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PREZIVLJAVANJE BILJAKA U USLOVIMA PLAVLJENJA

1.Uvod

Pri prekomjernoj koli¢ini vode u zemljistu tj. pri plavljenju ili podizanju nivoa podzemnih voda,
osnovni problem je stvaranje anaerobnih uslova koji ne pogoduju funkcionisanju korijenovog
sistema. Anaerobni uslovi javljaju se i u mo¢varnim, lose strukturiranim, teSkim, glinovitim i
sliénim zemljiStima. Dobro strukturirana zemljiSta imaju veliku poroznost, povoljan odnos
makro 1 mikro pora Sto dobro utice na snabdjevenost vodom 1 aeraciju tako da je Zivotna
aktivnost korijena tj. usvajanje mineralnih materije i vode kao i rast i razvoj, optimalna.
Prisustvo kiseonika omogucava proces disanja i obezbjedivanja potrebne energije. Pored
kiseonika u zemljiStu je vazno 1 prisustvo CO2 koji sa vodom daje ugljenu kiselinu koja
povecava razlaganje mnogih minerala u vodi.

Korijen koji se razvija u slabo aerisanom zemljiStu ima veci precnik 1 visSe meducelijskih prostora
ispunjenih vazduhom. Kod jakog nedostatka kiseonika, na primjer pri duzem plavljenju, dolazi
do degeneracije korijena a ponekad i do negativnog geotropizma (rast korijena prema povrs$ini) i
formiranja tzv. pneumatofora - korijenova za disanje.To su zapravo potporni korijenovi ¢iji
djelovi izbijaju iz zemlje i prekriveni su lenticelama. U ovim uslovima dolazi i do znac¢ajnijeg
smanjenja rasta korijena, naro¢ito pri smanjenju koncentracije kiseonika ispod 15% u atmosferi
zemljista. Biljke koje su otporne na nedostatak kiseonika obrazuju nove korijenove sa
unutra$njim kanalom (aerenhim) u koji kiseonik ulazi iz nadzemnog djela. Neke biljke su
prilagodene na povremeno plavljenje, a druge na dugotrajnije i mogu da imaju optimalni porast i
u ovakvim uslovima. Takve biljke koriste kiseonik rastvoren u vodi (vrbe, topole, jasen, trske).
Duze zadrzavanje vode u zemljistu dovodi i do pogorsanja njegovih fizickih osobina a ¢esto i do
zaslanjivanja. Ovakvi uslovi mogu se poboljsati odvodnjavanjem, odgovaraju¢om obradom 1
koris¢enjem organskih dubriva.

U plavnim zemljistima se, zbog velike koli¢ine vode, akumuliraju mnoga toksi¢na jedinjenja
koja izazivaju oStecenja biljka. Najcesce su: sulfidi, CO2 1 velike koli¢ine gvozda i mangana.
Pored njih, nakupljaju se i jedinjenja koja stvaraju same biljke, a to su: etanol, acetaldehid i
cijandina jedinjenja. Anaerobni mikroorganizmi jo§ dodaju i metan, etan, propilen, razne
aldehide i ketone.

Slika br.1



2.Naucnirad br. 1
1.Uvod

Adaptacije zZivotne istorije na poplave

Poplava utice na Sirenje sjemena, klijavost, nicanje klijanaca, uspostavljanje i opstanak , takode
utice i na rast i reprodukciju.Voda u manjoj mjeri utice na Sirenje sjemena, dok vjetar je primarni
nacin Sirenja sjemena u poplavnim podrucjima. Obale rijeka su uglavnom naseljene
kratkovjec¢nim spekulama, pokazujuci strategije koje karakteriSu brze stope obrtanja. Kada
izvr§imo poredenje dvije vrate Chenopodium rubrum (jednogodisnja) i Rumex palustris
(dvogodisnja) govori nam da tokom kratkog perioda recesije vode izmedu dvije poplave
Chenopodijum rubrum brzo zavrsava svoj zivotni ciklus i proizvodi sjeme, koji uspijeva
prezivjeti slede¢u poplavu.Dok vrsta Rumex palustris svoj opstanak uspijeva na sledeci nacin
plavi u vegetativnom stanju, odlaze cvjetanje 1 proizvodnju sjemena za slede¢u godinu.

2.Cilj
Kratkorocna metabolicka adaptacija

Kada dolazi do poplava tada biljke se mogu oponasati tako Sto njihovo izlaganje korijena
parcijalnim pritiscima koji uticu na kiseonik , samim tim ukazuju na nedostatak kiseonika koji je
najvazniji u ograni¢avanju tokom plavljenja. Biljke u poplavljenim ravnicama prikazuju niz
mehanizama za opstanak privremeni bez kiseonika. Tada biljke se aklimatizuju da bi mogle
tolerisati stres tokom realativno kratkog perioda.Posledica toga je da se kod visih biljaka
proizvodnja ATP-a kroz aerobno disanje ne moZe nastaviti. Bitna stavka je da se glikoliza moze
odvijati tokom anoksije u biljci sve dok se stvoreni NADH moze oksidovati u NAD. Jedna od
tvrdnji je da je glavni put za ovo u viSim biljkama etanolska fermentacija.Ovaj metabolicki put
omogucava reoksidovanje pirimidinski nukleotida to se deSava zbog nastanka glikolize. Tu
imamo jo$ proizvodnju ATP-a, iako je stopa generisanja mnogo sporija nego u uslovima sa
potpunom aeracijom. Na molekularnom nivou nedostatak kiseonika indukuje proizvodnju skupa
od priblizno 20 polipeptida, to su anaerobni stresni proteini(ASPS). Pri potpunom potapanju
biljaka osvijetljenost je mala, $to ozbiljno utie na fotosintezu. Kod potopljenih kopnenih biljaka
doc¢i ¢e do ogranicenja upotreba ugljen-dioksida(CO), kao jedinog izvora ugljenika. Biljke koje
su sposobne da vrse fotosintezu na niskom nivou CO i da pri tome smanje brzinu disanja imaju
veliku prednost npr: potopljene kopnene vrste: Poa pratensis, Cardamine armara i homofilne
vodozemne vrste Veronica beccabunga i Miosotis palustris imaju stope fotosinteze ve¢e od
3,5mg O, (gDV) H- s§to im omogucava rast pod vodom. Stope fotosinteze u potopljenim
listovima heterofilnih amfibijskih biljaka npr Sparganium prelaze 7,9mg O, (gDV) h. Smanjena
fotosinteza kod homofilnih biljaka pri potapanju , manja prilagodenost kopnenih i vodozemnih
biljaka ima za rezultat da dolazi do neadekvatnog snabdijevanja biljke ugljenim hidratima, §to
tim biljkama smanjuje Sansu za preZivljavanje na neki duzi rok.



3.Materijali i metode

Dugorocne reakcije u korijenu

Mnoge biljke otporne na poplave su u stanju da razviju mehanizme izbjegavanja da bi prezivjele
dugotrajne poplave. Ove adaptacije se zasnivaju na brzim promjenama u fizioloskim procesima
koje se Cesto manifestuju promjenama u anatomskim i morfoloskim karakteristikama.Nakon
plavljenja pocetni efekti kod biljaka su u korjenovom sistemu. Najvazniji odgovor u korijenu na
produzene periode plavljenja je formiranje aerenhima (prozracno tkivo) bilo kolapsom ¢elije
(lizigenija) ili pove¢anjem meducelijskih prostora koje ima za rezultat razdvajanja éelija bez
kolapsa(8izogenija). Lizogeni oblik posjeduju : Nimphoides, Luronium, Littorela ,Zea mys , dok
Sizogenija se moze nac¢i u moc¢varnim biljkama kao $to su : Rumex palustris, Filipendula.

Primarni bo¢ni korijen veéine kopnenih biljaka nisu u stanju da razviju efikasne adaptacije
prema poplavama. Oni podlegnu tokom hipoksije i novi adventivni korijenovi ¢e se razviti u
roku od nekoliko dana u biljkama otpornim na poplave. Ovi korjenovi obi¢no rastu na bazi
izdanaka , hipokotilu i gornjem dijelu korijena i na ¢vorovima stabljike, uglavnom istrazujuci
gornje bolje gazirane slojeve zemljiSta. Aerenhim obezbeduje medusobno povezani sistem
vazdus$nih kanala, omogucavajuci difuziju ili ventilaciju gasova izmedu biljnih organa. Ako
djelovi biljaka izlaze iz vodene povrs$ine, kiseonik iz vazduha stize do korijena i rizosfere.

a)lsoetes lacustris  b) Littorella unifola ¢) Luronium natans



d)Nymphoides peltata f) Nuphar lutca

BELILOKVAN (NYMPHAEA
ALBA)

Slika br.2 Poprecni presjeci elektronskih skeniranja korijena Sest vodenih makrofita.

a) Isoetes lacustris b)Littorela uniflora c) Luronium natans d)Nymphoides peltata
e)Nymphaea alba f) Nuphar lutca
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4.Eksperimenti

Difuzija gasne faze se moze mjeriti koris¢enjem mikroelektroda za istrazivanje uzduzne i
radijalne distribucije kiseonika u korijenima koji rastu u stagniraju¢im anaerobnim medijima.
Modeli koji se odnose na stvarna mjerenja su konstruisani za Zea mays.
Kiseonik zna¢ajno varira sa rastojanjem duz korijena. Varijacije su u
velikoj mjeri povezane sa kiseonikom, snagom snabdijevanja korteksa,
koja opada sa rastojanjem od izdanka.

Eksperimentalni podaci su pokazali radijalni gubitak kiseonika, od
korteksa do medijuma za korijenje, koncentracija kiseonika u rizosferi
moze se direktno mjeriti cilindri¢cnom platinskom elektrodom.

Slika br.4 Mikroelektrodni polarografski radijalni profil kiseonika
primarnog korijena kukuruza(Zea mays) (duzine priblizno 90mm) na
apikalnoj poziciji unutar zone omotaca kapice korijena peristema.Ovo se
odnosi na pomjeranje elektrode od spoljasnje strane korijena ka
centralnom dijelu korijena.

400 Tw Dugorocne reakcije izdancima

Distance (um)

epidermis/hypodermis, rool cap sheath

o b Poplavljivanje gornjih djelova biljke moze izazvati promjene u fiziologiji
i morfologiji, ¢este kao promjene u obrascima rasta. Kod nekih vrsta

nakon potapanja biljke dolazi do prestanka rasta, dok kod drugih vrsta dolazi do odrzavanja ili
Cak povecanja proizvodnje biomase. IzduZenje izdanka koje obnavlja kontakt sa otvorenim
vazduhom je adaptivna reakcija kod biljaka otpornih na poplave, njeno dejstvo je da ubrzava rast
1 stimuliSe cvjetanje i samu proizvodnju sjemena. Pojacano izduZivanje izdanka nakon poplave
primijec¢eno je u mnogim poluvodenim rodovima kao $to su Polygonum, Ranunculus, Rumex.
Rod Rumex pruza odli¢an model za proucavanje reakcija adaptacije nakon poplava. Biljke sa
suvih lokaliteta sve umiru nakon poplave , dok vrste Rumex iz stanista sklonih poplavama
povecavaju stope izduzenja mladih peteljki, lamina i internodija stabljika koje se spajaju u roku
od nekoliko sati 1 prezivljavaju poplavu.
Polygonum lapathifolium (jednogodisnja) biljka koju karakteriSu brze pocetne stope rasta sa
visokim udjelom biomase koja se izdvaja za izdanke, ne reaguje na poplave. Ova vrsta pokazuje
kratku konkurentsku prednost u odnosu na visegodisnje biljke, Sto nam moze djelimi¢no
objasniti sposobnost tih biljaka da zauzmu nestabilna, nedavno poremecena podrucja sa
fluktuiraju¢im nivoima tla i vode.
Navedene studije proizvodnje biomase 20 mo¢varnih vrsta uzgajanih u poplavljenim, plodnim i
kontrolnim uslovima otkrivaju jasno rangiranje kompetitivhog efekta koji ima tendenciju da
bude konstantan u svim sredinama, ali je osjetljiv na vrstu okoline. Svaka vegetaciona zona u
rasponu od obale rijeke do nepoplavljenih mjesta ima svoju karakteristiénu grupu vrsta. Gornje
granice su odredene konkurentskom sposobnos¢u spekula koje se pojavljuju zajedno, a donje
granice njthovom otpornosc¢u na plavljenje.



5.Rezultati

Hormonska regulacija adaptivnih odgovora

Fitohromi djeluju kao posrednici izmedu signala i okoline odgovora biljke na ove stimuluse.
Zbog svoje gasovite prirode jednostavan 2-ugljeni¢ni hormon etilen je veoma pogodan da
signalizira prelazak u okolinu biljke sa isusenih na prevlazne uslove.

Biosinteza etilena 1 transdukcija signala elitel, jednostavan fitohormon sa 2 ugljenika je medu
najbolje okarakterisanim regulatorima rasta i razvoja biljaka. Ima istaknutu ulogu u procesima
kao Sto su klijanje, starenje, abscizija, sazrijevanje plodova i privikavanje biljaka na stres
okoline. Tokom prezivjelih uslova u rasponu od zalijevanja vode do potpunog potapanja, etilen
ucestvuje u stimulaciji ekstenzije izdanaka, programiranoj ¢elijskoj smrti tokom formiranja
aerenhima 1 pokretanju slucajnog formiranja korijena. Da bi se razotkrili mehanizmi
prilagodavanja, dejstva dva enzima u biostatisticCkom putu etilena posebno odreduju adaptivne
procese u visim biljkama. Enzim ACC-sintaza igra ulogu u proizvodnji intermedijera
1-aminociklo propan-1-karboksilne kiseline. Konstitutivni enzim ACC-oksidaza katalizuje
konverziju ACC u etilen. Faktori zivotne sredine koji uticu na ove enzime su ishrana i smanjeni
nivoi kiseonika. Mutanti annuai crucifer Arabidopsis thatiana su vazno sredstvo u reSavanju puta
transdukcije signala otiela. Jedan od ovih mutanata , koji se zove ETR1 mutant, je neosjetljiv na
egzogeno primjenjen etilen. Produkt ETR1 gena, ETRL1 protein , djeluje veoma dobro u lancu
transdukcije etilena signala, mozda kao sam receptor. Aminokiselinska sekvenca ETRI ohova
ima visoku sli¢nost sa grupom proteina koja je vrlo Cesta u organizmima uSnih organa, poznatim
kao dvokomponentni sistem. Ovaj konzumacioni modul sadrzi dva proteina: senzor koji sadrzi
metal dizajniran da osjeti etilen i regulator odgovora koji indirektno moze uticati na ekspresiju
gena.

U potopljenim biljkama, nivoi etilena se brzo povecavaju, jer je brzina difuzije ovog gasa u vodi
priblizno 10 000 puta sporija nego u vazduhu i iz tog razloga se etilen tesko metaboliSe u vecini
tkiva. Sama brzina proizvodnje etilena je stimulisana parcijalnim pritiscima ispod okoline. Etilen
podstice formiranje lizigenog aerenhima u korteksu korijena, na prijmjer Zea mays.
Programiranoj smrti ¢elija u korteksu korijena kukuruza prethodi degradacija ¢elijskog zida, $to
je povezano sa povecanjem koncentracije celuloze.

Formiranje Sizogenog aerenhima, karakteristicnog za mnoge moc¢varne biljke nije pod kontrolom
etilena. Ova tehnika omogucava mjerenje endogenih koncentracija etilena i stope proizvodnje
etilena u zivim biljkama, bez fizi¢kih perturbacija.



U okviru 2 je prikazano laserski pokretana fotoakusti¢na spektroskopija

Fotoakusticka spektroskopija je primijenjena da bi se precizno izmjerila koncentracija
endogenog etilena u izbojcima Rumex palustris potopljenim tokom 24 sata. Potapanje izaziva
zarobljavanje etilena zbog njegove spore stope difuzije u vodi, nakon de-subnergencije,
akumulirani etilen ¢e brzo difundovati u spoljasnji vazduh zbog veoma strmog gradijenta
koncentracije. Potapanje izdanka Rumex palustris je dovelo do dva pika oslobadanja etilena, kao
Sto je prikazano na slici.

Prvi pik predstavlja endogenu koncentraciju i odgovara etilenu zarobljenom tokom perioda
plavljenja. Zasjenc¢ena povrsina rep rosonto othylono koncentracija od 7,9. Znacaj ove
koncentracije je etilena je ubrzan rast biljaka kako bi izasle iznad povrSine vode.

Drugi vrhunac je uzorkovan pove¢anom biosintezom etilena izazvanom de-potopljenjem, ovaj
eksta etilen jos vise povecava visinu izdanaka na otvorenom, $to se ¢inilo da ima pozitivnu
korelaciju sa proizvodnjom sjemena.

Oba vrha pruzaju informacije o tome u kojoj mjeri su regulisana stopa proizvodnje endogenog
etilena 1 koncentracija. Vazno je da u bliskoj buduc¢nosti prosirimo svoja saznanja o regulaciji
etilona oonoantrotiono in planto jer, u velikoj mjeri, ekonomija etilena odreduje Sanse za
opstanak biljaka u poplavljenim podrucjima.



Prikazana je starost peteljki: Slika br.5 Duzina
peteljki Rumex acetosa (bijele pruge),

Rumex crispus (osjencene pruge ),

Rumex palustris (crne pruge).
Nakon a) potapanja, b) izlaganja gasnoj smjesi
etilen-vazduh (0,5Pa), ¢) potapanja u rastvor
srebrenog nitrata, u labarotorijskim uslovima,
izrazeno kao procenti kontrola uzgojenih u arr.
Zvjezdica predstavlja vrijednosti koje se
znacajno razlikuju od kontrolnog nivoa.
Zvijezdice u zagrada predstavljaju vrijednosti
koje se znac¢ajno razlikuju od vrijednosti
potapanja.

Etilen je klju¢ni hormon u pokretanju pojacanog
izduzivanja listova, peteljki, internodija,
koleoptila i mezokotila u potopljenim uslovima.
Za odredene ekotipove plutajuéeg pirinca
zabiljezene su stope rasta od 25cm u 24 sata, §to
moze dovesti do duzine biljke od skoro 7m.
Uskladeno dejstvo niskog kiseonika, etilena,
giberelina i moguce apscizinske kiseline regulise
brz rast potopljenih stabljika kod ove vrste.
Predlozen je mehanizam za izduzivanje peteljki
vrsta Rumex species.

Zajedno etilen 1 auksin igraju vaznu ulogu u
formiranju adventivnih korjenova. Za razliku od
eksperimenata sa reznicama, nije pronadena
akumulacija endogenog auksina u preplavljenim
intaktilnim biljkama Rumex-a.

Grani¢ni nivoi auksina su od sustinskog znacaja
za indukciju novih korijena, a nedavni
eksperimenti snazno pokazuju da etilen senzibilizira tkivo koje formira korijen na auksin.
Skrining hormonske regulacije adaptivnih odgovora u drugim vrstama poplavne ravnice je
slede¢i korak u istrazivanju poplava. Ovo se desava u razli¢itim zonama. Ovaj postupak ¢e
takode potvrditi upotrebu modelnih vrsta u ekologiji biljaka.




6.Zakljucak
Buduca istrazivanja

Povecani uvid u proces koji djeluju u biljnim zajednicama u promjenljivim hidroloskim uslovima
imace vrijedne primjene. Mnoga podrucja Sirom svijeta trpe katastrofalne poplave, a obnova
oste¢enih poplavnih ravnica i poribljavanje rijeka, pejzaza biljaka otpornim na poplave su teme
aktivnog istrazivanja. Poznavanje adaptivnih odgovora pojedinih biljaka neophodno je za
razumijevanje procesa na nivou vegetacije.

Mnoge fizioloSke i morfoloske reakcije u biljka su ve¢ poznate, ali mnogo se mora uraditi na
adaptivnim mehanizmima na nivou c¢elije.

Hormonska regulacija igra vaznu ulogu u reakciji adaptacije 1 u bliskoj budu¢nosti mozemo
ocCekivati napredak u razumijevanju kombinovanog djelovanja hormona.

Fotoakusticka tehnika je moc¢an novi instrument za mjerenje reakcija organizama koji zive pod
stresom Zivotne sredine. Malo se zna o lancu transdukcije signala nakon poplava i o genetskoj
varijaciji izmedu biljnih populacija koje su izloZzene dugotrajnim poplavama. Molekularno
bioloske tehnike ¢e se sve vise koristiti za povecanje uvida u ove procese.
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3.Naucni rad br. 2
1.Uvod

Strategije prezivljavanja ekoloSkog stresa zimi mogu se razlikovati od onih koje obezbeduju
zaStitu od istog stresa kada se dogodi ljeti. Tokom vegetacije, mehanizmi za bjekstvo od stresa
imaju tedenciju da prevladavaju, posto su periodi neda¢a uglavnom kratki. U zimskom periodu
postoji velika vjerovatnoca da ¢e nepovoljni uslovi Zivotne sredine potrajati u duzem
vremenskom periodui posljedicno, opstanak zavisi od tolerancije.

2.Cilj

Ovaj rad napisan je sa ciljem utvrdivanja znanja o fizioloskim 1 ekoloskim prilagodenostima
biljaka na stresne uslove plavljenja i anoksiju.

3. MATERIJALI | METODE

Sezonske razlike u odgovorima biljaka na poplave i anoksiju R.M.M. Cravford

Okolnosti pod kojima se ishrana deSava razlikuju se uzavisnosti od sezone. U toplijim uslovma
vegetacije povecana metbolicka potraznja za kiseonikom ¢ini nedostatak kiseonika akutnijim.

Slika br.1 Sadnice slanutka (Cicer arietinum) koje su se opravljale na vazduhu 7 dana nakon
48h inkubacije u anaerobi¢nim inkubatoru. Biljke sa lijeve strane bile su u maloj posudi unutar
inkubature gdje je gas cirulisaon unutar vece zapremine inkubatora. Bljke sa desne strane su
drZzane u identi¢énom kontejneru bez ikakve cirkulacije §to je omogucilo akumulaciju gasova koji
su prodrli anaerobno (fotografija Crawford et al 1987).

Podrugja sklona tegularima i produZzenim zimskim poplavama postaju poZeljna staniSta za
karakteristicnu moc¢varnu floru gdje monokotiledoni obi¢no nadmasuju vrste dikotiledona. Samo
nekoliko specijalizovanih drvenastih biljaka moZe da izdrzi nepovoljnu sezonu u kojoj su im
krovovi, a ¢esto 1 donji djelovi debla pod vodom.



Opasnosti od poplava za klijanje sjemena u proljece

Proljece je sezona kada imamo neizvjesnost za klijanje sjemena. Prilikom porasta temperatura
prije nego Sto produ opasnosti od zimskih poplava, period prisilne prinude kiseonika moze biti
poguban za nicanje na polju.

Za mnoge biljke sa krupnim sjemenom kao Sto je kukuruz, a posebno grasak, zemljista zasi¢ena
vodom u vrijeme klijanja su posebno opasna. Nepropusnost omotaca sjemena olaksava da veéina
sjemena prolazi kroz period prirode anaerobioze.

a) Kada se klijajuce sjeme slanutka stavi u kontrolisane anaerobne uslove, moguce je uociti
koji aspekti anoksije ometaju rast i prezivljavanje. Cirkulacija anaerobni¢ne atmosfere
moze biti dovoljna da produzi zivot sjemena koje klija pod anoksijom.(slika br. 1)

b) Promjena atmosfere u anaerobnom inkubatoru sugerise da su kod vrsta osjetljivih na
anoksiju Stetni efekti nedostatka kiseonika pogorsani visokim koncentracijama ugljen-
dioksida(slika br.2)

€) Izvjestan oporavak je moguc¢ kada se sadnice tretiraju askorbatom prije nego $to se vrate
u vazduh(slika br.3)

d) Lipidi isto mogu uticati energetski na sjeme. Ugljeni hidrati naj¢e$¢a rezerva energije u
sjemenu velike veli¢ine 1 brzog klijanja. Lipidno disanje trosi viSe kiseonika nego ugljeni
hidrati u sjemenu koje je preplavljeno ili nekim drugim putem liSeno kiseonika,
metabolizam ¢e biti podvrgnut veéoj prepreci zbog nedostatka kiseonika sa posljedi¢nim
gubitkom vitalnosti.(slika br.4)
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Slika br.2 Leblebija (Cicer arientinum) nakon razli¢itih tretmana u neaerobnoom inkubatoru. Biljke sa lijeve strane ne uspijeva da se oporave
nakon inkubacije u prisustvu 15%ugljenik-dioksida (fotografija R.M.M. Crawford). Na desnoj strani je je sav karbon dioksid uklonjen iz
anaerobne atmosfere kalijum hidroksidom(h).
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NO ASCORBIC ACID

ASCORBIC ACID

Slika br.3 Askorbinske kiseline koja djeluje kao antidont za anoksi¢ne povrede.

Sadnice salanutka sa desne strane su prebacene u 10mmol/L rastvor askorbinske kiseline (Ph5,4)
koji je uzet iz anaerobnog inkubatora posle 48h i 72h. Antioksidantima svojstva askorbinske
kiseline ograni¢ena na 48h, minimalizuju povredu i potpomognuti oporavak.
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Slika br.4 Prezivljavanje sadnica (n=25) podloznih razli¢itim duzinama anaerobne inkubacije.
Obratitie paznju na vecu toleranciju anoksije kod sjemena koje sadrze skrob.(podaci iz Crawford
1992).

Poplave mogu prekinuti mirovanje sjemena kod jednogodi$njih biljaka moc¢varnih biljaka, koje
lako klijaju kada se nivo vode spusti.

Studije o sjemenu ljetnjih mocvarnih vrsta Ammannia coccinea i Rotala ramosior su otkrile da je
sjeme obje vrste generalno pokazalo poboljsanu klijavost u rasponu temperatura kada je u julu
izvadeno iz poplavljenog zemljiSta nego sjeme koje nije bilo poplavljeno.

Uzorci sjemena uzetih sa priobalnih lokacija u Finskoj takode su pokazali da je poplava pracena
povecanjem klijavosti.

Imamo znacajno poveéan broj klijavih sadnica. Izdvoji¢emo jednu vrstu Typhla latifolia koja je
veoma tolerantna na anoksiju, nakon §to je doslo do velikog plavljenja u tom periodu klijavost se
povecala mnogo vise nego kad nisu bile poplavljene.

Period prolje¢a u hladnim klimatskim uslovima klijanje se moZze prekinuti kada se pocetak
prolje¢a preokrene sa kratkim povratkom u zimu sa nepovoljnim temperaturama, kao i sa
poplavama. Poplave dovode do povrede sjemena koje dobro upija kada je u kontaktu sa
slobodnom vodom.



Studije na nizu sorti kravljeg graska ( Vigna unguiculata) otkrile su da sve one sa sjemenima
koje imaju potpuno ili djelimi¢no kremaste ili bez teksture brze upijaju od sorti sa tamnijim
teksturama. Moguéi uzrok povrede kao rezultat brze inhibicije je metabolicki.

Potapanje sjemena Francuskog pasulja (Phaseolus vulgaris) u vodu zasi¢enu vazduhom smanjilo
je uzimanje kiseonika u isje¢enim osovinama i kotiledona i rezultiralo je nivoom ATP-a. Sta vise
namakanje proizvedenog sjemena proizvelo je etanol brzinom koja je bila pet puta veca od one
kod nenatopljenog kontrolnog sjemena, kupanja tokom perioda ljustenja i posle namakanja.

Zajedno sa niskom stopom potrosnje kiseonika od strane sjemena povrijedenog natapanjem,
navodi da je povreda od namakanja povezana sa nemoguc¢noscu prelaska sa anaerobnog na
aerobni rezim disanja. Nizak nivo ATP-a je vjerovatno bio posledica ubrzane i produzene
fermentacije. Etil celulozom se smanjuje(usporava) upijanje vode i poboljsava klijanje posebno
sa srednjim i malim sjemenima.

Klijanje tropskog sjemena u poplavljenim uslovima
Klju¢ni parametri su: kapacitet fermentacije, nivoi ATP-a, ukupnih adenilata.

Najveca otpornost na anoksiju povezana je sa povecanom dostupnos$cu slobodnih Secera,
dehidrogenaze i odgovaraju¢i nivo mRNK, efikasnije uklanjanje etanola i laktata i viSi nivoi
adenilata kod otpornih vrsta. Smrtonosna posledica je izazvana anoksijom bila je oslobadanje
slobodnih masnih kiselina u velikom obimu. Nasuprot tome, hidroliza lipida nije se desila kod
najotpornijih vrsta Sesbania virgata. U ovoj studiji je bilo jasno da ova vrsta prilagodena
poplavama ima dovoljne rezerve ugljenih hidrata i sredstava za njihovo brzo iskoris¢avanje.
Sjeme je stoga u stanju da postigne klijanje ¢ak i kada je spoljno snabdijevanje kiseonikom
ograniceno.



4.EKSPERIMENTI
Pirinac

Pirina¢ ima tolerantnost na poplave sa promjenljivim kapacitetom da prezivi anoksiju.
Sposobnost da klija u potpunom odsustvu kiseonika i raste u stajac¢oj vodi.

(a) ﬂ:

8

|

L

Slika br. 5 Ova tolerancija anoksije je takode dovoljna za nicanje koleoptila, ali ne dozvoljava
znacCajan rast korijena. Dalji razvoj se ne odvija pod potpunom anoksijom.

Jednom kad se koleoptil pojavi mora postojati pristup gaziranoj vodi u suprotnom svako
produzenje anoksije brzo izaziva epinastiju i smrt.

Ove studije su otkrile da je rast koleoptila pirinca i ovsa bio inhibiran etanolom koji egzogeno
primijenjen u koncentracijama ve¢im od 200 1 30 mmol/L. Na koleoptilu pirin¢a nije pokazana
toksi¢nost.

Na slici br.5 prikazana je intolerancija na anoksiju kod pirin¢a.
Sjeme pirinca koje klija u mraku

a) Pod vodom koja je otvorena za atmosferu
b) Pod de-aerisanom vodom i stavljena je pod anoksiju u anaerobnu teglu.
Obratite paznju na nedostatak razvoja korijena i epinastiju kod koleoptila.

Postoji debata o tome da li se povreda od potapanja moze direktno pripisati nedostatku
kiseonika. Poredenje izmedu sorti su ukazala na Stetnu neravnotezu izmedu proizvodnje i
konzumiranja asimilata koji izaziva energetsku krizu koja se pogorsava jako pojacanim
prosirenjem listova i stvaranje listova kao rezultat odgovora posredovanih etilenom na poplave.



Povecana je proizvodnja alkoholne fermentacije kao markeri za anaerobiozu tkiva koriste¢i
osjetljivu lasersku spektroskopiju, uspjelo je da osjeti etanol i acetaldehid do 31 0,1nL/L. Ova
studija je takode pokazala da je emisija acetaldehida pocela u roku od 0,5h od nametanja
okruzenja bez kiseonika u gasnoj fazi, nakon ¢ega je uslijedila akumulacija etanola. Kako je
anaerobni tretman napredovao, proizvodnja etanola se povecavala i premaSila emisiju
acetaldehida koji je imao tendenciju da se stabilizuje nakon 3h. Pri ponovnom ulasku vazduha
primijecen je oStar postanaerobni vrhunac proizvodnje acetaldehida. Utvrdeno je da je ovo
dijagnostika prethodne anoksi¢ne epizode od 0,5h ili vise.

Light-2 h anaerobiosis Light=12 h anacrobiosis
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Slika br.6 Kada je anaerobioza produzena na 12h, veli¢ina postanaerobnog izbijanja
acetalaldehida se povec¢ava. MozZe se o¢ekivati da ¢e se ova oksidacija etanola u acetaldehid lako
odvijati, kao u post anoksi¢noj situaciji. Katalaza i vodonik peroksid ¢e dovesti do veoma brzog
produkcija acetaldehida iz akumuliranog etanola. Svjetlost moze da smanji fermentaciju, ali kada
je poplava prac¢ena visokim nivoom zamucenosti u poplavnoj vodi, opasnost od anaerobnih
povreda je uvijek moguca, posebno ako se metabolicka aktivnost ubrzava da bi se prilagodila
reakcijama rasta.

Na graficima konkretno mozemo vidjeti prikaz :

Efekat 2 ili 12h anaerobnog tretmana i naknadnog oslobadanja od anaerobioze na stope emisije
acetaldehida (popunjeni krugovi) i etanola ( otvoreni krugovi) u sadnicama pirinc¢a detektovane
laserskom akustikom. Biljke su bile izloZene svjetlosti tokom anaerobnog tretmana (sive trake) i
prilikom vracanja na vazduh. (I1z Boamfa et al. 2003, reprodukovano uz dozvolu Ann. Bot. Vol.
91str. 285, e 2003 Academic Press Limited.)



Preovladavaju mehanizmi izazvani stresom, jer postoji vjerovatnoca da ¢e period nevolje biti
kratkotrajni. Npr. Kod zelene salate, nivoi energetskog naboja (slika br.9) padaju ¢ak 0,2-0,3 za
nekoliko minuta nakon ¢ega nema oporavka i smrt slijedi brzo.
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Slika br.9

Energetski naboj adenilata Iris pseudacorus (T) i Iris germanica (m) u materijalu jezgra rizoma
inkubiranom u anoksiji u mraku na 20 °C. Adenilat energetski naboj = (ATP + 0,5ADP)/(ATP +
ADP + AMP). (Iz Hanhijarvi i Fagerstedt 1995, reprodukovano uz dozvolu Phisiol. Plant., Vol.
93,

str. 496, © 1995 Munksgaard International Publishers Ltd



5.REZULTATI

Poznato je gdje ubrzanje glikolize tokom vegetacije moze posluziti za odrZzavanje adekvatnog
snabdijevanja energijom tokom kratkih perioda poplava.
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Slika br.7 Uticaj visokih koncentracija ugljen-dioksida na brzinu proizvodnje etanola kod
rizomatoznih vrsta (n=25)

7a) Povecanje etanola koji se moze detektovati iz glave kao rezultat prisustva visokih
koncentracija ugljen-dioksida u travi (Elitrigia repens), tipi¢noj vrsti za suvo zemljiSte.

7b) Smanjenje etanola koji se moze detektovati u prostoru kao rezultat prisustva visokih
koncentracija ugljen-dioksida u vrstama vodozemaca (podaci iz Crawford 1089). t2000

Ukoliko se poplave produze, istaknute u ranim stadijumima o fiziologiji tolerancije na poplave.
(Crawford 1983. 1989)

Npr: Vrsta koja je prikazana na slici 7a Elitrigia repens , Lupinus luteus, Avena sativa, Hordeum
vulgare, Phleum pratense, Lolium multiflorum.

Nasuprot tome, odgovor na visoke koncentracije CO u prezimljuju¢im rizomima vodozemnih
biljaka u moc¢varnom podrucju je smanjenje ili nikakva promjena u brzini glikoliza.(prikazano na

sliki 7b)



U poljskim uslovima Cesto je tesko odrediti u kojoj mjeri je korijenje biljaka otpornih na poplave
podlozno nedostatku kiseonika. Svi vrhovi korijena sadrze vrlo malo slobodnog kiseonika zbog
visoke stope potrosnje, a svako smanjenje dostupnosti kiseonika, kao i dovodenje do visih nivoa
etanola prosiri¢e region u kome se etanol moze detektovati.
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Slika br.8 Poplava moZe u pocetku da izazove nedostatak kiseonika, ali razoj adventivnih
korjenova i aerenhima ¢e ublaziti ovo stanje i brzo obnovti adventivnu zalihu barem korijenova
blize povrSini zemljista.

Eksperimentalne studije u kojima se organi koji prezimljuju, umjesto da budu samo potopljeni u
vodu, inkubiraju u potpuno anoksi¢nom okruzenju, pokazala su da mnoge vodozemne vrste
mogu prezivjeti mjesece potpune anoksije (Barclai i Crawford 1982; Braendle i Crawford 1999).
Neke od ovih vrsta su u stanju da nastave sa rastom izdanaka u proljece iz dubine u anaerobnom
blatu bez potrebe za dovodom vazduha, dok druge ¢ekaju da se poplavne vode slegnu prije nego
Sto nastave sa rastom. Vrste koje izlaze iz dubine pod potpunom anoksijom (npr. Schoenoplectus
lacustris, Tipha latifolia) sposobne su da odrze odrzivi izdanak u uslovima totalne anoksije
nekoliko nedelja, $to je veca demonstracija anaerobne tolerancije od one koja se vidi u relativno
kratkom zivi pirina¢ koleoptil. Za razliku od ubrzanja glikolize koje je primije¢eno kod biljaka
koje su kratkotrajno poplavljene tokom vegetacije, vrste koje prezimljuju, ako su tolerantne na
produzenu anoksiju, smanjuju svoj metabolizam i na taj na¢in smanjuju rizik od iscrpljivanja,
rezerve ugljenih hidrata i nagomilavanje toksi¢nih metabolita. U viSestrukim rizomima
prezimljavajucih rizoma $iblja (Schoenoplectus lacustris) energetski naboj brzo opada tokom
prva 24h anoksije, a zatim se oporavlja i stabilizuje na oko 0,5. U ljeto kada je metabolizam
rizoma aktivniji, jo§ uvek postoji pocetni pad nametanja anoksije, ali se oporavak nastavlja
tokom produZene anaerobne inkubacije 1 vraca se na vrijednosti od 0,7-0,8 §to je pribliZzno
vrijednosti koje preovladuju tokom aerobni metabolizam (Braendle 1991). Moguce je ¢ak i da
prezimljene netaknute biljke prezive potpunu anoksiju u mraku do 75 dana kao kod Acorus
calamus 'Sweet Flag' i do 60 dana sa Iris pseudacorus 'Yellov Flag', a zatim izadu u vazduh i
nastavi normalnu metaboli¢ku aktivnost (tabela 1).



Table 1. Survival of leaves under anoxia in Acorus calamus and Iris pseudacorus under
total anoxia (data from Schliiter and Crawford 2001).

Max. survival of leaves (days of anoxia)

Leaves during the
growing season

% survival after Leaves that Old Young
Species 28 d anoxia*® overwinter leaves leaves
Acorus calamus 96 75 40 50
Iris pseudacorus 86 60 20 35

U Finskoj je napravljeno poredenje nivoa ugljenih hidrata tokom zime u rizomima

Iris pseudacorus na terenu, zajedno sa procjenom energetskog naboja adenilata (AEC)
(Hanhijarvi i Fagerstedt 1994). Odabrano podrucje je prirodno bilo poplavljeno od sredine
decembra do kraja maja i vlazno do kraja perioda istrazivanja. Sadrzaj glukoze u rizomi su pali
sa 10 mg/g svjeze teZine u jesen na 5 mg/g svjeze tezine u prolje¢e. Ukupni redukujuci Secéeri su
se povecali zimi, dok je koli¢ina nereducirajucih Secera porasla tokom rane jeseni i smanjila se
tokom zime i proljeca. Nereducirajuce rezerve Secera nisu iscrpljene u proljece kada je rast
nastavljen. Eksperimentalna anaerobna inkubacija je takode otkrila da je energetski naboj
adenilata ostao relativno visok tokom 30 dana (blizu 0,6 ili viSe), a zatim je brzo opao, $to
ukazuje na smrt tkiva (slika 9).
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Slika br.9

Energetski naboj adenilata Iris pseudacorus () i Iris germanica (m) u materijalu jezgra rizoma
inkubiranom u anoksiji u mraku na 20 °C. Adenilat energetski naboj = (ATP + 0,5ADP)/(ATP + ADP +
AMP). (Iz Hanhijarvi i Fagerstedt 1995, reprodukovano uz dozvolu Phisiol. Plant., Vol. 93,

str. 496, © 1995 Munksgaard International Publishers Ltd



Ethanol content (umol-g fresh mass ™)

Ethanol content (umol-g fresh mass™)

Sadrzaj ugljenih hidrata je takode uporeden izmedu Iris pseudacorus otporne na anoksiju i Iris
germanica otporne na anoksiju (Hanhijarvi 1 Fagerstedt 1995). Ovo je pokazalo da dok se sadrzaj
glukoze u rizomima Iris pseudacorus postepeno smanjivao tokom prvih 30 dana pod anoksijom,
kod rizoma Iris germanica promjene su bile dramati¢nije, a vremenska skala znatno kraca.
Nereducirajuci sadrzaj Secera u rizomima Iris pseudacorus se brzo smanjivao tokom prvih 15
dana pod nedostatkom kiseonika, a zatim se ponovo povecavao, do skoro pocetnih nivoa na 35
dana. Medutim, kod netolerantne Iris germanica koli¢ina nereduciraju¢ih Secera se postepeno
smanjivala tokom cijele anoksi¢ne inkubacije.

Sli¢na studija nivoa AEC u Acrocus calamus drzan pod anoksijom do 16 dana (Joli i Braendle

1995) pokazao je zna€ajan pad na 0,50 zajedno sa smanjenjem ukupnih nukleotida, ali se zatim
vratio u vazduhu na 0,8. Razlika izmedu Iris pseudacorus i gore pomenuti Schoenoplectus
lacustris u potrosnji ugljenih hidrata je vjerovatno zbog Cinjenice da Schoenoplectus lacustris
prirodno raste u mnogo dubljim vodama od Iris pseudacorus, a samim tim i njegove zalihe
ugljenih hidrata padaju na veoma nizak nivo tokom prolje¢nog perioda rasta, za razliku od Iris
pseudacorus koji u ovoj fazi jo§ uvijek ima obilne rezerve ugljenih hidrata (Steinmann i
Braendle 1984; Hanhijarvi i Fagerstedt 1994).

Ispitivanje listova Acorus calamus i Iris pseudacorus u ponovljenim intervalima tokom 28-
dnevnog anoksi¢nog tretmana pokazalo je smanjenje brzine glikoliza, kapaciteta za o¢uvanje
ugljenih hidrata, a nakon poc¢etnog porasta, stabilizaciju etanola sadrzaja. Produzena anoksija
znacajno je potisnula kapacitet lista za disanje 1 fotosintezu.

Posle 28 dana anoksije, respiratorni kapacitet je smanjen.

Acorus calamus i Iris pseudacorus za 80% i 90%, respektivno. Fotosintetski kapacitet listova
smanjen je za 83% kod Acorus calamus i za 97% kod Iris pseudacorus nakon 28 dana anoksije

(sl. 10-11).
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Slika 10. Sadrzaj etanola u korijenu, rizomima i listovima Acorus calamus (a) i Iris pseudacorus (b) drzanih u anoksiji 63 dana u
anoksiji (n = 6). Imajte na umu da se u ovim eksperimentima sprovedenim sa netaknutim biljkama, nakon 20 dana anoksije, dostize
plato u koncentraciji etanola sa znatnim koli¢inama koje se nalaze u listovima odakle se on lako raspriuje. (Iz Schluter i Cravford
2001, reprodukovano uz dozvolu J. Ekp. Bot., VVol. 52, str. 2218, © 2001 Okford Universiti Press

Slika 11. Fotosintetski kapacitet procijenjen kao evolucija kiseonika i izmjeren kiseonickom elektrodom u listovima Acorus calamus i
Iris pseudacorus odmah po uklanjanju iz anoksi¢ne komore u intervalima do 28 d anoksije. (Iz Schluter i Cravford 2001,
reprodukovano uz dozvolu J. Ekp. Bot., Vol. 52, str. 2220, © 2001 Okford Universiti Press.

Ovo smanjenje fotosintetskog kapaciteta je praceno modifikacijom obrasca fluorescencije
hlorofila, $to ukazuje na oStecenje reakcionog centra fotosistema II i kasniji transport
elektrona. Po povratku na vazduh listovi Acorus calamus koji su izdrzali 28 dana anoksije
povratili su punu fotosinteti€¢ku aktivnost u roku od 7 dana, dok su listovi

Iris pseudacorus imali fazu kasnjenja od 3—10 dana. Ova dobro razvijena sposobnost da
se izdrze produzeni periodi nedostatka kiseonika kod obje ove vrste povezana je sa
smanjenom regulacijom metabolicke aktivnosti kao odgovorom na nametanje
anaerobioze (Schluter i Crawford 2001).

Jo§ jedan primjer metabolicke adaptacije za prezimljavanje nedavno je prijavljen kod autohtone
sjevernoamericke brusnice (Vaccinium macrocarpon, slike 12-14). Brusnice se uzgajaju u
posebno izgradenim mo¢varama brusnice i obi¢no su poplavljene zimi da bi se sprijeCile povrede
od mraza. Ova zastita pod ledom moze dovesti do produzenih perioda anoksije, §to u zavisnosti
od stanja vinove loze i uslova okoline moze izazvati ozbiljne povrede usljed nedostatka
kiseonika. Eksperimentalna studija tolerancije vinova loza brusnice do kontrolisane potpune
anoksije otkrila je da su zreli tamnozeleni listovi sa visokim nivoom ugljenih hidrata u stanju da
prezive produzene periode potpunog nedostatka kiseonika, dok se mladi, novoformirani listovi
lako oste¢uju. Tokom anoksi¢nog tretmana, zrelo liS¢e pokazuje znacajno smanjenu regulaciju
metabolizma na isti na¢in kao $to je gore navedeno kod Acorus calamus i Iris pseudacorus
(Schluter i Crawford 2003).

Orygen evolton (moim?s”?

b

Maximum PSH effciency (F/F )

Quenching coefficient
=)
>

lcontrol anoxia postanoxia

o s 10 15 20 25 3o 35 40

Day s of treatrment

Slika br.12 Slika br.14



Slika 14. Efekti produzene anoksije prac¢ene postanoksi¢nom aeracijom na fotosinteticku aktivnost zrelih listova brusnice.

(a) Evolucija kiseonika mjerena kiseonickom elektrodom.

(b) Maksimalna efikasnost fotosistema Il (PS11) (Fv/Fm mereno fluorescencijom, gdje su Fv i Fm varijabilna i maksimalna fluorescencija). (c)
Koeficijenti gasenja fluorescencije, fotohemijsko gasenje (kP) i nefotohemijsko gasenje (kNP). Umetnuti histogrami pokazuju poredenje izmedu
kontrole (C), 28-d anoksi¢nog tretmana tame (A) i 28-d tame (D). Obratite paznju na smanjenje fotosinteze tokom perioda anoksije. (Za
eksperimentalne detalje videti Schluter i Cravford 2003.) (Od Schluter i Cravford 2003., reprodukovano uz dozvolu Phisiol. Plant., Vol. 117,

str. 497, © 2003 Munksgaard International Publishers Ltd.

Najduze zime na Artiku, gdje biljke mogu biti pod snijegom i ledom od oktobra do juna i
ponekad duze kada se velike snijezne naslage ne otapaju ljeti. Arktik je takode region gdje su
biljke najvise izloZene riziku da moraju da izdrZe duge periode bez pristupa kiseoniku zbog
omotaca u led. Paradoksalno, kao rezultat klimatskog zagijrevanja, ovaj rizik se povecava.
Sjeverne zime sada su sve ¢e$¢i periodi topljenja snijega, pa ¢ak ikiSe, kao rezultat intervala
toplog vremena koji dolazi sa juga. Snijeg koji se topi i kisa zatim oblazu smrznutu zemlju
tundre u led. Stoga nije iznenadujuce §to se najveca incidencija tolerancije na anoksiju nalazi u
flori visokog Arktika (Crawford et al. 1994). U studiji sprovedenoj u Spicbergenu, utvrdeno je da
je 19 od 26 testiranih vrsta potpuno tolerantno na anoksiju, pri ¢emu su listovi, pa ¢ak i cvjetovi
prezivjeli neoSteceni (Slika 15).
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Cardamine nymani Equisetum arvense

Saxifraga hieracifolia Huperzia selago Ranunculus pygmaceus
3. cernua Eriophorum scheuchzeri Oxyria digyna
Ranunculus pygmaeus jupcus biglumis

Cochlearia groenlandica
Oxyria digyna

Carex misandra Polygonum viviparum
Cochlearia Luzula arctica Saxifraga hieracifolia
groenlandica L. arcuata ssp. confusa S, cernua

Polygonum viviparum pyccinellia vahliana

Saxifraga caespitosa  §qliy polaris
S, oppositifolia

3. foliosa

Ranunculus sulphureus

Slika br.15
Istrazivanja prirode oSteéenja biljaka od leda uglavnom su vrSena na usjevima u subarkti¢kim
oblastima, gdje klimatsko zagrijevanje takode povecava ucestalost pokrivanja ledom. Posebno su
ugrozeni visegodi$nji krmni usjevi u isto¢noj Kanadi, gdje se predvida da ¢e povecanje od
2—6 °C tokom zime preZivljavanja pod ledom na minimalnoj temperaturi Arktika tokom zimskih

mjeseci usljed globalnog zagrijevanja vjerovatno uticati na opstanak krmnih usjeva. (Belanger et
al. 2002).



Ova studija je izracunala da ¢e se broj dana sa zastitnim snijeznim pokriva¢em tokom hladnog
perioda smanjiti za 15,6 dana do sredine ovog vijeka. Toplije jesenje vrijeme ¢e takode odloziti
razvoj hladnog kaljenja, a to ¢e zajedno sa vrstama krmnog bilja zatvaranjem saksijskih biljaka u
nepropusne vre¢e u kasno smanjen zastitni snijezni pokrivac¢ tokom hladnog perioda, povecati
izlozenost biljaka ubijanje mraza, nadimanja tla i omotaca leda.

Trenutna saznanja o prirodi povrede od leda zasniva se uglavnom na studijama sprovedenim na
krmnim kulturama na istoku, izlazu¢i ih Kanadi i Islandu. U kanadskom eksperimentu (Bertrand
et al. 2001), anoksi¢ni stres je nametnut brojnim simuliranim jesenima i zimski uslovi u
neogrijavanom stakleniku. Priblizni anaerobni uslovi postignuti su nakon 60 dana ogradenog
prostora za voénjake ili pijetlove (Dactylis glomerata), lucerku (Medicago sativa) i crvenu
djetelinu (Trifolium pratense) i nakon 80 dana za timotiju (Phleum pratense). Osjetljivost vrste
na anaerobne uslove, na osnovu ponovnog rasta biljaka, bila je sledec¢a: crvena djetelina = voéna
trava > lucerka > timotiju. Koncentracija etanola se povecavala kao odgovor na nedostatak
kiseonika i dostigla je najve¢u vrijednost kod osjetljive crvene djeteline, dok je njena
koncentracija bila najmanja u timotiju. Ekspresija ADH gena (Adh) bila je znatno niza kod
timotija nego kod ostale tri vrste za koje je ekspresija bila ekvivalentna. Zaklju€eno je da je veca
otpornost timotija na anaerobne uslove na niskim temperaturama povezana sa sporijim
glikoliti¢kim metabolizmom (Bertrand et al. 2001). Dalja istrazivanja su pokaza da je
koncentracija ugljenih hidrata ostala na viSoj koncentraciji u timotiju nego u ostale tri vrste pod
niskom koncentracijom O2 (slika 16).
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Slika br.16

16. Koncentracija ukupnih nestrukturnih ugljenih hidrata u osnovama izdanaka pijetlove i timotije i krunama lucerne i crvene djeteline u kontroli
i biljkama drzanim u hipoksiji. Mjerenja su vriena na $est datuma tokom zime. (Od Bertranda et al. 2003, reprodukovano uz dozvolu J. Ekp. Bot.,
Vol. 54, str. 1725, © 2003 Okford Universiti Press.)




Koncentracije saharoze, fruktoze, glukoze i fruktana (ovdje nisu prikazane) su takode porasle
kao odgovor na nedostatak kiseonika u timotiju, dok je koncentracija rastvorljivih Secera opala
pod istim uslovima u lucerki (Medicago sativa subsp. sativa), crvena djetelina i pjetlica(Bertrand
et al. 2003). Stoga se ¢ini da timotija, paralelno sa prezimljavanjem vodozemnih biljaka, takode
smanjuje metabolizam u uslovima anoksije i na taj na¢in odrzava vece rezerve ugljenih hidrata
pod nedostatkom kiseonika, $to je odgovor koji bi pogodovao prezivljavanju zime i prolje¢nom
ponovnom rastu.

Komparativna istrazivanja razli¢itih provenijencija bijele djeteline sprovedena su na Islandu
(Dalmannsdottir et al. 2001). NajviSe je norveSko stanovnistvo otporan na zimu. Njegovi stoloni
su imali veci procenat suve materije 1 vece koli¢ine nezasi¢enih masnih kiselina, medu kojima je
bila posebno istaknuta masna kiselina 18:2. Oblaganje ledom je obi¢no dugotrajan stres, koji
traje nedeljama ili ¢ak mjesecima. Stoga je relevantno napomenuti da je kod otpornijih biljaka to
povezano sa smanjenom regulacijom anaerobnog metabolizma. Ovo je u suprotnosti sa
ubrzanjem metabolizma koje koriste biljke koje se prilagodavaju kratkotrajnom stresu kao Sto je
klijanje ili kratak period ljetnjih poplava.

Povratak na vazduh nakon duZeg nedostatka kiseonika
Postanoksi¢na povreda

Sa dolaskom proljeca, biljke koje su pretrpjele dugu zimu u nedostatku kiseonika zbog poplava,
a mozda 1 zbog leda, suocavaju se sa dodatnom opasno$c¢u od postanoksi¢nih povreda kada se
vrate u vazduh. Metabolizam ne prestaje u potpunosti pod ledom, a anaerobni proizvodi se
akumuliraju. Postoji, medutim, potpuni prekid svih aerobnih procesa.

U ovim uslovima prelazni metali ukljuceni u aerobni metabolizam (gvozde u citohromima itd.)
su svedeni u gvozde stanje 1 promet enzima potrebnih za aerobni metabolizam je znatno
smanjen. Shodno tome, iznenadni ponovni izlazak u vazduh, kako se vodostaj spusta ili se led
topi, predstavlja aerobni Sok za nepripremljena tkiva. U takvim uslovima mnoge biljke su
podlozne postanoksi¢nim povredama. Tkiva sklona ovoj vrsti povreda postaju mekana i
sunderasta nakon ponovnog izlaganja vazduhu i brzo gube svoje Celijske sastojke. U ovim
slucajevima kiseonik ispoljava definitivno toksi¢no dejstvo i membrane se nepovratno
uniStavaju. Ova vrsta oSte¢enja proizilazi iz postanoksi¢nog stvaranja reaktivnih vrsta kiseonika
(ROS). U postanoksi¢nom stanju kada su citohromi smanjeni, Fentonova reakcija moze biti
posebno aktivna:

H202 + Fe2+ -- OH- + OH- + Fe3+



Slika br.17 prikazuje stvaranje aktivnih radikala koji se primjecuju kada se anaerobno inkubirani
rizomi vrste Iris germanica netolerantne na anoksiju vrate u vazduh. Gasenje njihove generacije
se takode vidi kada se rizomi perfuziraju antioksidansima prije nego $to budu ponovo izlozeni
kiseoniku.

a wtopetar, . Signali elektronske spin rezonancije koji pokazuju postanoksi¢nu
o indukciju aktivnih radikala u rizomima Iris germanica otporne na
anoksiju iz (a) aerobnih i (b) postanoksi¢nih rizoma. Smanjenje
amplitude EPR signala (elektroparamagnetna rezonantna
b o spektroskopija) sa 5 mmol/L askorbinske kiseline i takode je

s prikazano 5 mmol/L glutationa (c i d). (Preuzeto iz Crawford and
Braendle 1996.)

Etanol koji se nakupio pod anoksijom takode se brzo oksiduje u
acetaldehid prisustvom H202 i katalaze (Monk et al. 1987) i stoga
vjerovatno vise doprinosi oSteenju membrane u postanoksi¢nom
stadijumu nego tokom anoksije. [zvori ROS su redukovani lanci
" elektrona (Elstner 1 Osvald 1994). U nezelenim ¢elijama
4 oy’ mitohondrijski transport elektrona moze dovesti do ROS u Zivim
| s Celijama u bilo kom trenutku. Medutim, oni se obi¢no detoksikuju
L g enzimskim i neenzimskim sistemima (superoksid dismutaza, katalaza,
askorbat peroksidaza, vitamini C 1 E, glutation i mnogi drugi). U
¢elijama pod stresom, kada ovi zastitni mehanizmi nisu u potpunosti
razvijeni ili vise nisu u ravnotezi ROS postaju efikasni agensi ¢elijske smrti. Iako su ovi aktivni
radikali sposobni da reaguju sa mnogim vrstama makromolekula, u biljkama njihovo najStetnije
dejstvo je u njihovoj reakciji sa lipidima (npr. peroksidacija lipida) pokretanjem oSte¢enja
membrane koje dovodi do uniStenja Celijskih organela. Proizvodi peroksidacije, kao $to su etan i
malonedijaldehid, brzo se pojavljuju u organima i tkivima netolerantnih biljaka (Hunter et al.
1983; Pfister-Sieber i Braendle 1994). Cini se da je sistem unutra$nje membrane mitohondrija
posebno osjetljiv, kao Sto je prikazano na slikama na elektronskom mikrografu (Vartapetian
1991), a oslobadanje apoptotickih signala iz oSte¢enih mitohondrija moze dovesti do smrti ¢elije
(Virolainen et al. 2002). Proizvodnja ROS-a je takode uobiCajena karakteristika za druge
stresove, ukljucujuci susu, povrede soli i oste¢enja od zagadenja. Transformisani organizmi sa
poboljsanim ROS sistemom detoksikacije pokazalo se da su tolerantniji prema razlic¢itim
stresovima, ali jo$ uvjek ne prema postanoksi¢nom oksidativnom stresu (Foier et al. 1994).
Nazalost, za ve¢inu su$nih vrsta njihov kapacitet za enzimsku 1 neenzimsku detoksikaciju ROS je
smanjen kao rezultat perioda prisilne anaerobioze. Ovo se moze desiti i kod mo¢varnih vrsta kao
Sto je pirinac. Medutim, u poslednjem slucaju, odmah nakon ponovnog izlaganja vazduhu,
sintetiSu se velike koli¢ine glutationa koji detoksikuju superoksidne anjone, $to je prac¢eno
ponovnim uspostavljanjem enzimskih i drugih neenzimskih sistema detoksikacije (Ushimaru et
al. 1992).
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Prozracivanje krijena i rizoma ljeti i zimi

Tokom vegetacije biljke koriste razlic¢ite mehanizme kako bi osigurale da njihovi podzemni ili
potopljeni organi dobiju adekvatnu ventilaciju. Difuzija kiseonika kroz meducelijske vazdusne
prostore se lako odvija u mnogim moc¢varnim vrstama, kao §to se moze vidjeti u omotacu
oksidovanog gvozda koje se obi¢no nalazi oko korijena u redukovanim zemljistima. Mnoge vrste
imaju mogucnost tokom vegetacije da prilagode svoju morfologiju kako bi se prilagodile
poplavama tla (Armstrong et al. 1994). Takode ima mnogo primjera gdje hormonski pokrenuti
odgovori rasta omoguéavaju biljkama da se prilagode potpunom poplavljenju produzenjem
izdanaka i peteljki (Summers et al. 2000; Voesenek et al. 2003). Brojne vodene i vodozemske
vrste takode koriste sunevu energiju za pokretanje sistema za ventilaciju pod pritiskom
(ponekad se naziva termoosmoza), koji cirkuliSe vazduh kroz mlade izdanke ili plutajuce lisce,
zatim kroz potopljeni rizom i izlazi na povrsinu kroz starije stabljike sa manjim otporom
strujanju gasa. Ovo je dobro pokazano u vodenim liljani godine (Dacei 1980), ali je sada poznato
da djeluje u nizu drugih rizomatoznih trska i rogoza (Armstrong et al. 1996).

Odumiranje zeljaste vegetacije zimi ¢ini neoperativnom prilagodavanje aeracije koje zavise od
odgovora rasta, kao i uklanjanje organa koji su neophodni za apsorpciju sun¢eve energije za
ventilaciju pod pritiskom. Neke vrste, medutim, zadrzavaju nesto zelenog tkiva.

Groznice kao $to su Juncus effusus i Juncus conglomeratus, koje su tolerantne na poplave, ali ne
i na anoksiju, zadrZavaju zeleno tkivo u svojim bazalnim izdancima tokom cijele zime i tako
osiguravaju dodatno snabdijevanje kiseonikom za odrZavanje aecrobnog okruzenja u njihovim
plitkim korijenima. Kod Phragmites australis mrtve stabljike koje prezive iznad nivoa zimskog
plavljenja mogu da djeluju kao ventilacioni sistem za potopljene rizome (SI. 18).

.

Slika br.18

Mrtve stabljike Phragmites australis iznad zimskog nivoa vode u Loh Staku (Skotska). Iako vise nisu Ziva tkiva, oni pomazu u ventilaciji
potopljenih rizoma. Vjetar koji duva preko slomljenih krajeva trske djeluje na nacin sli¢an vazduhu koji se duva preko rupa na flauti, a
procesom Venturi konvekcije stvara razliku pritiska u visokim mrtvim stijenama koje usisavaju vazduh u podzemni sistem. (Fotografija R.M.M.
Crawforda.)



Kada vjetar duva preko vrhova trske, on djeluje na nacin sli¢an vazduhu koji se duva preko rupa
na zljebovima, a proces Venturi konvekcije pokrece razlika pritiska koja se stvara preko visokih
mrtvih stijena koji usisavaju vazduh u podzemni sistem. Demonstrirano je (Armstrong et al.
1992) da vjetar, povecanjem Venturi-indukovane konvekcije, moze povecati koncentraciju
kiseonika u sistemu rizoma, izazivajuéi tako znacajne protoke kiseonika u korijen i rizosferu.
Kod nekih listopadnih vrsta drveca (npr. Betula pubescens i Populus tremula) kora zadrzava
odredenu fotosinteti¢ku aktivnost zimi, $to poput listova koji prezimljuju u (Juncus spp.) ¢e
obezbijediti izvor kiseonika. Vrste drveca koje zive u mo¢varama ¢esto pokazuju polikormic¢ni
oblik rasta (slika 19)
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arkti¢koj Svedskoj. Veéa povriina kore kod polikormiénog drveca moze posluziti za ventilaciju potopljenih tkiva. (Fotografija ljubaznoséu
profesora Ch. Korner-a.)

Alnus spp. izgledaju posebno uspjesni u eksploataciji polikormi¢nog oblika rasta za
prezivljavanje u moc¢varama. U suvim staniStima joha(jova) ¢e rasti kao stub, ali kada je
poplavljena, bazalni pupoljci se stimuliSu na razvoj 1 preovladava polikormna morfologija.
Polikormié¢ni oblik rasta je toliko Cesta karakteristika mocvarne jove (joha) da Sume mogu
izgledati kao da su izrasle. Vec¢a povrsina stabljike koju polikormna forma proizvodi u blizini
zemlje olakSava aeraciju, a ovo u kombinaciji sa prisustvom adventivnog korijena u vrbi i
negativno geotropnim Korijenima u jovama koje fiksiraju azot, obezbeduje snabdijevanje
kiseonikom korijenje koje raste u vlaznim zemljistima (Crawford 1989). Sve ove morfoloske
adaptacije indukovane su stresnim etilenom, koji se povecava u uslovima hipoksije kada su
korijeni prvi put podvrgnuti plavljenju. Takode je sugerisano da su jove (Alnus spp.) sposobne da
unesu znacajne koli¢ine kiseonika u korijenov sistem preko so¢iva uz pomo¢ transporta gasa pod
pritiskom izazvanog termalnom osmozom kada sunceva svjetlost zagrije koru drveta. (Grosse i
Meier 1992). U ovim stablima ne postoji sistem protoka koji bi olakSao aeraciju, $to ¢ini bilo
kakvu kvantifikaciju efikasnosti ove metode problematicnom. Laboratorijske studije pruzaju
dokaze da je potreba za kiseonikom potrebna za potopljeni korijen se moze djelimi¢no
zadovoljiti kada se svijetlo obasja na koru u podnozju drveta (Grosse et al. 1998). U vezi sa
aeracijom tkiva u drvecu treba napomenuti da mnoge vrste imaju zelenkasto tkivo ispod spoljne
iskoriste unutrasnji CO2 stabljike i svjetlost koja prodire u koru za fotosintezu.Kada se proces
fotoasimilacije ispita kvantitativno (Pfanz et al. 2002) neto fotosinteticko usvajanje CO2 se
rijetko nalazi. Umjesto toga, unutrasnja refiksacija CO2 u mladim gran¢icama i granama moze
da nadoknadi 60%-90% potencijalnog gubitka ugljenika u disajnim putevima. Stoga je
kortikularna fotosinteza da bude efikasan mehanizam za ponovno hvatanje respiratornog ugljen-
dioksida prije nego $to on difunduje iz stabljike. Sta vise, hloroplasti odgovarajuce frakcije



drveta ili srzi takode ucestvuju u unutrasnjoj fotosintezi stabla. Iako do sada nije bilo jakih
eksperimentalnih dokaza, sugerisano je da kiseonik koji je evoluirao tokom fotosinteze drveta ili
srzi moze igrati odluc¢ujucu ulogu u smanjenju unutrasnje anaerobioze. Bilo da je ovo interno
generisano kiseonik takode pomaze aeraciju korijena je jo§ uvijek pod znakom pitanja.

Ovaj rezime mehanizama aeracije, u skladu sa drugim argumentima koji su gore predstavljeni o
metabolizmu, istakao je razlike izmedu adaptacija na nedostatak kiseonika kako funkcionise u
biljkama zimi i ljeti. Zimske adaptacije mozda nece biti tako aktivne kao one koje rade ljeti.
Medutim, oni rade u razli¢itim uslovima i dobro su prilagodeni da funkcionis$u na produzen i
odrziv nacin koji ¢e zadovoljiti, barem djelimi¢no, nize potrebe za kiseonikom u biljnim
organima koji prezimljuju.

Opasnosti od zimovanja za opstanak drvec¢a u borealnim Sumama

Drvece sa velikim stablima i dubokim usidrenim korijenima predstavlja krajnji izazov u
izdrzavanju nedostatka kiseonika u mo¢varnim stanistima. U hladnim i hladnim i umjerenim
regionima svijeta, poplave su generalno nepovoljne za opstanak drvec¢a osim, ako se tlo ne
zamrzne tokom perioda potencijalne poplave. Cini se da je drveée najvise izlozeno riziku od
poplava u okeanskim klimama gdje su zime duge, vlazne, a ne naro¢ito hladno (Crawford et al.
2003). U kontinentalnijim regionima borealnih Suma Kanade 1 Sibira, produzene hladne zime ne
sprecavaju rast drvec¢a. U mocCvarama Letonije 1 Estonije moguce je pronaci velike sastojine
borova koji rastu na visokim mo¢varama. Dalje sjevernije u nekim od najhladnijih regiona
borealne Sume na Aljasci, a Sibir, Picea mariana i Larix dahurica mogu rasti na mo¢varnim
povrsinama Cak i kada se permafrost nalazi nedaleko od povrSine. Medutim, u svim ovim
situacijama zemljiste je veci dio zime zamrznuto, korijenje je relativno plitko, a potraznja za
kiseonikom je manja i snabdjevanje je manje ometano. Potpuno drugacija zimska situacija nalazi
se u severnim okeanskim regionima, kao $to su Britanska ostrva i djelovi zapadne Norveske,
gdje korijeni mogu biti podvrgnuti zimskim poplavama prije nego $to postanu mirni. Kod
Sitkanske omorike (Picea sitchensis) poplave na temperaturama iznad 6 °C dovode do
ekstenzivne smrti vrhova korijena (Coutts i Philipson 1987).

Eksperimentalna istrazivanja prezimljujucih stabala sitkinske omorike u kojima se plavljenje vrsi
i na temperaturi okoline i na temperaturi okoline plus 5 °C pokazala su da plavljenje u blazim
zimskim uslovima izaziva zna¢ajno smanjenje rezervi ugljenih hidrata u korijenu. Ovo ne dovodi
do trenutne smrti korijena, ali kada se korijenje osiromaseno ugljenim hidratima ponovo izlozi
vazduhu kada se nivo vode spusti, dolazi do velikog odumiranja korijenovog sistema vjerovatno
zbog postanoksi¢ne povrede antioksidansa, osiromaseno tkivo (Cravford i Braendle 1996). Smrt
cijelog drveta ne bude odmabh, ali smanjeni razvoj korijena ¢e uéiniti vece drvece nestabilnim i
stoga sklonim udarima vjetra. Duga zima i potreba za o¢uvanjem ugljenih hidrata

za obnavljanje toka soka i pucanja pupoljaka u proljece, stvara potrebu za adekvatnim zalihama
ugljenih hidrata za prezimljavanje. Kod breze, aktivno kretanje soka ksilema nagore u proljece
nosi sa sobom znatne koli¢ine rastvorljivih ugljenih hidrata etanola, organskih i aminokiselina.
Ovaj tok je predlozen kao sredstvo pomocu kojeg korijeni nekih drvenastih biljaka nadoknaduju
nedostatak kiseonika u atmosferi tla izvozom vodonika u izdanak i na taj na¢in odrzavajuci
redoks ravnotezu natopljenog korijenovog sistema (Crawford 1996).



Kretanje vodonika nagore u redukovanim jedinjenjima kao sastojka toka ksilema je efikasnije
sredstvo za otplatu duga kiseonika potopljenih organa nego spora difuzija gasovitog kiseonika
kroz vise od metra drvenastog tkiva (slika 20).
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Slika br. 20 Dijagramski prikaz sezonskih ciklusa kretanja ugljenih hidrata u odnosu na sposobnost breze da proizvede snazan uzlazni tok soka u
proljece Gak i kada je zemljiste potpuno zasi¢eno ili poplavljeno i aeracija je otezana. (Adaptirano iz Braendle i Cravford 1999.

Ova zamjena uvoza kiseonika izvozom vodonika, medutim, ima metaboli¢ku cijenu, odnosno
obezbedivanje velike koli¢ine ugljenih hidrata u korijenu koji prezimljuje. Ne treba mijesati
proljeéni tok soka u stablima breze onaj SeCernog javora (Acer saccharum). U ovom drugom
slucaju protok soka zavisi od dnevnih ciklusa smrzavanja-odmrzavanja koji uticu na stablo i
stabljiku i nije funkcija pritiska korijena. Kod breze, medutim, pritisak korijena pokrece prolje¢ni
porast soka (Kozlovski i Pallardi 1997). Vazno je napomenuti,medutim, da se u drvecu u donjem
dijelu Sjedinjenih Drzava pokazalo da su visoke koncentracije skroba u korijenu prije poplave
vazna karakteristika koja omogucava vrstama otpornim na poplave da preZive poplave. Donji
Frakinus pennsilvanica (zeleni pepeo) i Nyssa aquatica otporna na poplave su bili u stanju da
skladiste vise ugljenih hidrata u svom korijenu i zadrze manje u svom lis¢u od Quercus alba koji
je manje otporan na poplave (Gravatt i Kirby 1998).



Ubrzanje glikolize moze pomoc¢i poplavljenim biljkama da prevazidu kratak period nedostatka
kiseonika tokom vegetacije, ali ¢e biti neprilagodeno za prezivljavanje produzenih perioda
anaerobioze tokom zimskog rezima poplava koji moze trajati mjesecima. Sli¢ne dihotomije u
adaptacionom ponaSanju mogu se naci i kod klijavih sjemena. Drveée takode ima adaptacije koje
su specifi¢ne za prezivljavanje zime i nastavak rasta u proljece kada moze doc¢i do pucanja
pupoljaka dok je zemljiSte jo$ uvjek zasiceno vodom. Tabela 2 daje rezime nekih radova
citiranih u ovom radu koji isticu kontrastne adaptacije koje funkcionisu u razli¢itim godisnjim
dobima na moc¢varnim i suvim vrstama u odnosu na njihov kapacitet da prezive poplave.
Raznolikost odgovora izmedu vrsta i1 godi$njih doba ukazuje da postoji snazan sezonski uticaj na
vrstu adaptacija koje su pogodne za povecanje prezivljavanja zimi u poredenju sa onima koje su
efikasne tokom vegetacije.

Tabela 2. Rezime nekih istraZivanja navedenih u tekstu o kontrastnim i nekompatibilnim
adaptacijama na anoksiju koje mogu da djeluju u razli¢itim godi$njim dobima u mo¢varnim i
suvim vrstama.



6.ZAKLJUCAK

Zima zauzima ve¢i dio godine za biljke koje rastu u borealnim i arkti¢kim regionima, pa stoga ne
¢udi niz adaptacija koje su specificne za ovu sezonu. U odnosu na hladnodu i susu ovi stresovi su
ocigledni i mnogo su proucavani. Medutim, zimske poplave su dobile relativno malo paznje u
pogledu moguceg efekta koji produzeno izlaganje visokim zimskim nivoima vode moze imati na
prirodnu vegetaciju i viSegodi$nje usjeve. Kada se paznja posveti prirodnoj vegetaciji, moze se
vidjeti da moZe postojati nespojivost izmedu adaptacija koje su pogodne za prevazilazenje
opasnosti od visokih voda tokom ljeta sa onima koje su neophodne za prezivljavanje zime.
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