisni mineri predstavljaju plijen za njihove
prirodne neprijatelje, poput parazitoidnih
dinami¢nim

osa, Sto dodatno doprinosi

ekosistemskim interakcijama.

Lisni mineri (Liriomyza spp.) ostecuju biljke
u stadiju larve, kada se hrane unutraSnjim
tkivima lista. Larve prave hranidbene kanale
koje su karakteristi¢ne po zavojitom obliku i
lokalizaciji unutar lista. Ovaj proces ima
nekoliko faza, od polaganja jaja do razvoja
larvi i stvaranja galerija (bijelih linija), Sto
rezultira znacajnim Stetama na biljci.

Prva faza oStecenja pocinje polaganjem jaja
od strane odraslih Zenki na epidermis lista.
Jaja su obicno poloZena blizu provodnih
sudova, gdje je tkivo najpogodnije za razvoj
larvi. Kada se larve izlegu, poCinju se hraniti
mezofilom lista koji je bogat hloroplastima.

Uvod u bioticke biljne interakcije

Ovo hranjenje (buSenje kanala) uzrokuje
stvaranje praznina u mezofilu, ¢ime se
direktno smanjuje fotosintetski kapacitet
lista i naruSava fizioloSka funkcija biljke.
Hranidbeni kanali su vidljivi kao bjelkaste
pruge na listovima (Slika 7.16), Sto Ccini
biljku vizuelno fizioloski oslabljenom.

Smanjenje fotosintetskog kapaciteta
smanjuje energetske resurse biljke, Sto se
manifestuje slabijim rastom, kao i manjoj
otpornosti na stresne faktore. Kod biljaka
koje se uzgajaju zbog estetske vrijednosti,
poput biljaka,

hranidbenih kanala znacajno

ukrasnih prisustvo
smanjuje

trzisnu vrijednost.

U poljoprivrednim sistemima, lisni mineri
izazivaju ozbiljne Stete na povréu poput
krastavca, tikve i paradajza. Smanjeni prinos
i kvalitet
ekonomski profit poljoprivrednika. Stetnost

plodova direktno uti¢u na
minera dodatno se povecava u uslovima
masovnih infestacija, gdje veliki broj larvi
moZe potpuno iscrpiti biljku, Sto dovodi do
njenog uginuca.

Biljke su razvile razli¢ite adaptacije kako bi
se odbranile od oSte¢enja izazvanih lisnim
minerima (Liriomyza sp.) i smanjile njihove

Stetne efekte. Ove adaptacije ukljucuju

fizicke, hemijske i ekoloSke mehanizme, koji

Slika 7.16 Ostecenje lista paradajza usljed
parazitizma minera lista

147



Uvod u bioticke biljne interakcije

mogu djelovati preventivno (sprecavanje
napada) ili inducirano (aktiviraju se nakon
napada).

Adaptacije biljaka na minere ukljucuju deblji
epidermis ili jacu kutikulu, $to otezava zenki
lisnih minera polaganje jaja na povrsini lista.
Takoder, deblji mezofil smanjuje efikasnost
hranjenja larvi, ¢ime se ogranic¢ava veli¢ina i
broj hranidbenih kanali. Povrsinski vosak na
listovima smanjuje privlacnost biljke za
polaganje jaja i moZze otezati kretanje zenki
minera.

Biljke,
proizvode sekundarne metabolite koji su

kao odbrambeni  mehanizam,

prirodno prisutni i odbijaju lisne minere ili

smanjuju njihovu sposobnost buSenja i

hranjenja, kao Sto su:

e fenolni spojevi: fenoli i tanini ucvrScuju
biljno tkivo i smanjuju probavljivost
mezofila larvama;

® terpeni i alkaloidi djeluju kao repelenti

za Zenke ili inhibitori razvoja larvi.

Biljke napadnute minerima mogu takoder
aktivirati proizvodnju drugih metabolita u
svrhu odbrane kao Sto su:

® jasmonska kiselina koja  pokrece
proizvodnju proteinaza i drugih zastitnih
spojeva koji otezavaju probavu larvama;
e hlapljivi organski spojevi (VOC) koje
biljke emituju nakon napada i koji
privlace prirodne neprijatelje minera,
(Diglyphus

isaea). Biljke mogu privu¢i predatore i

poput parazitoidnih osa

parazitoide lisnih minera kroz emisiju

poput
terpena i aldehida. Ove hemikalije sluze

hlapljivih  organskih spojeva,

kao signali koji omogucavaju

predatorima da lociraju hranidbene

kanale i eliminisSu larve.

Neke biljke mogu razviti mehanizme da

zbune Zenke lisnih minera, imitirajuci

fizioloSko stanje koje nije povoljno za

polaganje jaja, Cime smanjuju infestaciju.

Siske (gale, cecidije - ovisno od grupe
insekta i vrste biljke zbog koje nastaju) su
specijalne strukture koje proizvode biljni
organi ili tkiva, reagujuci na ostecenja Sto ih
uzrokuju razli¢ite Zivotinjske vrste (Slika
7.17).

Javljaju se na stabljici, listu korijenu ili plodu.
Mogu nastati  djelovanjem  razli¢itih
zivotinjskih vrsta poput: insekata, grinja,
fitopatogenih gljiva i bakterija. Navedene
vrste Kkoriste biljke kao staniste i izvor hrane
za svoje larve, $to dovodi do modificiranja
Cime se

biljnog tkiva u obliku S$iski,

uspostavlja sloZzena ekoloska interakcija.

0d insekata su najce$¢i uzrocnici stvaranja
$iski muSice Siskarice (Cecidomydae) i ose
Siskarice (Cynipidae), zatim lisne buhe
(Psyllidae), (Aphididae),

Stitaste usi (Coccoidae), od grinja (Acarinae)

neke lisne usi

grinje  SiSkarice (Eriophydae), a od
fitopatogenih gljiva vrste roda Taphrina (T.
populina, na topoli, i T. betulae, na brezi),
roda Exobasidium (E. rhododendri i E. vaccini

na rododendronima).

Na listu hrasta SiSke izaziva osica Cynips
gallae tinctoria, a na ruZama Rhodites rosae.
Vrste iz porodice Curculionidae, poznate kao
surla8i, ¢ine veliku porodicu insekata koja
obuhvata vrste

mnoge sposobne za

formiranje Siski na biljkama (Slika 7.18).

Siske su specifitne izrasline na biljnim
organima, poput stabljika, listova, korijenja
ili plodova, koje nastaju uslijed aktivnosti
ovih insekata. Insekti koriste biljke kao
staniSte i izvor hrane za svoje larve, Sto
dovodi do modificiranja biljnog tkiva u
obliku Siski, ¢ime se uspostavlja slozena
ekoloska interakcija izmedu biljke i insekta.
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K

Slika 7.17 Gale na granama a) hrasta (Quercus sp.) i b) divije ruZe (Rosa sp.)

Siske nastaju nakon $to Zenka surla$a poloZi
jaja unutar biljnog tkiva. Tokom ovipozicije,
insekti luCe supstance koje uti¢u na rast
biljke, uzrokuju¢i promjene u Celijskom - o
diferenciranju i proliferaciji.

Promjene koje nastaju uzrokovane su:

® hemijskim signalima: larve insekata
oslobadaju hemijske spojeve (fitohormoni
poput citokinina i auksina) koji podsticu
abnormalni rast ¢éelija biljke. Ovo rezultuje
formiranjem izrasline bogate hranljivim
tvarima;

® fizioloskim promjenama biljaka: $iSke
obezbjeduju zastitu larvama od vanjskih
faktora, poput predatora i nepovoljnih
uslova sredine te povecavaju dostupnost
resursa unutar biljke za ishranu larvi.

Iako $iSke rijetko izazivaju smrt biljke, one
mogu znacajno smanjiti njen fizioloski
kapacitet, kao Sto su:

® smanjen intenzitet fotosinteze: na
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listovima, Siske mogu ometati
fotosintetski proces smanjujudi
funkcionalnu povrsinu;

trosenje resursa: energija Dbiljke se
preusmjerava na formiranje $iSke, Sto
smanjuje resurse dostupne za rast i
reprodukciju;

strukturna ostecenja: SiSke na stabljici ili
korijenu mogu oslabiti fizicku strukturu
biljke, povecavaju¢i njenu podloznost
drugim Steto¢inama ili patogenima.
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Slika 7.18 Formirane siske na listu (a) i izdanku (b) hrasta luznjaka (Quercus ruber) i (c)
izdanku smrce (Picea sp.)

7.5. Karnivorne biljke i
insektivorija

Karnivorne  biljke

evoluirale nezavisno najmanje Sest puta u

(mesozderke)  su

razlic¢itim porodicama angiospermi,
ukljucujuéi porodice kao $to su Droseraceae,
Nepenthaceae i Lentibulariaceae.
Evolucijska konvergencija je wuocljiva u
razvoju struktura za hvatanje plijena (npr.
klopke,

nastale su u

ljepljivi  listovi, vréevi). Ove

adaptacije ekstremnim
stanistima s niskim prisustvom nutrijenata,
vode i visokom

visokim  sadrzajem

svjetloscu.

Ove biljke su se na taj nacin adaptirale da
dobijaju nutrijente iz plijena kako bi
nadoknadile nedostatak nutrijenata u tlu.
Ove biljke nisu samo ekoloski znacajne, veé
su i predmet intenzivnih istrazivanja zbog
svoje jedinstvene biologije i potencijala za

primjenu u biomimetickim tehnologijama.

Karnivorne biljke razvile su specijalizovane
strukture za hvatanje i varenje plijena kao

adaptaciju na Zivot u staniStima siromasnim
nutrijentima, poput kiselih mocvara i

pjeskovitih tla.

Predacija kod ovih biljaka ukljucuje hvatanje
insekata i drugih sitnih organizama, varenje
njihovih tijela putem enzima i apsorpciju
oslobodenih nutrijenata, S$to omogucava

biljkama preZivljavanje u ekstremnim
uslovima. Ovaj proces zavisi od razlic¢itih
tipova zamki koje variraju u sloZenosti i

mehanizmu djelovanja.

Jedan od najjednostavnijih tipova zamki su
ljepljivi listovi, poznati kao "flypaper traps".
Biljke poput
Pinguicula (masne biljke) prekrivene su

roda Drosera (rosike) i

Zlijezdama koje luce ljepljivu sluz bogatu
enzimima za varenje.

Kada insekti dotaknu povrsinu lista, zalijepe
se za sluz i ostaju zarobljeni. Kod nekih
vrsta, poput Drosera capensis, listovi se
savijaju kako bi plijen ¢vrsto obuhvatili,
povecavajuci  efikasnost varenja. Ova
strategija omogucava apsorpciju esencijalnih
poput

razgradenog plijena.

nutrijenata azota i fosfora iz
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Slika 7.19 Zamke kod rodova (a) Nepenthes i (b) Sarracenia

Zamke u obliku vrcéeva (pitfall traps)

predstavljaju sloZeniji mehanizam hvatanja

plijena. Kod biljaka poput Nepenthes
(tropski vréevi) i Sarracenia
(sjevernoamericki  vrcevi), listovi su

modifikovani u oblik vréeva ispunjenih
tekué¢inom bogatom probavnim enzimima ili
mikroorganizmima (Slika 7.19).

Insekti

nektarom klize niz glatke zidove vrca i

privueni bojom, mirisom ili
padaju u tekucinu, gdje budu probavljeni.
Strukture poput voskastih slojeva i dlacica
unutar vrca sprecavaju bijeg plijena, dok
biljka apsorbuje nutrijente iz razgradenih
tijela.

Snap zamke, poput onih kod Venerine
muholovke (Dionaea muscipula), Kkoriste
brze pokrete kako bi uhvatile plijen. Ove

biljke imaju listove slicne klopkama koji se

brzo zatvaraju kada insekt dotakne
senzorne dlacice.

Ova preciznost u hvatanju plijena
omogucava Dbiljkama da optimiziraju

energiju potrebnu za otvaranje i zatvaranje
klopke, dok enzimi razgraduju zarobljene
insekte.

Vodene karnivorne biljke, poput Utricularia

(vodenih  mjeSinarki), koriste zamke

bazirane na vakuumu. Njihovi mjehuriéi sa
zamkama stvaraju negativan pritisak, koji se
oslobada kada plijen dotakne senzorne
dlacice. Otvaranje zamke usisava vodu i
plijen unutar mjehuri¢a, gdje se odvija
varenje.

Predacija kod karnivornih biljaka odlikuje se

evolutivnim inovacijama koje im
omogucavaju da prezive u nepovoljnim

uslovima. Ove biljke, ne samo da osiguravaju

esencijalne nutrijente iz plijena, vec
istovremeno demonstriraju kompleksne
adaptacije i interakcije sa  svojim
okruzenjem.

Venerina muholovka prirodno raste u
kiselim i hranjivo siromasnim tlima,
prvenstveno u mocvarama jugoistoCnih

dijelova SAD-a. Ova staniSta oskudijevaju
kljunim hranjivim tvarima poput azota i
fosfora, Sto je vitalno za rast biljaka. Kako bi
nadoknadila taj deficit, muholovka je razvila
alternativnu strategiju za unos hranjivih
tvari - predaciju.

Hvatanjem insekata i sitnih artropoda biljka
osigurava neophodne hranjive elemente,
omogucavajudi svoj opstanak i reprodukciju
u nepovoljnim uslovima. Evolucija venerine
muholovke od nemesozderke do

specijaliziranog predatora ukljucivala je
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promjene u morfologiji i fiziologiji lista, koje
omogucavaju brze pokrete i probavu plijena.

Ove promjene rezultat su selektivnih
pritisaka koji su favorizirali biljke sposobne
za  eksploataciju  alternativnih  izvora
hranjivih tvari u staniStima siromasnim

resursima.

Mehanizam percepcije i zatvaranja klopke
temelji se na senzornim dladicama
smjeStenim na unutrasnjoj strani klopke,
koje detektuju mehanicke podrazaje. Kada
insekt dodirne senzornu dlacdicu, dolazi do
otvaranja mehanosenzitivnih jonskih kanala,
Sto  izaziva

generisanje  receptornog

potencijala.

Ako se dlacica dotakne dva puta u roku od
20-30 sekundi, receptorni potencijali se

zbrajaju i prelaze prag za stvaranje akcijskog
potencijala, koji pokrec¢e zatvaranje klopke

(Slika 7.20). Proces zatvaranja klopke
oslanja se na fenomen "snap-
buckling" (naglo  preklapanje),  koji

omogucava brzo zatvaranje klopke za manje
od 100 milisekundi. Ovo ukljucuje:

e akumulaciju elasticne energije: u

otvorenom stanju, klopka se nalazi u

stabilnoj, napregnutoj  konfiguraciji.
Dodir senzorne dlacice oslobada
akumuliranu elasti¢nu energiju,

uzrokujudi trenutno zatvaranje;

® promjene turgora: razlike u turgoru

izmedu unutrasnje i vanjske strane

klopke dodatno ubrzavaju zatvaranje.

Sy Sl el g gl

Senzorne dla&ice

Zlijezde’za digestiju

Nektarne zlijezde

Kruti izrastaji

Slika 7.20 Venerina muholovka
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7.6 Drugi odnosi izmedu
biljaka i insekata

Komensalizam je relativno rijedak u
interakcijama biljaka i insekata, u poredenju
s mutualizmom ili antagonizmom, ali se
moze uoCiti u specificnim ekoloskim

kontekstima.

Odnos izmedu mrava (Pseudomyrmex spp. i

drugih vrsta) i akacija (Acacia spp.) pruza

biljaka i
najcesce

odlican primjer koevolucije

insekata. Ova interakcija se
posmatra kao mutualisticka, pri ¢emu obje

strane imaju koristi.

Medutim, postoje slucajevi kada odnos
prelazi u komensalizam, gdje mravi koriste
biljku za resurse i skloniSte, bez direktnog

uticaja na biljku.

Jedna od kljuc¢nih karakteristika akacija su
(EFN),
proizvode nektar van cvjetova. Ove Zlijezde

ekstranektarne  Zlijezde koje

se nalaze na lisnim peteljkama ili duz glavne

vene listova i privlace mrave svojim bogatim

izvorom Seéera. Proizvodnja nektara mozZe

biti:

® konstitutivna, stalno prisutna, ¢ime se
omogucava Kkontinuirana interakcija s

mravima;

e inducirana, gdje proizvodnja nektara
pocinje kao odgovor na ostecenje biljke,
obi¢no uzrokovano herbivorima. Ovo
ponasanje osigurava mobilizaciju mrava

na mjestima gdje je zastita najpotrebnija.

Mnoge vrste akacija razvile su Suplje trnove,
koje mravi koriste kao gnijezda. Oni pruZaju
fizicku zaStitu od predatora i nepovoljnih
vremenskih uslova, dok biljka nije oSteéena.
Takoder omogucavaju mravima da budu
stalno prisutni na biljci, $to je klju¢no za
potencijalnu zastitu od herbivora.
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U situacijama kada mravi Koriste resurse
biljke (nektar ili skloniSte) bez obavljanja
zastitne  funkcije, odnos prelazi u
komensalizam. To se moZze desiti kada rizik
od herbivora nije znacajan. Mravi Koriste
biljku samo kao izvor hrane i sklonista, dok
biljka ne dobija nikakvu zastitu i kada
ekoloska adekvatne

zajednica  nema

herbivore. U invazivnim ekosistemima,
poput

naturalizovana, EFN mogu privu¢i lokalne

onih gdje je Acacia dealbata
vrste mrava koje nisu evoluirale za zaStitu
biljke.

Epifitski insekti su oni insekti koji koriste
biljke kao fizicku osnovu za Zivot, oslanjajuci
se na njih za skloniste, mjesto za odmor ili
lov, ali bez nanoSenja Stete biljci domacinu.

Jedna od najpoznatijih grupa epifitskih
insekata su pauci. Pauci koriste biljke za
gradnju svojih mreza, $to im omogucava lov
na plijen. Na primjer, vrste poput Argiope
spp- prave velike mreZe izmedu stabljika i
listova, koje sluze kao stabilna potpora
(Slika 7.21).

Biljke ne trpe fiziolosSke promjene zbog
prisustva mreZza, jer pauci ne koriste njihove
resurse, ve¢ samo strukturalne elemente. Na
ovaj nacin, biljke indirektno podrzavaju
odrzavanje populacija pauka, koji Cesto

pomazu u kontroli $tetnih insekata.

Grabezljivi  insekti poput bogomoljki
(Mantodea), koriste biljke kao osmatrac¢nice
za lov. Ove vrste se Cesto nalaze na viSim
dijelovima biljke, gdje vrebaju plijen, poput

manjih insekata ili pauka (Slika 7.21).

Njihova prisutnost ne utice na rast biljke, jer
se ne hrane njenim tkivom niti koriste njene
resurse. Ovaj odnos omogucava
bogomoljkama strateSku prednost u lovu,

dok biljka ostaje fizioloSki netaknuta.
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Slika 7.21 Drugi vidovi odnosa izmedu insekata i biljaka.
(a) paukova mreZa na drvetu; (b) bogomoljka vreba plijen; (c) mravi prikupljaju nektar

Mubhe i leptiri koriste biljke kao mjesto za
odmor izmedu letova. Sletanje na listove ili
stabljike ne uzrokuje nikakva oSte¢enja
biljke. Na primjer, leptiri cesto Kkoriste
visoke biljke da se privremeno odmore dok
traze nektar ili partnere za parenje. Ova
interakcija je potpuno neutralna za biljku, ali
je klju¢na za opstanak insekata u okruzenju.

Mravi, iako Cesto poznati po mutualistickim
odnosima s biljkama, mogu biti epifitski u
situacijama kada koriste biljke kao prolazne
strukture ili mjesta za privremeno skloniste.
Npr., mravi se mogu kretati duz stabljika
biljaka bez interakcije s ekstranektarnim
zlijezdama ili drugim biljnim resursima
(Slika 7.21). U takvim slucajevima, biljke
funkcioniSu kao fizicke platforme koje mravi
koriste za kretanje ili lov.

Epifitski insekti igraju vaznu ulogu u
ekosistemima, jer omogucavaju odrzavanje
kompleksnih mreza interakcija izmedu
razlicitih vrsta. [ako biljke nemaju direktnu
korist od ovih odnosa, one sluze kao klju¢ni
strukturni elementi za insekte koji zavise od

njihovog prisustva u stanistu.

Ove interakcije naglasavaju  vaznost

ocuvanja prirodnih ekosistema, gdje biljke i
insekti koegzistiraju na neutralan, ali

ekoloski znacajan nacin.
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Sazetak - biljne interakcije i adaptacije na insekte

Interakcije biljaka i insekata predstavljaju kljucnu komponentu ekosistema, oblikujuéi
evolutivne procese i odrzavanje biodiverziteta. Ove interakcije mogu biti mutualisticke,
antagonisticke, komensalisticke ili indirektne. Svaka od ovih kategorija ukljucuje specificne
primjere i adaptacije.

Mutualisticki odnosi su od sustinske vaznosti za reprodukciju biljaka i opstanak mnogih
insekata. Najvazniji oblik mutualizma je oprasivanje, gdje insekti poput pcela, leptira i muha
prenose polen izmedu biljaka u zamjenu za nektar ili polen. Kako bi privukle oprasivace,
biljke koriste vizualne (boja, oblik, nektarski vodici), olfaktorne (mirisi) i nutritivne signale
(nektar, polen). Adaptacije cvjetova mogu biti generalizirane (polifilni cvjetovi) ili
specijalizirane za odredene vrste oprasivaca (monofilni cvjetovi).

Posebno su znacajni koevolucijski odnosi, poput oprasivanja smokve (Ficus sp.) smokvinim
osama ili biljke juke (Yucca sp.) specificnim moljcima, gdje su obje vrste medusobno zavisne.
Disperzija sjemena je joS jedan primjer mutualizma, pri ¢emu Zivotinje Sire sjeme biljaka
konzumiranjem plodova (npr. mirmekohorija - Sirenje putem insekata pri cemu mravi
konzumiraju elajosome).

Antagonisticke interakcije ukljucuju herbivoriju, parazitizam i predaciju. Herbivorni insekti,
poput gusjenica, hrane se biljnim tkivima, dok biljke razvijaju hemijske odbrane (alkaloidi,
tanini) ili fizicke barijere (trnje, dlacice). Karnivorne biljke (npr. rodovi Drosera, Nepenthes)
razvile su specijalizirane zamke za hvatanje insekata, poput ljepljivih listova, vrceva s
probavnim tekué¢inama i klopki osjetljivih na dodir. Ove adaptacije omogucavaju biljkama
prezivljavanje u staniStima siromasnim nutrijentima.

Parazitizam ukljucuje parazitske biljke (npr. imela i pavitina), insekte koji stvaraju gale (ose
iz porodice Cynipidae), te lisne minere i nematode koje napadaju korijene biljaka. Paraziti
Cesto iscrpljuju resurse domacina, smanjujuci njegovu sposobnost za rast i reprodukciju.
Biljke se brane slozenim adaptacijama, poput proizvodnje hemijskih spojeva koji odbijaju
parazite ili privlace prirodne neprijatelje (npr. parazitoidne ose).

Komensalisticki odnosi su manje cesti i ukljucuju situacije gdje insekti koriste biljke za
skloniSte, osmatracnicu ili mjesto za odmor, bez direktnog uticaja na biljke. Primjeri
ukljucuju paukove koji prave mreZe na biljkama, leptire koji se odmaraju na listovima, te
mrave koji koriste biljke kao prolazne strukture. lako biljke ne ostvaruju direktnu korist,
ovakvi odnosi doprinose stabilnosti ekosistema pruzajudi fizicku podrsku insektima.

Biljke cesto koriste hemijske signale za posrednu zastitu od herbivornih insekata. Emisijom
VOC-a privlace predatore ili parazitoide koji napadaju herbivore, smanjujuc¢i ostecenja
biljke. Na primjer, biljke mogu emitovati specificne mirise nakon napada lisnih minera kako
bi privukle parazitoidne ose.
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BILJNE INTERAKCIJE I ADAPTACIJE
NA HERBIVORE

herbivorima

Biljne

interakcije sa

predstavljaju kompleksan i dinamican
aspekt ekologije i evolucije biljaka, koji
ukljucuje Sirok spektar odgovora biljaka na
pritiske kao i

koje herbivori stvaraju,

raznovrsnost herbivornih organizama.

Herbivori se mogu podijeliti na osnovu
strategije ishrane i nacina interakcije s
biljkama kako slijedi:

1. Generalisti su  herbivori  koji
konzumiraju Sirok spektar biljaka i nisu
specificni za odredene vrste domacina.
Primjeri uklju¢uju mnoge vrste skakavaca i
biljnih vasi;

2. Specijalisti su herbivori koji su
usmjereni na odredene vrste biljaka ili
grupe biljaka. Na primjer, leptiri monarsi

(Danaus plexippus) hrane se iskljucivo
biljkama iz porodice mljecika
(Asclepiadaceae);

3. Gnijezdilice ili kopaci su herbivori koji
ostecuju biljke kopanjem ili formiranjem
gnijezda u njihovom tkivu (npr. larve nekih
vrsta muha);

Sakuplja¢i polena i nektara su oni

herbivori koji direktno koriste cvjetne
resurse, ¢ime ponekad oStecuju biljku ako
dolazi do prekomjerne eksploatacije.

Strategije biljaka u borbi protiv herbivora
mogu se generalno podijeliti na direktne i

indirektne.

Direktna odbrana ukljucuje adaptacije koje
stvaraju fizicke barijere prema herbivorima,
dlaka na
pristupacnost, te

poput trnja, listovima koje

smanjuju debelog

epidermisa i raznih premaza koji smanjuju
Stetu od grickanja. Takode, biljke mogu
sintetisati sekundarne metabolite poput

alkaloida, terpena, fenola, koji sadrze
repelentne i toksi¢ne spojeve. Neki od njih,
poput tanina, Cesto se nazivaju fitotoksinima

jer negativno utic¢u na probavu herbivora.

Indirektna odbrana ukljucuje emisiju VOC
(hlapljivih organskih spojeva) kako bi se
privukli predatori ili parazitoidi herbivora.
Takode, biljke mogu uspostaviti simbiotske
odnose s drugim vrstama, poput mrava koji
stite biljku od herbivora, dok kao nagradu
koriste biljku kao skloniSte, $to je primjer
kod akacija.

Interakcije biljaka i herbivora Ccesto
ukljuuju slozene koevolutivne procese.
Biljke

mehanizme kao odgovor na herbivore, dok

razvijaju  nove  odbrambene

herbivori razvijaju adaptacije za
premosc¢ivanje ovih odbrana. Na primjer,
neki insekti su evoluirali sposobnost
metaboliziranja toksi¢nih spojeva koje biljke

proizvode.

Biljne interakcije s herbivorima oblikuju
ekosisteme i igraju kljutnu wulogu u

odrzavanju biodiverziteta, stvarajuci
dinami¢no polje istraZivanja u ekologiji i

evoluciji.
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8.1. Interakcije sa
herbivornim
kicmenjacima

Herbivorni ki¢menjaci, poput sisara, mogu
znacajno smanjiti biljnu biomasu, uticuéi na
rast, reprodukciju i prezivljavanje biljaka. Na
primjer, veliki herbivori poput papkara
hrane se listovima, stabljikama, pa cak i
korijenjem, Sto dovodi do defolijacije i
oSte¢enja  koja

zahtijevaju  adaptivne

strategije biljaka za oporavak.

Ove interakcije oblikuju fitnes biljaka,
dinamiku populacija biljaka, kao i Sire
ekoloske procese poput kruzenja hranjivih
tvari i1 strukture zajednice. Herbivorne
ki¢menjake moZemo klasifikovati na osnovu
njihovih hranidbenih navika na sljedece
skupine:

e folivori (listojedi) - hrane se uglavnom

listovima biljaka kao S$to su srne
(Odocoileus spp.), koze (Capra spp.);
® granivori (semenojedi) - hrane se

sjemenom biljaka kao S$to su vrapci
(Passer spp.), vjeverice (Sciurus spp.);
frugivori (vo¢ojedi) - hrane se uglavnom
vocem/plodovima kao S$to su vrste iz
porodice majmuna (Cercopithecidae) ili
reda slijepih miseva (Chiroptera);
e nektarivori (nektarojedi) - hrane se
nektarom cvjetova kao Sto su vrste

kolibrica (Trochilidae) i neke vrste
slijepih miSeva.

Uvod u bioticke biljne interakcije

8.1.1. Efekti herbivornih
ki¢menjaka na biljke

Herbivorni organizmi, ukljucujuci
kicmenjake poput sisara, ptica i gmizavaca,
nanose biljnom svijetu znacajnu Stetu, Sto
ima dalekosezne ekoloske i evolucijske
posljedice. Njihova ishrana moze direktno ili
indirektno uticati na rast, reprodukciju, i
opstanak biljaka, dok biljke razvijaju brojne
mehanizme adaptacije kako bi minimizirale

negativne efekte ovih interakcija.

Direktna Steta nanesena biljkama od strane
herbivora manifestuje se prvenstveno kroz
konzumaciju  njihovih  nadzemnih i
podzemnih dijelova. Sisari poput jelena ili
goveda Cesto uklanjaju velike kolicine listova
i stabljika, smanjujuci sposobnost biljaka da
vrse fotosintezu i

proizvode energiju

potrebnu za rast i reprodukciju.
Ostecenje

cvjetova i plodova direktno

smanjuje reproduktivni potencijal biljke, dok

konzumacija  korijena moZe ugroziti
stabilnost biljke i1 njenu sposobnost
apsorpcije vode i hranjivih tvari. U

ekstremnim slucajevima, ovakva oSteenja
mogu rezultirati potpunim unistenjem biljke.

Kada su u pitanju biljne strukture, mnoge
vrste sisara preferiraju mlade i njezne
dijelove biljaka zbog njihove vece nutritivne
vrijednosti i lakSe probavljivosti. Medutim,
Cak i selektivno oStecenje mladih listova i
izdanaka moZe ozbiljno uticati na dugoro¢nu
produktivnost biljaka, jer ovi dijelovi igraju
klju¢nu ulogu u fotosintezi i proizvodnji
sekundarnih  metabolita potrebnih za

odbranu od patogena i herbivora.

Osim direktne Stete, herbivori imaju

indirektne efekte na biljke, posebno kroz

promjene u ekosistemima. Na primjer,
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intenzivna  ispaSa moZe  promijeniti
strukturu biljnih zajednica, favorizujuéi rast
otpornijih vrsta, dok vrste koje su manje
otporne prema herbivorima se potiskuju.
Herbivori takoder uticu na ciklus hranjivih
tvari, povecavajuci ili smanjujuci dostupnost
Kljucnih elemenata poput azota i fosfora u
tlu. Ovo se deSava jer oStecene biljke
oslobadaju vise organskih tvari u tlo ili zato
$to herbivori mijenjaju strukturu tla svojim

prisustvom.

U nekim slucajevima, herbivori indirektno
poboljSavaju uslove za razvoj patogena. Na
primjer, oSteCeni dijelovi biljaka postaju
ulazna tacka
bakterijske
povecava Steta na biljkama. Istovremeno,

za gljivicne infekcije ili

bolesti, c¢ime se dodatno

promjena u hemijskom sastavu biljaka kao

odgovor na herbivoriju moZe privudi
dodatne herbivore, ¢ime se poveéava
pritisak na biljku.

Dugoro¢no gledano, Steta koju herbivori
nanose biljkama moZe uzrokovati promjene
u njihovoj populaciji i distribuciji. Biljke koje
su pod konstantnim pritiskom herbivora
mogu  smanjiti  svoju  reproduktivnu
sposobnost, $to na kraju vodi smanjenju

njihove brojnosti.

8.1.2. Odbrana od herbivornih
kicmjenjaka

Adaptacije biljaka na herbivorne ki¢menjake
rezultat su dugotrajnog selektivnog pritiska
koji herbivori vrse na biljke. Ovi mehanizmi
adaptacije mogu se podijeliti u tri glavne
kategorije: otpornost, tolerancija i strategije
izbjegavanja. Svaka Kkategorija ukljucuje

razlicite fizicke, hemijske, bioloske i

ekoloske adaptacije.

Otpornost biljaka

sposobnost da smanje Stetu koju herbivori

podrazumijeva

nanose biljnim tkivima. Fizicke barijere
biljnih tkiva
herbivorima, a mogu ukljucivati formiranje

smanjuju dostupnost
trnja i bodlji koji onemogucavaju ishranu
herbivora (npr. kod roda Ilex; Slika 8.1).

Neke biljke mogu indukovati otvrdnjavanje
listova ¢ime smanjuju probavljivost biljaka
zbog visoke koncentracije lignina i celuloze.
Ovakvi listovi su cesti kod biljaka u su$nim
ili ~ hranjivim siromasnim staniStima.
Dodatno biljke mogu imitirati neugodne ili
opasne biljke (mimikrija) kako bi odvratile
herbivore od konzumacije.

Biljke
metabolite koji

mogu proizvoditi i sekundarne
smanjuju privlatnost i
probavljivost biljaka kao Sto su neki toksini
poput alkaloida, tanina i glikozida koji
djeluju kao prirodni otrovi koji izazivaju
mucninu ili oStecenje probavnog trakta kod
herbivora.

Pored toksina biljke mogu akumulirati i
probavne inhibitore kao $to su tanini. Tanini
vezu proteine u gastrointestinalnom traktu
herbivora, otezavaju¢i probavu i smanjujuci
unos hranjivih tvari. Akumulacija fenola i
terpenoida moZe izazivati odbojni efekat na
herbivore zbog jakog mirisa ili gorkog ukusa.

Tolerancija  podrazumijeva  sposobnost
biljaka da smanje negativan ucinak Stete i da
Nakon

svoju

se oporave nakon
biljke
fotosintetsku aktivnost preostalih listova

osStecenja.
oStecenja, mogu povecati
kako bi nadoknadile energiju (fotosintetska
kompenzacija).

Aktivacijom pupoljaka ili meristema biljke
mogu zamijeniti izgubljene listove ili grane
(regeneracija tkiva). Biljke koriste rezervne
resurse (npr. Secere i Skrob) pohranjene u
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Slika 8.1 Modifikacija listova usljed herbivorije kod roda llex
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x

a) normalni obli listovi, b) transformisani listovi sa trnjem usljed herbivorije

korijenu ili stabljici kako bi podrzale
regeneraciju oStecenog tkiva.
Strategije izbjegavanja smanjuju

vjerovatno¢u da biljke budu otkrivene ili
konzumirane od strane herbivora. Neke
biljke koriste
rastu¢i u blizini biljaka s trnjem ili jakim

"asocijacijsku  otpornost”,

hemijskim odbranama, ¢ime smanjuju rizik

od konzumacije.

Biljke mogu razviti listove ili cvjetove u
periodima kada je prisustvo herbivora
minimalno, ¢ime smanjuju rizik od oStecenja
ili se mogu adaptirati tako da izgledaju
manje privlaéno ili su neprimjetne
herbivorima, poput oponaSanja oblika ili
(Slika 8.2;

boje kamenja mimikrija i

kamuflaZza).

8.2. Interakcije sa
herbivornim insektima

Biljne interakcije sa herbivornim insektima
predstavljaju dinamican i kompleksan set
procesa koji ukljucuju percepciju
herbivorije, hemijsku odbranu i adaptacije
biljaka. Ove interakcije igraju klju¢nu ulogu
u evoluciji i ekologiji biljaka i herbivornih

insekata.
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Prema tipu usnog aparata herbivorni insekti

se mogu podijeliti na:

® insekti s usnim aparatom za griZenje/
grickanje - ovi insekti imaju snazne
mandibule adaptirane za grickanje i

tkiva.

stabljikama,

Zvakanje biljnog Hrane se

listovima, korijenjem ili
plodovima biljaka. Primjeri: skakavci
(Orthoptera),

leptiri (Lepidoptera, stadij larve);

ZiSci  (Curculionidae),
® insekti s usnim aparatom za bodenje i
sisanje - ova grupa Koristi stilete za
probijanje biljnog tkiva i sisanje biljnog
soka iz floema ili ksilema. Njihova
ishrana cesto uzrokuje znacajnu Stetu
biljkama. Primjeri: lisne usi (Aphididae),
stjenice (Hemiptera), cikade (Cicadidae);
® insekti s usnim aparatom za lizanje i
sisanje - adaptirani su za uzimanje
tekucih biljnih izlucevina, poput nektara
ili soka iz oStec¢enog biljnog tkiva. Ovaj
tip usnog aparata ne uzrokuje ozbiljno
oSteéenje Dbiljaka.

Primjeri: leptiri i

moljci (Lepidoptera, stadij odraslih

jedinki) i pcele (Apidae);
® insekti s kombinovanim usnim aparatom
- ovi insekti imaju adaptacije koje
omogucavaju i grickanje i sisanje biljnog
ishrana moze biti

tkiva. Njihova
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Slika 8.2 Mimikrija kod biljaka; a) oponasanje izgleda kamena radi izbjegavanja herbivora kod roda
Lithops; b) oponasanje trnja kroz izgled cvijeta kod roda Crotalaria

raznovrsna, a Stete Cesto kompleksne.
Primjeri: tripsi (Thysanoptera).

Svaka od ovih grupa ima specifican uticaj na
biljke, od direktnog uniStavanja tkiva do
prenos$enja biljnih patogena

Herbivorni insekti mogu se podijeliti i na
osnovu njihove specificnosti prema biljnoj
hrani:

® Monofagi: insekti koji se hrane iskljucivo

jednom vrstom biljke ili vrlo uskim

spektrom biljaka, npr. svilena buba
(hranjenje  isklju¢ivo na dudovom
drvetu);
® Oligofagi: insekti koji ~se hrane

ograniCenim brojem biljnih vrsta unutar

jedne porodice ili nekoliko srodnih

porodica, npr. neki leptiri koji se hrane

samo na Dbiljkama iz  porodice
kupusnjaca;

® Polifagi: insekti koji se hrane Sirokim
spektrom biljnih vrsta iz razli¢itih

porodica, npr. kukuruzni moljac.
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8.2.1. Percepcija napada
insekata herbivora

Biljke su sposobne da prepoznaju napad

herbivornih insekata pomoc¢u razlic¢itih

mehanizama koji se generalno mogu

grupisati u dva tipa signala:
®  mehanicki signali

®  hemijski signali

Nakon percepcije napada, biljke aktiviraju
signalne puteve koji ukljucuju fitohormone
kao S$to su jasmonat, etilen i salicilat. Ovi
hormoni regulisu ekspresiju gena ukljuc¢enih
u odbrambene odgovore.

Percepcija mehanickog oStecenja - biljke

mogu razlikovati oStedenja uzrokovana

herbivorima od obitnog mehanickog

oStecenja. OSteCenja herbivorima imaju
specificne obrasce, poput ponavljanih ugriza
ili rezova, dok su mehanicke povrede obi¢no
nasumicne. Mehanicka oStecenja uzrokuju
fragmentaciju Celijskih zidova, oslobadajuci
oligogalakturonide koji djeluju kao primarni
signali oSteéenja. Biljke prepoznaju fizicko
oSteéenje na nekoliko nacina:




® mehanicki signali: fizicko oSteéenje tkiva

usljed napada herbivora stvara

mehanicke  promjene u  Celijskim
zidovima i membranama. Ovo ukljucuje
istezanje, savijanje ili kidanje Ccelijskih
zidova, Sto biljne ¢elije mogu detektovati
putem mehanoreceptora, odnosno
specijaliziranih proteina koji prepoznaju
promjene u napetosti Celijskih zidova;
® izlucivanje biljnih hormona: oSteCenje
izaziva oslobadanje biljnih hormona

poput jasmonata, etilena i salicilne
kiseline. Ovi hormoni igraju klju¢nu ulogu

u koordinaciji odbrambenih reakcija.

Molekularni obrasci povezani sa Stetom
(Damage-Associated Molecular Patterns -
DAMPs) su molekule koji nastaju ili se
oslobadaju iz biljnih ¢elija kao odgovor na
fizicko oStecenje, ukljucuju¢i napade
herbivora, mehani¢ke povrede, ili druge

vrste stresa.

DAMPs predstavljaju univerzalne signale koji
ukazuju na oSteéenje biljnih tkiva i pokrecu
DAMPs
biljnih ¢elija koje su ostecene usljed povrede,

odbrambene reakcije. poti¢u iz

bilo mehanicke (npr. lomljenje lista) ili

bioticke  (npr. hranjenje  herbivora).
Uklju¢uju molekule poput fragmenata
¢elijskih zidova, ATP, ROS (reaktivne

kiseoni¢ne vrste) i sekundarne metabolite
oslobodene iz ostecenih tkiva.

DAMPs su
fragmenti pektina oslobodeni iz Ccelijskih
Ovi
fragmenti signaliziraju oStecenje i aktiviraju
odgovore; ATP -
ekstracelularni ATP (eATP), koji izlazi iz
oStecenih (éelija, sluzi kao signal za aktivaciju

Primjeri oligogalakturonidi

zidova kada se tkivo fizicki osteti.
lokalne odbrambene
imunoloskih odgovora; ROS - oslobadaju se

kao brzi odgovor na osteéenje, djeluju kao
signali za aktivaciju odbrane; fenolni spojevi

Uvod u bioticke biljne interakcije

- molekule oslobodene iz vakuola nakon
oStecenja celija, koje Cesto imaju toksi¢na
svojstva za herbivore ili patogene.

Detekcija herbivornih elicitora - biljke

prepoznaju osStecenja uzrokovana
herbivorima putem specificnih molekula
koje dolaze iz sline, oralnih sekreta ili
jajasaca herbivora. Ove molekule, poznate
herbivorima molekularni

kao povezani

obrasci (Herbivore Associated Molecular
Patterns - HAMPs) ili herbivorima povezani
elicitori (Herbivore Associated Elicitors -
HAESs),

oksidazu), peptidne fragmente i konjugate

ukljucuju enzime (npr. glukoza
masnih kiselina koji signaliziraju biljkama
prisustvo herbivora. Na primjer, voliciten,
molekula iz oralnih sekreta gusjenica,
pokrece proizvodnju VOC-a koji privlace
prirodne neprijatelje herbivora. Slicno,
enzimi poput glukoza oksidaze, prisutni u
oralnim sekretima, moduliraju odbrambene
reakcije biljaka, dok peptidi poput inceptina,
nastali iz biljnih proteina tokom probave
herbivora, djeluju kao specifi¢ni signali za

aktivaciju odbrane (Slika 8.3).

Kada dode do povrede tkiva, molekule poput
OGs ili ATP-a izlaze iz oSteéenih celija u
Biljke
receptore prepoznavanja obrazaca (PRRs),

meducelijski ~ prostor. koriste

smjeStene na membranama Ccelija, da

prepoznaju prisustvo DAMPs-a. Na primjer:

® receptor za oligogalakturonide prepoznaje
0Gs iz Celijskih zidova;

® specificni receptori prepoznaju
ekstracelularni ATP (DORN1 receptor).

Prepoznavanje DAMPs-a pokreée kaskadu
signalnih puteva, ukljuc¢ujuéi depolarizaciju
membranskog potencijala, aktivaciju MAP
kinaza i povecanje unutaréelijskog Ca?*,
sintezu hormona poput jasmonske kiseline i
salicilne kiseline. DAMPs pomazu u Sirenju
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signala na udaljene dijelove biljke putem
hormonskih puteva (JA, SA) kako bi cijela
biljka bila pripremljena na potencijalne
prijetnje (Slika 8.3). Oslobadanje DAMPs-a
moze indirektno aktivirati odbranu u
susjednim biljkama, ¢ime se smanjuje Sirenje

Stete.

Jednom kada biljka prepozna herbivorna
oStecenja, aktiviraju se rani signalni putevi.
¢elijskih
membrana na mjestu oStecenja, Sto pokrece

Prvi korak je depolarizacija
talas signalizacije. Ovo omogucava priliv
kalcija (Ca®*) u ¢elije, koji funkcioni$e kao
sekundarni glasnik. Povec¢ana koncentracija
Ca®* aktivira niz enzima, uklju¢ujuci mitogen
-aktivirane proteinske kinaze (MAPKs), koje
prenose signal u celijsku jezgru i reguliSu
ekspresiju gena povezanih s odbranom.

MAP kinazna kaskada aktivira signalne
puteve salicilne kiseline (SA) i etilena (ET),
Sto dovodi do poveéane ekspresije gena
odgovora na SA, akumulacije fitoaleksina, te
talozenja kaloze i lignina i akumulacije
Leaf
Volatiles, GLVs) koji ucestvuju u direktnoj

otparljivih  spojeva lista (Green
odbrani biljke. S druge strane MAP kinaza
moze aktivirati i signalne puteve jasmonske
kiseline (JA), Sto dovodi do odbrane biljaka
od insekata kroz proizvodnju VOC-a i
indukcije stvaranja ekstrafloralnih nektarnih
Zlijezda (EFNs),

neprijatelje insekata (Slika 8.3).

koji privlace prirodne

Uvod u bioticke biljne interakcije

8.2.2. Direktna odbrana od
herbivornih insekata

8.2.2.1 Fizicka odbrana od
herbivornih insekata

Fizicka ili pasivna odbrana od herbivornih
insekata ukljucuje strukturne karakteristike
biljaka koje su prisutne stalno i koje pruzaju
mehanicku zaStitu protiv napada insekata.
Ove odbrane ne zahtijevaju aktivan odgovor
biljke na napad, ve¢ su uvijek prisutne kao
prepreka za herbivore. Biljke su razvile niz
mehanickih i strukturnih strategija koje
smanjuju S$tetu uzrokovanu herbivornim
insektima, pruzajuci im znacajnu prednost u
nepovoljnim ekoloskim uslovima.

Spinescencija predstavlja prisustvo trnja,
bodlji i drugih sli¢nih struktura koje biljke
razvijaju kao fizicke barijere protiv
herbivora. Trnje su obi¢no modifikovane
stabljike, dok su bodlje epidermalni izrasci.
Ove strukture oteZavaju pristup
herbivornim insektima i ve¢im herbivorima.
Npr., kod nekih vrsta iz roda Acacia, bodlje
smanjuju efikasnost hranjenja, jer herbivori
troSe viSe vremena i energije kako bi
dosegnuli listove. Osim Sto predstavljaju
fizicku prepreku, bodlje djeluju i kao vizualni
znakovi upozorenja, odbijaju¢i potencijalne
napadace (Slika 8.4). Listovi mnogih biljaka
debele

kutikule koji smanjuje moguénost pristupa

prekriveni su slojem voska ili
insektima. Vosak pruza klizavu povrSinu,
oteZavajuéi insektima da se pridrZavaju ili
pronadu hranjive dijelove biljke. Kutikula
sprecava prodor usnog aparata insekta i Stiti
biljku od isuSivanja ili infekcija koje insekti
mogu prenijeti.
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Slika 8.4 Pojava trnja kao vid odbrane od
herbivora
Trihomi su dlacice koje se nalaze na
povrsini listova i stabljika. Ove strukture
mogu biti Zljezdane ili nezljezdane. Zljezdani
trihomi luce hemijske supstance koje
odbijaju herbivore ili ih fizicki imobilizuju.
Nezljezdani trihomi djeluju kao fizicka
prepreka, smanjujuci efikasnost hranjenja.
Na primjer, kod paradajza (Solanum
lycopersicum), trihomi luce ljepljive smole

koje mogu zarobiti insekte (Slika 8.5).

Neke biljke
lignificiranje tkiva u listovima i stabljikama,

vrSe  otvrdnjavanje ili
Cinec¢i ih teSkim za probijanje i Zvakanje.
Lignifikacija smanjuje nutritivnhu vrijednost
biljnih dijelova i oteZava insektima da se
hrane. Ova adaptacija posebno je efikasna
kod biljaka koje su izloZene napadima jakih
Zvakacih insekata.

Biljke mogu adaptirati raspored svojih

listova kako bi smanjile pristup insektima.

Na primjer, uvijeni ili naborani listovi
otezavaju insektima pronalaZenje mjesta za
hranjenje ili polaganje jaja. Neki listovi mogu
formirati zaklonjene prostore koji privlace
predatore herbivornih insekata, ¢ime biljka

indirektno smanjuje Stetu.

8.2.2.2 Hemijska odbrana od
herbivornih insekata

Biljke razvijaju Sirok spektar hemijskih
mehanizama odbrane kako bi se zastitile od
herbivornih insekata. Ovi odgovori ukljuc¢uju
proizvodnju sekundarnih metabolita,
proteina i VOC-a koji direktno ili indirektno

uti¢u na insekte.

Akumulacija sekundarnih metabolita jedna
je od glavnih strategija koje biljke koriste za
odbranu putem hemijskih spojeva. Oni
ukljucuju alkaloide, flavonoide, terpenoide i
glukozinolate. Ovi spojevi mogu djelovati
kao toksini, repelenti ili supstance koje

ometaju probavu kod insekata.

i
Slika 8.5 Pojava Zljezdastih trihoma kod paradajza
kao vid odbrane od herbivornih insekata
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Fenoli, ukljucujuéi lignin i tanine, Cesto se
akumuliraju u biljkama nakon napada
insekata. Lignin ojacava celijske zidove i
smanjuje nutritivnu vrijednost lista, dok

tanini inhibiraju enzime u probavnom

poput
monoterpena i seskviterpena, imaju snazno

sistemu insekata. Spojevi,
insekticidno djelovanje. Primjeri ukljucuju
azadiraktin iz nim biljke, koji ometa rast i
Prisustvo

reprodukciju insekata.

glukozinolata u porodici Brassicaceae
izaziva oslobadanje toksi¢nih izotiocijanata
prilikom oSte¢enja tkiva, Sto djeluje kao
odbrambeni mehanizam protiv herbivornih

insekata.

Proteini koji ometaju probavu
(antinutrijenti) - biljke proizvode specificne
proteine, poput inhibitora proteaza i
amilaza, koji smanjuju sposobnost insekata
da probavljaju hranu. Npr. lektini i inhibitori
proteaza vezuju se za probavne enzime
insekata, poput tripsina i himotripsina,
smanjujué¢i njihovu efikasnost. Na primjer,
kod paradajza su identifikovani inhibitori
koji efikasno smanjuju aktivnost tripsina kod

gusjenice.

Lektini su specijalni proteini koji igraju
klju¢nu ulogu u hemijskoj odbrani biljaka
insekata. Oni su

protiv  herbivornih

prepoznatljivi po svojoj sposobnosti da
specificno vezu ugljikohidrate, a njihova
bioloSka aktivnost znacajno doprinosi zastiti
biljaka. Lektini su proteini ili glikoproteini
koji se reverzibilno veZu za specificne
ugljikohidrate, kao S$to su mono- i
oligosaharidi. Njihova struktura omoguéava
specificno  prepoznavanje  molekularnih
uzoraka na povrsini ¢elija insekata, patogena
ili drugih organizama. Lektini mogu imati
razlicite domene, ovisno o specificnosti

vezivanja. Neki su specificni za manozu,
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glukozu ili galaktozu, dok drugi prepoznaju
sloZenije strukture.

Lektini djeluju na nekoliko nacina kako bi se
borili protiv herbivornih insekata:

® [nhibicija probave: lektini se vezu za
specificne ugljikohidrate u probavnom
sistemu insekata, ometaju¢i funkciju
enzima poput amilaza i proteaza. Ovo
narusava sposobnost insekta da probavi
hranu, $to dovodi do smanjenja rasta i
prezivljavanja;

® Toksikoloski efekti: kada se unesu, lektini
se vezu za Celijske membrane crijeva
insekata, uzrokujuci poremecaj

integriteta epitelnih celija, Sto moze

dovesti do crijevne disfunkcije i smrti;

lektini

modulirati imunoloski sistem insekata,

® [munosupresija:  neki mogu

¢ine¢i ih podloznijim infekcijama ili

dodatnim stresorima.

8.2.3. Indirektna odbrana od
herbivornih insekata

Indirektna odbrana biljaka od herbivora
ukljuCuje strategije kojima biljke privlace
prirodne neprijatelje herbivornih insekata,
poput predatora i parazitoida, koji potom
smanjuju  populaciju  napadaca. Ove
strategije su sloZzene i oslanjaju se na
hemijske signale i resurse koje biljke

kako bi

ekosistemom i smanjile Stetu uzrokovanu

proizvode manipulisale

herbivorima.

Jedna od najvaznijih komponenti indirektne
odbrane biljaka su VOC-i. Kada biljku
biljka
metabolicke puteve koji dovode do sinteze i
VOC su

biljke

napadnu herbivori, aktivira

otpuStanja specificnih VOC-a.

niskomolekulski  spojevi  koje
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sintetiziraju i oslobadaju kao odgovor na

herbivorne napade. Ovi spojevi mogu

privu¢i prirodne neprijatelje herbivora,
poput parazitoida i predatora, ¢ime biljke
indirektno smanjuju pritisak herbivorije.

Indukcija sinteze VOC pocinje percepcijom
napada herbivora na biljku. Herbivorni
insekti oStecuju biljno tkivo grickanjem,
Zvakanjem ili bodenjem. Ovo oSteéenje

Putlipoksigenaze (LOX)

oslobada molekule iz
DAMPs,
biljka prepoznaje kao signal oStecenja.

celijskih  zidova,
poput oligogalakturonida, koje
Sastojci pljuvacke herbivora, oralni sekreti

ili izmet sadrze specificne molekule

oznacene kao HAMPs.
Ove molekule, poput inceptina, volicitina i

glukoza oksidaze, djeluju kao elicitori koji
aktiviraju biljne signalne puteve (Slika 8.6).

Membranski lipidi

Galaktolipaze i fosfolipaze j

Polinezasi¢ene masne kiseline
(PUFAs)

9-LOX

Linoleinskakiselina

—_—

a-Linoleinska kiselina

| ]

9-hidroksiperoksid linolei¢ne
kiseline (9-HPOD)

9-hidroksiperoksid linolei¢ne
kiseline (9-HPOD)

kiselina

9-oksononanoicna \

Citosol

GLIKOLIZA
put mevalonata (MVA
Acetil-CoA

hidroksimetilglutaril-CoA
sintaza

Mevalonat

l fosfomevalonat kinaza

Izopentenil pirofosfat

farnezil difosfat sintaza

SESKVITERPENI
TRITERPENI

Hloroplast
Put Metileritritol fosfata (MEP)

Piruvat
1-deoxy-D-xylulose 5-
phosphate reductoisomerase

\
\

Metileritritol fosfat

l fosfomevalonat kinaza

dimethylally pyrophosphate

\
\
\
AN

J farnezil difosfat sintaza

MONOTERPENI

Slika 8.6 Prikaz tri glavna biosintetska puta za sintezu otparljivih organskih spojeva pri napadu herbivora
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Biljka aktivira sloZene signalne mreze koje
ukljucuju klju¢ne fitohormone kao $to su
jasmonska Kiselina (JA) koja predstavlja
najvazniji signalni hormon u odbrani od
herbivornih insekata, povezan S
produkcijom VOC; salicilna kiselina (SA) koja
je viSe uklju¢ena u odbranu od patogena, ali
moZe djelovati sinergijski ili antagonisticki s
JA i etilen (ET) koji pojacava odgovore
posredovane JA i povecava sintezu VOC. JA
signalizacija vodi do  transkripcijske
aktivacije gena ukljucenih u biosintezu VOC,
dok proteini poput mitogen-aktiviranih
protein kinaza (MAP kinaze) prenose signal
od mjesta oStecenja do drugih dijelova biljke.
VOC-i

puteva u biljnim

nastaju u nekoliko biosintetskih
tkivima (Slika 8.6),
ukljucujudi:

® Putlipoksigenaze (LOX): vodi do sinteze
zelenih otparljivih spojeva lista (GLVs),
poput (Z)-3- nonenal;

® Put mevalonske kiseline (MVA): dovodi

do sinteze terpena (monoterpena,
seskviterpena);
® [Fenilpropanoidni put: proizvodi

aromaticne spojeve, poput metilsalicilata i
benzen derivata.

kaskadni
proces koji vodi do sinteze jasmonske

Hranjenje herbivora pokrece
kiseline (JA). Jasmonska kiselina indukuje
oslobadanje isparljivih organskih spojeva
(VOCs) i izvancvjetnog nektara (EFN) iz
oStecenih i neoStecenih listova.

Ovi VOC spojevi zatim privlace parazitske
ose koje polazu jaja u herbivorne gusjenice
ili druge herbivore (kornjaSe, biljne vasi),
kao i predatorske grinje koje se hrane
manjim herbivorima poput paukova. I ose i
grinje se takoder hrane EFN-om, kao i mravi,
a i mravi i grinje zauzvrat napadaju
herbivore (Slika 8.7).

Uvod u bioticke biljne interakcije

Biljke cesto oslobadaju kombinacije VOC
koje su specificne za vrstu herbivora. Na
primjer, kukuruz pri napadu gusjenice vrste
Spodoptera exigua oslobada specificnu
mjeSavinu terpena i GLVs Kkoja privlaci
parazitoidne ose, dok biljke graha (Phaseolus
biljnih
koji

vulgaris) nakon napada vasi

oslobadaju  metilsalicilat, privlaci

predatorske grinje.

Jednom kada prirodni neprijatelji detektuju
VOC, koriste ove hemijske tragove za
navigaciju prema izvoru - hemotaksija.
Hemotaksija je proces kretanja organizama
u odgovoru na hemijske supstance u sredini.
U kontekstu biljaka, herbivora i njihovih
prirodnih neprijatelja, hemotaksija se odnosi
na sposobnost predatora i parazitoida da
prepoznaju i prate hemijske signale, kao Sto
su VOC, koje biljke emitiraju kao odgovor na
napad herbivornih insekata.

Hemotaksija ovisno o prirodi kretanja moZze
se podijeliti na:

® Pozitivna  hemotaksija: predstavlja
kretanje organizma prema izvoru
hemijskog signala. U ovom slucaju,

predator ili parazitoid kre¢e prema biljci
koja emituje VOC, sto ih vodi do plijena ili
domacina;

® Negativna hemotaksija: kretanje organiz-
ma dalje od hemijskog signala. Ovo moze
ukljucivati herbivore koji izbjegavaju
odredene biljke zbog odbojnog mirisa
VOC.

Predatori i parazitoidi koriste

specijalizovane olfaktorne receptore
smjeStene na antenama za prepoznavanje
VOC koje biljke oslobadaju. Ovi receptori
mogu detektovati vrlo niske koncentracije
otparljivih spojeva u zraku (piko- ili
nanomolarni raspon). Specifi¢ni VOC, poput

metilsalicilata, (Z)-3-heksenala i beta-
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kariofilena, cesto su ciljani signali koji
privlace ove organizme. Kada VOC molekula
dospije do receptora, pokrece se signalna
kaskada unutar neuronskih mreza predatora
kroz prenos signali iz antena u mozak
predatora ili parazitoida, gdje se obraduju i
omogucavaju organizmu da locira izvor

hemijskog signala.

Predator ili parazitoid se kre¢e prema biljci
u odgovoru na povecanje koncentracije VOC,
koristeci koncentracijski gradijent.
Koncentracija VOC je najvisa blizu biljke, a
opada udaljavanjem od nje. Kretanje se
odvija u ciklusima: organizmi se krecu
naprijed u pravcu gradijenta, zatim
adaptiraju kurs na osnovu novih informacija

o koncentraciji VOC.

VOC ne
neprijatelje herbivora, ve¢ i uticu na:

samo da privlace prirodne

® Primanje signala od strane susjednih
biljaka: VOC mogu aktivirati odbrambene
reakcije u susjednim biljkama,
pripremaju¢i ih za potencijalne napade
(primjer sistemske indukcije) (visSe u
poglavlju 10);

® Promjena ponaSanja herbivora: VOC mogu
djelovati kao repelenti ili ometati

komunikaciju izmedu herbivora, ¢ime se

smanjuje Steta.

Uvod u bioticke biljne interakcije

® [nterakcija biljka-biljne vasi-mravi-

bubamare - privlaCenje predatora
herbivora je jako kompleksno i primjer
takvih

moZemo objasniti na primjeru interakcije

kompleksnosti interakcija

biljke domacina (koja je napadnuta

herbivorima), biljnih vasi, predatora
bubamare i mrava. Interakcije izmedu
biljnih

predstavljaju kompleksan splet ekoloskih

vaSi, mrava i bubamara

odnosa koji ukljucuju mutualizam,
predaciju i konkurenciju. Mravi i vasi
imaju mutualisticki odnos u kojem mravi
Stite vasi u zamjenu za mednu rosu, dok
bubamare djeluju kao predatori vasi,
kontroliraju¢i njihovu populaciju (Slika
8.8). Sukobi izmedu mrava i bubamara
ilustriraju  dinamic¢nu prirodu ovih
odnosa, dok prisustvo svih triju grupa
ravnoteZi u

doprinosi  ekoloSkoj

ekosistemima.

Biljne vasi napadaju biljke pri cemu
uzrokuju Stetu biljkama poput usporavanja
rasta, deformacija te mogu pridonijeti
Sirenju biljnih virusa. Mravi Stite biljne vasi
od predatora i parazitoida. Oni napadaju
predatore koji pokuSavaju jesti vasi,
osiguravajuci njihovu sigurnost. Mravi mogu

premjestati vasi na nove biljke i odrzavati

njihove kolonije, ¢ime osiguravaju stalni

Slika 8.8 Biljne vasi u interakciji sa a) bubamarama i b) mravima
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izvor hrane. Biljne vasi izlu¢uju mednu rosu,
Secernu tekuéinu koju mravi koriste kao

izvor hrane.

Mravi "muzu" vasi stimuliraju¢i ih da izluce

mednu rosu, koju zatim skupljaju i
konzumiraju. Odrasle bubamare i njihove
larve su glavni predatori biljnih vasi. Jedna
larva bubamare moze pojesti stotine vasi
tokom svog razvoja. Mravi i bubamare cesto
dolaze u sukob zbog njihovih razli¢itih uloga.
Mravi Stite vas$i, dok bubamare pokusavaju
jesti vas$i. Mravi aktivno brane kolonije vasi
od bubamara. Oni mogu napasti i otjerati

bubamare kako bi zastitili izvor medne rose.

8.2.4. Otpornost herbivornih
insekata na biljnu odbranu i

koevolucija
Koevolucija izmedu herbivora i biljaka
domacina predstavlja proces uzajamnog

evolucijskog adaptiranje kroz koji obje grupe
razvijaju specificne strategije za medusobno
Biljke,
organizmi, ¢esto su primarni izvor energije

nadmudrivanje. kao autotrofni

za herbivore.

Ova  povezanost  uzrokuje  znacajan
evolucijski pritisak na biljke, koje razvijaju
odbrambene mehanizme kako bi smanjile
Stetu uzrokovanu herbivorima, dok herbivori
paralelno  evoluiraju  sposobnosti  za
prevazilaZenje tih odbrana. Ovaj proces vodi

do dinamicnih, Cesto specificnih interakcija

koje oblikuju biodiverzitet i ekolosku
stabilnost.
Koevolucija se definiSe kao uzajamni

adaptivni proces koji se desava kada dvije ili
viSe vrsta uticu na evoluciju jedna druge
tokom duzeg vremenskog perioda. U
kontekstu herbivora i biljaka domacina, to

znaci da adaptacije jedne vrste (npr. biljnih

odbrambenih mehanizama) izazivaju
selekcijske pritiske na drugu vrstu (npr.
herbivore) da razviju kontraadaptacije. Ove
interakcije cesto ukljucuju direktne (npr.
toksi¢ne supstance) i indirektne strategije
(npr.
herbivora).

privlacenje prirodnih neprijatelja

Koevoluciju herbivora i biljaka domacina
moZemo posmatra¢i kroz tri evolucijska
okvira:

® Hipoteza o bjekstvu i radijaciji: evolucija
hemijskih
mehanizama omoguéava biljkama da

novih odbrambenih
pobjegnu od specifi¢cnih herbivora. Ovo
vodi do adaptivnog zracenja biljaka, dok
herbivori  kasnije razvijaju kontra
adaptacije, rezultirajuci koospecijacijom;
® Hipoteza o trci u naoruZanju: prema ovoj
teoriji, biljke i herbivori su ukljuceni u
kontinuiranu ,trku“ gdje biljke razvijaju
sve efikasnije odbrambene mehanizme,
dok herbivori evoluiraju strategije za
njihovo prevazilaZenje. Ovaj proces moze
rezultirati poveéanjem specijalizacije i
kompleksnosti obje grupe;
® (Geografska mozaicna teorija koevolucije:
intenzitet koevolucijskih interakcija
moze se razlikovati medu populacijama
iste vrste, zavisno o ekoloskim uslovima.
Ovo objasnjava zasto se neki mehanizmi
odbrane ili adaptacije javljaju samo u

odredenim regijama.

Koevolucija herbivora i biljaka domacina
rezultirala je sofisticiranim adaptacijama kod
kako  bi

strategije. Tri

herbivora prevazisli  biljne

odbrambene kljucne
adaptacije koje omogucavaju herbivorima
uspjesSno hranjenje ukljucuju detoksifikaciju
biljnih toksina, specijalizaciju na biljke

domacine i razvoj mimikrije i kamuflaze.
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8.2.4.1. Detoksifikacija biljnih toksina

Biljke proizvode hemijske spojeve, poznate
kako bi
obeshrabrile herbivore od hranjenja. Ti

kao specijalizirani metaboliti,
spojevi ukljucuju alkaloide, glukozinolate,
cijanogene glikozide, terpenoide i fenole, koji
mogu biti toksi¢ni ili neugodni za herbivore.
Medutim, mnogi herbivori su evoluirali
efikasne mehanizme detoksifikacije koji im

omogucavaju neutralizaciju ovih spojeva.

Herbivori koriste enzime kao Sto su
citohrom P450 (CYP), glutation-S-
transferaze (GST) 1 esteraze kako bi

razgradili ili uklonili toksi¢ne spojeve. Na
primjer, gusjenice leptira roda Helicoverpa
koriste citohrom P450 enzime za razgradnju
terpenoida iz biljaka pamuka (Gossypium),
Cime neutralizuju njihov toksicni efekat.

GST enzimi vezuju glutation za toksicne

spojeve, Cine¢i ih manje reaktivnima i
omogucavajuci njihovo izluc¢ivanje. Esteraze
razgraduju esterske

veze u biljnim

toksinima, smanjuju¢i njihovu hemijsku

aktivnost.

Detoksifikacija kod Helicoverpa armigera,

jednog  od najpoznatijih  polifagnih

herbivornih insekata, ukljuc¢uje sloZene

enzimske procese koji = omogucéavaju

preZivljavanje na  biljkama  bogatim
toksi¢nim sekundarnim metabolitima, poput
gosipola, toksi¢nog polifenolnog aldehida,
prisutnog u listovima, korijenu i stabljikama
pamuka (Gossypium sp.). Ova detoksifikacija
se postiZe kroz tri klju¢ne faze metabolickog
procesa, pri Cemu svaki korak smanjuje
toksi¢nost biljnih spojeva i omogucava

njihovu eliminaciju iz organizma.

U prvoj fazi detoksifikacije, enzimi kao Sto su
citohrom P450 monooksigenaze (CYP) igraju
klju¢nu ulogu. Kod H. armigera, specifi¢ni

Uvod u bioticke biljne interakcije

enzimi, poput CYP6AE14, modifikuju gosipol
uvodedi ili otpustajuc¢i funkcionalne grupe,
¢ime se povecava reaktivnost i hidrofilnost
molekula. U narednoj fazi enzimi poput UDP-
glikoziltransferaza (UGTs) vezuju endogene
molekule, kao Sto je glukoza, za toksicne
spojeve, Sto rezultira stvaranjem manje
reaktivnih i viSe vodotopivih konjugata. Ovi
spojevi se zatim izluCuju iz organizma, ¢ime
se znacajno smanjuje njihova toksi¢nost.
Tre¢a faza ukljucuje aktivni transport
detoksifikovanih spojeva preko (celijskih
membrana uz pomo¢ ATP-binding cassette
(ABQ) Ovi

omogucavaju eliminaciju konjugata gosipola

transportera. transporteri

iz hemolimfe insekta u feces, Sto je
potvrdeno otkrivanjem razli¢itih izomera
gosipol-glikozida u izmetu larvi H. armigera
(Slika 8.9).

Ova adaptacija omogucava herbivorima da
koriste biljke
odbrana manje dostupne drugim vrstama.
takode
herbivorima specijalizaciju na biljke koje

koje su zbog hemijskih

Detoksifikacija moZe omoguciti

proizvode specificne toksine, c¢ime se

smanjuje kompeticija s generalistima.
Evolucija ovih enzima pokazuje fleksibilnost
herbivornih metabolizama u odgovoru na

selekcijske pritiske biljaka.

8.2.4.2. Specijalizacija herbivora na
biljke domacine

Specijalizacija herbivora na biljke domacine
odnosi se na evolucijski proces u kojem
herbivorni organizmi razvijaju sposobnosti
da se hrane iskljucivo na odredenim vrstama
ili porodicama biljaka.

Ova adaptacija Cesto ukljuc¢uje morfoloske,
fizioloske, bihevioralne i geneticke promjene
koje omogucavaju efikasno iskoristavanje

171



Uvod u bioticke biljne interakcije

biljaka domacina, ¢ak i kada su one zasti¢ene
sloZenim odbrambenim mehanizmima.

Biljke porodice Brassicaceae i srodnih grupa

razvile su jedinstveni sistem hemijske
odbrane poznat kao "mustard oil bomb", koji
se aktivira prilikom osSte¢enja tkiva. Ovaj
zasniva se na

sistem skladisStenju

glukozinolata i enzima mirozinaza u
odvojenim celijskim strukturama. Kada dode
do osStecenja tkiva, mirozinaze razgraduju
glukozinolate, oslobadaju¢i reaktivne i
toksicne spojeve kao Sto su izotiocijanati,
koji djeluju kao snazni repelenti i toksini za

vecinu herbivora.

Medutim, specijalizirani herbivori, kao $to su
lisne vasi (Brevicoryne brassicae) i buhaci
(Phyllotreta striolata), razvili su sposobnost
detoksifikacije

glukozinolata putem

evolucije vlastitih mirozinaza koje se

funkcionalno razlikuju od biljnih. Ove

insektne  mirozinaze posjeduju  dvije

kataliticke glutaminske kiseline, prihvataju

UGTs - veze glukozu za gosipol

oeeH
00 o
HO Ot

l Glukoza

’
1
1

Glukoza

£
: ABC ransporteri - transport detoksifikovanih
spojeva preko stani¢nih membrana

1
\

1
Ekskrecija putem fecesa 1

glukozinolatne supstrate, ali su slabije

aktivne  prema  O-glukozidima, cime

omogucavaju precizniju kontrolu razgradnje.

Za razliku od biljnih mirozinaza koje koriste
askorbinsku Kkiselinu kao kofaktor za
aktivaciju, mirozinaze insekata cCesto su
inhibirane askorbinskom kiselinom, Sto
dodatno ukazuje na razlicite mehanizme
regulacije. Kroz

ove adaptacije,

specijalizirani insekti mogu izbjegavati
proizvodnju izotiocijanata i umjesto toga
favorizirati nastanak manje toksi¢nih
produkata, poput nitrila, ¢ime minimiziraju

Stetne efekte glukozinolata.

Pored vlastitih neki

herbivori modifikuju biljnu hemiju u svoju

razvoja enzima,

korist manipulacijom biljnih  specifier

proteina. Ovi proteini, koji normalno
usmjeravaju razgradnju glukozinolata prema
alternativnim putevima (npr. formiranje
nitrila umjesto izotiocijanata), omogucavaju

herbivorima da preusmjere proizvodnju

Gosipol

Gossypium sp.

Slika 8.9 Detoksifikacija gosipola iz listova pamuka kod gusjenica vrste Helicoverpa armigera
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prema spojevima manje toksi¢nim za njih.

Ova sposobnost detoksifikacije glukozinolata

kod specijaliziranih herbivora:

® Smanjuje njihovu osjetljivost na glavne
odbrambene mehanizme biljke.

® Omogucava upotrebu resursa koji su
nepristupacni odredenim generalistickim
herbivorima.

® PoveCava Kkompetitivnhu prednost na
biljkama domacinima koje su bogate
glukozinolatima.

Na taj nacin, specijalizacija na biljke sa

glukozinolatima predstavlja jo$S jedan
izuzetno sloZen primjer koevolucije izmedu
biljaka i herbivora, gdje biljke razvijaju sve
sofisticiranije hemijske odbrane, a herbivori
odgovaraju razvojem odredenih preciznih
molekularnih i bihevioralnih mehanizama za

njihovo prevazilazenje.

Specijalizirani herbivori mogu da razvijaju
sposobnost prepoznavanja specificne biljke
domadine pomocu hemijskih i vizuelnih
tragova. Na primjer, leptiri iz roda Heliconius
koriste  hemijske signale cijanogenih
glikozida iz biljaka iz roda Passiflora kako bi
bilijke za

polaganje jaja. Ova precizna identifikacija

identificirali ~ odgovarajuce
minimizira rizik od polaganja jaja na biljke
koje nisu prikladne za razvoj larvi. Vizuelni
signali, poput oblika i boje listova, takode
igraju vaznu wulogu u prepoznavanju
domacina. Specijalizacija na ove signale
omogucava herbivorima visoku efikasnost u

pronalaZenju resursa.

Herbivori specijalizirani za odredene biljke
domacine Cesto imaju adaptirane probavne
sisteme koji su optimizirani za razgradnju
biljci
domacinu. Na primjer, larve leptira iz roda

specificnih  spojeva prisutnih u

Heliconius razvile su specificne probavne

Uvod u bioticke biljne interakcije

enzime koji im omogucavaju razgradnju
cijanogenih glikozida prisutnih u biljkama iz
roda Passiflora. Ove enzimske adaptacije ne
samo da omogucavaju toleranciju prema
toksinima, ve¢ i iskoriStavanje hranljivih
tvari iz biljke domacina.

Mljecike  (Euphorbia  spp.)
toksi¢ne lateks spojeve kao odbrambeni

proizvode

mehanizam  protiv  veéine  herbivora.
Medutim, larve monarh leptira (Danaus
plexippus) evoluirale su otpornost na ove
toksine i ne samo da ih toleriSu, ve¢ ih
akumuliraju u svom tijelu, ¢ime postaju
toksi¢ne za svoje predatore. Monarh leptir je
poznat po svojoj sposobnosti da se hrani
biljkama iz roda Asclepias, poznatim kao
mljecike, koje sadrze toksicne spojeve -

srcane glikozide (lateks).

Ovi spojevi su toksi¢ni za vecinu predatora,

ali monarh leptiri su razvili specificne

adaptacije koje im omogucavaju da se hrane

mljecikama i koriste ove toksine u svoju

korist, na nacine koji slijede:

® [zmijenjeni natrij-kalij ATP-aza enzimi:
monarh leptiri imaju mutacije u genu
koji kodira natrij-kalij ATP-azu, enzim
klju¢an za funkciju ¢elijskih membrana.
Ove mutacije smanjuju osjetljivost
enzima na inhibiciju od strane srcanih
glikozida, omogucavajuéi leptirima da
preZzive uprkos prisustvu toksina u
njihovom organizmu;

®  Sekvestracija u tkivima: srcani glikozidi
se akumuliraju u tijelu monarh leptira,
posebno u krilima i epidermisu. Ovi
toksini ¢ine monarh leptire neukusnim i
toksi¢nim za potencijalne predatore,
pruzajudi im zastitu od napada;

® Aposemija: monarh leptiri imaju jarko
narandzasta krila sa crnim prugama, sto

je oblik aposemitnog obojenja. Ovo
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upadljivo obojenje, koje je rezultat

akumulacije glikozida u njihovim
tkivima, signalizira predatorima da su
leptiri toksicni i neukusni, Sto smanjuje
vjerovatnoc¢u napada;

® Specijalizacija za mljecike: monarh

leptiri polazu jaja isklju¢ivo na

mljecikama, osiguravajuci da ¢e se larve
hraniti biljkama bogatim srcanim
glikozidima od samog pocetka. Ovo
povecava Sanse da Ce se larve razviti u

odrasle leptire koji su zaSticeni od

predatora.
Koevolucija izmedu leptira roda
Heliconius i biljaka roda Passiflora

predstavlja jedan od najslozenijih i

najdetaljnije proucavanih primjera
medusobnih evolucijskih adaptacija izmedu
biljaka i herbivornih insekata. Ovaj odnos
ukljucuje specijalizirane adaptacije biljaka za
odbranu od herbivora i specificne adaptacije
herbivora za iskoriStavanje biljnih resursa.

Biljke
mehanickih i hemijskih odbrana kako bi

iz roda Passiflora proizvode niz

obeshrabrile herbivore, ukljucujuéi leptire iz
roda Heliconius, Cije se larve hrane njihovim
listovima. Od mehanickih odbrana razvile su
trnje, voskaste listove i male strukture na
listovima koje izgledaju poput jaja leptira
(Slika 8.10).
obeshrabruje leptire iz roda Heliconius od

Ova vizuelna mimikrija
polaganja jaja, jer se larve istog legla takmice
za resurse, a velike koncentracije mogu

povecati rizik od parazitizma i predacije.

Neke biljke
glikozide,

sintetiziraju  cijanogene
specijalizirane metabolite Kkoji
oslobadaju toksi¢ni cijanid, pri razgradnji
enzimima, koji je smrtonosan za mnoge
herbivore. Razgradnja cijanogenih glikozida
aktivira se mehanic¢kim oStecenjem listova,

Sto pruZza efikasnu zastitu od hranjenja.

Cijanid je izrazito toksican spoj koji inhibira
¢elijsko disanje blokirajuci funkciju citohrom
C oksidaze u mitohondrijama. Uprkos tome,

odredeni insekti razvili su sofisticirane
mehanizme  koji omogucavaju  unos,
detoksifikaciju i u nekim slucajevima,

skladiStenje cijanogenih spojeva, ¢inedi ih ne
samo otpornima na cijanid veé i sposobnima
da koriste ove spojeve kao prednost u svojoj
ekologiji.

Cijanid, jednostavan i reaktivan jon, ima
izuzetno Stetan ucinak na metabolizam svih
aerobnih ¢elija zbog svoje sposobnosti da se
efikasno veZe za razlicite proteine ukljucene
u celijsko akutna i

disanje. Njegova

univerzalna toksi¢nost proizlazi iz
formiranja stabilnih kompleksa s Fe3* jonom

hema unutar enzima citohrom C oksidaze,

klju¢nog prenosioca elektrona u
respiratornom lancu. Ova veza inhibira
citohrom C oksidazu, djeluju¢i kao

nekompetitivni inhibitor, ¢ime se prekida
prenos elektrona u respiratornom lancu i
citratnom ciklusu.

Posljedica toga je

nedostatak NAD+ kao akceptora elektrona,

Slika 8.10 Vizuelna mimikrija poloZenih jaja na
listovima kod roda Passiflora
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Sto dovodi do potpunog =zaustavljanja
stvaranja ATP-a, neophodnog za Celijski
metabolizam.

Osim Sto cilja na Fe3* unutar citohrom C
oksidaze, cijanid se veze i za metalne jone
prisutne u raznim metaloenzimima, posebno
molibdoenzimima, i formira Schiffove baze
sa enzimima koji ovise o piridoksal-fosfatu.
Ovo rezultira inhibicijom brojnih
metabolickih reakcija i regulacijskih procesa
u Celiji.

Smrtonosni ucdinci cijanida na insekte nisu
samo posljedica inhibicije enzima citohrom
C oksidaze, ve¢ su povezani i s povetanom
proteolizom i

vezivanjem cijanida za

intermedijere  glikolize. Ovo  ometa
energetske puteve u celijama i dovodi do

ozbiljnih metabolickih poremecaja.

Za razliku od sisara, kod kojih je
suplementacija kisikom efikasan tretman
trovanja cijanidom, kod insekata primjena
kisika pogorsava posljedice trovanja. To se
vjerovatno deSava zbog nakupljanja
peroksida koji nastaju brzo nakon izlaganja
cijanidu, kao i poveéane akumulacije citrata i

piruvata, $to izaziva acidozu.

Zanimljivo, uklanjanje kisika omoguéava
insektima da se oporave od trovanja
cijanidom. Ovo ukazuje na znacajne razlike u
metabolizmu i reakcijama na toksi¢ne
spojeve izmedu sisara i insekata, $to je od
klju¢nog znacaja za razumijevanje hemijskih
interakcija izmedu biljaka i herbivornih

insekata.

Efekti cijanida na insekte ukljucuju prekid
klju¢nih metabolickih puteva i izazivanje
Celijskog stresa, Sto Cini ovaj spoj jednim od
najpotentnijih toksina koje biljke koriste kao
odbrambeni mehanizam protiv herbivora.
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U slozenim adaptacijama herbivornih
organizama, enzimi za detoksifikaciju poput
rodaneze i B-cijanoalanin-sintaze Kkljuc¢ni su
za prezivljavanje na biljkama koje proizvode
cijanogene spojeve.

Odredeni insekti razvili su sposobnost, ne
samo da detoksifikuju, ve¢ i da skladiSte
cijanogene spojeve u svom tijelu. Adaptaciije
na unos cijanogenih spojeva pocinje ve¢
ponasSanjem pri hranjenju. Insekti
izbjegavaju naglo ostecivanje biljnog tkiva,
Sto smanjuje oslobadanje enzima Kkoji
aktiviraju razgradnju cijanogenih glukozida
u toksicni cijanid. Umjesto toga, oStecenja su
kontrolisana i lokalizovana, ¢ime insekti
toksi¢nim

minimiziraju izloZenost

metabolitima.
Pored toga, hemijski senzori u digestivhom

traktu
cijanogenih spojeva i aktiviraju mehanizme

insekata prepoznaju  prisustvo
za njihovu detoksifikaciju. Jedan od klju¢nih
enzima u detoksifikaciji cijanida kod
insekata je p-cijanoalanin-sintaza. Ovaj
enzim katalizuje reakciju izmedu cijanida i
aminokiseline cisteina, stvarajuc¢i netoksi¢ni
spoj B-cijanoalanin. Ova reakcija omogucava
brzo  vezivanje  slobodnog cijanida,
sprecavajuci njegovu interakciju sa vitalnim
enzimima poput citohrom C oksidaze.

Drugi klju¢ni enzim u detoksifikaciji cijanida
je rodaneza, koji pretvara slobodni cijanid u
tiocijanat. Tiocijanat je znacajno manje
toksi¢an spoj koji se lako eliminiSe iz tijela
putem hemolimfe ili digestivnhog sistema.
Rodaneza koristi sumpor iz donorskih
molekula, poput tiosulfata, i prenosi ga na

slobodni cijanid (Slika 8.11).

Ova reakcija formira tiocijanat i sulfat, pri
¢emu se cijanid efektivno neutralizuje.

Tiocijanat se brzo izlucuje iz organizma, Sto
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smanjuje njegovu potencijalnu akumulaciju.
Rodaneza je izrazito efikasan enzim kod
insekata koji konzumiraju velike koli¢ine
biljaka sa  visokim  koncentracijama
cijanogenih glukozida, osiguravaju¢i brzu

detoksifikaciju.

Kada insekti jedu biljke bogate cijanogenim
glukozidima, oslobada se slobodni cijanid
kao rezultat razgradnje glukozida putem
biljnih enzima poput linamaraze.

Slobodni cijanid se u citoplazmi insekta brzo

susrete sa cisteinom, a [-cijanoalanin-
sintaza katalizuje njihovu reakciju, ¢ime se
proizvodi B-cijanoalanin, koji je bezopasan i
metabolicki inertan. 3-cijanoalanin se moze
dalje metabolizirati u aminokiseline koje
insekti koriste za svoje potrebe. Ovaj
mehanizam je posebno vazan za insekte
poput moljaca roda Zygaena, koji se hrane
biljkama bogatim linamarinom i
lotaustralinom. Vrsta Zygaena filipendulae, iz
porodice Zygaenidae (Slika 8.12), pokazuje
jedinstvenu sposobnost de novo biosinteze i
sekvestracije cijanogenih glukozida (CNglcs),

$to je Cini jednom od rijetkih grupa insekata
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Slika 8.11 Uloga enzima rodaneza u detoksifikaciji
cijanida

s ovom sposobnoS$éu. CNglcs kod ove vrste

igraju  viSestruku ulogu: sluZze kao
odbrambeni spojevi protiv predatora i kao
izvor azota i energije u metabolickim
procesima. Larve Z. filipendulae sintetiSu
cijanogene glukozide linamarin i lotaustralin

u vlastitom tijelu.

Ova biosinteza ukljucuje enzime poput
citohrom P450 monooksigenaze i UDP-
glukoziltransferaza. Ovi enzimi pretvaraju
prekursorske aminokiseline (kao $to su valin
i izoleucin) u CNglcs. Biosinteza se odvija
prvenstveno u masnom tkivu larvi, Sto
omogucava brzo obnavljanje odbrambenih
spojeva nakon predatorskog napada.

Vrste roda Zygaena (Slika 8.12) mogu se
hraniti cijanogenim biljkama poput Lotus
corniculatus, unose¢i CNglcs iz biljaka. Ovi
spojevi se skladiSte u hemolimfi insekta i
integumentu, Sto omogudéava efektivnu
odbranu. Enzimi u hemolimfi, poput -
glukozidaza i a-hidroksinitril liaza, pomaZzu
u degradaciji CNglcs ukoliko je potrebno

osloboditi HCN za dodatnu odbranu.

Z. filipendulae
linamarina i lotaustralina, ne samo u skladu

pazljivo reguliSe omjer
s hranom nego i u odnosu na metabolicke
potrebe. Ovaj omjer je evolucijski adaptiran

kako bi se optimizirala efikasnost odbrane i

Slika 8.12 Zygaena na cvjetovima roda Knautia
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metabolizma azota.

Prisustvo CNglcs u tijelu Z. filipendulae
djeluje kao odbrana protiv predatora poput
ptica i paukova. Kada predator napadne,
oslobadanje HCN odvraéa ili onesposobljava
napadaca. Pored toga, larve i odrasli insekti
imaju aposemicne boje koje signaliziraju
potencijalnim

predatorima njihovu

toksicnost.

Sposobnost biosinteze i sekvestracije CNglcs
omogucila je Z filipendulae adaptaciju na
cijanogene biljke kao izvore hrane. Ova
adaptacija ne samo da smanjuje kompeticiju
s drugim herbivorima, nego i pruza znacajnu
zaStitu od predatora, doprinoseci
evolucijskom uspjehu vrste. Ovaj primjer
odrazava slozenost koevolucije izmedu
biljaka i insekata, gdje hemijska odbrana
biljaka podsti¢e razvoj specijalizovanih
adaptacija kod herbivora, ¢ime se oblikuju

medusobni odnosi u ekosistemu.

8.2.5. Biljna memorija i odgovor
na herbivoriju

Biljke posjeduju izuzetnu sposobnost da

s,pamte“ napade biljojeda zahvaljujuci

slozenim  signalnim i  epigenetskim
mehanizmima. Ova memorija omogucava
biljkama da pri ponovljenom stresu reaguju
brZze i efikasnije, uz smanjene energetske
troSkove u periodima kada prijetnja izostaje.
Klju¢ni elementi ovog procesa ukljucuju
promjene u ekspresiji gena, epigenetske
modifikacije, te signalizaciju fitohormona
poput jasmonata (JA), salicilne kiseline (SA) i
etilena.

biljka
percipira tzv. prajming stimulus - inicijalni

Prilikom prvog napada biljojeda,

signal koji je priprema za potencijalne

Uvod u bioticke biljne interakcije
buduée napade. Ovi stimulusi mogu biti
fizicke prirode (oSteéenje tkiva) ili hemijske

poput
proteina i enzima). Na primjer, oralni sekret

(komponente iz sline biljojeda,
gusjenice Manduca sexta poznato je da
inducira sintezu JA kod Nicotiana attenuata,
pokrecu¢i kaskadu odbrambenih reakcija.

Epigenetske promjene predstavljaju
centralni mehanizam biljne memorije. DNK
metilacija, posebno u  promotorskim
regionima gena, djeluje kao molekularni
prekida¢ koji moZe trajno aktivirati ili
deaktivirati ekspresiju odredenih gena. Uz
to, histonske modifikacije (kao S$to su
acetilacija i metilacija) mijenjaju
pristupa¢nost hromatina transkripcionim
faktorima, dok nekodiraju¢e RNK molekule

(npr. miRNA, siRNA) uti¢u na stabilnost i

translaciju  mRNK. Kombinovano, ovi
mehanizmi omogucavaju biljkama da
dugotrajno sacuvaju informacije 0

prethodnim napadima i precizno prilagode
buduce odgovore.

Na slici 8.13 prikazan je proces prajminga:
biljka (voc
jedinjenja emitovana iz oSteéenih biljaka,

percipira inicijalni signal
hemijski sastojci sline biljojeda), $to dovodi
do aktivacije signalnih molekula poput JA.
Ukoliko ne dode do ponovnog napada,
intenzitet signala opada. Medutim,
biljka sa

memorijom brzo aktivira odbrambene gene

ako

napad uslijedi, formiranom

zahvaljujué¢i  prethodnim  epigenetskim

modifikacijama. Ponovni napad aktivira
proces brze i pojacane sinteze odbrambenih
metabolita (sekundarnih metabolita,
inhibitora proteaza, fenolnih jedinjenja), Sto
rezultira efikasnijom zasStitom. Biljke bez
memorije nemaju ovu pocetnu spremnost te
im je potrebno viSe vremena da aktiviraju

signalne puteve i sintezu odbrambenih
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biti
kratkorocna (dani do sedmice) ili dugoroc¢na,

spojeva. Biljna memorija moZze
ukoliko su epigenetske promjene stabilne i
Ovi

mehanizmi imaju kljuénu ulogu u adaptaciji

prenose se Kkroz Celijske podjele.

biljaka na biotske stresove i predstavljaju

Kratkorocna memorija kod biljaka traje
tokom

dok
omogucava zadrzavanje signalnih tragova

samo odredenog vremenskog

perioda, dugorotna  memorija

zahvaljujuci stabilnim epigenetskim

promjenama. Ovaj mehanizam omogucava

temelj za razvoj novih pristupa u - biljkama ne samo da se efikasno brane od
poljoprivredi, ukljucujudéi selekciju : ponovljenih napada, ve¢ i da adaptiraju svoje
genotipova sa  vetom  sposobnoSéu - reakcije specificnoj vrsti napadaca i
epigenetske prilagodbe. uslovima okruzenja.
1
e ittt . D ¢ ii i
1 Kratkoro¢na memorija 1 Ugorocna memoria H
': i !
.’.{: ! ! 1| Produkcija
& ! + = 1| odbrambenih
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Slika 8.13 Prikaz formiranja kratkoro¢ne i dugorocne memorije kod biljaka pri napadu herbivora
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Sazetak - biljne interakcije i adaptacije na herbivore

Biljne interakcije s herbivorima oblikuju komapleksne ekoloske i evolucijske procese.
Herbivori se prema nacinu ishrane dijele na generaliste, koji konzumiraju razlicite biljke,
specijaliste, usmjerene na odredene vrste, te gnijezdilice i sakupljace polena, koji koriste
specificne biljne resurse. Biljke razvijaju strategije direktne odbrane, poput fizickih barijera
(trnje, voskasti slojevi, lignifikacija), i sinteze sekundarnih metabolita (alkaloidi, tanini,
fenoli), koji djeluju repelentno ili toksi¢no. Indirektne strategije ukljucuju otpustanje VOC
koji privlace predatore herbivora ili simbioze s vrstama poput mrava, koji pruzaju zastitu u
zamjenu za skloniSte.

Herbivorni ki¢menjaci, poput srna, goveda i ptica, nanose znacajnu direktnu Stetu biljkama
uklanjanjem biomase, oStecenjem cvjetova i plodova te smanjenjem reproduktivnog
potencijala. Intenzivna ispaSa mijenja strukturu biljnih zajednica, favorizujuéi otpornije
vrste, dok oslabljene biljke postaju podloznes patogenima. Kao odgovor, biljke razvijaju
toleranciju kroz fotosintetsku kompenzaciju, regeneraciju ostec¢enih tkiva i adaptacije poput
otvrdnjavanja tkiva.

Herbivorni insekti uzrokuju direktnu i indirektnu Stetu. Klasifikovani prema tipu usnog
aparata, mogu griZzenjem unistavati tkivo (skakavci, gusjenice) ili sisanjem uzimati biljne
sokove (lisne vasi). Biljke prepoznaju napade putem mehanickih i hemijskih signala iz
pljuvacke insekata, aktiviraju¢i signalne puteve {jasmonat, etilen, salicilat). Fizicke odbrane
ukljuCuju trnje, trihome i voskaste slojeve, dok hemijske odbrane obuhvataju sintezu
toksicnih spojeva, inhibitora probavnih enzima i proteina poput lektina koji ometaju ishranu
insekata.

Koevolucija biljaka i herbivora dovodi do specijalizovanih adaptaciji. Biljke razvijaju
sofisticirane odbrane, dok herbivori evoluiraju sposobnost detoksifikacije biljnih toksina
enzimima poput citohrom P450 i glutation-S-tiransferaza. Specijalizacija herbivora, poput
monarh leptira na mljecikama, ukljucuje toleranciju na toksine, njihovu akumulaciju u tijelu
za zastitu od predatora i koriStenje biljnih sekandarnih metabolita u ekoloske svrhe. Ovi
procesi oblikuju dinamiku ekosistema, povecavajudi biodiverzitet i stabilnost kroz uzajamni
pritisak na adaptaciju.

Biljna memorija herbivornog napada omcgucava biljkama da prepoznaju i zadrze
informacije o inicijalnom stresu, pripremaju’i se za budu¢e napade putem epigenetskih
promena i signalnih mehanizama. Inicijalni stimulus, poput oStecenja tkiva ili VOC, pokrece
signalne puteve, pri ¢emu klju¢nu ulogu imaju molekule poput jasmonata (JA). Ovi signali se
akumuliraju i dostizu kriti¢ni prag intenziteta, omoguéavajudi biljci da ,zapamti“ prijetnju
kroz modifikacije DNK i histona. Kada dode do ponovnog napada, biljke sa memorijom
reaguju brze i intenzivnije zahvaljujuéi epigeretski pripremljenim genima za odbranu, dok
biljke bez memorije imaju sporiji i slabiji odgovor. Ova sposobnost omogucava biljkama da
adaptiraju svoje reakcije i optimizuju odbranu uz minimalne troskove, ¢ime povecavaju
svoju otpornost na stresove iz okruzenja.
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BILJNE INTERAKCIJE I ADAPTACIJE
NA NEMATODE

Biljke su kontinuirano izloZene Sirokom
rasponu patogena, ukljuCujué¢i parazitske
nematode. Parazitske nematode biljaka su
ubikvitarne, sitne i mikroskopske Zzivotinje
koje mogu da parazitiraju gotovo sve
dijelove biljke uzrokuju¢i velike Stete i
ekonomske gubitke. Koevolucija biljaka i
parazitskih  nematoda je  rezultirala
izvanrednim adaptacijama kako biljnog

domacina tako i Zivotnog ciklusa parazita. .

Razumijevanje = mehanizama interakcije

izmedu biljaka i nematoda omogucava
primjenu ekoloski prihvatljivih strategija

kontrole za ciljane parazitske nematode.

Nematode su pripadnici reda Nematoda koju
predstavlja viSe od 25.000 vrsta okruglih
crva. Oni ¢ine jednu od najraznovrsnijih
grupa zivotinja, rasprostranjenih u svim
vrstama stanista. Vecéina vrsta slobodno Zzivi i
hrani se mikroorganizmima, dok su neke
biljaka.
Parazitske nematode biljaka su zivotinje

paraziti insekata, zivotinja ili
male velic¢ine obi¢no 5-100 um debljine i 0,1-
2,5 mm duZine, koje mogu parazitirati
gotovo na svim dijelovima biljaka. Veéina
biljnih parazitskih nematoda su paraziti
korijena, migratorni ili sedentarni i/ili mogu
biti i
endoparaziti. Za migratorne ektoparazitske

jedno i drugo, ektoparaziti ili

nematode interakcije sa billkom su
ograniCene pa hranljive tvari dobivaju iz
epidermalnih ¢elija biljke. Za sedentarne
endoparazitske nematode interakcije sa
biljkom su sloZene, jer modificiraju nekoliko
vaskularnih ¢elija i formiraju specijalizirano

hraniliste.

Parazitske nematode biljaka su razvile
slozene adaptacije za uspjesno parazitiranje
koje podrazumijevaju posebne strukture za
efikasno prodiranje u biljke, modifikaciju
c¢elija korijena i uzimanje hranljivih tvari za
njihov rast, razvoj i reprodukciju.

Adaptacije nematoda ukljucuju:

e Stilet - Suplja, iglicasta struktura koja je
preko farinksa povezana sa crijevom.
Ovu specijaliziranu strukturu parazitske
nematode biljaka koriste za punkciju
enzima iz pljuvacnih Zlijezda u ¢éelije i
tkiva ¢ime ostvaruju efikasnu invaziju i
parazitizam. Tokom sedentarnog stadija,
stilet takoder pomaZe u povlacenju
hranjivih tvari sa mjesta hranjenja;

o Jlijezde jednjaka su tri ezofagealne

zlijezde, dvije subventralne i jedna
dorzalna, koje luce sekretorne molekule
koje su kljuc¢ne za prodiranje, migraciju,
uspostavljanje i odrzavanje hraniliSta;

® Senzorniorgan predstavlja dvije amfide
(rupice) na prednjem dijelu tijela znatno
opremljene nervnim ¢elijama, koje

pomazu nematodi u migraciji prema

korijenu domacina.

Dvije od najStetnijih grupa sedentarnih
nematoda su:
® (isticne nematode (Cyst Nematodes, CNs)

® Nematode  korijenskog
nematode (Root-Knot Nematodes, RKNs).

cvora-galske
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9.1. Interakcije biljaka sa
nematodama

Cisticne nematode (por. Heteroderidae) i
korijenske “galske” nematode (Meloidogyne)
biljke-

koje

medu  najznacajnije

(PPN)
uzrokuju velike Stete u poljoprivredi Sirom
obli

obavezni biljni paraziti koji za ishranu crpe

spadaju
parazitirajue  nematode

svijeta. Ovi mikroskopski crvi su
sadrzaj zivih biljnih ¢elija, pritom drasti¢no
modifikuju gradu i metabolizam Kkorijena
domacdina,

formiraju¢i  specijalizovane

hranidbene strukture unutar tkiva biljke.
Kao sedenterni endoparaziti, cisticne i
galske nematode najve¢i dio Zivotnog ciklusa
provode sesilno unutar korijena domacina,
gdje uspostavljaju dugotrajnu interakciju sa

biljkom domac¢inom.

Cisticne nematode imaju mali krug
domacina, a najvece Stete nanose vrste iz

roda Heterodera i Globodera.
Nematode korijenskog ¢vora su polifagne i
Cetiri

najprisutnije vrste iz ove grupe pripadaju

imaju  Sirok krug domadina.
rodu Meloidogyne, ukljucuju¢i Meloidogyne
incognita, M. javanica, M. arenaria i M. hapla,

Stete  na
Obje grupe

sedentarnih nematoda provode ve¢i dio svog

koje  uzrokuju  znacajne

poljoprivrednim  usjevima.
zivotnog ciklusa, koji traje 4-6 sedmica,
unutar Korijena visih biljaka. Iako imaju
sloZene interakcije sa svojim domacéinom,
postoje karakteristi¢ne razlike u njihovim
parazitskim ciklusima (Slika 9.1).
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9.1.1. Zivotni ciklus cisti¢nih
nematoda

Cisticne nematode obuhvataju rodove
Heterodera i Globodera, sa mnos$tvom vrsta
od kojih

Stetocine.

su mnoge znacajni agrarne

Naziv “cisticne” potite od
karakteristiCne ciste - ojacanog tijela mrtve
Zenke ispunjenog jajima, koja ostaje u tlu
kao zastitna ovalna struktura. U cisti se
moZe nalaziti stotine jaja sposobnih da
prezive nepovoljne uslove viSe godina. Iz jaja
se legu larve (J2) koje su infektivne. ]2 larva
napusta cistu i aktivno trazi korijen
odgovarajuce biljke domacina hemijski se

orijentiSudi prema izlu¢evinama korijena.

Cisticne nematode uglavnom imaju izrazenu
spolnost: nakon uspostave parazitizma larva
prolazi kroz nekoliko presvlacenja do
odrasle Zenke okruglog oblika (sesilne
unutar korijena) ili odraslog muZzjaka koji
izlazi u tlo. Zenka nakon $to je oplodena,
ispunjava se jajima i zatim odumire; njeno
tijelo se stvrdne cCineci cistu koja stiti jaja.
Ova  strategija omogucava cisticnim
nematodama dugotrajan opstanak u tlu u

odsustvu domacina.

Mlade ]2 larve cisticnih nematoda ulaze u

korijen naj¢eS¢e u zoni elongacije ili

korijenovih dlacica. One penetriraju i
migriraju kroz tkivo korijena intracelularno,
probijajudi i razarajuéi celije na svom putu.
Tokom prodiranja koriste osStar stilet (zub
nalik na iglu) kojim mehanic¢ki probijaju
¢elijske zidove, potpomognuto enzimima za

razgradnju zidova koje luce iz svojih Zlijezda.

Zanimljivo je da se larva tokom Ccitave
migracije kroz korijen ne hrani sve dok ne
dospije do provodnog cilindara - tek tada
odabere jednu celiju blizu zila kao pocetnu
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tacku ishrane. Na tom mjestu larva prestaje
da se Kkrece i zapocinje uspostavljanje
hranidbene strukture zvane sinicij, ¢ime
cisticna nematoda prelazi u sesilni nacin
zivota. Dalji razvoj nematode (presvlacenje u
stadije ]J3, J4 i odrasli oblik) zavisi od
uspjesne uspostave sinicija od koga se hrani.
Zivotni ciklus se zavrsava formiranjem ciste

ispunjene jajima koja ostaje u zemljistu.

Medu najznacajnije vrste cisticnih nematoda
ubrajaju se Heterodera glycines (sojina

cisticna nematoda), Heterodera schachtii

(cistitcna nematoda Secerne repe), Kkoja
takode moze nastaniti Arabidopsisi koristi
se kao model u istrazivanjima, Heterodera
avenae (zitna nematoda), te krompirove
cisticne nematode Globodera rostochiensis i
G. pallida. Sve one mogu prouzrokovati
velike gubitke u prinosu osjetljivih usjeva i
podlijezu strogim karantinskim mjerama
(npr. Globodera u proizvodnji krompira).

Izleganje jaja

Oplodnja :
Masa jaja

A Partenogeneza

¢ LN |2
Muzjak ' @D %enka

\¥J loptastog Invazija
‘ oblika
" - - .
Zivotni ciklus
Muzjak J2 ]

Zenka

A &
!

Sex diferencijacija
(2-j4)

Sincicijum

Formiranje = ¢
hranilista ~

ﬁ.él.&_

-
7

g
A
-

Gigantske celije

Slika 9.1 Zivotni ciklus cisti¢ne nematode i nematode korijenskog ¢vora - Nematode korijenskog ¢vora

formiraju gigantske Celije u korijenu domacina kao mjesto za hranjenje, a razmnoZavaju se

partenogenezom i stvaraju jajne mase. Cisticne nematode formiraju sincicij kao mjesto za hranjenje, a

razmnoZavaju se seksualnim putem i stvaraju cistu.
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9.1.2. Korijenske (galske)
nematode - osobine i zZivotni

ciklus
Korijenske ili galske nematode (rod
Meloidogyne) cine drugu veliku grupu

sesilnih parazita korijena. Poznato je preko

90 vrsta roda Meloidogyne, ali svega
nekoliko kosmopolitskih vrsta koje su glavne
StetoCine: M. incognita, M. javanica, M.
arenariai M. hapla. One imaju izuzetno Sirok
krug domacina - Meloidogyne vrste su
polifagne i mogu parazitirati stotine biljnih

vrsta, od povréa do drveca.

Mnogo galskih nematoda razmnoZzava se
partenogenetski (bespolno), pri ¢emu su
populacije sastavljene uglavnom od Zenki
koje proizvode jaja bez oplodnje. Na primjer,
M. incognita je mitoticki partenogenetska i
moZe eksplozivno povecati populaciju u
monokulturi; dok M. hapla ima fakultativnu
mejoticku partenogenezu, tj. moze se i polno
razmnozavati u prisustvu muzjaka.

Zenke su nakon uspostave parazitizma
kuglasto-perastog oblika i ostaju unutar
dok

ovipozitornom omotacu (Zelatinozna masa)

korijena, jaja polazu u sluzavom
koja Cesto izviri na povrsinu Korijena. Jaja
mogu preZivjeti u tlu mjesecima, ali nemaju
trajni oblik poput ciste, pa populacija galskih
nematoda opada brze u odsustvu domacina
nego kod cisti¢nih nematoda.

Infektivni stadij korijenskih nematoda je
takode larva ]2, koja se obi¢no izleZe iz jaja u
tlu i kre¢e hemotakti¢ki (prate¢i hemijske
signale) ka korijenu domacina. Larva
najc¢eS¢e ulazi u korijen u zoni vrSnog
meristema ili zone izduZivanja. Meloidogyne
J2 larva migrira unutar korijena uglavnom

intercelularno (izmedu c¢elija), probijajuci se
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kroz meducelijske prostore uz pomoc
enzima koji omeksavaju celijske zidove (npr.

endoglukanaze, pektinaze i dr.)

Ovaj nacin Kkretanja prouzrokuje minimalna
mehanicka oStecenja tkiva u poredenju sa
cisticnim nematodama. Larva se probija do
provodnih tkiva, najces¢e do podrucja blizu
ksilema i floema, gdje se zaustavlja i inicira
formiranje hranidbenog mjesta.

Za razliku od cisticnih, galske nematode
indukuju nastanak vise hranidbenih celija -
tzv. gigantskih ¢elija - u sklopu zadebljale
korijenske gale (¢vora). Nakon Sto se hrani
na formiranim gigantskim Ccelijama, larva
Meloidogyne nematode prelazi u sedenterni
oblik, gubi pokretljivost i nekoliko puta se
presvlaci unutar korijena dok ne dostigne
adultni stadij.

Mnogi sojevi galskih nematoda nemaju
funkcionalne muzjake dok razvoj
partenogenetskih Zenki moZe teéi bez

oplodnje i one odlazu jaja u masi izvan
korijena. Zivotni ciklus se moZe zavrsiti za
~4-6 sedmica na pogodnoj temperaturi, Sto
omogucava viSe generacija godiSnje i visok

potencijal zaraze.

Galske nematode su rasprostranjene u
gotovo svim poljoprivrednim podrucjima.
Meloidogyne incognita  (juzna  galska
nematoda), M. javanicai M. arenaria Cesto
zajedno infestiraju povrée, krompir, duhan i
druge usjeve u toplijim klimama. M. hapla
preferira umjereniju klimu i pogada povrtne
kulture u hladnijim podrué¢jima. Neke vrste
imaju uZi spektar - npr. M. graminicola
napada rizu, M. chitwoodi krompir i povrée u
itd. Na

zarazenih biljaka vidljive su karakteristi¢ne

hladnijim predjelima korijenu
gale (kvrzice) precnika od nekoliko mm do
>1 cm, unutar kojih se nalaze bijele sferne
Zenke i mase jaja.
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9.2. Infekcija korijena i
kolonizacija biljke

Obje grupe - i cisticne i galske nematode -
zapocinju infekciju kao pokretne ]2 larve
koje aktivno pronalaze korijen domacdina i
ulaze u tkivo. Nakon penetracije korijenskog
epidermisa, klju¢nu ulogu preuzima njihov
stilet 1 sekretorni aparat. Nematode
posjeduju stiletni aparat kojim perforiraju
biljne ¢elije, povezan s nekoliko (3-5)
zlijezda u prednjem dijelu tijela (ezofagealne

zlijezde) koje luce koktel enzima i efektora -

proteina koji mijenjaju funkcije biljnih Celija.
Sekreti ovih zlijezda se ubrizgavaju kroz
stilet u Celije biljke i omoguéuju nematodi da
se krece kroz tkivo i uspostavi hranidbeni
odnos sa stanicama domacina.

Cisticne nematode prodiru agresivnije: larva

Heterodera/Globodera se  krete  kroz
unutrasnjost korijenskih ¢elija, buseéi jednu
po

centralnom cilindru. Celije koje larva probije

jednu ¢eliju i praveéi “tunel” ka

uglavnom odumiru zbog mehanickog

oStecenja i aktivnosti enzima koji razgraduju
zid

(poput celulaza, pektinaza itd.).

Celijski zid

9

Plazmamembrana

~ Ezofagealne
Zlijezde

Slika 9.2 Slijed dogadaja koji dovode do indukcije mjesta hranjenja nematoda i uspostavljanja parazitizma -
Sekreti iz Zlijezda jednjaka nematode (ispunjeni kvadrati) se ili ubrizgavaju direktno u biljnu Celiju ili u

apoplast. Unutar Celije, sekreti mogu ili direktno uticati na transkripciju gena ili izazvati transdukciju

signala, koja aktivira efektorske molekule biljaka (krugove) koji mijenjaju ekspresiju gena. Sekrecija u

apoplast zahtijeva specificne receptorske molekule koje prenose signal u citoplazmu i jedro.
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Meloidogyne larve migriraju izmedu celija
duz korijena, uglavnom kroz meducelijske
korteksa, ¢ime

prostore izbjegavaju

masovno uniStavanje celija - ovo je
“suptilnija” kolonizacija koja smanjuje stres
biljke u pocetku. Obje larve ciljaju provodna
tkiva: najc¢eS¢e se zaustavljaju u zoni blizu
provodnih snopova (ksilem/floem), jer ée tu
formirati  trajno  hranidbeno  mjesto
povezano sa transportom hranjivih materija

biljke.

9.2.1. Hemijski atraktanti i
repelenti u infekciji korijena
nematodama

U ranoj fazi interakcije s biljkama, nematode
koriste hemotaksiju da bi se usmjerile prema
pogodnom domacdinu. Ovo kretanje se
zasniva na prepoznavanju hemijskih signala
iz korijenskih eksudata, koji mogu imati
atraktantni  (privlacni) ili = repelentni
(odbojni) efekat. Kroz ovaj vid komunikacije,
biljke mogu uticati na to da li ¢e postati

domacin nematodama.

su molekule koje ]2 larve

nematoda detektuju pomocu specificnih
hemosenzora i koje izazivaju orijentisano
kretanje  prema izvoru.  Najefikasniji
atraktanti potiCu iz mladih dijelova korijena,
koji su bogati primarnim i sekundarnim

metabolitima. Tipi¢ni atraktanti ukljucuju:

e Secere (glukoza, rafinoza, arabinoza) -

pokazuju jak atraktantni efekat za
Meloidogyne incognita i  Heterodera
glycines;

® Aminokiseline (asparagin, glutamin) -

djeluju kao izvori azota i signali za
metabolicki aktivna tkiva;
niskim

® Fenolne kiseline u
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koncentracijama (npr. feruli¢na kiselina)

mogu imati dvosmjerne efekte u

zavisnosti od koncentracije;
VocC  (volatile
eksudatima

® Flavonoidi i organic

compounds) prisutni u

biljaka iz porodica Fabaceae i Solanaceae.

Heterodera schachtii efikasno detektuje
eksudate Arabidopsis thaliana koji sadrze
Secere i flavonoide, dok izostanak pojedinih
eksudatnih komponenti kod mutantnih

biljaka smanjuje atraktivnost (Tabela 9.1).

Repelenti funkcioniSu tako Sto ometaju
hemotaksiju, maskiraju atraktante, toksicno
djeluju na larve, ili aktiviraju odbrambene
biljke
uspostavljanje infekcije. Medu najpoznatijim

reakcije koje onemogucuju

repelentima su:

® Fenolne kiseline u visim koncentracijama
(npr. taninska, salicilna);

alkaloidi,

sekundarni metaboliti iz biljaka poput

® Saponini, terpenoidi -
nevena (Tagetes), luka (Allium), senfa
(Brassica);

® [zotiocijanati - produkti razgradnje

glukozinolata koji se oslobadaju iz

ostecenih tkiva.

Rotacija usjeva s biljkama koje prirodno
izluCuju takve molekule (npr. neven, senf)
koristi se wu integrisanom upravljanju

nematodama.
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9.3. Hranidbene
strukture: sinicij i
gigantske celije

Jedinstvena osobina sesilnih parazitskih
nematoda je sposobnost da biljnu celiju
domacina pretvore u visoko aktivnu
“hranidbenu éeliju” od koje se nematoda

hrani.

Sinicij je hranidbena struktura cisti¢nih
Globodera) koji
inicijalne celije koju

nematoda (Heterodera,

nastaje od jedne
nematoda odabere i potom indukuje njeno
spajanje sa susjednim celijama. Efektori koje
luce nematode uzrokuju parcijalnu
razgradnju pregradnih zidova izmedu te
okolnih

multinukleusna masa citoplazme - Celije se

celije i Celija, pa nastaje

stope u jedinstveni sincicijum. Sinicijum se

Siri dok nematoda raste, obuhvatajuci

stotine prvobitno odvojenih c¢elija. Unutar

sinicijuma kontinuirano se odvija

endoreduplikacija jedara  (viSestruka

replikacija DNK bez diobe) i hipertrofija -
nastaju velika poliploidna jedra i bogata
citoplazma.

Sinicijum funkcioniSe kao visokoproduktivni
“labirint” protoplasta: ispunjen je gusto
nabijenim  organelama, proteinima i
metabolitima, direktno povezan sa floemom
biljke preko mnostva plazmodezmi. Ovo
osigurava stalan dotok asimilata u sinicijum,
Cineci ga snaznim izvorom hranjivih tvari za
nematodu. Sinicijum nema vlastite debele
zidove - on je zapravo mreZa Celija koje su
se stopile, pa se prostire kroz vise tkiva
korijena (npr. od pericikla ka kori) pratedi

Sirenje parazita.

Zbog toga se Cesto opisuje i kao transfer-
Celija, jer efikasno transportuje solute iz
okolnih nespojenih ¢elija ka sebi i dalje ka
nematodi. Sinicijum predstavlja novi
“pseudo-organ” biljke nastao pod uticajem
parazita - evolucijski je to omogucilo da
cisti‘the nematode postanu sedenterni
paraziti koji crpe obilje hrane bez potrebe

da migriraju ka novim ¢elijama.

Tabela 9.1. Primjeri identifikovanih atraktanata i repelenta kod cisti¢nih i korijenskih nematoda

Vrsta nematode Domacin(i)
Heterodera glycines Soja (Glycine max)
Heterodera schachtii (TS AT,

Secerna repa

Globodera rostochiensis Solanum tuberosum

Meloidogyne incognita | " .

Meloidogyne hapla

Paradajz, paprika, dinje,

Mrkva, jagoda, paradajz

Identifikovani

atraktanti Poznati repelenti

Taninska kiselina,
flavonoidi u visokoj
koncentraciji

Glukoza, rafinoza,
feruli¢na kiselina

Salicilna kiselina,
sinigrin (iz Brassica
spp.)

Asparagin, glukoza,
flavonoidi

VOC iz krtola, glukoza,

. Izotiocijanati, solanin
citrat

Alil-propil-disulfid (iz
luka), eteric¢na ulja
(Tagetes)

Maltoza, glukoza, alanin,
VOC iz mladog korijena

Flavonoidi, glukoza,
saharoza

Karvakrol, timol (iz
origana i timijana)
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Gigantske celije su hranidbene C(elije
galskih nematoda (Meloidogyne). Za razliku
od sinicijuma, gigantske Celije nastaju
prvenstveno hipertrofijom i endomitotickom
podjelom nekoliko pojedinacnih celija koje

ostaju susjedne ali odvojene.

Larva Meloidogyne indukuje 5-8 C(elija u
okolini svog usnog aparata da udu u

intenzivne podjele jedra (mitoze bez
citokineze) i da viSestruko povecaju svoj
volumen. Tako svaka od tih odabranih ¢elija
preraste u gigantsku - ogromnu viSejedarnu
¢eliju sa zadebljalim zidovima. Skup od
nekoliko gigantskih celija nalazi se unutar
gala - zadebljanja korijena koje formira
biljno tkivo zbog stimulacije celijske diobe i
rasta okolnih celija pod uticajem nematode.
Galske dakle

neorganizovano dijeljenje Celija provodnog

nematode izazivaju

cilindra i okolnog parenhima, sli¢no

iniciranju bocnog korijena, Sto rezultira

tumoroznim otokom - galom.

Unutar gala se nalaze gigantske Ccelije

rasporedene oko nematode. One su

simplasti¢ki izolovane - ne spajaju se

direktno jedna s drugom, ve¢ svaka zadrzava
sopstvenu membranu i zid. Medutim, i one
prolaze slicne biohemijske promjene kao
sinicij: enormno

jedra  se uvecaju

(poliploidna  sa  velikim  jedarcima),

) citoplazma  postaje  gusto  ispunjena

organelama (posebno obilne slobodne

ribozome, endoplazmatski retikulum i

mitohondrije), a velike vakuole se

fragmentiraju.

Gigantske ¢elije takoder sluze kao snaZan
izvor hrane - aktivno sintetiSu i akumuliraju
SeCere, aminokiseline i druge nutrijente
slicno sinicijumu. Svaka gigantska C(celija
preko plazmodezmi ostvaruje pojacanu vezu
sa floemom kako bi dobila asimilate; uz to,
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oko njih se formiraju nova provodna tkiva
(protofloem) koja opskrbljuju galu. Zajedno,
viSe ovih hipertrofisanih ¢elija omogucava
nematodi stabilan izvor hrane. Gigantske
Celije se cCesto nalaze centralno u gali
okruZene manjim celijama (koje su derivati
dijeljenja okolnog tkiva). Histoloski presjeci
kroz galu obi¢no prikazuju nekoliko
ogromnih (Celija sa mno$tvom jedara u
centru, $to je karakteristican znak infekcije

root-knot nematodama.

Oba hranidbenih
metabolicki “vruc¢e tacke” u korijenu -

tipa struktura su
ekspresija brojnih gena u tim Ccelijama
dramaticno je promijenjena da bi podrzala
parazita. UoCava se intenzivna ekspresija
gena za enzime metabolizma Secera i

aminokiselina, proteina za transport
hranjiva, te istovremeno supresija mnogih
odbrambenih i strukturnih biljnih gena.
Sinicij i gigantske Ccelije konvergiraju ka
slicnom funkcionalnom cilju: maksimalna
produkcija hranjivih materija i kontinuirana
sinklina ka parazitu. lako nastaju razlic¢itim
nacinima (fuzija ¢elija naspram endomitoze),
obje strukture dijele zajednicke osobine
visoke metabolicke aktivnosti i usmjeravanja

tokova hranjiva u korist nematode.

9.4. 1zbjegavanje biljnih
odbrana: efektori i
manipulacija hormonima
Biljke posjeduju odbrambene mehanizme

protiv patogena, ukljucujuéi bazalni imuni
odgovor na napad (preko receptora koji

prepoznaju napadaca) i lokalizovanu
odbranu poput pojacane sinteze fitoaleksina,
aktiviranja reakcije preosjetljivosti,
zadebljanja éelijskih zidova, produkcije

187



Uvod u bioticke biljne interakcije

reaktivnog  kiseonika itd.  Parazitske
nematode, medutim, razvile su sofisticirane
strategije da izbjegnu ili suzbiju odbranu
biljke tokom uspostavljanja hranidbenog
mjesta. Kljunu ulogu imaju efektorski
proteini koje nematoda lu¢i u biljku, kao i
sposobnost

manipulacije biljnim

fitohormonima radi preusmjeravanja
razvoja biljnih Celija.

Efektori nematoda su molekule (pretezno
proteini) koje parazit sintetiSe u svojim

ezofagealnim zlijezdama i ubrizgava u biljku
putem stileta. Njihova uloga je viSestruka:
oni potiskuju odbrambene reakcije biljke i
istovremeno preoblikuju fiziologiju celija
kako bi pogodovale parazitu.

Ve¢ u migratornoj fazi, larve luce enzime
poput celulaza i pektinaza koji pomazZu
kretanje kroz tkivo; ti enzimi su takode
efektori jer mogu prigusiti reakcije biljke na
zida. Po

oSteéenje uspostavljanju

hranidbenog mjesta, nematoda luci efektore

Tabela 9.2. Biljni geni osjetljivi na efektorske molekule nematoda

Gen/genskKi proizvod

Moguca funkcija

Geni/proteini povezani s patogenezom (PR)

POX

CAT

Glukanaze

PAL 1

WRKY transkripcijski faktor
KNOX

Hormonski povezani geni/proteini

GH3

DR5

AUX1, AUX4/LAX3

EREBP

GA2-oksidaza

MembranskKi transportni proteini
Akvaporini

AAP3 & AAP6 (permeaza
aminoKiselina)
SuC

Celijski ciklus i geni citoskeleta
Formini

CDC2a, CDC2b, CYCA2;1, CYCB
Tubulin

Aktin

Peroksidaza

Katalaza (detoksifikacija H202)
a-1,3-endoglukanaze

Odgovor odbrane

Potiskuje PR gene

Transkripcijski faktor u meristemu

Gen auksina

Promotor auksina

Auksinski transporteri
Odbrana posredovana etilenom

Deaktivacija giberelina

Transporter vode/hranjivih tvari

Transporter aminokiselina

Transporter saharoze

Nukleacija aktina
Kinaza ¢elijskog ciklusa, ciklin

Citoskelet

Citoskelet
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Odgovor

Pojacana ekspresija
Pojacana ekspresija
Pojacana ekspresija
Smanjena ekspresija
Pojacana ekspresija

Pojacana ekspresija

Pojacana ekspresija
Pojacana ekspresija
Pojacana ekspresija
Smanjena ekspresija

Pojacana ekspresija

Pojacana ekspresija

Pojacana ekspresija

Pojacana ekspresija

Pojacana ekspresija
Pojacana ekspresija

Pojac¢ana/smanjena
ekspresija
Pojacana/smanjena
ekspresija




“dirigente” koji orkestriraju promjene u
ciljanim ¢elijama domacina - npr. stimuliraju
ciklus ¢elije, reprogramiraju ekspresiju gena,
modificiraju Celijski skelet i transport
metabolita.

Mnoge cisti¢ne i galske nematode nose gene
za efektore koji im obezbjeduju “alat” za
uspjeSno parazitiranje - od proteina koji
oponas$aju biljne hormone ili regulatore
razvoja, do onih koji inhibiraju odbrambene
signalne puteve biljke. Zanimljivo je da je
vec¢ina do sada okarakterisanih efektora ovih
nematoda usmjerena na moduliranje biljnog

imuniteta, ¢ime nematoda utiSava odbranu
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domacdina i omogucava nesmetan razvoj
hranidbene strukture.

Na primjer, pokazano je da jedan efektor
cisticne nematode (Hs19C07 kod Heterodera
schachtii)  (Tabela 9.3) veze biljni
transporter auksina LAX3 i tako povecava
uvoz auksina u sinicij - Sto vjerovatno potice
Sirenje i odrzavanje hranidbene ¢elije. Drugi
efektori blokiraju odbrambene signale: neke
nematode ubrizgavaju peptide koji nalikuju
biljnim regulatorima rasta (poput CLE-
peptida) i tako zavaravaju biljku da pokrene
razvojne programe korisne za parazita, dok
istovremeno supresuju gene ukljucene u

Tabela 9.3 Efektorske molekule/genski produkti nematoda i njihova funkcija u parazitizmu

Efektorske molekule

1,4 endoglukanaza
(celulaza)

Pektatna liaza

Poligalakturonaze
Ekspanzini

FAR-1

Peroksidaza
Horizmat mutaza

Glutation-S transferaza
SKP-1

Ubikvitin

RanBPM

Hs19C07

CLAVATA-3 (CLV-3)- sli¢ni
peptidi

16-D-10 protein

Katepsin B - slican
cisteinskim proteazama

Aneksini

Kalretikulin

Vrste u kojima su identifikovani

Globodera rostochiensis, G. tabacum,

Heterodera glycines, H. schachtii,
Meloidogyne incognita

G. rostochiensis, Bursaphelenchus
xylophilus, H. glycines, M. incognita,

M. javanica, M. chitwoodi
M. incognita
G. rostochiensis, B. xylophilus,

B. mucronatus, Ditylenchus africans
G. pallida

G. rostochiensis
H. glycines, M. javanica,
G. rostochiensis, G. pallida

M. incognita

H. glycines, H. schachtii

H. glycines, H. schachtii, G. pallida

Globodera spp.

H. schachtii

G. rostochiensis, H. glycines

M. incognita

M. incognita, G. pallida

H. schachtii, H. glycines

M. incognita, H. glycines
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Moguca funkcija

Degradacija celijskog
zida

Suzbijanje odbrambenog
odgovora domacina

Efektori koji mijenjaju
ekspresiju biljnih gena

Mali bioaktivni peptidi i
efektori sa razli¢itom
funkcijom

Efektori koji moduliraju
koncentraciju kalcija u
biljnim ¢elijama
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imunitet. Efektori mogu djelovati i lokalno
(unutar transformisanih ¢elija) i sistemicno,
uticudi na okolno tkivo da npr. lakse dovodi
hranjiva ili da ostane hormonski u stanju
pogodnom za parazita.

Pored proteinskih efektora, manipulacija

hormonima biljke je jo$ jedan adut
nematoda. Poznato je da infekcija
nematodama remeti ravnotezu Kkljucnih

fitohormona - auksina, citokinina, etilena,
giberelina i dr. - kako bi se indukovale
promjene u rastu Celija. Dugo se smatralo da
nematode samo podsticu biljku da sama
(npr.
citokinina koji stimuliSe diobu ¢elija u galu).

proizvede viSe ovih hormona
Medutim, istrazivanja su pokazala da neke
nematode cak sintetizuju biljne hormone u

svom tijelu i izlu¢uju ih u biljku.

Utvrdeno je da Meloidogyne nematode imaju
gene za sintezu citokinina te da izlucuju
vlastiti citokinin u biljku kako bi aktivirale
diobu ¢elija i formiranje hranidbenog tkiva.
Ovaj nalaz pruZa direktan dokaz da parazit
moZe proizvoditi funkcionalni hormonski
biljke i
komande” nad razvojem celija domacina u

signal na taj nacin “preuzeti

svoju korist. Pored citokinina, zapaZene su i
promjene u auksinu: npr. u hranidbenim
¢elijama obje vrste nematoda detektovan je

visok nivo auksina koji je neophodan za

morfogenezu sinicijuma i gale.

Nematode indirektno i direktno utic¢u na te

koncentracije lucedi proteine koji

povecavaju lokalni transport auksina u

hranidbenu strukturu, kao i mijenjajudi

ekspresiju  biljnih gena ukljucenih u

signalizaciju auksina i citokinina.

Istovremeno, one Cesto  suprimiraju
hormone povezane s odbranom (poput
salicilne kiseline i jasmonata) manipuliSuci

signalima u biljci kako bi skrenule biljni

odgovor sa odbrane na rast. Tako efektori i

hormoni djeluju wuzajamno: rezultujuca

hranidbena ¢elija je u stanju visoke
metabolicke aktivnosti i niske odbrambene

pripravnosti, idealnom za parazita.

Nakon $to larva odabere povoljnu poziciju
duboko u Kkorijenu, zapocinje parazitsku
interakciju - prelazi u sjedilacku fazu i vise
se ne KkreCe, ve¢ uspostavlja intenzivnu
razmjenu signala sa okolnim ¢elijama. U ovoj
fazi  nematoda

ubrizgava  specificne

efektorske proteine koji preobrazavaju
normalne korijenske celije u specijalizovane

hranidbene celije.

Kod cisticnih nematoda inicijalna meta je
obi¢no jedna Celija pericikla ili prokambija;
kod galskih nematoda meta moze biti
nekoliko susjednih ¢elija u provodnom
cilindru korijena. Ove ¢elije domacina
dozivljavaju dramati¢ne promjene, pri cemu
nematodini signali reprogramiraju njihov
razvoj, metabolizam i strukturu, Sto vodi
formiranju sinicija ili gigantskih Celija
(detaljno opisano u narednom dijelu). Tako
nematoda stvara svoje “gnijezdo” za ishranu,
iz kojeg ¢e kontinuirano crpiti hranjive
materije iz floema i ksilema biljke. Uspje$na
uspostava hranidbenog mjesta je presudna i
od toga zavisi dalji razvoj nematode do
polne zrelosti i reprodukcije. Ukoliko biljka
prepozna napad i poremeti formiranje
hranidbene strukture, nematoda moze ostati

zakrzljala ili uginuti prije razmnoZzavanja.
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9.5. Reakcije biljaka i
primjeri otpornosti

Biljke domacini mogu varirati u svojoj
osjetljivosti na nematode. U kompatibilnoj
biljka
nematoda uspjeSno uspostavi sinicij/gale i

interakciji, kada je podlozna,
biljka relativno slabo reaguje odbranom.
Medutim, postoje genotipovi biljaka otporni
na odredene nematode, kod kojih je tok
infekcije poremecen od samog pocetka ili se
hranidbene strukture ne razviju normalno.
Otpornost je Cesto uslovljena jednim ili sa
nekoliko R-gena (geni rezistencije) Kkoji
omogucuju biljci prepoznavanje prisustva
specifi¢nih nematodnih efektora i pokretanje
snaznog odbrambenog odgovora (efektor-

pokrenuta otornost).

Primjeri otpornosti su dobro prouceni kod
nekih domacdina (Tabela 9.4) npr. kultivari
paradajza koji nose gen Mi-1 pokazuju jaku
otpornost na Meloidogyne spp. - nematode
mogu inicirati infekciju ali biljka ubrzo
izazove hipersenzitivnu reakciju u ¢elijama
oko nematode (lokalno odumiranje celija)
Sto sprije¢i formiranje odrzivih gigantskih
¢elija. Nematoda ostaje bez hrane i ugiba ili
dati kod
krompira geni otpornosti (npr. H1, Gro1l i dr.

ne moze potomstvo. Sli¢no,
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protiv vrsta roda Globodera) posreduju
prepoznavanje cisticnih nematoda unutar
korijena i dovode do uruSavanja sinicija ili
njegovog izolovanja, pa Zenke ostaju male i
Kod
Hs1”pro-1 pruZa otpornost na Heterodera

neproduktivne. SeCerne trske, gen

schachtii tako Sto ometa inicijaciju

sinicijuma te larve penetriraju ali ne
uspijevaju uspostaviti stabilnu hranidbenu

celiju te ,gladuju”.

Ovakvi R-geni Cesto prouzrokuju da se u
zarazenom tkivu aktiviraju odbrambeni
mehanizmi (poput nakupljanja salicilne
kiseline, sinteze fitoaleksina, PR-proteina,
lignifikacije zidova itd.) mnogo brze nego u

osjetljivim biljkama, ogranicavajuci parazita.
Pored vertikalne otpornosti uslovljene R-
biljke
odredenu mjeru infekcije nematodama bez

genima, neke mogu  podnijeti
zahvaljujuci
Takoder,

u odsustvu otpornosti, poljoprivrednici se

vecteg pada prinosa,

kompenzatornim sposobnostima.

oslanjaju na agrotehnicke mjere smanjenja
nematoda: plodored sa ne-domacinima (Sto
djeluje bolje na Meloidogyne jer nemaju
dugotrajne ciste), upotrebu ,zamki“ biljaka
koje navlaCe larve ali im ne omogucuju
razvoj, bioloske agente (predatorske gljive,
bakterije antagonisti nematoda) i dr.

Tabela 9.4 Geni otpornosti na nematode (R-geni)

Geni otpornosti/Kklonirani Otpornost na nematode Biljka domacin

Hs1Pro-1 Heterodera schachtii Seéerna trska
Mi-1.2 ]{Zi;orfitzlgyne incognita, M. arenaria, M. Solanaceae
Mi-9 M. incognita Solanaceae
Hero A Cisti¢ne i nematode korijenskog ¢vora Solanaceae
Gpa 2 Globodera pallida Solanaceae
Grol-4 Cisti¢ne nematode Solanaceae
Rhg1 i Rhg4 Heterodera glycines Soja

191



URg&\ 1B KRS I @iGag0red  nuodsel  wosoIIS AUAZOZI  OUEINUNUOYN  Nsiesiig

Sazetak - Biljne interakcije i adaptacije na nematode

Parazitske nematode biljaka su mikroskopski organizmi koji uzrokuju velike Stete biljkama,
posebno u poljoprivredi. Sedentarne endoparazitske nematode, poput cisticnih nematoda
roda Heterodera i nematoda korijenskog ¢cvora roda Meloidogyne, razvile su adaptacije za
uspjesno parazitiranje, ukljucujuci stilet za penetraciju biljnih tkiva, sekreciju enzima koji
razgraduju celijske zidove i vrSe modifikaciju biljnog metabolizma. Njihov Zivotni ciklus
ukljucuje formiranje specijalizovanih mjesta za hranjenje unutar korijena, poput sincicija i
gigantskih celija, cime preusmjeravaju resurse domacina za vlastiti rast i razmnoZzavanje.

Biljke su razvile niz odbrambenih strategija protiv nematoda. Prvi sloj odbrane ukljucuje
prepoznavanje molekula nematoda (PTI - imunitet izazvan patogenom), dok drugi sloj
ukljucuje prepoznavanje efektorskih molekula (ETI - imunitet izazvan efektorima).
Nematode potiskuju odbranu biljaka efektorskim molekulama, koje moduliraju biljne
hormone, razgraduju celijske zidove i reprogramiraju gene biljaka kako bi formirale
hranilista. Biljke uzvracaju proizvodnjom molekula otpornosti, poput reaktivnih vrsta kisika
(ROS) i aktiviranjem gena otpornosti (R-geni), kao Sto su Mi-1.2 i Hero A, koji pokrecu
lokalizovanu nekrozu éelija i sprecavaju razvoj nematoda.

Nematode koriste specificne signale za migraciju ka Kkorijenu domacina, ukljucujuci
atraktante i repelente iz korijenskih eksudata. Atraktanti, poput fitohemikalija (a-solanin,
salicilna kiselina), usmjeravaju nematode, dok repelenti smanjuju njihovu privlacnost.
Askarozidi, specificni feromoni nematoda, reguliSu njihovo ponaSanje i mogu pokrenuti
odbrambene odgovore biljaka.

Molekularna istrazivanja omogucila su identifikaciju efektorskih molekula nematoda koje
razgraduju celijske zidove, poput celulaza i ekspanzina, te molekula koje suzbijaju odbranu
biljaka, poput FAR-1 i glutation-S transferaze. Ove molekule moduliraju biljne hormone
(auksin, etilen) i reprogramiraju gene za formiranje hraniliSta. Biljni geni za transport
hranjivih tvari i regulaciju Celijskog ciklusa takoder su ukljuceni u ove interakcije.

Razumijevanje ovih mehanizama doprinosi razvoju strategija za kontrolu nematoda,
ukljucujudi koristenje prirodnih gena otpornosti, manipulaciju signalnim putevima biljaka i
primjenu atraktanata i repelenata. Ove strategije su kljutne za smanjenje ekonomskih
gubitaka i odrzivo upravljanje biljnim resursima.
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INTERAKCIJE
BILJKAMA

10

BILJAKA SA DRUGIM

10.1. Konkurencija za
resurse - alelopatski
odnosi

Biljne interakcije u borbi za resurse
obuhvataju ne samo fizicke adaptacije, vec¢ i
slozene mehanizme signalizacije. Kroz
razli¢ite hemijske signale, biljke medusobno
komuniciraju kako bi povecale svoje Sanse

za pristup svjetly, vodi i hranjivim tvarima.

Alelopatija je fenomen u kojem jedna biljka
proizvodi i izluCuje hemijske spojeve koji
imaju negativan ucinak na rast, klijanje ili
razvoj drugih biljaka u njenom okruZenju.
Ovi
alelohemikalije, mogu se izlucivati putem

hemijski  spojevi, poznati kao
korijena, listova, stabljika, cvjetova, sjemena
biljnih
interakciju biljaka

ili kroz razgradnju ostataka.
Alelopatija ukljucuje
putem sekundarnih metabolita nazvanih
alelohemikalije. Ove hemikalije ne ucestvuju
direktno u  primarnim  biohemijskim
procesima, ve¢ imaju regulatornu ulogu u

ekosistemima.

Alelopatija se moze Klasifikovati prema vrsti
interakcije i njenim efektima na okolne
organizme i to kao:

Pozitivna alelopatija
efekte, poput

sjemena ili rasta biljaka,

podrazumijeva
stimulativne poboljSanja
dok

podrazumijeva

klijanja
negativna alelopatija
inhibiciju rasta i razvoja drugih biljaka.

Intraspecificna alelopatija se odnosi na

dok
izmedu

uticaje medu biljkama iste vrste,
interspecificna obuhvata odnose
razlic¢itih biljnih vrsta. Autotoksi¢nost je
specifican vid alelopatije u kojem biljka
proizvodi spojeve koji mogu inhibirati njen
kod
monokultura. Alelopatski efekti su posebno

vlastiti rast, Sto je Cest slucaj
izrazeni u susnim i tropskim regionima, gdje
je isparavanje hemikalija intenzivnije, dok u
umjerenim klimama dominiraju procesi

povezani s razgradnjom biljnih ostataka.

Alelopatski spojevi ili alelohemikalije su
sekundarni metaboliti koje biljke proizvode
kako bi regulisale medusobne odnose i
uticale na rast i razvoj drugih organizama u
njihovoj sredini.

Ovi
osnovnim biohemijskim procesima,

spojevi ne ucestvuju direktno u
vel
igraju kljuénu ulogu u ekosistemima,
kontroli
biljnih

alelohemikalija ukljucuju razli¢ite biljne

posebno u konkurencije i

formiranju zajednica.  Izvori

organe.
Korijenje biljaka Cesto oslobada
alelohemikalije kroz eksudate, dok se

isparljive komponente oslobadaju direktno
iz listova. Takode, organski ostaci biljaka,
poput listova i stabljika, mogu oslobadati

alelohemikalije = tokom raspadanja ili
ispiranja kiSom.
Hemikalije = poput fenolnih  Kiselina,

flavonoida, alkaloida i terpenoida su medu
naj¢es¢éim spojevima Kkoji su ukljuceni u
alelopatske procese.
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10.1.1. Izvori i nacin otpustanja
alelohemikalija

Biljke oslobadaju alelopatske hemikalije na

razli¢ite nacine, pri ¢emu proces zavisi od

vrste spojeva, fizioloskih Kkarakteristika

biljke i uslova sredine, uticuci tako na rast i

razvoj okolne vegetacije:

® [zlucivanje korijenom - korijenje biljaka
ima Kkljuénu ulogu u otpustanju
alelohemikalija u tlo. Ove hemikalije se
oslobadaju kao dio korijenskih eksudata,
Cesto u obliku organskih kiselina, fenola,
flavonoida, alkaloida ili drugih spojeva.
IzluCivanje se povetava u stresnim
uslovima, poput suSe, konkurencije za
hranljive tvari ili prisustva patogena.
Hemikalije otpustene iz korijena uticu na
klijanje i rast susjednih biljaka. Npr.
Juglon koji izlu¢uje korijen oraha (Juglans
Spp.) poznat je po svojoj sposobnosti da
inhibira Kklijanje i rast biljaka poput
paradajza, krompira i drugih vrsta.
Hemikalije izlucene korijenom stvaraju
hemijske barijere koje sprecavaju klijanje
sjemena ili rast susjednih biljaka. Takode,
mogu uticati na promjenu pH tla,
smanjenje dostupnosti hranljivih tvari ili
direktnu toksi¢nost za osjetljive vrste.

® [spiranjem iz listova i biljnih ostataka -
tokom kiSe, rose ili navodnjavanja,
hemikalije prisutne na povrsini listova ili
u biljnim ostacima mogu se isprati u
okolno tlo. Ove hemikalije, poput
fenolnih kiselina i flavonoida, mogu
dospjeti u tlo i promijeniti njegovu
hemijsku strukturu. Listovi biljaka
eukaliptusa i Zalfije sadrze visok nivo
isparljivih i vodotopivih spojeva, Kkoji
inhibiraju rast frugih biljaka. Hemikalije
isprane iz listova Cesto izazivaju

fitotoksi¢ne efekte, kao $to su smanjeno
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Kklijanje, sporiji rast ili c¢ak potpuno
propadanje sadnica u neposrednoj
sredini biljke emitera.

Isparavanjem iz nadzemnih dijelova -
neke biljke otpustaju alelopatske spojeve
u obliku VOC, poput monoterpena i
seskviterpena. Ovi spojevi se Sire kroz
zrak i mogu djelovati na biljke na vecoj
udaljenosti. Poznati primjeri ukljucuju
kamfor i cineol iz biljaka poput zalfije i
pelina, koji su poznati po svojoj
sposobnosti da suzbijaju rast biljaka u
sredini. Isparljive alelohemikalije
smanjuju kompeticiju u gusto naseljenim
stani$tima tako sto inhibiraju
germinaciju  sjemena ili  izazivaju
oSteCenja na tkivima osjetljivih biljaka.
Ova strategija je posebno efikasna u
suSnim i mediteranskim ekosistemima,
gdje hlapljivi spojevi ostaju u zraku ili na
povrsini tla duze vrijeme.

Razgradnja biljnih ostataka - organski
ostaci biljaka, poput opalih listova,
grancica ili sjemena, sadrze visok nivo
alelopatskih spojeva koji se oslobadaju
tokom razgradnje. Mikrobioloska
aktivnost u tlu dodatno razlaze ove
spojeve, pri Cemu se oslobadaju
sekundarni metaboliti s fitotoksicnim
efektima. Na primjer, razgradnja ostataka
biljaka poput rize i kukuruza oslobada
fenolne kiseline i flavonoide koji uticu na
klijanje i rast korova. Tokom razgradnje
biljnih ostataka dolazi do poveéane
koncentracije alelohemikalija u gornjim
slojevima tla, $to moZe inhibirati rast
osjetljivih biljaka i favorizovati vrste
otporne na ove spojeve. Ovaj proces je
klju¢an za odrzavanje dominantnosti
nekih biljaka u prirodnim staniStima.
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10.1.2. Efekat alelohemikalija
na biljke
Alelohemikalije djeluju na razlicite fizioloske

kod biljaka
recipijenata, a njihova efikasnost zavisi od

i  biohemijske procese
tipa spoja, koncentracije, uslova sredine i
fizioloskog stanja ciljnih biljaka. U nastavku
su detaljno opisani klju¢ni procesi i mjesta
na koja alelohemikalije ciljaju te kako to
utice na okolne biljke (Tabela 10.1).

Struktura i funkcija ¢elijske membrane -

alelohemikalije  cesto  ciljaju  Celijske
membrane, remete¢i njihovu strukturu i
funkcionalnost. Fenolne Kkiseline, flavonoidi i
alkaloidi

membrane,

mogu povecati fluidnost

uzrokuju¢i  promjene u
transportu jona i molekula. Ove promjene
dovode do povetane propustljivosti
membrane Sto moZe rezultirati gubitkom
hranljivih tvari i jona, kao §to su K* i Ca®*,
¢ime se smanjuje energetska efikasnost
Takoder

transportnih sistema. Alelohemikalije mogu

celija. dolazi do inhibicije
inhibirati aktivnost ATP-aza, enzima klju¢nih
za transport jona i odrZavanje osmotskog
balansa. OSte¢enje (Celijskih membrana
izaziva osmotski stres i gubitak vode, Sto
dovodi do uvenucéa mladih sadnica. Takode,
poremecen transport hranljivih tvari utice
na vitalne procese poput fotosinteze i

sinteze proteina.

Fotosinteza je Cesta meta alelohemikalija,
posebno spojevima poput fenolnih kiselina i
terpenoida. Ovi spojevi mogu uticati na
funkciju fotosistema 1 i II, klju¢nih za
proizvodnju energije u biljci. Alelohemikalije
poput sorgoleona vezZu se za QB vezno
mjesto PSII, ometajuéi transport elektrona i
(PSII). Neke

razgradnju

vrse inhibiciju fotosistema II

alelohemikalije uzrokuju

hlorofila, smanjuju¢i sposobnost biljke da
apsorbuje svjetlost. Smanjena efikasnost
fotosinteze dovodi do manjeg stvaranja ATP-
a i NADPH-a, $to negativno utiCe na rast
biljaka. Posljedice su izrazene u obliku
usporenog rasta, manjih listova i opSte
slabosti biljke.

Respiracija - alelohemikalije mogu inhibirati
enzime uklju¢ene u ¢éelijsko disanje, poput
citohrom oksidaze i glutamin sintetaze.

Fenolne kiseline i alkaloidi remete
oksidativnu fosforilaciju, vrse inhibiciju
mitohondrijske respiracije S$to smanjuje

stvaranje energije. Alelohemikalije mogu
izazvati stvaranje reaktivnih vrsta kisika
(ROS), Sto ostecuje mitohondrije i druge
¢elijske komponente. Smanjena proizvodnja
energije utice na sve metabolicke procese
biljke, Sto rezultira smanjenom vitalnos¢u i
rastom.

Hormonalni sistem - alelohemikalije esto
biljaka
recipijenata, $to direktno uti¢e na njihov rast

remete hormonalnu ravnotezu
i razvoj. Fenolne Kkiseline, poput kafene

kiseline, mogu smanjiti sintezu auksina,

kljutnog hormona za elongaciju Ccelija.
Ometanje sinteze ili transporta auksina
usljed alelohemikalija smanjuje izduzivanje
korijena i izdanaka. Alelohemikalije mogu
smanjiti nivo ovih hormona, $to negativno
utiCe na proces Kklijanja i rast biljaka.
Poremecaj hormonalne ravnoteZe dovodi do
skracenih korijena, smanjenog klijanja i
rasta, Sto

deformisanog ugrozava

sposobnost biljke da se takmici za resurse.

Enzimske aktivnosti - alelohemikalije mogu

direktno inhibirati aktivnost enzima

ukljucenih u klju¢ne metabolicke procese.

Inhibicija  glutamin  sintetaze remeti

metabolizam azota, $to smanjuje dostupnost

aminokiselina. Ometanjem rada enzima
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ukljucenih u sintezu lignina, alelohemikalije
biljke.
Smanjena aktivnost enzima dovodi

smanjuju

strukturnu

stabilnost

Uvod u bioticke biljne interakcije

do : lignina.

nakupljanja toksi¢nih metabolita i smanjenja
biosinteze vaznih molekula, poput proteina i

Tabela 10.1 Primjeri alelopatskih biljaka i njihovih efekata na ciljne biljke

Biljka koja luci
alelopatske spojeve

Crni orah (Juglans
nigra)

Pelin (Artemisia
spp.)

Eukaliptus
(Eucalyptus spp.)

Bijela ambrozija
(Ambrosia
artemisiifolia)

Ci¢ak (Sorghum
halepense)

Celi¢njak
(Centaurea
solstitialis)

Orasasti hrast
(Quercus spp.)

Borovnica
(Vaccinium spp.)

Zljezdavka
(Impatiens
glandulifera)

Spoj koji se luci

Juglon, hidrojuglon

Kamfor, cineol, tujon

Eukaliptol, globulon,
aromadendren

Ambroziolid A,
parthenolid

Hidroksibenzilacetat

Kaurensin, kurantil

Galonska kiselina,
katehin

Malvidin, delfinidin

Juglon, hidrojuglon

Mehanizam

Juglon ometa
respiratorne procese
u Celijama osjetljivih
biljaka, uzrokujuci
oStecenje Celija i
inhibiciju rasta.

Terpenoidi ometaju
sintezu proteina i
nukleinskih kiselina,
uzrokujudi inhibiciju
rasta.

Alelohemikalije iz
eukaliptusa mogu
uzrokovati
oksidativni stres i
oStecéenje Celijskih
membrana susjednih
biljaka.

Seskviterpeni
ometaju fotosintezu i
rast susjednih biljaka.

Hidroksibenzilacetat
ometa rast biljaka
kroz nepoznate
mehanizme.

Spojevi ometaju
apsorpciju vode i
hranjivih tvari u
susjednim biljkama.

Tanini ometaju
apsorpciju minerala u
susjednim biljkama.

Antocijanini ometaju
fotosintezu i rast
susjednih biljaka.

Flavonoidi ometaju
rast biljaka kroz
nepoznate
mehanizme.

197

Biljka osjetljiva na
date alelohemikalije

Paradajz, jabuka,
borovnica, krompir,
breskva

Kupus, soja, grah, bob

Paprat, mahunarke,
trajnice

Paradajz, paprika,
krompir, kupus

Kukuruz, pSenica, jeCam,
riza

PSenica, je¢am, grah,
bob

Javor, breza, bukva, bor

Jagoda, malina, kupus,
paprika

Paprat, mahunarke,
trajnice
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10.2. Interakcije biljaka
sa parazitskim biljkama

Parazitske biljke su specijalizirane biljke
koje ovise o drugim biljkama (domacinima)
za resurse potrebne za rast i razvoj. Ove
interakcije mogu biti vrlo kompleksne i
imaju znacajne ekolosSke i agronomske

implikacije.

10.2.1. Detekcija domacdina

Parazitske biljke su posebna grupa biljaka

koje zavise od drugih biljaka, svojih
domacina, za prezivljavanje. Povezivanje sa
svojim domacinom postiZzu uz pomoc¢
haustorija - specijalizovanog organa koji im
omogucava  vezivanje za  domacina,
penetraciju u njegovo tkivo i preuzimanje
vode, minerala i nutrijenata. Haustoriji
funkcioniSu kao most izmedu parazita i
domacina, Cime parazit direktno Kkoristi
sistem domadina za
369.000

cvjetnica, oko 4.500 su parazitske, Sto

vaskularni svoje

potrebe. 0d priblizno vrsta
ukazuje na njihovu relativnu rijetkost, ali i
znacaj u ekosistemima. Parazitske biljke su
evoluirale nezavisno najmanje 12 puta, Sto
ukazuje i

na njihovu adaptabilnost i

evolucioni uspjeh.

Parazitske biljke se mogu podijeliti prema
nekoliko kriterija:

Prema fotosintetskoj aktivnosti:

® Hemiparaziti - zadrzavaju sposobnost
fotosinteze, ali koriste domacina za vodu
i minerale, npr. imela (Viscum album);

® Holoparaziti - potpuno ovise o domacinu
jer su izgubili sposobnost fotosinteze,
npr. Krijesnica (Orobanche).

Prema mjestu vezivanja za domacina:

® Korijenski paraziti - vezuju se za korijen
domacina, npr. vrste roda Striga.

® Paraziti stabljike - pricvrs¢uju se na

stabljiku domacina, npr. vrste roda

Cuscuta.

Prema stepenu ovisnosti o domacinu:
® [akultativni paraziti - mogu preZivjeti
bez domacina u povoljnim uslovima.
® Obligatni paraziti - ne mogu zavrsiti svoj
zivotni ciklus bez domacina.

10.2.2. Klijanje parazitske biljke
i formiranje haustorija

Prvi korak u klijanju sjemena parazitskih
biljaka nakon Sto detektuju strigolaktone
jeste aktivacija enzima koji razgraduju
pohranjene rezerve energije u sjemenu (npr.
$krob, lipidi). Celije sjemena se pocinju
dijeliti i
(prvobitni korijen). Rast radikule je voden

izduzivati, formirajué¢i radikulu

hemotaksijom prema viSoj koncentraciji
strigolaktona ¢ime se omogucava parazitskoj
biljci da se priblizi korijenu domacina (Slika
10.1).

Kontakt s korijenom domacdina i dodatni

(npr.
indukuju razvoj haustorija. Fenolni spojevi,

hemijski signali fenolni spojevi)
kao $to su flavonoidi, mogu djelovati kao

dodatni signali za formiranje haustorija.

Celije na vrhu radikule klijanca parazitske
biljke diferenciraju se u haustorij nakon $to
se aktiviraju specificni geni koji kodiraju
proteine i enzime potrebne za formiranje
haustorija. Formirani haustorij prodire kroz
kutikulu i korteks
zahvaljujuc¢i ekspresiji enzima kao Sto su

korijena domacina

celulaze i pektinaze koji razgraduju celijske
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Slika 10.1 Prikaz Zivotnog ciklusa parazitske biljke Orobanche sp.

zidove Ccelija korijena domacina. Haustorij
uspostavlja vezu s ksilemom i floemom
domadina i omogucava parazitskoj biljci da
mineralne tvari i asimilate

crpi  vodu,

(produkti fotosinteze).

Paraziti stabljike, poput Cuscuta sp. (poznata
i kao vilina kosa), imaju drugaciju strategiju
pronalazenja domacina. Za razliku od
korijenskih parazita, njihovo klijanje nije
uslovljeno hemijskim signalima domacina.
Sjemena parazita stabla klijaju samostalno,
ali ¢im se sadnica razvije, pocinje aktivno
traZiti domacina u svojoj neposrednoj blizini.

Cuscuta sp. koristi kombinaciju hemijskih i
mehanickih signala kako bi identifikovala
domacdina. Hemijski  signal  ukljucuje
ispustanje VOC (npr. terpenoida) koje biljka
domacin proizvodi. Parazit prepoznaje ove
spojeve i usmjerava rast prema izvoru. Uz
hemijske signale, Cuscuta sp. koristi i fizicke
kada dode u kontakt s

potencijalnim  domac¢inom,  prepoznaje

podraZzaje,

povrsSinsku strukturu biljke. Ako kontakt
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zadovoljava uslove, stabljika parazita se
obavija oko domacinske biljke, stvarajuci
zavojnice. Nakon Sto se pricvrsti, Cuscuta sp.
formira haustorij

koji prodire u tkivo

stabljike domacina.

Haustorij uspostavlja kontakt s provodnim
sistemom domacina, omogucavajuci parazitu
preuzimanje vode, minerala, Secera i drugih
hranjivih tvari. Ovaj mehanizam omogucava
vrstama roda Cuscuta da prezive Cak i bez
vlastitih listova i korijena, budu¢i da u
potpunosti ovise o domadinu za opskrbu
nutrijentima.

Formiranje provodnog mosta izmedu
parazitske biljke i domacdina omogucava
prenos resursa. Haustorij povezuje ksilem
domacdina s vlastitim ksilemom i omogucava
usisavanje vode i mineralnih tvari, te floem
domacina s vlastitim floemom, a omogucava

prenos asimilata iz domacina.

Parazitska biljka crpi resurse iz domacina,
uzrokuju¢i stres i oStecenja te dovodi do

smanjenja  rasta, vigora i prinosa
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domacinske biljke. Domacinska biljka moze

aktivirati odbrambene mehanizme Kkao

odgovor na invaziju parazitske biljke.
Sinteza odbrambenih
¢elijskih
otpornosti pomaZze biljkama domacinima u

spojeva, jacanje

zidova 1 aktivacija sistemske

borbi protiv parazitskih biljaka.

10.2.3. Biljne adaptacije na
parazitske biljke

Biljke domacdini razvile su niz adaptacija
kako bi se odbranile od napada parazitskih
biljaka. Ove adaptacije ukljucuju fizioloske,
hemijske i anatomske mehanizme koji

djeluju prije ili nakon kontakta s parazitom.

Ako parazit uspije uspostaviti kontakt s
mehanizmi
Jedan od
najvaznijih oblika ovog vida odbrane je

domacinom, aktiviraju se

odbrane nakon vezivanja.

stvaranje fizickih barijera. Nakon kontakta s
biljke

lignin i

parazitom, domacdini Cesto

akumuliraju suberin u svojim
tkivima, posebno na mjestima gdje parazit
Ove tvari

pokuSava prodrijeti. stvaraju

mehani¢cku prepreku koja otezava ili
potpuno sprecava prodor haustorija. Uz
fizicke barijere, biljke domadéini aktiviraju i
imunosne Parazitski

reakcije. napad

prepoznaje se putem specifi¢nih
molekularnih signala, nakon ¢ega domacin
proizvodi ROS i aktivira ekspresiju gena
uklju¢enih u sistemsku otpornost. Ove
reakcije cCesto rezultuju smrcéu celija na
mjestu kontakta, ¢ime se ogranicava Sirenje
parazita. Na primjer, domacini koji su
napadnuti od strane vrsta roda Cuscuta Cesto
aktiviraju lokaliziranu smrt ¢elija kako bi

zaustavili prodor haustorija u svoja tkiva.

Lignin je klju¢ni strukturni polimer koji

biljke koriste za jacanje svojih tkiva, posebno
kao barijeru protiv invazivnih organizama.
Aktivacija gena ukljucenih u sintezu lignina
dogada se putem istih signalnih puteva kao i
za kalozu, ali uz dodatnu aktivaciju enzima
povezanih s metabolizmom fenilalanina.
Fenilalanin-amonijak liaza (PAL) katalizira
pretvaranje fenilalanina u cimetnu kiselinu,
Sto je pocetni korak u biosintezi lignina.

Enzimi poput sinamat-4-hidroksilaze (C4H)

i ferulat - reduktaze konvertuju

fenilpropanoide u  monolignole.  Ovi
prekursori se zatim transportuju u celijski
zid, gdje se polimeriziraju u lignin pod
djelovanjem peroksidaza i lakaza. Lignin se
akumulira u celijskom zidu na mjestu
invazije, Cime se povecava mehanicka
otpornost tkiva i sprec¢ava prodor haustorija
parazitske biljke.

Programirana celijska smrt (Programed
Cell Death - PCD) je mehanizam odbrane koji
biljke kako bi
ogranicile Sirenje parazita. Biljke prepoznaju
efektorskih
molekula koje aktiviraju signalne puteve

koriste lokalizovale i

invaziju  parazita putem
uklju¢ene u hipersenzitivni odgovor (HR).
ROS i NO djeluju kao sekundarni signali koji
indukuju

ekspresiju gena za proteine

povezane s PCD-om, poput cisteinskih
proteaza i metakaspaza. Aktivacija proteaza i
drugih enzima wuzrokuje kontrolisanu
razgradnju organela, hromatina i citoplazme.
Ovo dovodi do smrti ¢elija na mjestu
invazije, stvarajuéi fizicku barijeru koja
ogranicCava Sirenje parazita. Tokom PCD-a,
vakuola igra kljuénu ulogu u oslobadanju
litickih enzima koji ubrzavaju degradaciju

¢elijskih komponenti.
Kaloza je polisaharid koji se brzo sintetise u

biljnim tkivima kao odgovor na stres,
ukljucuju¢i napad parazitskih biljaka. Kada
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parazit, poput vrsta rodova Cuscuta ili Striga,
pocne prodirati u tkivo domacina, biljka
domacin prepoznaje specificne molekule
(efektorske molekule) koje parazit izlucuje.
Ovi efektori aktiviraju receptore na plazma
membrani domacina, poznate kao receptori
sli¢ni kinazama (RLK) i receptori sli¢ni NOD
proteinima (NLR). Prepoznavanje parazita

dovodi do trenutnog povecanja
intracelularne  koncentracije  kalcija i
proizvodnje ROS. Ovi signali aktiviraju

kaskade protein-kinaza, poput mitogen-
aktiviranih protein-kinaza (MAPK), koje
reguliSu transkripciju gena povezanih s

odbranom.

MAPK kaskada dovodi do
povecane ekspresije gena za kaloza sintaze.

Aktivacija

Ovi enzimi kataliziraju sintezu kaloze, koja
se talozi na mjestima invazije. Kaloza fizicki
blokira prodor parazita tako Sto zatvara
plazmodezme i sprefava daljnje Sirenje
invazije.

Biljke domadini razvile su niz anatomskih
adaptacija kako bi ogranicile prodor i u¢inak
parazitskih biljaka. Ove adaptacije ukljucuju
promjene u strukturi korijena, ¢elijskog zida,
kutikule i tkiva, ¢ime se osigurava fizicka
barijera prodora

protiv haustorija

parazitskih biljaka.

Jedna od osnovnih linija odbrane protiv
parazitskih biljaka je kutikula, odnosno
vosStani sloj na povrsini epidermalnih Celija
koji sprecava prodor stranih organizama.
Biljke domacini razvijaju deblju kutikulu s
veli sadrzajem voStanih spojeva i suberina,
¢ime povecavaju otpornost na mehanicki
prodor haustorija. Poveéana debljina
kutikule ne samo da smanjuje moguénost
uspjesnog kontakta parazita s domacinom,
ve¢ otezava enzimatsku razgradnju koju

paraziti koriste za prodor.

Uvod u bioticke biljne interakcije

Na mjestima gdje parazit pokuSava
prodrijeti u tkivo domacina, biljke Cesto
stvaraju lokalizovane barijere od lignina i
suberina. Ove barijere spreCavaju prolaz
vode i nutrijenata, Sto ogranicava uspjeh
hidrofilni

dodatno jaca otpornost tkiva stvaranjem

haustorija. Suberin, polimer,
sloja koji je gotovo nepropustan za vodu i
patogene molekule. Ovo je posebno izrazeno
kod korijenskih tkiva gdje paraziti poput
vrsta roda Striga i Orobanche pokuSavaju
uspostaviti vezu s domacinom (Tabela 10.2).

U nekim slucajevima, biljke domacini

razvijaju slojeve sklerenhima, odnosno
mehanicki jake celije s debelim celijskim
zidom. Ovi slojevi pruzaju dodatnu fizicku
otpornost na prodor haustorija. Sklerenhim
je Cest kod drvenastih biljaka, gdje njegova
prisutnost u vanjskim slojevima korijena ili
stabljike moZe znacajno smanjiti uspjeSnost

parazitskog napada.

Korijeni biljaka domacina cesto prolaze kroz
anatomske promjene kao odgovor na
Kod

epidermis korijena zadebljava ili se razvijaju

prisutnost parazita. nekih vrsta,
dodatni slojevi ¢elija koji stvaraju barijeru

izmedu parazita 1 vaskularnog tkiva.
Parenhimske ¢elije u korijenu takoder mogu
akumulirati fenolne spojeve koji djeluju kao
hemijska odbrana i dodatno pojacavaju

strukturu korijena.

Ako parazit uspije prodrijeti u tkivo
biljke

reorganizirati svoje provodno tkivo kako bi

domacdina, domadini mogu

ogranicile daljnji transport nutrijenata
prema parazitu. Ovo ukljucuje formiranje
ksilemskih

preusmjeravaju vodu i minerale dalje od

novih elemenata koji

mjesta invazije. Na taj nacin biljka domacin

smanjuje resurse dostupne parazitu i

ograniCava njegov rast.
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Tabela 10.2 Primjeri parazitskih biljaka i njihovih domacina

Parazit Domacin Vid interakcije Adaptacije

Striga Sorghum sp., Obligatni parazit L?ge?zizg;rgfela;(g?ﬁ;izsa_

hermonthica kukuruz korijena prep van o .
uspostavljanje haustorija u korijenu

Orobanche O st oo Prepoznavanje hemijskih signala

crenata Mahunarke Koritena domacina; prodor u korijen pomoc¢u

) enzima

Cuscuta Vrste iz porodice Obligatni paraziti Hemijski i m?hakal ,s_lgn.all -

europaea J——— A prepoznavanje domacina; zavojnice za
pricvrséivanje

I T Fakultativni Formiranje haustorija u ksilemskom

R (1.1 topola, bor)

Rafflesia Vinske loze,

arnoldii tropske biljke

e Korl]ep]e biljaka

africana porodice korijena
Euphorbiaceae

Vrste iz porodice
Cuscuta reflexa P

Fabaceae stabla
Santalum Raz}wgtg l?l]ke,

ukljucujuéi .
album korijena

drvenaste vrste
Kao dio anatomske adaptacije, biljke
domadini akumuliraju specificne

odbrambene spojeve na mjestu invazije.
Fenolni spojevi, tanini i flavonoidi cesto se
taloze u tkivima neposredno oko prodora
parazita. Ovi spojevi djeluju kao inhibitorni
agensi  koji rast i

usporavaju razvoj

haustorija te  smanjuju  uclinkovitost

parazitske veze.

Jedna od najznacajnijih genetskih adaptacija
je promjena u sintezi strigalaktona, molekula
koje biljke izlu¢uju kako bi privukle korisne
mikorize. Parazitske biljke, poput vrsta roda
Striga i Orobanche, "presrecu” ove molekule
i koriste ih kao signal za klijanje. Mutacije u
genu LGS1 kod vrste Sorghum bicolor

uzrokuju proizvodnju orobanhola, oblik

paraziti stabla

Obligatni parazit
(parazit cvijeta)

Obligatni parazit

Obligatni parazit

Fakultativni parazit

tkivu domacina; djelimi¢na
fotosinteza

Razvoj velikih cvjetova za privlacenje
oprasivanja; potpuna ovisnost o
domacdinu

Specijalizirani haustoriji za
preuzimanje hranjivih tvari iz korijena
domadina

Hemijska detekcija domacina;
zavojnice za stabilizaciju i prodor

Parcijalna fotosinteza i uspostavljanje
simbiotske veze s domaéinom preko
korijena

stimulira klijanje
od 5-
induktor

strigalaktona koji ne
parazitskih biljaka, za razliku
deoksistrigola koji je snazan
klijanja. Ova promjena smanjuje rizik od
napada i omogucéava biljci da kontrolise
interakciju S parazitima bez
kompromitovanja simbioze s mikoriznim
Kod

identifikovani su

gljivama. brojnih  vrsta usjeva

kvantitativni  lokusi
osobina (QTL-ovi) povezani s otpornos¢u na
parazite. Ovi lokusi kontroliraju specifi¢ne
aspekte otpornosti, kao Sto su inhibicija
klijanja parazita, stvaranje fizickih barijera
ili imunoloski odgovori. Identificirani su QTL
-ovi koji povecavaju otpornost na rod Striga
kroz smanjeno lucenje strigalaktona i jace

imunoloske odgovore na invaziju.
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10.3. Komunikacija medu
biljkama

Poput Zivotinja, biljke Zive u dinami¢nom i
heterogenom okruZenju. Kada uoce signale u
biljke
odgovarajuci nacin, a to se vrlo cesto odnosi

svom  okruZenju reaguju na

na dodjeljivanje resursa prvenstveno
vitalnim tkivima i dijelovima biljke koji su

klju¢ni za njeno preZzivljavanje.

Mnogi istrazivacdi razlikuju prisluskivanje i
komunikaciju. U definicijama oba termina,
primalac percipira informaciju koju emituje
posiljalac i odgovara.

U slucaju prisluskivanja, posiljalac ne
odlucuje nuzno da pruzi informacije ili da na
drugi nacin stupi u interakciju s primaocem.
Na primjer, kada jednu biljku napadne
herbivor ona oslobada isparljive spojeve, a
okolne biljke ¢ine monitoring neposredne
opasnosti tako Sto percepiraju takve spojeve.
Ipak, vaZzno je istaknuti da se hlapljivi
spojevi oslobadaju u niskim koncentracijama
i okolne biljke bi trebale biti udaljene svega
nekoliko centimetara da bi imale koristi od
prisluskivanja.

Nasuprot tome, prava komunikacija se
dogada kada odasilja¢c namjerno odluci
informaciju Ova

poslati primaocu.

informacija se naziva signalom.

Biljke koje primaju mogu odgovoriti na

takve signale izazivanjem odbrambenih

odgovora, mijenjanjem rasta ili
pripremanjem njihove odbrane za mogudi

bududi napad.

Takav prenos informacija izmedu biljaka,

koje se nazivaju i “medubiljna
komunikacija”, mogu se odvijati iznad ili
ispod tla. Nadzemne signalne molekule se

prenose zrakom kao mjeSavine hlapljivih

203

Uvod u bioticke biljne interakcije

spojeva specificnih koncentracija. Ispod tla,
biljke mogu slati i percipirati signale kroz
korijenje ili mikorizne mreZe.

Biljke stupaju u razlicite vrste komunikacija,
pri ¢emu su hemijska komunikacija i
komunikacija putem korijenja cesto u fokusu
istrazivanja. Prema istrazivanjima, postoje
tri kriterija po

kojim se raspoznaje

komunikacija izmedu biljaka:

® signal treba da uzrokuje brz odgovor kod
biljke primaoca;

® signal treba da je plasti¢an, a odgovor da

ovisi o tom signalu;

® oslobadanje/slanje signala treba da bude

namjerno i korisno.

10.3.1. Komunikacija pomocu
VOC medu biljkama

Biljke oblike
komunikacije koje koriste za upozoravanje

imaju sofisticirane
susjednih biljaka na napad herbivora. Ova
komunikacija moZe biti hemijska, elektri¢na
ili mehanicka i omogucava biljkama da
unaprijed odbrambene

aktiviraju svoje

mehanizme. U nastavku slijedi detaljan
pregled nacina na koji biljke komuniciraju o
napadu herbivora. Jedan od najvaznijih
nacina komunikacije medu biljkama je
oslobadanje VOC u zrak. Biljke sintetiziraju
preko 100.000 spojeva, a najmanje 1.700
njih je volatilne prirode. VOC se ubrajaju u
specijalizirane biljne metabolite, a definiraju
vazne za

biljke i
komunikaciju izmedu biljaka. Ove molekule

se kao signalne molekule

komunikaciju unutar same
se smatraju i ,javnim informacijama“ jer nisu
dostupne samo biljkama, nego i drugim
Biljke oslobadaju VOC iz

nadzemnih vegetativnih i reproduktivnih

organizmima.



Uvod u bioticke biljne interakcije

tkiva, ali i iz korijenova. Sa hemijskog
aspekta VOC se klasificiraju u sljedece vrste
spojeva:

® terpenoidi;

® benzoidi/fenilpropanoidi;

® aminokiseline i

® derivati masnih kiselina (Slika 10.2).
Biljke proizvode VOC u razli¢itim koli¢cinama
i kombinacijama, $to im omogucava vrSenje
razlicitih funkcija:

® signalizacija unutar same biljke;

® privlalenje oprasivaca;

® rasprsivanje sjemena;

® odbrana od herbivora;

® priviacenje predatora i parazitoida u
svrhu odbrane od herbivora;

® posredovanje u interakcijama = sa

mikrobima;

® alelopatska inhibicija susjednih biljaka;

—

Bioticki i abioticki stres

® tolerancija abiotskog stresa.

Biosinteza VOC je dosta kompleksna i na nju
konstanto uticu interakcije biljke sa biotskim
i abiotskim faktorima. Samo biotski stres u
formi insekata, bakterija, virusa, gljivica,
nematoda i arahnida je odgovorna za vise od
30% gubitka godiSnjeg globalnog kapaciteta
proizvodnje hrane. S druge strane, na
sintezu VOC uti¢u promjene u intenzitetu
svjetlosti i temperature, kolicine dostupne
vode, nutrijenata u tlu, UV zracenje i ozon.
Tako, koncentracija i sastav VOC nose
informacije o biljci, njenom fizioloSkom i
ekoloskom statusu i stresu kojem je izloZena
(Slika 10.3).

Pretpostavlja se da je komunikacija izmedu
biljaka putem VOC precizno podeSena i da
vrlo male promjene u sastavu mjesavine VOC
mogu imati znacajne ucinke na okolne biljke.
Za razliku od vecine hemijskih signala, VOC
mogu inducirati sistemski odgovor na stres

Biljka spremna za odbranu

Signalne molekule o A

—>
-

A\ 4

Slika 10.2 Emisija signalnih molekula usljed stresa i percepcija od strane susjednih biljaka
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u udaljenim biljnim organima koji imaju
neznatnu vaskularnu vezu sa dijelovima

biljke izloZenim stresu (Tabela 10.3).

Dva hormona, jasmonska kiselina i salicilna
kiselina i njihovi derivati (metil jasmonat i
metil salicilat) su wusko povezani sa
ekspresijom sistemske rezistencije. Poznato
je da razliciti uzroc¢nici stresa induciraju VOC
mjesavine koje su jedinstvene po svojim
kvantitativnim i kvalitativnim osobinama, a
koje ujedno omogucavaju specifican odgovor

biljke.

Upravo ovakvo oslobadanje VOC u uslovima
stresa se naziva inducirano oslobadanje i
podrazumijeva de novo sintezu, za razliku od
konstitutivnog oslobadanja VOC. Ogranicen
biljaka
oslobadanje VOC, a medu konstitutivnim

broj ima snazno Kkonstitutivno

VOC najzastupljeniji su hlapljivi izoprenoidi

VOC vracaju integritet i

funkcionalnost celijskih
membrana i fotosinteze

- uv
Terpenoidi radijacija
uklanjaju ROS i stite )
celijsku

memnbranu od
denaturacije

Polutanti

Hladnoca ;‘i&

VOC pokreéu ‘ﬁ"
gene koji Poplave |
uspostavljaju \ /

toleranciju na

susu i hladnocu VOC

uklanjaju
ROS

VOC induciraju
puteve koji vode
ekspresiji gena
relevantnih za
odbranu

Uvod u bioticke biljne interakcije

ukljucujuéi izopren, te hlapljivi terpenoidi
kao Sto su monoterpeni i seskviterpeni,

spojevi koji imaju i veliku wulogu u

fotosintezi, respiraciji, fluidnosti membrana i

biotskim  interakcijama. Konstitutivno

oslobadanje podrazumijeva oslobadanje

niskih koncentracija VOC koje se znatno
povecaju uslijed izlaganju stresa.

Inducirano oslobadanje VOC stiti biljku, ali
obzirom da bi mnogi VOC bili letalni pri
visokim koncentracijama biljke su razvile

razli¢ite mehanizme za zaStitu od

autotoksinosti na nivou transporta,

skladi$tenja i oslobadanja ovih molekula.
Obim u kojem ¢e se osloboditi VOC ovisi o
jacini i trajanju stresa i otpornosti biljke na
dati stres.

Inducirano oslobadanje VOC stiti biljku, ali
obzirom da bi mnogi VOC bili letalni pri

VOC induciraaju ekspresiju gena
relevantnih za odbranu, pokredu
sistemski steéenu rezistenciju u
distalnim dijlovima biljke, privlace
predatore herbivota
Bioticki
stres

vOoC
uklanjaju
= T ROS

{ \
([ Salinitet |

T . 7&
Ai', VOC uklanjaju

ROS i stite
celijsku
memnbranu od
denaturacije

VOC poboljsavaju termo-
toleranciju fotosintetickih tkiva,
Stite i stabilizirajau membrane
uklanjanjem RQOS, sprjecavaju
nepotrebnu sekvestraaciju
fosfora

Slika 10.3 Uloga VOC u zastiti biljaka od abioti¢kog i bioti¢kog stresa
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Tip poruke

Upozoravanje na
opasnost

Privlacenje
oprasivaca
(obradeno u
poglavlju interakcija
sa insektima)

Interakcije u
zajednici

Konkurencija za
resurse

Komunikacija sa
herbivorima

Privlacenje
neprijatelja
herbivorima

Tabela 10.3 Primjeri VOC komunikacije medu biljkama

Primjer

Emisija jasmonata
kada biljku napadnu
herbivori.

Emisija floralnih
aroma kada biljka
cvjeta.

Emisija spojeva koji
privlace korisne
mikroorganizme.

Emisija spojeva koji
sprecavaju rast
susjednih biljaka.

Emisija spojeva koji
odbijaju herbivore.

Emisija spojeva koji
privlace prirodne
neprijatelje herbivora

Opis

Susjedne biljke mogu
otkriti jasmonate i
aktivirati svoj
mehanizme obrane
kako bi se izbjegao
napad.

Pcele i drugi
oprasivaci privuceni
su aromama i pomazu
u oprasivanju biljke.

Biljke formiraju
simbiotske veze s
gljivama i bakterijama
koje im pomazu u
prikupljanju hranjivih
tvari i odbrani od
patogena.

Neke biljke proizvode
alelopatske spojeve
koji mogu kociti rast
drugih biljaka u blizini.

Neke biljke proizvode
spojeve koji su
neugodni za herbivora,
Sto ih sprecava da ih
jedu.

Neke biljke mogu
proizvoditi supstance
koje privlace
neprijatelje herbivora
poput parazitskih
osica

Vrsta

Krompir (Solanum
tuberosum)

Lavanda (Lavandula
angustifolia)

Grasak (Pisum
sativum)

Hrast luznjak (Quercus
robur)

Paradajz (Solanum
lycopersicum)

Parazitske osice koje
napadaju biljne vasi

visokim koncentracijama biljke su razvile

razli¢ite mehanizme za zaStitu od

autotoksi¢nosti na nivou transporta,

skladiStenja i oslobadanja ovih molekula.

Sama biosinteza VOC ovisi o raspoloZivosti
intermedijernih produkata fotosinteze kao
Sto su gliceraldehid-3-fosfat i eritroza-4-
fosfat, te

fosfoenolpiruvata

dovoljnim kolicina

nastalog  glikolizom.

Tokom blagog stresa oslobadanje VOC je

umjereno, za razliku od stresa tokom suse,
visokih temperatura, visokih koncentracija
ozona i izraZenog saliniteta.

U slucaju izloZenosti biljke viSestrukim
uzrocnicima stresa istraZzivanja su pokazala
da se ne oslobadaju VOC koji se javljaju pri
svakom od tih individualnih uzroc¢nika
stresa ve¢ da to ovisi o samoj biljnoj vrsti,
kombinaciji, sekvenci i vremenu izmedu

razli¢itih uzrocnika stresa.
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10.3.2. Komunikacija putem

korijena
Komunikacija izmedu biljaka putem
korijenja obuhvata razli¢ite procese i

mehanizme koji omogucavaju biljkama da
razmjenjuju informacije, signale i hranljive
tvari putem svojih korijenskih sistema. Ova
Cesto se naziva

vrsta komunikacije

"rizosferna komunikacija". Rizosfera je
podrudje oko korijena gdje se deSavaju
vazne interakcije izmedu korijena biljaka, tla
i mikroorganizama. Komunikacija putem
korijena se odvija na razlic¢ite nacine, a u
ovom poglavlju ¢e biti opisana samo uloga
(MN) i

eksudata tokom promjene uslova sredine u

mikorizalne mreze korijenskih
kojoj biljka Zzivi, negativna komunikacija

izmedu korijena razlic¢itih biljaka te

komunikacija putem korijena u svrhu
adaptacije na promjene u sredini i stres.
Detaljan pregled interakcija biljaka sa

gljivama, tipovi 1 nacin formiranja
mikorizalnih mreza dat je u poglavlju

interakcije biljaka sa gljivama.

Komunikacija putem korijenskih eksudata

medu Dbiljkama predstavlja sofisticiran
mehanizam kojim biljke izmjenjuju hemijske
signale kroz tlo. Ovi signali mogu regulisati
rast, razvoj i odbrambene reakcije biljaka,
kao i njihovu medusobnu konkurenciju i
saradnju. Korijenski eksudati su sloZene
mjeSavine organskih i anorganskih spojeva
koje biljke izlucuju u tlo i u svom sastavu

sadrze:

® organske spojeve:

- Secere: glukoza, fruktoza, saharoza;

- aminokiseline:  glutamin, asparagin,
alanin;

- organske kiseline: citrat, malat, oksalat;

- fenolne spojeve: flavonoidi, lignini;
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- vitamine: vitamin B, vitamin C;

® gnorganske spojeve:
- jone: fosfati, NO3-, SO42-, K+, Ca2+,

Kada biljka dozivi mehani¢ko ostecenje ili

napad herbivora, aktiviraju se signalni
putevi koji dovode do sinteze odbrambenih
spojeva. Na primjer, napad gusjenica na
sintezu

biljku aktivira jasmonata, Kkoji

pokreée odbrambene reakcije.

Prisutnost patogena, poput bakterija, gljiva
biljku da
antimikrobne spojeve i signalne molekule.

ili virusa, potice izlucuje
SuSa, salinitet, ekstremne temperature i
abioticki takoder

potaknuti biljku na izlucivanje signalnih

drugi stresori mogu

molekula.

Infekcija gljivicnim patogenom moze izazvati

sintezu salicilne kiseline koja pokrece
sistemsku otpornost. Biljka pod stresom
suSe moze izlucivati abscisinsku kiselinu
koja stomatalno

reguliSe zatvaranje i

smanjuje gubitak vode.

Nacini izlu¢ivanja signalnih molekula putem

korijena ukljucuju:

® Fenolni spojevi i flavonoidi se mogu
izlucivati kroz korijenje u tlo kao

odgovor na prisutnost patogena ili

herbivora.

e Flavonoidi mogu signalizirati simbiozu s
korisnim mikroorganizmima ili
aktivirati odbrambene mehanizme u

susjednim biljkama.
® Peptidi i proteini su molekule koje se
izlu€uju kao odgovor na bioticki stres i
direktni
antimikrobni agensi ili signalni spojevi.

mogu djelovati kao

® Antimikrobni peptidi izluceni iz korijena

mogu  inhibirati rast  patogenih

mikroorganizama.



Uvod u bioticke biljne interakcije

Susjedne biljke imaju specificne receptore na
korijenima koji mogu detektirati hemijske
signale u tlu. Primjer: receptori za
strigolaktone mogu detektirati prisutnost
parazitskih biljaka i inicirati odbrambene
reakcije. Nakon detekcije signala, aktivira se
unutarnja signalna kaskada koja prenosi
informaciju kroz biljku. Aktivacija MAPK
(eng.

kaskada
odbrambenih proteina.

mitogen-activated protein kinase)

moze rezultirati sintezom

Aktivacija odbrambenih mehanizama

Sinteza odbrambenih spojeva: biljke pocinju
sintezom razli¢itih hemijskih spojeva koji
inhibiraju rast patogena ili odbijaju
herbivore. Primjer: sinteza fenolnih spojeva,
proteina inhibitora probavnih enzimai i

fitohormona, kao $to je salicilna kiselina.
Kukuruz (Zea mays) i korijenski patogeni

Kukuruz, koji je napadnut korijenskim

patogenima, izlu¢uje flavonoide  koji

stimuliraju rast korisnih mikroorganizama u
Flavonoidi simbiozu s

rizosferi. poticu

mikoriznim  gljivama, S$to  povedava
apsorpciju hranjivih tvari i otpornost na
eksudati

hemijski

patogene.  Korijenski mogu

djelovati  kao signali  za
upozoravanje susjednih biljaka na prisutnost
stresa i opasnosti, poput napada herbivora,
prisutnosti patogena ili abiotickog stresa kao
Sto su susa i visoke koncentracije soli. Ovi

signali omogucavaju biljkama da aktiviraju

odbrambene mehanizme unaprijed,
povecéavajudi njihovu Sansu za
preZivljavanje.

Mikorize (detaljnije u poglavlju 12),

simbiotske veze izmedu gljiva i korijena
biljaka, mogu posluziti kao kanali za prenos
informacija izmedu biljaka. Biljke mogu
koristeci

medusobno komunicirati

mikorizalne mreze, Sto je oblik podzemne
komunikacije posredovane gljivama koje
formiraju simbiotske odnose s korijenjem
biljaka. Ove mreZe, poznate i kao "drvena
mreza" (eng. wood wide web), omogucavaju
biljkama da razmjenjuju hranjive tvari, vodu
i hemijske signale. Ovaj oblik komunikacije
moZze igrati klju¢nu ulogu u medusobnoj
pomodi biljaka, posebno u kontekstu stresa.

Mikorizalne mreze predstavljaju slozene
sisteme interakcija izmedu biljaka, korijena i
mikoriznih gljiva u tlu. Ovaj koncept se
odnosi na komunikaciju korijena biljaka i
mikorizne gljive, te njihovu medusobnu
razmjenu resursa i molekula koje se
produkuju uslijed stresa. Mikorizalne mreze
se stvaraju kada je viSe biljaka povezano
putem jednog podzemnog kontinuiranog
micelija (Slika 10.7). Te mreze mogu biti
izmedu biljaka iste vrste ili biljaka razli¢itih
vrsta, a klju¢ne su za njihovu fiziologiju, rast
i odbranu. Detaljan opis i interakcija i
stvaranja mikorizalnih mreza dat je u

poglavlju biljnih interakcija sa gljivama.

Razmjena resursa kroz mikorizalne mreze
obuhvata vodu, elemente kao $to su ugljik,
azot i fosfor, mikronutrijente, molekule koje
se oslobadaju tokom stresnih uslova te
alelohemikalije (Slika 10.4).

U tom sistemu jedna biljka je donor, a druga

akceptor. Interesantno je da je brzina
prenosa molekula stresa veca nego brzina
prenosa vode, ugljika ili nutrijenata. Biljke
koje su bile napadnute patogenima i
herbivorima putem mikorizalnih mreZza
indukuju ogovor na stres kod okolnih biljaka

vec u roku od Sest sati.

Mikorizalne mreZe uticu na ponasSanje
biljaka, tj. na njihove promjene u morfologiji

i fiziologiji koje su izazvane razli¢itim
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stimulusima njihove sredine (svjetlost, voda,
Uticaj
posredovanog mikorizalnom mrezom na

hemikalije). prenosa  resursa

ponasanje Dbiljaka se moze ilustrirati
uspjeSnom regeneracijom monospecifi¢nih i
mjesovitih Suma.

Naime, u Sumama zapadnog dijela Sjeverne
Amerike, prenos ugljika, azota i vode sa
starijih stabala na regeneriraju¢e sadnice
kroz mikorizalnu mreZu je povezan sa brzim
povetanjem neto stope fotosinteze,
efikasnijim prezivljavanjem i produktivnosti
sadnica, a time i regenerativnim kapacitetom

Sume.

Jo$ jedan primjer je da odbrambeni signali
koji putuju kroz mikorizalnu mreZzu jasno
rezultiraju brzim odgovorima u ponasanju
biljaka recipijenata, a to se ogleda u naglim
promjenama u hemiji folijarne odbrane i
otpornosti na StetocCine. Bob (Vicia faba) na
lisnih  uSi brzim

napad odgovorio je

prenosom odbrambenih signala preko

mikorizalne mreze na okolne biljke graha,

koje su zauzvrat reagovale proizvodnjom

hemikalija koje odbijaju lisne wvaSi i
atraktanta predatora lisnih usi.
Putem mikorizalne mreze putuju i

alelohemikalije Sto se vidi na primjeru
eksperimenta sa biljkama paradajza koje su

Stanje donora
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primale viSe jugalona i reagovale
smanjenjem rasta kada su bile povezane sa
mikorizalnom mreZom u poredenju sa
kontrolnim tretmanima kojima nedostaje

mikorizalna mreza.

Dobar primjer su enantiomeri katehina koji
se izluc¢uju iz korijena C. maculosa. Jedan

enantiomer, (f)-katehin, pokazao je
antibakterijske funkcije, dok je drugi
enantiomer,  (2)-katehin, imao jake

alelopatske efekte na razlicite biljne vrste.
Primjer alelopatije su i parazitske biljke koje
Cesto koriste specijalizirane metabolite
izlucene iz korijena kao hemijske glasnike za
pokretanje razvoja invazivnih organa
(haustorija) potrebnih za heterotrofni rast.
Neke od najrazornijih parazitskih biljaka
vaznih prehrambenih kultura kao S$to su
kukuruz, sirak, proso, riza i mahunarke
pripadaju porodici Scrophulariaceae, a koje
obi¢no napadaju korijenje okolnih biljaka
kako bi

esencijalne hranjive tvari.

im uskratile vodu, minerale i

Izluc¢ivanje putem korijena igra i vaznu ulogu
u odrzavanju kontakta izmedu korijena i tla
u rizosferi modificiranjem biohemijskih i
fizickih svojstava rizosfere i doprinosedi
rastu korijena i opstanku biljaka (Slika 10.5).

Komunikacija biljaka putem korijena je

Stanje primaoca

*osvijetljen *u sjeni
Kopskrbljen resursima ‘ ‘ K nedostatni resursi
*opskrbljen vodom *nedovoljno vode | izloZen susi
K napad herbivora | defolijacija <% < odbrambeni odgovor
i
Transport resursa

Bihevioralni odgovori
* germinacija

Krast

KpreZivljavanje
*odbrana

fotosinteza
Kalelohemikalije
HKmikronutrijenti

Transport signalnih molekula za odbranu,
alelohemikalija

Voda, ugljik, fosfor; nitrogen

Slika 10.4. Transport resursa
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Uvod u bioticke biljne interakcije

dakle visestruko znacajna, jer osigurava
odgovor na stres, promjene u Zivotnoj
sredini i StetoCine, optimizirano koristenje
resursa, odrzavanje ravnoteZe u prirodnim
ekosistemima i

pomaze u ocuvanju

biodiverziteta.

10.3.3. Upozoravanje na
opasnost

Biljke razlicite metode za

upozoravanje okolnih biljaka na opasnost,

koriste

posebno kada su napadnute herbivorima.
Ovi signali omogucavaju biljkama da

unaprijed aktiviraju svoje odbrambene
mehanizme, smanjuju¢i Stetu uzrokovanu

napadima.

Kada herbivori, poput gusjenica ili lisnih vasi
(biljnih vasi), grizu i oStecuju biljne listove,
dolazi do mehanickog oStecenja tkiva biljke.
Ostecenje biljke izaziva aktivaciju signalnih
puteva unutar biljke, ukljucujuéi puteve koji
proizvode hormone stresa kao S$to su
jasmonati i salicilna kiselina. Kao odgovor na
napad, biljka pocinje sintezu hlapljivih
organskih spojeva. Ove hemijske reakcije
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ukljucuju biosintetske puteve koji proizvode
terpenoide, aldehide, alkohole, estere i druge
spojeve. Ovi spojevi se oslobadaju iz
osStecenih dijelova biljke, posebno iz listova,
cvjetova ili stabljika i difundiraju u zrak.
Susjedne biljke imaju specifi¢ne receptore na
povrsini svojih listova koji mogu detektovati
prisustvo VOC u zraku. Kada receptori
prepoznaju VOC, aktivira se signalni put
biljke
informaciju o prisustvu opasnosti.

unutar  susjedne koji  prenosi
Detekcija VOC moZe izazvati povecanje nivoa
odbrambenih hormona poput jasmonata i
salicilne kiseline unutar biljke. Ovi hormoni
aktiviraju signalne kaskade koje rezultiraju
promjenama u ekspresiji gena povezanih sa
odbranom. Biljke pocinju sintezu proteina
koji inhibiraju probavne enzime herbivora,
smanjujuci njihovu sposobnost  da
probavljaju biljna tkiva (Tabela 10.4 ).

Proizvodnja fenolnih spojeva i tanina moZe
uCiniti biljna tkiva manje probavljivima i
Biljke
mogu povecati proizvodnju fizickih barijera

manje atraktivnima za herbivore.

poput trihoma ili zadebljanja kutikule te
dodatno
herbivore

pripremiti svoju odbranu na

U Eksudati korijena sadrze niz supstanci od
kojih su mnoge vjerovatno specifi¢ne za
pojedine vrste biljaka

U Supstance se izluc¢uju u rizosferui mogu se
nacdi u okruzenju svog izvora

QO Eksudati imaju ekolosko djelovanje na
Zivotinje, bakterije, viruse i gljivice

U Mnoge supstance iz eksudata korijenajedne
biljke su Stetne za druge biljke

Slika 10.5 Karakteristike i djelovanje eksudata korijena
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Primjer komunikacije izmedu biljaka
kukuruza: biljke kukuruza koriste emisiju
VOC-a kao sredstvo za komunikaciju kako bi
upozorile susjedne biljke na napad
gusjenica. Kada gusjenice napadnu biljku
kukuruza, one oStecuju tkivo biljke dok se
hrane listovima. OStecenje tkiva aktivira
signalne puteve unutar biljke, ukljucujuéi
puteve koji proizvode jasmonate i druge

signalne molekule.

Kao odgovor na oStecenje, biljka kukuruza
sintetizira i oslobada specifitcne VOC,
ukljucujuéi (Z)-3-heksenal, (Z)-3-heksenol,
linalool, B-farnesen i druge spojeve. Ovi
spojevi se oslobadaju u zrak i mogu se Siriti
na susjedne biljke. Susjedne biljke kukuruza
detektuju prisustvo VOC u zraku.

Specifi¢ni receptori na listovima ovih biljaka
Detekcija VOC
signalne

prepoznaju ove spojeve.

aktivira unutrasnje puteve u
susjednim biljkama, ukljucujuéi puteve koji
povecavaju sintezu odbrambenih spojeva.
Kao odgovor na signalne molekule, susjedne
biljke povec¢avaju proizvodnju odbrambenih
poput
fenolnih spojeva i terpenoida. Biljke takoder

spojeva proteinaznih inhibitora,

Uvod u bioticke biljne interakcije

mogu pojacati fizicke barijere, kao Sto su
zadebljanje kutikule i povecanje broja

trihoma.

Susjedne  biljke su time

pripremljene za napad herbivora, ¢ime se

unaprijed

smanjuje Steta koju herbivori mogu

prouzrokovati. Biljke koje su unaprijed
aktivirale svoje odbrambene mehanizme
manje su atraktivne za herbivore, Sto moze
smanjiti populaciju herbivora i pritisak na

cijelu zajednicu biljaka.

10.3.4 Komunikacija u biljnim
populacijama - Pando

Pando, poznat kao najveéi klon biljaka na
svijetu, predstavlja jedinstveni ekosistem
koji se prostire na oko 43 hektara u drzavi
Utah, SAD. Rije¢ je o klonu tremuloidnih
jasika (Populus tremuloides), koje dijele
zajednicki korijenski sistem i funkcionisu
kao jedinstveni organizam.

Ova Suma, sacinjavajuci na desetine hiljada

stabala, stara je moZda ¢ak 80.000 godina,
iako se procjene o starosti razlikuju.

Tabela 10.4 Primjeri signalizacije upozorenja okolnim biljkama i njihov odgovor

- . Emitovani
Vrsta biljke Herbivor VOC
Solanum' Tuta absoluta Jasmonati
lycopersicum
Malus Eriosoma .

. . Etilen
domestica lanigerum
Pinus spp. ;);r;drolzmus Terpenoidi

Tip signala Odgovor
koji se susjednih Rezultati
emituje biljaka
Listovi postaju ~ Smanjena
Povecana bodljikavi i Steta od
proizvodnja manje herbivora, brzi
trnova privlacni za odgovor na
herbivore napad
Ubrzapo Listovi postaju  Smanjena
starenje . L .
listova manje hranjivi  populacija
Herbivori
Ometanje lri)l?f]:lélkoc'a u Smanjena
herbivornih pronalaien'u populacija
feromona p ) ) herbivora
hrane i
parnjaka
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Pando je nastao vegetativnim
razmnozavanjem, pri c¢emu jedno sjeme
inicira rast, a potom biljka $iri podzemne

izdanke koji izbijaju na povrsinu kao stabla.

Ovaj proces omogucava klonu da opstane
hiljadama godina, ¢ak i kada pojedina stabla
uginu, jer korijenski sistem ostaje aktivan i
kontinuirano proizvodi nova stabla.

10.3.4.1. Komunikacija putem
korijena u Pando Sumi

Komunikacija medu biljkama putem korijena
predstavlja temeljni mehanizam kojim biljke
dijele resurse, informacije i reaguju na
promjene u zivotnoj sredini. Kod Pando
Sume, koja je primjer najveceg klonskog
organizma na svijetu, ovaj proces je posebno
znacajan jer omogucava da hiljade stabala
funkcioniraju  kao

jedan  jedinstven

organizam.

Pando Suma dijeli zajednicki korijenski
sistem koji povezuje sva stabla unutar klona
(Slika 10.6).

direktnu razmjenu resursa i signala izmedu

Ovaj sistem omogucava
stabala. Kada jedno stablo pretrpi stres,
poput suSe, oStecenja ili napada patogena,
signali o ovom stanju prenose se kroz
korijene do susjednih  stabala. Ova
signalizacija omoguc¢ava ostalim dijelovima
klona da unaprijed aktiviraju odbrambene
mehanizme ili adaptiraju svoje fizioloSke

procese kako bi smanjili Stetu.

Korijeni takoder djeluju kao kanali za
dijeljenje resursa. Na primjer, u periodima
suSe, stabla koja imaju pristup vodi
redistribuiraju je prema dijelovima Sume
gdje su uslovi nepovoljniji. Ova sposobnost
dijeljenja resursa kljucna je za prezivljavanje
cijelog klona, posebno u stresnim uslovima.

Redistribucija se ne ograniCava samo na

vodu; ugljik proizveden fotosintezom takode
se prenosi kroz Kkorijenski sistem, pruzajuci
Sume sa slabijom

energiju dijelovima

fotosintetskom aktivnoscu.

Biljke putem  hemijskih

spojeva koji se prenose kroz korijenski

komuniciraju

sistem. Ovi spojevi uklju¢uju hormone poput
salicilne i jasmonicne kiseline, koji sluze kao
alarmni signali. Kada jedno stablo prepozna
prijetnju, poput napada herbivora, ono
emituje ove signale kroz korijenski sistem
kako bi upozorilo druga stabla. Upozorena
stabla
odbrambene spojeve (toksine ili proteine
inhibitore),

predatora.

mogu  unaprijed  sintetizirati

¢ime se smanjuje Steta od

Ova vrsta signalizacije takoder pomazZe u
regulaciji rasta. Kada stabla dijele zajednicki
prostor, korijenski signali mogu pomo¢i u
koordinaciji njihove konkurencije za resurse.
Na primjer, emisija specificnih hemikalija
moze inhibirati rast korijena susjednih
biljaka, ¢ime se smanjuje konkurencija u

gusto naseljenim dijelovima Sume.

Osim hemijskih spojeva, biljke koriste
elektricne signale za brzo prenoSenje
informacija kroz Kkorijene. Ovi signali

omogudavaju trenutnu reakciju na stresne
uslove. Kada je dio korijenskog sistema
oSteéen ili izloZen neprijateljskoj Zivotnoj
sredini, elektri¢ni impulsi se prenose kroz
tkiva korijena, aktivirajué¢i brze fizioloSke
promjene u nepogodenim dijelovima biljke.

Elektri¢ni signali ¢esto djeluju u kombinaciji
Dok elektri¢ni

omogucavaju trenutnu reakciju,

sa hemijskim signalima.

impulsi
hemijski

signali osiguravaju dugoro¢nu

koordinaciju. Ova sinergija omoguéava

biljkama poput jasike da efikasno upravljaju
resursima i brane se od prijetnji.
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Uvod u bioticke biljne interakcije

Korijenski sistemi biljaka Cesto su povezani
sa mikrobnim zajednicama koje ukljucuju
simbiotske gljive (mikorize) i bakterije. Ove
zajednice povecavaju sposobnost biljaka da
apsorbuju hranjive tvari i vodu, ali takoder
igraju ulogu u signalizaciji. U Pando Sumi,
mikrobi doprinose jac¢anju otpornosti klona
Kada detektuju
promjene u Zivotnoj sredini, poput prisustva

na stresove. mikrobi
patogena, oni mogu emitovati signale koji
aktiviraju odbrambene mehanizme biljaka.
Ovo dodatno osigurava prezivljavanje cijelog
klona.

Pando Suma koristi ove oblike komunikacije
za koordinaciju rasta i odgovora na stresne
uslove. Kada jedno stablo dozivi herbivorski
stres, signalizacija kroz Kkorijenski sistem
omogucava drugim stablima da pojacaju
odbrambene mehanizme.

Takoder, mladi izdanci, koji su vitalni za

regeneraciju klona, dobijaju resurse od

starijih dijelova korijenskog sistema, Sto
omogucava njihov rast i opstanak.

10.3.4.2 Komunikacija Pando stabala

Komunikacija medu stablima, posebno u
kontekstu Pando
fascinantan je proces koji ukljucuje slozene

Suma poput Kklona,
hemijske, fizicke i elektricne mehanizme.
Ova komunikacija omogucava stablima da
dijele informacije o stresovima, resursima i
promjenama u Zzivotnoj sredini, Cime se
koordinira odgovor cijelog ekosistema na
izazove. Kod Pando Sume, gdje su stabla
genetski identi¢na i povezana zajednickim
korijenskim sistemom, medusobna
komunikacija stabala igra klju¢nu ulogu u
odrzavanju zdravlja i

otpornosti cijelog

klona.
Stabla koriste hlapljive organske spojeve

(VOC) kako bi medusobno razmjenjivala
informacije o stresnim uslovima. Kada jedno

l
f
}
E
!

Slika 10.6 Pando Suma
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stablo poput napada

herbivora, ono ispusta specificne VOC u

osjeti prijetnju,
atmosferu. Ovi
stabla,
odbrambene mehanizme. Na primjer, stabla

spojevi doseZu susjedna

koja zatim aktiviraju vlastite
pod herbivorskim stresom ispustaju metil-
salicilat, koji poti¢e susjedne biljke da
sintetiziraju toksine ili pojacaju produkciju
fizickih barijera, poput debele kore. Ova
vrsta signalizacije omoguéava stablima da
brzo smanje

reaguju na prijetnje i

potencijalnu Stetu za cijeli ekosistem.

Stabla koja se medusobno dodiruju kroz
krosnje ostvaruju fizicku povezanost koja
omogucava razmjenu signala. Kada kro$nje
dodu u kontakt, mehanicki stres izazvan
dodirom moZe stimulirati emisiju VOC ili
promjene u rastu. Osim toga, dodir kro3nji

moze posluziti kao nacin regulacije
raspodjele svjetlosti, pri Cfemu stabla
uskladuju rast kako bi optimizirala

fotosintezu i smanjila konkurenciju. Kod

Pando klona, gdje su stabla genetski
identi¢na, ova fizicka povezanost dodatno
pomaze u odrzavanju harmonije u cijelom

klonu.

Elektricni impulsi koji se prenose Kkroz
tkiva

izuzetno brzu komunikaciju. Kada je dio

provodna stabala  omogucavaju

stabla oStecen, poput grane ili lista,
elektricni  signali putuju  vaskularnim
sistemom do drugih dijelova biljke,

signaliziraju¢i potrebu za odbrambenim
mjerama. Ovi impulsi ¢esto se kombiniraju s
hemijskim signalima kako bi se osigurao
dugotrajan odgovor. U Pando Sumi,
elektri¢na signalizacija pomaze stablima da
brzo koordiniraju reakcije na stresne uslove,
omogucavaju¢i cijelom klonu da efikasno

odgovori na promjene u Zivotnoj sredini.

Pando Suma nije samo bioloski fenomen ve¢

i kljuéni dio ekosistema s ogromnim
ekoloskim znacCajem. Kao kljuéna vrsta,
biodiverzitet
biljke,

Suma

jasika podrzava pruzajuci

staniSte za brojne Zivotinje i

mikroorganizme. stabilizira tlo,
smanjujuéi eroziju, i pomaZe u regulaciji
hidroloskih ciklusa u regiji. Pando Suma ima
znacajnu ulogu u sekvestraciji ugljika, ¢ime
doprinosi borbi protiv klimatskih promjena.
Njena biomasa skladisti velike koli¢ine
ugljika iz atmosfere, Sto pomaze u smanjenju

efekta staklene baste.
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Sazetak - Biljne interakcije i adaptacije na druge biljke

Biljke u prirodnim stanistima medusobno djeluju kroz slozene interakcije, poznate kao
koakcije, koje se odvijaju unutar biljnih zajednica. Ove interakcije mogu biti neposredne,
kroz fizicki kontakt ili hemijske uticaje, ili posredne, preko izmjena uslova zivotne sredine
poput svjetlosti, vlage i hranljivih tvari. Takvi odnosi uticu na ekoloske nise biljaka i
odreduju njihovu distribuciju i uspjeSnost u zajednici. Neposredne koakcije ukljucuju
direktne odnose, poput simbioze, parazitizma ili alelopatije, gdje biljke izlucuju hemijske
supstance koje inhibiraju ili stimuliraju druge biljke. Ovi odnosi oblikuju dinamiku zajednice
i omogucavaju ekolosku ravnotezu. Posredne koakcije nastaju kada biljke mijenjaju resurse
sredine kroz svoje Zivotne procese, sto direktno utice na druge vrste. Na primjer, biljke koje
intenzivno trose vodu ili hranjive tvari mogu izazvati kompeticiju, gdje uspjesniji konkurenti
nadjacavaju slabije. Kompeticija je jedan od najvaznijih oblika interakcije, gdje biljke sa
slicnim zahtjevima za resurse, poput svjetlosti, vode i hranljivih tvari, ulaze u sukob za
njihovo koristenje. Takmicenje moze biti intraspecificno, unutar iste vrste, ili
interspecificno, izmedu razli¢itih vrsta. Kompeticija je Cesto intenzivna u stanistima sa
ogranicenim resursima, gdje dominantne vrste razvijaju adaptacije za brzi rast, bolju
apsorpciju nutrijenata i efikasnije korisStenje svjetlosti. Primjeri ukljucuju biljke poput
brzorastucih heliofita, koje zauzimaju prostor i ostavljaju manje resursa za sporije vrste, sto
dovodi do njihovog potiskivanja.

Alelopatija je specifican vid kompeticije gdje biljke izlucuju hemijske spojeve,
alelohemikalije, koji mogu inhibirati rast i razvoj susjednih biljaka. Ove hemikalije se
oslobadaju putem korijena, listova, stabljika ili tokom razgradnje biljnih ostataka. Na
primjer, biljke roda Juglans luce juglon, koji ometa respiraciju i rast osjetljivih biljaka poput
paradajza. Ovaj fenomen moze biti pozitivan, stimulirajuci rast drugih biljaka, ili negativan,
inhibirajuc¢i konkurente. Alelopatija igra vaznu ulogu u regulaciji konkurencije i oblikovanju
ekosistema. Osim kompeticije, biljke mogu ulaziti u pozitivne interakcije poput facilizacije,
gdje jedna biljka pomaZze drugoj, smanjujuci fizioloski stres ili obogacuju¢i tlo hranljivim
tvarima. Na primjer, velike biljke Stite manje od jakog suncevog zraCenja u susSnim
podruc¢jima. Komenzalizam je interakcija gdje jedna vrsta ima koristi, dok druga nema Stete
ni koristi. Epifiti, poput mahovina i liSajeva, koriste stabla kao podlogu, dok stabla ostaju
nepromijenjena. Ovi odnosi su kljucni za biodiverzitet, jer omogucavaju koegzistenciju
biljaka na ograni¢enom prostoru. Biljne interakcije oblikuju strukturu i funkciju ekosistema.
Kompetitivni uspjeh biljaka zavisi od morfoloskih i fizioloskih osobina, poput brzine rasta,
otpornosti na stres i sposobnosti regeneracije. Ovi procesi omogucavaju razvoj dominantnih
vrsta, koje odreduju karakteristike zajednica. U Sumskim ekosistemima, konkurencija za
svjetlost izmedu drvenastih vrsta rezultira sukcesijama koje favorizuju adaptirane vrste,
dok alelopatski efekti smanjuju prisustvo invazivnih biljaka. Istovremeno, pozitivne
interakcije kao Sto su facilizacija i komenzalizam povecavaju otpornost ekosistema na stres i

podrzavaju raznovrsnost vrsta.
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BILJNE INTERAKCIJE 1 ADAPTACIJE
NA BAKTERIJE I VIRUSE

veoma vazna

Biljke mogu predstavljati

staniSta mnogobrojnim mikroorganizmima.
Dijelovi biljaka kao $to su listovi, stabljike,
cvjetovi, pupoljci, sjeme, plodovi i korijenje
staniSte  za

predstavljaju  specificno

mikroorganizme. Ovi mikroorganizmi
ukljuCuju bakterije, gljive i viruse, pri cemu
su bakterije

brojcano  najzastupljenije

mikrobne zajednice na biljkama.
Mikroorganizmi se na biljkama nalaze kao
endofiti (unutar biljnog tkiva) i epifiti (na

povrsini biljke).

Eukariotska  mikrobiota na  biljkama
ukljucuje filamentozne gljive, kvasce, alge,
protozoe i nematode, ali su prema brojnosti
manje zastupljeni od prokariota. Na primjer,
rizosfera moze sadrzavati po gramu korijena
od 10¢ do 109bakterija, 107 aktinomiceta,
105-10¢ gljiva, 103 algi i 102-103 protozoa.
Bakteriofagi i virusi takoder mogu biti
Clanovi ovih zajednica, iako u rizosferi nisu
detaljno istrazeni, a njihova brojnost u tlu se
krece od 108 do 109 po gramu tla. Zajednicki
naziv za bakterije, arheje i gljive koje se
nalaze u ili na odredenom dijelu biljke je
biljni mikrobiom.

Bakterije koje se nalaze na biljkama razli¢ito
djeluju na zdravlje, genotipske i fenotipske

karakteristike biljke te filogeniju. Ove
bakterije su obi¢no c¢lanovi sloZenih
mikrobnih zajednica. Veéina do sada
provedenih  nauc¢nih studija bila je
usmjerena prema fitopatogenim,
dijazotrofnim  mikroorganizmima (azot-

fiksatori) i fitosimbiotima, a zahvaljujuci

sekvenciranju gena ribozomalne RNK kao
nacina da se detektuju i nekultivabilni
mikroorganizmi u stanisStu, zapoceto je novo
poglavlje u istraZivanju diverziteta biljnog
mikrobioma. Jasno je da  mnogi
mikroorganizmi u asocijaciji sa biljkama
mogu imati funkcije koje su od velike
poljoprivredne ili ekoloske vaZnosti.
Istrazivanja strukture, dinamike mikrobnih
biljaka i
mikroorganizama dozivjelo je ekspanziju

zajednica, interakcije

razvojem metagenomskih analiza.

Cilj ovog poglavlja knjige je da pruzi prikaz

bakterija koje naseljavaju povrSinu i
unutra$njost nadzemnih dijelova biljaka,
ukljucujudi stablo, listove, cvjetove i plodove.
Nadalje,

bakterijskim interakcijama.

poglavlje se bavi i biljno-

11.1. Biljka kao staniste
za bakterije

Mikroorganizmi se nalaze u svim dijelovima
biljnih organa. Biljke pruzaju Sirok spektar
stanista koja podrzavaju rast
mikroorganizama. To ukljucuje mjesta koja
su vlaZna i bogata hranjivim materijama te
su stoga idealna za poticanje bakterijskog
rasta, kao i mjesta koja su siromasna
izloZena

nutrijentima  ili nepovoljnim

uslovima sredine.

Na povrSini sjemena, korijena, listova i

plodova Cesta je prisutnost razlicitih

zajednica mikroorganizama, dok se manji
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broj mikroorganizama nalazi na cvjetovima,
stabljikama, u vaskularnom tkivu i u
meducelijskim prostorima. Svaka biljka ima
razli¢ite mikroorganizme Sto zavisi od
mnogih faktora kao $to su vrsta biljke, tip tla,
bioticki i abioticki faktori itd.

Spermosfera je uska zona tla na povrsSini
sjemena i Cesto se proteZze od 1 do 10 mm
Aktivnost

povrsine tog sjemena.

mikroorganizama se pojacava Kklijanjem
sjemena kada se oslobadaju nutrijenti koji
podrzavaju rast.

njihov Oslobadanje

hranljivih tvari najintenzivnije je u dijelu

klicinog  korijenka odnosno radikule.
Interakcija izmedu sjemena i
mikroorganizama moze pospjesiti il

inhibirati klijanje sjemena.

Mikroorganizmi spermosfere ucestvuju u

kolonizaciji rizosfere i filosfere kroz
vertikalnu disperziju S$to je znacajno za
kasniji razvoj biljaka. [ako spermosfera ima
veliki uticaj na rast i razvoj biljaka ona je
kompleksnija za proucavanje, u poredenju sa
rizosferom i filosferom, zbog kratkog
vremena klijanja sjemena, malog prostornog
spermosfere i

opsega manjeg broja

mikroorganizama.

Rizosfera se moze definisati kao bioloski
najaktivnija zona tla koja okruzuje korijenov
sistem biljaka i nalazi se direktno pod
uticajem  izlu¢evina  korijena.  Brojne
interakcije u rizosferi odvijaju se izmedu
korijenja, minerala, organskih spojeva,
(mikro)

organizama koje uticu na biogeohemijsko

otopljenih  tvari, plinova i
kruZenje elemenata, rast biljaka i njihovu
toleranciju na abiotske i biotske faktore.
Rast korijena mijenja fizicka i hemijska
svojstva tla, ukljuc¢uju¢i mineralni i organski
sadrzaj, sadrzaj vode, pH vrijednost, salinitet
itd. U ovoj zoni korijen izlucuje eksudate,
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odnosno komponente male molekulske
mase koje se oslobadaju tokom normalnog
metabolizma ¢elija korijena biljke. Dalje se
oslobadaju i sekreti

korijenovi koji

obuhvataju komponente manje ili vece
molekulske mase koje izlucuje korijen i
komponente koje se oslobadaju tokom
liziranja ¢éelija korijena.

Razgradnjom organskih tvari u tlu i biljnim
izlu¢ivanjem nastaju organske Kkiseline,
aminokiseline, Seceri i drugi spojevi koji
djeluyju na rast postoje¢ih populacija
mikroorganizama te aktiviraju razvoj novih
populacija  korisnih  mikroorganizama.
Tokom rasta korijena periferne ili grani¢ne
celije luce velike koli¢ine sluzi za
podmazivanje korijena pa su stoga glavni
izvor sluzi i lizata za mikrobne zajednice u
rizosferi. Sam vrh korijena obi¢no ne sadrzi
mikroorganizme zbog intenzivnog rasta Sto
sprecava kontinuirano prisustvo bakterija

na vrhu korijena.

Nasuprot tome, podrucje izmedu korijenske
kapice i korijena podrzava rast velikog broja
mikrobnih zajednica. Epidermalne celije u
ovome regionu izlucuju dodatne eksudate i
sekrete tokom ¢elijske diobe, produzavanja i
diferencijacije u korijenske dlake. Boc¢ni
korijeni koji se pojavljuju pospjesuju
oslobadanje jo$ viSe nutrijenata putem lize
biljnih éelija.

Zbog difuzije hranljivih tvari prema vani i
kretanja soli i minerala prema unutrasnosti
biljke tokom procesa transpiracije, nastali
hemijski gradijenti oko korijena stvaraju
uslove za rast razli¢itih mikrobnih zajednica.
Korijenje u razvoju opcenito podrzava
poput
bakterija, dok zreli korijen podrzava sporije

brzorastude mikroorganizme

rastu¢e mikroorganizme poput gljivice i
aktinomiceta.
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Filosfera obuhvata povrSinu i unutrasnjost
biljaka,
stablo, listove, cvjetove, plodove i polen.

nadzemnih dijelova ukljucujuci
Moze se slobodno reci da je filosfera veoma
dinamican ekosistem gdje je interakcija
mikroorganizama i biljke domacina veoma
intenzivna te djeluje na oblikovanje veoma
specificne mikrobne zajednice. Filosfera se
dalje dijeli na kaulosferu koja obuhvata
povrsinu stabljike i filoplanu koja obuhvata
povrsinu listova. PovrSine cvjetova, sjemena
i plodova oznacavaju se kao: antosfera,
spermosfera i karposfera (Slika 11.1).

Procjenjuje se da ukupna biomasa filosfere
Cini oko 60% ukupne biomase na Zemlji, $to
je cini jednim od najve¢ih mikrobnih
stanista. U filosferi su najbrojnije bakterije,

ali su prisutne i filamentozne gljive, kvasci,

protisti, arheje i virusi. Za razliku od
rizosfere, mikroorganizmi filosfere su
Antosfera \

izloZeni fluktuacijama temperature,
nepovoljnim uslovima sredine kao $to su UV
zraCenje, smanjena dostupnost vode i
nutrijenata, te u slucaju poljoprivrednih
kultura cesto i primjeni hemijskih sredstava.
Nadalje,

djeluju i promjene tokom fenoloskih faza

na mikroorganizme u filosferi

jednogodisnjih i viSegodiSnjih biljaka, koje
podrazumijevaju i odbacivanje listova, pa se
filosfera  moZe  smatrati efemernom
sredinom gdje se rast mikroorganizama

nalazi pod uticajem razli¢itih faktora.

Za razliku od rizosfere, gdje je zastupljeno
oko 10° bakterija po gramu korijena, na
povrsini listova brojnost mikroorganizama
je manja te je prisutno oko 107 bakterija po
gramu lista iako brojnost uveliko varira u
zavisnosti od biljne vrste, fiziologije, starosti
biljke te
diverziteta mikroorganizama filosfere su

uslova sredine. Istrazivanja

Kaulosfera

Spermosfera

Rizosfera

Slika 11.1 Podjela filosfere na: antosferu, filoplanu, kaulosferu, karposferu i spermosferu
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doZivjela ekspanziju sa razvojem

metagenomskih tehnika. U prethodnoj
deceniji su metagenomskim pristupom
istrazivani mikrobiomi u razli¢itim Zivotnim
sredinama, ali je fokus uglavnom bio na tlu i
Kako

mikrobiote koji borave na povrsini filosfere

rizosferi. je ve¢ receno, Cclanovi
nazivaju se epifiti, dok clanovi mikrobiote
koji borave unutar tkiva filosfere, bilo u
i/ili
unutar biljne Ccelije, nazivaju se endofiti.

medustanicnom prostoru (apoplast)

Medutim, isti mikroorganizam moze ujedno
biti i epifit i endofit zauzimajuéi obje nise.
Vedina istrazivanja je wusmjerena na
mikroorganizme od ekonomskog znacaja, ali
vec¢ina mikrooorganizama filosfere zapravo
su komensali To zna¢i da ovi
mikroorganizmi nemaju ocite pozitivne ili
negativne efekte na zdravlje biljke. Medutim,
novija istrazivanja pokazuju da mogu imati
korisne ili Stetne posljedice na zdravlje
biljke. Smatra se da ovi mikroorganizmi
imaju znacajnu ulogu u ciklusu kruZenja
elemenata te da mogu imati pozitivho
djelovanje na rast biljke kao promotori rasta
ili biofertilizatori, a ucestvuju i u odbrani

biljke od fitopatogena.

Bakterijske zajednice filosfere dominantno
salinjavaju pripadnici filuma Proteobacteria,
a zatim i vrste iz filuma Actinobacteria,
Bacteroidetes i Firmicutes. Sastav
bakterijskih od biljke

domacdina i brojnih drugih faktora, ali je

zajednica zavisi

utvrdeno da su predstavnici klase a-
Proteobacteria predominantni i
opSteprisutni  u  mikrobiomu filosfere.

Rodovi Methylobacteriumi Sphingomonas su
najces¢i unutar pomenute klase. Pored a-
Proteobacteria, nekada se i vrste rodova
Pseudomonas i Pantoea iz Kklase Y-
Proteobacteria detektuju kao dominantne u

bakterijskim zajednicama filosfere.

Uvod u bioticke biljne interakcije

Cvjetovi i plodovi predstavljaju jedinstvena

staniSta za rast mikroba. Cvjetovi su

kratkotrajni, ali sadrZe nektar bogat Se¢erom

(npr. 10-50% saharoze) i privla¢ni su
insektima  koji su  odlicni  vektori
mikroorganizama. Voce uglavnom ima

debelu kutikulu, Sto ogranicava vlaznost i
dostupnost hranjivih tvari na povrsini ploda.

Endofitska mjesta obuhvataju unutrasSnjost
biljnih tkiva. Endofitske bakterije koje
koloniziraju biljku obi¢no se nalaze u
meducelijskim ili apoplasti¢nim prostorima i
nalaze se u pozitivnoj interakciji sa svojim
domadinom. Meducelijski zracni prostori
Cine znacajan dio biljnog tkiva unutar
korijena i listova. Na primjer, prostor izmedu
kortikalnih éelija korijena moZze c¢initi ¢ak
30% zapremine, a izmedu Ccelija mezofila

lista ¢ak i do 70% zapremine lista.
Mikroorganizmi  koji dospiju u ove
meducelijske  regije suoCavaju se s

odbrambenim odgovorima biljaka, koji se
pokreé¢u kada su bakterije u blizini biljnih
Celija. Bakterije na endofitskim mjestima
imaju laksi pristup hranjivim tvarima i vodi
u poredenju sa bakterijama koje se nalaze na
povrsini biljke.

Ove bakterije su, u principu, zasti¢enije od
promjena sredine u odnosu na filosferu i od
intenzivne konkurencije za hranljive tvari
karakteristicne za rizosferu. Bakterije u
biljke ulaze na mjestima epidermalnog
oStecenja, putem bocnog korijena ili putem
radikule, kroz prirodne otvore kao Sto su
stome, hidatode, nektartode i kroz zarazeno
sjeme. Neke simbiotske bakterije su razvile
sofisticirane  mehanizme ulaska  koji
ukljucuju usmjeravanje biljke da formira
kanal, nazvan infektivna nit, koji potice

prodiranje bakterija u biljno tkivo.
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Vaskularna tkiva biljaka (ksilem i floem)
omogucavaju transport vode i hranjivih
materija. Ova tkiva se protezu Kkroz citavu
biljku, povezuju¢i Kkorijen, s
Takoder, tkiva

snabdijevanje organa zaduzenih za rast,

listovima.
vaskularna osiguravaju

reprodukciju i skladistenje, ¢ime
omogucavaju
biljke.

karakteristi¢cna

cjelokupno funkcionisanje

Ksilem i floem predstavljaju
staniSta za  mikrobnu

kolonizaciju.

Pojedini bakterijski kolonisti mogu Zivjeti
samo od hranjivih tvari koje se nalaze u
ksilemu. Ovi izbirljivi mikroorganizmi
pokazuju vrlo sloZene zahtjeve za rastom $to
ukazuje na visok stepen adaptacije na ovo
specificno staniSte. Drugi mikroorganizmi za
svoj rast koriste hranjive tvari koje se

oslobadaju ropadanjem pojedinacnih ¢elija.

Pore na sitastim plo¢ama floema, promjera
od 1 do 15 um, omogucavaju nesmetan
transport tvari izmedu celija, pri ¢emu su
dovoljno velike da omoguée i prolazenje
bakterija. Bakterije koje koloniziraju floem
su visoko adaptirane ovom staniStu, Sto
dokazuje i niska ovim

stopa uzgoja

mikroorganizama u laboratorijskim

uslovima.

Takoder, za floem je jedinstveno prisustvo
Kod  biljnih
fitoplazme se uglavnom nalaze u elementima

fitoplazmi. organizama
floema, ukljucujudi i sitaste cijevi bez jedra i
nezrele floemske ¢elije koje sadrze jedro.
Fitoplazme, biljni patogeni prenosivi
insektima, imaju jedinstvenu biologiju medu
biljnim patogenim bakterijama, jer se za svoj
opstanak u prirodi repliciraju unutar dva
razlicita domadéina - biljakama i insektima.
Glavna karakteristika vektora Kkoji prenose
ove patogene mikroorganizme je moguénost

da se hrane sokom iz floema.

Bakterije dobijaju pristup tkivu ksilema na

razliCite nacine, uklju¢uju¢i stome ili
hidatode u listovima, kroz mjesta bocCnog
izbijanja korijenjaka u korijenu, povredama
ili pak insekatima koji se hrane ksilemom.
Nasuprot tome, bakterije dospijevaju u
floem prvenstveno vektorima kao Sto su
insekti koji se hrane floemom ili eventualno
oSte¢enjem stabljike prilikom cijepljenja,

odnosno proizvodnje sadnica.

11.2. Endofitske bakterije

U endofite najc¢eS¢e se ubrajaju endofitske
bakterije i gljive koje koloniziraju inter ili
intracelularne dijelove zdravog biljnog tkiva
bez nanosenja znacajne Stete domacinu. Ovi
mikroorganizmi se nalaze unutar tkiva,
stabljike ili listova biljke. Stoga se mogu
listova, stabljika,

izolovati iz korijena,

cvjetova i plodova.

Endofitizam se definiSe kao sposobnost
mikroorganizama da prodru u tkivo biljaka
te da ostvare interakcije sa biljkom u vidu

komensalizma ili mutualizma.

Komensalizam je takav vid asocijacije u
kojoj npr. mikroorganizam ima koristi, a
biljka niti Stete niti koristi od te zajednice. Sa
druge strane mutualizam je vid asocijacije u
kojoj i mikroorganizam i biljka imaju koristi
od zajednickog zZivota. Stoga je bakterijski
endofit mikrob koji zivi u zajednici sa
biljkom te formira meducelijsku biotrofnu
asocijaciju bez vidljivih simptoma na
biljkama. U biljnom tkivu se nalazi od 102 do
104 zivih endofitskih bakterija po gramu

biljnog tkiva.

Bakterijski endofiti

biljno

aktivno koloniziraju

tkivo, uspostavljaju  dozivotne

prirodne asocijacije i1 generalno nisu
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specifi¢ni za odredeni biljni organ. Endofiti
mogu kolonizirati biljku pri ¢emu koriste
nutrijente od biljke, ali zauzvrat je mogu
stititi od patogenih mikroorganizama ili
insekata. Endofitne bakterije mogu Zivjeti i u
simbiozi sa biljkama i stimulisati biljni rast
kao Sto su bakterije promotori rasta biljaka.
Povecavaju biljni rast tako S$to ucestvuju u
procesu kruzenja hranjivih tvari i minerala
kao $to su azot i fosfor. Mogu uticati na rast
direktnim djelovanjem (sniZenje razine
etilena u biljci i dr.) ili indirektno kao sto je

proizvodnja antibiotika, proizvodnja
biokontrolnih  agenasa i degradacija
ksenobiotika itd.

Ove bakterije su aktivne u solubilizaciji
fosfata, proizvodnji indol siréetne kiseline i
siderofora. Niz drugih korisnih djelovanja na
rast biljaka koji se pripisuju endofitnim
bakterijama su osmotska adaptacija,
modifikacija morfologije korijena i pojacani
Endofiti

na adaptibilnost biljaka, jer

unos minerala. mogu znacajno
djelovati i
povecéavaju toleranciju biljke na stres te
povecavaju otpornost biljke na fitopatogene
mikroorganizme, a Stite biljku i od insekata,

nematoda i herbivora.

Bakterijski endofiti koloniziraju veliki broj
biljaka, ali

simptome na domacinu mogu se otkriti npr.

s obzirom da ne izazivaju
izolacijom na mikrobioloskim podlogama.

Izoliraju se iz blago  povrSinski
dezinficiranog biljnog tkiva ili ekstrahuju iz
tkiva. U  grupu

endofita ne one

unutras$njeg
bakterijskih
bakterije povezane sa latentnim infekcijama

biljnog
spadaju

i/ili kolonizacijom ostarjelog biljnog tkiva
kada se javljaju makroskopski znaci bolesti.
Endofitne bakterije razlikuju se od
tranzitornih mikroorganizama koji se ne
zadrzavaju dugo na biljci. Jedan biljni

domacin moze imati i do nekoliko stotina

Uvod u bioticke biljne interakcije

vrsta endofita, ali medu njima barem jedna
od tih vrsta pokazuje visoku specifi¢nost za
biljnog domacina.

NajceSce izolovane endofite spadaju u filume
Proteobacteria, Firmicutes, Actinobacteria i
Bacteroidetes kao $to su rodovi Bacillus,
Enterobacter, Serratia, Stenotrophomonas i
fluorescentni izolati roda Pseudomonas.
Pojedini izolati, koji pokazuju obecavajuce
nivoe Kkolonizacija i postojanost u raznim
agronomskim usjevima, su npr. neke vrste iz
Curtobacterium i

rodova: Cellulomonas,

Microbacterium.

Gljive su najrasprostranjeniji zivi organizmi

na Zemlji. Endofitne gljive su vazna
komponenta, sveprisutne su i javljaju se u
svim poznatim biljkama, ukljucujuéi Siroki
spektar domacdina u raznim ekosistemima te
stoga igraju vaznu ulogu u prirodnoj Zivotnoj

sredini.

Endofitne gljive koloniziraju Zivo biljno tkivo

bez izazivanja negativnih ucinaka.
Povecéavaju biljni rast tako $to ucestvuju u
cirkulaciji hranjivih tvari i minerala kao $to
Takoder,

aktivnost solubilizacije fosfata, proizvodnju

su azot i fosfor. omogucuju

indol sircetne Kkiseline i proizvodnju

siderofora itd.

11.3. Epifitske bakterije

Prema nekim definicijama epifite (gr¢. epi -
na; phyton - biljka) su bakterije koje su
sposobne razmnozavati se na biljnim
povrSinama, koje su jedno od najvaznijih
stanista za rast mikroba. Za razliku od onih
koje se smatraju endofitnim bakterijama,
epifiti se mogu ukloniti sa listova pranjem,
UV zraCenjem ili hemijskim sredstvima.

Bakterije povezane sa listom nazivaju se
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filobakterije, dok se termin rizobakterije
koristi za oznacavanje bakterija koje su

povezane sa Kkorijenom. Glavni izvor
inokuluma i  Kkolonizacije  epifitskim
bakterijama su tlo i zrak. Na ove

mikroorganizme djeluju nepovoljni uslovi

novog okruzenja, ukljucuju¢i dostupnost
vode, izloZenost suncevom UV zracenju i

ogranicena dostupnost nutrijenata.

Da bi se adaptirali na ovu promjenjivu
sredinu, mikroorganizmi moraju razvijati
razli¢ite strategije, kao Sto je proizvodnja
fotoprotektivnih pigmenata za zastitu od
Stetnih efekata UV zracenja ili lucenje
polisaharida kako bi se sprijecilo isuSivanje
zbog nedostatka vode.

Epifitski mikrobi mogu uticati na zdravlje
prirodnih biljnih populacija i poboljsati
kvalitet i
vaznih usjeva. Poznato je da filosferske

produktivnost poljoprivredno

bakterije stimuliraju rast biljaka i mogu
potisnuti ili stimulirati kolonizaciju tkiva

biljnim patogenim mikroorganizmima.

Odnos biljkom
domacinom varira od biljke do biljke, uslova

epifitskih mikroba sa

sredine, lokacije listova i hemijskog sastava
kutikule. Nadalje, zavisi od prisustva lisnih
stoma i

nerava, povrsinskih dodataka,

ukljucujudi trihome i hidatode.

Ovi  faktori
nutrijenata mikrobnoj populaciji. Svi ovi

modificiraju  dostupnost
mikrobi zavise od hranljivih tvari koje biljke
luce za rast i razvoj. Glavni izvor hranjivih
tvari na povrsini lista su biljni fotoasimilati
koji hidrofobno difundiraju kroz kutikulu
koja oblaze epidermalne (Celije lista.
Interakcija epifitskih bakterija s biljkama je
korisna, jer mogu da inhibiraju biljne
patogene bakterije i gljive od globalnog
znacaja.

Tako, na primjer Erwinia herbicola, epifitska
bakterija koja kolonizira lisnu povrsinu rize
snizava pH lista riZe i tako otezava rast
patogene bakterije Xanthomonas oryzae pv.
oryzae. Ova sposobnost cini je snaznim
biokontrolnim agensom. Nadalje, ovi epifiti
Stite biljku od mraznih ozljeda koje se
smatraju ozbiljnim abiotickim stresom u
mnogim podrucjima umjerenog pojasa.

11.4. Interakcije biljaka
sa bakterijama

Prokarioti povezani sa biljkama mogu se
grupirati na osnovu njihove interakcije sa
biljkom domacinom. Bakterije za koje nije
poznato da djeluju na biljku, barem direktno,
mogu se svrstati u komensale, one bakterije
koje blagotvorno djeluju na biljke nazivaju
se mutualistima te ukoliko je prisutno
biljku  takvi
mikroorganizmi se nazivaju patogeni ili

Stetno  djelovanje  na

paraziti.

Na primjer, jedna vrsta mikroorganizma
moZe Koristiti hranjive tvari koje biljka
oslobada pasivno, druge vrste mogu izazivati
aktivno oslobadanje nutrijenata, ali bez
vidljivog uticaja na biljnog domacina, a neki
mikroorganizmi  induciraju  oslobadanje
nutrijenata i uzrokuju blago, ali uocljivo

smanjenje kondicije domacina.

Jedan organizam moze biti komensal na
jednom biljnom domadinu, a patogen na
drugom ili komensal duzi period prije nego
Sto ispolji patogeno djelovanje. Vjerovatno je
da sve bakterije u asocijaciji sa biljkama
ispoljavaju komensalizam sa domaéinom u
toku neke faze Zivotnog ciklusa.
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11.4.1. Simbiotski azot-fiksatori

Anorganski azot, u prirodi je, u gasovitom
stanju, prisutan u velikim koli¢inama u
atmosferi. Medutim, mali broj organizama ga
moze Kkoristiti u takvom obliku za svoje
bioloSke procese. Azot koji se nalazi u tlu u
formi anorganskih soli i organskih molekula,
treba da se transformira u nizu procesa da bi
presao u bioloski upotrebljivu formu. Biljke
azot mogu usvajati samo u dva oblika, kao
amonijak i kao nitrate. Fiksacija azota se
definira kao proces vezanja molekularnog
azota u nove spojeve, Cime postaje
raspoloziv mikroorganizmima ili biljkama.
Prokarioti su uklju¢eni u proces fiksacije
elementarnog N iz atmosfere te ga preko

enzima nitrogenaze reduciraju do amonijaka

Uvod u bioticke biljne interakcije

tj. oblika koji je biljkama dostupan. Ovaj
proces je ograniCen na prokariote i od 100
rodova koji mogu fiksirati azot samo
nekoliko rodova pokazuje visoko specificne

asocijacije sa biljkama.

Simbiotski azot-fiksatori su znacajni za rast i
prinos ekonomski znacajnih biljaka. Postoje
razliciti tipovi simbiotske fiksacije azota koji
se medusobno razlikuju prema pojedinim
Clanovima simbiotskih odnosa, jer razli¢ite
vrste  bakterija  stvaraju  simbiotsku
interakciju sa razli¢itim vrstama biljaka.
Najznacajniji tip biljno-simbiotske
asocijacije tj. simbiotske fiksacije azota je
onaj izmedu gram negativnih bakterija roda
Rhizobium, Bradyrhizobium, Sinorhizobium,

Azorhizobium, Mesorhizobium (Tabela 11.1)

Tabela 11.1 Leguminozno-rizobijalne asocijacije

Vrsta rizobijalnih bakterija
Azorhizobium caulinodans
Bradyrhizobium japonicum
Bradyrhizobium elkanii
Mesorhizobium loti
Mesorhizobium ciceri
Mesorhizobium mediterraneum
Rhizobium tropici

Rhizobium leguminosarum

biovar viciae

Rhizobium leguminosarum
biovar trifoli

Rhizobium leguminosarum
biovar phaseoli

Rhizobium galegae

Rhizobium giardinii

Sinorhizobium meliloti

Sinorhizobium fredii

Najcesci biljni domacéin
Sesbania rostrata
Glycene max

Glycene max

Lotus spp.

Cicer arietinum

Cicer arietinum

Phaseolus vulgaris

Pisum sativum

Trifolium repens

T. pratense
T. subterraneum

Phaseolus vulgaris

Galega orientalis
Phaseolus vulgaris

Medicago sativa

Medicago truncatula
Melilotus alba

Glycene max
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koje zive u simbiozi sa biljkama iz porodice
Leguminosae.

Porodica mahunarki ukljucuje usjeve kao $to
su grasak, grah, soja i lucerka te i drvenaste
biljke kao Sto su bagrem, mimoza itd.
Filamentozne gram pozitivne aktinomicete
iz roda Frankia obuhvaju bakterije koje Zive
u simbiozi sa neleguminoznim biljkama. U
ovim odnosima bakterije koriste
ugljikohidrate od biljke domacina, a za
uzvrat fiksiraju  atmosferski azot i
opskrbljuju biljku. Bakterije pokazuju visoku
specifi¢nost u odnosu na biljnog domacina.
Odredena vrsta bakterije stvara kvrzice na
samo

jednoj ili nekoliko vrsta biljaka.

Poznato je da vrsta Rhizobium
leguminosarum inficira grasak, grahoricu,
krmne mahunarke i leéu, R. phaseoli stvara
kvrzice na grahu, Bradyrhizobium japonicum
na soji, B. vigna inficira vignu kikiriki itd.
Interesantno je da se zapaZza, ne samo vrsna
specificnost, nego i sortna specificnost
kvrzi¢nih bakterija. Geni koji determiniraju
sposobnost simbioze kod kvrzi¢nih bakterija
(eng.

smjeSteni su na sym-plazmidu

symbiosis inducing).
Uzajmani odnos izmedu kvrzi¢nih bakterija

sa korijenovim sistemom biljke pocinje

procesom privlaCenja bakterijskih celija
izlucevinama Kkorijena biljke. Specifi¢nost
izmedu bakterije i vrste biljke uocava se pri
prvom kontaktu bakterija i Kkorijenskih
dlacica. Mahunarke luce lektine, proteine
koji imaju funkciju u prepoznavanju
mikroorganizmima. Ovi proteini zapravo
reaguju sa  odredenim  kapsularnim
nacin
Ulazak

bakterija u korijen biljke moze biti putem

polisaharidima bakterija i na taj
odreduju specificnost reakcije.
vrha korjenove dlacice. Korjenove dlacice se
potom savijaju u obliku drske kiSobrana Sto
je ujedno i prvi znak infekcije. Smatra se da
ulogu u ovom procesu imaju i hidroliticki
enzimi koje izluCuju bakterije, jer na taj
nacin Ccelijski zid korjenove dlacice pod
djelovanjem enzima postaje rastresit. U
korjenovoj dlacici bakterije stvaraju hifoliku
infektivnu nit. Infektivna nit se Siri prema
bazi dlacice i Celijama epiderme, a potom
prodire kroz ¢elije kore u parenhim glavnog

korijena.

Kvrzi¢ne bakterije se mogu razmnoZavati
samo u tetraploidnim celijama Kkorijena.
Inficirana ¢elija i njene susjedne Celije
pocinju aktivno da se dijele, Sto dovodi do

formiranja kvrzice ili nodule (Slika 11.2).

Inficirana biljna ¢elija i
susjedne celije koje se

Rizobijalne
Korijenova celije ‘
dlacica ‘
£ ) r/

dijele

Formiranje

Infektivna nit bakteroida

Nodule l

Korijen ' - 4

Slika 11.2 Proces formiranja nodula u leguminoznim biljkama inficiranim bakterijama Rhizobium sp.
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Ove bakterije koje su presle u citoplazmu
biljne celije pocinju sa rastom i diobom i
prelaze u bakteroide. Bakteroidi su veci od
obi¢nih bakterija i njihov oblik moZe varirati
u zavisnosti od vrste bakterije.

Bakteroidi ¢ine 50% mase nodule te nemaju
sposobnost razmnoZzavanja (Slika 11.3).
Bakteroidi su zapravo azot-fiksirajuce
organele u celijama biljaka poznati i kao
azotosomi. Upravo je zbog toga simbioza
kvrzi¢nim

biljaka sa bakterijama

unutarcelijska.

11.4.2. Bakterije koje posjeSuju
rast biljaka

Bakterije koje poticu rast biljaka (eng. Plant
growth promoting bacteria) predstavljaju
bakterije koje na razli¢ite nacine povoljno
uti¢u na rast i razvoj biljke. U literaturi se
Cesto susrefe naziv koji se odnosi na
bakterije rizosfere tj. rizobakterije koje
stimuliraju rast biljaka (eng. Plant growth

promoting rhizobacteria - PGPR).

Ovi mikroorganizmi se nalaze u rizosferi,
rizoplani ili u samom Kkorijenu visih biljaka
simbiotski

te i kao slobodno zivuéi ili

autohtoni predstavnici u tlu.

Slika 11.3 Nodule na korijenu soje uzrokovane
bakterijom Bradhyrhizobium japonicum

Uvod u bioticke biljne interakcije

Najc¢eS¢e se definiSu kao bakterije koje
pospjesuju rast biljaka kroz sposobnost
kolonizacije korijena. Proces kolonizacije
korijena definisan je razli¢itim faktorima kao
Sto je pokretljivost bakterija, hemotaksija,
djelovanje eksudata korijena, proizvodnjom
specificnih spojeva na povrsini bakterijske
Celije, iskoristavanja spojeva koje izlucuje
korijen itd.

Bitno je naglasiti da djelovanje ovih bakterija
zavisi i od razlic¢itih sredinskih faktora koji
mogu uticati na rast bakterija ali i same
biljke.

Na primjer ovi faktori ukljucuju klimu,
vremenske uslove, karakteristike tla i sastav
ili aktivnost autohtone mikrobiote samog tla.
Bakterije mogu stimulirati rast biljaka i
drugim mehanizmima pored fiksiranja azota.
Bakterijska biti
rezultat:

fitostimulacija  moze

® povecanja dostupnosti hranljivih tvari

za biljku (biofertilizatori);

e djelovanja regulatora rasta i
fitohormona (biostimulansi);

® pojaCavanje pozitivnih efekata
simbionta;

e zastite od negativnog djelovanja
fitopatogenih mikroorganizama
(bioprotektanti).

Veliki broj bakterija promotora rasta nalazi
se u rodovima: Pseudomonas, Azotobacter,
Azospirillum, Alcaligenes,  Arthrobacter,
Klebsiella,

Mesorhizobium, Rhizobium i Frankia.

Bacillus, Bradyrhizobium,

225



Uvod u bioticke biljne interakcije
11.4.3. Bakterije koje
povecavaju dostupnost i
usvajanje nutrijenata

Pored mikroorganizama koji uglavnom
doprinose ishrani biljaka razgradnjom
organske tvari tla, neke bakterije

snabdijevaju biljke specificnim hranjivim
tvarima. Kao Sto je prethodno opisano,
dostupnost azota moze biti poboljSana
nekim dijazotrofnim bakterijama. Znacaj
ovih bakterija prepoznat je jos 1890-ih kada
su simbiotske bakterije koje fiksiraju azot
prvi put plasirane na trziSte kao
mikrobioloSka dubriva tj. biofertilizatori.
kulture

Biofertilizatori su odredene

mikroorganizama c¢ije unoSenje u tlo
omogucava bolju ishranu biljaka, a time i
povecanje prinosa npr. u poljoprivredi (Slika

11.4).

Fosfor je pored azota i kalija esencijalni
makronutrijent neophodan za rast biljaka.
Iako je prisutan u tlu Cesto u izobilju, ipak se
nalazi u nerastvorljivom obliku koji nije
dostupan  biljkama.

Mnoge  bakterije

rizosfere imaju sposobnost da solubilizuju

fosfor iz nerastvorljivih organskih i
anorganskih spojeva i tako oslobadaju fosfor
koji je dostupan biljkama. Bakterije
rastvaraju anorganske fosfate oslobadanjem
organskih kiselina, kao Sto su glukonska
kiselina i 2-ketoglukonska kiselina, ili mogu
mineralizirati organske fosfate lucenjem
ekstracelularnih fosfataza. Bakterije koje
fosfate i

otapaju i  mineraliziraju

poboljSavaju rast biljaka (Slika 11.4) su:

Azotobacter chroococcum, Bacillus spp.,
Enterobacter agglomerans, Pseudomonas
chlororaphis, Pseudomonas putida,

Rhizobium i Bradyrhizobium spp.

Kao i fosfor, Zeljezo se Cesto u tlu nalazi u
nerastvorljivom obliku. Da bi prezivjeli u
siromasnim

uslovima Zeljezom mnoge

bakterije proizvode organske spojeve
nazvane siderofori koji su visokoafinitetni
kelatori Zeljeza. Siderofori vezuju Fe3+ i
obrazuju ferisideriforne komplekse na
bakterijskoj membrani, a zatim Fe3* prevode
u Fe?+ oblik ¢ine¢i ga dostupnim ne samo
sebi nego i biljkama u uslovima ograni¢enim

Zeljezom.

Slika 11.4 Djelovanje mikrobioloskih dubriva na rast graha u tlu siroma$no azotom. a) neinokulirano
tlo, hloroze na biljkama su posljedica nedostatka azota i b) inokulirano tlo kultura
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11.4.4. Stimulacija biljnog rasta
fitohormonima i enzimima

Bakterije mogu izazvati promjene u
morfologiji ili fiziologiji korijena kao Sto je
povecavanje povrsine Korijena ili poboljsan
rast korijena $to znacajno utiCe na unos
hranjivih tvari u biljku i rast biljke. Nakon
inokulacije rizobakterija koje stimuliraju
rast, biljke cesto pokazuju povecan intenzitet
rasta Korijena, duzine korijena i broja
korijenskih dlacica, $to je sve povezano sa

povecanom povrsinom Korijena.

Fitostimulacija je ¢esto rezultat bakterijske
proizvodnje fitohormona ili mikroorganizmi
svojim prisustvom mogu da indukuju
sintezu fitohormona od strane biljke. Na taj
nafin povecavaju sadrZaj fitohormona u
biljnom tkivu ¢ime pospjesuju rast i razvoj
biljaka. Najces¢i fitohormon koji proizvode
promotori rasta je auksin indol-3-siréetna
kiselina (IAA) koja je stimulator rasta
biljaka. Bakterije koje proizvode IAA su npr.
Azospirillum brasilense, Aeromonas veronii,
Agrobacterium spp., Alcaligenes piechaudii,
Spp.
acidovorans, Enterobacter spp. i Rhizobium

Bradyrhizobium Comamonas

leguminosarum.

Proizvodnja IAA ima ulogu u izduZzivanju
stabla i
plodova,

koleoptila, ubrzavanju razvoja

stimulaciji ~ klijanja  sjemena,
obrazovanju boc¢nih i adventivnih korjenova
te takoder djeluje i na procese fotosinteze,
biosinteze pigmenata i brojnih metabolita,
kao i na aktivnost nekih enzima za sintezu

proteina i nukleinskih kiselina.

Neke bakterije, kao Sto je vrsta Azospirillum

brasilense, mogu povecdati sadrzaj

apscizinske kiseline kod biljaka koje su
izloZene osmotskom stresu. Ova Kkiselina je

Uvod u bioticke biljne interakcije

vazan fitohormon koji regulise rast, razvoj i
reakcije biljke na stres. Ima bitnu ulogu u
viSestrukim fizioloskim procesima biljaka,
kao Sto su zatvaranje stoma, nakupljanje

kutikularnog voska, senescencija lista,
mirovanje pupoljaka, klijanje sjemena,
osmotska regulacija i inhibicija rasta.

Apscisinska kiselina kontroliSe odgovore
biljke na abioticke i bioticke promjene u
kroz

sredini transkripcijske i

posttranskripcijske mehanizme.

Neke bakterije stimuliSu rast biljaka, jer

proizvode  fitohormone  giberelin ili
citokinine. Citokinini djeluju stimulativno na
fizioloske i razvojne procese u biljkama, kao
Sto su Kklijanje sjemena, rast korijena i
stabla,

tvari,

izdanaka, debljanje olistavanje,

transport hranljivih akumulacija
hlorofila, otvaranje stoma, dioba ¢elija i
odlaganje starenja itd. Giberelini stimuliSu
klijanje sjemena, cvjetanje, rast i formiranje

plodova, kao i izduzivanje stabla.

Bakterijska proizvodnja 1-aminociklopropan
-1-karboksilat (ACC) deaminaze doprinosi
promociji rasta biljaka. Konkretno, ACC
PGPR
Bacillus

deaminazu  proizvode

spp-
Enterobacter cloacae, Burkholderia cepacia,

sojevi:
Alcaligenes pumilus,
Pseudomonas putida, Pseudomonas spp. i
Variovorax paradoxus. Ovaj enzim djeluje
tako Sto cijepa aminociklopropan-1-
karboksilat koji je neposredni prekursor
etilena tokom biosinteze etilena u korijenu.
Koncentracija ove prekursorske molekule je
biotickom i

poviSena u biljci izloZenoj

abiotickom stresu. Etilen u biljci inhibira
rast korijena tako da redukcija etilena preko
desaminaza sprecava tu inhibiciju. Nekoliko
ACC

deaminazu (ACCd) koja razgraduje ACC Cime

mikroorganizama u tlu proizvodi

se smanjuje stres etilena u biljkama.
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11.4.5. Bakterije koje
pojacavaju pozitivne efekte
simbionta

Neke bakterije blagotvorno djeluju na
interakciju izmedu bakterija i mahunarki.
Ova aktivnost se cesto ispoljava kroz
poveéan broj ili vece kvrzice na biljci.
Bakterije koje ispoljavaju takvu aktivnost su
vrste iz rodova Aeromonas, Azospirillum,
Bacillus, Pseudomonas i Serratia. Kod velikog
broja ovih bakterija takva aktivnost se moze
pripisati proizvodnji auksin indol-3-siréetne
kiseline Sto moze dovesti do intenzivnijeg
rasta korijena te samim tim stvaranja i vise
mjesta na korijenu za infekciju.

Medutim, stimulativno djelovanje bakterije

Azospirillum  brasilense proizlazi iz

sposobnosti da ova bakterija stimulira
proizvodnju flavonoida od strane domacina
Sto inicira i obrazovanje nodula.
Koinokulacija biljaka sa PGPR i

gljivama promotorima rasta kao Sto je

nekim

arbuskularna mikoriza (AM) mogu vidljivo
takvih
tripartitnih odnosa ukljucuju vrste Bacillus

poboljSati rast biljaka. Primjeri

polymyxa ili  Azospirillum brasilense i

arbuskularno mikoriznu gljivu  Glomus

aggregatum na travama Pantoea
agglomerans i AM gljivu Glomus etunicatum

na biljkama paradajza.

11.4.6. Bakterije koje smanjuju
negativne efekte patogena

Mikroorganizmi se cesto koriste kao

ekoloski prihvatljiv na¢in u borbi protiv
biljnih patogena i Stetocina. Poznato je
najmanje 20 rizobijalnih proizvoda za

biokontrolu fitopatogena, koji ukljucuju

vrste iz roda Pseudomonas (P. chlororaphis,
P. putida), Bacillus (B.
amyloliquefaciens, B. cereus, B. licheniformis,

P. fluorescens,
B. pumilus, B. subtilis) i Streptomyces
griseoviridis.

Proizvodi koji se koriste na nadzemnim
dijelovima biljke uklju¢uju sojeve roda

Agrobacterium i vrstu  Pseudomonas

fluorescens.  Bakterije  koje  pokazuju
aktivnost u biokontroli, ali koje jo$ nisu
komercijalizirane uklju¢uju sojeve vrsta:
Burkholderia

polymyxa, Enterobacter cloacae, Lysobacter

cepacian, Paenibacillus

enzymogenes, Pantoea agglomerans,
Pseudomonas (P. aeruginosa, P. aureofaciens,
Serratia

P. corrugate, P. syringae),

marcescens i Streptomyces spp. kao i
nepatogene varijante vrste Xanthomonas
campestris. Npr. Pseudomonas vrste
proizvode antibiotik 2,4-diacetilfloroglucinol
koji  direktno djeluje na patogene

mikroorganizme. Zapravo, bakterije koje
biljci pruzaju efikasnu zaStitu od bolesti
obi¢no Kkoriste viSe nacina djelovanja, od

kojih je nekoliko opisano ispod.

Proizvodnja antimikrobnih spojeva:
dobro
Agrobacterium radiobacter K84, proizvodi

prvi

razvijen  biokontrolni  agens

antibiotik koji se zove agrocin 84 i na taj

nac¢in djeluje na patogenu vrstu A.

tumefaciens. Neke vrste roda Pseudomonas
proizvode antifungalne metabolite koji
Ovi
metaboliti ukljucuju: fenazine, pirolnitrine,
ciklicke
lipopeptide i vodonik cijanide. Antifungalna

doprinose biokontrolnoj aktivnosti.

pioluteorine, floroglucinoline,
spojeva su takoder izolovana iz biokontrolno
aktivnih vrsta rodova Streptomyces i Bacillus.

Proizvodnja enzima koji ometaju patogenezu

gljiva: proizvodnja hitinaze, glukanaze,

celulaze, lipaze i drugih litickih enzima
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takoder,
aktivnosti u biokontroli. Na primjer, 3-1,3-

moze, doprinositi  efikasnoj
glukanaza koju proizvodi vrsta Lysobacter
enzymogene Kkoristi se u biokontroli gljiva
roda Biopolaris koje wuzrokuju pjegavost
listova. Takvi enzimi bakterija suzbijaju
razvoj gljiva na taj nacin da direktno
koloniziraju hife gljiva. Drugi primjeri su
enzimi koji mogu razgraditi fuzarinsku
kiselinu koju proizvodi fitopatogena vrsta

Fusarium oxysporum.

Konkurencija za resurse je mehanizam
biokontrole koji podrazumijeva da dvije
vrste sa istim hranidbenim i drugim
potrebama snazno uticu jedna na drugu zbog
tendencije da Zivotne

zadovolje svoje

potrebe, prostor i hranljive tvari. Npr.
Zeljezo je vazan ograniCavaju¢i resurs u
staniStima, pa neke vrste mikroorganizama
u uslovima nedostatka Zeljeza proizvode
siderofore, koje heliraju Zeljezo i prevode ga
u oblik lako dostupan za biljku. Poveéano
usvajanje zeljeza od strane biljka iscrpljuje
izvore ovog elementa i inhibira rast drugih

mikroorganizama.

Konkurencija za staniStem: iskljuc¢enje nise
je implicirano kao nacin kontrole gotovo
iskljuc¢ivo u filosferi, gdje su mjesta koja
sadrze dovoljno hranjivih tvari ogranicena.

Indukcija otpornosti biljaka: indukovana

otpornost dovodi do aktiviranja
odbrambenog  sistema  biljaka. Neke
bakterije  izazivaju sistemsko  stanje

otpornosti biljaka koja ih $titi od Sirokog

spektra  patogena, ukljuCujuéi gljive,

bakterije i viruse. Biljke tada aktiviraju
razlicite mehanizme u borbi protiv patogena,
koji uglavnom uklju¢uju indukovanu
sistemsku otpornost i sistemsku steCenu
otpornost.
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11.4.7. Fitopatogeni
mikroorganizmi

Fitopatogeni mikroorganizmi su uzrocnici
bolesti biljaka.
spadaju fitopatogene bakterije, gljive i biljni

U ove mikroorganizme

virusi.  Fitopatogeni izazivaju razliCite
promjene i bolesti biljaka. Ove bakterije
pripadaju razli¢itih grupama, ali vecina se
Proteobacteria, a
bolesti

Erwinia amylovora,

nalazi unutar tipa

najpoznatiji uzrocnici su vrste:
Erwinia carotovora,
Pseudomonas  syringae, Pseudomonas
solanacearum, Agrobacterium tumefaciens,
Xanthomonas campestris i
Neke

specijalizirane  za

Streptomyces

scabies. bakterije su  visoko

odredenog  biljnog

domadina kao npr. vrsta Clavibacter

michiganensis subsp. sepedonicus, uzroc¢nik
bakterijske  bolesti
krompira.

prstenaste  trulezi

Pojedine bakterijske vrste su polifagi i mogu
uzrokovati zarazu viSe biljnih domacina kao
$to je na primjer Gram negativna bakterija
Ralstonia solanacearum, uzro¢nik bolesti
kod raznih
Takoder,

fitopatogenih vrsta koje mogu uzrokovati

uvenuca jednosupnica i

dvosupnica. postoji  nekoliko
oboljenja i kod biljaka i Zivotinja. Tako na
primjer bakterija Dickeya dadantii izaziva
meku trulez povrca i ukrasnih biljaka, ali je i
entomopatogen koji je vrlo virulentan za
neke lisne usi. Bakterioze se javljaju u svim
klimatskim zonama, ali ¢eS¢e su gdje je veca
vlaZnost koja je pogodna za razvoj i Sirenje
bolesti. biljaka
bakterijama cesto, ali ne uvijek, rezultira

Infekcija fitopatogenim

pojavom viSe simptoma bolesti.

Simptomi izazvani fitopatogenim
bakterijama se kre¢u od lokalnih nekroza

kao $to su pjegavost, hloroza lista, tumorasti
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izrastaji, uvenucda itd. Bakterijske bolesti su
opcenito od manjeg ekonomskog znacaja u
poredenju sa gljivicnim i virusnim bolestima,

ali i njihov ekonomski znacaj nije
zanemarljiv. Mnoge bakterijske bolesti
uzrokuju direktne gubitke wusjeva. Na

primjer, pjegavost listova riZe, uzrokovana

bakterijom Xanthomonasom oryzae,
smanjuje rast, sazrijevanje i kvalitet zrna, uz
gubitke prinosa do 30% u jugoistocnoj Aziji.
Slicno, plamenjaca, koju uzrokuje bakterija
stabla

Erwinia amylovora, moZe unistiti

kruske i jabuke.

Neke bakterijske bolesti smanjuju kvalitetu

usjeva kao npr. krastavost Kkrumpira
(Streptomyces scabies) i bakterijska smeda
pjegavost graha (Pseudomonas syringae pv.
syringae), koje uzrokuju vidljive lezije i tako

smanjuju trzi$nu vrijednost proizvoda.

Kada je zaraZeno sjeme, lukovice i gomolj,
biljke koje se iz njih razvijaju propadaju npr.
paradajz zaraZen bakterijom Clavibacter
michiganensis subsp. michiganensis ili zaraza
uzrokovana bakterijom Pectobacterium spp.
na krompiru. Xanthomonas i Pseudomonas
spp- u pocetku izazivaju oboljenja prac¢ena
nekrozom i hlorozom tkiva.

Odumiranje grancica voca, kojima obi¢no
prethode nekroze listova, uzrokovane su
bakterijama kao Sto su: Erwinia amylovora i
Pseudomonas syringae pv. morsprunorum.
Rhizobium rhizogenes, Rhodococcus fascians i
Clavibacter

michiganensis subsp.

michiganensis koje formiraju tumoraste

izraStaje na svojim domacinima.

Bakterija Pseudomonas syringae je veoma
znacajna i rasprostranjen je patogen koji se
smatra ekonomski Stetnom bakterijom u
¢itavom svijetu. Ova bakterija moZe inficirati
sve nadzemne dijelove biljke, a cesto

uzrokuje bakteriozni rak koStunjavih vocki

kao sto su Kkajsije, breskve, Sljive, tresnje,
bademi, itd.

.....

rak-rane koje se razvijaju na granama i
stablu koje mogu dovesti do izumiranja
Citavih biljaka.

Bakterije iz roda Xanthomonas Siroko su
rasprostranjene u prirodi, ve¢inom kao biljni
patogeni, ali i kao epifiti ne prouzrokujuci
vidljive vrsta

simptome. Na primjer

Xanthomonas arboricola  uzro¢nik je

bakteriozne pjegavosti kostunjavih voc¢aka.

Agrobacterium tumefaciens je uzrocnik
bakterioznog raka korijena na drvenastim i

zeljastim biljkama (Slika 11.5).

Ovaj fitopatogen je veoma rasprostanjen u
svim krajevima svijeta, a velike ekonomske
Stete uzrokuje na koStunjavom i jabucastom

vocu.

Fitopatogene gljive su medu dominantnim
uzro¢nicima biljnih bolesti. Sto se ti¢e biljnih
patogena, gljive predstavljaju vjerojatno
najrazli¢itiju skupinu ekolo8ki i ekonomski

vaznih prijetnji. Veéina fitopatogenih gljiva

pripada filumima Ascomycetes i
Basidiomycetes.
Fitopatogene gljive  koriste  razlicite

strategije kolonizacije biljaka i uzrokuju
bolesti. One posjeduju Sirok raspon enzima
koji unistavaju polimere ugljikohidrata, koji
¢ine gradivni tvari Celijskog zida. Neke gljive
unisStavaju svoje domacine i hrane se mrtvim
tvarima (nekrotrofi), dok druge koloniziraju
zivo tkivo (biotrofi).

Pored ove dvije grupe razlikujemo i
hemibiotrofe koji imaju pocetnu biotrofnu
fazu infekcije nakon cega slijedi prelazak na

nekrotrofiju.
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Tumorske izrasline

b4

Slika 11.5 Bakteriozni rak uzrokovan bakterijom
Agrobacterium tumefaciens

Hemibiotrofna vrsta Magnaporthe oryzae je
uzrocnik bolesti rize, ponekad i pSenice. Ova
bolest je jedna od najrazornijih bolesti
kultivirane riZe u cijelom svijetu, a godi$nji
gubitak prinosa moZze biti do 30% ukupne
proizvodnje riZe. Nekrotrofni patogeni cesto
pokazuju Siroki raspon domacina, a brzo
uzrokuju znacajno ostecenje tkiva, a samim
time i smrt biljke domacina. Gljive Botrytis
cinerea i Sclerotinia sclerotiorum najbolji su
primjeri nekrotrofnih biljnih patogena koji
zaraZavaju Sirok krug biljnih domacina.

Najpoznatija bolest koju uzrokuje B. cinerea
je siva plijesan. Ova bolest je veoma rasirena
i rezultira ozbiljnom ekonomskom S$tetom
Sirom svijeta narucito u uzgoju groZda.
Najrazornija je na zrelim ili senescentnim
tkivima dikotiledonih domacina.

Biotrofni patogeni su paraziti koji ne
proizvode toksine, ali ¢esto luce efektore koji
djeluju na imunoloski sistem domacina.
Razlikuju se obavezni i neobavezni biotrofni
patogeni. Obavezni biotrofni patogeni, mogu
dovrsiti svoj zivotni ciklus samo u Zivim

¢elijama domacina, sto dovodi do simptoma
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bolesti nakon relativno dugog razdoblja od
pocetka infekcije. Neobavezni biotrofni biljni
patogeni taksonomski su varijabilniji od
obaveznih biotrofa i mogu se naci u Sirem
rasponu rodova. Medu njima su vrste reda
Ustilaginales (Basidiomycota) i odredene
vrste roda Claviceps (Ascomycota).

Za razliku od obaveznih vrsta, neobavezne
vrste mogu prezivjeti i zivjeti bez domadina.
Biotrofne gljive pokazuju specificnost za
domac¢ina i stupaju u interakciju sa
domadinom kroz specijalizirane biotrofne
hife u medufaznoj zoni gdje oba partnera u

interakciji aktivno izlu¢uju biomolekule.

Fascinantne interakcije mogu se naéi u

visoko specificiranim biotrofnim
interakcijama, gdje razvoj organa domacina
uveliko oblikuje ovaj mikroorganizam, na
primjer Sto dovodi do stvaranja pseudo-
cvijeéa (rde) ili biljnih tumora kako bi se
promovisalo razmnozavanje gljiva.
Simptomi uzrokovani biotrofima u mnogim
slucajevima mogu izgledati blagi. Ipak, u ovu
grupu spadaju neki od ekonomski
najstetnijih patogena. Cladosporium fulvum
je neobavezni biotrofi¢ni gljivicni patogen
koji je uzrocnik plijesni lista paradajza.
Infektivni ciklus zapocinje klijanjem konidija
na donjoj strani lista. Nakon toga, hifa ulazi
kroz otvorene stome i iskljucivo kolonizira

izvancelijski prostor u listu paradajza.

NajceSée fitopatogene gljive su vrste iz

rodova Fusarium, Aspergillus, Puccinia,
Penicillium, Alternaria, Curvularia, Botrytis i
Cladosporium napadaju Zitarice poput riZe,
pSenice, kukuruza, je¢ma i zrna sirka koji su

od velike vaZnosti na poljoprivrednom polju.
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11.5. Interakcija biljka sa
virusima

Virusi su obligatni biotrofni paraziti koji
koriste metabolizam biljke domacina za
svoju replikaciju i kretanje unutar biljke.
Cestice veéine biljnih virusa su jednostavne
grade i sastoje se od nukleinske kiseline i
proteina. Protein se nalazi na povrSini
virusne Cestice, a nukleinska kiselina unutar
Cestice. Proteinska komponenta virusa je
stiti
nukleinsku kiselinu. Virusna nukleinska

proteinski omota¢ koji infektivnu

kiselina je genom virusa. Virusi sadrZe jedan

tip nukleinske kiseline: ribonukleinsku
kiselinu (RNK) ili deoksiribonuklinsku
kiselinu (DNK).

Najvec¢i broj biljnih virusa ima genom u
obliku jednolancane ribonukleinske kiseline
(ssRNK), ali kod nekih virusa genom moZe i
jednolancana ili dvolancana DNK. Uzrocnici
su bolesti biljaka, odnosno viroza i svojim
Stetnim djelovanjem smanjuju prinos i
kvalitet biljnih proizvoda.

U biljku dospijevaju putem mehanickih
oStecenja ili vektorima kao Sto su biljne vasi,
nematode, gljivice, pa ¢ak i grinje. Kada
dospiju u biljku domacina, lokalno se kreéu
od zaraZenih c¢elija do zdravih susjednih
¢elija. Sirenje virusa na velike udaljenosti
odvija se putem provodnog sistema biljaka i
u tom slucaju se razvija sistemicna infekcija.
Pod uticajem virusnih zaraza javljaju se
znacajne patoloSke promjene u celijama
biljaka. Te
oznacavaju kao patocitoloske promjene koje

zaraZenih promjene  se

se oznacava kao unutrasnji simptomi
infekcije. Patoloske promjene u tkivima
biljaka koja sacinjavaju zaraZene Ccelije su

patohistoloSke promjene.

PatoloSke promjene u tkivima uzrokuju
anatomske promjene kod oboljelih biljaka, a
one se manifestuyju kao morfoloske
promjene koje su vidljive u obliku simptoma
bolesti koje se oznacCavaju kao vanjski
simptomi infekcije (Tabela 11.2). Virusi
uzrokuju znacajne promjene u Celiji,
odnosno vrlo cesto u organelama celija kao
Sto je ribozomi i

jedro, mitohondrije,

hloroplasti.  PatoloSke = promjene  se
manifestiraju u vidu promjene
oblika i

organela. Kao posljedica ovakvih Ccelijskih

broja,
velicine, aktivnosti navedenih
promjena nastaju promjene u fizioloskim
aktivnostima zarazenih Ccelija. Pa prema
tome, kao posljedica virusne infekcije Cesto
biljci
fotosinteze, disanja, diobe C(elija, sinteze

se u zaraZenoj remete procesi

proteina i provodenja hranjivih tvari.
Takoder, smanjuje se intenzitet fotosinteze,
povecavaju kolicine azotovih spojeva,

pojacava aktivnost polifenoloksidaza,
smanjuje koli¢ina hormona rasta itd. Mnogi
virusi djeluju na razvoj lista u kojem je
smjeStena koli¢ina

najveca hloroplasta,

odnosno hlorofila.

Virusi uzrokuju promjene u hloroplastima

kao S$to je inhibicija sinteze hlorofila,
razgradnja hloroplasta, odnosno smanjenje
kolicine hlorofila. Na osnovu toga je
razumljivo zaSto virusne infekcije sniZavaju
intenzitet fotosineze. U zaraZenim biljkama
stepen fotosinteze se moZe smanjiti za 20 do
50%.

djelovanje na fotosintezu imaju virusi koji

MoZemo reéi da vele negativno
uzrokuju jacu hlorozu lista kao Sto je npr.
virus Zutice Sec¢erne repe. Na ovaj nacin se
smanjuje i asimilacijska povrSina biljke Sto
dovodi do poremecaja u rastu i razvoju
biljke. Neki virusi u jedru stvaraju razlicite
vrste inkluzija, dok drugi djeluju na velicinu i
oblik jedra.
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Patolosko djelovanje na ribozome odrazava
se na sintezu proteina, dok povecanje broja
mitohondrija uzrokuje poremecaje u
procesu disanja. Disanje se moZe povecati za
20-200%,

pojaCano stvaranje organskih kiselina u

a pojacano disanje uzrokuje

Krebsovom ciklusu te potice djelovanje

oksidativnih enzima npr. peroksidaza.

Sve  prethodno navedene  patoloske

promjene su medusobno povezane, a
ispoljavaju se kao simptomi bolesti. Tokom
virusne infekcije dolazi do pojave razlic¢itih
simptoma i oni su vrlo Cesto specifi¢ni i za
pojedine biljne domacine, te zavise i od soja
virusa i genotipa biljnog domacina (Tabela
11.2). Pojava simptoma, tokom virusne
infekcije, rezultat je sloZene interakcije
izmedu virusa i biljke domacina. Biljke se
protiv virusa brane na nacin da nekrotiziraju
okolne (elije i tako sprecavaju njihovo

razmnozavanje i Sirenje u zdrave.

Vecina interakcija biljaka sa biljnim virusima

ne mora nuzno dovesti i do razvoja infekcije

Uvod u bioticke biljne interakcije

biljke, jer virus moZze koristiti domacina i biti
u stanju da izbjegne odbrambene odgovore
domacina. Virus ne mora uvijek biti uzrocnik
infekcije iako je u stanju da se razmnoZzava.
Brojne komponente virusa i biljke domacina

medusobno reaguju ukljucujué¢i proteine
domacina, Ccelijske membrane, lipide i
metabolite.

Abnormalnosti u razvoju i druge fenotipske
manifestacije biljke opisane kao simptomi
bolesti pojavljuju se samo kada virusna
infekcija poremeti fiziologiju domacina. Tek
u ovoj fazi dolazi do patogeneze. Brojne
interakcije izmedu virusa i domacina kao $to
je npr. replikacija virusa kao i odbrambeni
odgovori domacina

protiv  infektivnog

agensa mogu dovesti do patogeneze.

U slucaju kompatibilne reakcije virus moze
kolonizirati biljku i izazvati bolest. Ako biljka
domacin nije u stanju prepoznati virus,
razvija se kompatibilna interakcija, Sto moZze
biti povoljno za virus. U takvoj interakciji

virus inficira ¢elije domacina i ovisno o tome

Tabela 11.2 Najcescée zastupljeni biljni virusi, njihovi domacini i simptomi virusne infekcije

Virus

Solanum tuberosum

Y virus krompira (PVY)

Biljka domac¢in

Simptomi

Deformacija lista u vidu
izmijenjenog oblika i veli¢ine,
naboranost lista

Nicotiana tabacum

Nekroza

Chenopodium quinoa

Nicotiana tabacum

Virus mozaika duhana (Tobacco
mosaic virus -TMV)

Nicotiana glutinosa

Nekroticne lezije

Nicotiana sylvestris

Virus mozaika paradajza (Tomato
mosaic virus-ToMV)

Virus mozaika krastavca (Cucumber
mosaic virus-CMV)

Virus mozaika lucerke (Alfalfa mosaic
virus-AMV)

Lycopersicon esculentum

Cucumis sativus

Chenopodium album

Deformacija lista

Mozaik

Zuti mozaik
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gdje se simptomi pojavljuju infekcija moze
biti lokalna i sistemicna.

Ponekad se istovremeno javljaju i lokalni i
Takvi
simptomi se nazivaju i vanjski simptomi

sistemi¢ni  simptomi  infekcije.
infekcije i mogu se uociti kao morfoloSke
promjene koje ukljuCuju kovrcéanje listova,
venuce, Zutilo, nekroza u zastoju, Sarenilo i

mozaik (Slika 11.6).

Simptomi virusne infekcije mogu se pojaviti
na svim dijelovima biljke poput korijena,
stabljike, lista i cvijeta, ali se najcesce javljaju
na listova osjetljivih domadéina (Tabela 11.2).

Simptomi infekcije su od velike ekonomske
vaznosti. Interesantno je naglasiti da i prije
nego Sto su virusi otkriveni pojava Sarenila
latica tulipana izazvala je fenomen poznat
pod nazivom tulipomanija. To je naziv za
razdoblje u Nizozemskoj kada je vladalo
posebno interesovanje za tulipane. Od druge
polovice 16. vijeka tulipani su u Nizozemskoj
postali predmet Zzudnje. Cijene lukovica
vrtoglavo su rasle. Kasnije je utvrdeno da je

Sarenilo latica tulipana rezultat infekcije

Slika 11.6 Simptomi virusne infekcije

virusom Sarenila cvijeta tulipana (eng. Tulip
TBV).
uzrokoje nejednaku distribuciju antocijana,

breaking virus - Virus zapravo
Sto dovodi do prosaranosti latica (Slika
11.7). Raznoliko cvijece s karakteristicnim
uzorcima koje je jos 1576. godine opisao
Clusius, jedno je od najranije zabiljeZenih
biljnih virusnih bolesti.

Osim vanjskih simptoma na zaraZenim
biljkama, javljaju se i unutrasnji simptomi ili
mikrosimptomi uzrokovani virusnom
infekcijom. Neke biljke mogu reagovati
formiranjem posebnih uklopina (inkluzija) u
citoplazmi inficirane (celije. Na primjer,
potivirusi uzrokuju stvaranje inkluzija u
citoplazmi  zarazenih cCelija koje se
oznacavaju kao ,peenwheel” ili vrtuljci. Virus
sarke Sljive iz roda Potyvirus koji uzrokuje
jednu od ekonomski najstetnijih bolesti
Sljive, izaziva stvaranje ,peenwheel”
inkluzija u zaraZenim biljnim ¢elijama (Slika

11.8).

Inkompatibilna interakcija domacdina i virusa

u ovom slucaju dolazi do niza
odbrambenih reakcija kod biljke domacina
koje ometaju replikaciju virusa i kretanje
unutar biljke. U inkompatibilnoj reakciji
patogen zapocinje infektivni proces, ali
ubrzo biva lokalizovan na mjestu prodora. U
tom zaraziti

slucaju virusi ne mogu

doma¢ina i nema simptoma virusne
infekcije. Otpornost biljaka domacina na
biti  kvalitativna  ili

viruse moze

kvantitativna.

U slucaju kvalitativne odbrane, postoji
poseban odnos izmedu gena otpornosti
domacina i virusnih gena $to se ispoljava kao
preosjetljivost ili otpornost na Sirenje virusa.
U tom slucaju otpornost, specificna prema
soju patogena, koja se jos$ naziva ,vertikalna

otpornost, regulisana je prisustvom R-gena
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Slika 11.7 Simptomi Sarenila na tulipanima uzrokovani virusom TBV

(geni rezistentnosti) u biljci i Avr gena (geni
avirulentnosti) u patogenu. U biljkama koje
posjeduju  otpornost specificnu prema
patogenu, R-geni kodiraju sintezu proteina
koji prepoznaju produkte odgovarajuc¢ih Avr
gena u patogenu. U ovom slucaju veoma brzo
dolazi do prepoznavanja i brze aktivacije
odbrambenog mehanizma biljke koja se
ispoljava u vidu hipersenzitivne reakcije -

HR.

U slucaju hipersenzitivne reakcije dolazi do
naglog izumiranja biljnih ¢elija i do nekroze
tkiva i na taj nacin se sprecava dalje Sirenje
virusa u biljci. U kvantitativnoj odbrani

patogen ne poseduje Avr gene koje bi biljka

prepoznala, pa izostaje hipersenzitivna
reakcija.
U tom slucaju otpornost se postize

nespecificnim mehanizmima biljke koji jos
uvijek mogu obezbijediti razli¢it stepen
zaStite. Bez obzira da li u biljci postoji
vertikalna otpornost, horizontalna otpornost
uvijek funkcioniSe i predstavlja sastavni dio
.| svake biljke.

11.6. Interakcije sa
mikrobiomom Korijena

Biljke sadrze veoma sloZzene mikrobne
zajednice u blizini korijena koje sacinjavaju
mikrobiotu korijena. Hiltner je prvi uocio da
su mikroorganizmi prisutni u veéoj kolicini u
tlu koje okruzuje korijen biljke i nazvao ovo
podrucdje rizosfera. Rizosfera se definiSe kao
zona tla uz korijen (oko 1-3 mm) i
predstavlja podrudje, odnosno niSu u kojoj
se odvijaju veoma intenzivne interakcije
izmedu korijena biljke, mikroorganizama i
tla.

U rizosferu biljke izlu¢uju mnoge organske
tvari, ali se u rizosferi nalazi i velika kolic¢ina
mineralnih biljnih asimilativa, stoga je
rizosfera podrucje najveée razmjene tvari i
energije izmedu biljnog korijena i okolne
sredine. Broj bakterija u rizosferi se obi¢no
desetostruko povecava u odnosu na okolno
tlo. Mikrobiota rizosfere vrlo je slicna po
sastavu mikroorganizmima u tlu. Stavise,
mikrobne zajednice korijena se uglavnom
sastoje od vrsta iz filuma Proteobacteria,
Actinobacteria, Bacteroidetes i Firmicutes.
Medutim, relativna brojnost bakterija iz
razlicitih filuma razlikuje se izmedu biljnih

vrsta.
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Slika 11.8 Peenwheel inkluzija u citoplazmi

inficiranog biljnog tkiva

Tako na primjer, mahunarka Trifolium
pratense ima specificnu mikrobnu zajednicu
korijena gdje su Proteobacteria zastupljene i
do 90,7%, a

jedinica (OTU) identificirana kao bakterije iz

operativna taksonomska

roda Rhizobium je dominantna medu
proteobakterijama, ¢ine¢i 70% mikrobiote
korijena. Ovo je u skladu sa ¢injenicom da T.
pratense uspostavlja simbiotski odnos sa

rizobijalnim bakterijama za fiksiranje azota.

Zbog malog afiniteta prema organskoj
materiji, kopiotrofnim bakterijama pogoduje
obilje lako dostupne organske tvari u
zivotnoj sredini pa tako postoji selektivna
proliferacija kopiotrofnih bakterija koje brzo
reaguju na prisustvo dostupnog ugljika. Na
primjer, razne podklase Proteobakterija (o,
B,v, 6) su dominantne ¢lanovi u rizosferi.

Ovo ukljucuje rodove i vrste koji pripadaju
porodicama Pseudomonadaceae i

Rhizobiaceae koje su najopseZnije
proucavane zbog prepoznatljivih efekata na
biljaka,

nutrijenata (posebno fiksacija azota) kao i

promociju  rasta dostupnost
zbog uzrokovanja bolesti korijena. Poznata
je proliferacija saprofitskih gljiva u rizosferi
uz dominaciju

tipova Ascomycota i

Basidiomycota koji su predstavljeni sa

velikim brojem rodova/vrsta koje imaju

direktnu interakciju sa korijenom i

korijenskim dlac¢icama.

Iako su gljive najces¢i biljni patogeni, postoje

i korisne gljive koje imaju razvijen
simbiotski odnos s biljkama. Mikoriza (grc.
mykes - gljiva i rhiza - korijen) je oblik
blagog parazitizma od kojeg i gljiva i biljka

imaju korist.

Priblizno 90 %
simbiotski odnos s mikoriznim gljivama pri

kopnenih biljaka ima
¢emu oba simbionta imaju koristi u opskrbi

makro i mikronutrijentima. Osim
unaprijedenja u usvajanju hranjiva, mikoriza
pozitivno djeluje na smanjenje stresa,
povecanje prinosa i

biljaka.

kvalitete uzgajanih

Nasuprot tome, prisustvo i funkcija arheja i
faga u rizosferi ostaje uglavnom nepoznata,
iako fagi mogu imati znacajnu ulogu u
oblikovanju strukture bakterijskih zajednica
u tlu kroz bakterijsku lizu.

Slozene interakcije izmedu biljaka i

mikroorganizama su biohemijski
posredovane, jer korijenje biljke izlucuje
mnoge organske spojeve koji stimuliSu rast
mikroorganizama Sto ima veliki uticaj na

sastav rizosfere i mikrobiom korijena.

Prema tome, moZe se re¢i da svaki korijen
ima svoj jedinstvenu rizosferu tj. otisak
mikroorganizama. Interakcije izmedu biljaka

i mikroorganizma ukljucuju dva aspekta:

®  Mikrobiota korijena (endofiti i epifiti)
koja je pod uticajem brojnih abiotickih
faktora kao Sto su korijenski eksudati,
tipovi tla i klima, kao i pod uticajem
biotickih faktora kao Sto su biljne
bolesti, insekti, biljna vrsta, biljni
genotip, fenotip korijena, razvojna faza
biljaka;

e  Mikrobiota

rizosfere, odnosno
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mikroorganizmi koji induciraju
biljaka

bioraspolozivih mineralnih nutrijenata i

otpornost obezbjedivanjem
sintetiziranjem fitohormona. Tu spadaju

mikroorganizmi rizosfere koje

stimuliraju rast biljaka - PGBR.

Mikrobiom unutar korijena biljaka moZze se

znacajno  razlikovati od  mikrobioma
rizosfere, Sto ukazuje da biljke djeluju na
oblikovanje mikrobne zajednice unutar
korijena. Mikroorganizmi koji se nalaze u
biljnim tkivima, nazvani endofiti, su zapravo
podskup mikrobioma korijena, koji jo$

ukljuCuje  mikroorganizme rizosfere i

rizoplane.

Faktori koji oblikuju mikrobne zajednice u
rizosferi - rizosfera, rizoplana i endosfera
predstavljaju razlic¢ite niSe koje naseljavaju
mikroorganizmi. Tokom kolonizacije
korijena na oblikovanje mikrobnih zajednica
djeluju: sredina, interakcije biljka-mikrob i

mikrob-mikrob (Slika 11.9).
biljaka akumulira

specificne mikroorganizme iz tla u rizosferu.

interakcije

Korijenje privlac¢i i

Analiza rizosferne mikrobne zajednice od 19

Uvod u bioticke biljne interakcije

sekvenciranja amplikona gena 16S rRNK, je
pokazala da je svaka testirana biljna vrsta
imala od 18-111 specijalnih operativnih
taksonomskih mikrobnih jedinica (OTU).
Stavise, razliiti genotipovi unutar iste vrste
biljke mogu razviti razli¢ite mikrobne
rizosferne zajednice, iako je uticaj biljnih
genotipova na sklop mikrobioma prilicno
slabo istrazen. Pored toga, na oblikovanje
mikrobioma rizosfere djeluje 1 fenotip
korijena, tip tla, ali i faze rasta biljke. Pored
drugih faktora, sama biljka moze stvarati
signale tj. molekule niske molekularne tezine

koje djeluju na rizosferni mikrobiom.

Tlo kao faktor za oblikovanje mikrobiote
korijena - tlo je jedan od najsloZenijih
mikrobnih ekosistema na Zemlji. Mnogi
faktori, kao $to su klima, vlazZnost, veli¢ina
pora, sadrzaj organske tvari u tlu, ukupan
sadrzaj ugljika i azota, omjer ugljik-azot i pH
vrijednost daju znacajan doprinos
raznolikosti bakterijske zajednice u tlu. Na
primjer, raznolikost bakterijske zajednice u
tlu je u znacajnoj korelaciji sa pH vrijednosti
tla, pri cemu je najveca brojnost bakterija u

tlu sa neutralnom pH vrijedno$éu, a najniza

zeljastih biljnih vrsta, upotrebom
Tabela 11.3 Prikaz biljne vrste, lucenih eksudata korijena i bakterija
Biljna vrsta Mikroorganizam Korijenov eksudat
Banana Bacillus subtilis Fumarna kiselina
Arabidopsis Proteobacteria Triperteni
Kukuruz Pseudomonas putida Benzoksazinoidi
Lubenica Paenibacillus polymyxa Jabuc¢na i limunska kiselina
Betaproteobacteria
Cetinari Gammaproteobacteria Organski ugljik
Actinobacteria
Soja Bradyrhizobium japanicum Izoflavoni
Mrkva Arbuscular mycorrhizal Glikogen
Djetelina Rhizoboum meliloti Luteolin
Trava Azospirillum Polisaharidi
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u kiselom tlu. Mikrobiom Kkorijena nastaje
horizontalnim prenosom mikroorganizama
iz tla, tako da se tlo u rasutom stanju smatra
inokulumom mikroorganizama.

Stoga je mikrobna zajednica u tlu pocetni
inokulum korijena i vazan faktor koji djeluje
na uspostavljanje mikrobne zajednice
korijena. Na neki nacin, korijenska mikrobna
takoder smatrati

zajednica se moze

podgrupom mikrobne zajednice u tlu.

Postoje znacCajne razlike u mikrobnim
zajednicama biljaka koje rastu u tlima sa
razli¢itim fizicko-hemijskim svojstvima i u
razli¢itim klimatskim uslovima.

Djelovanje biljke na mikrobiom rizosfere -

Citav niz metabolickih aktivnosti samog
korijena  ¢ini  rizosferu jedinstvenom
zivotnom sredinom. Sa rastom biljke i

starenjem Kkorijena oblikuje se i rizosferni
mikrobiom pa tako na primjer korijenske
kapice otpustaju granicne celije u rizosferu i
na taj nacin privlace i regrutuju specificne
Tako biljka A. thaliana
otpusta celije korijena i izluCuje signalne

mikroorganizame.
molekule kao Sto su pektinski polisaharidi i

arabinogalaktan-proteini (AGP) i na taj nacin

Fizicko hemijske
karakteristike:

Eskudati korijena:
Primarni metaboliti:

Temperatura Seceri

pH vrijednost Aminokiseline

Klima Organske kiseline itd.
Vlaznost Sekundarni metaboliti:

Ugljik-nitrogen Kumarin
Triperpenoidi itd.
Interakcija mikroorganizama

Interakcija mikroorganizama

‘/’ N\ Ve N\
ol
- 9 Y
‘.
- _
o ’.._,;.
o’
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WA by
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Otpornost biljaka
Idukovana sistemska otpornost
MAMP - molekularno-mikrobni
obrasci otpornosti
Sistemska otpornost biljke
domacina

Eskudati korijena

privlaci i akumulira bakterije Rhizobium sp.
YAS34.

U sastavu korijenskih eksudata nalazi se oko
5 -20% fotosintetski fiksiranog ugljika i oko
15% ukupnog biljnog azota, dalje primarni
kao Sto su Seceri,

metabliti, organske

kiseline, aminokiseline, te specijalizirani
metaboliti itd. Ove metabolite korijen biljaka
oslobada kompleksnim transmembranskim
sistemima koji su vazni za komunikaciju
biljke i
Mikroorganizmi
biljka
metabolita

izmedu mikroorganizama.
apsorpcijom supstrata i
eksudacijom i  modeliranjem

zajedno ¢ine  molekularni

mehanizam koji oblikuje 1 mikrobne

zajednice.

Na eksudate korijena znacajno uticu mnogi
faktori kao Sto su biljna vrsta, faza razvoja,
fiziologija korijena, sredina, ishrana, tip tla,
tip i stepen stresa kojem je biljka izloZena.
Vrijedi napomenuti da koli¢ina, a i sastav
korijenskih eksudata varira u zavisnosti od
vrste biljke.

Na primjer, korijen krastavca izlucuje

limunsku kiselinu za privlacenje bakterija

Bacillus amyloliquefaciens SQR9 i za

F
ARE

Utjecaj mikrobiote korijena na apsorbciju
mineralnih elemenata

Djelovanje mikrobiote korijena na otpornost biljaka na bolesti

Djelovanje mikrobiote korijena na otpornost biljaka na abioticki stres

Slika 11.9 Faktori koji djeluju na strukturu mikrobne zajednice korijena biljaka i na rast biljaka
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oblikovanje posebnog biofilma. Bacillus
subtilis kolonizira korijen A. thaliana zbog
aminokiselina u korijenskom eksudatu.

Organski kiseline i Seceri u eksudatu
korijena djeluju na kolonizaciju paradajza
antifungalnim  bakterijama iz roda
Pseudomonas. Sastav korijenskih eksudata je
veoma vazan za oblikovanje mikrobioma
rizosfere (Tabela 11.3). Bakterije iz rizosfere
preferiraju aromaticne organske Kkiseline
koje luce biljke (nikotinska, Sikimska,
cimetna, salicilna i indol-3-octena Kkiselina
(IAA)). Djelovanje eksudata korijena na
mikroorganizme se oznacava kao efekat

rizosfere.

Izlucivanje i sastav eksudata korijena se
razlikuje u zavisnosti od faze biljnog rasta.
Npr. zastupljenost dominantnih bakterija iz
filuma: Acidobacteria, Actinobacteria,
Bacteroidetes i Cyanobacteria u mikrobiomu
korijena biljke A. thaliana znalajno se
razlikuje izmedu sadnica, tokom
vegetativnog i cvjetnog stadija biljke. Sastav i
brojnost bakterija iz ova Cetiri filuma zavisi
od prethodno

spomenutih spojeva

korijenskog eksudata odnosno
aminokiselina, fenola, Secera ili Secernih

alkohola.

Korijen nekih biljaka aktivno reguliSe rast

mikroorganizama rizosfere luc¢enjem
specifitnih spojeva (Slika 11.9). Na primjer,
kumarin koji lu¢e neke biljke selektivno
inhibira neke patogene u tlu, dok potice rast
rizosfernih  bakterija  (imaju  visoku
toleranciju na kumarin) koje stimuliraju
indukovanu sistemsku rezistenciju (ISR) kod
biljaka. Ova rezistencija se definiSe kao
poboljSanje odbrambenog kapaciteta biljke
protiv Sirokog spektra patogena i Stetocina
koja se stice nakon odgovarajuce stimulacije.
Kumarin djeluje i kao antioksidans koji

uspjesno eliminiSe reaktivne vrste Kisika

Uvod u bioticke biljne interakcije

(eng. Reactive Oxygen Species, ROS) kao Sto
su superoksidni anjon radikal, hidroksilni
radikal i radikal i tako
sprecava radikalima uzrokovana bioloska

perhidroksilni

oStecenja i oksidativni stres.

Mikrobiom rizosfere nije samo pod uticajem

gore navedenih faktora nego i pod
djelovanjem cirkadijalnog sata biljke, Sto
narusava uvrijezeno misljenje da je
mikrobiom rizosfere relativno stabilan u
kratkom vremenskom periodu. Na primjer,
cirkadijalni sat sa svjetlom kao glavnom
varijablom reguliSe metabolicku funkciju u
biljkama. Metabolizam biljke i organskih
ugljikohidrata u rizosferi znacajno varira
tokom dana i no¢i. Postoje znacajne razlike u
strukturi bakterijske zajednice u rizosferi

Arabidopsis koja raste u svijetlih i tamnih

uslovima.

Prema tome, sve prethodno navedene
karakteristike snazno su povezane sa
oblikovanjem mikrobioma korijena.
Medutim, sigurno je da je eksudacija
korijena biljke kljutni mehanizam u
regrutaciji i modulaciji = mikrobioma

rizosfere.

Abioticki i bioticki stres - biljke su tokom
vegetacijskog perioda izloZene razli¢itim
abiotickim i biotickim stresnim faktorima.
Abioticki i bioticki stres oblikuje mikrobiom
rizosfere na razlicite nacine,.

Nutritivni stres - na odredeni nacin oblikuje

mikrobiom korijena. Pored azota, rast
biljaka direktno zavisi i od fosfora, koji je
Siroko rasprostranjen u biosferi, ali je
najcesce prisutan u tlu u formama koje nisu
pristupacne biljkama. Bakterije iz rodova
Bacillus i Azotobacter mogu sintetizirati
organske Kkiseline i fosfataze koje ¢e
nepristupacan fosfor prevesti u pristupac¢nu

formu tj. anorganski ortofosfat koji biljke
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mogu usvajati. Velike rezerve organskog
fosfora u tlu ne mogu se usvojiti od strane
biljaka, pa je uloga mikroorganiz

ama u njihovom razlaganju nezamjenjiva.
Fosfatni stres kod biljke moze aktivirati tzv.
reakcije gladovanja fosfatom (PSR) koje
uklju¢uju gene za sintezu primarnih i
sekundarnih metabolita (organske Kkiseline,
glukozinolati) koji privlace mikroorganizme
i oblikuju sastav mikrobioma korijena, a koji
u konacnici ublazavaju i fosfatni stres.

uti¢u na
biljke
mineralizacije organskih spojeva fosfora,

Mikroorganizmi stepen

snabdijevenosti fosforom putem
imobilizacijom pristupa¢nog fosfora, kao i
rastvaranjem nerastvorljivih mineralnih

oblika fosfora;

Ostaci pesticida i drugi zagadivaci zivotne

sredine mijenjaju rizosferne zajednice.
Direktan uticaj na mikroorganizme je uocen

nakon tretmana diklofop-metilom;

Infekcija biljnim patogenima mijenja sastav
zajednica rizosfere. Pa tako na primjer
biljke A
bakterijom Pseudomonasom syringae mijenja
biljke

aminokiselina,

inokulacija  listova thaliana

obrasce eksudacije ~ korijena

povecavajuéi  izlucivanje

nukleotida i dugolanfanih  organskih

kiselina, a snizava izluCivanje Secera,
alkohola i kratkolanc¢anih organskih kiselina
te tako znacajno doprinosi poveéanju broju
bakterija iz roda Roseiflexus u rizosferi. Ova
promjena uzoraka eksudacije privlac¢i i
akumulira korisne mikroorganizmne koji
pomaZzu biljci da se odbrani od patogena.
Dobro proucen primjer je i biljna vrsta Carex
arenaria Ciji korijen otpusSta skup VOC u
rizosferu nakon infekcije patogenom gljivom
tako

specificne mikroorganizme iz rizosfere pa se

Fusarium culmorum i regrutira

mikrobiom korijena u tom slucaju po

sastavu razlikuje od onog kod zdravih
biljaka. Osim toga, imunoloski sistem biljke
igra vaznu ulogu u odgovoru biljke na
patogene pa iz svega proizilazi pitanje je da
li je imunoloski sistem biljke ukljucen u
oblikovanje mikrobioma korijena biljke.

Sve u svemu, biohemijski posredovani
odnosi izmedu korijena i mikroorganizama
su neophodni u obrazovanju i oblikovanju
Ovi

posredovani odnosi su sloZeni, pa tacni

mikrobioma rizosfere. biohemijski

mehanizmi za oblikovanje mikrobnih
zajednica rizosfere i nacin kako Kkorijen
biljke signalizira i kako eksudati regrutuju
mikrobiom u rizosferu biljke jo$ uvijek nisu

sasvim razjasnjeni.

Kako korisni mikroorgaizmi izbjegavaju
imunoloski sistem biljke? Kako biljke
razlikuju Stetne i korisne mikrobe?

Biljke imaju izvrstan imuni sistem koji im
omogucava da se eliminiSu Stetni mikrobi,
dok
mutualistima da koloniziraju korijen (Slika

dozvoljavaju komensalima i
11.9). Vecina ¢lanova mikrobiote korijena
kao i patogene bakterije posjeduju tzv.
(eng.

molekularno-mikrobne obrasce

MAMP).

Njihovo prepoznavanje od strane biljke
moZe dovesti do aktivacije imuniteta kao
primarne odbrane domacina, ali supresije
biljke na
uspostavljanje interakcije sa biljkama, neki

rasta ratun odbrane. Za
mikrobi izbjegavaju ili potiskuju imunitet

domacina kroz razli¢ite mehanizme.

Salicilna kiselina (SA) kao odbrambeni
hormon biljaka je klju¢na za oblikovanje i
odrzavanje normalne mikrobiote korijena
reguliSuci kolonizaciju odredenih
bakterijskih porodica. Neki mikrobi korijena,

kao Sto je vrsta Pseudomonas capeferrum
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WCS358,
inhibiraju imunitet korijena proizvodnjom

snizavaju ekstracelularni pH i

glukonske kiseline i njenog derivata 2-keto

glukonska kiselina. Drugi mikrobi
savladavaju imuni sistem biljaka sopstvenim
izluCevinama, kao Sto je probioticka
bakterija Bacillus velezensis FZB42, koja luci
auksin. Bakterijski auksin je neophodan za
kolonizaciju korijena od strane B. velezensis i
za njegovu prezivljavanje i replikaciju
antagoniziranjem reaktivnih kisikovih vrsta
(ROS) koje biljka Kkoristi

imunoloskih

za aktivaciju

odgovora na infekciju

patogenom.

11.6.1. Djelovanje mikrobioma
korijena na rast i razvoj biljaka

Mikrobiota
apsorpciji

korijena  doprinosi  boljoj

hranjivih tvari u biljkama i
povecanoj otpornosti biljke na bioticke i
abioticke stresove. S obzirom da funkciju
mikrobne zajednice korijena reguliSe i biljka
domacin, u odredenom stresnom stanju
biljka
specifitcne mikrobiote Kkorijena koja Cce

moze  stimulisati  oblikovanje

poboljsati otpornost biljaka na stres.

Uticaj mikrobiote korijena na apsorbciju
mineralnih elemenata - mikrobiota korijena
pomaze biljkama da apsorbiraju mineralne
elemente kao $to su Zeljezo i azot. Zeljezo je
esencijalni mineralni nutrijent za biljke i
djeluje kao katalizator u mnogim bioloSkim
procesima, ukljuc¢ujuci fotosintezu i disanje.
Nedostatak Zeljeza izaziva hlorozu biljaka i
utice na rast i razvoj. Mikrobiota korijena
ublazava nedostatak Zeljeza promjenama u
izlu¢ivanju biljnog kumarina i unosu Zeljeza.
Lucenje kumarina i korijenska mikrobna
velike  efekte na

zajednica  imaju

transkripcijski odgovor biljke na nedostatak
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7eljeza. Stavise, interakcije izmedu kumarina
i komenzala poboljsavaju performanse biljke
povecavajudi apsorpciju Zeljeza i regulaciju
skupa gena vezanih za odbranu.

Mikrobiota korijena utiCe na ravnotezu
mineralnih hranjivih tvari i toleranciju na
abioticki  stres  regulacijom  razvoja
difuzijskih barijera u endodermu, posebno
taloZenjem suberina. Ovaj proces ovisi o
inhibiciji transdukcije signala apscisinske
kiseline od strane mikroba. Dakle, mikrobi
ne mogu samo direktno da podsticu
apsorpciju mineralnih elemenata u biljke, ali
i posredno pomazu u odrzZavanju ravnoteze
mineralne ishrane reguliSuc¢i uspostavljanje

difuzije barijera u endodermi korijena.

Djelovanje mikrobiote korijena na otpornost
biljaka na bolesti - komenzali korijena
pomazu biljkama da se odupru invaziji
patogena  kroz razlicite  mehanizme,
ukljucujuéi konkurenciju za niSu, lucenje
enzima, antibiotika i indukciju sistemske
otpornosti biljke domacina. Fitopatogena
bakterija Pseudomonas syringae patovar
paradajz (Pst) inficira listove biljake, a pri
tome zaraZzene biljke povecavaju lucenje
jabu¢ne Kkiseline iz svog korijena i tako
Bacillus subtilis u

privlace  bakterije

rizosferu, Sto rezultira ja¢im imunim

odgovorom na Pst infekciju.

B. subtilis aktivnost  hlorofila,

askorbinske kiseline, superoksid dismutaze,

poveca

katalaze, peroksidaze, askorbat peroksidaze
i glutation reduktaze, a istovremeno inhibira
H20; i peroksidaciju lipida i tako pomaZe
rast bolesne biljke. Osim toga, B.subtilis u
biljkama ublaZava infekcije kroz povecanu
aktivnost indol siréetne Kkiseline i indol
buterne Kkiseline, kao i sniZene koli¢ine
abscisinske Kkiseline. B. subtilis u simbiozi sa
metabolizam

biljkama moZe modulirati
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pigmenata, hormona, antioksidansa i
nutrijenata i tako povecati otpornost biljke
biljke

bakterijom Hyaloperonospora arabidopsidis

na bolesti. Aradopsis zarazene
koja uzrokuje plamenjacu, akumuliraju i

privlace u rizosferu mikroorganizme
Xanthomonas sp., Stenotrophomonas sp. i
Microbacterium sp. koji  poboljsavaju
sistemsku otpornost i povecaju otpornost
sljedece generacije biljaka koje rastu na

istom tlu.

Biljke sljedeéih generacija imaju veéi nivo
jasmonske kiseline i promjene u profilima
eksudacije korijena Sto je rezultat korisnih
mikroorganizama koji doprinose otpornosti
biljaka na bolesti. Ovaj fenomen u kojem
biljke uzgajane na istom tlu kao i biljke
prethodne generacije imaju koristi naziva se
naslijede iz tla. S obzirom na prethodno
navedeno, otpornost biljaka na patogene je
barem dio regrutiranja korisnih mikroba iz
tla.

Djelovanje mikrobiote korijena na otpornost

biljaka na abioticki stres - mikrobiota

korijena i  mikroorganizmi rizosfere
doprinose otpornosti biljaka na abioticki
stres. Takva otpornost moze biti rezultat
direktnog djelovanja specificnih c¢lanova
korijenskog mikrobioma na biljku ili kroz

interakcije mikroorganizama.

SuSa kao abioticki faktor je sve ozbiljniji
problem u poljoprivredi, a mikrobiom

korijena poboljSava adaptaciju biljaka na

suSu. IstraZivanja su pokazala da se
struktura  mikrobioma  korijena  riZe
dramati¢no promijeni u uslovima

kratkotrajne suSe, ali je uglavnom u stanju
da se oporavi nakon ponovnog zalijevanja.
Ipak, produZena susa uzrokuje teske i trajne
endosferne
Nakon

posljedice  na zajednice

mikroorganizama. duze susSe,

aktinobakterije su prisutne u ve¢em broju i
Cine viSe od 80% postbakterijske zajednice.
Znacajno je da Actinobacteria, posebno rod
Streptomyces, Kkoriste razli¢ite mehanizme
kao Sto je modulacija nivoa fitohormona,
aktivnost antioksidativnih enzima,
proizvodnja osmolita, odrzavanja osmotske
ravnoteZe i poboljSano uzimanje vode i
nutrijenata te na taj nacdin ublazavaju stres

zbog nedostatka vode u usjevima.

Istrazivanja su pokazala da u uslovima suse,
Actinobacteria aktiviraju gene Kkoji su
ukljuceni u metabolizam i transport Zeljeza
Sto ukazuje da metabolizam Zeljeza ima
vaznu ulogu u uslovima suSe i dinamici
mikrobioma rizosfere.

Takoder, mikroorganizmi mogu ublaZiti i
stres koji biljkama uzrokuje slano tlo.

Zaslanjivanje tla koje nastaje zbog
nekontrolisane upotrebe dubriva je globalna
prijetnja poljoprivredi. Dva halofilna roda
bakterija od znacaja za biljke u uslovima
visokog osmotskog pritiska su Kushneria i
Halomonas. Ove bakterije su izolirane iz
raznih slanih sredina, ukljucujuéi biljna tkiva
i pripadajucu rizosferu halofita. Pokazalo se
da razne vrste unutar oba roda proizvode

biljne hormone i osmoprotektante.

Uloga mikrobiote korijena u regulaciji rasta i
biljaka -
specifitnih fizioloSkih procesa kod

pored modifikacije
biljaka
rast i
PGPR
rast i

razvoja

mikroorganizmi direktno regulisu
biljaka.
ispoljavaju stimulativni efekat na

razvoj Razli¢iti  sojevi
razvice biljaka putem sinteze fitohormona.
Fitohormoni (auksini, giberelini, citokinini,
abscisinska kiselina, etilen) su organske
supstance koje ne spadaju u hranjive tvari,
ali u minimalnim koncentracijama ucestvuju
u regulaciji rasta i razvica.

citokinini pokazuju

Auksini, giberilini i
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pretezno stimulativno djelovanje, dok
abscisinska kiselina i etilen djeluju
inhibitorno na rast biljke. Hormoni

povecavaju gustinu i duzinu korijenskih
dlacica povecavaju¢i na taj nacin povrsinu
korijena, Sto doprinosi boljem usvajanju
vode i mineralnih materija iz tla. Osim
biljaka, ove hormone mogu sintetizirati i
razlicite vrste mikroorganizama.

Auksini su grupa biljnih hormona koji
stimuliSu rast biljnih organa. NajceSce
prisutan prirodni auksin je indol-3-sir¢etna
kiselina (IAA),

Pseudomonas, Azotobacter i Bacillus imaju

a bakterije iz rodova
sposobnost sinteze ovog hormona. Glavni
prekursor sinteze IAA kod bakterija je
aminokiselina triptofan. Neke vrste iz roda
Arthrobacter mogu triptofan u eksudatima
korijena pretvoriti u IAA i tako odgoditi
cvjetanje. Stimulacija biljnog rasta kao
rezultat produkcije giberelina utvrdena je
kod vrsta Acetobacter diazotrophicus i
Herbaspirillum seropedicae, Bacillus sp.

Azospirillum lipoferum 1 Azospirillum

brasilense. Giberelini su grupa biljnih

Uvod u bioticke biljne interakcije

hormona koji uticu na mnoge razvojne
procese kod viSih biljaka, ukljucujudi
klijanje sjemena, rast stabla, cvjetanje i
formiranje ploda. Mikroorganizmi, u
asocijaciji sa biljkama, produkuju oko 30
spojeva iz grupe citokinina. Neke vrste
sintetiSu

bakterija i cijanobakterije

citokinine koji imaju Kklju¢nu ulogu u
regulaciji Celijskog ciklusa i razvi¢u biljaka.
90%

odlikuje

Utvrdeno je da rizosfernih

mikroorganizama sposobnost

produkcije citokinina u in vitro uslovima.

[ako su specificni molekularni mehanizmi
kojih  mikrobi
regulaciju rasta i razvoja biljaka jo$ uvijek

na osnovi djeluju na
nejasni, nema sumnje da je mikrobna
zajednica ukljuCena u rast i razvoj biljaka.
Kada budemo raspolagali sa viSe podataka i
informacija o ovim mehanizmima postice se

svrsishodna upotreba mikroorganizama.
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SaZetak - biljne interakcije i adaptacije na bakterije i viruse

Biljke su sloZena stanista za raznolike mikrobne zajednice, ukljucujuéi bakterije i viruse. Ovi
mikroorganizmi mogu biti prisutni na povrsini biljaka (epifiti) ili unutar biljnih tkiva
(endofiti). Rizosfera, kao zona tla koja okruzuje korijen biljke, sadrZi najve¢u koncentraciju
mikroorganizama, dok filosfera obuhvata mikrobe na nadzemnim dijelovima biljke.
Mikroorganizmi u ovim zajednicama igraju klju¢nu ulogu u razlic¢itim aspektima biljnog
rasta, ishrane, otpornosti na stres i interakcijama s patogenima.

Bakterije u rizosferi i filosferi imaju visestruke funkcije, ukljucujudi fiksaciju azota, otapanje
fosfata, proizvodnju siderofora i regulaciju rasta biljaka putem fitohormona poput indol-3-
sir¢etne kiseline (IAA). U rizosferi, korijenski eksudati bogati Secerima, aminokiselinama i
organskim kiselinama oblikuju mikrobiom. Biljke aktivno regrutiraju korisne bakterije
poput rodova Pseudomonas, Bacillus i Rhizobium, koji poboljSavaju usvajanje nutrijenata i
otpornost na abioticke i bioticke stresove. U filosferi, bakterije su adaptirane nepovoljnim
uslovima, ukljucujuéi UV zracenje i oskudicu vode, te imaju znacajnu ulogu u zastiti biljke od
patogena.

Endofiti, kao bakterije koje Zive unutar biljnih tkiva, pruzaju dodatnu zastitu od biotickog
stresa i djeluju kao promotori rasta biljaka. Njihova uloga ukljucuje modulaciju
hormonalnog statusa biljke, smanjenje etilena putem ACC deaminaze i pojacanje otpornosti
na patogene. Simbiotski azot-fiksatori, poput bakterija roda Rhizobium, imaju klju¢nu ulogu
u osiguravanju esencijalnih hranjivih tvari biljkama, posebno mahunarkama, putem

stvaranja kvrzica na korijenu.

Fitopatogeni mikroorganizmi, ukljucuju¢i bakterije, gljive i viruse, uzrokuju znacajne
promjene u biljkama koje se ocituju kao simptomi poput nekroza, deformacija tkiva i gubitka
prinosa. Virusi, kao obligatni biotrofi, ometaju metabolizam biljaka, izazivajuéi promjene u
fotosintezi, disanju i sintezi proteina. Neke bakterije, poput Pseudomonas syringae i
Xanthomonas campestris, te gljive poput Botrytis cinerea, uzrokuju znacajne ekonomske
gubitke uslijed bolesti biljaka.

Odbrambeni mehanizmi biljaka ukljuc¢uju prepoznavanje patogena putem gena otpornosti
(R gena) i molekularno posredovane odbrambene reakcije. Biljke regrutiraju korisne
mikroorganizme iz rizosfere putem promjena u korijenskim eksudatima kao odgovor na
stres. Na primjer, bakterije roda Bacillus poticu sistemsku otpornost biljke, dok gljive
mikorize poboljSavaju usvajanje nutrijenata i toleranciju na abioticke stresove poput suse i
saliniteta.

Uticaj mikrobioma korijena na adaptaciju biljaka ocituje se kroz povecanu otpornost na
abioticke i bioticke stresove, bolje iskoristavanje nutrijenata i poboljSani rast. Specificne
bakterije, poput Actinobacteria i Pseudomonas, proizvode fitohormone, reguliSu osmotsku
ravnotezu i moduliraju antioksidativne mehanizme, ¢cime ublazavaju ucinke stresa. Dodatno,
biljke kroz naslijede iz tla prenose otpornost na sljedece generacije biljaka, sto ukazuje na
dugorocan uticaj mikrobioma rizosfere.
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BILJNE INTERAKCIJE 1 ADAPTACIJE
NA GLJIVE - MIKORIZE

Mikorize su viSestruke asocijacije izmedu
gljiva (specijalizirane za zZivot u tlu i
biljkama) i korijena (ili drugog organa koji
dolazi u kontakt sa tlom) biljke, a koje su
prvenstveno  odgovorne za  prenos
nutrijenata. Izrazi simbiotski i mutualisticki
koristeni su naizmjenicno za opisivanje
mikoriznih asocijacija. Simbioze gljiva su
definisane kao ,sve asocijacije u kojima
gljive dolaze u kontakt sa Zivim domacinom
iz kojeg dobivaju na razli¢ite nacine
metabolite ili hranjive tvari“. Medutim, ova
definicija  iskljucuje  asocijacije = miko-
heterotrofnih biljaka koje su u potpunosti
ovisne o simbiozi sa gljivom. Mikorize se ne
mogu univerzalno Kkategorizirati kao
mutualisticke asocijacije, jer su koristi gljiva
miko-

minimizirane u  asocijacijama

heterotrofnih biljaka.

Mutualisticke asocijacije ukljuc¢uju S$irok
direktnih i indirektnih, ili
simbiotskih i nesimbiotskih asocijacija, od

spektar

kojih mnoge pored funkcije prenosa

nutrijenata imaju i funkcije u drugim
procesima. Sve mikorizne asocijacije su
simbiotske, ali neke nisu mutualisticke.
Termin mikorizna asocijacija obuhvata punu
raznolikost mikoriza, iskljuc¢ujuéi i sve druge

povezanosti biljaka i gljiva.

Veéina mikoriza se javlja u Kkorijenu, ali

prisutne su i u podzemnim stablima
odredenih biljaka i talusu briofita. Gotovo
sve kopnene biljke formiraju simbiotske
asocijacije sa mikoriznim gljivama. Mikorize

se javljaju kod 90% kopnenih biljaka koje

rastu u  prirodnim i  kultivisanim
ekosistemima (Slika 12.1). Opcenito, ova
simbioza se zasniva na dvosmjernom
prenosu hranjivih tvari, odnosno organskog
ugljika biljnog porijekla koji podrzava rast
gljiva, a gljive isporucuju hranjive tvari iz tla
biljkama. Do 80% biljnog azota i fosfora daju
mikorizne gljive te rast i preZivljavanje
mnogih biljaka zavisi od ovih simbionta.
Procjene sugeriSu da postoji oko 50.000
vrsta gljiva koje formiraju mikorizne
asocijacije sa oko 250.000 biljnih vrsta.
Prema tome, gljive igraju klju¢nu ulogu u
kopnenim ekosistemima jer regulisu cikluse
nutrijenata i ugljenika te uti¢u na strukturu
tla i

multifunkcionalnost  ekosistema.

Slika 12.1 Ljubicasti Siljorep (Limodorum
abortivum (L.)) Sw. koja stupa u vezu sa
ektomikoriznim vrstama iz roda Russula
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Nemikorizno stanje se rijetko javlja u
prirodi. Konstitutivno nemikorizno stanje
javlja se kod relativno malog broja biljaka
koje su izgubile sposobnost formiranja bilo
koje vrste mikorizne simbioze (nedomacini),
a fakultativno u odredenim uslovima tla npr.,

primjena velikih koli¢ina gnojiva.

Patogene asocijacije takoder ukljucuju
asocijacije gljiva sa biljkama, ali se razlikuju
od mikorize, jer gljive ne vrSe prenos
hranjivih tvari u biljku i vrlo su Stetne za
svoje biljne domadine, S$to rezultira
simptomima bolesti. Patogene gljive obi¢no
nisu specijalizovane za efikasno prikupljanje

mineralnih hranljivih tvari iz tla.

Razvoj molekularnih metoda uveliko je
pomagao razumijenju biologije, evolucije i
biodiverziteta mikoriznih asocijacija.
Paralelno s tim, u toku su istrazivanja o ulozi
mikoriza u vezi sa odrzivim rastom biljaka i
odrzavanjem biljnog biodiverziteta u

prirodnim kopnenim ekosistemima.

Uvod u bioticke biljne interakcije

12.1. MiKkorizne
asocijacije

Iako su razliciti tipovi mikoriza klasificirani
prema morfoloskim karakteristikama u
morfoloske kategorije, ¢ini se da ove
kategorije imaju i bioloSku vaznost, jer su
biljnih i
gljivicnih taksonomskih kategorija i svaka

veoma Kkonzistentne unutar

ima Kkarakteristicne fizioloSke atribute.
Poznato je najmanje sedam vrsta mikoriza,
slicne. Rane

pri ¢emu su neke vrlo

morfoloske klasifikacije razlikovale su

mikorize prema polozaju gljiva u korijenu i

svrstale ih u tri glavne grupe:

® cktomikoriza - gljive formiraju ovojnicu
na povrsini korijena, a njihove hife rastu
prema vani i izmedu vanjskih kortikalnih
Celija;

® endomikoriza - hife gljiva prodiru u

kortikalne (Celije korijena i mogu
kolonizirati Celije, pri ¢emu ostaju
obavijene plazma membranom

Tabela 12.1 Tipovi mikoriznih asocijacija i broj taksonomskih kategorija biljaka i gljiva koje ucestvuju u

njihovom formiranju

. . ey Broj
M1ko__r1z1_1_e Glavne grupe biljaka Rl Gl.e.l vihe grupe gljivi¢nih
asocijacije vrsta gljiva

vrsta
Arbuskularna Vecina bilja, trava i veliki

o broj drveca, rogoza i 200.000 Glomeromycota 300-1.600

mikoriza (AM) . g

jetrenjace

. . Pinaceae i angiosperme o .

Ektomikoriza e non e 6.000 Basidiomycota i 20.000
(EM) ; . Ascomycota

i drvece)
Mikoriza
orhideja Orhideje 20-35.000 Basidiomycota 25.000
(ORM)
et or e Pripadnici porodice ngl;(l)‘r/rrlm:(;ta
mikoriza P P 3.900 ycota, > 150
(ERM) Ericaceae neke

Basidiomycota

Nemikorizne Brassicaceae, Crassulaceae,

Orobanchaceae, Proteaceae  51.500 - 0

biljne vrste L dr
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domacina;
® cktendomikoriza - kombinacija osobina

ektomikorize i endomikorize.

Danas se zna da postoje razliciti tipovi
endomikoriznih asocijacija (Tabela 12.1,
Slika 12.2) ukljucujuéi:

® arbuskularnu mikorizu (AM);

® crikoidnu mikorizu (OM);

® arbutoidnu mikorizu (ORM);

®  mikorizu orhideja (ERM).

Svaka od ovih asocijacija ima specificne
anatomske karakteristike i povezana je s
razli¢itim grupama biljaka i gljiva. Stoga,
termin ,endomikoriza” obuhvata viSe
filogenetski i funkcionalno razlic¢itih tipova
simbioza. Mikorizne asocijacije su veoma
biljaka.

Procjenjuje se da oko 74% svih biljnih vrsta

rasprostranjene  u  carstvu

Ektomikorize

Slika 12.2 Glavni tipovi mikoriznih asocijacija
Morfoloske razlike izmedu ektomikoriza, koje uglavnom ukljucuju drvece i grmlje i endomikoriza, koje

4 mikorize

formira AM sa gljivama iz Kklase
Glomeromycota, oko 2% biljaka formira EM
asocijacije, a oko 10% biljaka formira

mikorizu orhideja i oko 1,4% erikoidne
asocijacije. Neke biljne vrste, kao npr. topola
i eukaliptUS
simbiotske asocijacije, npr. sa AM i EM

mogu formirati dvojne
gljivama. NiZe kopnene biljke, npr. rogoz i
jetrenjac¢a povezuju se sa AM, EM ili ERM
gljivama. Nasuprot tome, broj gljivi¢nih vrsta
ukljucenih u simbiozu je manje jasan i varira
ovisno o tipu mikorize.

Mikorizne su veoma
biljaka.
Procjenjuje se da oko 74% svih biljnih vrsta
AM
Glomeromycota, oko 2% biljaka formira EM
a oko 10%

mikorizu orhideja i oko 1,4% erikoidne

asocijacije

rasprostranjene  u  carstvu

formira sa gljivama iz Kklase

asocijacije, biljaka formira

asocijacije. Neke biljne vrste, kao npr. topola

Endomikorize |

l Arbuskularne mikorize

Mikorize
orhideja

Erikoidne

"~
’

uklju¢uju erikoidne mikorize (ogranicene na Ericaceae), mikorize orhideja (ograni¢ene na Orchidaceae)
i najrasprostranjenije arbuskularne mikorize
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i eukaliptus mogu formirati dvojne
simbiotske asocijacije, npr. sa AM i EM
gljivama. Nize kopnene biljke, npr. rogoz i
jetrenjaca povezuju se sa AM, EM ili ERM
gljivama. Nasuprot tome, broj gljivicnih vrsta
ukljuc¢enih u simbiozu je manje jasan i varira

ovisno o tipu mikorize.

12.1.1. Arbuskularne mikorizne

asocijacije
Arbuskularne mikorize (vezikularne
arbuskularne  mikorizne) najceS¢e su

asocijacije korijenskih gljiva. Ove mikorizne
asocijacije predstavljaju bazalni mikorizni
tip koji je evoluirao prije 450 miliona
godina. Arbuskularne mikorize (AM) se
nazivaju "endomikorizom", jer gljiva formira
intraradikalne strukture tj. unutar korijena
biljaka.
karakteristi¢nih struktura, arbuskula koje se

Naziv "arbuskularni" potice od
javljaju u kortikalnim ¢elijama korijena
biljaka, kao i nekih mikotala koloniziranih
skladi$nim

AM gljivama. Zajedno sa

vezikulama koje se nalaze unutar ili izmedu

¢elija, ove  strukture se  smatraju
dijagnostickim karakterom za AM
asocijacije.

Arbuskularne mikorizne gljive klasificirane

su u poseban monofiletski tip gljiva,
Glomeromycota (Tabela 12.1). Oni su
obavezni biotrofi i zavise od zaliha

organskog ugljika porijeklom od biljaka koji
se prenosi u formi heksoze. AM gljive
karakterizira micelij koji raste kroz tlo i veze
se za korijen biljke domadina. Micelij u
korijenu raste izmedu i unutar Kkortikalnih
Celija bez oStetenja integriteta Celija.
Prelaskom u unutrasnje kortikalne slojeve
formiraju se specijalizirane strukture unutar

Celija, slicne haustoriju, koje se nazivaju
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arbuskule. One su mjesto odvijanja razmjene

metabolita izmedu gljive i citoplazme

domacina. Karakteristicne vezikule se
obi¢no formiraju kasnije kao terminalne ili
interkalarne otekline u kortikalnim ¢elijama
i funkcioniSu kao organi za skladiStenje
nutrijenata. Arbuskule se mogu identificirati
standardnim mikroskopskim postupcima i
njihova brojnost je obi¢no povezana sa
stepenom kolonizacije mladog korijena AM

gljivama.

Arbuskuli se teze identificiraju u starim
korijenima, jer su Cesto odsutni ili u

mikorizama bez prisustva arbuskula.
Kolonizacija biljaka koje nisu domacini
glomeromiceta ponekad se oznacava kao
vezikularna mikorizna kolonizacija ili
endofitska aktivnost. Ukupna arhitektura
korijena koloniziranog AM gljivama se
arhitekture

povr$sno ne razlikuje od

nekoloniziranih ~ korijena  iste  vrste.
Kolonizacija moZe nastati iz spora, iz hifa
koje rastu iz korijena u neposrednoj blizini,
ili u nekim slucajevima iz odumrlih dijelova
korijena. AM gljive su povezane sa velikim
brojem biljnih porodica raznih stanista kao
Sto su: tropska, arkticko-alpska, mezicka i

suSna stanista.

Ove gljive su multifunkcionalne u datim
ekosistemima. Kolonizacija korijena AM
gljivama poboljSava rast i produktivnost
kultura,

nekoliko poljoprivrednih

povecavanjem unosa nutrijenata,
povecanom tolerancijom na razlicite bioticke
i abioticke stresove, te poboljSava fizicka,
bioloska

Arbuskularne mikorize takoder djeluju kao

hemijska i svojstva  tla.

bioprotektori protiv patogena i toksi¢nih

stresova.
Sposobnost  formiranja AM asocijacija
procjenjuje se za oko 80% postojecih
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teresticnih biljaka, ukljucujuéi, paprati i

druge pteridofite, kao i vedinu

golosjemenjaca i kritosjemenjaca,
ukljuCujué¢i drvece i grmlje, kao i biljke
umjerenih i tropskih ekosistema, ukljucujuci

poljoprivredne sisteme.

Postoje dvije glavne vrste arbuskularne
mikorize koje je Gallaud (1905.) nazvao
asocijacijama tipa Arumi Paris. Kod biljaka
sa AM asocijacijama tipa Paris hife rastu kao
zavojnice unutar Celija, dok kod biljaka sa
Arum AM asocijacijama hife formiraju
kolonije koje se Sire prvenstveno linearnim
rastom duZz uzduznih vazdusnih kanala
Morfoloske i

asocijacija  koje

izmedu Celija Kkorteksa.

funkcionalne kategorije

formiraju gljive glomeromiceta u biljnim

organima su:

® tipicna uravnotezena AM u organima
mladih

ravnomjernom kolonizacijom Kkorijena

biljaka sa  zastupljenom,

hifama i karakteristicnim obrascima
rasta i arbuskulama (Cesto);

® starija uravnoteZena AM u korijenima
starijih biljaka sa standardnim obrascima
kolonizacije hifa, ali bez arbuskula (vrlo
mikorizne

Cesto). UravnoteZene

asocijacije su one u kojima oba
organizma primaju tvari kroz recipro¢nu

razmjenu;

® endofitska asocijacija u korijenu biljaka
koji nisu domadéini i drugim biljnim
organima sa difuznim rastom hifa Sto
rezultira

rijetkom, nedosljednom

kolonizacijom bez arbuskula. Mnoge
gljive mogu brzo Kkolonizirati korteks
bez bolesti,

korijena simptoma

ukljuCujuéi patogene ili nekrotrofne
gljive sa latentnim fazama, kao i korisne
gljive koje pruzaju zaStitu od patogena,

ali ih nije lako kategorizirati.

kod

miko-

® cksploatatorska AM

djelomicno ili

javlja  se
potpuno

heterotroficnih biljaka sa intenzivnom
kolonizacijom reduciranih korijena ili
stabljika specijaliziranim hifama koje
formiraju karakteristicne asocijacije u
kojima u nekim slucajevima nedostaju
odredene

arbuskule (ograni¢eno na

porodice biljaka).

12.1.2. Ektomikorizne
asocijacije

Ektomikorizne asocijacije (EM) su vazne u
mnogim staniStima, ali su ograni¢ene na
odredene porodice biljaka (Tabela 12.1,
Slika 12.2).
asocijacija Cesto omogucava opstanak u

Formiranje ektomikoriznih
stani$tima u kojima simbionti ne bi mogli
rasti pojedinacno.

Najstariji fosili pruzaju jasne dokaze da su
ektomikorizne asocijacije evoluirale prije
130 milijuna godina. Ove asocijacije se
javljaju kod nekih porodica drvenastih
(npr.
(npr.
Betulaceae) koje dominiraju u sjevernim

golosjemenjaca Pinaceae) i

kritosjemenjaca Dipterocarpaceae,
umjerenim, borealnim i tropskim Sumama sa
karakteristicnim klimatskim uslovima i tlom

siromasnim nutrijentima.

Ektomikorizne asocijacije igraju vaznu ulogu
u zaStiti biljaka od stresa (su$a, patogeni,
zagadenje teSkim metalima, itd.), a uglavnom
poboljSavaju unos vode i hranljivih tvari u
biljku iz tla.

Gljivicne  vrste  koje  udestvuju u

ektomikoriznim asocijacijama ¢ine oko 30%
mikrobne biomase u Sumskom tlu. Ove gljive
predstavljaju raznoliku grupu vrsta iz

bazidiomiceta, askomiceta i zigomiceta.
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Smatra se da je broj gljivicnih vrsta
ektomikoza mnogo ve¢i nego AM gljiva i
procjenjuje se da postoji oko 20.000 EM
(Tabela 12.1).

zasnovana na hizu osobina,

gljiva Ova procjena je
ukljucujuci
morfoloske, molekularne i izotopske studije
koje pokazuje raznolikost ektomikoriznih
asocijacija.

Vec¢ina EM gljiva je, za razliku od AM gljiva,
barem djelomi¢no saprotrofna, jer se mogu
uzgajati vjeStacki na agar podlogama bez
biljke domadina. Medutim, gubitak enzima
koji razgraduju lignocelulozu veéinu EM
gljiva Cini ovisnim o fotoasimilaciji biljke
domacina u poljskim uslovima. Procjenjuje
se da oko 6.000 biljnih vrsta formira
asocijacije sa EM gljivama. Mnoge EM gljive
imaju Sirok raspon domacina, dok su neke
specificne i koloniziraju odredene domacine
ili rodove biljnih domacina. Razli¢ite vrste
EM gljiva imaju razli¢ite uloge u tlu. Neke
vrste gljiva proizvode enzime koji pomaZu

usvajanje organskih hranjivih tvari iz tla.

Druge vrste EM gljiva stimuliraju unos
fosfora (P) iz apatita izlu¢ivanjem organskih
kiselina u tlo. Velike koli¢ine oksalne kiseline
pronadene su u tlu sakupljenom u
mikrostanistu koje je kolonizirala EM gljiva
Gautieria monticola. Sadrzaj oksalne kiseline
bio je u pozitivnoj korelaciji sa sadrZajem
fosfora u tlu, Sto sugeriSe da je oksalna
kiselina bila uklju¢ena u oslobadanje P iz
aluminium i Zeljezo fosfata u tlu. S tim u vezi
dokazano je da inokulacija biljnih vrsta
Eucalyptus globulus, Pinus
elliottii i P.
Scleroderma povecava rast sadnica do 105%.

E. urophylla,

radiata sa EM gljivom

Kod

prepoznavanja izmedu biljke domacina i EM

ektomikorize, nakon kontakta i
gljive, gljiva formira strukturu nazvanu

omotac (plast) koji nastaje proliferacijom
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hifa koje obavijaju korijen biljke. Nakon

formiranja plasta, hife prodiru izmedu
epidermalnih i kortikalnih ¢elija formirajuci
slozen meducelijski sistem. Ovaj sloZeni
mrezni

sistem hifa, nazvan i Hartigova

mreza, uspostavlja kontaktnu povrSinu
izmedu biljke i gljive preko koje se odvija
razmjena nutrijenata i organskog ugljika. U
nikakva

ovom slucaju postoji mala ili

intracelularna penetracija.

Odnos izmedu debljine Hartigove mreZe i

odgovora biljnog domaédina u smislu
povecanog rasta podrzavaju hipotezu da je
Hartigova mreza primarna zona prenosa
hranjivih tvari u ovim asocijacijama. Hife
koje rastu iz koloniziranog korijena biljke
formiraju opsezan micelij koji se, u nekim
slucajevima, moze prosiriti na znacajne

udaljenosti u okolno tlo.

Ektomikorizne gljive su Kklasificirane u

tipove na osnovu opsega i obrazaca
agregacije njihovog micelija. Ova Siroka
kontekstu

razumijevanja uloge EM gljiva u ishrani

klasifikacija je korisna u

biljaka fosforom, budué¢i da je micelij
primarno mjesto usvajanja hranljivih tvari iz
tla i njihove translokacije u EM asocijacijama
biljka-gljiva. Shodno tome, jedini put za
P) u
kolonizirane vrhove korijena je preko EM

usvajanje nutrijenata (ukljuCujudi

gljiva, iako vaZnost apoplasnih ili simplasnih
puteva kroz plast ovisi o aspektima
strukture i razvoja plasta, te stoga varira za
razli¢ite gljive. Kod nekih biljaka razvoj
Hartigove mreZe je neznatan ili izostaje, ali
eksperimentalno je potvrdeno da se te
asocijacije ponasSaju na tipi¢no mikorizni
nacin, kao na primjer kod Pisonia. Kod
moZe  biti

ektendomikorize  ovojnica

smanjena ili odsutna,

Hartigova mreZa je obi¢no dobro razvijena,
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ali hife u ovim asocijacijama prodiru u ¢elije
biljke.
ektomikorizu na

formirati
biljaka i
biljkama.

Ista vrsta gljiva moze

jednoj vrsti

ektendomikorizu na drugim

Arbutoidne mikorize posjeduju ovojnicu,

vanjske hife i obicno dobro razvijenu

Hartigovu mrezu. Osim toga, postoji

hifa u
biljnim ¢elijama, zbog ¢ega ih svrstavaju u

ekstenzivni intracelularni razvoj
jedan od tipova endomikoriza. Arbutoidna

mikoriza je kao i erikoidna mikoriza
pronadena u biljnom redu Ericales. Gljive
arbutoidnih mikoriza su bazidiomicete, ¢esto
i iste vrste gljiva koje formiraju

ektomikorizne asocijacije. Glavna razlika

izmedu arbutoidne i ektomikorizne
asocijacije je u tome $to hife kod arbutoidne
mikorize prodiru u vanjske kortikalne celije i
ispunjavaju ih zavojnicama, Sto nije slucaj sa

hifama kod ektomikorizne asocijacije.

Medutim, ne koloniziraju sve EM gljive
korijene svih potencijalno EM biljnih vrsta,
Sto ukazuje na stepen specifi¢nosti
kod AM

mehanizmi koji odreduju specifi¢nost slabo

domacina. Kao i asocijacija,
su jo$ uvijek istrazeni. Molekularne studije
ukazuju da niz malih proteina i hormona koji
se izlucuju iz biljaka i gljiva igraju klju¢nu
ulogu u signalnom prepoznavanju, ali

mehanizmi specificnosti domacdina ostaju

nepoznati.

Oko 3% vaskularnih biljaka, uglavnom
Sumskih vrsta iz porodica Fagaceae,
Betulaceae, Pinaceae, Eucalyptus i neke
drvenaste mahunarke formiraju

ektomikoriznu asocijaciju (Tabela 12.1, Slika
12.2). Uprkos relativno malom broju biljnih
vrsta koje formiraju ektomikorize, ove
mikorizne asocijacije igraju klju¢nu ulogu u
Siroko  su

Sumskim ekosistemima i

rasprostranjene.

Postoje dvije osnovne morfoloske kategorije

ektomikoriznih asocijacija:

® Asocijacije tipicne za skrivenosjemenjace,
kao $to su vrste iz rodova Eucalyptus,
Betula,
Hartigovom mreZom ogranicenom na

Populus, Fagus i Shorea sa
epidermalne Celije, i

® Asocijacije tipicne za golosjemenjace, kao
Sto su vrste iz porodice Pinaceae gdje
Hartigova mreZza zauzima viSe slojeva

¢elija u korteksu.

Postoji nekoliko izuzetaka od ovog pravila,
kao Sto je angiosperm Dryas integrifolia, koji
ima kortikalnu Hartigovu mrezu. Ove

kategorije su rezultat anatomskih
karakteristika korijena domacina i ista gljiva
mozZe formirati oba tipa sa razli¢itim biljnim

domacdinima.

EM
organskom P i nerastvorljivim anorganskim

Sposobnost gliiva da  pristupe

izvorima vaZna je strategija koja je
vjerovatno bila evolutivni odgovor na sve
veli znacaj organskih hranljivih tvari kako
su se tla razvijala. lako mnoge EM gljive
mogu razgraditi sloZene organske tvari u tlu,
malo je dokaza da one dobivaju organski
ugljik (C) za rast iz ovih izvora. Umjesto toga,
organski C uzimaju iz fotosintetanata, a kao
izvor koriste saharozu iz biljnih ¢elija koju
hidroliziraju u heksoze. Ishrana fosforom je
opsezno proucavana u AM biljkama, sa
mnogo manjim interesom za azot (N), dok je
kod EM biljaka
nedostatak uvjerljivih dokaza da AM gljive
biljaka
azotom. Medutim, EM gljive imaju odredenu

obrnuto. Razlog je

znacajnije ucestvuju u opskrbi

ulogu u unosu fosfata i njegovoj translokaciji
u biljne simbionte.

Prevladavanje i postojanost mikoriza svih

tipova u danasnjoj vegetaciji govori o

ekoloSkim i evolucijskim prednostima
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simbioza za veéinu biljaka. Medutim, neke
biljne vrste (npr. iz porodice Brassicaceae,
ukljucujuci Arabidopsis thaliana, vecina vrsta
Proteaceae, kao i Lupinus spp.) izgubile su
sposobnost formiranja mikorize i razvile su
druge strategije za sticanje P, kao Sto je
formiranje Kklastera korijena i pojacano
izlu¢ivanje organskih anjona.

12.1.3. Mikoriza orhideja i
erikoidne mikorizne asocijacije

Druge vrste mikoriznih asocijacija su
ograniCene na biljke iz porodica Orchidaceae
ili Ericaceae (Tabela 12.1), dok neke
porodice obi¢no

kritosjemenjaca imaju

nemikorizno korijenje (NM).

Gljive koje wucestvuju u mikoriznim
asocijacijama sa orhidejama obic¢no Zive kao
saprotrofi u tlu ili formiraju endofitske
asocijacije sa korijenom orhideja. Sjeme
orhideja je izuzetno malo (0,3-14 pg) i u
prirodnim ekosistemima sadnice vecine
orhideja u potpunosti zavise od kolonizacije
gljivama. Mikorizna asocijacija je kriti¢no
vaZna za vrijeme Kklijanja orhideja, jer sjeme
orhideje prakticno da nema rezervu
hranjivih tvari i snadbijeva se ugljikom iz
gljivicnih simbionata. Protokorm orhideje je
jedinstvena struktura koja se formira dok
sjeme Kklija i predstavlja mjesto za smjestaj i
regulaciju rasta svog mikoriznog simbionta.
Ova struktura je takoder odgovorna za
formiranje apikalnog meristema izdanka, $to
omogucava razvoj biljke. Protokorm ima
izvanredna fizioloska svojstva - moze
ograniCiti rast gljivicnih hifa na bazalne
Celije protokorma koje preuzimaju hranjive

tvari od simbionta.

Hife gljiva koje dolaze u kontakt sa ¢elijama
protokorma imaju mnogo mitohondrija i
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vakuola, ¢ime se povecava njihov simbiotski
metabolicki kapacitet. Gljive koje formiraju
mikorizu sa orhidejama pripadaju
bazidiomicetama iz rodova Cetatobasidium,

Sebacina, Tulasnella i Russula.

Vecina orhideja se povezuje sa saprofitima ili
patogenim gljivama, dok se nekoliko njih
povezuje sa ektomikoriznim gljivama. Biljke
iz porodice Orchidaceae su djelomicno ili
potpuno ahlorofilne u nekom dijelu svog
zivotnog ciklusa i oslanjaju se na hranljive
tvari i ugljik koje dobijaju iz simbiotskih
gljiva. Podjela orhideja na osnovu toga da li
su potpuno ahlorofilne ili su u jednom dijelu
svog zivotnog ciklusa zelene, takode se
ogleda i u identitetima njihovih gljivi¢nih
simbionata.

Gljivicni simbionti zelenih orhideja su visoko
efikasni saprofiti koji uglavnom pripadaju
rodu Rhizoctonia, dok simbionti ahlorofilnih
orhideja imaju veéi afinitet za formiranje
ektomikoriza sa autotrofnim biljkama.

Posljednjih molekularnom

identifikacijom utvrdeno

godina,
je da mnoge
orhideje imaju gljivicne simbionte specifi¢ne
za domacdina (obi¢no izmedu jednog i 10
taksona po orhideji, kod nekih i malo vise).
Nove vrste gljiva koje koloniziraju orhideje
se kontinuirano opisuju kao npr. vrste iz
roda Atractiellales i ukupan broj gljiva koje
formiraju mikorizu sa orhidejama moZe biti
¢ak preko 25.000 (Tabela 12.1).

Jo§ manje se zna o gljivama koje formiraju
erikoidne mikorizne asocijacije (ERM) sa
vrstama iz porodice Ericaceae, sa
pripadaju¢im rodovima kao Sto su Erica sp.,
Calluna sp., Rhododendron sp. ili Vaccinium
sp., koje uglavnom naseljavaju kisela i
neplodna vrijesna staniSta. Erikoidne gljive
pripadaju redu Helotiales (Ascomycetes) i

saprotrofi su u tlu.
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Za neke Basidiomycete se smatra da

uCestvuju  u  erikoidnim  mikoriznim

asocijacijama, a odredene gljive mogu

istovremeno formirati i erikoidne i
ektomikorizne asocijacije s razli¢itim biljnim
domacinima. U erikoidnoj mikoriznoj
asocijaciji formiraju se labave mreze hifa oko
vanjske strane korijenske dlake iz koje hife
prodiru kroz zidove kortikalnih éelija i
formiraju gusto pakovane intracelularne
zavojnice u Celiji.

Procjenjuje se da vise od 129 vrsta gljiva (po
nekim autorima i preko 150) iz reda
Helotiales ucestvuje u formiraju erikoidne
mikorize sa preko 3900 vrsta biljaka iz
porodice Ericaceae. Stavise, otkriveno je da
su Sebacinales (Basidiomycetes) takode
Siroko rasprostranjene erikoidne mikorizne
gljive, a pretpostavlja se da vrste iz reda
uCestvovati u

Trechisporales  mogu

formiranju erikoidnih asoscijacija.

Prema tome, procjene sugerisu da 40.000 -
50.000 wvrsta gljiva formira mikorizne
asocijacije (Tabela 12.1), Sto predstavlja oko
0,5-10% od ukupnog broja (0,5-10 miliona)
vrsta gljiva za koje se procjenjuje da su
prisutne u tlu.

Vazno je napomenuti da se biljke, takoder,
povezuju sa Sirokim spektrom gljivi¢nih
endofita koji mogu biti korisni u odredenim
uslovima. Iako poboljsavaju rast biljaka i
pruZaju otpornost na stres i patogene,
endofitske gljive ne formiraju specijaliziranu
kontaktnu povrsinu biljka-gljiva za razmjenu
trenutno se ne

resursa i smatraju

mikoriznim simbiontima.

12.2. Mehanizmi
kolonizacije u
mikoriznim asocijacijama

Nakon
prepoznavanja, subapikalni region mladih

recipro¢ne signalizacije i
boc¢nih korijena je najceS¢e mjesto kontakta
biljke i gljive. Velika razvojna plasticnost
ovog podru¢ja je glavni preduslov za
smjestaj simbionata, Sto je posebno izrazeno
kod postembrionalnih ¢elija protokorma u
mikoriznoj asocijaciji orhideja.

Razmjena hemijskih signala izmedu biljaka i
(AM) dovodi do

arbuskularne mikorizne

arbuskularnih  gljiva
stvaranja
asocijacije. Pocetni korak u ovoj asocijaciji je
oslobadanje strigolaktona u rizosferu putem
korijena biljke (Slika 12.3A). Strigolakton
pospjesuje klijanje spora i stimuliSe grananje
hifa kod AM gljiva koje proizvode mikorizne
faktore, ukljucujuéi lipo-hitooligosaharide i
hitooligosaharide. Ove mikorizne faktore
prepoznaju biljke domacini i aktiviraju
signalni put simbioze u korijenu, $to dovodi
do oscilacija u sadrzaju kalcija.

Fizicki kontakt izmedu AM gljiva i povrSine

korijena biljke omoguc¢ava formiranje
globularne  gljivicne  strukture,  tzv.
hyphopodiuma  (Slika 12.3B), takoder

nazvanog i appresorium, Cciji je prodor
olaksan signalima koje oslobada biljni kutin.
Ova razgranata ekspanzija hifa ¢ini veliku
kontaktnu povrSinu sa epidermalnim
¢elijama boc¢nih korijena (Slika 12.3B).
Budué¢i da su (elijski zidovi epidermisa
penetrirani, hife gljive rastu intercelularno
ili intracelularno Sireéi se kroz korteks
korijena. Konac¢no, u unutra$njim celijama
korteksa, formiraju se visoko razgranate

strukture hifa, nazvane arbuskule (Slika
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Strigolakton

Spore Periarbuskularna

membrana

1oye)
wzuoNIN
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Arbuskule

Ekstraradikalni
micelijum

Intraradikalni
micelijum

Slika 12.3 Mehanizam kolonizacije u arbuskularnoj mikoriznoj asocijaciji - A) Signalizacija korijena biljke
domacdina, oslobadanjem strigolaktona, koji potice klijanje gljivi¢nih spora i stimulira grananje
ekstraradikalnog micelija arbuskularne gljive, koja proizvodi mikorizne faktore (lipo-hitooligosaharida i
hitooligosaharida) koje prepoznaje biljka domacin, B) i C) Fizicki kontakt izmedu povrsine korijena i
arbuskularne gljive omogucéava formiranje hyphopodiuma, sto rezultira meducelijskom proliferacijom
intraradikalnog micelija u Celije korteksa i do intracelularnog razvoja arbuskula okruzenih
periarbuskularnom membranom.

12.3C) koje djeluyju kao haustorije.
Intracelularne hife i arbuskule su uvijek
odvojene od citoplazme Dbiljne (Celije
apoplasticnom  kontaktnom  povrSinom

okruZenom perifungalnom membranom
nastalom invaginacijom celijske membrane
biljke (Slika 12.4).

Smatra se da je periarbuskularna kontaktna
povrsina sa tubularnim ekspanzijama glavno
mjesto razmjene nutrijenata.

Razvoj hipopodijuma moZe biti povezan sa
nesposobnoséu AM gljiva da enzimski
aktivno ,probiju” ¢elijski zid korijena biljke i
posljedicnom potrebom da se izazovu

odgovori adaptacije u domacinu (ukljucujuci

sklapanje aparata za prepenetraciju i
slabljenje Celijskog zida ispod
hipopodijuma). Penetracija u epidermalne

Celije desava se nekoliko sati nakon kontakta

simbionata, za razliku od direktnog

prodiranja u zidove epidermalnih celija hifa
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gljiva orhideja i erikoidnih gljiva, koje
eksprimiraju brojne enzime razgradujudi
tako zidove biljnih ¢elija tokom interakcije

sa biljkom.

Kod erikoidnih mikoriznih asocijacija, hife
prodiru u debele epidermalne Ccelijske
zidove korijena biljaka iz porodice Ericaceae
bez razvoja prividnih adhezivnih struktura.
Unutar epidermalnih ¢elija formiraju se gusti
zavojci hifa odvojeni od citoplazme C(elije
apoplasticnom  kontaktnom  povrSinom
(zeleno) i produZetkom plazma membrane

biljne ¢elije (narancasto) (Slika 12.4).

Kod mikoriza orhideja, simbiotske gljive se
mogu razviti u klijavom sjemenu i korijenu
sadnica. Najbolje opisan proces kolonizacije
je u protokormima, postembrionalnim
strukturama u obliku gomolja koje se
razvijaju klijanjem sjemena. U ovom slucaju,
hife prodiru u epidermalne celije dlake i
stizu do

kortikalnog parenhima gdje
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formiraju velike zavojnice hifa, nazvane
'pelotoni’, unutar membranom ogranicene
kontaktne povrsine (Slika 12.4).

Kod ektomikoriznih (EM)

intenzivna proliferacija hifa izmedu i ispod

asocijacija

epidermalnih  ¢elija povezana je sa
slabljenjem kohezije biljnog celijskog zida.
da

apoplasticnog prostora ovisi o hemijskoj

Vjeruje se gljivitcna  kolonizacija

degradaciji pektina srednje lamele u
kombinaciji sa mehanickim silama koje
nastaju rastom vrha hifa. Kod ektomikorize,
subapikalne epidermalne ¢éelije izbijajuéih
bocnih korijena su meta hifa koje se nalaze u
tlu. hifa

pseudoparenhimatozno tkivo poznato kao

Proliferacijom stvara  se
'plast’, koji proguta cijeli vrh korijena (Slika
12.4). Unutrasnje hife plasta

razvijaju

se dalje

izmedu epidermalnih (elija,

dosezuéi razli¢ite dubine u kortikalnom

tkivu (ovisno o biljci domacdinu). Takve

Arbuskularne mikorize

hyphopodium
e

korijena

Arbuskule

Mikorize orhideja

peloton

intraradikalne hife nikada ne prodiru u
lumen (Celije, a Hartigova mreza formira
meducelijsku kontaktnu povrsinu.

U svim slucajevima znacajna koli¢ina
gljivicnog micelija, bilo meducelijskog kao u
ektomikoriznoj asocijaciji, ili u samom
lumenu biljnih ¢éelija kao u AM, ERM i ORM
asocijaciji, smjeStena je u tkivima domacina.
To podrazumijeva znacajno reprogramiranje
razvoja biljaka u koordinaciji sa rastom

gljiva.

U slucaju ektomikorize, ovo reprogramiranje
prvenstveno ukljucuje korijenske meristeme
koji u pocetku stvaraju novi obrazac
rekurzivnog dihotomnog grananja i na kraju
zaustavljaju svoju aktivnost kako ih pokriva
gljivicni omotac. Smatra se da promjene
signalizacije korijenskog auksina od strane
koloniziraju¢e EM gljive igraju glavnu ulogu

u ovim razvojnim procesima.

Erikoidne mikorize

Zavojnica

Ektomikorize

Plast

Hertigova
mreZa

Slika 12.4 Glavne Celijske karakteristike mikoriznih asocijacija
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Intenzivno  grananje Kkorijena  biljaka
kod erikoidnih i kod

mikoriza od najranije

primijeeno je i
arbuskularnih

interakcije sa  simbiotskim  gljivama.
Medutim, najupecatljivije razvojne promjene
koje karakteriziraju sve endomikorizne
interakcije (AM, ERM i ORM) javljaju se
unutar koloniziranih ¢elija sa pojavom de
novo sastavljenih (¢elijskih odjeljaka koji
sadrze komponente Celijskog zida obloZenog

membranom c¢elije domacina (Slika 12.4).

Zajednicka karakteristika svih mikoriznih
asocijacija je da hife gljiva nikada nemaju
direktan pristup citoplazmi Celije domacina i
da su ograniCene na apoplasticni prostor
simbiotskih kontaktnih
povrSina. Kontaktne povrSine su takoder
te tako
jezgro

unutar razli¢itih
glavna mjesta razmjene tvari

predstavljaju  funkcionalno svih

mikoriznih simbioza.

Kod
simbiotske

arbuskularnih mikoriza,
kontaktne
zavisi od zajednickog simbiotskog signalnog

stvaranje
povrsine uveliko
puta - CSSP signalizacije, Sto je slucaj i sa
drugim biljnim simbiozama, kao Sto su
simbiotska fiksacija azota i aktinorize. Kod
AM biljka otkriven je osnovni skup gena koji
je neophodan za uspostavljanje simbioze i
on ukljuc¢uje CSSP clanove signalnog puta
koji su o¢uvani kod svih AM biljnih vrsta.

alat takoder
transkripcije

Ovaj simbiotski ukljucuje

faktore koji  koordiniraju
ekspresiju niza biljnih gena ukljuc¢enih u
specificne simbiotske funkcije, kao Sto su
transport fosfata, sinteza i transport lipida.
Brojne strukturne sli¢nosti uocene izmedu
AM, ERM i ORM upuduju na moguée slicne
signalne i svim

razvojne procese u

endomikoriznim interakcijama.

Nadalje,
povrsina i uloga pojedinih clanova CSSP-a

razvoj apoplasticnih kontaktnih
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zajednicka je i za druge interakcije, kao Sto

su biljka-mikroorganizam, simbioza
mahunarki i rizobiuma, kod nekih
bakterijskih i  gljivicnih  endofitskih
asocijacija ili biotrofnih patogenih
interakcija.

12.2.1. Strategije za uspjeSnu
kolonizaciju

Mikorizna kolonizacija zahtijeva
reprogramiranje metabolizma cijele biljke
da bi se odrzala tako uska funkcionalna
povezanost. Detaljna analiza ekspresije
biljnih gena opisana je kod mnogih AM
biljaka, kao npr. kod fosfatnog transporter
gena MtPT4 kod vrste Medicago truncatula.
Neki od gena identificirani su kao AM-
specifi¢ni i trenutno se koriste kao markeri
funkcionalnosti simbioze. Nasuprot tome, u
EM asocijaciji otkriveno je da je ekspresija
gena opseZnije regulisana kod gljiva (do
20% analiziranog transkripta) nego kod
biljaka (2-5% analiziranog transkripta).

Isto tako kod AM i kod EM poseban interes
postojao je za gene ukljuene u odbranu
biljaka.
mikoriznih gljiva mogu biti prepoznate od

Komponente  celijskog  zida
strane biljke domadina kao molekularni

obrasci povezani sa mikroorganizmima
(MAMP) koji izazivaju imunoloski odgovor
biljaka. = Aktivacija takvih odbrambenih
odgovora tokom ranog formiranja AM

otkrivena je u nekoliko studija. Ova
aktivacija je objasnjena kao oblik prajminga
kod biljaka koji
otpornosti izazvanom mikorizom i dovodi do
AM biljaka na

biotrofne i nekrotrofne patogene, nematode,

doprinosi  takozvanoj

smanjene osjetljivosti

insekte i viruse.
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Molekule povezane sa hitinom imaju klju¢nu
ulogu u aktivaciji odbrambenog odgovora
kod biljaka. Signali zasnovani na hitinu
pokrecu razliCite reakcije kod biljaka u
od duZzine hitinske

zavisnosti njihove

osnove.

Hitinski oligomeri kratkog lanca (tetrameri i
CSSP
signalizacije kod AM biljaka, a tu ulogu kod

pentameri) su moéni pokretaci
mahunarki imaju i derivati oligomera hitina
koji nose lateralne supstitucije kao $to su

sulfatne grupe i lipidni rep.

Nasuprot tome, duze molekule (kao Sto su
hito-oktameri) aktiviraju imunitet izazvan

molekularnim uzorkom povezanim sa
patogenom, signalizaciju protein kinaze
aktiviranu mitogenom, oslobadanje

reaktivnih vrsta kisika i povecanu ekspresiju
odbrambenih gena. Rani odgovori biljaka na
EM gljive, takoder, uklju¢uju nespecificnu
odbranu Sirokog spektra, kao npr. povecane
aktivnosti enzima hitinaze i peroksidaze
tokom prodiranja hifa u apoplasti¢ni prostor
korteksa korijena.

Takoder, kod AM i EM asocijacija smatra se
da biljni hormoni igraju glavnu ulogu u
uspostavljanju simbioze.

Gljivicni produkti su glavni akteri koji
biljaka. Neki od
produkata ulaze u ¢eliju domacina i ometaju

moduliraju odgovore
regulaciju gena. ZabiljeZena je translokacija
AM gljivicnog proteina (SP7) u jedro biljne
celije,

gdje on stupa u interakciju sa

faktorom transkripcije koji je povezan sa

patogenezom i ometa imunoloski odgovor
biljke. Jos jedan AM efektor (RiCRN1)
lokaliziran je u jedru biljke domacina i
smatra se da je kljuCan za napredovanje
simbioze i razvoj arbuskula.

Kod EM pretpostavlja se da efektor MiSSP7
ometa aktivaciju odbrambenog odgovora
biljaka potiskivanjem gena koji reaguju na
jasmonsku kiselinu. Takode, kod ERM i OM
gljiva identificirano je nekoliko manjih
proteina koji mogu djelovati kao efektori u
modulaciji biljnih gena.

Biljne i gljivicne strategije u kojima
ucestvuju molekularni alati (kao Sto su
MAMP-ovi i efektori) i procesi (imunitet
pokrenut uzorkom i efektorom) naglasavaju
fundamentalnu tokom

njihovu ulogu

patogenih interakcija.

Trenutni izazov je identificirati regulatorne

mehanizme koji razliku izmedu

biljaka
odgovora koje omogucavaju

prave

odgovora aktiviranih napadima
patogena i
korisne

uspostavljanje dugotrajne

interakcije sa mutualistickim simbiontima.

Ove spoznaje ¢e biti od klju¢nog znacaja za
razumijevanje kako mikorizne gljive reguliSu
imunitet biljaka i doprinose poveéanoj
odbrani domaédina od drugih biotickih

stresova.
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12.3. Uloga mikoriznih
asocijacija u promociji
rasta i razvoja biljaka

Mikorizna asocijacija vecine biljaka sa
arbuskularno mikoriznim (AM) gljivama igra
klju¢nu ulogu u mnogim mikrobioloskim i
ekoloskim  procesima. U  mikoriznoj
asocijaciji, gljivi¢ni partner omoguéava biljci
domacinu apsorpciju ne samo fosfora (P) i
azota (N), ve¢ i neke elemenate u tragovima
kao Sto su cink (Zn), bakar (Cu) i Zeljezo
(Fe). AM gljive takoder
povecanju unosa vode, otpornosti biljaka i
biljnih
na razli¢ite stresove zivotne

ucestvuju u

bioloskoj  kontroli patogena,
adaptaciji
sredine poput suSe, saliniteta i izloZenosti
teSkim metalima, povecavajuci proizvodnju

hormona rasta i odredenih enzima.

Nadalje, mikorizne gljive mogu uticati na
atmosfersku fiksaciju COz od strane biljke
domacina, djelujué¢i na povecanje kretanja
fotoasilimata od nadzemnih dijelova do
korijena. Uspostavljanje simbiotskih odnosa
obi¢no zahtijeva medusobno prepoznavanje
i visok stepen koordinacije na morfoloskim i
fizioloSkim nivoima, S$to zahtijeva stalne
Celijske i molekularne interakcije izmedu
oba partnera.

Mikorizne asocijacije kljutne su za rast i

razvoj biljaka putem sljede¢ih mehanizama:

® Povecanje apsorpcije - gljive proSiruju
korijenski sistem biljaka, povecavajuci
unos vode i hranjivih tvari, posebno
fosfora, klju¢nog za fotosintezu i prijenos
energije;

® PoboljSana dostupnost hranjivih tvari -
mikorize razgraduju organske tvari i
mineraliziraju hranjive sastojke, ¢ineéi ih
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biljkama dostupnijima;
® (Otpornost na stres - mikorizne biljke bolje
podnose susSu i zagadenje zahvaljujuci
ocuvanju vlage i stabilizaciji hranjivih
tvari;
® Poboljsanje strukture tla - gljive formiraju
agregate koji pospjeSuju prozracivanje i
stvarajuci

infiltraciju vode, povoljnije

uslove za rast korijena;

® Zastita od patogena - mikorize Stite biljke
konkurencijom za resurse i proizvodnjom
antimikrobnih supstanci;

® (iklus

kruZenju hranjivih tvari u ekosistemu i

hranjivih  tvari -  doprinose

odrzavanju ravnoteze izmedu tla i biljaka;

® Povezivanje biljaka -  endomikoriza
medusobnu
tvari

podrzavajudi njihov rast;

omogucava razmjenu

hranjivih izmedu biljaka,

® Stimulacija rasta - mikorizne gljive
proizvode hormone rasta i povecavaju
tly,

biomasu i

koli¢inu  organske tvari u

poboljSavajuci rast,

reproduktivni uspjeh biljaka.

Mikorizne asocijacije vitalne su za odrziv
rast biljaka i mogu znacajno uticati na
poljoprivrednu produktivnost i zdravlje

ekosistema.

12.3.1. Mikorizne asocijacije i
mineralna ishrana

Pretjerano koriStenje tla moZe imati veliki
uticaj na ukupni biodiverzitet, Sto moze
imati

posljedice na funkcionisanje

ekosistema. Istaknuta uloga mikoriznih
asocijacija je prenos hranjivih tvari, kao npr.

organskog ugljika.

Opcenito se vjeruje da Kkolonizacija AM
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gljivama potice unos hranjivih tvari u biljke.
Arbuskularna mikorizna asocijacija moze
znacajno povecati koncentraciju razlicitih
makrohranjivih i mikrohranjivih tvari, Sto
dovodi do

fotosintetata, a time i pove¢ane akumulacije

povecane proizvodnje

biomase. AM asocijacije stimuliSu unos
anorganskih hranjivih tvari u gotovo svim
biljaka, fosfata. AM
asocijacije su posebno vazne za biljke koje

vrstama posebno
rastu na tlu koje je siromasno hranjivim
tvarima. Osim makronutrijenata, AM gljive
povecavaju fitoraspolozivost cinka i bakra.
Prema tome, razvijaju¢i simbiozu sa
korijenom biljke kako bi dobili esencijalne
hranjive tvari iz domacdina, one zauzvrat
osiguravaju mineralne hranjive tvari biljci,

kao npr. N, K, Ca, ZniS.

Poveéane fotosintetske aktivnosti i druge
funkcije lista direktno su povezane sa AM
asocijacijama koje podsticu unos azota,
fosfora i ugljika. Dakle, AM gljive pruZaju
nutritivnu potporu biljkama ¢ak i u stresnim
uslovima Zivotne sredine. Na primjer,
zabiljezen je povecan sadrzaj N, P i Fe u

Pelargonium graveolens L. u uslovima suse.

U mikoriznoj asocijaciji biljaka pistacije sa
AM gljivama takoder su zabiljeZene visoke
koncentracije P, K, Zn i Mn pri su$nim
uslovima. U uslovima povecanog saliniteta
kod biljke Euonymus japonica zabiljezen je
poboljsan unos P, Ca i K u slucaju asocijacije

sa gljivicnim simbiontom.

Osim toga, simbioza sa AM gljivama

poboljSava unos P i N u tkiva
Chrysanthemum morifolium, a kod Leymus
chinensis masu sadnica pove¢anjem sadrzaja
vode i meducelijskog sadrzaja CO2, P i N.
Vjeruje se da AM gljive poboljSavaju unos
gotovo svih esencijalnih hranjivih tvari i

smanjuju unos Na i Cl, $to dovodi do

stimulacije rasta. Prema tome, AM gljive
imaju sposobnost apsorpcije hranjivih tvari
iz tla, posebno N i P, $to moze ucinkovito
pospjesiti rast biljaka domacina. U odredeni
uslovima azot je glavni ogranicavaju¢i faktor
rasta biljaka. AM gljive imaju sposobnost
ubrzati razgradnju organskih tvari u tlu i
direktno apsorbirati azot iz nje.

AM gljive nakon uspostavljanja simbioze i
formiranja ekstraradikalnog micelija, koji se
pruza do okolne rizosfere i na taj nacin
povecava povrsinu Kkorijena, pomazu u

poboljsanju unosa hranjivih tvari. U

uslovima stresa salinitetom, AM gljive
znacajno uti¢u na povecanje koncentracije P

i N te na omjer N:P u izdancima biljaka.

Opceprihvaceno je da gljive imaju
sposobnost uzimanja znacajne koli¢ine azota
iz mrtvih i raspadnutih tvari, $to povecava
njihovu sposobnost rasta i prezivljavanja.
Osim toga, velika biomasa i povecani
zahtjevi za azotom AM gljive ¢ini glavnim
apsorbentom i skladistem azota,i daje im
kljuénu ulogu u ciklusu kruzenja N.
Ekstraradikalne hife AM gljiva

apsorbirati i asimilirati anorganski azot i

mogu

smatra se da priblizno 20-75% ukupnog
unosa N u biljke obezbeduju AM simbionti.
Poveéani unos N u biljke kolonizirane AM
gljivama rezultira veéim sadrZajem hlorofila.
Simbioza sa AM gljivama poboljsava
nakupljanje C i N i asimilaciju N u uslovima

povisenih koncentracija COz.

Na primjer, u mikoriznoj simbiozi AM gljiva i
biljka masline zabiljeZzen je poveéan rast,
akumulacija mikro- i makronutrijenata i
njihova raspodjela u sadnicama uzgojenih u
uslovima opterec¢enosti tla Mn. Dostupnost
hranjivih tvari biljkama i odrzavanje omjera
Cai Na znacajni su atributi korisnih aspekata
kolonizacije AM simbionata.
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Pobolj$san rast i sadrzaj proteina, Fe i Zn
zabiljezeni su i u mikoriznoj asocijaciji sa
leblebijom (Cicer arietinum). ZabiljeZena je i
pojaCana aktivnost K+ transportera u
mikoriznim Kkorijenima Lotus japonicus. U
nekoliko provedenih meta analiza navedeno
je da gljivicna asocijacija povecava sadrzaj
makronutrijenata, kao $to su N, P, K, Ca i Mg
u Antirrhinum majus u uslovima susSe.
Arbuskularne mikorizne gljive, kao Sto su
Glomus mosseae i Rhizophagus irregularis,
pokazuju poboljSanu translokaciju teskih
metala u izdanke biljke. Mikronutrijente kao
$to su Zn i Cu ¢ija je difuzija u tlu ogranicena,
biljke apsorbiraju uz pomo¢ mikoriznih hifa.

12.3.2. Mikorizne asocijacije i
prinos biljaka

Korisni mikroorganizmi rizosfere ne samo
da mogu poboljsati status hranjivih tvari u
usjevu, ve¢ takoder mogu poboljsati kvalitet
usjeva. Npr. jagoda u simbiotskoj asocijaciji
sa AM gljivama pokazala je povecani sadrzaj
specijaliziranih metabolita $to je rezultiralo
poboljSanim antioksidativnim svojstvima.

AM gljive mogu poboljsati kvalitet usjeva

stimuliSu¢i  proizvodnju karotenoida i

odredenih hlapljivih  spojeva. Povecan
sadrzaj Secera, organskih kiselina, vitamina
C, flavonoida i minerala zabiljezen je u
plodovima citrusnog voéa kao rezultat
mikorizne asocijacije sa AM gljivom Glomus
Mikorizna simbioza

versiforme. potice

pojactano nakupljanje antocijana, hlorofila,

karotenoida, ukupnih topivih  fenola,
tokoferola i dr. mineralnih tvari te
poboljSava  biosintezu fitohemikalija u

jestivim biljkama i ¢ini ih prikladnim za
lanac proizvodnje zdrave hrane.

12.4. Mikorizne
asocijacije i abioticki
stres

Arbuskularne mikorizne gljive imaju klju¢nu

ulogu u jacanju otpornosti biljaka na
abioticke stresove (Tabela 12.2). Dosadasnje
studije su pokazale da smanjenje abiotickog
stresa u abuskularnim  mikoriznim
asocijacijama moze biti rezultat sposobnosti

AM gljiva da odrzavaju pH tla.

12.4.1. Susa

Susa na biljke utice na viSe nacina, kao npr.,
nedostatak vode u korijenu smanjuje brzinu
transpiracije i izaziva oksidativni stres. Susa
ima Stetne efekte na rast biljaka, jer utice na
aktivnost enzima, unos jona i asimilaciju
hranjivih tvari.

Medutim, postoje dokazi da mikorizne

asocijacije ublazavaju stres od suSe u
razli¢itim usjevima, kao npr. kod pSenice,
luka.

Tolerancija biljaka na suSu mogla bi biti

je¢ma, kukuruza, soje, jagode i
prvenstveno posljedica velikog volumena tla
u koje se pruza korijenje i ekstraradikalne
hife gljiva. Vjeruje se da takva simbiotska
povezanost  reguliSe  razne fizicko-
biohemijske procese u biljkama, kao Sto su:
povedana osmotska adaptacija, stomatalna
regulacija kontrolisanjem metabolizma ABA,
pojaCano nakupljanje prolina ili povecan
sadrZaj glutationa (Tabela 12.2). Simbiotski
odnos razlicitih biljaka sa AM gljivama moZe
u konacnici povecéati povrsinu i uc¢inkovitost
korijena, indeks lisne povrSine i biomasu u

trenutnim uslovima suse.
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Tabela 12.2 Odgovori biljaka koloniziranih gljivicnim simbiontom na razlicite abioticke stresore

Stres

Susa

Visoka
temperatura

Kadmij (Cd)

Kadmij (Cd)
i cink (Zn)

Salinitet

Vrsta
domacdina

Glycine max

Triticum
aestivum

Triticum
aestivum

Salata
Solanum
lycopersicum

Triticum
aestivum

Zea mays

Solanum
lycopersicum

Trigonella
foenum-
graecum

Cajanus cajan

Cucumis
sativus

Solanum
lycopersicum

Oryza sativa

Solanum
lycopersicum

Vrsta gljivicnog
simbionta

Arbuskularne mikorizne
gljive (AM)

Glomus mosseae, Glomus
fasciculatum, Gigaspora
decipiens

Glomus mosseae

Rhizophagus irregularis,
Glomus intraradices

Rhizophagus irregularis,
Funneliformis mosseae,
Funneliformis geosporum,
Claroideoglomus
claroideum

Rhizophagus intraradices,
Funneliformis mosseae, F.
geosporum

Rhizophagus irregularis

Glomus monosporum, G.
clarum,

Gigaspora nigra i
Acaulospora

laevis

Rhizophagus irregularis

Glomus etunicatum,
Glomus

intraradices, Glomus
mosseae

Rhizophagus irregularis

Claroideoglomus
etunicatum

Glomus intraradices
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Odgovor

Povecani sadrzaj prolina u listu,
intenzitet fotosinteze, indeks lisne
povrsine, relativna brzina rasta i
suha teZina sjemena

Povecani parametri rasta biljaka i
ukupni pigmenti hlorofila

Povecéan osmotski potencijal,
sadrzaj hlorofila, aktivnost
antioksidativnih enzima, sadrzaj
askorbinske kiseline, enzima
metabolizama N i Pisadrzaj N, P i
K

Povecana proizvodnja biomase,
akumulacija i sinteza ABA, i
proizvodnju strigolaktona

Povecan broj zrna, raspodjela i
sadrzaj hranjivih tvari u korijenu

Povecana duZina lista, broj
listova, visina biljke, sadrzaj
hlorofila, brzina fotosinteze i
brzina transpiracije

Povecani fotosintetski kapacitet,
brojnost akvaporina i status
fosforilacije

Povecana aktivnost
antioksidativnih enzima i sadrzaja
malondialdehida

Povecana biomasa korijena,
hranjivih tvari (P, N, Mg, Fe) i
biosinteza prolina

Povecana biomasa, fotosinteza,
sinteza pigmenata i pojacana
aktivnost antioksidativnih enzima

Povecana povrs$ina lista, broj
listova i sadrZaj hormona rasta

Poboljsan kvantni prinos PSII,
ukupna fotosintetska brzina i
stomatalna provodljivost

Povecéana suha masa, unos jona,
parametri rasta i sadrZaj hlorofila




12.4.2. Salinitet

Opce je poznato da je zaslanjivanje tla sve

veéi ekoloski problem koji predstavlja
ozbiljnu prijetnju globalnoj sigurnosti hrane.
Poznato je da stres izazvan salinitetom
smanjuje rast biljaka i utice na vegetativni
razvoj te neto stopu asimilacije, $to rezultira
smanjenom produkcijom prinosa. Takoder
salinitet utiCe i na prekomjerno stvaranje
reaktivnih vrsta kisika. U posljednje vrijeme
kao jedna od predlozenih strategija za
postizanje poboljSane proizvodnje na
zaslanjenim tlima je upotreba AM gljiva

(Tabela 12.2).

U  nekoliko
ucinkovitosti AM gljiva i povecanje rasta i

studija  zabiljezena je
prinosa kod biljaka izloZenih stresu zbog
saliniteta. Nedavno su zabiljeZeni i pozitivni
ucinci AM simbioze na fizioloSke parametre,
kao Sto su brzina fotosinteze, stomatalna
provodnost i uc¢inkovitost koriStenja vode u
uslovima saliniteta. Arbuskularna mikoriza
znacajno poboljSava brzinu fotosinteze,
izmjenu gasova, povecava sadrzaj hlorofila i
ucinkovitost koriStenja vode u Ocimum
basilicum L. u slanim uslovima.

Allium sativum u mikoriznoj asocijaciji sa AM
gljivama pokazale su poboljSana svojstva
rasta ukljucuju¢i indeks lisne povrSine te
jezu i suhu biomasu u uslovima saliniteta.
Nadalje, biljke u arbuskularnoj mikoriznoj
asocijaciji  pokazuju pojacanu sintezu
jasmonske i salicilne kiseline te povecan
sadrZaj nekoliko vaZnih anorganskih tvari.
Na primjer, koncentracije ukupnog P, Ca, N,
Mgi K bile su veée kod biljaka Cucumis
sativus tretiranim AM gljivama u poredenju
sa nekoloniziranim biljkama u zaslanjenom
tlu. U slucaju mikorize sa AM gljivama biljke
Capsicum annuum imaju povecani sadrzaj

hlorofila i apsorpciju Mg i N te smanjen
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transport Na u  slanim  uslovima.
Arbuskularna mikorizna asocijacija moze
Kljucnih

regulatora rasta. Primjecena je povecana

ucinkovito  regulisati  sadrzaj
koncentracija citokinina kod biljaka sa
mikoriznim Kkolonizacijom $to ima za

posljedicu povecanu translokaciju
fotosintetata u uslovima saliniteta. Pove¢ana
produkcija strigolaktona u arbuskularnim
kod

(Lactuca sp.) znacajno ublazava razlicite

mikoriznim  asocijacijama salate

Stetne efekte saliniteta.

Biljke kolonizirane AM gljivama, u uslovima

povisSenog saliniteta, imaju sposobnost
smanjenja oksidativnog stresa suzbijanjem
peroksidacije lipidne membrane. Nadalje,
primijeceno je da kolonizacija biljaka sa AM
gliivama pospjeSuje nakupljanje razli¢itih
organskih kiselina Sto rezultira pojacanom
regulacijom procesa osmoregulacije u
biljkama uzgojenim pod stresim uslovima

saliniteta.

12.4.3. Teski metali

Teski metali mogu se akumulirati u tlu,
usjevima, voéu i povréu predstavljajuci
opasnost po zdravlje ljudi. Opcenito se
vjeruje da mikorizne asocijacije u tlima
kontaminiranim teSkim metalima pozitivno
uticlu na odbrambeni sistem biljke i
promoviSu njen rast i razvoj (Tabela 12.2).

Biljke

kontaminiranim Cd i Zn pokazuju znacajno

koje se  uzgajaju na tlu
smanjenje rasta izdanaka i korijena, hlorozu
listova, pa ¢ak i smrt. U tlu kontaminiranim
aluminijom AM simbioza pozitivno je uticala
na unos hranjivih tvari u biljke pSenice. U
mnogim studijama dokazan je pozitivan
uCinak AM
otpornosti biljaka koje se uzgajaju u tlima

simbioza u promicanju
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kontaminiranim teskim metalima.

Teski
gljivicnim hifama koje imaju sposobnost

metali mogu biti imobilisani u
njihovog fiksiranja u (celijskom zidu i
pohranjivanja u vakuoli ili ih mogu helirati
sa nekim drugim tvarima u citoplazmi i na
taj nacin smanjiti toksi¢nost metala za biljke.
Pozitivni efekti AM gljiva na rast i razvoj
biljaka u stresnim uslovima najéeSce su
posljedica njihove sposobnosti da povecaju
unos vaznih hranjivih tvari, poput Cu, ZniP i
na taj nacin smanje toksi¢nost drugih metala
u biljkama.

Smanjena koncentracija toksi¢nih metala u
biljnom tkivu moze biti i posljedica helacije
od strane simbionta u rizosferi tla. AM gljive
vezu Cd i Zn u cCelijskom zidu hifa plasta i
kortikalnim celijama ¢ime ogranicavaju
njihov unos u tkivo biljke Sto rezultira
njenim poboljSanim rastom i prinosom.

Mikoriza moZe izmjeniti unos razlicitih
metala u biljke iz rizosfere i njihovo kretanje
iz zone Kkorijena prema nadzemnim
dijelovima. Micelij razlicitih AM gljiva ima
visoku sposobnost kationske izmjene i
apsorpcije metala. Vjeruje se da AM gljive
klju¢nih

anorganskih hranjivih tvari. Na primjer,

reguliSu unos i nakupljanje
zabiljezen je povecani unos silicija (Si) u
spore i hife Rhizophagus irregularis te njihov
prenos do korijena biljke domacina. VaZno je
naglasiti da se toksi¢nost i pokretljivost Cd
moZe smanjiti kolonizacijom korijena biljaka
AM simbiontima koji povecavaju pH tla ili
vezivanjem kadmija na glomalin,
glikoprotein koji produkuju hife i spore AM
gljiva u tlu i korijenju. Tolerancija lucerke
(Medicago sativa L.) kolonizirane AM gljivom
na kadmij smatra se posljedicom
modifikacije hemijskih oblika kadmija u

razlicitim biljnim tkivima. Tolerancija na

teSke metale kod biljaka koje ulaze u
mikorizne asocijacije su rezultat razlicitih
procesa koji se odvijaju u njihovim gljivicnim
kao Sto su

simbiontima, imobilizacija

metalnih spojeva, taloZenje polifosfatnih
granula u tlu, adsorpcija na hitin celijskog
zida gljiva i helacija teSkih metala unutar

¢elija gljivicnog simbionta.

12.4.4. Temperatura

Kako se temperatura tla povecava, reakcije

biljnih zajednica mogu u velikoj mjeri ovisiti

o interakcijama sa gljivénim simbiontima.

Toplinski stres znacajno uti¢e na rast i

razvoj biljaka, jer uzrokuje:

® gubitak snage biljke i inhibiciju klijanja
sjemena;

® usporenu stopu rasta;

® smanjenu proizvodnju biomase;

® uyvenuce listova i reproduktivnih organa;

® otpadanje i starenje listova;

® ostecenje kao i promjena boje ploda;

® smanjenje prinosa i smrt Celija;

® pojacan oksidativni stres.

Opcenito, biljke kolonizirane AM gljivama

pokazuju bolji rast pri temperaturnom
stresu u poredenju sa biljkama bez gljivicnog
simbionta (Tabela 12.2). Pozitivne promjene

u rastu i razvoju biljaka u uslovima visoke

temperature uocene su u mikoriznoj
asocijaciji  biljaka sa gljivom Glomus
fasciculatum.

Veliki broj studija sugeriSe da AM gljive
mogu povecati otpornost biljke u uslovima
AM  gljive
zadrzavati vlagu u biljci domacinu, povecati

niske temperature. mogu
specijalne metabolite biljke i dovesti do

jacanja imunoloSkog sistema te povecati
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sadrzaj proteina i na taj na¢in pomodi biljci u
borbi protiv niskih temperatura. Simbiotski
gljivicni partneri povecavaju sposobnost
oCuvanja vode kao i ucinkovitost njezine
upotrebe te povecavaju potencijal izmjene
gasova i osmotsku adaptaciju.

AM asocijacije povecavaju sintezu hlorofila
Sto dovodi do povetane Kkoncentracije
razlicitih metabolita u biljkama izloZenim
niskim temperaturama. AM simbionti u
paradajzu i drugom vocu mijenjaju sadrzaj
izloZenosti stresu

proteina tokom

uzrokovanom niskim temperaturama.

12.4.5. Mikorizne asocijacije i
kombinovani abioticki stresovi

Opce je prihvaéeno da AM simbionti mogu
ublaziti razliCite stresove ili kombinaciju
stresova koji uklju¢uju susu, salinitet,
temperaturu, nedostupnost hranjivih tvari i
kontaminaciju tla toksi¢nim metalima. Na
primjer, izloZenost biljaka kombinovanim
stresorima poput suSe i slanosti uzrokuje
pojacanu proizvodnju reaktivnih vrsta kisika
(ROS), sto moze biti vrlo Stetno za biljke.

kisika
obavljaju enzimi kao S$to su: superoksid

Detoksifikaciju reaktivnih  vrsta
dismutaza, katalaza, peroksidaza i glutation
reduktaza. Biljke paradajza kolonizirane sa

gljivom  Scolecobasidium constrictum u

kombinovanim uslovima susSe i slanosti
pokazale su poboljSanu  proizvodnju
biomase, odnos vode u listovima,

stomatalnu provodljivost u odnosu na biljke
bez mikoriznog simbiota. Prema tome,
gljivicni simbionti stimuliSu proizvodnju i
aktivnost enzima i klju¢ni su za poboljSanje
rasta biljaka i prinosa u stresnim abiotickim
uslovima. Mikorizna simbioza S§titi biljke od
abiotickih razlicite

stresova  koristeci

Uvod u bioticke biljne interakcije

procese kao Sto su: poboljSana brzina
fotosinteze, unos i akumulacija mineralnih
tvari, pojacana

hranjivih regulacija

aktivnosti  antioksidativnih  enzima i
promjene u ekosistemu rizosfere. Slicnosti
medu mehanizmima tolerancije na razlicite
stresore mogu nastati kao odgovor na
kombinovane adaptacije stresnim uslovima

posredovane gljivicnim simbiontima.

Pretpostavlja se da su gljivicni simbionti

posrednici izmjene profila fitohormona,
unosa i asimilacije minerala, nakupljanja
kompatibilnih  osmolita i specijalnih
metabolita, te pojacane regulacije

antioksidativnog sistema kao uobicajenih

mehanizama induciranih tokom razli¢itih
stresora.
Medutim, specificni mehanizmi poput

kompartmentacije i sekvestracije toksi¢nih
jona, proizvodnje fitohelatina i ekspresije
proteina mogu biti karakteristi¢ni i pokazati
razli¢ite promjene u zavisnosti od vrste

stresa i vrste gljivicnog simbionta.

Promjene karakteristika korijena mogu
poboljsati otpornost na osmotski stres u
znacajnom stepenu. Na primjer, otpornost
koloniziranog ricinusa na salinitet nastaje
kao rezultat promjena izmjene plinova i

razine nekih klju¢nih metabolita.

Navedene karakteristike mikoriznih
asocijacija mogu biti od velike agronomske
vaznosti za proizvodnju i upravljanje
razli¢itim usjevima. Medutim, potrebna su
opseZna istraZivanja kako bi se otkrila uloga
gljivicnih simbionata u suzbijanju ucinaka

kombiniranih stresora.
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12.5. Arbuskularne
mikorizne gljive kao
biognojiva

Biognojiva su mjeSavina prirodnih tvari koje
se koriste za poboljSanje plodnosti tla. Ova
gnojiva su vrlo korisna za zdravlje tla, kao i
za rast i razvoj biljaka. Provedene studije o
AM gljivama isticu njihove nebrojene koristi
za zdravlje tla i produktivnost usjeva. Stoga
se Siroko vjeruje da bi AM gljive u bliskoj
buduénosti mogle zamijeniti anorganska
gnojiva, jer mikorizna primjena moZe
ucinkovito smanjiti kvantitativno koristenje
hemijskih gnojiva.

Kontinuirana upotreba anorganskih gnojiva,
herbicida i fungicida pokazala je razne
negativne posljedice za tlo, biljke i ljudsko
zdravlje, kroz njihov $tetni uticaj na kvalitet
prehrambenih proizvoda, zdravlje tla te
ekosisteme vode i zraka. Vjeruje se da AM
gljive mogu smanjiti upotrebu hemijskih
50%
proizvodnji, ali ta procjena ovisi o biljnoj

gnojiva i do u poljoprivrednoj

vrsti i vrsti abiotickog stresora.

Mnoge studije naglasavaju korisnu ulogu AM
gljiva u poboljSanju rasta biljaka u stresnim
uslovima. Prethodno se o AM gljivama
uglavnom raspravljalo kao o korisnim
entitetima za unos hranjivih tvari iz tla.
Medutim, odnedavno se jasno sugerise da se
biljke kolonizirane AM gljivama mogu
ucinkovito boriti protiv razli¢itih stresora
zivotne sredine, kao S$to su slanost, susSa,
nedostatak hranjivih tvari, temperaturni
stres, i na taj nacin povecati prinos usjeva u
nepovoljnim uslovima.

Poticanje upotrebe AM gljiva od neizmjerne

je vaznosti za moderne globalne

poljoprivredne sisteme i njihovu odrzivost.

Upotreba gljivi¢nih simbionata u

poljoprivredi moze znacajno smanjiti

primjenu sintetickih gnojiva i

tako

drugih

hemikalija, podsticudi bio-zdravu

poljoprivredu.

Povecanje rasta i produktivnosti usjeva
podsretstvom gljivicnih simbionata moZe
biti korisno u prevazilaZenju sve veéih
potreba za hranom usljed globalnog porasta
populacije na Zemlji. Osim toga, na taj nacin
podsticu se ekoloSki prihvatljive tehnologije
za produkciju biomase u poljoprivredi.

266

). @
TeYe



Uvod u bioticke biljne interakcije
SaZetak - biljne interakcije i adaptacije na gljive

Mikorize predstavljaju sloZene asocijacije izmedu gljiva i biljaka, koje se prvenstveno
manifestiraju kroz korijen i imaju klju¢nu ulogu u prenosu nutrijenata. Ove asocijacije se
Cesto opisuju kao simbiotske, a u veéini slucajeva i mutualisticke, iako postoje izuzeci poput
miko-heterotrofnih biljaka koje u potpunosti ovise o gljivama. Mikorizne asocijacije
ukljucuju Sirok spektar funkcija, od poboljsanja ishrane biljaka do zaStite od stresa, Sto ih
Cini klju¢nim komponentama kopnenih ekosistema.

Mikorize su prisutne kod 90% kopnenih biljaka u prirodnim i kultiviranim ekosistemima.
Glavne vrste mikoriznih asocijacija ukljucuju arbuskularne mikorize (AM), ektomikorize
(EM), mikorize orhideja (OM) i erikoidne mikorize (ERM). AM gljive su najrasprostranjenije
i evoluirale su prije 450 miliona godina. One su klju¢ne za apsorpciju fosfora i drugih
nutrijenata, dok EM gljive dominiraju u Sumskim ekosistemima i olakSavaju unos fosfora i
azota. Mikorize orhideja i erikoidne mikorize specificne su za biljke iz porodica Orchidaceae
i Ericaceae i imaju vaznu ulogu u adaptaciji na ekstremne uslove tla.

U mikoriznim asocijacijama gljive formiraju specijalizirane strukture unutar korijena, poput
arbuskula kod AM gljiva ili Hartigove mreze kod EM gljiva, koje omogu¢avaju razmjenu
nutrijenata. Gljive osiguravaju fosfor, azot i mikroelemente biljkama, dok biljke pruZaju
gljivama organski ugljik. Ove asocijacije poboljsavaju rast biljaka, povecavaju otpornost na
abioticke stresove i doprinose strukturiranju tla.

Mikorize reguliSu cikluse nutrijenata i ugljika, Sto ih ¢ini klju¢nim za odrzivost ekosistema.
Njihova sposobnost da smanjuju toksicnost metala u kontaminiranom tlu, povecavaju
toleranciju biljaka na susu, salinitet i visoke temperature te poboljsavaju fotosintezu i

akumulaciju biomase ¢ini ih nezamjenjivima u poljoprivredi i Sumarstvu.

Molekularne metode omogucile su dublje razumijevanje simbioze biljaka i gljiva, otkrivajuci
kljucne gene i signalne puteve ukljucene u formiranje mikoriznih asocijacija. Arbuskularne
mikorize, primjerice, koriste signalizaciju strigolaktona za uspostavljanje simbioze. Gljivi¢ni
efektori, poput SP7 proteina kod AM gljiva, moduliraju biljne imunoloske odgovore i
omogucavaju stabilne interakcije. Osim toga, mikorizne gljive induciraju otpornost biljaka na
patogene i abioticke stresove putem povecane aktivnosti antioksidativnih enzima.

Mikorizne gljive imaju potencijal da zamijene hemijska gnojiva, smanjujuéi njihov negativan
uticaj na Zivotnu sredinu. Njihova primjena kao biognojiva moZe znacajno povecati odrzivost
poljoprivrednih praksi, omoguéavajuéi efikasniju upotrebu resursa i povecanje prinosa
usjeva. AM gljive, na primjer, poboljSavaju apsorpciju fosfora i azota, povecavajuci otpornost
biljaka na stres i smanjujuci troskove proizvodnje.
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INDEKS POJMOVA (A-Z)

A Bioticki stres (122, 132, 156, 180, 194, 216,
246)

Biosinteza flavonoida (47, 229)

Biosinteza fitohormona (18, 63, 227)
Biotransformacija metala (104)

Adaptacija na hladnocu (28, 30, 31)
Adaptacija na kombinovani stres (56, 265)
Adaptacija na manjak minerala (86, 87, 88)
Adaptacija na niske temperature (28, 31, 33)
Adaptacija na plavljenje (59, 61, 62, 63)
Adaptacija na preplavljivanje (59, 61, 62, 63)
Adaptacija na salinitet (50, 54, 56, 263)

Biotrofni parazitizam (200)

Adaptacija na smrzavanje (34, 37) Cirkadijalni ritam (10, 11)
Adaptacija na susu (43, 44, 47, 262) Citokinin (18, 63, 160)
Adaptacija na svjetlost (2, 12, 14, 16, 18) Cirkulacija vode (13, 14, 59)
Adaptacija na toplinu (22, 24, 25) Citozastita (47, 229)

Adaptacija na viSak minerala (90, 91, 97, 104) Cirkulacija hranjiva (75, 79, 81)
Aktivacija biljnog imuniteta (160, 177,191)  Crvena svjetlost (6, 7)
Akumulacija teskih metala (91, 97, 104, 263)  Celuloza (31, 33)

Alelopatija (194, 195, 196)

Alkalni stres (88, 98, 101) D

Antioksidativni odgovor (47, 177, 229)
Apoplast (6, 87)

Apsorpcija mineralnih jona (75, 86, 226)
Atrakcija opraSivaca (132, 137, 139)
Autoindukcija (204, 210)

Azotofiksacija (223)

Azotna ishrana (82, 223)

Defanzivni metaboliti (163, 164)
De-etiolacija (6, 8)
Diferencijacija tkiva (227)
Dinamika ugljika (79, 83)
Disperzija sjemena (144, 146)
Dormantnost (6, 87, 144)
Dugodanicna biljka (10, 143, 249)
Dvostruka membrana (31, 33)
B

Bakterijska kolonizacija (220, 222, 223, 235) E

Biljna kompeticija (130, 194)

Biljna komunikacija (203, 204, 207, 210, 212,
214)

Biljna memorija (177)

Biljna mikoriza (247, 249, 250, 253)

Biljni fitohormoni (18, 63, 87, 160, 227)
Biljni imunitet (47, 160, 177, 191)

Biljni mikrobiom (216, 235, 241)

Biljni mutualizam (124, 125, 259)

Biljna patogeneza (229)

Biljni parazitizam (129, 198, 200)

Ekofiziologija (2, 12, 22, 28)
Ekoloska strategija (15, 44, 62, 107)
Efektori (187)

Ektomikoriza (250)

Endofitske bakterije (220, 223)
Epigeneticka promjena (18, 170)
Epifitske bakterije (222)

Etilen (18, 63, 227)
Evapotranspiracija (12, 13)
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Interakcija biljka-gljiva (246, 247, 249, 250)
F Interakcija biljka-insekt (132, 160, 169, 171,

172)

Interakcija biljka-nematoda (180, 181, 183,

186,191)

Interakcija biljka-parazitska biljka (198, 200)

Interakcija biljka-virus (232)

Izbjegavanje sjene (16, 18)

Izduzivanje hipokotila (6, 8, 18)

Fenotipska plasti¢nost (44, 170, 203)
Fitohormoni (18, 63, 87, 160, 227)
Fitopatogeni (229)

Fitoreceptori (6, 7, 8,9, 10)
Fitoremedijacija (104)

Fitotropizam (8)

Flavonoidi (47, 229)

Fotosinteza (2, 4, 14, 24, 44)

Fotoinhibicija (15, 18, 25) ]
Fotomorfogeneza (5, 6, 7, 8) Jasmonati (18, 63, 160, 227)
Fotoperiodizam (3, 10, 249) Jednodanic¢na biljka (10, 249)
Fotoreceptori (6, 7, 8,9, 10) Jednosupnica (9, 13)
Fototropin (8) Juvenilna faza (44, 75)
Fruktoza (24, 83) Juglone (195)

Jonski transport (75, 88, 90)
G Jatina svjetlosti (2, 12, 15)

Jonska izmjena (87, 88)
Germinacija sjemena (6, 10, 87, 144)

Gljivicna mikoriza (246, 247, 249)

Gljivi¢ni patogen (229) K

Gravitropizam (117, 119) Karnivorna biljka (150, 151, 153)
Kompeticija (130, 194)

Komunikacija medu biljkama (203, 204, 207,
210,212,214)

Komensalizam (127, 203)

Kutikula (13, 14, 24)

Kriptohrom (7)

H

Heliofitne vrste (1, 2, 12)
Herbicidna otpornost (160, 170)
Herbivorija (156, 158, 160, 163, 164, 165,

170, 177) Ksilem (2, 13, 65, 86)

Hidrotropizam (65) Kombinovani stres (56, 265)
Homeostaza minerala (75, 86, 88, 90, 104) Klijanje sjemena (6, 10, 87, 144)

Hormonska signalizacija (18, 63, 227) Kolonizacija bakterijama (220, 222, 235)
Hromatski stres (102) Korijenski sistem (13, 75, 79, 183)
Hrom (102)

Kompetitivna prednost (194)

Hranidbeni odnosi (186, 196) Kompetitivna iskljucenost (194)

I L
Indirektna odbrana (165) Listopadna biljka (34, 44)
Infekcija korijena (184, 185)

Listna anatomija (13, 15)
Inhibicija elongacije (8, 47) Lignifikacija (13, 14, 25)
Interakcija biljka-bakterija (216, 220, 222, Lokalizovana odbrana (160, 163)
225)
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Lateralni korijen (75, 183)
Ljuska sjemena (144, 146)
Limfocitna reakcija (191)
Lov domena (8, 9)
Luminiscencija (10, 229)
Listna povrsina (14, 15)
Limfocitna reakcija (191)

M

Mikoriza (246, 247, 249, 250, 253, 259, 262,
263, 265, 266)

Mikorizni stres (262, 263)

Mineralna ishrana (75, 79, 259)
Mutualizam (124, 125, 259)

Mehanicka stimulacija (107, 108, 112, 114)
Membranska adaptacija (33)

Metabolizam flavonoida (47, 229)
Molekulska signalizacija (160, 227)
Mikroklima (15, 44, 249)

Mikrobiom korijena (235, 241)

Mikorizne gljive (246, 249)

Morfoloska adaptacija (13, 14, 61)
Motilitet bakterija (225)

N

Neutralizam (130)

Nematoda (180, 181, 183, 186, 191)
Niska temperatura (28, 31, 33)
Niskotemperaturni stres (28, 31, 33)
Nitratna ishrana (82, 223)
Nodulacija (223)

Nutrijentna efikasnost (79, 259)
Nutrijentna konkurencija (194, 259)
Nosioci gena otpornosti (191)
Novcasta biljka (246)

Nizvodna signalizacija (18, 170)
Neutralne interakcije (130)

0)

Odbrambeni metaboliti (163, 164)
Odbrana od herbivora (160, 163, 164, 165)

Odbrana od patogena (47, 191, 229)
Osmotska prilagodba (44, 54)

Osmotski stres (43, 44, 47, 56)
Oprasivanje (132,137,139, 140, 142, 143,
144)

Organska materija tla (79, 80, 83)
Organski kiselinski stres (88)

Olovo (100)

Ostecenje DNA (229)

Ostecenje Celijske stijenke (13, 25, 47)

P

Parazitizam (129, 198, 200)

Parazitska biljka (198, 200)

Patogeneza (229)

Percepcija sjene (16, 18)

Percepcija temperature (22, 30, 34)
Plavljenje (59, 61, 62, 63)

Pothladivanje (28, 30, 31)

Promjena membrane (33)

Primarna metaboliti (14, 24, 83)
Prijenos signala (160, 227)

Prilagodba na vjetar (112, 114)
Prilagodba na svjetlost (2, 12, 14, 16, 18)
Prilagodba na stres (43, 47, 104, 160, 229)
Prilagodba na UV-B (10, 47)

Prinos biljke (259, 262)

Prolin (44, 47, 54, 263)

R

Reaktivne vrste kisika (47, 229)
Razgradnja organskih materija (79, 80, 83)
Regeneracija tkiva (31, 33, 170)

Regulacija cirkadijalnih ritmova (10, 11, 249)

Relokacija hloroplasta (8, 24)
Rizobakterije (220, 223, 225)
Rizodermis (75, 183)

Rizosfera (75, 220, 235)
Rizotron (79, 81)

Rizom (75, 183)

Root-shoot odnos (75, 170, 227)
ROS signalizacija (47, 229)
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Rast biljaka (2, 12, 14, 79, 259, 262)
Rasijavanje sjemena (144, 146)
Raspadanje mikorize (265)

S

Salinitet (50, 54, 56, 263)
Signalizacija fitohormonima (18, 63, 227)
Simbioza (124, 223, 246, 249)

Sjeme - dormantnost (144)

Sjeme - Klijanje (87, 144)

Skiofitna biljka (2, 12, 16)

Specificni efektori (187)

Stres - aluminij (98)

Stres - hrom (102)

Stres - kadmij (97)

Stres - kombinovani (56, 265)

Stres - mineralni manjak (86, 87, 88)
Stres - mineralni viSak (90, 91, 97, 104)
Stres - nikal (103)

Stres - olovo (100)

Stres - susa (43, 44, 47, 262)

Stres - teski metali (91, 97, 104, 263)
Stres - toplota (22, 24, 25)

Stres - viSak vlage (59, 61, 62, 63)
Stres - Zeljezo (88, 101)

Strukturna barijera (13, 14, 25)
Suckanje soka (183, 186)

Sukulentna biljka (14, 15, 24)
Simbiotska azotofiksacija (223)

T

Termotolerancija (22, 24, 25)
Transpiracija (13, 14, 24)

Transport hranjiva (75, 79, 86)

Tropizam (8, 117)

Trunkiranje signala (18, 170)

Tkivna diferencijacija (227)

Tolerancija na stres (43, 47, 104, 160, 229)
Toksin (164, 171, 229)

Turgorski pritisak (13, 14, 24)

Tipovi mikorize (246, 249, 250, 253)

U

UVR8 receptor (10)

Ucestalost oprasivaca (132, 137, 139)
Uklanjanje ROS (47, 229)

Uptake nutrijenata (75, 79, 80, 82, 86)
Utjecaj gravitacije (117)

Utjecaj svjetlosti (2, 3,12, 14)

Usvajanje fosfora (80, 87)

Usvajanje kalija (81, 88)

Usvajanje vode (13, 14, 24)

Uzajamno djelovanje biljka-biljka (194, 203)

\'

Vakuola (13, 14, 24)

Vegetativna propagacija (31, 33)

Venski sistem biljke (13, 14)

Vrste mineralnog stresa (86, 88, 90, 104)
Vrste simbioze (124, 223, 246)

Vrste mikorize (246, 249, 250, 253)

Vrste trofickih odnosa (124, 156, 194, 203)
Voda - deficit (43, 44, 47)

Voda - visak (59, 61, 62, 63)

VOC komunikacija (204, 210)

Z

Zeitlupe receptori (9)
Zajednica biljaka (194, 203)
Zasicenje svjetlosti (2, 12)
Zelena svjetlost (6, 7, 24)

N¢

Zivotni ciklus nematoda (181, 183)
Zivi pokrov (44, 262)
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