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Predgovor

Fiziologija bilja egzaktna je znanost koja proucava zivotne procese u biljkama,
od klijanja sjemena, vegetativnhog rasta i razvoja, cvatnje, stvaranja plodova i
sjemena do starenja i ugibanja. Fiziologija bilja izravno je povezana sa svakom
bilijnom proizvodnjom te je poznavanje fizioloskih procesa u biljci temelj svake
agronomske struke. Ovaj je prirucnik namijenjen studentima preddiplomskih
studija Agronomskog fakulteta, kao temeljna literatura za polaganje ispita iz
modula Fiziologija bilja, ali i za sve studente koji se Zele upoznati s osnovama
funkcioniranja biljnog organizma. Modul Fiziologija bilja podijeljen je u tri nas-
tavne cjeline.

U prvoj cjelini studenti stjecu znanja o strukturi i funkciji biljne stanice, fizioloskoj
ulozi vode u biljnom organizmu, primanju, transportu i nac¢inima izlu¢ivanja vode
iz biljke, ulozi mineralnih hranjivih elemenata te njihova primanja i transporta u
biljci.

Druga nastavna cjelina razmatra ciklus ugljika koji obuhvada gradu i funkciju
fotosintetskog aparata, proces fotosinteze, sintezu asimilata te njihov transport i
metabolizam, fotorespiraciju, stani¢no disanje i vrenja.

U tredoj nastavnoj cjelini studenti se upoznaju s procesima rasta i razvoja, na
razini stanice, organa i Citave biljke, sintezom i ulogom biljnih hormona te reak-
cijama i prilagodbama biljke na ¢imbenike okoliSa. Ovaj priru¢nik, odnosno po-
glavlja u njemu prate slijed nastavnih cjelina. Priru¢nik je temeljen na knjizi ,,Plant
Physiology“ (third edition, 2002 i fourth edition, 2006) autora Lincolna Taiza i
Eduarda Zeigera, odakle je preuzet i velik broj slika, tablica i grafova. Mnoge slike
preuzete su s interneta te su prilagodene potrebama ovog priru¢nika, a popis
njihovih izvora slika nalazi se na njegovu kraju.

U pisanju pojedinih poglavlja uz navedenu literaturu koristena je i dodatna lit-
eratura, poput ,Esau’s Plant Anatomy“ i, Mineral Nutrition of Higher Plants”. Sva
koristena literatura navedena je u poglavlju ,,Popis literature”.
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1. Stanica i tkiva

Uvod

Stanica je osnovna gradevna jedinica svakog biljnog organizma. Biljke su viSestanic¢ni organizmi izgradeni od mil-
ijuna specijaliziranih stanica. Kad se potpuno razviju, biljne se stanice medusobno mogu znatno razlikovati u gradi i
funkciji. lako je sadrzaj ovog priru¢nika namijenjen proucavanju osnovnih fizioloskih i biokemijskih procesa u biljci, ipak
je vrlo vazno imati na umu da ¢e ti procesi ovisiti o gradi i funkciji stanice i stani¢ja (tkiva). Stoga ¢emo na pocetku
ukratko objasniti tipove i funkcije tkiva te gradu stanice.

Bez obzira na znatne razlike u veli¢ini i izgledu (neke su manje od 1 cm do drveda veceg i od 100 m), grada svih
sjemenjaca vrlo je slicna. Vegetativno tijelo biljaka gradeno je od korijena, stabljike i lista. Primarna je funkcija lista fo-
tosinteza, funkcija je stabljike da osigura ¢vrstodu i potporanj biljci, a korijena da ucvrscuje biljku u tlu te prima vodu i
hranjiva.

Biljni organizam graden je od velikog broja stanica, koje su medusobno povezane u stani¢ja ili tkiva. Tkiva se medu-
sobno razlikuju prema strukturi i funkciji. Strukturne razlike tkiva nastaju zbog razlicitih tipova stanica (razli¢ita grada
stanica) koje ih izgraduju i razlika u njihovu medusobnom povezivanju. Neka su tkiva izgradena od jednog tipa stanica
(jednostavna), dok su druga sastavljena od veceg broja razli¢itih tipova stanica (slozena). Raspored tkiva unutar biljnog
organizma kao cjeline ili pojedinog biljnog organa odreduje njihovu strukturu i funkciju.

1.1. Tkiva

Tkiva mozemo podijeliti na:

1. tvorna (embrionalna) tkiva - meristemi

2. trajna (diferencirana) tkiva.

Tipovi biljnih tkiva, njihova funkcija i karakteristike stanica koje ih izgraduju prikazani su tablicom 1.1.

1.1.1. Tvorna tkiva

Tvorna ili embrionalna tkiva gradena su od nediferen-
ciranih stanica, koje zadrzavaju sposobnost diobe tije-
kom c¢itavog Zivota.

Te su stanice razmjerno male, a protoplasti ih Citave is-
punjavaju. Imaju male vakuole i velike jezgre. Stani¢na
stijenka im je tanka, gradena samo od primarne stani¢ne
stijenke.

Ne sadrzavaju diferencirane plastide (kloroplaste), nego
njihove pretece, proplastide.

Meristemi mogu biti vrsni ili apikalni, a nalaze se na
vrhovima izboja ili korijena, te mogu biti i boc¢ni (later-
alni) ili se nalaziti u pazuscima listova (aksilarni pupovi).
Aksilarni pupovi sluze za grananje biljke. Lateralno kori-
jenje raste iz tzv. pericikla koji je zapravo unutarnji mer-
istem (Slika 1.1.). Faza rasta biljaka u kojoj nastaju novi
biljni organi i osnovna struktura biljke naziva se primarni
rast. Primarni rast rezultat je aktivnosti apikalnog mer-
istema u kojem dolazi do brze diobe i rasta stanica, tzv.
elongacije. Nakon primarnog rasta javlja se tzv. sekund-
arni rast. Sekundarni rast javlja se pod utjecajem dvaju
bocnih (lateralnih) meristema: Zilnog kambija i plutnog
kambija. Zilni kambij odgovoran je za stvaranje novih

Apikalni
meristemi

Lateralni
meristemi

provodnih elemenata (ksilema i floema), a plutni kambij Api.kalni.
stvara kozno tkivo peridermu. meristemi
U sekundarne meristeme jo$ se ubrajaju i aksilarni mer- koriiena
istemi, cvatni meristemi i interkalarni meristemi. Difer-
encijacijom stanica tvornih tkiva nastaju trajna tkiva. Slika 1.1. Tvorna tkiva — meristemi




1.1.2. Trajna tkiva

Trajna tkiva nastaju nakon diferencijacije meristemskih stanica. Pojednostavljeno se moze reci da je biljni organizam
sastavljen od tri vrste tkiva: koznih tkiva, Zilnih tkiva i osnovnih tkiva.

Kozno tkivo ¢ine epiderma - vanjski zastitni sloj koji prekriva biljku, i periderma - zamjenjuje epidermu kod starijih
dijelova biljke nakon sekundarnog rasta.

Zilna tkiva zaduZena su za provodenje vode (ksilem) i asimilata (floem), a proteZu se kroz ¢itavu biljku i sve organe te
povezuju organe zaduzene za usvajanje vode (korijen) s organima zaduzenim za proizvodnju hrane (asimilata - listovi)
i organima zaduzenim za rast, reprodukciju i skladistenje.

Osnovna su tkiva parenhim, kolenhim i sklerenhim, a sluze za fotosintezu, skladistenje, regeneraciju, zastitu, ¢vrstodu

biljke i sl.

Kozno

Epiderma

Tip stanica

Svojstva

Nespecijalizirane stanice; stanice zapor-
nice puci, stanice koje formiraju dlacice i
sl. tvorevine.

Funkcija

Mehanicka zastita; sprecavanje gubitka
vode (kutikula); izmjena plinova (puci).

Periderma

Sastoji se od plutastih stanica, plutnog
kambija i feloderme.

Zamjenjuje epidermu kao zastitno tkivo
u korijenu i stabljici, izmjena plinova uz
pomoc¢ lenticela.

Osnovno

Parenhim

Parenhimske

Oblik stanica je poliedarski.

Stanicna stijenka - primarna ili primarna
isekundarna, moze biti lignificirana,
oplutnjela ili kutinizirana. Stanice su Zive
u zrelosti.

Metabolicki procesi poput disanja, fo-
tosinteze, skladiStenja, regeneracije,
zarastanjarana.

Kolenhim

Kolenhimske

Stanice su izduZene. Stani¢ne stijenke su
nejednoliko odebljale, samo primarne,
nelignificirane stanicne stijenke. Stanice
su Zive u zrelosti.

Potporno tkivo kod primarne strukture
biljaka.

Sklerenhim

Vlaknaste

Vrlo izduZene stanice. Stanicne stijenke:
primarne i sekundarne - zadebljale i lig-
nificirane. Vrlo ¢esto odumiru tijekom
sazrijevanja.

Potporna; skladi$na.

Sklereide

Razlicitog oblika, krace od vlaknastih.
Stanicne stijenke: primarne i sekunda-
rne - zadebljale i lignificirane. U zrelosti
mogu biti zive, ali i mrtve.

Mehanicka; zaStitna.

Zilno

Ksilem

Traheide

IzduZene Suplje stanice. Stanicne stijen-
ke: primarne i sekundarne, zadebljale i
lignificirane. SadrZe jaZice, ali ne i per-

forirane ploce.

Mrtve u zrelosti.

Traheje

IzduZene stanice, ali krace od traheida,
medusobno se redaju u nizove te ¢ine
provodne cjevcice. Stanicne stijenke:

primarne i sekundarne, zadebljale i lignif-
icirane. Sadrze mnoge jaZice i perforirane
ploce.

Floem

Sitasti elementi

IzduZene stanice.

Stani¢ne stijenke: primarne sa sitastim
plocicama i sitastim poljima. Sitaste
plocice imaju pore veceg promjera od
pora koje se nalaze na bocnim sitastim
poljima. Uz sitaste elemente i njihove
stanicne stijenke Cesto se javlja kaloza -
sluZi za zarastanje oStecenja.

U zrelosti su Zive, ali ne sadrZe jezgru i
tonoplast. SadrZze tzv. P-protein - sluzi za
popravak ostecenja sitastih elemenata.
Sitasti elementi medusobno se povezuju
u sitaste cijevi.

Tkivo za prijenos asimilata

Stanice pratilice

Razlicitih oblika, najceSce izduzene.
Stanicna stijenka - primarna. U zrelosti
su zive. Usko su povezane sa sitastim
elementima. Nastaju iz iste majcinske
stanice kao i sitasti elementi s kojima su
povezani uz pomo¢ mnogih plazmodez-
mija.

Opskrbljuju sitaste elemente mnogim
tvarima, ukljucujudi signalne molekule
iATP.

Tablica 1.1. Biljna tkiva i tipovi stanica




1.2. Stanica

Stanice su najmanje strukturne i funkcionalne jedin-
ice Zivota. Zivi organizmi mogu biti izgradeni od jedne
ili veceg broja stanica. Stanice se medusobno znatno
razlikuju po obliku, veli¢ini, strukturi i funkciji. Neke su
velicine mikrometra, a neke (stanice vlakna) mogu biti
dugacke nekoliko centimetara. Neke stanice obavljaju
veci broj funkcija, a neke su usko specijalizirane i vrse
samo jednu funkciju.

Unatoc¢ velikom broju i raznovrsnosti stanica, one su
medusobno vrlo slicne sa stajaliSta grade i biokemijskih
procesa koji se u njima odvijaju.

Pojam stanice ,,cell” uvodi Robert Hooke u 17. stoljecu
kako bi opisao sitne strukture slicne
sacima koje je promatrao na prepa-
ratu pluta pod mikroskopom. Rijec¢
.cell“ potje¢e od latinskog cella,
$§to znaci mala soba. Kasnije Hooke
primjecuje da su stanice iz drugih
biljnih dijelova ispunjene tekuc¢inom.
Naposljetku se sadrzaj stanica inter-
pretira kao zZiva tvar i dobiva naziv
protoplazma.

Biljke su eukariotski organizmi te
su njihove stanice tipi¢ne eukari-
otske stanice. Biljna stanica sadrzi
jezgru, citoplazmu i organele, a
obavijena je stani€¢hom membranom
(plazmalema) (Slika 1.2.). Tijekom
dozrijevanja stanice dogadaju se
odredene promjene i neke stani¢ne
strukture (ukljucujudi i jezgru) mogu
nestati, no stanice zapocinju svoj

Lizosom

Slika 1.2. Dijelovi ~ Peroksisom

biljne stanice Vezikula

1.2.1. Citoplazma

Citoplazma je dio stanice koji okruzuje jezgru. Ukljucu-
je sve organele i tekucinu (citosol) koja ispunjava stanicu.
Kod Zivih stanica citoplazma je u stalnom gibanju. Gib-
anje citoplazme je aktivno (uz utrosak energije ATP-a),
a javlja se pod utjecajem aktinskih filamenata i proteina
miozina. Svrha gibanja citoplazme je prijenos tvari unu-
tar stanice te izmjena tvari izmedu organela.

1.2.2. Stani¢cna membrana - plazmalema

Membrana koja omeduje stanicu naziva se stanic-
na membrana ili plazmalema. Plazmalema omogudu-
je stanici da usvoji i zadrzi odredene tvari te da prema
potrebi izlu¢i nepotrebne tvari. Za takav selektivni pri-
jenos tvari preko stani¢éne membrane odgovorni su ra-
zliciti transportni proteini. Osim stanicne membrane koja
omeduje stanicu, u samoj je stanici jos velik broj struk-
tura izgradenih od biomembrana. Tako su sve organele

Citoplazma

zivot s vrlo slicnim setom organela. Dodatna specificnost
biljnih stanica je da su omedene celuloznom stani¢nom
stijenkom.

Biljke su eukariotski organizmi te su njihove stanice
tipicne eukariotske stanice. Biljna stanica sadrzi jezgru,
citoplazmu i organele, a obavijena je stanic(hnom mem-
branom (plazmalema) (Slika 1.2.). Tijekom dozrijevanja
stanice dogadaju se odredene promjene i neke stani¢ne
strukture (ukljucujudi i jezgru) mogu nestati, no stanice
zapocdinju svoj zivot s vrlo slicnim setom organela. Do-
datna specifi¢nost biljnih stanica je da su omedene celu-
loznom stani¢nom stijenkom.

Kloroplast

Ribosomi

Hrapavi
endoplazmatski retikulum

Glatki
endoplazmatski retikulum

Nukleoplazma
Jezgrica

Jezgrina ovojnica [ Jez8ra

Plazmodezmije

Stani¢na membrana

Goligijev aparat

omedene biomembranama koje sli¢no kao i plazmalema
reguliraju ulazak tvari u organelu i izlazak iz nje. (Stoga
¢emo u sklopu ovog poglavlja opisati gradu biomembra-
na.)

Grada biomembrana

Sve biomembrane gradene su po modelu fluidnog mo-
zaika (tekuc¢eg mozaika). Biomembrane se sastoje od dva
fosfolipidna sloja u kojima se nalaze membranski proteini
(Slika 1.3). Membranski proteini ¢ine polovicu ukupne
mase biomembrana. Postoje dvije vrste membranskih
proteina - integrirani i asocirani (periferni) proteini. lako
je grada svih biomembrana vrlo sli¢na, sam sastav fos-
folipidnog dvosloja, kao i svojstva proteina daju svakoj
membrani specifi¢na svojstva.

Fosfolipidi su lipidi kod kojih su dvije molekule masnih
kiselina kovalentno vezane na alkohol glicerol, koji je
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kovalentno vezan s fosfathom skupinom. Na fosfatnu
skupinu jo$ se vezu razne komponente, kao sto su ami-
nokiselina serin, kolin, inozitol ili glicerol (Slika 1.4). Zbog
takve grade fosfolipidi imaju svoj hidrofilni i hidrofobni
kraj. Masne su kiseline hidrofobne - odbijaju vodu, a fos-
fatne su skupine s adiranim skupinama hidrofilne - priv-
lace vodu. Zbog svoje hidrofobnosti masne se kiseline
iz pojedinog fosfolipidnog sloja orijentiraju jedne prema
drugima (u unutrasnjost biomembrane), a s druge strane
hidrofilne glave orijentiraju se prema van (prema mediju
koji sadrzi vodu) te se tako stvara fosfolipidni dvosloj.

U strukturu fosfolipida ulazi vedi broj masnih kiselina
(najcesce s 14 do 24 C atoma). Jedna masna kiselina na-
j¢esce je zasicena, dok je druga nezasi¢ena i ima jednu
ili vise cis dvostrukih veza. Prisutnost cis dvostrukih veza
onemogucduje zbijeno pakiranje fosfolipida u fosfolipidne

Fosfolipidni
dvosloj

Integralni

Slika 1.3. Grada biomembrana 5
protein

Periferni protein

slojeve, sto membranama daje fluidni karakter. Fluidnost
membrana vrlo je vazno svojstvo koje omoguduje mnoge
funkcije membrane.

Postoje dvije vrste membranskih proteina: integralni i
periferni.

Integralni proteini uronjeni su u fosfolipidni dvosloj i
protezu se Citavom njegovom Sirinom. Periferni proteini
vezani su povrsinski na membranu (nalaze se samo s
jedne strane membrane).

Membranski proteini nisu vezani kovalentnim vezama
za fosfolipidni dvosloj i oni se mogu slobodno kretati
(,plivati“) po membrani, no ne mogu difundirati s jedne
na drugu stranu membrane. Proteini imaju razlicite funk-
cije - oni su kanali, nosaci, receptori i sl. (detaljnije o
funkciji membranskih proteina govorimo u poglavlju o
prijenosu tvari preko membrane).

Lanci
ugljikohidrata

Proteini

Fosfolipidni
dvosloj
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Slika 1.4. Grada fosfolipida




1.2.3. Jezgra

Jezgra ili nucleus (Sli-
ka 1.5) je organela koja
sadrzi geneti¢ki materijal
stanice. Geni pohranjeni
u jezgri reguliraju metab-
olizam, rast i diferenci-
jaciju stanice. Jezgra je
obavijena dvostrukom
membranom. Izmedu
dvije membrane jezgre
nalazi se medumembran-
ski prostor (perinuklearni
prostor). Dvije membrane
medusobno su povezane
na mjestima koja se na-
zivaju pore. Jezgrine pore
zapravo su kompleksi
sastavljeni od vise sto-
tina proteina. Centralni
dio pore ima funkciju ak-
tivnog transporta tvari i
podjedinica RNK. U jezgri
se nalaze kromosomi
sastavljeni od DNK i proteina. DNK-proteinski kompleks
poznat je pod nazivom kromatin. U jezgri se nalazi gus-
ta granulirana regija koju nazivamo jezgrica (nucleolus)
koja predstavlja mjesto sinteze ribosoma. Osim jezgre,
biljne stanice posjeduju jo$ dvije organele u kojima se
nalazi genetska informacija stanice, a to su mitohondriji i
plastidi (kloroplasti).

Jezgrina ovojnica

Kromatin

Jezgrica

1.2.4. Mitohondrij
Mitohondriji su bubrezaste organele obavijene dv-
ostrukom ovojnicom (membranom). Vanjska membrana

Unutarnja
membrana

Christae

Matriks

Slika 1.6. Grada mitohondrija

Endoplazmatski retikulum s ribosomima

Vanjska
membrana

Pore u jezgrinoj
ovojnici

Jezgra

Slika 1.5.
Grada jezgre

je propusnija, a unutarnja je slabije propusna i Cini tzv.
christae. Christae su invaginacije unutarnje membrane
mitohondrija koje znatno povecavaju aktivhu povrsinu
unutarnje membrane. Unutrasnjost mitohondrija naziva
se matriks (Slika 1.6). Mitohondriji sadrze vlastiti DNK i
ribosome, sto im omogucuje samostalnu diobu. Stoga se
mitohondriji smatraju semiautonomnim (poluautonom-
nim) organelama. Funkcija mitohondrija je stani¢no
disanje, proces u kojem se oslobada energija iz organske
tvari i pretvara u molekule ATP-a (adenozin-trifosfat).
ATP je molekula koja sluzi kao izvor energije za sve me-
taboli¢ke procese u stanici.

1.2.5. Plastidi

Uz stani¢nu stijenku i vakuolu, plastidi su organele svo-
jstvene za biljnu stanicu. Plastidi su obavijeni dvostrukom
membranom. Vanjska membrana je propusnija, a unutarn-
ja je selektivnija u odnosu na vanjsku. Tekucinski sadrzaj
u unutrasnjosti kloroplasta naziva se stroma (analog-
no matriksu kod mitohondrija), a u stromi se nala-
zi sustav biomembrana koje se nazivaju tilakoidne
membrane. Plastidi su poluautonomne organele za
koje se smatra da su evoluirale endosimbiozom
sa slobodnozivué¢im cijanobakterijama. Plastidi
sadrze vlastiti DNK (nukleoid) i ribosome te se
mogu samostalno dijeliti (slicno bakterijama).
U biljnim stanicama postoji vedi broj plastida,
a zreli plastidi naj¢esce se klasificiraju prema
pigmentima koje sadrze. Najpoznatiji plastidi
su kloroplasti koji sadrze pigmente klorofile i
karotenoide. Klorofili su pigmenti koji kloroplas-
tima daju zelenu boju. Najvedi broj kloroplasta
nalazi se u stanicama mezofila lista (naj¢escée
50-150 kloroplasta u jednoj stanici).Unutarnja je
grada kloroplasta kompleksna. Stroma kloroplasta

prozeta je mnogim tilakoidnim membranama.
Postoje dva tipa tilakoidnih membrana, grana ti-




lakoidi (jednina je gra-
num) koje su spljostenog
oblika, poput diskova koji
se nalaze jedan iznad
drugog, te stroma tilakoi-
di, tilakoidne membrane
koje medusobno povezu-
ju grana tilakoide (Slika
1.7). Tilakoidi nisu fizicki
povezani s unutarnjom ili
vanjskom membranom
kloroplasta, nego su pot-
puno uronjeni u stromu
kloroplasta. Unutrasnjost
tilakoidnih membrana na-
ziva se lumen. Pigmenti
klorofili (klorofil a i b) i
karotenoidi zaduzeni su
za apsorpciju svjetlosti,
a nalaze se u tilakoidnim
membranama. Karotenoi-
di i klorofil b predstavljaju

Medumembranski
prostor

Slika 1.7. Grada kloroplasta

Stroma tilakoida

Unutarnja membrana Vanjska membrana

Lumen

Granum

Stroma

pomocne pigmente koji

imaju ulogu prosirenja spektra apsorpcije klorofila a, od-
nosno prosiruju spektar apsorpcije svjetlosti koja sudje-
luje u procesu fotosinteze. Uz to, karotenoidi imaju ulogu
antioksidansa te sprecavaju fotooksidaciju klorofila. Klo-
roplasti ¢esto sadrze i molekule Skroba u obliku Skrobnih
zrnaca. Takva Skrobna zrnca javljaju se u vrijeme inten-
zivne fotosinteze kao privremeni skladisni produkti.Drugi
tip plastida su kromoplasti (chroma - boja).

To su plastidi koji sadrze karotenoide, ali ne i klorofil.
Karotenoidi daju takvim plastidima Zute, narancaste i cr-
venkaste boje. Kromoplasti se javljaju u laticama cvjeto-
va, plodovima, starom lis¢u, u nekim tipovima korijenja.
Mogu nastati transformacijom kloroplasta, pri ¢emu se
razgraduju tilakoidne membrane i klorofil, a nakupljaju se
karotenoidi (npr. to se dogada pri zriobi plodova). Nas-
tanak kromoplasta iz kloroplasta reverzibilan je proces.
Primjerice, kod plodova citrusa ili korijena mrkve kro-
moplasti nastali iz kloroplasta mogu se ponovno pret-
voriti u kloroplaste, tako $to se u njima razviju tilakoidne
membrane i sintetizira klorofil.Postoje i plastidi koji ne-
maju pigmente, to su tzv. leukoplasti. Oni u svojoj stro-
mi nemaju razvijen sustav tilakoidnih membrana. Ovi
plastidi sluze za skladistenje razli¢itinh organskih tvari, a
prema vrsti tvari koju skladiste nazivamo ih: amiloplas-
ti - skladiste skrob; proteinoplasti - skladiste proteine;
elaioplasti - skladiste masti. Osim u skladiSne svrhe,
amiloplasti koji se nalaze u korijenovoj kapi sluze za pre-
poznavanje sile teze i tzv. pozitivni geotropizam (o kojem
¢e biti rije¢ u poglavlju o gibanjima u biljaka). Svi plastidi
nastaju iz proplastida. Proplastidi su mali bezbojni plas-
tidi koji se nalaze u dijelovima biljka koji jo$ nisu diferen-
cirali (meristemi korijena i izboja). Za razvoj plastida iz
proplastida potrebna je svjetlost. U nedostatku svjetlosti
ne dolazi do razvoja tilakoidnih membrana te nastaju tzv.
etioplasti, a biljke koje rastu u tami blijede su i izduzene
(etiolirane). Ako se naknadno osvijetle, kod etioplasta
dolazi do sinteze tilakoidnih membrana i pigmenata u
njima te se razvijaju kloroplasti.

1.2.6. Peroksisomi

Za razliku od plastida i mitohondrija koji su obavijeni
dvjema membranama, peroksisomi su obavijeni jednos-
trukom membranom. No najvaznija je razlika u tome s$to
peroksisomi nemaju vlastiti DNK i ribosome. Peroksisomi
su sferi¢na tjelesSca koja se jos$ nazivaju i mikrotjelescima.
Njihov sadrzaj i funkcija vrlo su plasti¢ni i ovise o tipu
stanica u kojima se nalaze te provode velik broj metabo-
lickih procesa.

Tako peroksisomi u lis¢u sudjeluju u metabolizmu
glikolata u procesu fotorespiracije.

Fotorespiracija je proces koji se odvija u tri organele u
stanici, kloroplastu, peroksisomu i mitohondriju, te se ove
organele u stanicama lista ¢esto nalaze jedna uz drugu.

Peroksisomi u endospermu i kotiledonima klijajuc¢eg
sjemena sudjeluju u mobilizaciji masti, procesu kojim se
razlazu rezervne masti i sintetizira Secer. Stoga se u ovim
tkivima peroksisomi ¢esto nazivaju glioksisomi.

Glioksisomi mogu prijec¢i u normalne peroksisome, t;j.
pod utjecajem svjetla kojem su izlozeni kotiledoni pri kli-
janju te s troSenjem rezerve masti, glioksisomi prestaju
provoditi B-oksidaciju masnih kiselina i glioksalatni ciklus
te mogu sudjelovati u fotorespiraciji. Peroksisomi sadrze
enzime katalazu i peroksidazu cija je funkcija razgradnja
vodikova peroksida.

1.2.7. Vakuola

Vakuole su multifunkcionalne organele te se razlikuju
po svojoj velic¢ini, broju, sadrzaju i funkcijama. Neke vak-
uole sluze prije svega kao skladisSne organele, dok druge
sluze kao mjesta razgradnje. Vakuola je obavijena mem-
branom koju nazivamo tonoplast (Slika 1.8), a funkcija
vakuole uglavnom ovisi o vrsti tkiva u kojem se nalazi
i tipu proteina u tonoplastu. Mnoge mlade meristemske
stanice sadrze vedi broj sitnih vakuola. S porastom stan-
ice rastu i vakuole te se medusobno spajaju u jednu ve-
liku vakuolu.

Odvojeno, porast stanice uglavhom se javlja zbog ras-
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ta vakuola. Kod zrelih stanica vakuola zauzima i do 90
% ukupnog volumena stanice, dok je ostatak citoplazme
pritisnut uza stani¢nu stijenku. Tonoplast (membrana
vakuole) selektivno je propustan te je stoga uklju¢en u
stvaranje osmotskog potencijala u stanici, a time i u reg-
ulaciju turgora.

Turgor je pozitivni hidrostatski tlak u stanici, odnosno
tlak stani¢nog sadrzaja na stani¢nu stijenku, koji stanicu
drzi napetom; o turgoru ce biti viSe rije¢i u poglavlju o
primanju, transportu i izluc¢ivanju vode.

U vakuolama najvedi udio zauzima voda, a ovisno o
tipu stanice, organa i biljke, u vakuoli se nalaze i druge
tvari, kao Sto su Seceri, aminokiseline, organske kiseline,
anorganski ioni (Ca*, K*, Na*, NO,’, PO,*) te se otopina

Slika 1.8. Vakuola

Protein

Ribosom

Slika 1.9. Ribosomi povezani u polisome

vakuole naziva stani¢ni sok. Ove se tvari ne sintetiziraju
u vakuoli, nego u drugim dijelovima stanice te se trans-
portiraju i skladiste u vakuoli. Stoga su vakuole vazne
skladiSne organele u biljnoj stanici.

Npr. tijekom dana se u procesu fotosinteze u stanica-
ma mezofila lista sintetiziraju Seceri koji se skladiste u
vakuolama; zatim kod biljaka s CAM tipom fotosinteze u
vakuolama se skladisti malat (jabucna kiselina) koji se ti-
jekom dana ispusta iz vakuole, dekarboksilira i sluzi kao
izvor CO, za proces fotosinteze. Nadalje, u vakuolama
se Cesto skladiste produkti sekundarnog metabolizma
biljaka (alkaloidi, fenoli, tanini i sl.) te toksi¢ni elementi
(npr. teski metali) kako bi se sprije¢io njihov negativni
utjecaj na metaboli¢ke procese u citoplazmi.

U vakuoli se Cesto skladiste i razli¢iti biljni pigmenti,
primjerice antocijani - pigmenti koji daju ljubicaste, pur-
purne, plavi¢aste boje razlicitim biljnim dijelovima (plo-
dovi, latice, listovi) - ¢esto se nalaze otopljeni u vakuo-
lama stanica epiderme.

Osim skladisne uloge, vakuole su i mjesta razgradnje
makromolekula te svojevrsna mjesta ,reciklaze“ u stan-
ici pa se s ciljem razgradnje u vakuolu transportiraju i
skladiste mnogi enzimi, osobito hidrolaze i oksidaze.
Enzimi iz vakuola mogu razgraditi tonoplast te cCitavu
citoplazmu, $to se i dogada u tzv. programiranoj smr-
ti stanica, procesu u kojem npr. nastaju mrtve stanice
ksilema.

1.2.8. Ribosomi

Ribosomi su malene organele sastavljene od proteina i
RNK. Oni su mjesta sinteze proteina te su vrlo zastupljeni
u metabolicki aktivnoj stanici.

Ribosomi se mogu nalaziti slobodni u stanici, na endo-
plazmatskom retikulumu i na vanjskoj povrsini jezgrine
ovojnice. To su najbrojnije organele u stanici, a nalaze se
jos i u jezgri, mitohondriju i plastidima. Vedi broj riboso-
ma vezanih uz mRNK, aktivno uklju¢enih u sintezu pro-
teina, naziva se polisomi ili poliribosomi (Slika 1.9).

1.2.9. Endoplazmatski retikulum

Endoplazmatski retikulum (ER) sastavni je dio sus-
tava unutarstani¢nih membrana koje se nadovezuju
na jezgrinu ovojnicu. ER je trodimenzionalni sustav
,mreza” tubula koje prorastaju Citav citosol i stvaraju
vrlo bliske veze s drugim organelama.

Tubule se medusobno povezuju stvarajuci mrezu pol-
igona i spljostenih cisterni. Funkcija ER-a stoga je pov-
ezivanje i komunikacija izmedu organela u stanici, ali i
sustav za sintezu i transport proteina i lipida. Postoje
dva tipa ER-a - prvi je glatki koji ima vise tubularnih
struktura, a funkcija mu je sinteza lipida, dok je drugi
hrapavi koji ima vise cisterna te na membranama nosi
ribosome i funkcija mu je sinteza proteina (Slika 1.10).

ER zapravo proizvodi nove elemente biomembrana
(lipide i proteine) i ti se elementi zahvaljujuéi trans-
portnim vezikulama prenose na Golgijev aparat, koji ih
uz pomoc¢ sekretornih vezikula transportira na mjesto
sinteze stani¢ne membrane. Stoga ER i Golgijev aparat
¢ine funkcionalnu jedinicu, pri ¢emu Golgijev aparat
pretvara elemente biomembrana nastale na ER-u u el-
emente specificne za plazmalemu.




Hrapavi endoplazmatski retikulum

Slika 1.10. Grada
endoplazmatskog
retikuluma

Jezgrina ovojnica

Ribosomi

Glatki endoplazmatski retikulum

1.2.10. Golgijev aparat

Golgijev aparat graden
je od 5 do 8 spljostenih
cisterni obavijenih mem-
branama i poredanih
jedna na drugu (Slika
1.11).

U vecdini biljnih stanica
Golgijev aparat vrsi dvije
osnovne funkcije: 1. sin-
teza neceluloznih polisa-
harida stani¢ne stijenke
(pektini i hemiceluloza)
i 2. glikolizacija pro-
teina. Golgijev aparat
ima vaznu ulogu u sin-
tezi stani¢ne stijenke i
stani¢ne membrane.

Osim Sto sintetizira
polisaharide koji ulaze u
sastav stani¢ne stijenke,
Golgijev aparat stvara
sekretorne vezikule uz
pomoc¢ kojih se ti polisa-
haridi transportiraju do
stani¢ne membrane.

Vezikule se stapaju sa
stanicnom membranom
Cime se zapravo stvara-
ju novi dijelovi stani¢ne
membrane, a polisahari-
di iz vezikula izbacuju se
izvan stanice na mjesto
sinteze stani¢ne stijenke.

Vezikula iz ER-a

Vi Cisterna

/ N 0 v Transport do

Stvaranje
sekretorne vrzikule

Slika 1.11. Grada Golgijeva aparata
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1.2.11. Citoskelet

Citoskelet je trodimenzionalna mreza proteinskih fil-
amenata koji prozimaju Citavu stanicu te su uklju¢eni u
mnoge procese, ukljucujuci mitozu i citokinezu, rast i
diferencijaciju stanice, kretanje organela, strujanje cito-
plazme i komunikaciju izmedu stanica. Citoskelet se sas-
toji od mikrotubula i aktinskih filamenata (mikrofilamen-
ti) (Slika 1.12.).

Mikrotubuli su cilindri¢ne strukture sastavljene od pro-
teina tubulina. Mikrotubuli su dinamic¢ke strukture koje
se tijekom Zivota stanice viSe puta sastavljaju, izgradu-
ju i ponovno razgraduju. Takva mogucénost organizacije
omogucduje im stvaranje struktura poput diobenog vrete-
na, fragmoplasta i sl. koje omoguduju diobu stanica i rast
novonastalih stanica kéeri.

Aktinski filamenti ili mikrofilamenti izgradeni su od dva
linearna lanca molekula aktina koji tvore spiralu. Oni im-
aju vaznu ulogu u polarnosti stanice, kretanju citoplazme
i organela, rastu polenove mjesinice i korijenovih dlacica,
komunikaciji izmedu stanica kroz plazmodezmije, reakci-
je na mehanicke podrazaje i dr.

Mikrofilamenti

O

Mikrotubuli

Slika 1.12. Grada citoskeleta (mikrotubula i aktinskih filamenata)

CH,OH

CH,OH

Celuloza

Celulozne fibrile

Stanicna
stijenka

1.2.12. Stanicna stijenka
Prisutnost stani¢ne
stijenke predstavlja jed-
nu od klju¢nih razlika iz-
medu biljne i zZivotinjske
stanice. Stani¢na stijenka
daje mnoga vazna svojst-
va biljnoj stanici, odredu-
je oblik i veli¢inu stanice,
teksturu tkiva i konacni
izgled biljnih  organa.
Ona ogranicava veli¢inu
protoplasta i spreca-
va njegovo puknudée pri
ulasku vode u stanicu.
Funkcija stanica cesto je
odredena gradom i tipom
stani¢ne stijenke (primar-
na ili sekundarna). Stanic-
na stijenka sadrzi enzime
odgovorne za primanje,
transport i sekreciju tvari
te komunikaciju izmedu
stanica, a i Sstiti stanicu
od mehanic¢kih ostecenja
i napada patogena.
Stani¢na stijenka
gradena je od polisa-
harida, glikoproteina i
anorganskih tvari. Naj-
zastupljeniji polisaharid u
stani¢noj stijenci je celu-
loza - polisaharid graden
od molekula glukoze pov-

Slika 1.13. Struktura celuloznih fibrila

ezanih 8124 glikozidnom
vezom. Takvi dugacki lan-
ci polisaharida glukoze
medusobno se povezuju




Pektin  w—

Hemiceluloza

Celulozne
mikrofibrile

= SrediSnja lamela

. Primarna stanic¢na
stijenka

i_ Plazmalema

Slika 1.14. Grada stanicne stijenke

vodikovim vezama, pri ¢emu ¢ine celulozne mikrofibrile.
Celulozne mikrofibrile povezuju se u niti koje se medu-
sobnoispreplecu u celulozne fibrile (Slika 1.13). Celulozne
fibrile uronjene su u matriks polisaharida hemiceluloze
i pektina te strukturnih proteina poznatih pod nazivom
glikoproteini (Slika 1.14).

Hemiceluloza je zajednicki naziv za vedi broj heterop-
olisaharida, a jedna od najzastupljenijih hemiceluloza je
ksiloglukan. Sastavljen je od glukoze povezane u lance
81> 4 glikozidnom vezom (kao i celulozne mikrofibrile) te
razlicitih kratkih postranih lanaca sastavljenih od ksiloze,
galaktoze i fukoze. Osim ksiloglukana, u sastav stani¢nih
stijenki ulaze i drugi tipovi hemiceluloze, kao $to su ksi-
lani, glukomanani i sl.

Pektini su vjerojatno najheterogenija skupina polisa-
harida. Dvije osnovne komponente pektina su poligalak-
turonska kiselina i ramnogalakturonan. Ove dvije kom-
ponente Cine pektine Zelatinoznim matriksom u koji su
uronjeni lanci celuloze i hemiceluloze. Pektini su izrazito
hidrofilni te navlac¢e vodu u stani¢nu stijenku. To svojstvo
uvelike utjece na rastezljivost stani¢ne stijenke.

U strukturi stani¢ne stijenke vaznu ulogu imaju ioni
Ca?". Mlade stani¢ne stijenke (stanice meristemskih tki-
va) sadrze male koli¢ine Ca?*, no sa starenjem u stani¢ne
stijenke ugraduje se sve vise Ca?*. Kalcij medusobno pov-
ezuje molekule pektina i time smanjuje njihovu rastezljiv-
ost (elasti¢nost).

Osim polisaharida, u strukturu stani¢ne stijenke ulaze
i glikoproteini. To su strukturni proteini, a vrsta proteina
strogo je specificnaiovisi o tipu stanice. Osim strukturnih
proteina, u stani¢nim stijenkama nalaze se i mnogi enzimi
zaduzZeni za zastitu stanice, izgradnju stani¢ne stijenke,
ali i za njenu razgradnju.

Prisutnost stani¢ne stijenke onemoguduje izravni

kontakt izmedu stani¢nih membrana susjednih stani-
ca. Medutim, stani¢ne stijenke ispresijecane su mnogim
kanali¢ima, tzv. plazmodezmijama, koji sluze za komu-
nikaciju izmedu stanica. Prisutnost plazmodezmija omo-
gucuje neprekinut dodir izmedu protoplasta susjednih
stanica. Takav kontinuirani sustav povezanih protoplasta
naziva se simplast. S druge strane, svi prostori stani¢nih
stijenki stanica biljke medusobno su povezani, a takav
kontinuirani sustav nazivamo apoplast. Stoga u transpor-
tu tvari od stanice do stanice razlikujemo tzv. simplast-
ni put, kada se tvari kre¢u kroz plazmodezmije ili preko
membrana, i apoplastni put, kada se tvari krec¢u niz kon-
tinuum stani¢nih stijenki (o ovim nacinima transporta bit
¢e jos rijeci u poglavlju o primanju vode).

Stanice mogu biti obavijene primarnom i sekundar-
nom stani¢nom stijenkom. Primarnu stani¢nu stijenku
nalazimo kod mladih stanica koje se dijele i rastu te kod
stanica uklju¢enih u metaboli¢ke procese poput fotosin-
teze, sekrecije i skladistenja. Primarna stani¢na stijenka
relativno je tanka te omogucuje diobu stanica, nastanak
i diferencijaciju novih tkiva (Sto je vazno za regeneraciju
i zacjeljivanje rana).

Sekundarna stani¢na stijenka javlja se kod specijal-
iziranih stanica koje imaju mehanic¢ku ulogu, ukljucujudi i
one koje sudjeluju u transportu vode. Kod takvih se stan-
ica nakon nastanka sekundarne stani¢ne stijenke cesto
javlja programirana smrt protoplasta. U strukturi sekund-
arne stani¢ne stijenke nema pektina, strukturnih proteina
i enzima (ili ih je vrlo malo), zbog ¢ega ona nije elasti¢na,
nego je ¢vrsta i rigidna. S druge strane, u sekundarnu
stani¢nu stijenku ugraduje se lignin. To je vrlo ¢vrst fenol-
ni polimer koji povecava ¢vrstoc¢u i vodonepropusnost
stani¢ne stijenke te njenu otpornost na mikrobiolosku
razgradnju.
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2. Voda

Uvod

Zivot na Zemlji nastao je u vodi i ovisi o vodi koja je nuzna za Zivot svih bica. Biljke neprekidno primaju i izluéuju
vodu koja u biljnom organizmu ima niz biokemijskih i fizioloskih funkcija. Biljne vrste, kao i pojedini biljni dijelovi razli-
kuju se u pogledu potrebe za vodom. Od svih ¢imbenika koji utjeCu na rast i razvoj biljke, voda je najvazniji i naj¢esci
ogranic¢avajudi cimbenik. Osim kao univerzalno otapalo, voda ima ulogu sli¢nu biljnim hranjivima, npr. u procesu fotosin-
teze, gdje je izvor vodika. U procesu fotosinteze biljke iz atmosfere primaju i ugraduju CO, u organsku tvar. Usporedno
s primanjem CO,, biljke difuzijom gube vodu. Taj se proces naziva transpiracija. Za svaki gram organske tvari koja se
proizvede u fotosintezi biljka mora primiti, transportirati i izluciti izmedu 200 i 1000 g vode, ovisno o specificnosti po-
jedine vrste.

U ovom de se poglavlju objasniti svojstva vode te osnovni fizikalni procesi koji omogucuju primanje vode iz tla kori-
jenom, njezin transport u biljnim tkivima te izlu¢ivanje vode iz biljnog organizma. Objasnit ¢e se mehanizmi ulaska vode
u stanicu, mehanizmi prijenosa vode u biljci na kratke i velike udaljenosti, specifi¢nost biljnih tkiva ukljuc¢enih u transport

vode, mehanizmi izlucivanja vode iz biljke i opcéenita uloga vode u biljnom organizmu.

2.1. Struktura i svojstva vode

Fizioloske funkcije vode u biljci temelje se na speci-
ficnoj strukturi i fizikalnim svojstvima vode. Moleku-
la vode (H,0) gradena je od jednog atoma kisika pov-
ezanog kovalentnim vezama s dva atoma vodika izmedu
kojih je kut od 104,5° (Slika 2.1.). Takva grada odgovorna
je za pojavu polarnosti, jednog od najvaznijih svojstava
vode. Uz navedeno, na pojavu polarnosti utjece nejedno-
lik raspored naboja u molekuli vode. Kisik je elektronega-
tivniji od vodika i privlaci elektrone iz kovalentne veze te

se u molekuli vode javljaju dva pola; parcijalno negativan
elektri¢ni naboj na mjestu kisika i parcijalno pozitivan na
mjestu vodika (Slika 2.1.). Negativan naboj uz atom Kkisi-
ka i pozitivan naboj uz atom vodika ponistavaju se, pa
je molekula vode elektroneutralna, no suprotni naboji na
suprotnim stranama molekule (polarnost) omoguduju st-
varanje vodikovih veza (Slika 2.2.) Vodikove veze mogu
se stvarati i izmedu molekula vode i molekula drugih tvari
koje imaju neravhomjernu raspodjelu elektricnog naboja.

negativan naboj

pozitivan naboj

Slika 2.1. Molekula vode. Kovalentne veze izmedu atoma kisika i dva
atoma vodika zatvaraju kut od 104,5°. Negativni i pozitivni naboji

(3- i 8+) na suprotnim stranama molekule vode omogucuju stvaranje
vodikovih veza izmedu molekula vode.

Polarnost ¢ini vodu najrasirenijim i najvaznijim otapa-
lom u prirodi. Svojstvo polarnosti omoguduje otapanje
jonskih tvari i organskih molekula koje sadrze polarne
skupine (-OH-, -NH *, -COO"). Vodikove veze koje se stva-
raju izmedu molekula vode i iona/polarnih tvari smanjuju
elektrostatske interakcije izmedu tvari koje nose naboj i

vodikove veze

Slika 2.2. Stvaranje vodikovih veza izmedu molekula vode

time omoguduju njihovo otapanje. Polarni dijelovi mol-
ekule vode mogu stvarati vodeni omotac¢ (hidratacijski
plast) oko nabijenih dijelova makromolekula, ¢ime se
smanjuju interakcije i povezivanje makromolekula, a time
povecava njihova topivost u vodi.

Stvaranje vodikovih veza izmedu molekula vode rezu-




Itira specificnim toplinskim svojstvima vode, kao sto su
specifi¢ni toplinski kapacitet i latentna temperatura is-
paravanja.

Zbog velikog broja vodikovih veza koje povezuju
njene molekule, voda moze apsorbirati toplinu bez ve-
likih promjena temperature, sto je Cini idealnim medijem
za termoregulaciju. Povedanjem temperature ubrzava
se gibanje molekula vode, a za kidanje vodikovih veza
potrebno je utroSiti energiju. U usporedbi s drugim
tekuc¢inama, za povedanje temperature vode treba uloziti
relativno veliku koli¢inu energije. |1z ove ¢injenice proizla-
zi jedna od osnovnih funkcija vode u biljci, a to je reguli-
ranje temperature biljke (termoregulacija).

Latentna toplina isparavanja je energija potrebna za
kidanje vodikovih veza i prijelaz molekula vode iz tekuce
u plinovitu fazu. Toplinska energija koju treba uloziti da
bi doslo do isparavanja vode, pri temperaturi vode od 25
°C, iznosi 44 kJ mol”, sto je najvisa poznata toplinska en-
ergija potrebna za isparavanje tekucina. Visoka latentna
toplina isparavanja vode omogucduje biljkama ucinkovito
hladenje, sto se dogada tijekom isparavanja vode s pov-
rSine lista, odnosno tijekom procesa transpiracije.

Na granici izmedu vode i zraka molekule vode jace se
vezu jedna za drugu nego $to se vezu za plinove u zra-
ku. Posljedica tih nejednoliko jakih veza izmedu molekula
vode i zraka je maksimalno smanjenje dodirne povrsine
vode sa zrakom pa stoga voda u zraku tvori okrugle ob-
like - kapi, a u kapilarama (uskim cjev¢icama, porama)

tvori meniskuse (Slika 2.3.). Ta se pojava naziva povrsin-
ska napetost vode. Da bi se povecala dodirna povrsina
izmedu vode i zraka potrebno je prekinuti vodikove veze
izmedu molekula vode, za sto treba uloziti energiju, a ta
energija predstavlja povrsinsku napetost. Povrsinska na-
petost ima vaznu ulogu u transportu (kretanju) vode u
sustavu tlo-biljka-atmosfera.

Uz povrsinsku napetost, u transportu vode vazne su sile
kohezije i adhezije. Kohezija je sila kojom se medusob-
no privlace molekule vode, dok adhezija uzrokuje prilju-
bljivanje molekula vode uz neku drugu ¢vrstu tvar (npr.
stanic¢nu stijenku). Kohezija, adhezija i tenzija omoguduju
pojavu kapilarnosti, odnosno dizanja stupca vode kroz
usku cijev - kapilaru, pri ¢emu je razina vode u kapilari
viSa u usporedbi s razinom vode u izvoru koji opskrblju-
je kapilaru (Slika 2.3.). Kapilarnost se dogada u raznim
medijima (tlu, tkivu korijena/stabljike) zbog: 1) privlacne
sile koja djeluje izmedu molekula vode i stijenke kapilare
(adhezije), 2) privlaéne sile koja vlada izmedu molekula
vode (kohezije) i 3) povrsinske napetosti vode. Adhezija
i povrSinska napetost zajedno povlace stupac vode u ka-
pilari omogucujuci mu kretanje prema gore. Visina stup-
ca vode ovisi 0 njegovoj masi te ¢e se stupac vode po-
dizati kroz kapilaru sve dok se ne izjednace masa stupca
vode s djelovanjem sila povrSinske napetosti i adhezije.

Sto je kapilara uza, stupac vode u njoj bit ¢e visi, jer ¢e
imati manju masu, a adhezija i povrSinska napetost bit
ce vece.

Tenzija

Adhezija —
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Slika 2.3. Kapilarnost razlicitih tekucina u okomito postavljenim cjevcicama (kapilarama). U lijevoj cjevcici (voda na €istom staklu ima kut prianjanja = 0°)
adhezija privlaci molekule vode na staklenu stijenku (voda se ,,penje” uz stijenke), a kohezija medusobno privlaci molekule vode i time stvara povrsinsku
napetost koja povlaci stupac vode prema gore. U desnoj cjevcici (Ziva na Cistom staklu ima kut prianjanja = 140°) adhezija odbija molekule Zive te linije
meniskusa imaju opadajuci trend, a povrsinska napetost smanjuje razinu tekucine u cjevcici




2.1.1. Difuzija

Molekule vode u otopini nisu stati¢ne, nego se stalno
gibaju i medusobno sudaraju, pri c¢emu prenose kineti¢ku
energiju s jedne molekule na drugu. Sve dok na otopinu
ne djeluje neka druga sila, difuzija uzrokuje kretanje mol-
ekula iz podrucja veée koncentracije u podrucje manje
koncentracije, odnosno niz koncentracijski gradijent
(Slika 2.4.).

Pri tom mijesanju molekule tekucina ili plinova ne stu-
paju u kemijsku reakciju. Brzina difuzije proporcionalna
je koncentracijskom gradijentu ili razlici u koncentracija-
ma dviju tvari (Fickov prvi zakon).

1 velic¢ini tvari (vece tvari imaju manji koeficijent difuz-
ije, tj. sporije se krecu)

2) vrsti medija (difuzija u zraku brza je od difuzije u
tekucini)

3) temperaturi (vise temperature ubrzavaju difuziju).

Difuzija je vazna za prijenos tvari na kratke udaljenosti
(npr. izmedu susjednih stanica), ali je taj transport pre-
spor kad se radi o prijenosu na velike udaljenosti (npr.
od korijena do lista). Primjerice, koeficijent difuzije za
glukozu u vodenoj otopini iznosi 10° m? s7, te je mole-
kuli glukoze potrebno prosje¢no 2,5 s da bi difundirala
(prosla) kroz biljnu stanicu, prosje¢nog promjera 50 pm.

Medutim, za prijelaz puta od jednog metra molekuli glu-
koze u vodi potrebne su 32 godine.

Brzinu difuzije tvari opisuje koeficijent difuzije (D) koji
je ovisan o:

Pocetna faza Medufaza RavnotezZno stanje

Stanje koncetracije otopina

Koncetracija

Raspodjela u posudi

Slika 2.4. Difuzija. Molekule tekucina ili plinova krecu se pasivno, bez utroska energije, iz podrucja svoje vece koncentracije u podrucje manje
koncentracije do izjednacenja koncentracija

2.1.2. Maseno strujanje

Za razliku od difuzije koju pokrece razlika u koncentraciji (koncentracijski gradijent), maseno strujanje (engl. mass flow
ili bulk flow) predstavlja zajednicko kretanje skupine (mase) molekula vode i najcesce je uzrokovano razlikama u
tlaku (gradijentom tlaka). Primjeri masenog strujanja izvan biljnog organizma su strujanje vode kroz prirodne (rijeke,
potoci) i/ili umjetne vodotoke te strujanje podzemne vode. Kod biljaka maseno je strujanje odgovorno za kretanje vode
na velike udaljenosti (o ¢emu ¢e biti rije¢i nesto kasnije).

2.1.3. Osmoza

Stani¢na membrana (plazmalema) gradena je po modelu teku¢eg mozaika (poglavije 1.2.2.; slike 1.3. i 1.4.), a sastoji se
od fosfolipidnog dvosloja s integralnim i perifernim proteinima. |1z takve specificne grade proizlazi svojstvo selektivne
propusnosti (permeabilnosti), osnovno svojstvo stani€éne membrane. Voda i u njoj otopljene male nenabijene Cestice
lako prolaze kroz stani¢nu membranu, dok velike otopljene tvari te tvari koje nose naboj ne mogu prodi kroz nju. Di-
fuzija vode kroz selektivho permeabilnu stanicnu membranu naziva se osmoza. Osmozu pokrece gradijent vodnog
potencijala. Poput difuzije i masenog strujanja, osmoza se takoder javlja spontano (pasivni proces), tj. bez utroska
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energije. Kod osmoze oba gradijenta (koncentracijski i gradijent tlaka) utjecu na kretanje vode.

Nacin prijenosa vode kroz stani¢cnu membranu dugo je bio nepoznat. Bilo je nejasno je li kretanje vode u stanicu
ogranic¢eno na difuziju kroz dvosloj fosfolipida ili su u taj proces uklju¢eni proteinski kanali¢i (akvaporini) (Slika 2.5.).
Pronalaskom akvaporina (AQP1), integralnih membranskih proteina, potvrdena je njihova uloga selektivnih vodopro-
pusnih kanala. Difuzija vode kroz takve kanali¢e mnogo je brza u usporedbi s difuzijom vode kroz dvosloj fosfolipida.
lako akvaporini olakSavaju ulazak vode u stanicu, oni ne utjeCu na smjer kretanja vode. Medutim, akvaporini se mogu
zatvoriti pod utjecajem intercelularnih signala (npr. promjena pH ili koncentracije Ca?*) te tako biljka moze regulirati

permeabilnost membrane za vodu.

IZVANSTANICNI

CI;R:STOR cpb %
g{o "2’; » }?ﬁ‘f&)

Difuzija vode kroz
fosfolipidni dvosloj

CITOPLAZMA

Molekule vode

%OC‘%%"

Akvaporin

... Difuzija vode
kroz akvaporin

e e Ay /
3-0 fosfolipidni

dvosloj
membrane

°;g> $°

Slika 2.5 Molekule vode prelaze membranski fosfolipidni dvosloj pojedinacno (difuzijom) ili skupno kroz poru integralnih membranskih proteina (akvaporina)

2.2. Vodni potencijal u sustavu tlo-biljka-atmosfera

Na svom putu iz tla, preko korijena, stabljike i lista do
atmosfere voda prolazi razlicite medije (stani¢ne stijen-
ke, fosfolipidni dvosloj - membrane, citoplazmu i dr.), a
mehanizmi prijenosa razlikuju se ovisno o vrsti medija
kroz koji prolazi. Voda se u prirodi kre¢e niz gradijent
vodnog potencijala (iz podrucja viseg vodnog potencija-
la u podrucje nizeg vodnog potencijala). Vodni potencijal
otopine ovisi o ve¢em broju ¢imbenika (ponajvise o tlaku
i koncentraciji) te ¢e se stoga promjene vodnog potenci-
jala, a posljedi¢no i kretanje vode u prirodi javljati zbog
promjena tih ¢imbenika. U nastavku je pojasnjen koncept
vodnog potencijala, a zatim i osnovni procesi kretanja
vode u sustavu tlo-biljka-atmosfera.

Vodni potencijal (¥,) je kemijski potencijal vode.
Kemijski potencijal vode ili vodni potencijal je relativna
veli¢ina, a predstavlja razliku izmedu potencijala vode
u odredenim uvjetima i potencijala vode u standardnim
uvjetima. Vodni potencijal opisuje slobodnu energiju
po jedinici volumena vode u otopini u odnosu na stand-
ardno stanje vode. Slobodna energija Ciste vode u stand-
ardnim uvjetima iznosi 0 MPa. Vodni potencijal moguce

je izraziti kao sumu triju parcijalnih potencijala: osmot-
skog (¥,), hidrostatskog (‘I'p) i gravitacijskog (‘I’g) (iz-
razeno u J m=ili Pa), kao $to je prikazano jednadzbom:

Y S Y Y,

Gravitacijski potencijal u tlu uzrokuje kretanje vode
prema dolje (procjedivanje vode) ako joj se ne suprotsta-
vi neka sila jednake jac¢ine. Gravitacijski potencijal ovisi o
promjeni visine u odnosu na referentnu vrijednost (razi-
na mora, odnosno O MPa). Utjecaj gravitacije na vodni
potencijal tla najizrazeniji je nakon oborina (ili navodn-
javanja), a s vremenom njegov utjecaj postupno slabi jer
ga nadvladavaju sile vezane uz vododrznost tla (matriéni
potencijal tla). U biljci je na stani¢noj razini utjecaj grav-
itacije zanemariv u odnosu na preostala dva potencijala
A lPp) te je moguce vodni potencijal biljke izraziti po-
jednostavljenom jednadzbom u kojoj ovisi o osmotskom
i hidrostatskom potencijalu.

W, =W, R

Osmotski (koncentracijski) potencijal predstavlja ut-
jecaj koncentracije otopljenih tvari na vodni potencijal
otopine. Osmotski potencijal ovisi o promjeni koncen-
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tracije u odnosu na referentnu vrijednost (koncentraciju
otopljenih tvari u cistoj vodi = O MPa). Otopljene tvari
smanjuju slobodnu energiju vode zato Sto stupaju u in-
terakciju s molekulama vode (npr. ioni oko sebe stvaraju
hidratacijske plasteve). To je uc¢inak entropije, odnosno
otapanjem tvari u vodi povecava se nered u sustavu i
smanjuje se slobodna energija vode. Stoga, u uspored-
bi s vodnim potencijalom Ciste vode (O MPa), otapanje
tvari u vodi snizava vodni potencijal. Drugim rijeCima, os-
motski potencijal ima negativni u¢inak na ukupni vodni
potencijal (¥ ) odredenog sustava (tla ili bilike). Koncen-
tracija otopljenih tvari u otopini tla vrlo je niska, stoga
je osmotski potencijal otopine tala gotovo zanemariv te
iznosi oko -0,02 MPa (ako nije rije¢ o zaslanjenim tlima).
Medutim, u tlima s visokom koncentracijom otopljenih
tvari (npr. zaslanjena tla) osmotski potencijal moze biti
nizi i od -0,2 MPa.

Hidrostatski potencijal predstavlja ucinak hidrostat-
skog tlaka te moze imati pozitivan ili negativan ucinak na
vodni potencijal (Slika 2.6.). Pozitivan hidrostatski tlak
povecava, a negativan tlak (podtlak) smanjuje vodni po-
tencijal. Primjerice, pozitivan hidrostatski tlak nastaje u
povrsinskom sloju tla nakon oborina ili ulaskom vode u
stanicu i pritiskom protoplasta na stani¢nu stijenku (tur-
gor). Negativna vrijednost hidrostatskog potencijala jav-

lja se, primjerice, isparavanjem vode iz lista; tada se na
povrsini vodenih filmova u mezofilu lista stvaraju menisk-
usi koji u kapilarama ksilema, zbog povrsinske napetosti,
podizu stupac vode prema gore, Sto se naziva tenzija.
Negativan hidrostatski potencijal u tlu nastaje nakon
procjedivanja (oborinske) vode u potpovrsinske horizon-
te tla te nakon duljeg razdoblja izostanka oborina ili na-
vodnjavanja. Primjerice, u trenutku potpune saturacije tla
vodom (sve makro/mikro pore tla ispunjene su vodom)
hidrostatski tlak je O MPa. Tijekom vremena, voda se iz
makropora i mikropora, zbog gravitacije (‘Pg), procjeduje
u dublje slojeve, a pod utjecajem topline isparava iz tla
u atmosferu, pri ¢emu granic¢ni sloj izmedu zraka i vode
postaje sve zakrivljeniji, tj. privlacne sile izmedu Cesti-
ca tla i vode (adhezija) i povrsinska napetost rastu, a u
vodi se javlja sve negativniji hidrostatski potencijal (‘I‘p).
U vrlo susnim uvjetima vodni potencijal tla moze pasti
ispod tzv. ireverzibilne tocke venucda. Ireverzibilna toc-
ka venucda je vrijednost vodnog potencijala tla kod kojeg
biljke venu i ne mogu obnoviti svoj turgorski tlak. U toj
je tocki vrijednost vodnog potencijala tla (¥,) jednaka
ili niza od vrijednosti osmotskog potencijala biljke (¥ ).
Kako se osmotski potencijal stanica razlikuje kod razlic¢i-
tih biljnih vrsta, tako ireverzibilna toc¢ka venudéa ne ovisi
samo o sadrzaju vode u tlu, nego i o biljnoj vrsti.

Sila

Slika 2.6. Prikaz pozitivnog i
negativnog hidrostatskog tlaka.
Zacepljena Sprica moZe posluzZiti
za izazivanije pozitivnog ili
negativnog hidrostatskog tlaka
vode. Pritiskom na klip vrsi se
pritisak na vodu i povecava se
pozitivni hidrostatski tlak vode.
Povlacenjem klipa smanjuje

se hidrostatski tlak vode te

se javlja tenzija ili negativni
hidrostatski tlak. Ako se u Sprici
nalazi mjehuri¢ zraka, njegov ée
volumen rasti sa smanjenjem
hidrostatskog tlaka (vidi pojavu
kavitacije u ksilemu)

Ovisno o stanju vodnog potencijala tla, mogucée su odredene promjene u vodnom potencijalu biljke (Slika 2.7.).

Koncept vodnog potencijala ima dvije osnovne uloge:

1) vodni potencijal regulira kretanje vode kroz stani¢nu membranu i
2) vodni potencijal ¢esto se koristi kao mjera vodnog statusa biljke.

Vodni status poljoprivrednih kultura ¢esto nije optimalan (posebice ako se ne primjenjuje navodnjavanje) zbog velikih
gubitaka vode uslijed transpiracije. Tijekom susnih razdoblja, odnosno kada je vodni potencijal tla manji od lentokapi-
larne toc¢ke (-0,625 MPa), u biljkama se dogadaju odredene fizioloSke promjene (Slika 2.7.) jer su izloZzene nedostatku
lako pristupacne viage tla (vodnom stresu). Lentokapilarna vlaznost (to¢ka) je granica izmedu vezane vode i vode koja
se slobodno giba u tlu; ona predstavlja donju granicu optimalne vlaznosti tla i odgovara tenziji od -0,625 MPa (-6,25
bara ili 6250 cm stupca vode).

Osjetljivost pojedinog fizioloSkog procesa na nedostatak vode ovisi o mehanizmima prilagodbe biljaka na razli¢itu
dostupnost vode. Prvi proces koji je inhibiran nedostatkom vode je rast stanica, posebice listova, te odredena ogranic¢en-
ja fizioloskih procesa (Slika 2.7.). Vrijednosti vodnog potencijala kod kojih dolazi do inhibicije odredenih fizioloskih pro-
cesa razlikuju se kod pojedinih biljnih vrsta. Vodni potencijal u listovima biljaka dobro opskrbljenih vodom iznosi izmedu
-0,2 i -0,6 MPa, dok vodni potencijal u listovima kserofita (biljaka aridnih ekosustava) moze pasti i do -5 MPa (Slika 2.7.).
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Slika 2.7. Osjetljivost pojedinih fizioloskih procesa u biljci na promjene (pad) vodnoga potencijala. Duljina i intenzitet obojenja histograma odgovaraju
intenzitetu odvijanja procesa. Primjerice, rast stanice se usporava, dok se sinteza i akumulacija apscizinske kiseline (ABA; fitohormon koji regulira
zatvaranje puci u uvjetima nedostatka vode) povecava s padom vodnog potencijala biljke

2.3. Voda u biljci

2.3.1. Princip ulaska vode u stanicu

Voda ulazi u stanice korijena zbog razlike u vodnom
potencijalu izmedu izvanstani¢nog (otopine tla) i unutar-
stani¢nog (citosola) medija. Ulazak vode u stanicu mo-
guce je objasniti na primjeru osmometra. Ako se Cista
voda ulije u otvorenu posudu pri 20 °C, tada je hidrostat-
ski tlak vode jednak atmosferskom (‘Pp = 0 MPa) (Slika
2.8.A). Buducdi da je rije¢ o cCistoj vodi bez otopljenih
tvari, njen osmotski potencijal jednak je nuli (¥ = O MPa)
te je i vodni potencijal jednak nuli (¥, =¥+ Y= O MPa).
Otopimo |i saharozu u vodi te dobijemo 0,1 M otopinu
saharoze, mijenjamo osmotski potencijal otopine i time
snizavamo vodni potencijal (Slika 2.8.B). Vodni potenci-
jal nastale otopine manji je od O MPa te njegova vrijed-
nost ima negativan predznak (u ovom slucaju ¥ = -0,244
MPa). Sli¢no se ponasa i biljna stanica koja sadrzi razlicite
otopljene tvari (npr. u koncentraciji od 0,3 M) te joj je os-
motski potencijal negativan (npr. ¥, = -0,732 MPa). Ako je
rije¢ o stanici uvele biljke (neturgescentna stanica), tada
je hidrostatski potencijal jednak nuli (\Pp = 0 MPa), a vod-
ni potencijal takve stanice jednak je osmotskom potenci-
jalu (¥, =¥, =-0,732 MPa) (Slika 2.8.D)

Premjestimo li takvu stanicu u posudu s 0,1 M otopinom
saharoze, dolazi do ulaska vode iz posude u stanicu (Slika
2.8.C). Do ulaska vode dolazi zato sto je vodni potencijal
0,M otopine saharoze veci (¥, = -0,244 MPa) od vodnog

potencijala stanice (¥, = -0,732 MPa). Voda se krece iz
podrucja vec¢eg vodnog potencijala u podrucje manjeg
vodnog potencijala, tj. niz gradijent vodnog potencija-
la. Zbog ¢&vrstoce stani¢ne stijenke koja okruzuje biljnu
stanicu vrlo male promjene volumena stanice izazivaju
velike promjene hidrostatskog tlaka u njoj. Ulaskom vode
u stanicu, povedava se volumen protoplasta, a stani¢na
membrana rasteze se i “pritis¢e” stani¢nu stijenku. Hi-
drostatski tlak koji raste ulaskom vode u stanicu naziva
se turgor (turgorski tlak). Porastom hidrostatskog tlaka
(‘Pp) u stanici raste i njezin vodni potencijal (¥ ), a razlika
u vodnom potencijalu izmedu stanice i vanjske otopine
se smanjuje (smanjuje se gradijent vodnog potencijala).
Voda ulazi u stanicu dok god se vodni potencijal stan-
ice i okolne otopine ne izjednace. U slucaju vedih razlika
u vodnom potencijalu, ne bi doslo do njihova izjednacen-
ja, zbog postojanja stani¢ne stijenke i razvoja turgora.
Naime, stani¢na stijenka postigla bi maksimalnu nape-
tost, tj. u stanici bi bio maksimalni turgor.

Zbog velikog volumena vode u posudi mala koli¢ina
vode koja ude u stanicu ne uzrokuje promjene koncen-
tracije otopine saharoze. Odnosno, u otopini saharoze ne
dolazi do promjena hidrostatskog (\Pp) i osmotskog (¥)),
kao ni vodnog potencijala (¥ ). Ravnoteza pri kojoj nema
kretanja vode postize se kod jednakosti: P stanicery = Fuo-
=-0,244 MPa.

topine saharoze) -
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(A) cista voda (B) 0,1 M otopina saharoze

0,1 M otopina saharoze

Cista voda W, = 0MPa
¥, =0MPa ¥, =-0,244 MPa
¥, =0MPa Y=Y+ 4,
Y, =W, + ¥, =0- 0,244 MPa
=0MPa =-0,244 MPa
(C) neturgescentna stanica u otopini saharoze (D) povecana koncentracija saharoze
neturgescentna stanica turgescentna stanica\

\_!/'\

¥, =0MPa ( ‘ ¥, =0,488 MPa
¥, =-0,732 MPa [ ¥, =-0,732 MPa
¥, =-0,732 MPa ¥, =-0,244 MPa

stanica u ravnotezi |l stanica u ravnotezi 0,3 M otopina
s okolnim medijem| s okolnim medijem saharoze
@ =_0244 MP. ¢ Y, =-0,732 MPa ¥, =0MPa
w = _0.732 Mpa Y,=-0,732 MPa Y, =-0,732 MPa
Ny 3 W =¥, - ¥ =0MPa Y, =-0,732 MPa

W, =¥, - ¥,=0488 MPa

2.8. Koncept vodnog potencijala i njegove komponente. Vodni potencijal Ciste vode je 0 MPa (A). Otapanje saharoze u vodi (0,1 M otopina) utjece

na osmotski potencijal, a time se mijenja i vodni potencijal. Osmotski potencijal ima negativan ucinak na vodni potencijal, tj. sniZzava vodni potencijal

te on postaje negativan (B). Neturgescentna stanica koja se uranja u 0,1 M otopinu saharoze ima manji vodni potencijal od otopine saharoze te voda
ulazi u stanicu (C). Ulaskom vode u stanicu povecava se volumen stanice, stanicni sadrzaj ,,pritis¢e” stanicnu stijenku, Sto izaziva pojavu pozitivnog
hidrostatskog tlaka (turgora) te dolazi do povecanja vodnog potencijala. Voda ulazi u stanicu dok god se vodni potencijal stanice ne izjednaci s vodnim
potencijalom otopine saharoze. Povecanje koncentracije saharoze u otopini (0,3 M otopina) izaziva smanjenje vodnog potencijala otopine i hidrostatskog
tlaka stanice (turgora) te izlazak vode iz turgescentne stanice (D).

2.3.2. Primanje vode
korijenom

U povrsinskim horizonti-
ma propusnih tala voda se
kre¢e dominantno masen-
im strujanjem. Medutim,
kada voda u tlu dode u
kontakt s povrsinom kori-
jena, mehanizmi kretanja
vode znatno se mijenjaju
(Slika 2.9.). Grada korijena
(Slika 2.10.) omogucava
uspjeSno primanje vode
iz tla i njezin prijenos do
ksilema, provodnog tki-
va zaduzenog za prijenos
vode iz korijena u na-
dzemne organe (prijenos
vode na velike udaljenosti).
Za primanje (apsorpciju)
vode korijenom nuzan je
kontakt izmedu korijena i
vodene faze tla. Dodirna
povrsina izmedu korijena
i tla povecava se rastom

korijena i korijenovih dlaci- (Ale)

ca. Korijenove dlacice su

izrasline rizoderme (epi- Slika 2.9. Pogonske sile za kretanje vode u sustavu tlo-biljka-atmosfera (kretanje vode oznaceno strelicama): razlika
derma korijena) koje pov- u koncentraciji vodene pare (Ac,, ), razlika u hidrostatskom tlaku (A\pr) i razlika u vodnom potencijalu (A ).
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ecavaju povrsinu korijena
i time povecdavaju kapac-
itet korijena za apsorpci-
ju vode i mineralnih tvari.
Voda ulazi u korijen u zoni
rasta korijenovih dlacica
i u zoni korijenova vrha.
Stariji dijelovi korijena
Cesto su nepropushi za
vodu. Pukotine u kori ko-
rijena, kao i rast sekund-
arnog (boc¢nog) Kkorijenja
omogucuju primanje vode
i starijim dijelovima korije-
na. Dva su puta kojima se
voda krece kroz korijen od
epiderme (rizoderme) do
endoderme korijena:

1) apoplastni put

2) stanicni put (ima dvije
komponente - simplastni i
transmembranski put).

U apoplastnom putu
voda prolazi iskljucivo kroz
medusobno povezane
prostore stani¢nih stijenki
i medustani¢ne prostore
(intercelularne  prostore),
dok u stani¢nom putu voda
prolazi kroz protoplaste.
Stani¢ni put ima dvije kom-
ponente: simplastni put,
u kojem voda iz stanice u
stanicu prolazi kroz plaz-
modezmije, i transmem-
branski put, u kojem voda
prolazi iz stanice u stanicu
preko plazmatske mem-
brane (Slika 2.10.).

Apoplastni put kretan-
ja vode kroz korijen, od
epiderme, preko kore do
endoderme korijena, pred-
stavlja kretanje vode kroz
medusobno povezane
prostore stani¢nih stijenki i
medustani¢ne prostore, pri

Simplastni i
transmembranski put

Apoplastni put

(Q/

"~ Epiderma

pruge

Slika 2.10. Primanije i prijenos vode korijenom. Biljka prima vodu korijenom i provodi je do srediSnjeg provodnog
cilindra koji ¢ine provodna tkiva ksilema i floema. Provodni cilindar od kore korijena odvojen je stanicama
endoderme, u ¢ijim se stijenkama nalazi suberin (koji se nakon bojenja histoloskim bojama vidi kao Casparijeva
pruga). Suberin sprecava prolaz vode kroz endodermu apoplastnim putem, pa voda taj dio puta prolazi stanicnim
putem. Voda se od endoderme do provodnih elemenata ksilema moZe kretati kroz stanicne stijenke (apoplastnim
putem) ili protoplastima stanica korijena (simplastnim putem).

¢emu voda ne ulazi u stanice, odnosno ne
prelazi njihove membrane. Apoplast je nezi-
vi dio biljke koji ¢ine medusobno povezani
prostori stani¢nih stijenki, medustani¢nih
prostora i Supljih elemenata ksilema, koji
pruzaju vrlo malo otpora kretanju vode te
se stoga najvise vode transportira upravo
tim prostorima. Apoplastni se put prekida
na endodermi korijena (Slika 2.10.). Suberin
koji se nalazi u stani¢nim stijenkama stanica
endoderme korijena onemoguduje daljnje
kretanje vode apoplastom. Casparijeve pru-
ge su radijalni pojasevi (prsteni) u stani¢nim
stijenkama endoderme korijena, izgradeni
od suberina koji predstavlja nepropusnu
barijeru kretanju vode i mineralnih tvari.
One prekidaju apoplastni put vode te voda
mora uéi u stanice endoderme prelaskom
stani¢ne membrane (transmembranski put).

Simplastni put kretanja vode odvija se iz
stanice u stanicu kroz plazmodezmije, pri

2.3.3. Transport vode ksilemom

Ksilemski transport vode predstavlja najdulji put kojim se voda prenosi u biljci (transport na velike udaljenosti).
Vise od 99% ukupnog transporta vode u biljci odvija se ksilemom. U usporedbi s transportom vode kroz ziva stanicja,
ksilem je graden od nezivog stanicja koje pruza mali otpor kretanju vode. Ksilem je provodno stanicje specijalizirano
za transport vode i u njoj otopljenih tvari. Anatomska grada elemenata ksilema omogucduje vrlo ucinkovit transport ve-
likih koli¢ina vode. Postoje dva tipa mrtvih stanica koje izgraduju ksilem: traheje i traheide. To su stanice s lignificiranim,
zadebljalim sekundarnim stani¢nim stijenkama (Slika 2.11.). Traheje su prisutne kod kritosjemenjaca i male skupine go-
losjemenjaca, a traheide nalazimo kod obje skupine biljaka.

Pri diferencijaciji ksilemskih elemenata dolazi do sinteze sekundarnih stani¢nih stijenki te odumiranja stanica. Nas-
tanak ksilemskih elemenata zapravo je oblik programirane smrti stanica, pri ¢emu one gube citoplazmu, membrane i
sve organele, a preostaju samo zadebljale, lignificirane stani¢ne stijenke. Takvi ksilemski elementi ¢ine Suplje provodne
cijevi koje pruzaju vrlo malo otpora kretanju vode.

¢emu voda ne prelazi stanicne membrane.
Za razliku od apoplasta, simplast je zivi dio
biljke sastavljen od medusobno poveza-
nih citoplazmi stanica uz pomod¢ plazmo-
dezmija koje prorastaju stanic¢ne stijenke
medusobno povezujudi stanice u simplast.
Pri kretanju vode apoplastom i simplastom,
voda ne prelazi stani¢nu membranu, stoga
je sila koja uvjetuje takvo kretanje vode raz-
lika u hidrostatskom potencijalu (gradijentu
hidrostatskog tlaka).

Transmembranski put predstavlja kretan-
je vode iz stanice u stanicu pri ¢emu voda
prelazi stanicne membrane, pri ulasku u
stanicu i izlasku iz nje. Transmembranski put
ukljucuje i ulazak vode u vakuolu, odnosno
transport vode kroz tonoplast. Zbog toga
Sto transmembranski put ukljucuje trans-
port vode preko biomembrana, osnovna
pokretacka sila za kretanje vode je gradijent
vodnog potencijala.
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Traheide su izduzene, vretenaste stanice poredane jedna uz drugu te se tako vertikalno preklapaju (Slika 2.11.). Voda
se krece kroz traheide i prolazi iz jedne u drugu kroz mnogobrojne pore koje se nalaze u bocnim stijenkama. Pore su
dijelovi boc¢nih stijenki traheida u kojima nije razvijena sekundarna stani¢na stijenka, a primarna stani¢na stijenka je
tanka i porozna. Pore dviju susjednih traheida naj¢esScée su smjesStene jedna nasuprot drugoj, a parovi pora omoguduju

kolanje vode iz jedne traheide u drugu.

Traheje su krace i Sire u odnosu na traheide i imaju perforirane krajnje stijenke koje se nalaze na krajevima stanica i
ondje ¢ine perforirane plocice. Poput traheida, traheje imaju pore na svojim boénim stijenkama, ali za razliku od tra-
heida, perforirane ploce na krajevima traheja omoguduju im povezivanje u vede cjevaste strukture, duzine od nekoliko

centimetara do nekoliko metara (Slika 2.11.)

Krajnja
stijenka
traheje s
porama

Mjehuric A4
plina
(kavitacija)
u traheji Mjehuric
plina
7 (kavitacija)
perforirana u traheji
ploca
Pora
Voda q

Slika 2.11. Grada ksilemskih elemenata: traheja i traheida. Traheje i
traheide medusobno su povezane brojnim porama na krajnjim i bo¢nim
stijenkama. Na mjestu pora nije razvijena sekundarna stanicna stijenka

Tlakovi koji pokreéu vodu u ksilemu

Ksilemmom se voda transportira od korijena do listova.
Taj put kod nekih biljnih vrsta, primjerice sekvoja (Se-
quoia sempervirens), moze biti dulji i od 100 metara.
Stablo takve biljne vrste mozemo usporediti s dugackom
cijevi kroz koju kola voda, a zatim mozemo procijeniti ra-
zliku u hidrostatskom tlaku koja je potrebna da bi voda iz
tla dosla do krosnje takve biljke.

Kako bismo izrac¢unali tlak potreban da se voda trans-
portira od korijena do krosnje visine 100 m, moramo
mnoziti prethodno spomenut gradijent tlaka od 0,02
MPa m s visinom stabla (0,02 MPa m? x 100 m = 2 MPa).

Tome moramo pridodati i utjecaj gravitacije. Masa
stupca vode od 100 m pritis¢e povrsinu na bazi tog stup-
ca tlakom od 1 MPa. Pridodamo li utjecaj gravitacije (1
MPa) prethodno izracunatom tlaku potrebnom za dizan-
je stupca vode na visinu od 100 m (2 MPa), dobivamo
vrijednost od 3 MPa. Dakle, 3 MPa je gradijent tlaka po-
treban za dizanje stupca vode od baze drveta do krosnje
najvisih drvenastih vrsta (100 m). U ksilemu se mogu po-
javiti dva tlaka koja pokrec¢u vodu: korijenov tlak i tran-
spiracijski usis.

Korijenov tlak

Nakupljanje otopljenih tvari u ksilemu korijena moze
izazvati nastanak pozitivhog hidrostatskog tlaka, nazva-
nog korijenov tlak. Utjecaj korijenova tlaka na kretanje
vode ksilemom mozemo uociti ako neposredno iznad
razine tla odrezemo stabljiku mlade, tek proklijale biljke.
Na prerezu stabljike, u dijelu gdje se nalaze ksilemski el-
ementi, dodi ¢e do pojave kapljica tekudine. lzmjerimo
li manometrom tlak te tekucine, utvrdit ¢emo da je rije¢
o pozitivnom hidrostatskom tlaku, ¢ije su vrijednosti od
0,05 do 0,5 MPa. Korijenov tlak, odnosno pozitivni hi-
drostatski tlak u ksilemu korijena nastaje zato Sto kori-
jenje prima otopljene tvari iz otopine tla te ih nakuplja u
ksilemu.

Povedanje koncentracije otopljenih tvari u ksilemu ko-
rijena izaziva pad osmotskog potencijala (¥,), a posl-
jedica toga je pad vodnog potencijala (¥,). Pad vodnog
potencijala predstavlja pokretacku silu za primanje vode,
a ulaskom vode u ksilem javlja se pozitivni hidrostatski
tlak koji nazivamo korijenov tlak. Zapravo se ¢itav korijen
ponasa kao osmometar; Ziva stanicja korijena (epiderma,
kora korijena, endoderma) ponasaju se poput membrana
u osmometru, samo S$to joS imaju mogucénost aktivhog
prijenosa te uzrokuju povecanje koncentracije otopljenih
tvari u ksilemu, a zatim i povecanje hidrostatskog tlaka.
Korijenov tlak nastaje kada je vodni potencijal tla visok, a
izlucivanje vode iz biljke transpiracijom nisko.

Pri intenzivnoj transpiraciji voda se vrlo brzo trans-
portira u lisée i izluCuje u atmosferu, sto onemoguduje
nakupljanje otopljenih tvari u ksilemu korijena i razvoj ko-
rijenova tlaka. Korijenov tlak uzrokuje i pojavu izlucivanja
vode u obliku kapljica, gutaciju (izlucivanje vode kroz hi-
datode) ili suzenje (izlu¢ivanje vode iz ostecenih, odnos-
no presjecenih elemenata ksilema).
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Transpiracijski usis

Gradijent tlaka potreban za kretanje vode kroz ksilem
moze nastati i zbog negativnog tlaka (podtlaka) koji se
razvija transpiracijom (gubitkom vode kroz puci). Kao
Sto je navedeno, korijenov tlak (0,05-0,5 MPa) ne moze
se razviti u uvjetima niskog vodnog potencijala tla ili in-
tenzivne transpiracije, a s obzirom na to da tlak potreban
za transport vode na velike udaljenosti iznosi i do 3 MPa,
ocito je da korijenov tlak ne moze biti glavna (jedina)
pokretacka sila vode u ksilemu. Naime, zbog gubitka
vode transpiracijom dolazi do nastanka tenzije (nega-
tivnog hidrostatskog tlaka) koja pokrece vodu uzlazno
u ksilemu. Mehanizam kojim tenzija pokrece vodu ksile-
mom nazvan je transpiracijski usis. Negativan hidrostat-
ski tlak razvija se na povrsini stani¢nih stijenki ispod puci

lista (Slika 2.12.). Proces je jednak stvaranju meniskusa,
odnosno zakrivljenja kontaktne povrsine grani¢nog sloja
izmedu vode i zraka (Slika 2.3.). Sustav stani¢nih stijenki
lista ponasa se kao mreza mikroskopskih pora ispunjenih
vodom koja je adhezijom vezana na celulozne mikrofi-
brile stijenki. Stanice mezofila lista nalaze se ispod puci i
u uvjetima kada su puci otvorene u izravhom su kontak-
tu s okolnom atmosferom. Kako voda isparava u okol-
nu atmosferu, povrsina vode povlac¢i se u meduprostore
izmedu stanica (Slika 2.12.) gdje se stvaraju zakrivljenja
dodirne povrsine izmedu zraka i vode. Zbog povrsinske
napetosti vode meniskusi izazivaju pojavu tenzije, od-
nosno negativan hidrostatski tlak. Isparavanjem sve vecih
kolicina vode meniskusi postaju sve dublji (zakrivljeniji),
a tenzija sve veda (sve negativniji hidrostatski tlak).

stanicna  plazmatska

vakuola stijenka membrana
/ 2

kloroplast =

citoplazma = |

A

vodeni film

Zakrivijenje Hidrostatski tlak
meniskusa (um) (MPa)
(A) 05 -0,3
(B) 0.05 -3
(©) 0,01 -15
®

isparavanje isparavanje
R v g T g

plazmatska

|_—" membrana

celulozne mikrofibrile u
7 poprecnom presjeku
dodirni sloj povrsine
| zraka i vode
_~ citoplazma

——

stani¢na stijenka

Slika 2.12. Razvoj tenzije u medustanicnim prostorima lista. Sila koja pokrece transport vode kroz biljku javlja se u listu. Isparavanje vode s povrSine
stanicnih stijenki mezofilnog stanicja lista izaziva povlacenje vode dublje u medustanicne prostore. Celuloza koja izgraduje stanicne stijenke je hidrofilna
(kut dodirne povrsine = 0°) te povrsinska napetost izaziva pojavu negativnog tlaka (tenzije). Kako voda isparava, povecava se zakrivljenje dodirne
povrsine izmedu zraka i vode, tj. povecava se tenzija (tlak postaje sve negativniji). Tenzija izaziva povlacenje stupca vode kroz ksilem iz korijena prema

stani¢nim stijenkama mezofila lista




Transpiracijsko-adhezijsko-kohezijsko-tenzijska
(TAKT) teorija objasnjava mehanizam transporta vode
bez utroska metabolicke energije.

Energija za kretanje vode kroz ksilem zapravo dolazi
od Sunca koje zagrijavanjem lista i okolnog zraka ubrza-
va isparavanje (transpiraciju) vode iz lista i tako poveda-
va tenziju, odnosno negativan hidrostatski tlak koji pov-
laci stupac vode ksilemom prema gore. U ovom procesu
kohezija (sila koja privlac¢i i medusobno veze molekule
vode) i adhezija (sila koja privla¢i molekule vode za sti-
jenke ksilema) osiguravaju neprekinut stupac vode u
ksilemskim elementima.

Izrazito jaka tenzija koja se javlja u kroSnjama staba-
la postavlja niz fizikalnih izazova transportu vode kroz
ksilem.

Osnovni je izazov na koji nacin stijenke ksilemskih ele-
menata izdrze negativan tlak vode u ksilemu. Negativni
tlak vode u ksilemu moze izazvati kolaps provodnih el-
emenata, no sekundarne stani¢ne stijenke ksilemskih
elemenata su zadebljale, lignificirane i vrlo ¢vrste (Slika
2.11.). Biljne vrste kod kojih se javljaju velike tenzijske sile
obi¢no imaju gusce i ¢vrsce drvo.

Sljededi se izazov odnosi na stabilnost stupaca vode u
uvjetima velikog negativnog tlaka.

Pod utjecajem velikog negativhog tlaka voda je u
fizikalno nestabilnom stanju. Kad se hidrostatski tlak
tekuce vode izjednaci s tlakom pare (tlak u vodi otopl-
jenih plinova), dolazi do promjene agregatnog stanja
vode i ona prelazi u plinovito stanje. Poznato je da ¢e
zagrijavanje vode izazvati njezino isparavanje (promjenu
agregatnog stanja), a slicno tome, promjena agregatnog
stanja vode moze se dogoditi i pri sobnoj temperaturi
ako je voda u vakuumu (smanjenje atmosferskog tlaka
smanjuje hidrostatski tlak).

Uz pretpostavku da je tlo potpuno zasi¢eno vodom te
da u vodi nema otopljenih tvari, vodni potencijal tla bit
¢e nula (¥, = 0). Prema TAKT teoriji, tenzija, odnosno
hidrostatski tlak na vrhu krosnje drveta u tom trenutku

2.4. 1zlucivanje vode iz biljke

2.4.1. Princip izlaska vode iz stanice

Ako koristimo prethodni primjer (Slika 2.8.D) i prem-
jestimo stanicu iz 0,1 M otopine saharoze u 0,3 M
otopinu saharoze, vodni potencijal otopine (TW(OtOp‘,ne
= -0,732 MPa) bit ¢e nizi od vodnog potencijala

haroz
Ssat;;ieée (‘I’W(Stanice) =-0,244 MPa), a voda ¢e se kretati niz
gradijent vodnog potencijala, tj. iz stanice u otopinu.
Kako voda izlazi iz stanice, smanjuje se njezin volumen,
hidrostatski potencijal (le) i vodni potencijal stanice
(?,), sve dok se ne izjednaci s vodnim potencijalom
OtOpine (\}lw(stamce) = \PW(Otopine saharoze) = _0’732 MPa)'

Tako funkcionira transport vode iz stanica, taj je
proces pasivan (bez utroska energije), a pokredu ga
fizikalne sile zbog kojih se voda krece iz podrucja
veceg vodnog potencijala (vece slobodne energije) u
podrucje manjeg vodnog potencijala (manje slobodne
energije).

U uvjetima gdje nema semipermeabilne membrane
voda i otopljene tvari kretat ¢e se niz gradijent tlaka,

moze iznositi do -3 MPa, $to je znatno vise u odnosu na
tlak pare u vodi (koji pri temperaturi od 20 °C iznosi
0,002 MPa).

Postavlja se pitanje zasto voda u ksilemu ne prelazi u
plinovito stanje. Smatra se da se voda u ksilemu nalazi u
metastabilnom stanju, tj. u teku¢em stanju unatoc¢ pojavi
termodinamic¢ki negativhog energetskog stanja. Takvo
stanje vode javlja se zbog: 1) kohezije i adhezije vode, sto
povecdava energiju potrebnu za prijelaz vode iz tekuce
u plinovitu fazu i 2) strukture ksilema, koja smanjuje na
najmanju mogucu mjeru pojavu nukleusa (jezgara) koji
omogucuju pojavu aktivacijske energije. Najvazniji nuk-
leusi su mjehurici plinova dovoljne veli¢ine da se poc¢nu
Siriti pod utjecajem tenzije.

Sirenje mjehurié¢a plinova nastavlja se dok god ne is-
pune cijeli ksilemski element.

Fenomen nastanka mjehuri¢a plinova u ksilemu naziva
se kavitacija ili embolija, sto je slicno emboliji krvnih zila.
Kavitacija prekida kontinuum vodenih stupaca u ksilemu
i onemogucuje tenzijom izazvano kretanje vode. Pojava
kavitacije moze rezultirati ugibanjem biljke. Medutim, bil-
jke posjeduju mehanizme kojima se stite od nje. Osnovna
obrana biljaka od kavitacije je medusobna povezanost
ksilemskih elemenata.

Kad se mjehuri¢ pojavi u dijelu ksilema, voda ga jed-
nostavno zaobide koristec¢i druge ksilemske elemente.
lako teoretski, mjehuri¢ plina moze narasti toliko da is-
puni cijelu mrezu medusobno povezanih ksilemskih el-
emenata, no u praksi se mjehurici plinova ne Sire iz jed-
nog ksilemskog elementa u drugi jer tesSko prolaze kroz
pore (jazice). Mjehurici plina mogu se i potpuno ukloniti
iz ksilema. Nodu, kad nema transpiracije, tenzija se sman-
juje, odnosno hidrostatski tlak u ksilemu raste, a moze
postati i pozitivan ako se javi korijenov tlak. Pozitivan
hidrostatski tlak u ksilemu uzrokuje ponovno otapanje
plinova u vodi.

Uz to, viSegodisnje biljke sekundarnim rastom svake
godine stvaraju nove elemente ksilema.

Q

odnosno iz podrucja viseg tlaka u podrucje nizeg tla-
ka. lako se javlja i difuzija molekula vode iz podrucja
vise koncentracije u podrucje nize koncentracije, bez
semipermeabilne membrane difuzija molekula vode u
jednom smijeru bit ¢e ,ponistena”“ difuzijom molekula
otopljenih tvari u suprotnom smjeru. Stoga je tvrdnja
da se voda krece niz gradijent vodnog potencijala ist-
inita za sustave koji imaju semipermeabilnu membranu.

Stani¢na stijenka uravnotezuje promjene volumena
stanice unatoc¢ velikim promjenama vodnog potenci-
jala koje se javljaju kao posljedica gubitka vode pri
transpiraciji. Zbog toga Sto su stani¢ne stijenke ¢vrste,
promjene vodnog potencijala stanice (¥ ) uglavnom
se javljaju zbog velikih promjena u hidrostatskom po-
tencijalu (‘Pp), dok su istodobne promjene volumena
stanice (protoplasta) vrlo male. Ovaj fenomen ilustrira-
ju funkcije vodnog (¥,), hidrostatskog (‘I‘p) i osmot-
skog (¥,) potencijala u odnosu na stani¢ni volumen
(Slika 2.13.).
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Vodni potencijal u stanicama (MPa)

Slika 2.13. Hofflerov dijagram
odnosa izmedu vodnog
potencijala (¥w) i njegovih
komponenti, hidrostatskog (¥p)
i osmotskog (‘Pn) potencijala

u odnosu na volumen stanice

| (AV/V). Padom vodnog
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2.4.2. Transpiracija

Na svom putu iz lista
u atmosferu voda prela-
zi iz ksilema u stani¢ne
stijenke stanica mezo-
fila, a odatle isparava u
medustani¢ne  prostore
lista (Slika 2.14.). 1z listova
se voda oslobada difuzi-
jom u obliku vodene pare
kroz sitne otvore stoma-
talnog aparata (puci) koji
se nalaze u epidermi lista
(detaljnije u sljede¢em
poglavlju), procesom koji
se naziva transpiracija.
Osim u listovima, puci
se nalaze u plodovima,
u epidermi stabljike, di-
jelovima cvijeta itd. Puci
se na listovima mogu nal-
aziti na donjoj strani, dok
ih na gornjoj strani ces-
to uopce nema (hipos-
tomatski listovi), s obje
strane (amfistomatski lis-
tovi) ili isklju¢ivo s gorn-
je strane (epistomatski
listovi). Ukupna povrsina
puci iznosi 1-3% povrsine
lista, a kroz njih se izgubi
2/3 od ukupno usvojenog
volumena vode putem
korijena. Odnosno gubi-
tak vode kroz puci 30-ak
je puta veci nego s drugih
dijelova lista.

0,3 MPa.

koncentracija
vodene pare

Kutikula  opor grani¢nog sloja

Otpor puci

Vodena para Niska koncentracija

vodene pare

o, —

Substomatalni Palisadni
prostor parenhim Ksilem
Kutikula \ _J/ = IS ~— <.~ Granicni sloj
zraka
Gomja — S
epiderma
Mezofil —-

GD Granicni sloj
\S; ; ;\ zraka

Stanica zapornica

Visoka Otvor puci
koncentracija
co

2

Slika 2.14. Transpiracija. Voda se krece iz ksilema u stanicne stijenke stanica mezofila, zatim isparava u zrakom
ispunjene medustanicne prostore i difundira kroz otvore puci u atmosferu

Osim stomatalne transpiracije, postoje
kutikularna i lenticelna transpiracija.

Radi sprecavanja gubitka vode s povrsine
svojinh organa, biljke sintetiziraju kutikulu
koja sluzi kao barijera kretanju vode. Kuti-
kularna transpiracija ovisi o debljini kutikule
(vostane previake na povrsSini lista; Slika
2.14.) koja je proporcionalna starosti biljke
te o okoliSnim uvjetima. Procjenjuje se da
odrasle biljke kroz kutikulu gube oko 5%

ukupno primljene vode putem korijena, dok
kod mladih biljaka (s tanjom kutikulom) ku-
tikularna transpiracija moze predstavljati i
do 50% vode izgubljene transpiracijom.

Lenticelna transpiracija, koja se odvija
kroz lenticele (otvori na odrvenjelim di-
jelovima biljke), ljeti moze iznositi do 30%
ukupne transpiracije. Transpiracija vode
moze se odvijati kroz koru drveca (perider-
malno) te iz plodova.
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Cimbenici koji utje¢u na transpiraciju

Transpiracija je zapravo difuzija vodene pare s povrsine
stani¢nih stijenki stanica mezofila lista u atmosferu. Di-
fuzija u tekucini je spora i stoga ucinkovita samo u po-
gledu prijenosa na male udaljenosti (stani¢ne dimenzije),
medutim, u plinovitom mediju difuzija je mnogo brza.
Primjerice, udaljenost koju molekula vode mora prijeci da
bi difundirala od mjesta isparavanja unutar lista do van-
jskog zraka (atmosfere) je oko T mm. Bududi da koefici-
jent difuzije vode u zraku iznosi 2,4 x 10°°m? s”, prosjec¢no
vrijeme potrebno za izlazak molekule vode iz lista iznosi
oko 0,042 s. Iz navedenog proizlazi da ¢e transpiracija iz
lista ovisiti o dva osnovna ¢imbenika:

1) razlici u koncentraciji vodene pare izmedu zrakom
ispunjenih medustani¢nih prostora lista i vanjskog zraka

2) otporu difuziji koji se javlja pri transpiraciji.

Tijekom transpiracije molekule vodene pare difundira-
ju niz gradijent koncentracije vodene pare te postoje
odredene zone unutar i izvan lista u kojima se javlja tzv.
otpor difuziji. Dvije su osnovne zone na kojima se javl-
ja otpor difuziji molekula vode pri transpiraciji: 1) otpor
puci ili stomatalni otpor koji nastaje pri difuziji molekula
vode kroz otvore pudi i

2) otpor grani¢nog sloja zraka uz list koji se javlja u
staticnom sloju zraka uz samu povrsSinu lista kroz koji
vodena para mora difundirati do turbulentnog zraka at-
mosfere (Slika 2.14.).

2.4.3. Grada i mehanizam rada puci

Puci su modificirane epidermalne stanice lista gradene
od dvije stanice zapornice specificnog oblika sa zade-
bljalim stani¢nim stijenkama (Slika 2.15.). Otvor puci je
dugacak prorez elipticnog oblika koji se nalazi izmedu stan-
ica zapornica. Uz stanice zapornice nalazi se par diferen-
ciranih stanica epiderme koje se nazivaju stanice susjedice,
a koje pomazu stanicama zapornicama kontrolirati otvor
puci. Stanice zapornice, stanice susjedice i otvor skupno
se nazivaju stomatalni aparat. Stanice zapornice pokazu-
ju znatnu morfolosku raznolikost, no opcenito razlikujemo
dva osnovna tipa (oblika): prvi je graminejski tip - tipican
za trave i neke monokotiledone (npr. palme) (Slika 2.15.B),
a drugi je helleborus tip - javlja se kod svih dikotiledona i
mnogih monokotiledona, kao i kod mahovina, paprati i go-
losjemenjaca (Slika 2.15.A). Posebnost stanica zapornica
je u strukturi njihovih zadebljanja stani¢nih stijenki, koja
omogucduju otvaranje/zatvaranje puci. Bubrezaste stan-
ice zapornice u stani¢noj stijenci imaju celulozne mikrofi-
brile koje se radijalno (zrakasto) Sire od otvora puci. Zbog
elasti¢nih svojstava i zadebljanja stani¢nih stijenki, stanice
zapornice mogu reverzibilno povedati svoj volumen od 40
do 100%, ovisno o biljnoj vrsti. Kod trava su stanice zapor-
nice u obliku bucica s prosirenim krajevima.

Mehanizam otvaranja i zatvaranja (gibanje) puci uv-
jetovan je promjenama turgora u stanicama zapornicama.
Djelujuci kao hidrauli¢ki zalisci, puci vec¢inom reagiraju na
okolisne ¢imbenike kao sto su intenzitet i kvaliteta svjetla,
temperatura, relativna vlaga zraka te unutarstani¢na kon-
centracija CO,. Svi havedeni signali zajedno se integriraju u
dobro definiranu reakciju puci.

Debljinu grani¢nog sloja zraka uz list prvenstveno
odreduje brzina vjetra. Kada je zrak okolisa vrlo miran,
povecava se debljina staticnog sloja zraka na povrsini lis-
ta, ¢ime raste otpor difuziji molekula vode te je gubitak
vodene pare iz lista vrlo malen.

Povecdanje otvora puci u takvim uvjetima ima malo ut-
jecaja na stupanj transpiracije (iako ¢e zatvaranje puci
dodatno smanijiti transpiraciju).

Kad je brzina vjetra velika, kretanje zraka smanjuje
debljinu grani¢nog sloja zraka na povrsini lista, ¢ime se
smanjuje otpor difuziji molekula vode, a povedava se
transpiracija.

Pri ovakvim uvjetima, otvaranjem i zatvaranjem puci
znatno se kontrolira gubitak vode iz lista.

Anatomska i morfoloska grada lista mogu utjecati na
debljinu grani¢nog sloja zraka.

Primjerice, dlake na povrsini lista mogu posluziti kao
mikroskopski vjetrobrani i povecati debljinu grani¢nog
sloja zraka. Neke biljke imaju puci uvuc¢ene u epidermu
lista te se u udubljenjima stvara zasti¢ena zona s debljim
grani¢nim slojem zraka.

Veli¢ina i oblik lista takoder utjecu na nacin kojim vje-
tar prolazi po cijeloj povrsSini lista. lako ti i drugi ¢imbe-
nici mogu utjecati na debljinu grani¢nog sloja zraka, oni
nisu svojstva koja mogu brzo utjecati na transpiraciju. Za
kratkoro¢nu regulaciju transpiracije klju¢nu ulogu ima
kontrola otvaranja i zatvaranja puci uz pomo¢ stanica
zapornica (detaljnije u sljede¢em poglavlju).

(A) Epidermalne stanice Radijalno rasporedene
celulozne mikrofibrile
A

/> .
Stanice zapornice Otvor puci

(B) Epidermalne stanice Radijalno rasporedene
celulozne mikrofibrile

Stanice zapornice

Otvor puci Stanice susjedice
'
Stomatalni aparat

Slika 2.15. Grada puci. A) Helleborus tip; b) graminejski tip. Puci su
modificirane stanice epiderme lista gradene od stanica zapornica, a
ponekad i od stanica susjedica
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2.4.3.]. Fotonastijsko gibanje puci

U turgescentnom listu postoji ovisnost izmedu otvorenosti puci i stope fotosinteze. Svjetlost u normalnim okol-
nostima uzrokuje otvaranje puci tako da putem povisSenja potencijalnog osmotskog tlaka inducira relativho pov-
iSenje turgora stanica zapornica u odnosu na susjedne stanice. Djelotvorni spektar svjetlosti koji pokreée ovakvo
fotonastijsko gibanje puci je fotosintetski aktivna radijacija (Photosynthetically Active Radiation - PAR) uz dodatni
uc¢inak plave svjetlosti. Puci su izuzetno osjetljive na svjetlost, a odlucujuci ¢imbenik pri fotonastijskom gibanju
puci je koncentracija ugljikova dioksida u listu.

Fotosintetski aktivna radijacija (PAR) uzrokuje fotonastijsko gibanje puci djelujuc¢i na fotosintezu, odnosno na
smanjenje koncentracije CO, u listu, sto stimulira otvaranje puci. Fotosintezom se sintetiziraju Seceri koji pridonose
osmotskom potencijalu, osmotski potencijal postaje negativniji, pri ¢emu dolazi do ulaska vode i povecanja turgora
te otvaranja puci. Fotosintezom se stvara ATP potreban za djelovanje protonske crpke (H*-ATPaze) kojom se ioni
vodika izbacuju iz stanica zapornica u apoplast.

Plava svjetlost (valne duljine 400-500 nm) stimulira aktivhost H*-ATPaza u membranama stanica zapornica.
Radom H*-ATPaza dolazi do izbacivanja H* iz stanica zapornica u apoplast, ¢ime se zakiseljava apoplast i stvara
elektrokemijski gradijent poprijeko membrane stanica zapornica.

Zbog toga dolazi do pasivnog ulaska kalija (K*) kroz kanalne proteine. Kalij je vrlo djelotvoran osmoregulator
te povisenjem njegove koncentracije u stanicama zapornicama (sa 100 mM na 400-800 mM) dolazi do povisen-
ja potencijalnog osmotskog tlaka u zapornicama (osmotski potencijal postaje negativniji), Sto smanjuje vodni
potencijal, voda ulazi u stanice zapornice, a time se poveca turgor i puci se otvaraju.

2.4.3.2. Hidronastijsko gibanje puci

Puci ne reagiraju na promjene vodnog potencijala lista u rasponu od -0,5 do -1,8 MPa. Spusti li se vodni potencijal
listova ispod te vrijednosti, puci se mogu zatvoriti i na svjetlosti. To se moze dogoditi ako uz jednak turgor stanica
zapornica naglo poraste turgor stanica susjedica (npr. ako nakon susnog razdoblja padnu obilne oborine). Isto
tako, ako se odreze list, dolazi do gubitka turgora najprije u epidermalnim stanicama.

Ovakva gibanja pudi, pri kojima se sadrzaj otopljenih tvari u stanicama zapornicama ne mijenja, nazivaju se hi-
dropasivnim gibanjima. No hidronastijska gibanja puci ve¢inom su povezana s promjenama sadrzaja otopljenih
tvari u zapornicama. Takva gibanja puci nazivaju se hidroaktivnim gibanjima. Hidropasivna kontrola proizlazi iz
vodnog statusa biljke.

Puci se zatvore i ne otvaraju sve do uspostave normalnog vodnog potencijala. Taj mehanizam stiti biljku od ek-
stremne nestasice vode. Hidroaktivna kontrola ukljucuje preraspodjelu i sintezu fitohormona apscizinske kiseline
(ABA) kada se vodni potencijal biljke smanji. ABA inhibira rad H*-ATPaze i aktivira rad neselektivnih Ca?* kanala
i anionskih kanala. To dovodi do depolarizacije membrana stanica zapornica i gubitka elektrokemijskog potenci-
jala, sto dovodi do izluc¢ivanja K* iz stanica zapornica, pada turgora i zatvaranja puci. Uz to, ABA deaktivira rad
K* kanala zaduzenih za prijenos K* u stanice zapornice, sto nadalje pridonosi zatvaranju puci.

2.4.3.3. Termonastijsko gibanje puci

Kod biljaka dobro opskrbljenih vodom puci mogu biti otvorene i pri visokim temperaturama, sto predstavlja
prednost jer transpiracija pridonosi hladenju (termoregulaciji) biljke i sprecava pregrijavanje lista te odrzava tem-
peraturu blizu vrijednosti optimalnih za odvijanje fotosinteze i drugih stani¢nih procesa.

Neke pustinjske biljke (npr. Citrullus colocynthis) mogu opstati pri ekstremno visokim temperaturama (>55 °C)
samo zato sto svoje nadzemne dijelove rashladuju jakom transpiracijom te postizu temperaturu oko 40 °C.

2.4.4. Gutacija i suzenje

Za razliku od transpiracije, kod gutacije i suzenja dolazi do izlu¢ivanja vode u obliku kapljica (tekucine). U oba
ova procesa voda se ksilemom krece pod utjecajem pozitivhog hidrostatskog tlaka tzv. korijenova tlaka.

Gutacija se javlja samo kod odredenih biljnih vrsta, primjerice trava (npr. psenica i jeCam), raj¢ice, nekih tikven-
jaca i tropskih vrsta. Odvija se kroz otvore koji se nazivaju hidatode, a nalaze se na zavrsSetcima zila, uz rubove
listova. Hidatode nemaju stanice zapornice te su stoga stalno otvorene.

Gutacija se obi¢no javlja tijekom nodi, u uvjetima koji pogoduju razvoju korijenova tlaka (visoka relativna vlaga
zraka, dobra opskrbljenost biljke vodom, zatvorene puci - nema transpiracije). Koli¢ina vode koja se izlu¢i gutaci-
jom varira od nekoliko kapljica do nekoliko mililitara.

Za razliku od gutacije, suzenje (ili eksudacija) javlja se na mjestima rezova ili ozljeda ksilemskih i floemskih
provodnih elemenata (primjerice kod rezidbe rozgve vinove loze). Suzenjem se izluc¢uju vede koli¢ine vode u us-
poredbi s gutacijom, a ovise o veli¢ini ozljede.
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3. Mineralna ishrana

Uvod

Mineralna hranjiva su elementi koje biljka uglavhom prima u ionskom obliku iz tla. lako mineralna hranjiva kon-
tinuirano kruze kroz sve organizme, ona se primarno uklju¢uju u biosferu nakon sto ih biljke prime uz pomo¢ korijena
i ugrade u svoj organizam. Velika aktivna povrsina korijena i njegova sposobnost apsorpcije iona iz otopine tla, u kojoj
se hranjiva nalaze u vrlo niskim koncentracijama, ¢ine proces apsorpcije (primanja) mineralnih hranjiva vrlo ucinkovitim.
Znanost koja se bavi istrazivanjima apsorpcije i koriStenja mineralnih tvari u biljkama naziva se ishrana bilja. Ishrana bilja
zauzima sredisnje mjesto u modernoj poljoprivrednoj proizvodnji i zastiti okolisa.

Prinosi modernih sorata kultiviranog bilja uvelike ovise o gnojidbi. Stovige, prinos kultiviranog bilja raste linearno s
apsorpcijom mineralnih tvari. Medutim, poljoprivredne kulture najcescée iskoriste manje od polovine apliciranih gnojiva,
a zaostali suviSak gnojiva pridonosi onecis¢enju i zagadenju okolisa.

Bududi da studenti Agronomskog fakulteta tijekom svog studija slusaju i polazu nekoliko modula iz podrucja ishrane
bilja, u ovom ¢emo poglavlju ukratko objasniti osnovne (esencijalne) elemente koji su potrebni biljkama za normalan

rast i razvoj, njinovu funkciju u biljnom organizmu i mehanizme apsorpcije.

3.1. Esencijalna biljna hranjiva

Esencijalnim biljnim hranjivima smatraju se mineral-
na hranjiva bez cgije prisutnosti biljke ne mogu zavrsiti
svoj zivotni ciklus. Uz prisutnost esencijalnih elemenata i
Sunceve svjetlosti biljke mogu proizvesti sve tvari koje su
im potrebne za normalan rast i razvoj. Tablicom 3.1. pri-
kazana su esencijalna biljna hranjiva. Ugljik, vodik i kisik
ne ubrajaju se u mineralna hranjiva jer ih biljka prima u
obliku vode iz tla i plinova (O, i CO,) iz zraka.

Kemijski

Element simbol

Koncentracija u suhoj tvari
biljke, (% ili mgkg")*

Esencijalna mineralna hranjiva prema zastupljenosti
(koncentraciji) u biljnom organizmu dijele se na mak-
rohranjiva (makroelemente) i mikrohranjiva (mikroele-
mente) (Tablica 3.1.). Medutim, relativha koncentracija
pojedinog biljnog hranjiva ovisi o biljnom tkivu, tako je
npr. koncentracija zeljeza u mezofilu lista gotovo jedna-
ka koncentraciji sumpora ili magnezija. Zbog toga neki
autori dijele mineralna hranjiva prema fizioloskoj ulozi
(Tablica 3.2.).

Relativni odnos broja atoma

A 4 ! Tablica 3.1. Biljna
pojedinog elementa i molibdena

mineralna hranjiva i

Primaju se u obliku H 0, 0,iCO, njihove koncentracije
Vodik H 6 60 000 000 u biljci.
Kisik (0} 45 40 000 000
Ugljik @ 45 30 000 000
Primaju se iz tla
Makrohranjiva %
Dusik N 1,5 1000 000
Kalijj K 1,0 250 000
Kalcij Ca 0,5 125 000
Magnezij Mg 0,2 80 000
Fosfor P 0,2 60 000
Sumpor S 0,1 30000
Silicij Si 0,1 30 000
Mikrohranjiva mg kg
Klor Cl 100 3000
Zeljezo Fe 100 2000 * Vrijednosti C,Hi O te
Bor B 20 2000 makrohranjiva prikazane
Mangan Mn 50 1000 su kao postotni udio
Natrij Na 10 400 (%) u suhoj tvari
Cink Zn 20 300 biljke, a vrijednosti
Bakar Cu 6 100 mikroelemenata
Nikal Ni 0,1 2 prikazane su u mg kg-1
Molibden Mo 0,1 1 suhe tvari.




Mineralno hranjivo Funkcija

Prva skupina Biljna hranjiva koja ulaze u sastav organske tvari (spojeva s ugljikom)

N Ulazi u sastav aminokiselina, amida, nukleinskih kiselina, nukleotida, koenzima itd.

S Ulazi u sastav cisteina, cistina, metionina i proteina, koenzima A, tiamina, glutationa, pirofosfata, biotina, 3-fosfoade-
nozina, adenozin -5-fosfosulfata.

Druga skupina Biljna hranjiva vazna za strukturu, metabolizam i prijenos energije

P Komponenta Secernih fosfata, nukleinskih kiselina, nukleotida, koenzima, fosfolipida, fitinske kiseline. Kljucan je u
reakcijama koje ukljucuju ATP.

si Deponira se kao amorfhni silikati u stani¢ne stijenke. Pridonosi mehanickim svojstvima stanicne stijenke (¢vrstoca i
elasti¢nost).

B U kompleksima s manitolom, mananima kao konstituent stanicne stijenke. Ukljucen u rast stanice i metabolizam
nukleinskih kiselina.

Treca skupina Biljna hranjiva koja se nalaze u ionskom obliku

K Kofaktor u viSe od 40 enzima. Osnovni kation za regulaciju turgora i elektroneutralnost stanice.

Konstituent srediSnje lamele stani¢nih stijenki. Ukljucen u hidrolizu ATP-a i fosfolipida. Kofaktor u mnogim enzimima.

Ca Sekundarni glasnik (signalna molekula) u regulaciji metabolizma.

Mg Potreban za aktivnost mnogih enzima, vazan za transport fosfata. Ukljucen u strukturu klorofila.

Cl VaZan za fotosintetske reakcije i nastanak O,

Mn Pptrebap za aktivnost nekih dehidrogenaza, dekarboksilaza, kinaza, oksidaza i peroksidaza. Ukljucen u reakcije foto-
sinteze i nastanak O,.

Na Ukljucen u regeneraciju fosfoenolpiruvata kod C, i CAM biljaka. U nekim reakcijama moZe zamijeniti K.

Cetvrta skupina Biljna hranjiva ukljucena u redoks reakcije

Fe Konstituent citokroma, i nehemskih Zeljeznih proteina ukljucenih u fotosintezu, fiksaciju N i respiraciju.

Zn Konstituent alkohol dehidrogenaze, glutamin dehidrogenaze itd.

Cu Komponenta askorbinske kisele oksidaze, tirozinaze, monoaminoksidaze, citokrom oksidaze, fenolaze, plastocijanina.

Ni Konstituent ureaze vazne za asimilaciju N (hidrolizira ureu do amonijaka i CO ) i hidrogenaze.

Mo Konstituent nitrogenaze, nitrat reduktaze i ksantin dehidrogenaze.

Tablica 3.2. Podjela biljnih mineralnih hranjiva prema biokemijskoj funkciji

3.2. Deficit mineralnih hranjiva

Neadekvatna opskrba biljaka esencijalnim hranjivi-

ma rezultira pojavom specificnih simptoma nedostatka. i £
Simptomi nedostatka pojedinog hranjiva rezultat su me- K S
o i N L ) Mg Fe
tabolickih poremecdaja koji se javljaju zbog nedovoljne P B
opskrbljenosti nekim esencijalnim elementom. a ca
Simptomi nedostatka pojedinog hranjiva su specifi¢ni, Na
a povezani su s funkcijom hranjiva (neke od funkcija na- 7n
vedene su u tablici 3.3.). Mo

lako pojedino hranjivo ima vedi broj fizioloskih funkcija
i sudjeluje u ve¢em broju metabolickih reakcija, ipak pos-
toje neke opce postavke o funkciji pojedinog hranjiva u
metabolizmu biljke.

Opcenito, esencijalna mineralna hranjiva imaju struk-
turnu ulogu, metaboli¢cku ulogu ili su osmoregulatori.
Kad se simptomi vidljivi na biljci povezuju s nedostatkom
pojedinog hranjiva, klju¢no je pitanje pokretljivost tog
hranjiva u biljci (Tablica 3.3.), tj. moze li se to hranjivo re-
mobilizirati (,,reciklirati®) iz starijih organa biljke u mlade.

Neka hranjiva, poput dusika (N), fosfora (P) i kalija (K),
vrlo su pokretna u biljci te se lako premjestaju unutar
nje. S druge strane, hranjiva poput bora (B), kalcija (Ca) i
zeljeza (Fe) slabo su pokretna u biljci.

S obzirom na pokretljivost pojedinog hranjiva, simptomi
njegova nedostatka javljaju se na odredenim dijelovima
biljke. Tako se simptomi slabo pokretnih hranjiva javljaju
na najmladim organima (mladim listovima, vegetacijskim
vrhovima, plodovima), a simptomi lako pokretnih hranji-
va na starim dijelovima biljaka (stariji listovi, donji dijelovi
biljke). U slu¢aju nedostatka lako pokretnih hranjiva dola-

Pokretljiva

Slabo pokretljiva

Tablica 3.3. Podjela esencijalnih mineralnih hranjiva prema njihovoj
pokretljivosti u biljci

zi do njihove mobilizacije (premjestanja) iz starijin organa
u mlade (zato se simptomi javljaju na starijim organima).
U sljedec¢im poglavljima ukratko ¢emo objasniti funkcije i
simptome nedostatka biljnih hranjiva.

Grupa 1. Mineralna hranjiva koja su ukljuc¢ena u sintezu
organskih spojeva (uglji¢nih spojeva): dusik (N) i sum-
por (S).

Dusik

Pristupacnost dusika u tlu jedan je od glavnih ogranicav-
ajucih ¢imbenika poljoprivredne proizvodnje te se moze
re¢i da je dusik najvaznije biljno hranjivo. Dusik se nalazi
u strukturi mnogih stani¢nih komponenti, ukljuc¢ujudi ami-
nokiseline, proteine i nukleinske kiseline, stoga njegov ne-
dostatak vrlo brzo dovodi do prestanka rasta biljke. Budu-
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¢i da se dusik nalazi u strukturi klorofila, njegov se nedostatak ocituje klorozom (zuc¢enjem) listova, osobito starijeg. Pri
izrazenijem nedostatku dusika dolazi do potpunog Zudéenja (kloroze) i susenja (nekroze) starijih listova. U slu¢aju postup-
nog nedostatka dusika javljaju se grube, odrvenjele stabljike (zbog nakupljanja ugljikohidrata koji se ne mogu koristiti u
sintezi aminokiselina). Ti se ugljikohidrati mogu koristiti za sintezu antocijanina (skupina pigmenata) koji izazivaju crven-
kasto-purpurna obojenja listova, peteljki i stabljika (vidljivo kod kukuruza).

Sumpor

Zarazliku od dusika, vecina tala vrlo je dobro opskrbljena sumporom te se njegov nedostatak vrlo rijetko javlja. Sumpor
je sastavni dio nekih aminokiselina (cistein i metionin) te koenzima i vitamina (acetil koenzim A, biotin, vitamin B,, pan-
totenska kiselina), spojeva koji su esencijalni za biljni metabolizam. Mnogi simptomi, svojstveni nedostatku dusika, javljaju
se i pri nedostatku sumpora, ukljucujuci klorozu, redukciju rasta i pojavu antocijanina. Sli¢nosti u simptomima nedostatka
ovih dvaju elemenata nisu neobicne zbog toga sto su oba ukljuc¢ena u sintezu proteina. Medutim, razlika je u tome sto se
simptomi nedostatka sumpora uglavnom javljaju na mladim listovima (jer je sumpor slabo pokretan u biljci).

Grupa 2. Mineralna hranjiva vazna za strukturni integritet biljke i metabolizam energije: fosfor (P), silicij (Si) i bor (B).
Fosfor

Fosfor se u biljci nalazi u obliku fosfata (H,PO,") te je sastavni dio vaznih metabolita u stanici, kao Sto su Seceri ukljuceni
u Calvinov ciklus i druge segmente primarnog metabolizma ugljikohidrata, ATP (uklju¢en u sve energetske procese u
stanici) te vazne strukturne spojeve poput fosfolipida (gradivni elementi biomembrana), nukleotida, DNK i RNK. Speci-
ficni simptomi nedostatka fosfora ocituju se u krzljavom rastu mladih biljka i pojavi tamnozelene boje listova na kojima se
mogu pojaviti nekroti¢ne pjege (pjege odumrlog tkiva). Slicno nedostatku dusika, i kod nedostatka fosfora moze dodi do
sinteze antocijanina koji listovima daju purpurne nijanse. No za razliku od nedostatka dusika, ove se purpurne nijanse ne
javljaju zajedno s klorozom (Zuéenjem), stovise javljaju se na tamnozelenim listovima.

Silicij

Silicij je esencijalan element samo za porodicu Equisetaceae. Biljke ove porodice ne mogu zavrsiti svoj zivotni ciklus
bez njega. Medutim, i biljke drugih porodica nakupljaju u svom organizmu znatne koli¢ine silicija. Pri njegovu nedostatku
biljke su osjetljivije na polijeganje i napad gljivicnih bolesti. Silicij se uglavnom deponira u obliku amorfnog hidratiziranog
silikata u endoplazmatskom retikulumu, stani¢noj stijenci i medustani¢nim prostorima, gdje ima mehani¢ku ulogu i pov-
ecava ¢vrstocu tih struktura.

Bor

Bor ima vaznu ulogu u rastu stanice, sintezi nukleinskih kiselina, funkciji membrane i reakcijama stanice na hormone.
Simptomi nedostatka bora znatno se razlikuju medu biljnim vrstama i osim o vrsti, ovise i o starosti biljke. Tipi¢an simptom
je nekroza mladih listova i vegetativnih vrhova (odumiranje vegetativnih vrhova). Odumiranje mladih listova javlja se pri
bazi lista. Stabljike biljaka deficitarnih borom mogu biti vrlo krhke. Takoder moze dodi do gubitka apikalne dominacije
(apikalna dominacija je pojava kod visih biljaka kada rastuci vegetacijski vrh inhibira rast postranih pupova) te prekomjer-
nog grananja biljke, no mladi vrhovi takoder vrlo brzo odumiru. Plodovi (npr. cvjetaca), gomolji i zadebljalo korijenje (npr.
Sederna repa) mogu nekrotizirati i poceti truliti iznutra. Bor ima vaznu ulogu u oplodnji te se simptomi nedostatka javljaju
u vidu neoplodenih sjemenih zametaka (nedostatak ili slabo razvijeno sjeme), npr. ,koka i pili¢i“ - rehuljavi grozdovi vi-
nove loze te kod kukuruza klip s nepotpunim brojem zrna itd.

Grupa 3. Mineralna hranjiva koja se u biljci nalaze u ionskom obliku: kalij (K), kalcij (Ca), magnezij (Mg), klor (Cl),
mangan (Mn), natrij (Na).
Kalij

Kalij je u biljci prisutan u obliku slobodnog kationa (K*) te kao takav ima vaznu ulogu u regulaciji osmotske aktivhosti
stanice. Takoder, aktivira mnoge enzime vazne za proces fotosinteze i respiracije. Prvi je vidljivi simptom nedostatka kalija
rubna kloroza listova koja se pretvara u nekrozu. Nekroza prvenstveno zahvada vrh listova, a zatim se po rubovima Siri
prema bazi. Kalij je lako pokretan u biljci te se ovi simptomi prvenstveno javljaju na starijim listovima. Listovi se ¢esto i
savijaju. Stabljike su njezne s abnormalno skracdenim internodijima.

Kalcij

loni kalcija (Ca?*) sudjeluju u sintezi stani¢nih stijenki, osobito sredisnje lamele. Kalcij je takoder vazan za tvorbu di-
obenog vretena tijekom mitoze, a i za stabilnost te funkcioniranje biomembrana. U stanici kalcij sluzi za prenosenje signala
(bilo hormonskih bilo vanjskih podrazaja). Bududi da je slabo pokretan, karakteristi¢ni simptomi nedostatka kalcija javljaju
se na mladim biljnim organima u vidu nekroza vegetacijskih vrhova izboja i korijena. U plodovima dolazi do propadanja
dijelova stanica (poznate gorke pjege kod jabuke). Takoder, specifican je simptom BER - ,,blossom end rot“ kod plodova
rajcice, paprike, patlidzana.

Magnezij
U biljnoj stanici ion magnezija (Mg?*) ima vaznu ulogu u aktivaciji enzima koji pokrec¢u disanje, fotosintezu, sintezu mol-
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ekula DNK i RNK. lon magnezija nalazi se u srediStu molekule klorofila. Karakteristi¢ni simptom nedostatka magnezija je
meduzilna kloroza koja se pojavljuje najprije na starijim listovima (lako pokretan u biljci). Meduzilna kloroza javlja se zbog
toga Sto tkivo u blizini zila dulje vrijeme ostaje opskrbljeno magnezijem.

Klor

U biljkama se nalazi kao kloridni ion (CI). Vazan je za provodenje fotooksidacije vode (cijepanja molekule vode) u pro-
cesu fotosinteze te pri diobi stanica. Simptomi nedostatka klora javljaju se u vidu venuca vrhova i kasnije kloroze i nekroze
listova. Listovi mogu poprimiti karakteristicnu bronc¢anu boju. Kloridi su vrlo topivi i pokretljivi u tlu te se rijetko javlja
nedostatak ovog elementa.

Mangan

loni mangana (Mn?*) aktiviraju nekoliko vaznih enzima u biljnoj stanici, uglavnom dekarboksilaze i dehidrogenaze ukl-
jucene u ciklus limunske kiseline (Krebsov ciklus). Vazan je i za provodenje cijepanja molekule vode u fotosintezi, pri c¢emu
se oslobada kisik. Osnovni simptom nedostatka mangana je pojava meduzilne kloroze i nekroti¢nih pjega. Ovi se simp-
tomi mogu javiti na mladim ili starim listovima, ovisno o biljnoj vrsti.

Natrij

Natrij je vazan kod biljaka s C, i CAM tipom fotosinteze kod kojih sudjeluje u regeneraciji fosfoenolpiruvata (PEP), sup-
strata koji sluzi za predfiksaciju CO, kod biljaka s ovim tipovima fotosinteze. U nedostatku natrija kod ovih biljaka dolazi do
kloroze i nekroze na listovima. Natrij povoljno utjece i na rast biljaka s C, tipom fotosinteze. Moze i djelomi¢no zamijeniti
kalij u osmoregulaciji stanice.

Grupa 4. Mineralna hranjiva uklju¢ena u redoks reakcije: Zeljezo (Fe), cink (Zn), bakar (Cu), nikal (Ni) i molibden (Mo).

U ovu se grupu ubrajaju mikroelementi koji imaju sposobnost promjene redoks potencijala, a to su ioni metala: zeljezo
(Fe), cink (Zn), bakar (Cu), nikal (Ni) i molibden (Mo). loni ovih elemenata mogu visekratno reverzibilno oksidirati i redu-
cirati se (npr. Fe** « Fe®*") te zbog toga imaju vaznu ulogu u prijenosu elektrona i pretvorbi energije. Ovi se ioni obi¢no
nalaze vezani u ve¢im molekulama poput citokroma, klorofila i proteina (obi¢no enzimima).

Zeljezo

Zeljezo ima vaznu ulogu kao komponenta koenzima uklju¢enih u redoks reakcije (prijenos elektrona), poput citokroma.
U tim reakcijama dolazi do reverzibilne oksidacije zeljeza iz Fe?* u Fe**. Specifi¢ni simptom nedostatka Zeljeza je meduzil-
na kloroza listova, slicno simptomima nedostatka magnezija. Za razliku od nedostatka magnezija, simptomi nedostatka
Zeljeza javljaju se na mladim listovima jer je zeljezo tesko pokretljivo hranjivo unutar biljke. Do kloroze (zucenja) dolazi
zbog toga sto je zeljezo potrebno za sintezu klorofila u kloroplastima. Slaba pokretljivost Zeljeza u biljci vjerojatno se javlja
zbog vezivanja zeljeza u starijim listovima u obliku netopivih oksida i fosfata.

Cink

lon cinka (Zn?*) aktivator je mnogih enzima, a kod nekih biljaka potreban je i za biosintezu klorofila. Nedostatak cinka
ocituje se redukcijom rasta internodija, a biljke zaostaju u rastu i poprimaju rozetast izgled. Listovi takoder ostaju maleni
i deformirani s naboranim rubovima. Ti simptomi javljaju se zbog poremecdaja u biosintezi auksina (indol -3-octena kiseli-
na ili IAA). Kod nekih biljaka (kukuruz, sirak i grah) na starijim listovima dolazi do intervenozne kloroze i pojave bijelih
nekroti¢nih pjega.

Bakar

Poput zeljeza, bakar je sastavni dio enzima uklju¢enih u redoks reakcije, u kojima dolazi do njegove reverzibilne oksi-
dacije iz Cu* u Cu?. Primjer proteina koji sadrzi bakar je plastocijanin, a sudjeluje u transportu elektrona u svjetlosnim
reakcijama fotosinteze. Primarni simptom nedostatka bakra je razvoj tamnozelenih listova koji sadrze nekroti¢ne pjege.
Nekroti¢ne pjege najprije se javljaju na vrhovima mladih listova, a zatim se Sire prema njihovoj bazi. Moze dodi i do uvijanja
listova.

Nikal

Jedini poznati enzim koji sadrzi nikal kod visih biljaka je ureaza. Nedostatak nikla uzrokuje nakupljanje uree u listovima,
Sto dovodi do pojave vrsne nekroze. U prirodi se vrlo rijetko dogada nedostatak nikla jer biljke trebaju vrlo male koli¢ine
ovog elementa. Nikal je vazan element za kvrzi¢ne bakterije (bakterije koje fiksiraju dusik).

Molibden

loni molibdena (Mo** do Mo%*) ulaze u strukturu veceg broja enzima, ukljucujuéi nitrat reduktazu i nitrogenazu. Nitrat
reduktaza je enzim odgovoran za redukciju nitrata do nitrita, a nitrogenaza pretvara plinoviti dusik u amonijak tijekom
procesa fiksacije dusika (kod kvrzi¢nih bakterija). Prvi simptomi nedostatka molibdena su meduzilne kloroze i nekroze
starijih listova. Zbog toga sto je vazan u metabolizmu dusika, nedostatak molibdena moze izazvati simptome karakteris-
ticne za nedostatak dusika.

35



4. Transport otopljenih tvari

Unutrasnjost biljne stanice odijeljena je od okoline i apoplasta (prostora stani¢nih stijenki) uz pomo¢ plazmaleme
(stani¢ne membrane) izgradene od fosfolipidnog dvosloja i proteina. Takva, relativno tanka tvorevina odvaja stabilnu,
uravnotezenu unutrasnjost stanice od nestabilne vanjske okoline. Uz to sto predstavlja hidrofobnu barijeru, stani¢na
membrana ima regulatornu ulogu u transportu tvari u stanicu i iz nje. Takvu ulogu imaju i unutarstanicne membrane
(npr. tonoplast) koje odvajaju razlicite dijelove stanice. Plazmalema takoder prima signale i podrazaje iz okoline, npr.

signale od susjednih stanica, o prisutnosti patogenai sl.

Kretanje tvari (iona i molekula) iz jednog podrucja u drugo nazivamo transportom. U transportu tvari u stanicu i iz
nje te unutar stanice klju¢nu ulogu imaju biomembrane. Medutim, membrane reguliraju i tzv. transport na velike udal-

jenosti, kao sto je floemski transport.

U ovom ¢emo poglavlju najprije objasniti kemijske i fizikalne principe koji omogucduju kretanje iona i molekula u
otopinama, a zatim ¢emo te principe upotrijebiti za objasnjavanje transporta tvari u bioloskim sustavima.

4.1. Pasivni i aktivni transport

Prema Fickovu prvom zakonu, kretanje molekula di-
fuzijom uvijek se javlja spontano, niz gradijent slobodne
energije ili kemijskog potencijala, sve do postizanja
ravnoteznog stanja. Takav nacin transporta, bez utroska
energije, naziva se pasivni transport. Nakon postizanja
ravnoteznog stanja dolazi do prestanka gibanja moleku-
la, tj. do prestanka transporta.

Kretanje molekula suprotno kemijskom potencija-
lu naziva se aktivni transport. On nije spontan te je za
njegovo odvijanje potrebno uloziti energiju. Jedan od
nacina osiguranja energije potrebne za aktivni transport
je hidroliza ATP-a. Transport tvari u bioloskim sustavima
moze biti pod utjecajem triju pogonskih sila: koncen-
tracije, hidrostatskog tlaka i elektricnog polja.

Kemijski potencijal neke otopine definiran je zbro-
jem tih triju velicina (koncentracije, hidrostatskog tlaka
i elektrostatskog potencijala) i kemijskog potencijala u
standardnim uvjetima. Vaznost koncepta kemijskog po-
tencijala jest ta da u obzir uzima sve sile koje utjecu na
transport molekule.

Kao sto smo objasnili u poglavlju 2., kemijski potencijal
vode (tj. vodni potencijal) ovisi o koncentraciji otopljenih
tvari i hidrostatskom tlaku sustava.

Opcenito, difuzija (pasivni transport) pokre¢e mole-
kule iz podrucja viseg kemijskog potencijala u podrucje
nizeg kemijskog potencijala (niz gradijent kemijskog po-
tencijala). Kretanje molekula suprotno gradijentu kemi-
jskog potencijala jest aktivni transport. Kada je rije¢ o
transportu molekula (elektroneutralnin cestica), tada
do difuzije dolazi zbog razlike u kemijskom potencijalu
otopina u stanici i izvan nje (razlike u koncentraciji). No
kada je u pitanju transport iona, uz razlike u koncentraciji
vazne su i razlike u nabojima koje nose ti ioni. Stoga do
difuzije dolazi zbog razlika u elektrokemijskom potenci-
jalu (koncentracija i naboj) izmedu stani¢nog sadrzaja i
vanjske sredine.

Dakle, transport tvari kroz membranu moze biti 1. pa-
sivan - odvija se bez utroSka energije niz gradijent el-
ektrokemijskog potencijala, i 2. aktivan - odvija se uz
utrosak energije (najces¢e ATP-a) te je neovisan o elek-
trokemijskom potencijalu (Slika 4.1.).

Molekule koje se transportiraju
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Slika 4.1. Pasivni i aktivni transport tvari kroz membranu. Pasivni transport pokrece koncentracijski gradijent, javlja se spontano, bez utroska energije, a
oblici su difuzija i olaksana difuzija. Difuzija se odvija kroz fosfolipidni dvosloj, a olak$ana difuzija koristi membranske proteine. Aktivni transport odvija se

uz utro3ak energije i nije ovisan o koncentracijskom gradijentu
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4.2. Transport iona kroz membranu

Pasivni transport - transport bez utroska energije

Pasivni transport odvija se difuzijom i/ili olakdanom
difuzijom. To je kretanje molekula niz elektrokemijski
gradijent, bez utroska energije (Slika 4.1).

Najvaznije svojstvo biomembrana jest njihova selek-
tivna propusnost. Selektivna propusnost membrana je
svojstvo koje odreduje u kojoj ¢e mjeri membrana biti
propusna za odredenu tvar.

Ovisi o gradi membrana (tipu fosfolipida, broju i ti-
povima proteina i dr.) te o kemijskim svojstvima same
otopine.

Biomembrane su dobro propusne za male nenabi-
jene tvari (O,, CO, i sl.), a slabije su propusne za ve-
like molekule, ione i polarne molekule jer fosfolipidni
dvosloj biomembrana predstavlja barijeru za polarne
molekule, ione (npr. K*, Ca?*, Cl-i dr.) i velike molekule
(npr. Secere) koji tesko difundiraju izmedu molekula
fosfolipida.

Propusnost biomembrana povecavaju transportni
proteini koji imaju ulogu prenosioca iona i nekih po-
larnih molekula. U transportne proteine ubrajaju se tri
glavne kategorije proteina: kanali, nosaci i crpke (Sli-
ka 4.2.).

Transportni proteini specificni su za tvar koju
prenose, stoga postoji velik broj razli¢itin transportnih
proteina u membranama.

lako su specijalizirani za transport odredene tvari,
njihova specifi¢nost nije apsolutna, Sto znaci da mogu
prenositi i neke druge tvari, npr. transporter zaduzen
za prijenos K* moze prenositi i Na*, iako preferira K*.

Kanali

Kanali su membranski transportni proteini koji imaju
funkciju selektivnih pora kroz koje molekule i ioni mogu
difuzijom ulaziti u stanice i izlaziti iz nje. Veli¢ina pore
kanala te naboj povrSine odreduju selektivhost takvih
kanala. Osim toga, pora kanala nije stalno otvorena. Kanali
imaju tzv. vrata na ulazu u poru koja se mogu otvarati i za-
tvarati ovisno o vanjskim podrazajima, kao sto su hormo-
ni, svjetlost, fosforilacija itd. Transport kroz kanale uvijek je
pasivan (bez utroska energije), a pogonska sila za kretanje
tvari je razlika u elektrokemijskom potencijalu. Dakle, rije¢
je o difuziji, koja se u ovom sluc¢aju naziva olak§anom di-
fuzijom jer je potpomognuta membranskim proteinima.
Kanalima se uglavnom transportiraju molekule vode i ioni.

Nosaci

Nosaci su membranski transportni proteini koji trans-
portiraju odredene tvari tako da ih vezZu na sebe (za speci-
ficno aktivho mjesto). To svojstvo omogucuje nosacima
visoku selektivnost u odnosu na supstrat koji prenose.
Vezivanje supstrata izaziva konformacijske promjene u
strukturi proteina, pri E¢emu se supstrat prebacuje na dru-
gu stranu membrane. Transport zavrSava disocijacijom
supstrata s nosaca. Zbog toga Sto zahtijeva konformaci-
jske promjene proteina, takav tip transporta visestruko je
sporiji u odnosu na transport tvari kroz kanale. Za razli-
ku od transporta kroz kanale (pasivan), transport tvari uz
pomod¢ nosaca moze biti pasivan ili aktivan. Kada je rijec
0 pasivhom transportu, tvari se krecu niz elektrokemijski
gradijent te je rijeC¢ o olak$anoj difuziji.
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Slika 4.2. Tipovi membranskih proteina koji sudjeluju u transportu tvari.

Crpke

Aktivni transport - transport uz utrosak energije
Aktivni transport omogucuje transport tvari suprotno

elektrokemijskom gradijentu, zbog ¢ega taj proces zahti-

jeva utrosak energije. Za takav tip transporta zaduzeni su

membranski proteini crpke, a tip aktivhog transporta pri
kojem dolazi do utroska energije (najceSée ATP-a) naziva
se primarni aktivni transport (Slika 4.3).

Crpke koje hidroliziraju ATP i koriste oslobodenu en-
ergiju za transport tvari se nazivaju jos i ATPaze. lonske
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crpke mogu se podijeliti na elektrogene i elektroneu-
tralne crpke.

Elektrogeni transport podrazumijeva prijenos neto
naboja preko membrane, dok kod elektroneutralnog
transporta nema kretanja (prijenosa) neto naboja. Po-
jasnit demo ove tipove transporta primjerima. Kod
zivotinjskih stanica Na*/K* crpka (Na*/K*-ATPaza) izba-
cuje tri iona Na* iz stanice, a ubacuje dva iona K* u stan-
icu i time izaziva promjenu neto naboja, toc¢nije dovodi
do izbacivanja jednog pozitivhog naboja iz stanice. Ovo
je, dakle, primjer elektrogenog transporta. Za razliku od
nje, H*/K* crpka (H*/K*-ATPaza) izbacuje jedan ion H*iz
stanice, a ubacuje jedan ion K* u stanicu te nema prom-
jene naboja. Takav tip transporta je elektroneutralan
transport.

Slika 4.3. Primarni aktivni transport. Aktivni transport omogucuje
transport tvari suprotno elektrokemijskom gradijentu, ali uz utroSak
energije (ATP). Za aktivni transport zaduZene su crpke (kod biljnih
stanica najcesca je H*-ATPaza, crpka koja uz utroSak energije izbacuje H*
ione iz stanice)

Kod biljnih stanica osnovni tip transporta je elek-
trogeni transport H*. Crpke koje izbacuju H* ione naziv-
aju se H*-ATPaze. Ove crpke izbacuju H* iz stanice, ¢ime
izazivaju pojavu elektrokemijskog gradijenta poprijeko
membrane.

Vedina crpki zaduzena je za transport H* i Ca?* iona.
Stoga je potreban neki drugi mehanizam koji ¢e omoguci-
ti ulazak mineralnih hranjiva poput NO,, SO,> i HPO %,
aminokiselina, peptida, saharoze i drugih tvari u stanicu.
Drugi tip aktivhog transporta (uz primarni aktivni trans-

port) koji omoguduje prijenos tvari suprotno elektrokem-
ijskom potencijalu je sekundarni aktivni transport (Slika
4.4). Energija potrebna za sekundarni aktivni transport
proizlazi indirektno od primarnog aktivhog transporta.
Sekundarni aktivni transport koristi elektrokemijski po-
tencijal koji se javlja radom crpki (ATPaza) u primarnom
aktivhom transportu. Primjerice membranske H*-ATPaze
uz utrosak ATP-a, izbacuju H* iz stanice, ¢ime povedavaju
koncentraciju H* u izvanstani¢nom prostoru, a smanjuju
njegovu koncentraciju u stanici. Zbog toga pada pH vri-
jednost izvanstani¢nog prostora, a porast koncentracije
H* iona na vanjskoj strani membrane ujedno uzrokuje
promjenu membranskog potencijala. Elektrokemijski po-
tencijal koji tako nastaje predstavlja izvor energije po-
trebne za transport tvari suprotno njihovu elektrokemi-
jskom gradijentu.

Postoje dva tipa sekundarnog aktivhog transporta:
simport i antiport.

Simport (Slika 4.4) predstavilja sekundarni aktivni
transport u kojem se dvije tvari istodobno kredu u istom
smjeru.

Antiport (Slika 4.4) predstavlja sekundarni aktivni
transport pri kojem se dvije tvari kre¢u u suprotnim sm-
jerovima.

Kod oba tipa sekundarnog aktivhog transporta ioni
ili otopljene tvari transportiraju se suprotno svom ele-
ktrokemijskom gradijentu, ali energija potrebna za to
kretanje ne dolazi od hidrolize ATP-a, nego se koristi en-
ergija elektrokemijskog gradijenta protona (H* iona).

Simport

Antiport

|
Kotransport

Slika 4.4. Tipovi sekundarnog aktivnog transporta (simport i antiport).
Sekundarni aktivni transport koristi energiju primarnog aktivnog
transporta i elektrokemijski gradijent koji proizlazi iz primarnog
transporta
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5. Fotosinteza

Zivot na Zemlji ovisi o energiji Sunca. Fotosinteza je jedini proces koji koristi energiju Sunca za sintezu organskih
spojeva. Velik udio energije na nasem planetu potjece od fotosinteze koja se odvija u danasnje vrijeme ili se odvijala
u pradavno doba (fosilna goriva). Rije¢ fotosinteza doslovno znadi sinteza spojeva uz pomocd svjetlosti. U ovom ¢emo
poglavlju objasniti kako fotosintetski aktivni organizmi koriste svjetlosnu energiju da bi stvorili organske spojeve (uglji-
kohidrate). U procesu fotosinteze biljke koriste svjetlosnu energiju da bi od ugljikova dioksida i vode stvorile organsku
tvar, a pritom nastaje kisik.

Energija pohranjena u obliku organske tvari omogucuje odvijanje zivotnih procesa u biljnoj stanici. Proces fotosin-
teze mozemo podijeliti na svjetlosne reakcije i Calvinov ciklus (reakcije u tami). Reakcije u tami nazivaju se jos i reakcije
neovisne o svjetlosti, Calvinov ciklus ili Calvin-Bensonov ciklus. Naziv reakcije u tami nije to¢an jer se ove reakcije ne
odvijaju nocu, nego tijekom dana u stromi kloroplasta, a za odvijanje su im potrebni produkti svjetlosnih reakcija. Nadal-
je, mehanizmi aktivacije nekoliko enzima Calvinova ciklusa na indirektan su nacin ovisni o svjetlosnoj energiji U prvom
poglavlju objasnit ¢emo gradu fotosintetskog aparata, ulogu svjetlosne energije u fotosintezi i svjetlosne reakcije foto-
sinteze. U drugom poglavlju objasnit ¢emo Calvinov ciklus, proces u kojem dolazi do sinteze prvih organskih spojeva.

Na kraju ¢emo se osvrnuti na razliCite tipove fotosinteze i utjecaj ekoloskih uvjeta na proces fotosinteze.

5.1. Svjetlosne reakcije

Fotosintetski najaktivnije tkivo kod visih biljaka je me-
zofil lista. Stanice mezofila sadrze veliki broj kloroplasta,
organela koje sadrze pigmente specijalizirane za apsorp-
ciju svjetlosti - klorofile. Tijekom fotosinteze biljke kor-
iste svjetlosnu energiju kako bi oksidirale vodu, pri c¢emu
nastaje O,, te kako bi reducirale CO, i stvorile organske
spojeve, uglavhom ugljikohidrate. Taj proces koji zavrsa-
va redukcijom CO, i nastankom organskog spoja ukljucu-
je velik broj reakcija koje se mogu podijeliti na svjetlosne
reakcije (tilakoidne reakcije) i reakcije u tami (reakcije
fiksacije CO,). Svjetlosne reakcije odvijaju se u specijal-
iziranim biomembranama kloroplasta, tzv. tilakoidnim
membranama (vidi poglavije 1.2.5.). Krajnji produkti
svjetlosnih reakcija su molekule bogate energijom ATP
i NADPH koje ¢e se koristiti u reakcijama u tami, tj. za
fiksaciju CO,. Reakcije fiksacije CO, (Calvinov ciklus ili
reakcije u tami) odvijaju se u stromi kloroplasta (o ovim

5.1.1. Svjetlost

Jedno od najvecih otkri¢a fizike u dvadesetom stoljecu
jest da svjetlost ima svojstva Cestice i vala. Valna svojstva
svjetlosti opisuju valna duljina, koja se oznacava grékim
slovom lambda (L), a izrazava se u jedinicama nanome-
tara (nm), i frekvencija, koja se oznacava grckim slovom
ni (v), a izrazava se u jedinicama hertza (Hz). Valna dul-
jina (\) predstavlja duljinu vala izmedu dva uzastopna
maksimuma (Slika 5.1.). Frekvencija (v) predstavlja broj
maksimuma koji produ pokraj promatraca u jedinici vre-
mena. Meduodnos brzine vala, frekvencije i valne duljine
opisuje sljedeca jednadzba: C=\v

Pri ¢emu je c - brzina svjetlosti, A - valna duljina i v -
frekvencija.

reakcijama govorit ¢emo u poglavlju 5.2.). U svjetlos-
nim reakcijama svjetlosna se energija pretvara u kemijs-
ku energiju (ATP i NADPH) uz pomo¢ dvaju proteinskih
kompleksa koji se nalaze na tilakoidnim membranama. Ti
se proteinski kompleksi nazivaju fotosustavi. Svjetlosna
energija pokrede niz oksidoreduktivnih reakcija u kojima
sudjeluju proteinski kompleksi na tilakoidnim memlbran-
ama koji se ponasaju kao donori i akceptori elektrona.
Elektroni zavrSavaju na NADP* koji reduciraju u NADPH.
Fotosustavi nadoknaduju elektrone utrosene na reduk-
ciju NADP* oksidacijom vode, pri ¢emu se razvija kisik.
Energija transporta elektrona koristi se za stvaranje ele-
ktrokemijskog gradijenta poprijeko tilakoidne membrane
koji koristi enzim ATP sintaza za sintezu ATP-a.

Kako bismo razumijeli svjetlosne reakcije, moramo ob-
jasniti osnovna svojstva svjetlosne energije, gradu foto-
sustava i pigmenata koji sudjeluju u fotosintezi.

Valna duljina ()
A

Visa frekvencija (v)

Niza frekvencija (v)

——
Valna duljina (1)

Slika 5.1. Valna svojstva svjetlosti.

Svjetlost ima i Cesti¢ni karakter, tj. ponasa se kao Cestica. Svjetlosne ,Cestice” nazivamo fotoni. Svaki foton nosi
energiju koju nazivamo kvant. Energija fotona ovisi o frekvenciji svjetlosti, sto opisuje Planckov zakon: Pri ¢emu je h
- Planckova konstanta (6,625 x 1034 J s). |z gornje jednadzbe vidljivo je da su valna duljina i frekvencija obrnuto pro-
porcionalne, tj. Sto je valna duljina kraca, to je frekvencija visa i obrnuto. Stoga elektromagnetska zrac¢enja kracih valnih
duljina imaju visu frekvenciju, a elektromagnetska zrac¢enja duljih valnih duljina imaju nizu frekvenciju (Slika 5.1.)
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Sto je frekvencija visa, to je i energija veéa i obrnuto, $to je frekvencija niza, to je i energija tog elektromagnetskog
zracenja manja, pa d¢e svjetlost vedih (duljih) valnih duljina imati nizu frekvenciju i manju energiju, a svjetlost kracih val-
nih duljina visu frekvenciju i ve¢u energiju.

Sunceva svjetlost zapravo je poput kiSe fotona razli¢ite frekvencije i valnih duljina (Slika 5.2). Ljudsko je oko osjetljivo
samo na neke frekvencije koje vidimo kao boje te taj dio sunceve svjetlosti nazivamo vidljivi dio elektromagnetskog
zracenja (400 - 700 nm). Vidljivi dio spektra (400 - 700 nm) pokrece fotosintezu.

<«+—— Visa frekvencija (v)

1924 1922 1020 1013 l(l)lﬁ l?|4 l?lz ](I)Il) l|03 ]'06 ll()‘l ]IOZ [00 v (HZ)
yzrake Xzrake | UV Infracrvene | Mikrovalovi [FM AM Dugovalni radio valovi
Radiovalovi

I | [ | 1 vl [ 1 ' | ' I | 1
10' 10" 10" 10" 10% ! o 107 1072 10° 10° 10* 10® 108 A (m)

__________________ Vecavalnaduljimpa () —»

_____
~~~~~
- -

i Vidljivi dio spektra ;

.1 L1 '
400 500 600 700

Porast valne duljine (1) u nm —>

Slika 5.2. Elektromagnetski spektar. Valna duljina i frekvencija obrnuto su proporcionalne. Vidljivi dio spektra nalazi se u uskom podrucju
od 400 do 700 nm, a taj dio spektra pokrece i fotosintezu

5.1.2. Fotosintetski pigmenti Metilna grupa  Aldehidna grupa

Za apsorpciju svjetlosne energije zaduzeni su pigmen-
ti kloroplasta. Strukture nekih pigmenata prikazane su
slikom 5.3. Klorofili su osnovni pigmenti zaduzeni za ap-
sorpciju svjetlosti, no uz njih u apsorpciji svjetlosti sudje-
luju i druge vrste pigmenata.

Klorofil a i b su pigmenti zastupljeni u biljkama (c i d
u cijanobakterijama). Okosnicu grade klorofila ¢ini porfi-
rinski prsten, na koji je vezan dugacak lanac ugljikovodi-
ka (Slika 5.3.). Ovaj lanac (rep) ugljikovodika sluzi za
ucvrsdéivanje molekule klorofila u hidrofobni dio tilakoid-
nih membrana. U porfirinskom prstenu nalaze se mnoge
dvostruke kovalentne veze koje su izvor labavo vezanih
elektrona, sto omogucuje klorofilu oksidoreduktivne pro-
cese (otpustanje i primanje elektrona).

Uz klorofile, u kloroplastima se nalaze pigmenti koje (CHy)y Lanac (rep)
ubrajamo uskupinukarotenoida. Karotenoidisunarancas- HG~CH, ugljikovodika
to-crveni pigmenti gradeni od dugackih linearnih lanaca (‘FH’”
ugljikovodika bogatih dvostrukim vezama (Slika 5.3.).
Najpoznatiji pigment iz skupine karotenoida je B-karoten. I
Karotenoidi su integralni elementi tilakoidnih membrana N
Lo . . . . N - CH, CH, &
i prisutni su u svim fotosintetskim organizmima. Energija
valnih.duljin”a }<oje apsort_)iraju k.arotenoidi prenosi se.na Klorofil aili b
klorofile koji ¢e pokretati fotosintezu. Zbog tog svojst-

Porfirinski
prsten

fHD

p karoten

va karotenoide smatramo pomocénim pigmentima. Osim Slika 5.3. Struktura nekih pigmenata kloroplasta (klorofila i p karotena).
apsorpcije dijela fotosintetskog spektra svjetlosti, karot- ZaokruZeni radikali na porfirinskoj jezgri klorofila predstavljaju razliku u
enoidi stite kloroplaste od fotooksidacije (osStecdenja izaz- gradi klorofila a (aldehidna grupa) i klorofila b (metilna grupa).
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vanih visokim intenzitetom osvjetljenja).

Kada neka molekula apsorbira ili emitira svjetlost, ona
mijenja svoje elektronsko stanje, tj. elektroni prelaze iz
jedne energetske razine u drugu. Klorofile ljudsko oko
zamjeduje kao zelene pigmente jer oni apsorbiraju svjet-
lost uglavnom crvenog i plavog dijela spektra, a odbijaju
zeleni dio spektra (oko 550 nm) (slika 5.4.). Kada kloro-
fil apsorbira svjetlost, on iz osnovnog stanja prelazi u
pobudeno stanje, pri cemu dolazi do promjene raspore-
daelektrona, tj. elektroni prelaze u visu energetsku razinu.

Apsorpcija plave svjetlosti uzrokuje prijelaz elektrona na
energetsku razinu koja je visa u usporedbi s energetskom
razinom nakon apsorpcije crvene svjetlosti, zato sto pla-
va svjetlost ima vecu energiju (krace valne duljine, a visa
frekvencija) od crvene svjetlosti. U pobudenom stanju
klorofil ostaje samo nekoliko nanosekundi (10 s). Zbog
takve izrazite nestabilnosti proces kojim se pobudna en-
ergija klorofila prenosi u fotokemijske reakcije izrazito je
brz. Cetiri sumoguénosti za oslobadanje energije klorofi-
la pri povratku iz pobudenog u osnovno stanje:

1. Fluorescencija - pri povratku u osnovno stanje klorofil reemitira dio energije u obliku fotona. Emitirani
fotoni (svjetlost) nesto su duljih valnih duljina (nize energije) od valnih duljina koje je klorofil apsorbirao,
zato sto se dio energije gubi u obliku topline prije nego sto dode do fluorescencije.

Zbog toga je fluorescencija klorofila u crvenom dijelu spektra.

W N

. Toplina - pri povratku u osnovno stanje klorofil gubi dio energiju u obliku topline.
. Prijenos energije - klorofil moze prenijeti energiju na neku drugu molekulu.

4. Fotokemijske reakcije - energija ekscitacije klorofila moze posluziti za pokretanje kemijskih reakcija
(fotokemijskih reakcija). Ove se reakcije odvijaju na tilakoidnim membranama, a sastoje se od prijenosa
elektrona s pobudenog klorofila a (u reakcijskim sredistima fotosustava) kroz niz proteinskih nosaca do
NADP* koji reduciraju u NADPH. Fotokemijske reakcije fotosinteze medu najbrzim su poznatim

kemijskim reakcijama.

Klorofil a

Klorofil b

Apsorbirana svjetlost

~— Karotenoidi

Valna duljina svjetlosti (nm)

Slika 5.4. Apsorpcija svjetlosti kod nekih fotosintetskih pigmenata.

5.1.3. Organizacija fotosintetskog aparata

Fotosinteza se odvija u kloroplastima. Svjetlosne reak-
cije odvijaju se na sustavu unutarnjin membrana kloro-
plasta, tzv. tilakoidnim membranama. Svi fotosintetski
pigmenti smjesteni su na tilakoidnim membranama. Vedi-
na tilakoidnih membrana su spljoStene i poredane jedna
na drugu, a takvi tilakoidi nazivaju se grana tilakoidi. Po-
jedinac¢ne tilakoidne membrane koje medusobno pove-
zuju grana tilakoide nazivaju se stroma tilakoidi. Reakcije
redukcije ugljikova dioksida (Calvinov ciklus) odvijaju se
u stromi kloroplasta. Tilakoidne membrane gradene su
od fosfolipidnog dvosloja u kojem se nalaze mnogi inte-
gralni proteini klju¢ni za odvijanje fotosinteze. Polozaj i
orijentacija integralnih proteina u tilakoidnim membran-

ama vrlo je specifi¢na. Svi proteini na tilakoidnoj memb-
rani jednim su dijelom okrenuti i uronjeni u stromu kloro-
plasta, a drugim su dijelom uronjeni u tilakoidni prostor
koji se naziva lumen. Klorofili i pomocni pigmenti nek-
ovalentnim su vezama povezani za proteine u tilakoidnim
membranama te ¢ine pigment-protein komplekse.
Kompleksi zaduzeni za apsorpciju svjetlosti nazivaju
se fotosustavi. Postoje dva tipa fotosustava, fotosustav
I ili PSI i fotosustav Il ili PSIl. Fotosustavi su gradeni od
reakcijskog sredista i antenskih molekula (pigmenata
u kompleksu s proteinima) (Slika 5.5.). U reakcijskom
sredistu fotosustava nalaze se dvije molekule klorofila a.
U sastavu antenskih pigmenata nalaze se klorofil g, kloro-
fil b i razliCiti karotenoidi. Uloga antenskih pigmenata je
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primanje svjetlosne energije i prijenos energije do reak-
cijskog sredista. Prijenos energije s antenskih pigmenata
do reakcijskog sredista temelji se na rezonanciji. Prijenos
energije s antenskih pigmenata na klorofil a u reakci-
jskom sredistu vrlo je efikasan, prosje¢no se 95-99% ap-
sorbirane energije fotona uspjesno prenese do klorofila a

u reakcijskom sredistu. Postoji znatna razlika u prijenosu
energije medu antenskim pigmentima i prijenosa elek-
trona koji zapocinje u reakcijskom sredistu. Prijenos en-
ergije je fizikalni proces (zbog rezonancije), dok prijenos
elektrona ukljucuje i kemijske promjene molekule (oksi-
dacija i redukcija).

Svjetlost

Karotenoidi

Klorofil b

&
7
3
§
S
]
S
<
5
<

Smanjenje energije

Reakcijsko ".

srediste

Svjetlost

Antenski
kompleks

J .

Reakcijsko
srediste

Slika 5.5. Grada fotosustava (lijevo) i prijenos energije s antenskih pigmenata do reakcijskog sredista fotosustava (desno)

Pigmenti u antenama specificno su poredani. Njihov
smjestaj Cini svojevrsni energetski lijevak. Apsorpci-
jski maksimum pigmenata (valne duljine koje najbol-
je apsorbira pojedini pigment) u antenama povecava
se kako se pigmenti priblizavaju reakcijskom sredistu.
Drugim rije¢ima, pigmenti udaljeniji od reakcijskog
sredista bolje apsorbiraju svjetlost kra¢e valne duljine
(vece energije), a pigmenti blize reakcijskom sredistu
bolje apsorbiraju svjetlost duljih valnih duljina (manje
energije).

Iz takve grade proizlazi da se pri prijenosu energije
s pomoc¢nih pigmenata do reakcijskog sredista razlika
u energiji gubi u obliku topline (Slika 5.5.). Zbog toga
Sto se dio energije gubi, klorofil a predstavlja svoje-
vrsnu ,,zamku“ za energiju i s njega se energija ne moze
natrag prenijeti na antenske pigmente (trebalo bi na-
doknaditi razliku u energiji).

Takva grada antenskih pigmenata omogucduje irever-
zibilni prijenos energije do reakcijskog sredista (kloro-
fila @) te njegovu ekscitaciju. Uz to, antenski pigmen-
ti (pomocni pigmenti - karotenoidi) Stite tilakoidne
membrane od fotooksidacije.

Klorofili smjesteni u reakcijskim sredistima fotosus-
tava (PSI i PSIl) apsorbiraju svjetlost razli¢itin valnih
duljina, tj, maksimumi apsorpcije spomenutih moleku-

la se razlikuju. Reakcijski centar fotosustava | najvise
apsorbira svjetlost valnih duljina 700 nm pa se naziva
P700 (P oznacava pigment). Reakcijski centar fotosus-
tava Il najvise apsorbira svjetlost valnih duljina 680 nm,
pa se naziva P680.

Fotosustav | najviSe apsorbira dugovalnu crvenu sv-
jetlost (valne duljine ve¢e od 680 nm). Fotosustav Il
bolje apsorbira valne duljine u podruéju crvene svjet-
losti (680 nm), a dugovalna crvena (vise od 680 nm)
vrlo slabo pokrede rad PSII.

Primanjem elektrona fotosustav | (PSI) postaje vrlo
jak reducens koji moze reducirati NADP* u NADPH,
a otpustanjem elektrona on postaje slab oksidans. S
druge strane, PSIl primanjem elektrona postaje slab
reducens, ali otpustanjem elektrona postaje vrlo jak
oksidans koji moze oksidirati vodu.

PSIl u svojoj oksidacijskoj fazi oksidira vodu, a u svo-
joj redukcijskoj fazi reducira PSI. PSI u svojoj oksidaci-
jskoj fazi oksidira PSIl, a u svojoj redukcijskoj fazi redu-
cira NADP*.

Tako s jedne strane dolazi do oksidacije vode i
oslobadanja kisika, a s druge do nastanka reduciranog
koenzima NADPH. Shematski prikaz ovakvog transfera
elektrona prikazan je slikom 5.6., a naziva se zigzag,
odnosno Z shema.
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Slika 5.6. Z shema svjetlosnih reakcija fotosinteze.

Fotosustav | i Il nalaze se na tilakoidnim membrana-
ma, ali su fizi¢ki odvojeni. Fotosustav | smjesten je uz
rubove grana tilakoida i u stroma tilakoidima, a fotosus-
tav Il u grana tilakoidima. Ta fizicka odvojenost fotosus-
tava podrazumijeva da izmedu njih postoji jedan ili vise
membranskih proteina koji ¢e imati funkciju prijenosa el-
ektrona izmedu ta dva fotosustava. Izmedu fotosustava
Il'i fotosustava | nalazi se proteinski kompleks citokroma,
citokrom b f, koji je jednakomjerno rasporeden izmedu
grana i stroma tilakoida. Uz citokrome (integralni pro-
teinski kompleks), na tilakoidnim membranama nalaze
se molekule koje sluze kao nosaci elektrona, a koje mogu
slobodno difundirati izmedu grana i stroma tilakoida i
tako prenositi elektrone izmedu fotosustava. Ti su nosaci
plastocijanin (PC) i plastokinon (PQ). Uz ove molekule,
na tilakoidnim membranama nalaze se i enzimi NADP*
reduktaza, koja reducira NADP* u NADPH, te ATP sin-
taza, zaduzena za sintezu ATP-a. NADPH i ATP produk-
ti su svjetlosnih reakcija koji ¢e se koristiti u Calvinovu
ciklusu za redukciju CO.,,

5.1.4. Mehanizmi prijenosa elektrona
Sada kad smo objasnili gradu fotosintetskog aparata,
gradu i ulogu pigmenata te svojstva svjetlosti koja ¢e

pokretati fotosintezu, mozemo objasniti i kemijske reak-
cije uklju¢ene u prijenos elektrona tijekom fotosinteze.
Podrobnije ¢emo objasniti mehanizam prijenosa energije
s pobudenog klorofila te redukcije primarnog akceptora
elektrona, a zatim i prijenos elektrona kroz fotosustav Il
i fotosustav | te oksidaciju vode kao primarnog izvora
elektrona i redukciju NADP* kao krajnjeg akceptora elek-
trona. Objasnit ¢emo i kemiosmotsku hipotezu fotofos-
forilacije, odnosno nastanka ATP-a.

Elektroni se od klorofila u reakcijskom sredistu fotosus-
tava prenose preko niza proteinskinh nosaca (Slika 5.7.).
Svjetlosna energija uzrokuje ekscitaciju i izbacivanje ele-
ktrona iz molekula klorofila a koje se nalaze u reakcijskim
sredistima PSIl (P680) i PSI (P700). Elektroni zatim pro-
laze kroz niz proteinskih nosaca te elektroni s PSIl redu-
ciraju oksidiran PSI, a elektroni s PSI reduciraju NADP* u
NADPH.

Gotovo svi kemijski procesi u svjetlosnim reakcijama
fotosinteze odvijaju se na Cetiri velika proteinska kompl-
eksa: fotosustavu Il, citokromu b f, fotosustavu | i ATP
sintazi.

Kao sto je ved navedeno, smjestaj ovih proteinskih
kompleksa u tilakoidnoj membrani specifican je i omo-
gucduje odvijanje fotokemijskih reakcija (Slika 5.7.):

—_

PSIl oksidira vodu u lumenu tilakoida, pri ¢emu oslobada protone (H*) u lumen tilakoida.

2. Citokrom b6f oksidira molekulu plastohidrokinona (PQH,) koju je reducirao PSIl i prenosi elektrone
na PSI (preko plastocijanina). Oksidacija plastohidrokinona povezana je s prebacivanjem protona (H*)
iz strome u lumen tilakoida, pri ¢emu se stvara protonski gradijent poprijeko tilakoidne membrane.

3. PSI reducira NADP* u NADPH u stromi, uz pomoc¢ feredoksina (Fd) i feredoksin-NADP* reduktaze
(FNR).

4. ATP sintaza koristi protonski gradijent poprijeko tilakoidne membrane te omogucduje difuziju protona iz

lumena u stromu, pri ¢emu sintetizira ATP (fotofosforilacija).
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Slika 5.7. Svjetlosne reakcije fotosinteze. Transport elektrona i protona u tilakoidnim membranama odvija se uz pomo¢ Cetiriju proteinskih kompleksa.

Kao sto je vec¢ navedeno, energija svjetlosti pokrece Oksidirani klorofil u reakcijskom sredistu fotosustava
ovaj proces jer izaziva ekscitaciju specijalizirane mol- Il primit ¢e elektron od vode i reducirati se.
ekule klorofila u reakcijskom sredistu fotosustava (ili Oksidaciju vode vrsi PSllI, a odvija se prema jednadzbi :
izravnom apsorpcijom ili, Sto je ¢esce, prijenosom en- 2H,0 -->4H* + 4e + O,
ergije s antena). Elektron u vanjskoj ljusci (orbitali) |z jednadzbe je vidljivo da dolazi do oksidacije dviju
klorofila vrlo je slabo (labavo) vezan za klorofil i vrlo se molekula vode (fotoliza vode), pri ¢emu se iz molekula
lako otpusta ako se u blizini nalazi molekula koja moze izdvajaju Cetiri elektrona, a oslobada se jedna molekula
sluziti kao akceptor elektrona (oksidans). kisika i Cetiri protona.

Prva reakcija kojom se svjetlosna energija pretvara u
kemijsku energiju, odnosno prva fotokemijska reakci-
ja je transfer elektrona s ekscitiranog klorofila na pri-
marni akceptor elektrona.

Otpustanjem (gubitkom) elektrona reakcijsko
srediste fotosustava postaje oksidirano (pozitivho
nabijeno - nedostaje mu elektron), a molekula koja je

molekule predstavlja zahtjevan proces. Fotosinteza

oksidacije vode i oslobadanja kisika. Kisik u Zemljinoj

dacija vode odvija se u lumenu).

primila elektron (primarni akceptor) postaje reducira- Tako ti protoni pridonose nastanku elektrokemijskog
na (negativno nabijena - ima viska elektrona). Sljedeca gradijenta izmedu lumena i strome. U procesu oksi-
je faza kriti¢na za daljnje odvijanje svjetlosnih reakcija. dacije vode vrlo vaznu ulogu ima mangan (Mn?*) koji
Naime, oksidirani klorofil u reakcijskom sredistu nas- djeluje kao kofaktor. lon mangana (Mn?") prolazi kroz
toji ponovno primiti elektron (nadoknaditi manjak), niz oksidacija poznatih pod nazivom § stanja, a koja
a reducirana molekula primarnog akceptora nastoji se oznacavaju sa S, S, S,, S; i S,. U nastanku pojedine
predati elektron (otpustiti visak). Ako se elektron s re- molekule kisika ukljucena su Cetiri Mn iona.
duciranog akceptora vrati u oksidirani klorofil u reak- Nakon nadoknade elektrona, tj. primitka elektrona iz
cijskom srediétu, sva apsorbirana svjetlosna energija vode (redukcije), klorofil a u reakcijskom sredistu PSII
gubi se u obliku topline i nema nastavka svjetlosnih ponovno moze biti pobuden i predati svoje elektro-
reakcija. ne (oksidirati). Primarni akceptor elektrona iz klorofi-
la smjeStenog u reakcijskom sredistu PSIl je feofitin.
Medutim, grada i poredak prenosioca elektrona u ti- Feofitin je molekula slicna klorofilu u ¢ijem se srediStu
lakoidnim membranama osigurava da se to ne dogo- umjesto iona magnezija nalaze dva iona vodika. Ele-
di. Umjesto povratka u oksidirani klorofil, elektroni s ktroni s feofitina prelaze na plastokinon (PQ) koji uz
reduciranog primarnog akceptora prelaze na sekund- ova dva elektrona prima i dva protona iz strome i tako
arni akceptor i tako dalje niz lanac prenosioca elektro- nastaje reducirani oblik plastohidrokinon (PQH,).
na poredanih u Z shemu. Krajnji akceptor elektrona je Tada plastohidrokinon disocira s reakcijskog centra
NADP* koji se reducira u NADPH. te ulazi u tilakoidnu membranu i predaje dva elektrona

Voda je vrlo stabilna molekula te oksidacija takve
je jedini poznati biokemijski proces u kojem dolazi do

atmosferi zapravo je nastao fotosintezom. Protoni nas-
tali cijepanjem vode ostaju u lumenu tilakoida (oksi-
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kompleksu citokroma b f. Za razliku od velikih pro-
teinskih kompleksa, plastohidrokinon je mala nepolar-
na molekula koja se lako otapa u fosfolipidnom dvoslo-
ju tilakoidne membrane i difundira kroz njega.

Citokrom b f veliki je proteinski kompleks, koji sadrzi
veci broj prostetskih skupina i Fe-S proteine. Prijenos
elektrona kroz citokrom b f kompleks sluzi i za trans-
port protona (H*) iz strome kloroplasta u lumen tilakoi-
da. Transport elektrona kroz kompleks citokroma bf
naziva se Q ciklus. U ovom procesu dolazi do oksidaci-
je plastohidrokinona (PQH,) i jedan od dva elektrona s
PQH, prolazi kroz linearni lanac transportera elektrona
preko citokroma f i plastocijanina (PC) do fotosusta-
va | (PSI). Tako dolazi do redukcije P700 u reakcijskom
centru fotosustava | (PSI).

Drugi elektron otpusten s plastosemikinona (plasto-
semikinon nastaje iz plastohidrokinona nakon sto on
djelomi¢no oksidira, tj. kada otpusti prvi elektron) ne
prolazi linearni, nego cikli¢ki transport. Drugi elektron
s plastosemikinona prelazi na citokrom b, a dva proto-
na vodika s plastosemikinona odlaze u lumen.

Na taj nacin iz plastosemikinona nastaje plastokinon
(oksidirani oblik), a zatim citokrom b vraca elektron
takvom oksidiranom plastokinonu i reducira ga u se-
mikinon. Jos je jedan takav ciklicki transport elektrona
potreban kako bi semikon primio jo$S jedan elektron,
a pritom se josS dva protona vodika iz strome vezu za
semikinon i tako se obnavlja plastohidrokinon.

Na taj nacin dva ciklusa oksidacije molekule plastohi-
drokinona i nastanka plastokinona omogucuju prijenos
dva elektrona na P700 u reakcijskom sredistu PSI te
prijenos Cetiri H* iz strome u lumen.

Tako se transport elektrona od PSIlI preko sustava
transportera do PSI koristi za prijenos protona vodika
iz strome u lumen, ¢ime se razvija protonski gradijent
potreban za sintezu ATP-a.

Kao sto je ved objasnjeno, PSIl i PSI fizicki su od-
vojeni na tilakoidnoj membrani. Tako se PSIl nalazi na
grana tilakoidima, a PSI uz rubove grana tilakoida i na
stroma tilakoidima. Takav raspored fotosustava zahti-
jeva prisutnost prenosioca elektrona koji ¢e se mocdi
kretati duz tilakoidne membrane, kako bi mogli preni-
jeti elektrone od PSIl do PSI. Citokrom b f kompleks
jednakomjerno je rasporeden i na grana i na stroma
tilakoidima, no graden je od veceg broja proteinskih

5.1.5. Sinteza ATP-a - Fotofosforilacija

U prethodnom poglavlju opisan je nacin redukcije
NADP* u NADPH. Uz to sto se energija svjetlosti u sv-
jetlosnim reakcijama koristi za redukciju NADP* u NA-
DPH, ona sluzi i za sintezu ATP-a, u tzv. reakcijama fo-
tofosforilacije. Mehanizam fotofosforilacije objasnjava
kemiosmotska teorija. Kemiosmotska teorija objasnja-
va i sintezu ATP-a u mitohondriju tijekom oksidativne
fosforilacije (vidi poglavije 7.5.).

Princip kemiosmotske teorije lezi u stvaranju razlike
u koncentraciji iona i elektricnom naboju poprijeko bi-
omembrane. Takav elektrokemijski gradijent izvor je
energije za sintezu ATP-a.

Specificna grada tilakoidnih membrana koje odvaja-
ju prostor strome kloroplasta od prostora lumena ti-

podjedinica, Sto ga cini fiksnim u tilakoidnim mem-
branama. Ulogu mobilnih nosaca elektrona izmedu
PSIl i PSI imaju plastokinon (PQ) i plastocijanin (PC).

Plastocijanin je mali protein koji kao kofaktor sadrzi
jion bakra (Cu), a uloga mu je prijenos elektrona od ci-
tokroma b f do P700 u reakcijskom sredistu PSI.

Fotoni svjetlosti izazivaju ekscitaciju klorofila u reak-
cijskom sredistu PSI (P700), a njih hvata primarni ak-
ceptor elektrona. Kod PSI ulogu primarnog akceptora
ima filokinon (poznatiji kao vitamin K1), a zatim se el-
ektroni prenose preko serije od tri Fe-S proteina do
feredoksina. P700 (PSI) nadoknaduje svoje elektrone
od P680 (PSID.

Feredoksin je mali protein topiv u vodi koji predaje
elektrone feredoksin-NADP* reduktazi, enzimu koji re-
ducira NADP* u NADPH. Tako zavrsava necikli¢ki tok
elektrona koji je zapoc¢eo oksidacijom vode.

Cikli¢ki tok elektrona

U nekim uvjetima dolazi do ciklickog toka elektro-
na u kojem elektroni ne zavrSavaju na NADP*. Elek-
troni s PSI preko plastohidrokinona prelaze na kompl-
eks citokroma b, f te se ponovno preko plastocijanina
vracaju u P700. Cikli¢ki tok elektrona ne ukljucuje PSII,
stoga nema oksidacije vode i nastanka kisika, takoder
elektroni izbaceni iz P700 (PSI) ciklickim se tokom
ponovno vracaju u P700, dakle nema redukcije NADP*
u NADPH, ali se takav tok elektrona koristi za prijenos
H* iz strome u lumen tilakoida. Zbog toga nastaje pro-
tonski gradijent poprijeko tilakoidne membrane koji
koristi ATP sintaza za sintezu ATP-a. Ovaj tip transpor-
ta elektrona vazan je za nastanak ATP-a u stanicama
zilnog ovoja kod biljaka s C, tipom fotosinteze, o c¢emu
¢e biti rijec¢i u poglavlju 5.4.1.

U modernoj poljoprivrednoj proizvodnji korovne
vrste suzbijaju se primjenom herbicida. Mnogi herbi-
cidi djeluju tako sto blokiraju biosintezu klorofila, ka-
rotenoida, aminokiselina, lipida ili blokiraju normal-
nu diobu stanica. Neki od njih, npr. paraquat i diuron
(DCMU), blokiraju sustav prijenosa elektrona. Diuron
blokira transport elektrona s PSIl na plastokinon, a pa-
raquat djeluje kao akceptor elektrona koji prima elek-
trone s PSI, a zatim reagira s kisikom i stvara superok-
sidni anion (O,), reaktivni oblik kisika koji je vrlo Stetan
i oksidira lipide i proteine tilakoidnih membrana.

lakoida te specifican raspored i polozaj fotosustava i
proteinskih nosaca u tilakoidnim membranama koji ko-
riste energiju transporta elektrona za prijenos protona
iz strome u lumen, omogucduju stvaranje elektrokemi-
jskog gradijenta poprijeko membrane.

Uz to, oksidacijom dviju molekula vode (&ime PSII
nadoknaduje izgubljene elektrone) oslobadaju se Cetiri
H* iona u lumen tilakoida, Sto dodatno povecava ele-
ktrokemijski gradijent poprijeko tilakoidne memlbrane.
Tako stroma postaje alkalnija (manje H* iona), a lumen
postaje kiseliji (vise H* iona). Zbog elektrokemijskog
gradijenta protoni difundiraju iz lumena u stromu, pri
¢emu ATP sintaza stvara ATP. Enzim zaduzen za sinte-
zu ATP-a je ATP sintaza.

Taj se enzim sastoji od dva dijela: hidrofobnog dijela
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woec

vezanog za membranu CF i dijela koji ,strsi* u stromu
CF, (Slika 5.8.). CF stvara kanal kroz membranu kroz
koji protoni prolaze iz lumena u stromu. CF, se sastoji
od nekoliko peptida, ukljucujuci tri kopije istog o i B
peptida, koji su rasporedeni u krug jedan nakon drugog
(poput ploda oguljene narance). CF, je dio ATP sintaze
na kojem dolazi do sinteze ATP-a. Taj enzim zapravo je
neka vrsta molekularnog motora. Prolazak H* kroz CF
izaziva rotaciju CF, (vjerojatno i CF,), a za svaki puni
krug CF, sintetizira se 3 ATP-a. Da bi se CF, okrenuo za
jedan puni krug (sintezu 3 ATP-a) potrebno je da kroz
CF, prode 14 protona.

CF,

CF,

Slika 5.8. Enzimski kompleks ATP sintaza zaduZen za fosforilaciju,
odnosno sintezu ATP-a

5.2. Calvinov
ciklus

U proslom smo poglavlju
prikazali reakcije koje se
odvijaju na tilakoidnim
membranama kloroplas-
ta (svjetlosne reakcije),
a u kojima se svjetlosna
energija koristi za sinte-
zu ATP-a i redukciju NA-
DPH.

Nakon svjetlosnih reak-
cija slijede reakcije koje
koriste ATP i NADPH za
redukciju CO, u jednos-
tavne ugljikohidrate. Te
se reakcije odvijaju u
stromi kloroplasta i na-
zivaju se Calvinov ciklus
(reakcije u tami) ili reak-
cije redukcije ugljika.
lako se nazivaju reakci-
jama u tami, njihovo od-
vijanje ovisi o spojevima
koji nastaju u svjetlos-
nim reakcijama fotosin-
teze (ATP i NADPH), a
takoder je nekoliko en-
zima Kkoji u njima sudje-
luju na posredan nacin

3. Korak
Regeneracija
ribuloza-1,5-difosfata

3 molekule
co,

1. Korak

Karboksilacija
(fiksacija ugljika)
6 ATP
Calvinov
ciklus 6 ADP
2. Korak
Redukcija

C 6 NADPH
6 NADP* + H*

regulirano svjetloscu.
Najvazniji biokemijski Secer
put autotrofne fiksacije (trioza fosfat)

CO, predstavlja Calvi-

nov ciklus. Prisutan je u
mnogim prokariotima i
svim fotosintetskim eu-

Slika 5.9. Tri koraka Calvinova ciklusa: 1. Karboksilacija akceptorske molekule (ribuloza-1,5-difosfat); 2. Redukcija
kojom nastaju ugljikohidrati i 3. Regeneracija akceptorske molekule (ribuloza-1,5-difosfat)
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kariotima. Calvinov ciklus sastoji se od tri koraka
(faze): karboksilacija, redukcija i regeneracija. U tom
procesu dolazi do enzimatskog spajanja izmedu CO,
iz atmosfere, vode i akceptorske molekule s pet ugl-
jikovih atoma (ribuloza-1,5-difosfat), pri c¢emu nastaju
dvije molekule meduprodukta gradenog od tri ugljiko-
va atoma (3-fosfoglicerat).

Taj meduprodukt zatim se reducira do gliceralde-
hid-3-fosfata (primarnog produkta fotosinteze), a en-
ergija potrebna za provodenje tih reakcija dolazi od
ATP-a i NADPH. Ciklus zavrSava regeneracijom ribulo-
za-1,5-difosfata. Calvinov ciklus shematski je prikazan
slikom 5.9. Dakle, koraci Calvinova ciklusa su:

1. Karboksilacija akceptora CO,, ribuloza-1,5-difosfata,
pri ¢emu nastaju dvije molekule 3-fosfoglicerata (prvi
stabilni spoj Calvinova ciklusa)

2. Redukcija 3-fosfoglicerata, pri ¢emu nastaje glic
eraldehid-3-fosfat (ugljikohidrat, tj. trioza fosfat koji
predstavlja produkt Calvinova ciklusa)

3. Regeneracija akceptora CO,, ribuloza-1,5-difosfata,
iz gliceraldehid-3-fosfata.

Reakcijama Calvinova ciklusa atmosferski se ugljikr
educira i ugraduje u organsku tvar koju ¢e stanica modi
koristiti.

5.2.1. Biokemijske reakcije Calvinova ciklusa

U prvom koraku Calvinova ciklusa (karboksilaciji) tri
molekule CO, reagiraju s tri molekule ribuloza-1,5-difos-
fata te nastaje 6 molekula 3-fosfoglicerata (Slika 5.10. i
tablica 5.1. - reakcija 1). Ovu reakciju katalizira enzim rib-
uloza-1,5-difosfat- karboksilaza/oksigenaza ili skraceno
rubisko (RuBisCO).

Nakon karboksilacijskog koraka slijedi redukcija (Slika
5.10. i Tablica 5.1. - reakcije 2 i 3). Tijekom redukcije dola-
zi do dviju reakcija u kojima se 3-fosfoglicerat reducira
u gliceraldehid-3-fosfat. U tim se reakcijama trose ATP i
NADPH nastali u svjetlosnim reakcijama:

1. Enzim 3-fosfoglicerat kinaza uz pomo¢ (utroSak) ATP-a

Reakcija Enzim

fosforilira karboksilnu skupinu 3-fosfoglicerata, pri cemu
nastaje 1,3-difosfoglicerat (Slika 5.10. i Tablica 5.1. -
reakcija 2).

2. Enzim NADP-gliceraldehid-3-fosfat dehidrogenaza
katalizira reakciju redukcije 1,3-difosfoglicerata do glic-
eraldehid-3-fosfata. U ovoj reakciji kao donor elektrona
potrebnih za redukciju 1,3-difosfoglicerata sluzi NADPH,
(Slika 5.10. i Tablica 5.1. - reakcija 2).

Nakon redukcijskog koraka slijedi regeneracija ribulo-
za-1,5-difosfata (molekule koja sluzi kao akceptor CO, u
reakciji karboksilacije).

Za normalno odvijanje Calvinova ciklusa i stalno
vezivanje CO, iz atmosfere potrebna je i stalna obnova
akceptorske molekule ribuloza-1,5-difosfata. U regen-
eracijskoj fazi od 5 molekula gliceraldehid-3-fosfata (5
molekula x 3 C atoma/molekula = 15 C atoma) dolazi do
stvaranja (regeneracije) 3 molekule ribuloza-1,5-difosfata
(3 molekule x 5 C atoma/molekula = 15 C atoma ukupno)
(Slika 5.10.).

Dakle, nakon karboksilacijskog i redukcijskog koraka
Calvinova ciklusa od 3 molekule ribuloza-1,5-difosfata (3
molekule x 5 C atoma/molekula =15 C atoma) i 3 mole-
kule atmosferskog CO, (3 molekule x 1C atom/molekula
= 3 C atoma) stvoreno je 6 molekula gliceraldehid-3-fos-
fata (6 molekula x 3 C atoma/molekula = 18 C atoma).
Jedna molekula gliceraldehid-3-fosfata (3 C atoma)
predstavlja primarni produkt Calvinova ciklusa, dok pre-
ostalih 5 molekula gliceraldehid-3-fosfata (5 molekula x
3 C atoma/molekula = 15 C atoma) sudjeluje u regener-
aciji 3 molekule ribuloza-1,5-difosfata (3 molekule x 5 C
atoma/molekula = 15 C atoma).

Regeneracijski korak Calvinova ciklusa odvija se u 9
reakcija (Slika 5.10. i Tablica 5.1. - reakcije 4-12).

Karboksilacijska i redukcijska faza Calvinova ciklusa
mogu se sumirati:

3 CO, + 3 ribuloza-1,5-difosfat + 3 H,O + 6 NADPH +
6 H* + 6 ATP — 6 trioza-fosfata + NADP* + 6 ADP + 6 Pi

Da bi se sprijecila potrosnja meduprodukata Calvinova
ciklusa i omogucilo kontinuirano vezivanje CO,, potreb-
na je stalna obnova (regeneracija) primarnog akceptora
CO,, tj. molekule ribuloza-1,5-difosfata.

1. (3) Ribuloza-1,5-difosfat + 3 CO, + 3 H O — 6 (3-fosfoglicerat) + 6 H* Rubisko (RuBisCO)

2. 6 3-fosfoglicerat + 6 ATP — 6 (1,3-difosfoglicerat) + 6 ADP Fosfoglicerat kinaza

3. 6 (1,3-difosfoglicerat) + 6 NADPH + 6 H' — 6 gliceraldehid-3-fosfat + 6 NADP + 6 Pi Gliceraldehid-3-fosfat dehidrogenaza
4. 5 gliceraldehid-3-fosfat — 5 dihidroksiaceton-3-fosfat Trioza fosfat izomeraza

5. 3 gliceraldehid-3-fosfat + 3 dihidroksiaceton-3-fosfat — 3 fruktoza-1,6-difosfat Aldolaza

6. 3 fruktoza-1,6-difosfat + 3 H O — 3 fruktoza-6-fosfat + 3 Pi Fruktoza-1,6-difosfataza

7. 2 fruktoza-6-fosfat + 2 gliceraldehid-3-fosfat — 2 eritroza-4-fosfat + 2 ksiluloza-5-fosfat Transketolaza

8. 2 eritroza-4-fosfat + 2 dihidroksiaceton-3-fosfat — 2 sedoheptuloza-1,7-difosfat + 2 Pi Aldolaza

9. 2 sedoheptuloza-1,7-difosfat + 2H O — 2 sedoheptuloza-7-fosfat + 2 Pi Sedoheptuloza-1,7-difosfataza
10. 2 sedoheptuloza-7-fosfat + 2 gliceraldehid-3-fosfat — 2 riboza-5-fosfat + 2 ksiluloza-5-fosfat Transketolaza

11.a 4 ksiluloza-5-fosfat — 4 ribuloza-5-fosfat Ribuloza-5-fosfat epimeraza
11.b 2 riboza-5-fosfat — 2 ribuloza-5-fosfat Ribuloza-5-fosfat izomeraza
12. 3 ribuloza-5-fosfat + 3 ATP — 3 ribuloza-1,5-difosfat + 3 ADP + 6H* Ribuloza-5-fosfat kinaza

Tablica 5.1. Reakcije Calvinova ciklusa
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Slika 5.10. Reakcije Calvinova ciklusa.

5.2.2. Energetska ucinkovitost Calvinova ciklusa

Da bi se u Calvinovu ciklusu kontinuirano vezivao CO,,
potreban je kontinuiran priljev energije u obliku ATP-a
i NADPH koji dolaze iz svjetlosnih reakcija. Kao Sto se
moze vidjeti iz prethodno navedenih reakcija, za fiksaciju
jedne molekule CO, utrose se 2 molekule NADPH i tri
molekule ATP (vidi tablicu 5.1.). Ova nam c¢injenica omo-
gucuje da izracunamo energetsku ucinkovitost Calvinova
ciklusa, tako da usporedimo energiju utrosenu u sintezi
ugljikohidrata iz CO, s energijom oslobodenom pri oksi-
daciji NADPH i hidrolizi ATP-a. Pritom moramo uzeti u
obzir sljedece cinjenice:

Oksidacijom jednog mola heksoze do CO, oslobada se
2604 kJ, stoga je to i minimalna koli¢ina energije potreb-
na za sintezu jednog mola heksoze.

Sinteza jednog mola heksoze (fruktoza-6-fosfat) iz 6
molekula CO, trosi 3126 kJ energije: oksidacijom 12 mola
NADPH (12 mol x 217 kJ/mol) i hidrolizom 18 mola ATP
(18 mol x 29 kJ/mol).

1 mol heksoze = 2604 kJ

12 NADPH = (12 x 217) = 2604 kJ iz NADPH

18 ATP = (18 x 29) = 522 kJ iz ATP

= 3126 kJ iz NADPH i ATP

Stoga proizlazi da je termodinamicka ucinkovitost
Calvinova ciklusa blizu 90% .

Daljnjim ras¢lanjivanjem ovog preracuna mozemo ut-
vrditi da je sinteza ugljikohidrata iz CO, uglavnom reduk-

cijski proces, jer se vedi dio potrebne energije dobiva ok-
sidacijom NADPH. Naime, oksidacijom 12 mola NADPH
oslobada se 2604 kJ, dok se hidrolizom 18 mola ATP-a
oslobada samo 522 kJ. Dakle, 83% ukupne energije po-
trebne za sintezu heksoze u Calvinovu ciklusu dolazi od
oksidacije NADPH

Nadalje mozemo izracunati maksimalnu termodi-
namic¢ku ucinkovitost fotosinteze (svjetlosne reakcije +
Calvinov ciklus). Za to nam je potrebno poznavanje min-
imalnih kvantnih zahtjeva fotosinteze (koli¢ina apsorbi-
ranih kvanta svjetlosti potrebnih za fiksaciju jednog mola
CO,) (vidi poglavije 5.1.).

Primjerice, crvena svjetlost pri 680 nm sadrzi oko 175
kJ po kvantnom molu fotona. Minimalni kvantni zahtjev
obi¢no iznosi 8 fotona svjetlosti za jedan mol CO,. Sto-
ga minimalna svjetlosna energija potrebna za redukciju
6 mola CO, u jedan mol heksoze iznosi 6 x 8 x 175 kJ =
8400 kJ.

Uzimajudi u obzir da se oksidacijomm mola heksoze
oslobada 2604 kJ energije, maksimalna ukupna termodi-
namicka ucinkovitost fotosinteze iznosi samo 33% Dakle,
teoretska ucinkovitost Calvinova ciklusa iznosi 90%, dok
ukupna termodinamic¢ka ucinkovitost fotosinteze iznosi
33%. Taj podatak govori u prilog tome da se veci dio en-
ergije gubi u svjetlosnim reakcijama, u procesu proizvod-
nje NADPH i ATP. No treba naglasiti da su ovo teoretske
kalkulacije, koje su u stvarnim uvjetima u prirodi puno
nize od navedenih.
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5.3. C, fotosintetski oksidativni ciklus i fotorespiracija

Vazno svojstvo enzima RuBisCO (ribuloza-1,5-difos-
fat-karboksilaza/oksigenaza) jest mogucénost vezivanja
ugljicnog dioksida, ali i kisika na molekulu ribuloza-1,5-di-
fosfata. Nakon reakcije enzima RuBisCO s kisikom dolazi
do niza reakcija poznatih pod nazivom fotorespiracija. Taj
proces, nazvan i C, oksidativni fotosintetski ciklus ugljika,
djelomi¢no obnavlja ugljik izgubljen zbog oksigenazne
aktivnosti enzima RuBisCO, ali rezultira i gubitkom ugl-
jikova atoma u obliku CO.,

Vezivanje CO, u prvoj reakciji Calvinova ciklusa i
vezivanje O, u procesu fotorespiracije dvije su medu-
sobno konkurentne reakcije (katalizira ih isti enzim -
RuBisCO koji ih veze na istu molekulu - ribuloza-1,5-di-
fosfat. Uz to, CO, i O, veZu se na isto aktivho mjesto
enzima). Calvinov ciklus detaljno smo opisali u prethod-
nom poglavlju te ¢emo se sada zadrzati na fotorespir-
aciji.

Nakon reakcije vezivanja molekule O, za ribuloza-1,5-di-
fosfat nastaje nestabilni intermedijarni produkt koji se
odmah raspada na molekule 2-fosfoglikolata i 3-fosfogli-
cerata (Slika 5.11.).

Fotorespiracija ili C, oksidativni fotosintetski ciklus
ugljika (slika 5.11., tablica 5.2.) predstavlja niz reakcija
kojima se nastoji sprijeciti gubitak ugljika (2-fosfoglikola-
ta). Kao sto smo naveli, oksigenacijom ribuloza-1,5-di-
fosfata nastaju 2-fosfoglikolat i 3-fosfoglicerat (Tablica
5.2., reakcija 1). 3-fosfoglicerat se koristi u Calvinovom
ciklusu, a 2-fosfoglikolat se hidrolizira u kloroplastu te
nastaje glikolat (Tablica 5.2., reakcija 2). Daljnji metabo-
lizam glikolata ukljucuje uz kloroplast sudjelovanje jos
dviju organela, a to su peroksisom i mitohondrij (Slika
5.11.). Glikolat izlazi iz kloroplasta i ulazi u peroksisom.
U peroksisomu glikolat oksidira te nastaje H,O, i gliok-
silat (Tablica 5.2., reakcija 3). Vodikov peroksid (H,0,)
u peroksisomu uz pomoc¢ enzima katalaze razgraduje se
na vodu i kisik (Tablica 5.2., reakcija 4), dok se glioksilat

transaminacijom pretvara u aminokiselinu glicin (Tablica
5.2., reakcija 5). Glicin izlazi iz peroksisoma i ulazi u mi-
tohondrij (Slika 5.11.).
U mitohondriju enzimi glicin dekarboksilaza i serin hi-
droksimetil transferaza kataliziraju reakciju pretvorbe
dviju molekula glicina u jednu molekulu serina uz redukc-
iju NAD* u NADH te otpustanje CO, i nastanak amonijeva
iona (NH_*) (Slika 5.11., Tablica 5.2., reakcije 6 i 7). Serin
se ponovno iz mitohondrija prenosi u peroksisom (Sli-
ka 5.11.), gdje transaminacijom nastaje hidroksipiruvat
(Tablica 5.2., reakcija 8), a iz njega redukcijom nastaje
glicerat (Tablica 5.2., reakcija 9).
Glicerat se iz peroksisoma prenosi u kloroplast (Slika
5.11.), gdje se fosforilira te nastaje 3-fosfoglicerat (Tabli-
ca 5.2., reakcija 10).
Bilanca ovih reakcija: 2 molekule 2-fosfoglikolata (4 C
atoma) nastalih oksigenacijom ribuloza-1,5-difosfata
izlaze iz kloroplasta, te se kroz niz reakcija konvertiraju u
jednu molekulu 3-fosfoglicerata (3 C atoma) i jednu mol-
ekulu CO, (1 C atom). Drugim rijecima, 75% ugljika koji
se izgubi procesom oksigenacije ribuloza-1,5-difosfata
regenerira se (obnovi) u C, fotosintetskom oksidativhom
ciklusu te se vrac¢a u Calvinov ciklus.
Ravnoteza izmedu Calvinova ciklusa i C, fotosintetskog
oksidativnog ciklusa regulira se na tri osnovna nacina:
1. Kinetickim svojstvima enzima RuBisCO
2. Temperaturom - visoke temperature poticu
fotorespiraciju jer mijenjaju kineti¢cka svojstva
RuBisCO-a, odnosno povecavaju njegov afinitet
prema O, i smanjuju koncentraciju CO, u listu
3. Odnosom koncentracija CO, i O, - manje
koncentracije CO,, a vise O, poticu fotorespiraciju.
Fotorespiracija je proces ovisan o svjetlosnim reakcijama
fotosinteze (Slika 5.11.). U svjetlosnim reakcijama foto-
sinteze nastaje ATP potreban za fosforilaciju glicerata
(Tablica 5.2.; Reakcija 10).

Reakcija Enzim Mjesto

1. Ribuloza-1,5-difosfat + 2 0, — 2 2-fosfoglikolat + 2 3-fosfoglicerat RuBisCO Kloroplast
2 2 2-fosfoglikolat + H O — 2 glikolat + 2 Pi Fosfoglikolat fosfataza Kloroplast
3. 2 glikolat +2 O, — 2 glikosilat + 2H O, Glikolat oksidaza Peroksisom
4. 2HO,—»2HO0+0, Katalaza Peroksisom
5. 2 glioksilat + 2 glutamat — 2 glicin + 2 2-oksoglutarat Glioksilat-glutamat aminotransferaza | Peroksisom
6. Glicin + NAD' + glicin dekarboksilaza (GDC) — CO, + NH * + NADH + metilen-GDGC | GDC Mitohondrij
7. Metilen-GDC + glicin + H O — serin + GDC Serin hidroksimetil transferaza Mitohondrij
8. Serin + 2-oksoglutarat — hidroksipiruvat + glutamat Serin aminotransferaza Peroksisom
9. Hidroksipiruvat + NADH + H* — glicerat + NAD* Hidroksipiruvat reduktaza Peroksisom
10. Glicerat + ATP — 3-fosfoglicerat + ADP Glicerat kinaza Kloroplast

Tablica 5.2. Reakcije procesa fotorespiracije

BioloSka funkcija fotorespiracije
lako C, fotosintetski oksidativni ciklus obnavlja 75%
ugljika koji se izgubi iz Calvinova ciklusa, jo$ nije ri-
jeSen misterij postojanja procesa fotorespiracije.
Fotorespiracija predstavlja zastitni, podupiruc¢i me-

hanizam u kloroplastu koji umanjuje osStecenja izaz-
vana reaktivnim oblicima kisika koji nastaju pri jakom
osvjetljenju i smanjenoj koncentraciji CO, u listu (stres
suse, tj. nedostatak vode koji uzrokuje zatvaranje
puci).
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5.4. Mehanizmi koncentriranja CO,

Mnogi fotosintetski organizmi ne provode proces fotores-
piracije ili je provode u vrlo malom opsegu. Ti organizmi
imaju enzim RuBisCO, a to sto se kod njih ne provodi pro-
ces fotorespiracije posljedica je povedane koncentracije
CO, u listovima (dijelovima u kojima se nalazi RuBisCO),
Sto sprecava reakciju oksigenacije enzima RuBisCO.

U ovom ¢emo poglavlju obraditi dva mehanizma kojima
se ostvaruje spomenuto povecanje koncentracije CO,;

1. C, fotosintetski put
2. CAM - Crasulacean Acid Metabolism.

5.4.1. C, fotosintetski put

Biljke s C, fotosintetskim putem Cesto se nalaze u vrucim
i susnim krajevima. U to se ubrajaju i neke vrlo vazne pol-
joprivredne kulture, poput kukuruza, sirka, prosa i Sec¢erne
trske. Oksigenazna aktivhost RuBisCO-a ogranic¢ava
efikasnost fotosinteze u uvjetima susnih i vruéih klima.
Kako bi sprijecile oksigenaciju, tj. fotorespiraciju biljke s C,
tipom fotosinteze, vrie predfiksaciju CO,, odnosno pos-
jeduju mehanizme kojima povecavaju koncentraciju CO,
u tkivima u kojima se odvija fotosinteza (Calvinov ciklus).

C, tip fotosinteze naziva se tako zbog toga $to su prvi
stabilni spojevi fiksacije CO, molekule s Cetiri C atoma, na-
jCesce organske kiseline malat i aspartat (za razliku od C,

organele u kojima se odvijaju.

tipa fotosinteze gdje je prvi stabilni spoj 3-fosfoglicerat
- molekula s tri C atoma). Predfiksaciju CO, kod biljaka s
C, tipom fotosinteze vrsi enzim PEP karboksilaza (fosfoe-
nolpiruvat karboksilaza). Biljke s C, tipom fotosinteze im-
aju niz prilagodbi poznatih i pod nazivom kranz anatomija
(od njem. kranz - vijenac):

1. U C, procesu fotosinteze sudjeluju dva tipa
stanic¢ja (tkiva) - stanice mezofila lista i Stapicaste
stanice zilnog ovoja (Slika 5.12. i 5.13.)

2. Posjeduju enzim PEP karboksilazu - u mezofilnim
stanicama

3. Enzimi Calvinova ciklusa nalaze se u Stapic¢astim
stanicama zilnog ovoja

4. Posjeduju kloroplastni dimorfizam - razli¢itu
anatomsku gradu kloroplasta u Stapicastim
stanicama zilnog ovoja i u mezofilnim stanicama. U
stanicama zilnog ovoja kloroplasti su smjesteni
centrifugalno, sadrze velika Skrobna zrnca i
nenaborane tilakoidne membrane. U stanicama
mezofila kloroplasti su rasprseni po ¢itavoj stanici,
sadrze vrlo malo Skroba i naborane tilakoide.

Takva organizacija (anatomske i morfoloske prilagodbe)
omogucuje preraspodjelu enzima izmedu dva tipa stanic-
ja, $to omogucuje provodenje C, tipa fotosinteze.
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Slika 5.12. Razlika anatomske grade listova s C, (desno) i C, (lijevo) tipom fotosinteze (poprecni presjek listova)
Mezofilne stanice
co,
PEP
karboksilaza ..
PEP (3C) Zracni prostor

lista. PEP karboksila-
za veze CO, na mole-
kulu
fosfoenolpiruvata te
nastaje oksaloacetat.
NADP*-malat  dehi-
drogenaza reducira
oksaloacetat u malat
(ili  transaminacijom
nastaje aspartat).

2. Transport C,- mol-
ekule (aspartat ili
malat) iz stanica me-
zofila u stanice Zilnog
ovoja.

3. Dekarboksilacija
malata ili aspartata -
oslobadanje CO, pri
¢emu nastaje piruvat.
Oslobodeni CO, ulazi
u Calvinov ciklus (fik-
sacija CO, i nastajanje
trioza fosfata, jed-
nako kao kod Calvi-
nova ciklusa u C, tipu
fotosinteze).

4. Piruvat (3 C) se
vraca iz stanica zil-
nog ovoja u stanice
mezofila lista te sluzi
za obnovu fosfoe-
nolpiruvata (trosi se
ATP), a fosfoenolpiru-
vat ponovno sluzi kao
akceptor CO.,,.

Oksalacetat (4C)

4

Malat (4C)

Stanice
Zilnog
ovoja

Piruvat (3C)

Slika 5.13. C, fotosintetski put.

Reakcija Enzim

1. |Fosfoenolpiruvat (PEP) + HCO_~ — oksalacetat + Pi Fosfoenolpiruvat (PEP) karboksilaza
2. | Oksalacetat + NADPH + H' — malat + NADP* NADP-malat dehidrogenaza

3. | Oksalacetat + glutamat — aspartat + a-ketoglutarat Aspartat aminotransferaza

4. | Malat + NADP* — piruvat + CO, + NADPH + H' NADP*- malatni enzim

5. | Oksalacetat + ATP — fosfoenolpiruvat + CO, + ADP Fosfoenolpiruvat karboksikinaza

6. | Piruvat + glutamat — alanin+ o-ketoglutarat Alanin aminotransferaza

7. | AMP + ATP — 2 ADP Adenilat kinaza

8. | Piruvat + Pi + ATP — fosfenolpiruvat + AMP + PPi Piruvat-ortofosfat dikinaza

9. [PPi+HO—2P, Pirofosfataza

Tablica 5.3. Reakcije C, fotosintetskog puta

Pi — anorganski fosfat, PPi - pirofosfat
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Ovakav proces omogucava povecanje koncentracije com 5.3. vidljivo je da se za regeneraciju molekule fos-
CO, u kloroplastima Stapicastih stanica zilnog ovoja. Pov- foenolpiruvata, kao primarnog akceptora CO, u C, tipu
ecanje koncentracije CO, u Stapicastim stanicama zilnog fotosinteze, trose 2 molekule ATP-a. Stoga C, biljke ima-
ovoja omogucuje da RuBisCO provodi samo karboksilac- ju vece energetske zahtjeve, odnosno trebaju vise ATP-a.
iju ribuloza-1,5-difosfata, odnosno sprec¢ava oksigenaciju Izvor ATP-a potrebnih za ove reakcije (kao i za reakcije
(fotorespiraciju). Calvinova ciklusa) predstavljaju svjetlosne reakcije, stoga

C, fotosintetski put smanjuje fotorespiraciju i gubitak biljke s C, tipom fotosinteze imaju vece kvantne zahtjeve
vode u vrué¢im i suhim klimatskim podrucjima. Dvije os- za svjetlos¢u u odnosu na C, biljke.
novne znacajke C, fotosintetskog puta omogucuju bil-
jkama prezivljavanje visokih temperatura. Prvo, enzim 5.4.2. CAM - Crassulacean Acid Metabolism
PEP karboksilaza ima velik afinitet prema svom supstra- Mnoge biljne vrste koje zZive u aridnim podrucéjima, a
tu CO, (tj. HCO, - CO, otopljen u citosolu) te je njego- medu njih se ubrajaju i neke komercijalno vazne vrste,
va aktivnost maksimalna pri atmosferskoj koncentraciji poput ananasa, agave, kaktusa i nekih orhideja, takoder
CO,. Nadalje, kisik ne predstavlja konkurenciju ugljicnom posjeduju mehanizme povecanja koncentracije CO,. Taj
dioksidu za vezivanje na PEP karboksilazu jer se ugljik se mehanizam naziva CAM - Crassulacean Acid Metabo-
veze u obliku HCO, iona. To omogucuje billkama s C, lism, prema biljnoj vrsti na kojoj su vrSena prva istrazivanja
tipom fotosinteze da pri visokim temperaturama pritvore tog mehanizma (Bryophyllum calycinum), a koja pripada
puci i Stede vodu, a u isto vrijeme asimiliraju CO, istim ili porodici Crassulaceae. CAM je zapravo povezan s nizom
visim intenzitetom kao C, biljke. | drugo, visoka koncen- anatomskih prilagodbi koje na najmanju mogucu mjeru
tracija CO, u Stapicastim stanicama Zilnog ovoja spreca- smanjuju gubitke vode. Tako CAM biljke imaju debelu ku-
va vezivanje O, na RuBisCO, tj. spreCava fotorespiraciju i tikulu, nadzemni organi imaju malu povrsinu u odnosu
energetske gubitke tijekom C, ciklusa. na volumen, stanice im posjeduju velike vakuole, a mod-

Billke s C, tipom fotosinteze ucinkovitije su u uvjeti- ificiran im je i mehanizam otvaranja i zatvaranja puci. Za
ma visokih temperatura te nedostatka vode u odnosu na svaki gram usvojenog CO, CAM biljke prosje¢no trose 50
bilike s C, tipom fotosinteze, medutim C, tip fotosinteze - 100 g vode (u usporedbi s C, biljkama koje trose 250 -
energetski je zahtjevniji u odnosu na Calvinov ciklus kod 400 g te C, biljkama koje trose 400 - 500 g vode). Stoga
C, biljaka. Naime, iz reakcija C, ciklusa prikazanih tabli- su CAM biljke mnogo efikasnije u susnim uvjetima.

Dan T ———— Noc
Skrob —_

Kloroplast

Citoplazma Vakuola

Slika 5.14. CAM fotosintetski put
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Kod C, biljaka C, kiseline nastaju u stanicama (mezo-
filne stanice) koje su fizi¢ki odvojene od stanica u koji-
ma se odvija Calvinov ciklus (Stapic¢aste stanice zZilnog
ovoja). U CAM biljaka predfiksacija ugljicnog dioksida
(ponovno u obliku C, kiselina) odvija se na razlicitim
mjestima, ali i u razli¢ito vrijeme u odnosu na Calvinov
ciklus (Slika 5.14.), a CO, se fiksira u obliku C, kiselina
(malata) tijekom nodi. Predfiksaciju CO, obavlja, kao i
kod C, biljaka, enzim PEP karboksilaza. CO, vezan tije-
kom nodi u obliku malata skladisti se u vakuoli. Tijekom
dana malat izlazi iz vakuole i transportira se u kloroplast,
gdje dolazi do dekarboksilacije (otpustanja CO,) slicne
onoj kod C, biljaka. Otpusteni CO, ulazi u Calvinov ciklus
gdje ga veze RuBisCO.

5.5. Biosinteza saharoze i Skroba

Osnovna prilagodba CAM biljaka lezi u ¢injenici daim
se puci otvaraju nocu, kako bi primile CO,, a zatvaraju
danju, kako bi se Stedjela voda. Bududi da biljke pri ot-
varanju puci primaju CO,, a gube vodu, ove biljke tijekom
vrudih dana zatvaraju puci i Stede vodu, no zbog toga ne
mogu primati CO.,

Stoga otvaraju puci tijekom nodi jer su tada temper-
ature nize u odnosu na dnevne i tako primaju CO, koji
vezu u obliku organskih kiselina (C,) te ga otpustaju tije-
kom dana kada se on koristi u Calvinovu ciklusu. Zbog te
prilagodbe CAM biljke (kaktusi i dr.) vrlo efikasno koriste
vodu.

Neke CAM biljne vrste pri dovoljnim koli¢cinama vode
mogu provoditi C, tip fotosinteze.

Krajnji produkti fotosintetske asimilacije CO, su saharoza i Skrob. Gliceraldehid-3-fosfat kao primarni produkt Calvi-

nova ciklusa sluzi u jednom od tri procesa:

1. regeneracija primarnog akceptora CO, u Calvinovom ciklusu (ribuloza-1,5-difosfat)

2. sinteza asimilacijskog Skroba u kloroplastu
3. sinteza saharoze u citoplazmi.

Osnovni mehanizam koji odreduje ,sudbinu“ asimil-
iranog ugljika jest odnos koncentracija anorganskog
fosfata (P) i trioza fosfata (gliceraldehid-3-fosfata) u
pojedinim dijelovima stanice. Izlazak trioza fosfata iz klo-
roplasta u citosol regulira proteinski kompleks smjesten
na unutarnjoj membrani kloroplasta. Rije¢ je o protein-
skom kompleksu zaduzenom za izbacivanje trioza fosfa-
ta iz kloroplasta u citosol u zamjenu za ulazak anorgan-
skog fosfata iz citosola u kloroplast (antiport). Tijekom
sunc¢anih dana, pri intenzivnoj fotosintezi taj proteinski
kompleks transportira asimilirani ugljik u obliku trioza
fosfata iz kloroplasta u citosol, a u suprotnom smjeru,
iz citosola u kloroplast transportira anorganski fosfat.
Anorganski fosfat koji ude u kloroplast sluzi za odrza-
vanje sinteze ATP-a (fotofosforilacije) i drugih fosforilaci-
jskih procesa. Taj antiport regulira odnos koncentracija

trioza fosfata i anorganskog fosfata u citosolu i stromi
kloroplasta.

Pri intenzivnoj fotosintezi trioza fosfati se nakuplja-
ju u stromi (ne izbacuju se dovoljno brzo u citosol) te
sluze za biosintezu skroba u stromi kloroplasta (to je tzv.
asimilacijski Skrob). Trioza fosfati koji izlaze iz kloroplasta
sluze za biosintezu saharoze u citosolu. Takoder, no¢u (u
tami) dolazi do prekida asimilacije CO, te do razgradnje
asimilacijskog skroba do maltoze i glukoze, koje izlaze
iz kloroplasta i sluze za biosintezu saharoze u citosolu.
Saharoza je glavni transportirajuci Secer u biljci, tj. Secer
koji se transportira floemom, iz fotosintetski aktivhog
liS¢a u fotosintetski neaktivne organe. U organima koji
nisu fotosintetski aktivni saharoza, ali i drugi oligosahari-
di koji se transportiraju floemom, sluzi za rast i razvoj te
za skladistenje.
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6. Floemski transport

Kao sto smo vidjeli iz prethodnih poglavlja, korijenje biljaka zaduzeno je za primanje vode i hranjiva, a lis¢e za priman-
je svjetlosne energije i sintezu organskih spojeva. Rastom biljke ovi organi postaju sve udaljeniji, stoga u biljci postoje
zilna tkiva koja omogucuju povezivanje korijena i lista te efikasan transport tvari (vode i hranjiva te asimilata) izmedu
tih organa. Gradu i funkciju ksilema, stani¢ja zaduzenog za transport vode, obradili smo u sklopu poglavlja 2., a u ovom
¢emo poglavlju govoriti o floemu, stani¢ju zaduzenom za transport produkata od listova do mjesta intenzivnog rasta ili
skladistenja organskih tvari. Uz to floem vrsi i redistribuciju vode i mineralnih tvari u biljci.

6.1. Grada floema

Floem i ksilem protezu se kroz ¢itavu biljku. Floem se naj¢eScée nalazi s vanjske strane primarnog i sekundarnog zilnog
tkiva (Slike 6.1. i 6.2.). Kod biljka sa sekundarnim rastom, floem predstavlja unutarnji dio kore.

Stanice floema koje sluze za prijenos Secera i drugih organskih spojeva nazivaju se sitasti elementi, a gradeni su od
sitastih cijevi i stanica pratilica. Uz sitaste elemente nalaze se stanice parenhima - tkiva koje nakuplja organske tvari i
otpusta ih u floem. Uske Zile lista i primarno zilno stani¢je mladih biljaka okruzeno je stanicama zilnog ovoja (vidi sliku
6.1.). Njihovu ulogu spominjali smo kod biljaka s C, tipom fotosinteze (vidi poglavije 5.4.1.).

Floem
Ksilem

Ksilem

Stanice Zilnog ovoja

Floem

Korijen Stabljika List

Slika 6.1. PoloZaj ksilema i floema na popre¢nom presjeku korijena, stabljike i lista zeljastih dikotiledonih vrsta.

Pluto Za razumijevanje funkcioniranja floemskog transporta
vrlo je vazno poznavati gradu sitastih elemenata, koja je
vrlo specificna. U zrelim (diferenciranim) stanicama si-

Plutni kambij tastih elemenata nedostaje velik broj organela koje su
inace prisutne u zivim stanicama, a koje se mogu nadi i
Kora u mladim stanicama sitastih elemenata tijekom rane faze

njihova nastanka. Tijekom svog razvoja (rasta i diferenci-
jacije) stanice sitastih elemenata gube jezgru, tonoplast

Sekundarni floem (membranu vakuole), mikrofilamente, mikrotubule, Gol-
B gijev aparat i ribosome. Zrele stanice sitastih elemenata
Zilni kambij sadrze modificirane mitohondrije, plastide i glatki endo-

plazmatski retikulum. Stani¢ne stijenke su im nelignifi-
cirane. Dakle, grada sitastih elemenata znatno se razli-
kuje od grade ksilema, Cije su stanice (traheje i traheide)
Sekundarni ksilem mrtve, nemaju staniénu membranu, a imaju zadebljale,
lignificirane stanic¢ne stijenke.

Sitasti elementi (pojedina¢ne stanice) imaju sitaste
ploce, koje predstavljaju perforacije stani¢ne stijenke na
mjestu dodira dviju susjednih stanica (slika 6.3.), Sto ih
¢ini povezanim strukturama koje nazivamo sitaste cijevi.

L% .
Slika 6.2. PoloZaj ksilema i floema na popre¢nom presjeku odrvenjele Pore na sitastim plo¢ama omogucavaju nesmetan trans-
stabljike port tvari iz jedne stanice u drugu.
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U sitastim elementima dvosupnica i pojedinih jedno-
supnica nalazi se specifican protein, tzv. P-protein, koji
ima ulogu zacepljivanja sitastin plo¢a (perforacija) u
slu¢aju ozljedivanja floema. Poslije se na mjestu ozljede
sintetizira kaloza - polisaharid koji se nakuplja izmedu
stani¢ne membrane i stani¢ne stijenke ozlijedenog sitas-
tog elementa i tako ga stiti. Uz sitaste cijevi nalaze se

stanice pratilice (Slika 6.3.). One su sa sitastim cijevima
povezane mnogim plazmodezmijama. Stanice pratilice
imaju vaznu ulogu u transportu asimilata iz mezofilnih
stanica (stanica u kojima nastaju Sederi u procesu foto-
sinteze) do sitastih elemenata. Takoder, u njima se od-
vijaju neki vazni metaboli¢ki procesi, kao sto je sinteza
proteina koji se ne mogu odvijati u sitastim elementima.

(A )]
Perforirana ploca
1 P-protein —
907 % N
Pore u e Sitasti
perforiranoj & o element
ploci
v Modificirani
JaZice 7] plastid
Sitasti
element
Glatki ER Stanica
pratilica
Citoplazma Razgranati
Plazma plazmodezmiji

membrana  —_|| Vakuola

Zadebljala primarna st.
stijenka

Kloroplast
Jezgra

Mitohondrij
) Slika 6.3. Grada sitastih
elemenata

Pora perforirane ploe = 11|

Perforirana ploca

6.2. Model tlacne struje od ,,izvora do izljeva*

lzvorom se smatraju svi organi iz kojih se transportiraju asimilati. To su naj¢escée zreli, fotosintetski aktivni listovi koji
proizvode viSe asimilata nego sto ih troSe za svoj metabolizam. Medutim, izvorom mogu postati i drugi organi, primjerice
skladisni organi u vrijeme kada se hranjiva mobiliziraju iz njih. Primjerice sjeme pri klijanju ili korijen kod dvogodisnjih biljka,
kada u drugoj vegetacijskoj sezoni dolazi do koristenja uskladistenih hranjiva za rast (u prvoj vegetacijskoj sezoni taj je ko-
rijen zapravo izljev).

Izljevom se smatraju svi nefotosintetski organi biljke te organi koji ne proizvode dovoljno asimilata za vlastite potrebe (npr.
mladi listovi). Korijenje, gomolji, plodovi, sjeme i nezreli listovi smatraju se izljevom jer za svoj rast trebaju primiti ugljikohi-
drate iz organa izvora. lako se cijeli koncept floemskog transporta moze jednostavno opisati kao transport tvari od izvora
do izljeva, proces je mnogo kompleksniji. Razlog tome je sto svi organi koji se smatraju izvorom ne opskrbljuju sve organe
koji se smatraju izljevom, nego postoje odredena pravila opskrbe:

Blizina
Vazan ¢imbenik odnosa izvor - izljev je blizina tih organa. Tako gornji listovi biljke naj¢esce asimilatima opskrbljuju
vegetacijski vrh i mlado lis¢e koje joS raste, dok donje liS¢e Salje asimilate u korijen.

Razvoj

Tijekom razvoja biljke mijenja se znacaj i utjecaj pojedinih organa koji predstavljaju izljev. Korijen i vegetativni vrh predstav-
lijaju glavna mjesta izljeva u vrijeme vegetativnog rasta, dok nakon cvatnje (generativna faza) glavno mjesto izljeva postaju
plodovi i sjeme.

Razvijenost zilnog tkiva
Listovi koji predstavljaju izvor najceSce opskrbljuju organe izljeva s kojima su izravno povezani uz pomoc¢ zilnog tkiva (floe-
ma). Npr. pojedini list najcesce je povezan zilama s listom koji se nalazi ispod i iznad njega (vertikalna povezanost).
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Modifikacije translokacijskih puteva

Zahvatima poput rezidbe (voc¢aka) moze se utjecati na
floemski transport jer se prekidaju i mijenjaju ,pravila“ flo-
emskog transporta uspostavljena blizinom nekog organa
ili povezanoscéu pojedinih organa. U sluc¢aju da izvor i izljev
nisu izravno povezani, javljaju se tzv. anastomoze. Prim-
jerice, uklanjanjem donjeg lis¢a s biljke (donje lis¢e opskr-
bljuje korijen), ulogu ishrane korijena preuzima gornje lisce,
i obrnuto. Mehanizam floemskog transporta objasnjava
teorija tlacne struje od izvora do izljeva. Smjer floemskog
transporta uvjetovan je mjestima sinteze asimilata (izvo-
rom) i mjestima skladistenja ili potrosnje asimilata (izlje-
vom) te nije iskljucivo usmjeren prema gore ili prema dolje.

Tvari se u floemu transportiraju masenim strujanjem
(mass flow ili bulk flow). Maseno strujanje pokrece razlika u
tlaku, kao Sto je objasnjeno u poglavlju 2. kada smo razma-
trali koncept vodnog potencijala i masenog strujanja vode.
Floemski transport (model tla¢ne struje) pasivan je proces,
dakle odvija se bez utroska energije, iako ¢e energija biti
potrebna za transport asimilata iz stanica izvora u sitaste
elemente (punjenje floema), kao i za njihov transport iz si-
tastih elemenata u stanice izljeva (praznjenje floema).

Brzina floemskog transporta (prosje¢no 1 m h') znatno
je veca u odnosu na brzinu difuzije (vidi poglavije 2.1.1.).

Stoga je zaklju¢eno da difuzija nije proces koji bi mogao
objasniti floemski transport. Model tla¢ne struje objasnjava
floemski transport stvaranjem gradijenta (hidrostatskog)
tlaka izmedu izvora i izljeva. Razlike u tlaku nastaju zbog
punjenja floema na mjestu izvora i praznjenja floema na
mjestu izljeva. U organima izvora dolazi do aktivhog (uz
utrosak energije) punjenja floema, zbog ¢ega se u sitastim
elementima nakupljaju Seceri te se razvija negativni osmot-
ski potencijal (¥ ), Sto uzrokuje nagli pad vodnog potenci-
jala (¥ ). Formula vodnog potencijala je (Poglavije 2) ¥,
=Y Y iz Cega proizlazi: v =Y, - Zbog pada vodnog
potencijala javlja se gradijent vodnog potencijala i voda iz
ksilema ulazi u sitaste elemente, Sto izaziva porast turgora
(‘Pp) i kretanje otopine u sitastim cijevima. U tkivima izlje-
va dolazi do praznjenja floema, Sto smanjuje koncentraciju
Secera u sitastim elementima, a to dovodi do rasta osmot-
skog potencijala (¥,) i rasta vodnog potencijala (¥, ). Kako
vodni potencijal floema postaje vedi od vodnog potencijala
ksilema, voda iz floema izlazi u ksilem, sto smanjuje turgor
u stanicama floema u organima izljeva. Slikom 6.4 shemat-
ski je prikazan model tlac¢ne struje.

Kada ne bi bilo poprec¢nih stijenki te kada bi Citav flo-
em bila zapravo jedinstvena struktura (kao ksilem), razlike
u tlaku na izvoru i izljevu brzo bi se izjednacile. Prisutnost

Ksilem

H,0

L —"

A . -
Aktivno punjenje
W= =08 floema sniZava
¥p==-07 osmotski
AP potencijal, voda
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tlak (turgor) —
pokrece vodu i
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o Q Maseno strujanje
vode koje pokrece
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‘\< H 20
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Slika 6.4. Model tlacne struje od izvora do izljeva
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sitastih plo¢a povecava otpor kretanju vode te omogucuje stvaranje i odrzavanje gradijenta hidrostatskog tlaka izmedu
tkiva izvora i izljeva. Kretanje sadrzaja sitastih elemenata ostvaruje se poput kretanja vode kroz vrtno crijevo za zalijevanje
(maseno strujanje). Koncentracija otopljenih tvari na mjestu punjenja floema (izvoru) visa je (zbog ¢ega je osmotski potenci-
jal negativniji) od koncentracije otopljenih tvari na mjestu praznjenja floema (izljev).

Dakle, pokretacka sila za kretanje otopine floemom je razlika u tlaku i otopina se kre¢e masenim strujanjem, pri ¢emu se
otopljene tvari (Seceri) krecu istodobno i istom brzinom kao i voda koja ih nosi. Dakako, pasivni transport floemom na velike
udaljenosti ovisi o aktivhom transportu Secera na kratke udaljenosti koji je potreban za punjenje i praznjenje floema. Turgor
koji se javlja u sitastim elementima iznosi od 0,12 do 0,46 MPa.

Preduvjeti za odvijanje floemskog transporta:

a) Perforacije u sitastim ploc¢ama moraju biti otvorene (prohodne). Ako ih zacepi P-protein, otpor kretanju otopine
postaje prevelik.

b) U jednom sitastom elementu postoji kretanje tvari samo u jednom smjeru. Mogu postojati kretanja u oba smjera,
ali ne u istom sitastom elementu i ne u isto vrijeme.

c) Za unos tvari u floem (na ,izvoru®) te praznjenje floema (u ,,izljevu®) potrebna je energija (prijenos tvari preko
membrana odvija se sekundarnim aktivnim transportom), ali transport sadrzaja u sitastim cijevima je pasivan.

d) Mora postojati gradijent pozitivhog hidrostatskog tlaka. Turgor mora biti visi u sitastim elementima
izvora u odnosu na sitaste elemente izljeva. Uz to, razlike u tlaku moraju biti dovoljne da previladaju otpor koji
pruzaju floemske strukture (protoplast, sitaste ploce).

6.3. Tvari koje se transportiraju floemom

Sve tvari u biljci transportiraju se otopljene u vodi, stoga je voda najzastupljenija tvar u floemskom soku. Uz vodu, u floem-
skom soku prevladavaju ugljikohidrati, a od njih je najzastupljenija saharoza. U floemu se nalaze nereducirajudi Seceri poput
saharoze. Reducirajuci Seceri (glukoza, fruktoza i sl.) sadrze jednu ili viSe aldehidnu ili keto skupinu, dok je kod nereducira-
jucih Secera aldehidna ili keto skupina reducirana do alkohola ili je vezana za drugu takvu skupinu nekog drugog Secera, Sto
ih ¢ini manje reaktivnim i stoga pogodnijim za transport floemom. Floemom se osim ugljikohidrata transportiraju, zapravo
redistribuiraju mineralni elementi. Dusik se redistribuira u obliku organskih spojeva, uglavhom aminokiselina i amida (aspar-
tat i glutamat, odnosno asparagin i glutamin). Ostale mineralne tvari pojavljuju se u obliku iona (K*, Mg?', CI, H,PO,"). Miner-
alne tvari poput Zeljeza, kalcija, sumpora, bakra itd. relativno su nepokretne u floemu. Floemski transport iznimno je vazan
za transport biljnih hormona (auksina, giberelina, citokinina i apscizinske kiseline). Tablica 6.1. prikazuje sastav floemskog
soka ricinusa (Ricinus communis).

6.4. Punjenje floema

Nakon biosinteze asimilata u kloroplastima mezofila lista dolazi do njihova transporta do floema, koji uklju¢uje nekoliko koraka:

1. Trioza fosfati koji nastaju fotosintezom tijekom dana se transportiraju iz kloroplasta u citosol, gdje se koriste za
sintezu saharoze.

2. Saharoza se transportira iz mezofilnih stanica u kojima je nastala prema stanicama zilnog ovoja (taj proces obuhvaca
samo nekoliko stanica; transport na kratke udaljenosti).

3. U procesu punjenja floema sSeceri se transportiraju u sitaste elemente i stanice pratilice, gdje dolazi do povecanja
njihove koncentracije (koncentracija im je veca u odnosu na koncentraciju u mezofilnim stanicama). Nakon toga se
saharoza i drugi spojevi transportiraju prema izljevu (transport na velike udaljenosti).

Punjenje floema na izvoru te njegovo praznjenje osnova ..
. - Tvar Koncentracija (mg ml®)

su stvaranja gradijenta tlaka u floemu, odnosno samog flo-
emskog transporta. Punjenje floema moze se odvijati kroz Ugljikohidrati 80-106
apoplast ili simplast. Transport asimilata iz mezofila lista do Aminokiseline 5,2
stanica zilnog ovoja koristi simplastni put (kroz plazmodez- Organske kiseline 2,0-3,2
mije), a zatim se asimilati mogu transportirati u sitaste ele- Proteini 1,45-2,2
mente kroz simplast (putem plazmodezmija) ili mogu izici Kalij 2,344
u apoplast i zatim udi u sitaste elemente (Slika 6.5.). Ako Klor 0,355~ 0,675
asimilati izidu u apoplast, tada se aktivho (uz utro3ak en- FOSfaﬁ” 9,350,550
ergije) ubacuju u stanice pratilice i sitaste elemente. Kod ra- Magnezij 0,109 - 0,122
zli¢itih biljnih vrsta utvrdeni su razliciti putovi punjenja floe- Tablica 6.1. Sastav floemskog soka ricinusa (Ricinus communis)
ma. Apoplastno punjenje floema ukljucuje proteinski nosac
u plazmalemi stanica pratilica i sitastih elemenata, tzv. saha-
roza-H* simporter (simport je sekundarni aktivni transport
koji koristi energiju nastalu primarnim aktivnim transportom,
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tj. protonski gradijent uspostavljen radom H*-ATPaze). En-
ergija povratka protona iz apoplasta u stanicu koristi se za
ulazak saharoze u stanice (Slika 6.6.). Kod nekih biljnih vrsta
utvrden je isklju¢ivo simplastni transport asimilata u floem
(npr. lubenica i tikva). Kod tih vrsta uz saharozu u floemu
¢escée nalazimo i druge Secere (stahioza, rafinoza i sl.). Sim-
plastni transport zahtijeva prisutnost mnogih plazmodez-
mija koje povezuju stanice mezofila sa sitastim elementima
i stanicama pratilicama. Kod ovog nacina punjenja floema
Seceri se difuzijom kroz plazmodezmije prebacuju iz mezofil-
nih stanica u stanice Zilnog ovoja, a iz njih u sitaste elemente
i stanice pratilice. Pritom difuzija ide suprotno koncentraci-
jskom gradijentu (iz stanica mezofila gdje je niza koncen-

tracija Secera u sitaste elemente i stanice pratilice gdje je ta
koncentracija vi$a). Taj naizgled nemogucdi proces objasnjen
je teorijom oligomerizacije saharoze. Naime, saharoza se
iz stanica mezofila prebacuje u stanice pratilice kroz brojne
plazmodezmije. U stanicama pratilicama dolazi do reakcije
saharoze i galaktoze te nastaju rafinoza i stahioza (oligomeri
koji se sastoje od 3, odnosno 4 heksoze). Zbog anatomije
stanica te veli¢ine molekula stahioze i rafinoze ove molekule
ne mogu ponovno difundirati u stanice zilnog ovoja, nego
prelaze u sitaste elemente. Tako saharoza nastala u mezofilu
i dalje moze difundirati prema stanicama pratilicama, tj. u
njih jer se njenom oligomerizacijom zapravo smanjuje njena
koncentracija i razvija se koncentracijski gradijent.

St. membrana
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Slika 6.5. Punjenje floema na izvoru
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6.5. Praznjenje floema

U organima izljeva (korijenje, gomolji, plodovi i sl.) trolu ulaska tvari u embrij (jer tvari moraju prodi dvije
dolazi do praznjenja floema. U mnogo primjera ovaj je plazmamembrane).
proces obrnut od procesa punjenja floema. Sljededi su
koraci uklju¢eni u proces praznjenja floema: Ulazak asimilata u stanice izljeva aktivan je pro-
1. Praznjenje floema. To je proces u kojem asimilati ces (zahtijeva energiju). Rastudi listovi, korijenje i
izlaze iz sitastih elemenata u tkiva izljeva. skladisni organi, u kojima se organske tvari skladiste u
2. Transport na kratke udaljenosti. Nakon izlaska iz obliku sSkroba ili proteina, koriste simplastni put prazn-
floema asimilati se transportiraju u stanice izljeva. jenja floema i transporta tvari na kratke udaljenosti.
3. Skladistenje i metabolizam. Kao krajnji korak, asimilati Transportni Seceri (saharoza) koriste se kao supstrat
se skladiste ili metaboliziraju u stanicama izljeva. za disanje ili se metaboliziraju u skladiSne polimere i
Ponovno, praznjenje floema te transport na kratke tvari potrebne za rast. Metabolizam saharoze smanjuje
udaljenosti moze i¢i apoplastom ili simplastom (Slika koncentraciju saharoze u organima izljeva, Sto odrzava
6.7.). Organi izljeva mogu se medusobno znatno ra- koncentracijski gradijent potreban za floemski trans-
zlikovati. To mogu biti vegetacijski vrhovi korijena ili port. Simplastni transport podrazumijeva prolazak
izboja, gomolji, sjeme itd. Secera kroz plazmodezmije (dakle ne poprijeko mem-
Zbog toga sto se organi izljeva toliko razlikuju u brana), sto je pasivni transport (bez utroska energije)
svojoj strukturi i funkciji, ne postoji jedinstven meha- iz podrucja vece koncentracije u sitastim elementima
nizam praznjenja floema. Kao i kod punjenja floema, prema manjoj koncentraciji u stanicama izljeva. Metab-
u praznjenju se Secderi mogu transportirati simplastom olicka energija zapravo je potrebna u stanicama izljeva
(kroz plazmodezmije), ili u nekom trenutku mogu izici za procese disanja i biosinteze.
iz stanica u apoplast. Simplastni put Cest je kod or- Kod apoplastnog praznjenja floema Seceri prolaze
gana u kojima su stanice medusobno dobro povezane plazmmamembrane (barem dvije- plazmamembranu
plazmodezmijama (korijenov vrh, mlado lis¢e i sl.), dok stanice iz koje izlaze i plazmamembranu stanice u koju
apoplastni put prevladava pri praznjenju floema u sje- ulaze), a kad ulaze u vakuolu stanice izljeva, tada pro-
menu jer nema dovoljno razvijenih plazmodezmija. laze i kroz tonoplast.
Takav nacin transporta (apoplastni) omogucuje kon- Takav transport zahtijeva energiju.

Sitasti Stanica pratilica Stanica izljeva

Stanica izljeva element (korijen)

Sitasti Stanica pratilica (list)

element

T sahrom
> * +ATP
¥

I?i e
- & e =
E o ® o

o & C“ESEISIOEEH
-~ simporter

L S

Pasivni transport kroz
membranu, utro5ak ATP-a Aktivni transport kroz tonoplast

u stanici za metabolizam (utrosak ATP-a)

Slika 6.7. Praznjenje floema na izljevu (lijevo simplastni put, desno apoplastni put)

6.6. Prijelaz iz izljeva u izvor

Listovi dikotiledona poput rajc¢ice ili graha zapodin- drugom. Albino listovi duhana ne sadrze pigmente te
ju svoj razvoj kao izljev, a zatim se postupno pretvaraju stoga ne mogu vrsiti fotosintezu i ne mogu biti mjesta iz-
u izvor. Taj proces zapocinje kada dostignu oko 25%, a vora. Medutim, kod ovakvih listova import Secera presta-
zavrsava kada dostignu 40-50% svoje konacne veli¢ine. je u isto vrijeme kao i kod normalnih zelenih listova, Sto
Pretvorba izljeva u izvor zapocinje na vrhu lista i na- upucuje na to da se uz pocetak eksporta u listu moraju
preduje prema njegovoj bazi, dok citav list ne postane odvijati joS neke promjene kako bi on postao izvor.
izvor. Te se promjene odnose na anatomske promjene, ug-

Tijekom tog razdoblja vrh transportira Secere iz lista, lavhom na zatvaranje i smanjenje broja plazmodezmija u
a baza prima Secere od drugih listova. Proces impor- floemskim elementima koji su dovodili asimilate u takav
ta Secera u list ili eksporta iz njega neovisni su jedan o list.
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7. Disanje

Biljke fotosintezom stvaraju organske spojeve Kkoji
sluze za rast organizma. Disanje ili respiracija predstavlja
kontroliran proces oslobadanja energije uskladistene u
organskim spojevima. Istodobno, disanjem nastaje veliki
broj spojeva koji sluze kao prekursori u biosintezi razlici-
tih organskih spojeva. Stoga disanje predstavlja centralni
metaboli¢ki proces kojim se oslobada energija potrebna
za rast i razvoj biljke, ali i mnogi spojevi koji ¢e se koristiti
u ostalim metabolickim procesima.

Aerobna respiracija bioloski je proces u kojem dolazi
do kontrolirane oksidacije reduciranih organskih spojeva,
pri c¢emu se postupno oslobada energija. Energija oslo-
bodena u procesu disanja privremeno se skladisti u ob-
liku ATP-a, molekule koja se koristi u metabolizmu biljke
te za rast i razvoj biljnog organizma.

Kao supstrat za respiraciju naj¢esScée se navodi glukoza.
Medutim, u biljnim stanicama kao supstrat disanja mogu
posluziti razli¢iti organski spojevi, saharoza, trioza i hek-
soza fosfati nastali fotosintezom ili razgradnjom Skroba,
razli¢iti drugi Sederi, kao i lipidi i organske kiseline, a u
pojedinim slu¢ajevima i proteini.

Reakcija disanja koja se opisuje jednadzbom: pred-
stavlja obrnutu reakciju od reakcije fotosinteze jer u tom
procesu dolazi do potpune oksidacije saharoze do ugl-
jicnog dioksida (CO,), pri cemu kisik (O,) sluzi kao krajnji
akceptor elektrona te se reducira do vode (H,0).

Koli¢ina energije koja se oslobodi po molu saharoze
(342 g) iznosi 5760 kJ (1380 kcal). Primarna funkci-
ja stani¢nog disanja jest kontroliranje oslobadanja tako
velike kolicine energije te njeno pretvaranje u spojeve
(ATP) koje ¢e stanica moci koristiti u daljnjim metabo-
lickim reakcijama.

Kako bi sprije¢ila oStec¢enje uzrokovano naglim

7.1. Glikoliza

Glikoliza je proces koji se odvija u citosolu. U prvim
koracima glikolize ugljikohidrati se konvertiraju u hekso-
za fosfate, koji se zatim cijepaju na dvije molekule trioza
fosfata. Zatim slijedi faza konzervacije energije u kojoj
trioze fosfati oksidiraju i izomeriziraju se, nakon cega
nastaju dvije molekule piruvata. Osim piruvata koji za-
tim sluzi kao supstrat za ciklus limunske kiseline, gliko-
lizom nastaje kemijska energija u obliku ATP-a i NADH.
U anaerobnim uvjetima (npr. u korijenu koji se nalazi u
tlu zasi¢enom vodom - sve mikro i makropore ispunjene
su vodom) glikoliza moze biti jedini proces kojim se u
stanici oslobada energija. U tim uvjetima piruvat ulazi u
procese fermentacija, o C¢emu de biti rije¢ poglavlju 7.2.

Glikoliza je proces koji se odvija u svim zivim stani-
cama. Glikoliza u biljnim stanicama vrlo je slicna onoj
u zivotinjskim stanicama, medutim, kod biljnih stanica
glikoliza ima neke specifi¢nosti. Primjerice, neki dijelovi
glikolize kod biljaka mogu se odvijati u plastidima. Osim
toga, glavni transportirajuci Secer kod biljaka je saharoza,
stoga je saharoza glavni supstrat disanja kod biljaka (kod
Zivotinja je to glukoza), a krajnji produkt glikolize kod

oslobadanjem energije, proces stani¢nog disanja pred-
stavlja niz pojedinac¢nih (korak po korak) reakcija u ko-
jima dolazi do postupne oksidacije organske tvari te do
postupnog oslobadanja energije. Te se reakcije mogu
svesti na Cetiri velika procesa: glikoliza, ciklus limunske
kiseline (Krebsov ciklus), put pentoza fosfata i oksida-
tivna fosforilacija.

Glikoliza obuhvada niz anaerobnih reakcija koje se od-
vijaju u citosolu (i plastidima) u kojima saharoza djelo-
mic¢no oksidira do organske kiseline (tocnije piruvata).
Glikolizom nastaje mala koli¢ina energije u obliku ATP-a
(fosforilacijom na razini supstrata) te reducirajudi koen-
zim NADH.

Put pentoza fosfata odvija se u citosolu i plastidima.
U ovom procesu glukoza-6-fosfat (heksoza) oksidira do
ribuloza-5-fosfata (pentoza). Ugljik se oslobada u obli-
ku CO,, a nastaju dva reducirana koenzima NADPH. U
reakcijama koje slijede ribuloza-5-fosfat konvertira se u
ugljikohidrate s tri do sedam C atoma.

Ciklus limunske kiseline odvija se u matriksu mitohon-
drija (osim reakcije koju katalizira enzim sukcinat dehi-
drogenaza - taj se enzim nalazi na unutarnjoj membrani
mitohondrija). U ovom procesu piruvat nastao glikolizom
potpuno oksidira do CO,, pri Cemu nastaje velika koli¢ina
reducirajucih koenzima NADH (16) i FADH, (4).

Oksidativna fosforilacija proces je u kojem se elektro-
ni s reduciranih koenzima (NADH i FADH,) prenose pre-
ko sustava proteinskih nosac¢a smjestenih na unutarnjoj
membrani mitohondrija (disni lanac ili transportni sustav
elektrona) do kisika te ga reduciraju do vode. Prijenos
elektrona od reduciranog koenzima do kisika generira
veliku koli¢inu energije koja sluzi za sintezu ATP-a (ADP
+ Pi).

biljaka moze biti malat (prevladava piruvat). Stoga se u
koracima koji prethode glikolizi saharoza razgraduje na
glukozu i fruktozu koje zatim ulaze u daljnji proces gliko-
lize. Postoje dva poznata nacina razgradnje saharoze u
biljkama. Oba su procesa ukljucena u procese praznjenja
floema. Kod vecdine biljaka enzim saharoza sintaza, koji je
smjesten u citosolu, razgraduje saharozu, pri ¢emu nas-
taje fruktoza i UDP-glukoza. Enzim UDP-glukoza piro-
fosforilaza konvertira UDP-glukozu i pirofosfat (PPi) u
glukozu-1-fosfat. Drugi proces razgradnje saharoze katal-
izira enzim invertaza koji se nalazi u stani¢noj stijenci,
vakuoli ili citosolu, a hidrolizira saharozu na glukozu i
fruktozu.

U plastidima se odvijaju dijelovi glikolize koji producira-
ju metabolite za procese biosinteze, ali mogu i rezultirati
supstratima koji se uklju¢uju u glikoliti¢ki proces u cito-
plazmi. Skrob je polisaharid koji se sintetizira i razgradu-
je jedino u plastidima, a Secer koji nastaje razgradnjom
Skroba u plastidima uglavnom je glukoza. Stoga gluko-
za nastala razgradnjom skroba u plastidima izlazi u ci-
toplazmu gdje ulazi u proces glikolize. Osim saharoze
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te glukoze nastale razgradnjom Skroba, kao supstrat za
glikolizu mogu posluziti i trioza fosfati koji nastaju kao
primarni produkti fotosinteze.

Stoga glikoliza predstavlja , lijevak” u ¢ijoj se inicijalnoj
fazi ukljucuju ugljikohidrati iz razli¢itih metabolickih pro-
cesa u stanici. U prvoj fazi glikolize (slika 7.1.) dolazi do
dvostruke fosforilacije heksoze koju kataliziraju enzimi
heksokinaza i fosfofruktokinaza, a zatim se nastale fosfo-
rilirane heksoze cijepaju na dvije molekule trioze fosfata
(dihidroksiaceton fosfat i gliceraldehid-3-fosfat).

Nakon nastanka gliceraldehid-3-fosfata slijedi
konzervacijska faza glikolize u kojoj dolazi do izdvajan-

ja energije. Enzim gliceraldehid-3-fosfat dehidrogenaza
katalizira oksidaciju aldehida do karboksilne kiseline, pri
¢emu se reducira NAD* u NADH. Ta reakcija oslobada
dovoljnu koli¢inu energije koja se koristi za fosforilaciju
gliceraldehid-3-fosfata, pri ¢emu nastaje 1,3-difosfoglic-
erat. Fosfat na 1 C atomu molekule 1,3-difosfoglicerata
ima dovoljno slobodne energije za hidrolizu te 1,3-difos-
foglicerat predstavlja odlican donor fosfatne skupine, sto
se koristi za fosforilaciju na razini supstrata (zato Sto se
fosfat prenosi izravno sa supstrata na ADP, pri ¢emu nas-
taje ATP). Ovu reakciju katalizira fosfoglicerat kinaza, a
od 1,3-difosfoglicerata nastaju ATP i 3-fosfoglicerat.

Aktivacijska faza

Glukoza

Reakcije 1-3 Aktivacija
fosforilacijom (utrosak ATP-a)

Reakcije 4 i 5 Cijepanje
heksoze na dvije molekule
trioza fosfata

& ?— i Gliceraldehid Difidroksiaceton | c—o
2% 3-fosfat fosfat |
N H,C—OH
ne—ol P
Konzervacijska faza Reakcija 6 Nastanak 2
NADH (energijom bogatog

reduciranog koenzima)

|
ICJ; =0 Fosfoenol-piruvat
CH,
2 ci:oo- 5
c}:=o Piruvat
CHy

Reakcija 7 Fosforilacija na
razini supstrata (2 ATP)

Reakcije 8-9 Nastanak
energijom bogate molekule i
vode

Reakcija 10 Fosforilacija na
razini supstrata (2 ATP)

Slika 7.1. Reakcije glikolize.

Nakon toga slijedi reak-
cija premjestanja fosfatne
skupine s tre¢eg C atoma
na drugi C atom i uklan-
janja vode iz molekule te
nastaje molekula fosfoe-
nolpiruvat (PEP). Fos-
fatna skupina u molekuli
PEP ima visoku slobodnu
energiju za hidrolizu te
ponovno sluzi za fosfo-
rilaciju na razini supstra-
ta. Enzim piruvat kinaza
katalizira tu reakciju, na-
kon cega nastaju ATP i
piruvat. Od jedne mole-
kule saharoze koja je usla
u proces glikolize nastaju
dvije molekule heksoze
te cCetiri molekule trioza
fosfata, stoga od jedne
molekule saharoze nasta-
ju Cetiri molekule ATP-a i
Cetiri molekule piruvata.

Na kraju glikolize biljke
imaju alternativne metab-
olicke puteve piruvata.
Jedan metabolicki put je
karboksilacija piruvata uz
pomoc¢ fosfoenolpiruvat
karboksilaze (PEP kar-
boksilaze), vrlo cestog
enzima u citosolu biljaka,
pri ¢emu nastaje oksalo-
acetat. Enzim malat dehi-
drogenaza zatim reducira
oksaloacetat do malata,
pri ¢emu oksidira NADH
(nastaje NAD*). Malat se
moze skladistiti u vakuoli
ili se transportira u mito-
hondrij, gdje ulazi u ciklus
limunske kiseline. Stoga,
kao krajnji produkt gliko-
lize kod biljaka te supstrat
za ciklus limunske kiseline
mogu nhastati piruvat ili
malat (piruvat previadava
u vedini tkiva).
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7.2. Vrenja

U nedostatku kisika onemogudeno je protjecanje ciklusa limunske kiseline i transportnog sustava elektrona (oksida-
tivne fosforilacije). Glikoliza koja producira NADH trosi zalihe NAD* u citosolu. Budu¢i da se ciklus limunske kiseline i
oksidativna fosforilacija ne odvijaju, nema troSenja NADH i obnavljanja zaliha NAD* te prestaje i glikoliza (toc¢nije, ak-
tivnost gliceraldehid-3-fosfat dehidrogenaze). Da bi zaobisle ovaj problem, biljke i neki drugi organizmi (kvasci, bakterije
mlije¢nog kiselog vrenja) metaboliziraju piruvat u procesima poznatim pod nazivom fermentacije ili vrenja.

U alkoholnoj fermentaciji (Cestoj kod biljka i kvasaca) enzimi piruvat dekarboksilaza i alkohol dehidrogenaza razgradu-
ju piruvat do etanola i CO,, a pri tom oksidiraju NADH i stvaraju NAD* koji omogucava funkcioniranje glikolize (Slika 7.2.).

o O

A B
ZADP”Q/* = 2ADP+2\|

Glukoza GLIKOLIZA > Glukoza GLIKOLIZA > o

H3
2 Piruvat
|
I\,mz o [ zeceon [
+
\j H \ / 2 Piruvat
|
H—C—OH < c;:=o H— c OH = /
CH, CH, CH3

- 2 Acetaldehid -

O—0—0—0

Slika 7.2. Alkoholno vrenje (A) i mlijecno-kiselo vrenje (B).

NADH kako bi reducirao piruvat do laktata, pri c¢emu NADH oksidira do NAD* i omogucava funkcioniranje glikolize
(Slika 7.2.). Biljke preferiraju alkoholnu fermentaciju jer etanol lakse difundira iz stanica od laktata te je stoga manje
toksi¢an za biljne stanice.

Glavni nedostatak vrenja lezi u tome Sto se njima ne oslobada sva energija pohranjena u saharozi. Ako nakon glikolize
uslijede fermentacije te od saharoze nastane etanol ili laktat, energetska neto dobit od tih procesa je Cetiri ATP-a, sto
iznosi samo 4% od potencijalno iskoristive energije iz molekule saharoze. Vecina energije ostaje pohranjena u obliku
etanola ili laktata.

7.3. Put pentoza fosfata

U biljnoj stanici uz glikozu postoji jos jedan metaboli¢ki put oksidacije Secera, to je put pentoza fosfata. Taj pro-
ces kataliziraju enzimi koji se nalaze u citosolu i plastidima.

No u prve dvije reakcije ovog procesa dolazi do oksidacije i dekarboksilacije heksoze (glukoza-6-fosfata) do
pentoze (ribuloza-5-fosfata), pri Cemu nastaju dva NADPH (ne NADH) i oslobada se CO.,

U nastavku tog procesa dolazi do konverzije ribuloza-5-fosfata do gliceraldehid-3-fosfata i fruktoza-6-fosfata.
Glikoliticki enzimi mogu od gliceraldehid-3-fosfata i fruktoza-6-fosfata ponovno stvarati glukoza-6-fosfat. Stoga u
potpunoj razgradnji (oksidativnoj dekarboksilaciji) glukoza-6-fosfata do CO, nastaje 12 molekula NADPH.

Studijama u kojima je koristen izotop “C utvrdeno je da je glikoliza dominantni nac¢in razgradnje Secera u 80-95%
biljnih tkiva. Medutim, put pentoza fosfata ima vaznu ulogu u metabolizmu biljke:

1. NADPH nastao ovim procesom sluzi kao reducens u razli¢itim procesima biosinteze, npr. biosintezi lipida i
asimilaciji dusika.

2. NADPH nastao ovim putem moze se koristiti u mitohondriju (oksidativnoj fosforilaciji) za nastanak ATP-a ili se
ukljuciti u Calvinov ciklus za redukciju CO.,,

3. Ovim procesom nastaje ribuloza-5-fosfat, prekursor u biosintezi riboze i deoksiriboze potrebnih za sintezu
molekula RNK i DNK.

4. Jos jedan meduprodukt ovog procesa je eritroza-4-fosfat, koja zajedno s PEP sluzi za sintezu fenolnih spojeva u
biljci.

5. Prije nego se u stanici razvije fotosintetski aparat, ovim putem nastaju meduprodukti koji se ukljuc¢uju u Calvinov
ciklus.
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7.4. Ciklus limunske kiseline (Krebsov ciklus)

Razgradnja saharoze do piruvata (glikoliza) oslobada
samo 25% ukupne energije saharoze, a ostatak ostaje
pohranjen u molekulama piruvata. Preostala dva koraka
disanja (ciklus limunske kiseline i oksidativna fosforilaci-
ja) odvijaju se u mitohondriju i oslobadaju ostatak en-
ergije iz piruvata.

Ciklus limunske kiseline (Krebsov ciklus, citratni ciklus
ili ciklus trikarbonskih kiselina) predstavlja proces
razgradnje piruvata do CO, i H,0O, ali je i mnogo vise od
toga. Taj proces predstavlja centralni metaboli¢ki proces
u kojem nastaju mnogi meduprodukti koji predstavljaju
ishodisSne molekule za brojne metabolicke i biokemijske
procese u stanici.

Ciklus limunske kiseline predstavlja drugi korak
stani¢nog disanja i odvija se u matriksu mitohondrija
(vidi poglavlje 1.2.4.) (Slika 7.3.). Piruvat nastao glikoli-
zom ulazi u matriks mitohondrija uz pomo¢ specificnog
transportnog proteina. U matriksu dolazi do oksidativne
dekarboksilacije piruvata, koju katalizira enzim piruvat
dehidrogenaza. Piruvat dehidrogenaza je veliki enzi-
matski kompleks koji se sastoji od tri podjedinice koje
kataliziraju reakciju u kojoj dolazi do dekarboksilacije,
oksidacije piruvata i konjugacije s CoA (koenzimom A).
Stoga su produkti ove reakcije CO,, reducirani koenzim
NADH i acetil-CoA.

U sljedecdoj reakciji acetil-CoA spaja se s oksaloaceta-
tom te daje trikarbonsku kiselinu (citrat ili imunsku kise-
linu). Acetil-CoA posjeduje energijom bogatu tioester-
sku vezu izmedu acetila i tiolne skupine na CoOA, a ta
se energija koristi za stvaranje kovalentne veze (C-C) i

nastanak citrata pri povezivanju acetil-CoA i oksaloace-
tata. Citrat se zatim izomerizira u izocitrat (enzim akon-
itaza). Nakon toga slijede dvije uzastopne reakcije ok-
sidativne dekarboksilacije, a u svakoj od njih dolazi do
izlaska po jedne molekule CO, i nastanka jedne molekule
reduciranog koenzima NADH te nastaje sukcinil-CoA
(molekula s Cetiri C atoma). Tako su iz jedne molekule
piruvata (tri C atoma) koja je usla iz citosola u matriks
mitohondrija otpustene tri molekule CO,, odnosnho 12
molekula CO, po jednoj molekuli saharoze, sto znaci da
je organska tvar potpuno razgradena. Nakon toga slijede
reakcije koje omogucuju kontinuirano protjecanje ciklusa
limunske kiseline, odnosno reakcije u kojima ¢e se suk-
cinil-CoA oksidirati do oksaloacetata. Sukcinil-CoA ima
energijom vrlo bogatu tioestersku vezu, sto se koristi u
reakciji fosforilacije na razini supstrata u kojoj nastaju
ATP i sukcinat. Sukcinat oksidira do fumarata uz pomo¢
enzima sukcinat dehidrogenaze. Ovaj je enzim jedini en-
zim ciklusa limunske kiseline koji se ne nalazi u matriksu
mitohondrija,nego je vezan na unutarnju membranu mi-
tohondrija te stoga sudjeluje i u oksidativnoj fosforilaciji.
Elektroni i protoni uklonjeni sa sukcinata ne zavrSavaju
na NAD*, nego na FAD (flavin adenin dinukleotid). FAD
je kovalentno vezan za enzim sukcinil dehidrogenazu te
se reverzibilno reducira u FADH.,.

Krajnje dvije reakcije ciklusa limunske kiseline podra-
zumijevaju hidratizaciju fumarata u malat te oksidaciju
malata (enzim malat dehidrogenaza) u oksaloacetat,
pri cemu se NAD* reducira u NADH. Oksaloacetat se
ponovno moze vezivati s acetil-CoA te se ciklus nastavlja.
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Specificnosti ciklusa limunske kiseline u biljkama

Ciklus limunske kiseline koji se odvija u mitohondrijima
biljnih stanica razlikuje se od onog u zivotinjskim stani-
cama. Prva je razlika Sto u reakciji fosforilacije na raz-
ini supstrata (sukcinil-CoA — sukcinat) nastaje ATP, dok
kod zivotinjskih stanica nastaje GTP.

Druga je vazna razlika prisutnost NAD* malatnog en-
zima koji katalizira reakciju oksidativhe dekarboksilacije
malata u piruvat.

Jednadzba te reakcije je: malat+NAD* - piruvat + CO,+NADH

Prisutnost NAD* malatnog enzima omogucava mito-
hondriju biljaka koristenje alternativnih puteva metab-

7.5. Oksidativna fosforilacija

Na unutarnjoj membrani mitohondrija nalazi se trans-
portni sustav elektrona koji sluzi za prijenos elektrona od
reduciranih koenzima NADH i FADH, (nastalih u ciklusu
limunske kiseline) do molekule kisika (O,) kao krajnjeg
akceptora elektrona. Energija transporta elektrona koristi
se za sintezu ATP-a (fosforilacija), a elektroni zavrsavaju
na Kisiku koji reduciraju do vode. NADH (nikotinamid-ad-
enin-dinukleotid) i FADH, (flavin-adenin-dinukleotid)
organski su kofaktori (koenzimi) povezani s mnogim en-
zimima koji kataliziraju redoks-reakcije u stanici. Oksidi-
rani oblici ovih kofaktora su NAD* i FAD koji se mogu
reverzibilno reducirati u NADH i FADH, .

Od svake molekule saharoze koja oksidira u procesu
glikolize i ciklusa limunske kiseline nastaje 20 molekula
NADH (¢etiri u glikolizi i 16 u ciklusu limunske kiseline)
te Cetiri molekule FADH,. Ovi reducirani koenzimi mora-
ju ponovno oksidirati kako bi se ponovno mogli koristiti
u glikolizi i ciklusu limunske kiseline. Transportni sustav
elektrona katalizira reakcije prijenosa elektrona s NADH
i FADH, do kisika, pri ¢emu NADH oksidira do NAD*, a
FADH, do FAD. Transportni sustav elektrona sastoji se
od proteinskih nosaca uklopljenih u unutarnju membranu
mitohondrija. Transportni proteini spajaju se u multipro-
teinske komplekse koji se oznacavaju rimskim brojevima
od | do IV (Slika 7.4.).

Kompleks | (NADH dehidrogenaza)

Kompleks | (NADH dehidrogenaza) oksidira NADH
koji nastaje tijekom ciklusa limunske kiseline. Dakle ele-
ktroni s NADH prelaze na proteinske nosace kompleksa
I. S kompleksa | elektroni prelaze na ubikinon. Ubikinon
je zasebni nosa¢ koji nije vezan ni za jedan kompleks,
topiv je u lipidima i slobodno se krec¢e po unutarnjoj
membrani mitohondrija. Pri prijenosu elektrona, kom-
pleks | crpi Cetiri protona (H*) iz matriksa mitohondrija
u medumembranski prostor (prostor izmedu vanjske i
unutarnje membrane mitohondrija). S ubikinona elektroni
prelaze na kompleks Ill.

Kompleks Il (Sukcinat dehidrogenaza)

Sukcinat dehidrogenaza je enzim koji sudjeluje u ciklusu
limunske kiseline, gdje katalizira reakciju oksidacije suk-
cinata u fumarat. U tom procesu dolazi do redukcije FAD
u FADH,. FADH, putem ovog kompleksa predaje svoje el-
ektrone ubikinonu s kojeg elektroni prelaze na kompleks
I1l. Ovaj kompleks ne crpi protone iz matriksa mitohon-
drija u medumembranski prostor.

oliziranja PEP (fosfoenolpiruvata) nastalog glikolizom.
Kao sto smo naveli, u citosolu iz PEP moze dodi do sin-
teze malata (enzimi PEP karboksilaza i malat dehidro-
genaza). Malat se zatim transportira u matriks mitohon-
drija gdje ga NAD* malatni enzim dekarboksilira i oksidira
u piruvat. Zbog toga malat moze nadomjestiti eventualni
izlazak odredenog spoja iz ciklusa limunske kiseline (koji
se moze koristiti u drugim metabolickim procesima, npr.
izlazak molekula 2-oksoglutarata koje sluze za asimilaci-
ju dusika u kloroplastu). Uz specifi¢nosti ciklusa limunske
kiseline, biljke posjeduju odredene specifi¢nosti i u oksi-
dativnoj fosforilaciji, o ¢emu ¢e biti rije¢ u poglavlju 7.5.

Kompleks Il (Citokrom bc, kompleks)

Ovaj kompleks vrsi oksidaciju reduciranog ubikinona
(elektroni s ubikinona prelaze na kompleks III). Kompleks
Il crpi Cetiri protona (H*) iz matriksa u medumembran-
ski prostor. Kompleks Il preko Fe-S centra prebacuje
elektrone na citokrom b, a zatim preko citokroma ¢, na
citokrom c. Citokrom ¢ mali je protein labavo vezan za
povrsSinu unutarnje membrane mitohondrija te sluzi kao
mobilni nosac elektrona od kompleksa Il do kompleksa
V.

Kompleks IV (Citokrom ¢ oksidaza)

Ovo je krajnji kompleks koji vrsi oksidaciju citokroma ¢
s kojeg prenosi Cetiri elektrona na molekulu kisika (O,),
Sto rezultira stvaranjem dviju molekula vode (H,0). En-
ergija transporta elektrona koristi se za crpljenje dvaju
protona (H*) iz matriksa u medumembranski prostor.

Strukturno i funkcionalno ubikinon i citokrom bc, kom-
pleks sli¢ni su plastokinonu i citokrom b, f kompleksu u
tilakoidnim membranama kloroplasta.

Sinteza ATP-a

U oksidativnoj fosforilaciji energiju transporta elektro-
na od NADH i FADH, do kisika koriste kompleksi I, lll i
IV za crpljenje protona iz matriksa u medumembranski
prostor, a elektrokemijski gradijent nastao zbog razlike u
koncentraciji H* poprijeko unutarnje membrane mitohon-
drija koristi enzim ATP sintaza i sintetizira ATP (iz ADP
i P). Sintezu ATP-a objasnjava kemiosmotska teorija
(opisana u poglavlju 5.1.5.). Prema toj teoriji, proteinski
kompleksi uklju¢eni u transport elektrona po unutarnjoj
membrani mitohondrija tako su orijentirani da omogucu-
ju transport protona (H*) iz matriksa u medumembranski
prostor. Zato sto je unutarnja membrana mitohondri-
ja nepropushna za protone vodika, poprijeko membrane
javlja se razlika u koncentraciji i naboju (elektrokemijski
gradijent). Razliku elektrokemijskog potencijala poprije-
ko membrane koristi enzim ATP sintaza (joS se naziva i
kompleks V), kroz koju se H* ioni vracaju iz medumem-
branskog prostora natrag u matriks, pri ¢emu se sin-
tetizira ATP iz ADP i P.

Broj molekula ATP-a koji nastaje ovim procesom ovisi o
vrsti reduciranog koenzima s kojeg se elektroni otpustaju
u transportni sustav elektrona. Pri prijenosu elektrona s
NADH do kisika, elektroni prolaze kompleks |, ubikinon,
kompleks Il i kompleks IV. Kada se elektroni prenose
s FADH, do kisika, elektroni prolaze kompleks Il, ubiki-
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non, kompleks Il i kompleks IV. Kompleksi I, Il i IV kor-
iste energiju transporta elektrona i crpe H* iz matriksa u
medumembranski prostor, dok kompleks Il ne sudjeluje u
tom procesu. Kompleksi | i lll crpe po Cetiri H*, a kompl-
eks IV crpi dva H*. Stoga se po molekuli NADH poprijeko
membrane stvara gradijent od 10 H*, dok se po molekuli
FADH, stvara gradijent od Sest H*. To je pak razlog sto
¢e oksidativnom fosforilacijom po jednoj molekuli NADH
nastati tri ATP-a, a po jednoj molekuli FADH, samo dva
ATP-a (Slika 7.4.). Takoder, reducirani koenzimi (NADH)
nastali procesom glikolize ili u putu pentoza fosfata (NA-
DPH) mogu udi u mitohondrij te predati svoje elektro-
ne na transportni sustav elektrona. Medutim, unutarnja

membrana mitohondrija nepropusna je za ove koenzime.
Stoga reducirani koenzimi koji ulaze u mitohondrij iz ci-
tosola predaju elektrone na vanjske NAD(P)H dehidro-
genaze te time stvaraju dovoljno energije za nastanak
samo dva ATP-a (kao i u slucaju FADH,)) (Slika 7.5.).
Osim ovog mehanizma, NADH u citosolu moze posluzi-
ti u redukciji dihidroksiaceton fosfata u glicerol-3-fosfat
(pri tome NADH oksidira u NAD"). Glicerol-3-fosfat anti-
portom s dihidrokisaceton-fosfatom ulazi u mitohondrij.
U mitohondriju dolazi do oksidacije glicerol-3-fosfata u
dihidroksiaceton fosfat, pri ¢emu FAD reducira u FADH,,.
Elektroni s FADH, sluze za sintezu dva ATP-a u oksida-
tivnoj fosforilaciji (slika 7.4.).
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Medumembranski { Proteinski nosaci @ ATP
prostor kompleksi elektrona i
(nosa(:i) ....... Sintaza
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mitohondrija 3 o000
( Transport
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L Transportni sustav elektrona Kemiosmoza
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Oksidativna fosforilacija

Slika 7.4. Oksidativna fosforilacija na unutarnjoj membrani mitohondrija

7.6. Cijanid-rezistentno disanje

Neki nosaci u transportnom sustavu elektrona specifi¢ni su za mitohondrije biljne stanice. Uz standardnih pet (5)
enzimskih kompleksa (Kompleks I, I, lll, IV i ATP sintaza), biljni mitohondrij sadrzi jos pet (5) dodatnih enzimskih kom-
pleksa (Slika 7.5.). Medutim, ovi dodatni enzimski kompleksi ne sudjeluju u crpljenju protona iz matriksa u medumem-
branski prostor, odnosno ne pridonose stvaranju ATP-a (energije). Stoga njihovim ukljucivanjem u rad transportnog
sustava elektrona nastaje manje ATP-a, u usporedbi s dobitkom energije kada u prijenosu elektrona sudjeluje ranije
spomenutih pet enzimskih kompleksa.

Ti enzimski kompleksi su:

1. Dvije vanjske NAD(P)H dehidrogenaze. Nalaze se na vanjskoj strani unutarnje mitohondrijske membrane
(okrenuti prema medumembranskom prostoru mitohondrija). Mogu oksidirati NADH ili NADPH koji u
mitohondrij ulazi iz citoplazme (npr. iz procesa glikolize). Elektroni s ovih reduciranih koenzima prelaze na
ubikinon i dalje na Kompleks Ill. Osim kad je rije¢ o NAD(P)H koji dolazi iz citoplazme, ovaj mehanizam koristi se
i U uvjetima toksi¢nosti rotenona, ili u uvjetima kada je Kompleks | preopteredéen, npr. kod fotorespiracije.
Rezultat prijenosa elektrona s NAD(P)H izravno na ubikinon, odnosno zaobilazenje Kompleksa |, ima za
posljedicu crpljenje manje koli¢ine protona iz matriksa u medumembranski prostor te posljedi¢no sintezu manje
koli¢ine ATP-a.

2. Dvije unutarnje NAD(P)H dehidrogenaze. Nalaze se na unutarnjoj strani unutarnje mitohondrijske memlbrane
prema matriksu mitohondrija). Njihova je uloga slabo poznata.

3. Alternativna oksidaza (AOX). Alternativna oksidaza za razliku od citokrom ¢ oksidaze (Kompleksa V) nije
osjetljiva na cijanid, azid i ugljikov monoksid. AOX se nalazi na unutarnjoj strani unutarnje mitohondrijske
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membrane (okrenuta prema matriksu mitohondrija). AOX sudjeluje u tzv. cijanid-rezistenthnom disanju.
Naime, neki otrovi, poput cijanida, blokiraju rad Kompleksa IV (citokrom ¢ oksidaze), pa prisutnost AOX
omogucuje transport elektrona na kisik u prisutnosti cijanida.

Razlika izmedu normalnog i cijanid-rezistentnog disanja je u tome Sto elektroni s ubikinona ne prelaze na Kom-
pleks IIl'i dalje na Kompleks IV, nego prelaze na AOX (Slika 7.5.). Ovaj put za posljedicu ima manju sintezu ATP-a
(manje transporta H* iz matriksa u medumembranski prostor zbog zaobilazenja Kompleksa Il i IV u transportu

elektrona), no omogucduje disanje u prisutnosti toksi¢nih spojeva poput cijanida ili ugljikova monoksida.

Fizioloska uloga ovog tipa disanja nije u potpunosti poznata. Smatra se da omoguduje toleriranje nekih stresnih
uvjeta, da sudjeluje u disanju klimakterijskih plodova (vidi poglavije 9.4.2.), kod nekih slu¢ajeva inhibicije Krebso-
va ciklusa, u stvaranju termogenog tkiva (biljna tkiva koja se intenzivno zagrijavaju, npr. cvjetovi nekih biljaka) i
sl. Do zagrijavanja tkiva dolazi zbog skradivanja transporta elektrona i sinteze ATP-a. Naime, zaobilaskom Kom-

pleksa lll i IV i prijenosom na alternativnhu oksidazu dio energije elektrona oslobada se u obliku topline.

MEDUMEMBRANSKI PROSTOR
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NAD(P)H dehidrogenaze mogu
primiti elektrone s NAD(P)H koji
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membrana

a@
A

NAD* NADP*

Ubikinon (UQ) difundira slobodno
po unutarnjoj membrani te
prenosi eletrone s dehidrogenaza
na kompleks Il ili na alternativnu
oksidazu (AOX)

NADP*

Kompleks | Rotenon rezistentne NAD(P)H

NADH dehidrogenaze se nalaze i na

dehidrogenaza unutarnjoj strani unutarnje
mitohondrijske membrane
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koji prenosi elektrone s
kompleksa Ill na kompleks IV
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Slika 7.5. Organizacija transportnog sustava elektrona na unutarnjoj membrani mitohondrija. Uz standardnih pet proteinskih kompleksa prikazanih i na
slici 7.4. , ovdje su zelenom bojom prikazani dodatni enzimski kompleksi te moguci putevi transporta elektrona koji ukljucuju aktivnost tih enzima. Ni
jedan od tih dodatnih enzimskih kompleksa ne sudjeluje u stvaranju protonskog gradijenta (ne crpe H* iz matriksa u medumembranski prostor). Specifi¢ni
inhibitori kao Sto su rotenon za Kompleks I, antimicin za Kompleks Il i cijanid za Kompleks IV blokiraju normalni transport elektrona. Cijanid-rezistentno

disanje ukljucuje rad alternativne oksidaze (AOX)
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8. Rast i razvoj

Biljka fotosintezom stvara organsku tvar koja joj sluzi za rast, razvoj i razmnozavanje. Procesom disanja ta organska
tvar oksidira do anorganskih spojeva, pri ¢emu se oslobada energija potrebna za sve metaboli¢ke procese tijekom rasta
i razvoja. Za razliku od zivotinjskih stanica, biljna je stanica obavijena relativno tankom (uz iznimku nekih specijaliziranih
tkiva kod kojih je stani¢na stijenka deblja), ali mehanic¢ki vrlo ¢vrstom stani¢nom stijenkom. Stani¢na stijenka gradena
je od kompleksnih polisaharida (celuloze, hemiceluloze i pektina) te strukturnih proteina, enzima, fenolnih polimera i
drugih spojeva koji modificiraju njena svojstva. Stani¢na stijenka ima dvije osnovne funkcije: regulira volumen i oblik
stanice. U ovom ¢emo poglavlju ukratko ponoviti strukturu stani¢ne stijenke te ¢emo objasniti mehanizam biosinteze
stani¢nih stijenki. Zatim ¢emo govoriti o ulozi primarne stani¢ne stijenke u rastu stanice. U nastavku poglavlja govorit
¢emo o utjecaju vanjskih ¢imbenika na vazne procese razvoja biljke. Razvoj biljnog organizma obuhvaca vrlo komplek-
sne mehanizme i promjene u biljci koji su pod znatnim utjecajem vanjskih ¢imbenika. Razumijevanje razvojnih procesa
daleko nadilazi tematiku i obujam ove skripte. Stoga ¢emo se zadrzati na nekoliko za poljoprivredu vaznih razvojnih
procesa kao $to su embriogeneza, cvatnja (fotoperiodizam i vernalizacija) i senescencija.

Na pocetku poglavlja potrebno je definirati neke pojmove koje ¢emo koristiti:

¢ Rast - povecanje velicine (volumena, broja stanica, svjeze mase, suhe mase...)

¢ Diferencijacija - proces specijalizacije stanica, nastanak razlicitih tipova stanica s razli¢itim strukturnim i
funkcionalnim svojstvima

¢ Razvoj - rast + diferencijacija, rast i diferencijacija stanica u tkiva, organe i organizam

¢ Morfogeneza - “stvaranje oblika”, rezultat je razli¢itih uzoraka diobe i rasta stanica.

8.1. Struktura i biosinteza stanicne stijenke

Stani¢na stijenka daje oblik i ¢vrstocu biljnom organ- Bez obzira na raznovrsnost morfologije stani¢nih sti-
izmu. Uz to, stani¢na stijenka ima vrlo vaznu ulogu u jenki, one se najc¢esSce dijele u dvije skupine: primarne i
mnogim procesima vezanim uz rast, razvoj i reprodukciju sekundarne stanic¢ne stijenke. Ova podjela nije temeljena
biljnog organizma: na strukturalnim ili biokemijskim razlikama, nego na raz-

1. daje mehanicku ¢vrstocu biljnim organima te im vojnom stadiju stanice koja sintetizira stani¢nu stijenku.
omogucduje rast u visinu Primarne stanic¢ne stijenke nastaju tijekom rasta stan-

2. medusobno spaja i sljepljuje stanice ice te su najcesce nespecijalizirane (dakle, nemaju speci-

3. djeluje kao egzoskelet te odreduje oblik stanice i ficnu ulogu u biljci), odnosno sve primarne stani¢ne sti-
omogucduje razvoj turgora jenke imaju vrlo sli¢nu strukturu.

4. morfogeneza biljaka ovisi o stani¢noj stijenci, Sekundarne stani¢ne stijenke nastaju nakon sto stanica
odnosno izgled biljke uvjetovan je svojstvima zavrsi s rastom. One mogu postati visokospecijalizirane
stani¢ne stijenke ovisno o tipu stanice koju okruzuju (npr. stani¢ne stijenke

5. sudjeluje u regulaciji vodnog potencijala stanice ksilema).
jer regulira odnos izmedu volumena stanice i turgora Na spojevima izmedu dviju susjednih stanica nala-

6. osigurava ¢vrstocu ksilemu u kojem se javlja jak zi se nakupina pektinske tvari i proteina koju nazivamo
negativni tlak te sprecava kolaps ksilemskih sredisnja lamela. SrediSnja lamela nastaje iz stani¢ne
elemenata ploce koja se javlja tijekom diobe stanice. Stani¢na sti-

7. predstavlja barijeru slobodnoj difuziji jer limitira jenka najcesce je ispresijecana (perforirana) plazmodez-
veli¢inu (promjer) makromolekula koje prolaze mijama koje povezuju susjedne stanice.
kroz nju i dolaze u kontakt sa stanicnom membranom.

Velik dio polisaharida koji nastaju fotosintezom koristi Primarna stanicna stijenka
se u sintezi stani¢ne stijenke. Tijekom odredenih faza raz- Primarna stani¢na stijenka sastoji se od celuloznih
voja neki od tih polimera se hidroliziraju, a polisaharidi se mikrofibrila uronjenih u hidratizirani polisaharidni matriks.
koriste za izgradnju novih dijelova stani¢nih stijenki (npr. Polisaharidi koji grade matriks su pektini i hemiceluloza
iz sjemena se mobiliziraju svi polimeri - stani¢na stijenka uz manji udio strukturnih proteina.
sluzi kao rezerva). Celulozne mikrofibrile relativno su krute i rigidne struk-

Grada stani¢ne stijenke ovisi o biljnom tkivu. Stani¢na ture koje pridonose mehanickoj ¢vrstodi stani¢ne stijen-
stijenka ima niz funkcija u biljnom organizmu, a te funkci- ke. Izgradene su od lanaca glukoze koji se ¢vrsto povezu-
je proizlaze iz njene razlicite strukture. Primjerice, vanjska juivrlo pravilno razmjestaju te ¢ine tzv. kristali¢ne regije
stani¢na stijenka epiderme nema plazmodezmije i mno- stani¢ne stijenke. Kao sto sama rije¢ kaze, kristalicne
go je deblja od stani¢ne stijenke ostalih ploha stanice; uz regije vrlo su pravilno gradene, vrlo su ¢vrste i otporne su
to, Cesto je zasticena kutikulom, suberinom, silikatima i na enzimatsku razgradnju. Stoga je celuloza vrlo ¢vrsta,
sl. Takoder, kod stanica zapornica puci - unutarnja strana postojana i otporna na razgradnju.
stanice (strana okrenuta prema otvoru puci) ima deblju, Sinteza celuloznih mikrofibrila odvija se u stani¢noj
a vanjska strana (strana okrenuta prema medustani¢nim membrani, a za nju su odgovorne nakupine proteina, tzv.
prostorima i stanicama susjedicama) ima tanju stani¢nu terminalni kompleksi ili cesti¢ne rozete.
stijenku. Hemiceluloza je fleksibilni polisaharid koji se specificho
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veze na povrsinu celuloznih mikrofibrila te ih medusobno ispreple¢e u mrezu. Sastoji se od veceg broja polisaharida.

Pektini tvore hidratizirani zelatinozni dio stani¢ne stijenke u koji je uronjena mreza celuloznih mikrofibrila poveza-
nih uz pomoc¢ hemiceluloze. Sluze kao hidrofilna ispuna koja sprec¢ava agregaciju i kolaps celulozne mreze. Takoder,
odreduju poroznost stani¢ne stijenke. Kao i hemiceluloza, i pektini se sastoje od vedeg broja polisaharida.

Polisaharidi koji ¢ine matriks (hemiceluloza i pektini) sintetiziraju se na Golgijevu aparatu, a sekrecija se vrsi uz pomodé
vezikula (egzocitoza). Uz opisane polisaharide u strukturu stani¢ne stijenke ulaze i strukturni proteini. Za neke od njih
uloga nije poznata, no broj im se povedava u slucaju ozljedivanja stanice te napada patogena. Primarne stani¢ne stijen-
ke sintetiziraju se de novo na kraju diobe stanice kad novonastala stani¢na plo¢a odvoji dvije stanice kéeri te postaje
¢vrsta stani¢na stijenka koja moze podnijeti turgor. Proces formiranja stani¢ne ploce slijedi nakon mitoze. Tijekom
mitoze, u kasnoj anafazi i ranoj telofazi dolazi do formiranja fragmoplasta. Fragmoplast je struktura koja se javlja na
mjestu budude stani¢ne ploce i stani¢ne stijenke stanice, a sastavljena je od mikrotubula i endoplazmatskog retikuluma.
Fragmoplast omogucuje (usmjerava) dostavu vezikula koje transportiraju gradivne elemente stani¢nih stijenki do ras-
tuce stanicne ploc¢e. Membrane vezikula spajaju se medusobno i s bo¢nim stani¢nim membranama, pri ¢emu stvaraju
membranu koja odvaja stanice kéeri. Sadrzaj koji se oslobada iz vezikula predstavlja prekursore za sintezu sredisnje
lamele i primarne stani¢ne stijenke. Nakon $to nastane primarna stani¢na stijenka, njen rast se nastavlja, uz dopremu
i ugradnju novih gradivnih elemenata i prisutnost odgovarajuc¢eg turgora. Sinteza elemenata stani¢ne stijenke ved je
opisana, a u nastavku ¢emo opisati nacine povezivanja pojedinih elemenata u stani¢nu stijenku.

Samopovezivanje

Polisaharidi koji izgraduju stani¢nu stijenku imaju tendenciju spontane agregacije u organiziranu strukturu. Primjerice
u /n vitro pokusima ako se hemiceluloza otopi u jakoj luzini (NaOH), a zatim se ukloni iz luzine, ona ponovno spontano
stvara koncentricne mrezaste tvorevine. Nadalje, celuloza se takoder moze otopiti (u jakim organskim otapalima), a
zatim se moze ekstrudirati, pri ¢emu se ponovno spaja u vliakna.

Povezivanje uz pomo¢ enzima

Na stani¢noj stijenci postoje brojni enzimi koji sluze za povezivanje njenih elemenata. Sekundarna stani¢na stijenka
sintetizira se nakon prestanka rasta stanice. Sekundarne se stijenke sintetiziraju izmedu stani¢nih membrana i primarnih
stani¢nih stijenki. Cesto su vieslojne te im se grada razlikuje od primarne stani¢ne stijenke, primjerice, ¢esto su impreg-
nirane ligninom. Lignin je fenolni polimer ¢iji se glavni prekursori sintetiziraju iz fenilalanina. Tijekom lignifikacije se-
kundarne stani¢ne stijenke zbog hidrofobnih svojstava lignina dolazi do istiskivanja vode iz strukture stani¢ne stijenke.
Lignin daje dodatnu ¢vrstocu stijenci, povecava njenu otpornost na enzimatsku razgradnju i napad patogena.

8.2. Smjer rasta stanica

Tijekom rasta stanica novi gradivni elementi kon- omogucduje rast u duzinu). Smjer mikrofibrila u stani¢nim
tinuirano se sintetiziraju i oslobadaju u izvanstanicni stijenkama odreden je smjerom mikrotubula (citoskel-
prostor, a paralelno s tim odvija se i ekspanzija stani¢ne etnih elemenata) u citoplazmi (koji se nalaze u blizini
stijenke. Rast (ekspanzija) stani¢ne stijenke moze biti stanicne membrane). Mikrotubuli sluze poput tracnica
vrlo lokaliziran (vrSni rast) ili moze biti rasporeden po koje usmijeravaju celulozne mikrofibrile sintetizirane na
cijeloj povrsini stani¢ne stijenke (difuzni rast). Vrsni rast enzimskim kompleksima celuloza sintaze (CESA).

je specifican za polenovu mjesSinicu i korijenove dlacice,
dok vecina ostalih stanica pokazuje difuzni rast. Medutim,

i kod stanica s difuznim rastom odredeni dijelovi stanice A) Nasumicno poredane celulozne mikrofibrile
mogu rasti brze ili sporije i u razli¢itim smjerovima.
Orijentacija mikrofibrila odreduje smjer rasta kod
stanica s difuznim tipom rasta. Tijekom rasta omeksSana
stani¢na stijenka Siri se pod utjecajem turgora koji djeluje
na sve dijelove stani¢ne stijenke jednakom silom. Stoga
¢e smjer rasta ovisiti prvenstveno o strukturi stani¢ne sti-
jenke, tocnije o orijentaciji celuloznih mikrofibrila. Kada
stanice prvi put nastanu u meristemu, one imaju jednake
duljine svih stranica. Kad bi mikrofibrile u stani¢nim sti-
jenkama bile randomizirane (nasumic¢no poredane), stan-
ica bi podjednako rasla u svim smjerovima (Slika 8.1.).
Medutim, kod vecine stani¢nih stijenki mikrofibrile nisu
nasumic¢no poredane, nego prate odredeni smjer. Celu-
lozne mikrofibrile uglavhom se sintetiziraju u postranim
(bo¢nim) stijenkama izduzenih stanica (takve su stanice
kore i zila). Osim toga, celulozne mikrofibrile u tim se sti-

jenkama postavljaju transverzalno, odnosno pod pravim
kutom na glavnu os stanice (Sto sprecava rast u Sirinu, a Slika 8.1. Smijer rasta stanice u ovisnosti o orijentaciji celuloznih mikrofibrila
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8.3. Brzina rasta stanica

Nakon diobe majc¢inske stanice volumen novonastalih stanica kéeri raste 10 do 100 puta prije nego sto one dosegnu
zrelost. U nekim slucajevima (npr. stanice ksilema) narastu i do 10 OO0 puta u odnosu na meristemske stanice iz kojih
se razviju. Pri tom rastu stani¢ne stijenke ne mijenjaju ni svoju strukturu, ni funkciju, niti postaju tanje, sto znaci da dolazi
do ugradnje novih polimera u stani¢ne stijenke, bez njihove destabilizacije.

Ovo je osobito zahtjevan proces za tkiva koja pokazuju vrsni rast, gdje dolazi do vrlo brzog rasta lokaliziranog dijela
tkiva - stanica tubularnog oblika. U takvim slucajevima mora postojati vrlo dobra uskladenost izmedu rasta stanica i
ugradnje novih elemenata u stani¢nu stijenku.

8.4. Diferencijacija

Diferencijacija je proces u kojem stanica poprima odredena metaboli¢ka, strukturna i funkcionalna svojstva. Kod bil-
jaka, za razliku od Zivotinja, proces diferencijacije ¢esto je reverzibilan. Osobito kada se pojedine (diferencirane) stanice
uklone s biljke i stave u in vitro uvjete. U tim uvjetima stanice gube svojstva koja su stekle diferencijacijom te ponovno
zapocinju proces diobe, a u slucaju tretiranja odredenim hormonima mogu stvoriti potpuno novu biljku. Moguénost da
diferencirana stanica ponovno ude u embrionalnu fazu ukazuje na ¢injenicu da biljne stanice zadrzavaju svu potrebnu
genetsku informaciju za obnovu i ponovni rast Citave biljke. To se svojstvo naziva totipotentnost. Jedina iznimka ovog
pravila su stanice bez jezgre, kao $to su sitaste cijevi floema te stanice ksilema (koje su zapravo mrtve).

8.5. Embriogeneza

Rast se odvija diobom stanica i njihovim rastom. Vegetativni rast zapocinje embriogenezom, no nastavlja se ¢itavog
Zivota biljke. Embriogeneza je proces koji se odvija nakon oplodnje i nastanka zigote te njenih pocetnih diobi koje re-
zultiraju nastankom embrija. Tijekom embriogeneze nastaju osnovni dijelovi biljnog organizma te embrij sadrzi zacetke
buducih organa odrasle biljke - primarne meristeme koji se aktiviraju tijekom klijanja i stvaraju sva ostala tkiva i organe
odrasle biljke.

Tijekom embriogeneze dolazi do formiranja dvaju osnovnih razvojnih obrazaca po kojima se biljka razvija kasnije u
svim svojim razvojnim fazama, a to su:

* Radijalna simetrija - obrazac po kojem su suprotne strane osi simetri¢ne (npr. lijeva i desna strana biljke, Slika 8.2.)
* Polarnost (apikalno-bazalni razvoj) - obrazac po kojem su suprotne strane osi razli¢ite (npr. korijen i izboj, gornja
i donja strana lista itd., Slika 8.3.)

’../
\
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Slika 8.2. Simetrija kod biljaka Slika 8.3. Polarnost kod biljaka (npr. razlike u razvoju nadzemnih organa
i korijena)
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Embriogeneza dikotiledona prolazi ¢etiri razvojne faze (Slika 8.4.):
1. Globularna faza - prve diobe nakon oplodnje i nastanka zigote
2. Faza srca - brza dioba stanica, nastaju zaceci bududih kotiledona
3. Faza torpeda - izduzivanje stanica, daljnji razvoj kotiledona
4. Faza sazrijevanja embrija - gubitak vode i usporavanje metabolizma.
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Slika 8.4. Embriogeneza dikotiledona (faze razvoja embrija)

Trajno embrionalna tkiva kod biljaka nazivaju se meris-
temi. Ova tkiva zadrzavaju embrionalni karakter tijekom
Citavog zZivota biljaka (i kod visegodisnjih biljaka i vise od
1000 godina). Meristemi su tkiva koja sadrze male izo-
dijametri¢ne stanice koje zadrzavaju mogucénost diobe,
odnosno nikada ne diferenciraju.

Meristemi ne samo da stvaraju nova tkiva koja grade
biljne organe nego konstantno obnavljaju sami sebe.
Nakon diobe meristemske stanice i nastanka dviju stan-
ica kéeri najcesce jedna stanica zadrzava meristemski

(embrionalni) karakter, dok druga stanica moze udéi u
dodatne diobe, a zatim diferencira. Kao sto je ved nave-
deno, primarni meristemi (npr. apikalni meristem korijena
i apikalni meristem izboja) nastaju tijekom embriogen-
eze.

Medutim, neka meristemska tkiva nastaju tijekom
postembrionalnog razvoja. Takvi meristemi nazivaju se
sekundarni meristemi (lateralni meristemi - zZilni i plutni
kambij, interkalarni meristemi, cvatni meristemi, aksilarni
meristemi).

8.6. Postembrionalni razvoj i regulacija cvatnje

Tijekom postembrionalnog rasta apikalni meristem iz-
boja prolazi kroz tri razvojne faze:
1. juvenilna faza
2. adultna vegetativna faza
3. adultna reproduktivna faza (generativna faza).
Osnovna je razlika izmedu juvenilne faze i adultne veg-
etativhe faze Sto se u adultnoj vegetativnoj fazi mogu
stvarati reproduktivni organi. Medutim, hodce li doci do
prelaska adultne vegetativhe u adultnu reproduktivnu
fazu ovisi 0 mnogim okolisnim ¢imbenicima. Stoga, ¢in-
jenica da neka biljka ne cvate spontano ne znaci da je
ona jos u juvenilnoj fazi (mozda je u pitanju nedostatak

¢imbenika koji ¢e pobuditi cvatnju).

Prijelaz juvenilne u adultnu fazu je postupan, a ocituje
se promjenom morfologije lista, polozajem i rasporedom
listova na biljci (filotaksija), promjenom kapaciteta ukor-
jenjivanja itd. Juvenilna faza moze trajati vrlo kratko (ne-
koliko dana) do nekoliko godina (¢ak 30-40 godina). Pri-
jelaz iz juvenilne u adultnu fazu c¢esto je ovisan o velicini
biljke.

Da bi biljka presla iz juvenilne u adultnu fazu, postizan-
je odredene velic¢ine Cesto je vaznije od toga koja je njena
dob (starost).

Uvjeti koji inhibiraju rast, kao $to su nedostatak hran-
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jiva, nedostatak vode, slabo osvjetljenje i niske temper- organa cvijeta. Cvjetovi predstavljaju kompleksne or-
ature, produljuju juvenilnu fazu, a u nekim slucajevima gane Cija se grada i funkcija znatno razlikuje od one veg-
mogu izazvati rejuvenaciju biljaka koje su u adulthnom etativnih organa. Pri prelasku vegetativne u generativnu
stadiju (povratak u juvenilnu fazu). Jednom kada biljka fazu mozemo razlikovati dva procesa: proces diferenci-
ude u adultnu fazu, ona ostaje u njoj relativno stabilna. Ta jacije cvijeta (proces nastanka dijelova bududeg cvijeta)
se faza zadrzava c¢ak i pri vegetativhom razmnozavanju i pobudivanje cvatnje (inicijacija otvaranja cvijeta). Ovd-
biljaka (cijepljenje, reznice i sl.). je ne¢emo obradivati procese diferencijacije i morfogen-

Prijelaz iz juvenilne u adultnu fazu moze biti izazvan eze cvijeta niti njegovu gradu, nego ¢emo se zadrzati na
odredenim biljnim metabolitima. Primjerice, slab inten- oshovnim procesima koji dovode do prelaska vegetativne
zitet svjetla produljuje juvenilnu fazu. Osnovni je uzrok te u generativnu fazu rasta biljke, tj. do pobudivanja cvat-
pojave redukcija opskrbe vegetacijskog vrha ugljikohid- nje. Cvjetanje mogu pokrenuti endogeni ¢imbenici, npr.
ratima, osobito saharozom. starost biljke, dnevni ritmovi i hormoni rasta. No kod

Osim opskrbe Secerima, utjecaj imaju i opskrba hran- mnogih vrsta cvjetanje je pod kontrolom okolisnih uvjeta
jivima i hormonima, osobito giberelinima. Prijelaz vege- i javlja se samo u odredeno doba godine (npr. u prol-
tativne faze rasta biljke u generativhu fazu obiljezen je jece). Prije nego Sto se fokusiramo na to kako okolisni
pojavom cvatnje. Taj prijelaz zahtijeva znatne promjene ¢imbenici (duljina dana i temperature) reguliraju cvatnju,
morfogeneze i diferencijacije stanica apikalnih meriste- ukratko ¢emo se osvrnuti na cirkadijalni ritam, tj. kako
ma. Te promjene obuhvacdaju stvaranje specijaliziranih biljke ,,mjere vrijeme®“.

8.6.1. Cirkadijalni ritam
Biljni je organizam izlozen dnevnim ritmovima promjene dana i nodi te sukladno tome pokazuje odredeno ritmic¢no
ponasanje. Primjerice, kod graha se listovi podizu u zoru, a spustaju pred vecer. Ako biljku graha zamracimo i drzimo
u mraku nekoliko dana, ona ¢e i dalje nastaviti dizati listove u zoru, a spustati ih pred vecer, Sto upucuje na postojanje
dnevnih endogenih ritmova. Dnevne ritmove pokazuju i drugi procesi, poput otvaranja i zatvaranja puci, diobe stanica,
intenziteta disanja, intenziteta fotosinteze i dr. Ovakvi ritmovi prate 24-satno vrijeme, zbog ¢ega se nazivaju cirkadijalni
ritmovi. Zbog toga Sto se takvi ritmovi javljaju i u uvjetima dugotrajnog mraka ili osvjetljenja (nekoliko dana), zakljucu-
jemo da oni nisu pod utjecajem izmjena dana i noci, nego da u biljci postoje neki unutarnji mehanizmi koji ih reguliraju.
Cirkadijalni ritam javlja se pod utjecajem ciklickog fenomena koji opisuju tri parametra:
1. Period - vrijeme trajanja izmedu dva ponavljanja ciklusa
2. Faza - specificna promjena koju uoc¢avamo na biljci
3. Amplituda - udaljenost izmedu dvije faze, moze biti varijabilna, dok je period konstantan.
U uvjetima konstantne svjetlosti ili tame ritam odstupa od toc¢nih 24 h (skracuje se ili produljuje), no pri normalnim
izmjenama dana i no¢i okolisni signali sinkroniziraju ritam na to¢no 24 h. Glavni okoli$ni signal je svjetlost, iako slabo
djelovanje ima i temperatura.

8.6.2. Fotoperiodizam

Fotoperiodizam je sposobnost biljnog organizam da prepozna duljinu dana (trajanje dana i noci), sto omoguduje
odredene sezonske promjene na biljci (cvatnja, odbacivanje lis¢a, mirovanje, dormantnost itd). Zajedni¢ko svojstvo
cirkadijalnog ritma i fotoperiodizma je percepcija svjetlosti.

Na ekvatoru dan i no¢ traju jednako dugo (12:12 h). Kako se udaljavamo od ekvatora prema polovima, ljeti dan postaje
sve dulji, a no¢ sve kraca, dok je zimi obrnuto. Biljke su se prilagodile tim sezonskim promjenama duljine dana i nodi.
Kad je rije¢ o fotoperiodizmu, jasno je da biljka mora na neki nacin prepoznati vrijeme trajanja osvjetljenja ili tame. To
endogeno mjerenje vremena omogucuju joj cirkadijalni ritmovi.

lako fotoperiodizam utjece na mnoge aspekte razvoja biljke, kada govorimo o podijeli biljaka prema njihovoj osjetljiv-
osti na duljinu dana (fotoperiodizam), ona se vrsi s obzirom na duljinu dana koja izaziva cvatnju. S obzirom na fotoper-
iodizam, biljke mozZzemo podijeliti na:

1. Biljke kratkog dana (BKD) - cvatu u uvjetima kratkog dana, pritom razlikujemo:
a) biljke koje cvatu iskljucivo u uvjetima kratkog dana (nece cvasti u uvjetima dugog dana) i to su tzv. kvalitativne
BKD
b) biljke Ciju cvatnju stimuliraju i ubrzavaju kratki dani, to su tzv. kvantitativhe BKD
2. Biljke dugog dana (BDD) - cvatu u uvjetima dugog dana, pritom razlikujemo:
a) biljke koje cvatu iskljucivo u uvjetima dugog dana (nece cvasti u uvjetima kratkog dana) i to su tzv. kvalitativne
BDD;
b) biljke Ciju cvatnju stimuliraju i ubrzavaju dugi dani, to su tzv. kvantitativhe BDD.

Razlika izmedu tih dviju skupina biljaka lezi u kriti€noj sve dok se ne postigne kriti¢na duljina dana (npr. psen-
duljini dana. Tako biljke dugog dana cvatu kada dan tra- ica). Biljke kratkog dana (npr. krizantema) cesto cvatu
je dulje, a biljke kratkog dana kada dan traje kra¢e od u jesen kada dan traje krace od kriti¢ne duljine dana.
kriticne duljine dana. Vrijednost kriticne duljine dana ra- Medutim, fotoperiod (trajanje dana) moze biti jednak u
zli¢ita je za razlicite biljne vrste. Biljke dugog dana pre- proljece i jesen, stoga biljke uz fotoperiodizam posjeduju
poznaju da dan traje dulje u prolje¢e i odgadaju cvatnju jos neke mehanizme koji im ,,govore” radi li se o proljecu
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ili o jeseni. Jedna od prilagodbi kombinira fotoperiodizam i osjetljivost na temperaturu. Tako, primjerice, ozima psenica
ne reagira na duljinu dana sve dok ne prode period niskih temperatura (vernalizacija - o c¢emu ¢e biti rije¢ u sljede¢em
poglavlju). Druga vrsta prilagodbe jest prepoznavanje dolazi li do skradivanja ili produljivanja dana (skradivanje dana
prema jeseni ili produljivanje dana u proljece).

Takve biljke dodatno dijelimo na:

1. Biljke dugo-kratkog dana - cvatu u uvjetima kratkih dana koji uslijede nakon perioda dugih dana (cvatu u jesen
kada su dani kraci, a koji slijede nakon duljih ljetnih dana)

2.Biljke kratko-dugog dana - cvatu u uvjetima dugih dana koji uslijede nakon perioda kratkih dana (cvatu u
proljec¢e kada su dani dulji, a koji slijede nakon kratkih zimskih dana).

Uz to postoje i biljke neutralne na duljinu dana (dnevno neutralne biljke) koje cvatu u svim uvjetima. Neki primjeri
biljaka kratkog dana, biljaka dugog dana te dnevno neutralnih biljaka prikazani su tablicom 8.1.

Biljke kratkog dana Biljke dugog dana Dnevno neutralne biljke
krizantema zob graSak
soja duhan (kvantitativna) krastavac
riza ljulj pastrnjak
grah blitva bozikovina
kukuruz pSenica (kvantitativna)
suncokret (kvantitativna) raz (kvantitativna)

Tablica 8.1. Primjeri biljaka kratkog dana, biljaka dugog dana i dnevno neutralnih biljaka

U prirodnim uvjetima izmjena dana i noci odvija se unu- cvatnju i kod biljaka dugog dana. Pokusima je utvrdeno da
tar 24 h. Mnogo je znanstvenih istrazivanja provedeno kako biljke dugog dana cvatu u uvjetima kratkog dana ako su
bi se utvrdilo koji ¢imbenik (svjetlost ili mrak) pobuduje nakon toga izloZzene kratkim nocima (kratak period tame),
cvatnju. Rezultati su pokazali da je kod biljka kratkog dana dok kod izmjene dugih dana i dugih nodi nisu cvale. Za
zapravo bitna duljina perioda tame jer ¢e te biljke cvas- prepoznavanje duljine dana i nodi zaduzeni su listovi (i kod
ti i pri duljinama dana vecim od kriticne duljine dana ako BKD i kod BDD). Procesi koji se zbivaju u listovima pod ut-
se nakon toga izloze dovoljno dugom periodu tame (Sli- jecajem fotoperiodizma rezultiraju prenosenjem signala iz
ka 8.5.). Uz to, biljke kratkog dana nisu cvale ako su bile listova do vrska izdanka gdje pobuduju cvatnju. Signal koji
izloZzene kratkim danima i kratkim nodima. izaziva cvatnju jos$ nije poznat iako pokusi upucuju na to

S druge strane, duljina perioda tame (nodi) regulira da se radi o kemijskim tvarima koje se prenose floemom.

Noc
Kriticni period B I — . — — U
Dan

\s
=

a 25 - W\
e e NG

Biljke kratkog dana Biljke dugog dana

Slika 8.5. Regulacija cvatnje
razli¢itom duljinom dana
(fotoperiodizam)
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Za percepciju duljine dana i nodi, kao i za reakcije na vecinu drugih svjetlosnih podrazaja zaduzeni su specijalizirani fotore-
ceptori koji se nazivaju fitokromi. Fitokromi su proteini koji najjace apsorbiraju crvenu i dugovalno crvenu, a u manjoj mjeri
i plavu svjetlost. Ovi proteini imaju klju¢nu ulogu u svim razvojnim procesima koje regulira svjetlost.

To su u vodi topivi proteini koji se sastoje od polipeptidnog lanca (apoproteina) i molekule pigmenta zaduzenog za ap-
sorpciju svjetlosti (kromoforna skupina). Kromoforna skupina fitokroma naziva se fitokromobilin i sintetizira se u plastidi-
ma, odakle difundira u citosol gdje se spaja (autokatalizom - spontano) s apoproteinom. Najvise fitokroma sadrze etiolirani
dijelovi biljke (klijanci i sl.) te meristemi.

Fitokromi mogu reverzibilno mijenjati oblik. Naime, nakon sinteze fitokromi se nalaze u obliku koji apsorbira crvenu svjet-
lost i taj se oblik oznacava kao Pr (taj je oblik prisutan i u tami).

Osvjetljavanjem Pr oblika, on apsorbira crvenu svjetlost te mu se mijenja konformacija u oblik koji apsorbira dugovalnu
crvenu svjetlost Pfr. Nadalje, osvjetljavanjem Pfr dugovalnom crvenom svjetloSéu on prelazi u Pr oblik. Ova se pojava naziva
fotoreverzibilnost.

Fizioloski aktivni oblik fitokroma je Pfr.

Osim raspoznavanja duljine dana i nodi, fitokromi su vazni u upravljanju cirkadijalnim ritmom te u regulaciji klijanja
(npr. salate), cvatnje i sl.

8.6.3. Vernalizacija tu) mogu prodi proces vernalizacije ¢ak i prije klijanja.

Vernalizacija je proces u kojem niske temperature Jedini uvjet je da u sjemenu po¢nu metaboli¢ki proc-
pobuduju cvatnju. Bez tretmana niskim temperaturama, esi. Vecina dvogodisnjih biljaka (u prvoj godini stvaraju
biljke koje zahtijevaju vernalizaciju ostaju u vegetativnoj vegetativnu masu, naj¢escée u obliku rozete, a cvatu na
fazi. Mnoge biljke koje zahtijevaju vernalizaciju imaju proljece ili ljeto sljedece godine) mora postic¢i odredenu
rozetast rast (Slika 8.6.). veli¢inu da bi mogle biti vernalizirane.

Biljke se znatno razlikuju prema zivotnoj dobi u kojoj Efektivne temperature kod kojih se odvija vernal-
su osjetljive na vernalizaciju. Biljke poput ozimih Zitarica izacija su izmedu O (malo iznad O °C) i 10 °C. Duljina
(siju se u jesen, prezimljavaju u polju, a na proljece cva- trajanja vernalizacije razlicita je kod razli¢itin biljnih vr-

sta, ¢ak i sorti iste vrste. U¢inak vernalizacije moze biti
izgubljen ako se tijekom perioda vernalizacije (izlagan-
ja niskim temperaturama) pojavi period visokih tem-
peratura. Medutim, sto period vernalizacije dulje traje
($to su biljke dulje izlozene niskim temperaturama), to
je njen ucinak stabilniji. Proces vernalizacije odvija se u
apikalnom meristemu nadzemnih izboja. Kao $to smo
objasnili kod fotoperiodizma, i ovdje je ¢esto potrebna
kombinacija faktora da bi biljka zapravo cvala.

Najcesde je rije¢ o kombinaciji vernalizacije i fotoper-
iodizma (npr. biljke ¢e cvasti nakon perioda niskih tem-
peratura ako uslijede dugi dani).

Vazna je pretpostavka Sto se vernalizacija odvija u
metaboli¢ki aktivnim tkivima. Za njeno odvijanje potre-
bna je energija (Sederi i kisik), a vrlo niske temperature
Slika 8.6. Biljke Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. koje nisu prosle (kod kojih biljna tkiva miruju) zaustavljaju proces ver-
vernalizaciju (lijevo) i biljke iste vrste nakon vernalizacije (desno). nalizacije.

8.7. Senescencija i programirana smrt stanica

Senescencija predstavlja normalni razvojni proces starenja biljnih organa koji je pod kontrolom genoma biljke. Razli-
kujemo vise tipova senescencije ona se moze odvijati na pojedinom organu ili na razini ¢itave biljke, a najbolji je primjer
otpadanje lis¢a bjelogori¢nog drvecda. Senescencija lis¢a genetski je odredena. Medutim, njezin poletak moze biti izaz-
van vanjskim ¢imbenicima.

Senescencijom se obnavlja dio hranjiva i asimilata utrosenih za razvoj pojedinog biljnog organa. Tijekom senescencije
hidroliticki enzimi razgraduju mnoge stani¢ne makromolekule (proteine, ugljikohidrate, lipide) na jednostavnije spojeve
koji se povlace iz tih organa i retranslociraju floemom. Senescencija je Cesto povezana s apscizijom (otpadanjem) or-
gana. O apsciziji ¢emo vise govoriti u poglaviju 9.4.

Mnoge jednogodisnje kulture (kukuruz, psenica, soja i dr.) stare i odumiru vrlo brzo nakon stvaranja ploda, ¢ak i u
optimalnim uvjetima za rast. Senescenciju ¢itavog biljnog organizma nakon zavrsetka jednog reproduktivhog ciklusa
nazivamo monokarpna senescencija.

Kod visegodisnjih kultura razlikujemo vise tipova senescencije:

- senescencija plodova
- sinkrona senescencija - npr. otpadanje svog lis¢a u jesen (bjelogorica)
- sekvencijska senescencija - npr. otpadanje listova kad dosegnu odredenu dob.
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9. Hormoni

Razvoj i funkcija viSestani¢nih organizama ne bi bili moguci bez ucinkovite komunikacije izmedu stanica, tkiva i orga-
na. Kod visih biljaka regulaciju i koordinaciju metabolizma, rasta i morfogeneze obavljaju hormoni. Koncept postojanja
kemijskih signala koji ¢e sluziti za komunikaciju izmedu stanica, tkiva i organa predlozio je Julius von Sachs.

Sachs je smatrao da formiranje i rast pojedinih biljnih organa reguliraju kemijske tvari (kemijski glasnici). Takoder je
smatrao da vanjski cCimbenici poput gravitacije mogu utjecati na raspodjelu tih kemijskih tvari u biljci.

Hormoni su signalne molekule koje u vrlo niskim koncentracijama imaju izrazeno djelovanje na rast i razvoj biljaka.
Hormoni se sintetiziraju u jednom dijelu biljke, a prenose se i u druge dijelove biljke gdje iskazuju svoje djelovanje. Pos-
toji pet tipova biljnih hormona: auksini, citokinini, giberelini, apscizinska kiselina i etilen. No noviji podaci upucuju na
¢injenicu da postoji joS nekoliko kemijskih tvari s hormonskim djelovanjem, primjerice biljni steroidi (brasinosteroidi).
Takoder, pronadene su mnoge tvari koje imaju ulogu u zastiti biljaka od patogena i herbivora (jasmonska kiselina, sali-
cinska kiselina, polipeptid sistemin).

9.1 Auksini - hormoni rasta

Auksin, odnosno indol octena kiselina (IAA), prvi je trazivanja koja su rezultirala pronalaskom IAA, jer ¢emo
pronadeni biljni hormon te su rana istrazivanja rasta stan- tako objasniti mjesta njegove sinteze, ali i specifiche
ice vezana uz djelovanje auksina. reakcije biljke na neke od vanjskih podrazaja, o c¢emu de

Zajedno s citokininima, IAA predstavlja hormon koji je detaljnije biti rije¢ kasnije u ovom, kao i u sljede¢em po-
esencijalan za zivot biljke. To¢nije, nedostatak auksina i glavlju (Poglavlje 10).
citokinina letalan je za biljku. Ostali biljni hormoni djelu- Zatim ¢emo ukratko opisati biosintezu IAA i nacin
ju na principu off/on, dok su auksini i citokinini potrebni transporta u biljci, a naposljetku ¢emo opisati fizioloske
tijekom citavog zivota biljaka u vec¢im ili manjim koncen- reakcije biljaka koje su pod utjecajem IAA (elongacija
tracijama. stanica, apikalna dominacija, inicijacija korijena, razvoj

Ovo poglavlje zapocinjemo kratkim pregledom is- ploda, tropizmi).

9.1.1. Pronalazak auksina nariensis) Ciji su prvi listovi pri klijanju (kao i kod ostalih

Krajem 19. st. Charles i Francis Darwin proucavaju rast trava) zasti¢eni koleoptilom. Koleoptila je vrlo osjetljiva
biljaka. Jedna od pojava koju su zeljeli istraziti bila je rast na svjetlost, osobito plavu svjetlost. Ako se koleoptila os-
biljaka prema izvoru svjetlosti (fototropizam). Darwini su vijetli jednostranom svjetlosc¢u, ona ¢e vrlo brzo (unutar
u tu svrhu koristili klijance kanarske trave (Phalaris ca- 1 h) poceti rasti prema izvoru svjetlosti.
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- Kontrola Odstranjen Vrh Baza Vrrh odvojen Vrh
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Slika 9.1. Fototropizam i prvi pokusi vezani uz proucavanje fototropizma
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Darwini su utvrdili da se percepcija svjetlosti odvija u
vrsku koleoptile, zato Sto prekrivanje koleoptile nepro-
zirnom kapom sprecava njezin rast prema izvoru sv-
jetlosti (slika 9.1.). No zona rasta, koja je odgovorna za
zakrivljenost koleoptile prema svjetlu, nalazi se nekoliko
milimetara od vrha. Stoga zaklju¢uju da postoji neka vrs-
ta signala koja ¢e pod utjecajem svjetlosti nastati u vrhu
i omogucditi brzi rast zasjenjene strane koleoptile u us-
poredbi s osvijetljenom stranom, ¢ime ¢e izazvati zakriv-
ljenost koleoptile prema svjetlosti.

Uslijedili su mnogi pokusi (npr. Boysen-Jensen, 1913.)
koji su kulminirali pokusima Fritza Wenta koji je doka-
zao postojanje tvari koja poti¢e rast (promotora rasta) u

vegetacijskom vrhu koleoptile zobi (Avena sativa). Dotad
je bilo poznato da ¢e se odstranjivanjem vrha koleoptile
rast klijanca zaustaviti.

Went je koristio isjeCcke agaroznog gela na koje je
postavio odstranjene vrhove koleoptila (Slika 9.2.), ¢ime
je omogucdio difuziju promotora rasta iz vrhova koleop-
tila u isjecke agaroznih gelova. Vracdanjem agaroznih ge-
lova na vrh klijanca (umjesto vrhova koleoptile) izazvao
je usmijereni rast (zakrivljenost) koleoptile prema izvoru
svjetlosti.

Tvar koja je izazvala rast, odnosno taj promotor rasta
nazvan je auksin od grcke rijecCi auxein, sto znaci poveca-
ti, odnosno rasti.

Auksin u
vegetacijskom
vrhu klijanca

-

5

Auksin difuzijom ulazi
u agarozni blok

Slika 9.2. Wentov pokus dokazivanja difuzije auksina (1926.): difuzija auksina iz vegetacijskih vrhova u agar i iz agaroznog gela u stabljiku te izazivanje

fototropizma

9.1.2. Biosinteza i metabolizam auksina

U mnogim istrazivanjima koja su uslijedila nakon Wen-
tova pokusa otkriven je sastav auksina (promotora ras-
ta), a zbog mogucénosti njegove komercijalne primjene
u agronomiji otkrivene su i mnoge sliche kemijske sup-
stancije koje imaju auksinski u¢inak na biljke.

Prema kemijskom sastavu, auksin je indol-3-octe-
na kiselina (IAA). Zbog jednostavnosti grade auksina,
kemijska industrija vrlo je brzo nakon otkri¢a njegove
strukture uspjela sintetizirati niz molekula s auksinskim
djelovanjem (neki auksini koriste se i kao herbicidi, npr.
2,4-diklorfenoksioctena kiselina ili 2,4-D te 2-metok-
si-3,6-diklorbenzojeva kiselina ili dicamba). Osim [AA,
u biljkama su pronadena jos tri prirodna spoja koja po-
kazuju auksinsko djelovanje, a to su indol-3-maslaéna
kiselina (IBA), 4-klorindol-3-octena kiselina (4-CI-I1AA)
i feniloctena kiselina (PAA). Ti su spojevi pronadeni i u
slobodnim i u konjugiranim oblicima.

Mjesto sinteze auksina u biljci su meristemi i mlada
tkiva koja rastu. lako sva biljna tkiva mogu sintetizirati
auksine, glavnim izvorima smatraju se apikalni meris-

tem izboja i mladi listovi. Vrlo vazno mjesto sinteze je i
korijenov apikalni meristem (vegetacijski vrh). Medutim,
vecina auksina u korijenu porijeklom je iz nadzemnih di-
jelova biljke. Postoji nekoliko biokemijskih puteva biosin-
teze IAA.

Prekursor u sintezi je aminokiselina triptofan (moze
posluziti i indol-3-glicerol fosfat, koji je zapravo prekur-
sor za sintezu samog triptofana).

Uz mjesta sinteze, velike koli¢ine IAA nalaze se u sje-
menu i skladiSnim organima. No taj je IAA kovalentno
vezan (konjugiran) za organske molekule velike i male
molekularne mase. Konjugirani IAA fizioloski je inaktivan,
ali se brzo moze aktivirati enzimatskom razgradnjom.

Dva su osnovna oblika konjugacije I1AA:

1. Konjugacija s niskomolekularnim organskim spoje-
vima (konjugacija s metilnom skupinom, glukozom,
mio-inozitolom, amidima...) - lako se hidroliziraju i
brzo otpustaju IAA

2. Konjugacija s visokomolekularnim organskim spo-
jevima (konjugacija s glukanima (lanci 5-70 glukoza),
peptidima i glikoproteinima) - predstavljaju reverzi-
bilnu rezervu |AA.
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Metabolizam konjugiranih oblika IAA predstavlja os-
novni mehanizam regulacije koncentracije slobodnog
IAA. Npr. u endospermu sjemena kukuruza IAA je kon-
jugirana s mio-inozitolom. Pri klijanju se konjugirana IAA
(IAA-mio-inozitol) iz endosperma floemom transporti-
ra do koleoptile te je vedina IAA koja se nalazi u vrhu
koleoptile zapravo IAA oslobodena hidrolizom konjugi-
ranog oblika.

Uz to, vanjski ¢imbenici poput svjetlosti i gravitacije
utjecu na stupanj konjugacije, kao i hidrolize konjugirane
IAA.

9.1.3. Transport auksina

Glavne osi nadzemnih izboja, kao i korijena, te njihove
postrane grane predstavljaju polarne strukture (ba-
za-vrh), a ta polarnost proizlazi iz polarnosti transporta
IAA.

IAA se u biljci kre¢e bazipetalno (od vrha prema bazi).
Takav tip jednosmjernog transporta naziva se polarni
transport. Auksin je jedini hormon koji se transportira
polarnim transportom. Buduci da se auksin uglavnom
sintetizira u vegetacijskim vrhovima nadzemnih izboja te
se transportira prema bazi biljke, njegov koncentracijski
gradijent od vrha biljke do korijena utje¢e na mnoge raz-
vojne procese (elongacija stabljike, apikalna dominacija,
zarastanje rana, senescencija).

Auksini se takoder transportiraju floemom te je floem-
ski transport osnovni nacin akropetalnog (od baze pre-
ma vrhu) transporta auksina u korijenu.

Polarni transport auksina ovisan je o energiji, a neo-
visan o gravitaciji (Slika 9.3.). Polarni transport ne koristi
simplast, nego se odvija od stanice do stanice (trans-
membranski). Dakle, auksini izlaze iz jedne stanice preko

Djelovanje hormona ovisi o njihovoj, relativho niskoj
koncentraciji u stanicama ili tkivu. Stoga je razgradnja
hormona jednako vazna kao i njihova biosinteza i kon-
jugacija. Ako mu koncentracija premasi optimalne vri-
jednosti, biljka razgraduje visak IAA. Slicno biosintezi,
postoji vedi broj metabolickin puteva razgradnje [AA.
Najcescée IAA oksidira do oksindol-3-octene kiseline (Ox-
|IAA) te se nakon toga prevodi u OxIAA-glukozu. Osim
toga, uocena je i razgradnja auksina pod utjecajem sv-
jetlosti, Sto dodatno potic¢e prisutnost biljnog pigmenta
riboflavina.

membrane, ulaze u medustaniéni prostor (apoplast), a
zatim preko membrane ulaze u drugu stanicu. Brzina tog
transporta iznosi 5-20 mm h™ (§to je brze od difuzije, ali
sporije od floemskog transporta). Polarnim transportom
prenose se samo aktivni auksini (Sto znaci da u stani¢nim
membranama postoje specificni proteinski nosaci za
auksine). Vedina se auksina od mjesta sinteze (mlado
lis¢e) transportira uz pomoc¢ floema. No u korijenu (od
izdanka prema korijenovu vrhu) te za redistribuciju na
kratke udaljenosti javlja se sporiji transport koji koristi
zilni kambij. Ta dva puta translokacije povezana su na
mnogim mjestima punjenja floema u listovima i prazn-
jenja floema u korijenu.

Polarni transport auksina objasnjen je kemiosmotskim
modelom. Prema ovoj teoriji, do ulaska auksina u stanicu
dolazi zbog protonskog gradijenta poprijeko membrane,
dok se auksini izbacuju iz stanice zbog membranskog
potencijala. Osnovna pretpostavka za ovakav transport
auksina jest da su proteinski nosaci koji transportiraju
IAA iz stanice smjesSteni na bazalnim (donjim) dijelovima
stanica (Slika 9.4.).

Apikalni dio (A)

s
o I
(===
Bazalni dio (B) \ I

A (donor)

B (akceptor)

B (donor)

A (akceptor)

Slika 9.3. Polarni transport auksina; ne ovisi o poloZaju biljnih organa i gravitaciji
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Ulazak auksina u stanicu odvija se na dva moguda naci-
na (Slika 9.4.):

1. difuzija protoniranog auksina (IAAH) kroz fosfolip-

idni dvosloj

2. sekundarnim aktivnim transportom disociranog

auksina (JAA) uz pomodé 2H*-IAA" simportera.
Permeabilnost membrane za protonirani auksin (IAAH)
ovisi o pH vrijednosti apoplasta. Nedisocirani oblik
(IAAH), kod kojeg je karboksilna skupina protonira-
na, predstavlja lipofilnu molekulu koja moze difundirati
kroz fosfolipidni dvosloj. Za razliku od IAAH, disocirani
oblik (IAA) polarna je molekula koja ne moze difundira-
ti kroz fosfolipidni dvosloj. No membranske H*-ATPaze
konstantno izlu¢uju H* ione u apoplast te zakiseljavaju
stani¢nu stijenku (pH oko 5). Pri toj pH vrijednosti apo-
plasta gotovo polovica auksina nalazi se u nedisociranom
obliku (IAAH) koji pasivno difundira kroz stani¢nu mem-
branu niz koncentracijski gradijent.
Sekundarni aktivni transport odvija se uz pomocd speci-
ficnih proteinskih nosaca na stani¢noj membrani (H*-1AA"
simporter) koji u stanicu ubacuje dva protona (H*) i jedan

anion auksina (IAA’). Ovaj proces za razliku od difuzije
omogucduje povecanje koncentracije auksina u stanici.
Izlazak auksina iz stanice (Slika 9.4.)

Nakon sto auksin ude u stanicu (pH citosola je oko 7,2),
on disocira i u stanici se nalazi u obliku aniona (IAAY).
IAA- ne moze pasivno proci stanicnu membranu i stoga
se njegova koncentracija u stanici povecava. No vecina
IAA" iz stanice se izbacuje uz pomoc IAA specific¢nog
proteinskog nosaca. Izbacivanje IAA" iz stanice potaknu-
to je negativnim potencijalom unutarnjeg dijela stani¢ne
membrane.

SrediSnje mjesto u kemiosmotskom modelu polarnog
transporta auksina zauzima smjesStaj IAA- proteinskih
nosaca uz pomoc¢ kojih se IAA" izbacuje iz stanica. Ti su
nosaci smjesteni na bazalnom (donjem) dijelu stanice.
Osim polarnog transporta, auksini se transportiraju i
nepolarno floemom.

Auksini koji se sintetiziraju u zrelom liS¢u zajedno s asim-
ilatima transportiraju se floemom na pasivni nac¢in (bez
utroska energije). Takav transport predstavlja osnovni
nacin opskrbe korijena auksinima.

H*-kotransport
auksina

Vréni dio

Vakuola

Bazalni dio

1. 1AA ulazi u stanicu
pasivno kao IAAH ili
aktivno kao IAA-

Plazmalema

2. Protonske crpke
odrZavaju niski pH

— Stanicna stijenka stanicne stijenke

Citosol

3. Pri neutralnom pHu
citosolu prevladava
disociran oblik auksina (IAA)

4. Anioni IAA" napustaju
stanicu pomocu
specificnih proteinskih
transportera, koji se
nalaze na bazalnom dijelu
stanice

Slika 9.4. Mehanizam transporta auksina poprijeko stanicne membrane
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9.1.4. Fizioloski ucinci auksina
U fizioloSke ucinke auksina ubrajaju se:
1. poticanje rasta koleoptile i stabljike te inhibicija rasta
korijena
a. fototropizam
b. geotropizam
c. tigmotropizam
2. apikalna dominacija
3. regulacija razvoja cvatnih pupova
4. poticanje razvoja adventivnog i lateralnog korijenja
5. poticanje razvoja plodova
6. razvoj zilnog tkiva
7. odgadanje starenja i otpadanja lista.

9.1.4.1. Poticanje rasta koleoptile | stabljike te inhibicija rasta
korijena

Auksini poti¢u elongaciju (izduzivanje) stanica. Op-
timalne koncentracije auksina koje poti¢u izduzivanje
stanica stabljike i koleoptile iznose 106 do 10> M. Koncen-
tracije vec¢e od navedenih naj¢esce inhibiraju rast stanice
uglavnom zbog biosinteze etilena (poglavije 9.4.). Kada
su u pitanju stanice korijena, koncentracije auksina od 10-
19 do 10 M potic¢u rast, dok koncentracije od 106 do 10°
M koce rast korijena. Dakle, koncentracije auksina koje
potic¢u rast nadzemnih organa koce rast korijena, iako je i

za rast korijena potrebna odredena (mnogo manja) kon-
centracija auksina.

Auksini vrlo brzo stimuliraju izduzivanje stanica (ved
od 10 do 12 minuta nakon dodavanja auksina u medij za
rast, npr. agar).

Kako bismo razumjeli mehanizam kojim auksini omo-
guduju izduzivanje stanice, moramo se prisjetiti procesa
uklju¢enih u rast stanice (poglavije 8). U rast biljnih stan-
ica ukljucena su tri koraka:

1. Usvajanje vode kroz stani¢nu membranu zbog raz-
like u vodnom potencijalu (osmoza)

2. Stvaranje turgora kao rezultat pritiska vode
(stani¢nog sadrzaja) na stani¢nu stijenku

3. Biokemijsko omeksavanje stani¢ne stijenke koje
omoguduje izduzivanje stanice pod utjecajem turgora.

Prema hipotezi kiselog rasta, auksini povecavaju ras-
tezljivost (omeksSavaju) stani¢ne stijenke jer induciraju
izlucivanje H* iona iz stanice u apoplast. Zapravo, auksini
poticu rad membranskin H*-ATPaza. Auksini utjeCu na
aktivnost (teorija aktivacije) i na broj (biosinteza tj. teor-
ija sinteze) membranskinh H*-ATPaza (Slika 9.5.). Proto-
ni vodika (niski pH) stimuliraju rad ekspanzina, proteina
koji omeksSavaju vodikove veze izmedu ugljikohidrata koji
grade stanic¢nu stijenku.

JEZGRA-

Promotor Genza
H*ATP-azu

Teorija

sinteze ®

-~
ABP1 Teorija
| aktivacije
AA—
[ i
ggél;?lfami HrapaviER  Golgijev aparat

H+

Modifikacija
proteina

S

Plazmamembrana Stanicna stijenka

Slika 9.5. Ucinak auksina na elongaciju stanice
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a) Fototropizam

Kao sto je spomenuto u uvodnom dijelu ovog poglavl-
ja, proucavanje fototropizma zapravo je pridonijelo pronal-
asku auksina. Jednako tako, objasnjeno je da se svjetlosni
signal percipira uz pomo¢ vrha koleoptile, a da do svijan-
ja koleoptile dolazi u tzv. elongacijskoj zoni. Dakle, mjes-
to percepcije signala i mjesto reakcije na signal fizi¢ki su
odvojeni. Za prijenos signala od vrha prema elongacijskoj
zoni zaduzen je auksin.

Kod vertikalnog rasta izboja auksin se prenosi po-
larno od vegetacijskog vrha prema elongacijskoj zoni.
Taj je transport neovisan o gravitaciji i orijentaciji biljke.
Medutim, auksin se moze transportirati i lateralno, a lat-
eralni transport auksina klju¢ je tzv. tropistickih kretanja
biljaka (tropizama).

Prema Cholodny-Wentovu modelu, koleoptila trava ima
tri specijalizirane funkcije:

- sinteza auksina

- percepcija svjetlosti (nejednolikog osvjetljenja)

- lateralni transport |AA kao rezultat svjetlosnog signala.

Prema tome, pod utjecajem jednostranog osvjetljen-
ja auksini koji se sintetiziraju u vrhu koleoptile, umjesto
da se transportiraju bazipetalno, transportiraju se lat-
eralno prema dijelu koleoptile koji prima manje svjet-
losti (zasjenjeni dio).

Kada se auksin premjesti lateralno u zasjenjeni dio
koleoptile, slijedi njegov bazipetalni transport do zone
elongacije.

Zbog brzeg rasta stanica na zasjenjenom dijelu i
sporijeg rasta na osvijetljenom dijelu dolazi do savijan-
ja koleoptile prema svjetlosti.

Za percepciju svjetlosti zaduzena su dva fotore-
ceptora, flavoproteina (fototropin 1i fototropin 2).

b) Geotropizam

Klijanci zobi (Avena sativa), koji se u horizontalnom
polozaju drze u tami (nema svjetlosnog signala koji ¢e
izazvati fototropizam), pocet ¢e se uspravljati i rasti
vertikalno (suprotno gravitaciji), dok ¢e korijen rasti
prema izvoru gravitacije (Slika 9.6.).

Rast korijena
pozitivno geotropno

Rast izboja
negativno geotropno

Slika 9.6. Geotropizam kod
biljaka

Prema Cholodny-Wentovu modelu, auksin ¢e se u hori-
zontalnoj koleoptili transportirati lateralno prema donjoj
strani, gdje ¢e uzrokovati jaci rast (izduzivanje) stanica u
odnosu na gornju stranu koleoptile.

Za razliku od jednostranog osvjetljenja (koje je jace na
jednoj strani biljke, a slabije na drugoj), gravitacija djelu-
je podjednako na sve dijelove biljke. Stoga u percepciji
gravitacije u stanici sudjeluju amiloplasti velike gustoce.
Amiloplasti su plastidi koji sadrze velika Skrobna zrnca te
imaju vecu gustodu od ostatka stanice, zbog ¢ega se pod
utjecajem gravitacije taloze pri bazi stanice (Slika 9.7.).
Amiloplasti koji u stanicama sluze kao senzori gravitacije
nazivaju se statoliti, a stanice u kojima se odvija percep-

cija gravitacije su statocite.

U izdancima i koleoptilama gravitacija se percipira u
slojevima stanica koje okruzuje zilno tkivo izboja. Kod
korijena se gravitacija percipira u korijenovoj kapi. U
stanicama korijenove kape (statocitama) nalaze se veliki
statoliti. Uklanjanjem korijenove kape moze se sprijeciti
geotropni rast korijena bez inhibiranja samog rasta.

Smatra se da statoliti u statocitama pritiS¢u endoplaz-
matski retikulum uz bazu stanice. Uz to, pri talozenju
prema bazi stanice mijenjaju raspored stani¢nog skeleta
koji ¢e utjecati na smjer rasta stani¢ne stijenke. Sli¢no fo-
totropizmu (percepcija svjetla - vrh koleoptile, a svijan-
je koleoptile - elongacijska zona), tako je i kod korijena
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fizicki odvojeno mjesto percepcije gravitacije i mjesto
na kojem ¢e dodi do reakcije na gravitaciju, odnosno do
promjene smjera rasta korijena. Kao sto smo naveli, kori-
jenova kapa mjesto je percepcije gravitacije, dok je elon-
gacijska zona korijena mjesto gdje ¢e dodi do promjene

smjera rasta korijena prema izvoru sile teze. Ponovno,
vaznu ulogu ima IAA, hormon koji ¢e u ovom slucaju
imati inhibitorno djelovanje na rast stanica korijena (Slika
9.7.). Suprotno tome, povisene koncentracije |AA poticu
rast stanica izdanka.

Kora ——MmMmMmMm—

Centralni
cilindar

IAA

Stanica
korijenova kape
(uvecano)

Statoliti

B)

Inhibicija
rasta

A) )

> Zona elogancije

> Korijenova kapa

Slika 9.7. Pozitivni geotropizam
korijena. A) vertikalni poloZaj
korijena; statoliti se nalaze na
bazi stanica korijenove kape

te omogucuju jednakomjernu
raspodjelu auksina u zoni
elongacije korijena, i B)
horizontalni poloZaj korijena;
statoliti se nalaze na bocnoj
strani stanica korijenove kape
te uvjetuju polarni transport
auksina na jednu (donju) stranu,
zbog Cega se veca koncentracija
auksina nalazi na donjoj strani
elongacijske zone korijena
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9.1.4.2. Apikalna dominacija

Kod vecine visih biljaka rastuci vegetacijski vrh inhibira rast boc¢nih (aksilarnih) pupova, a taj se fenomen naziva api-
kalna dominacija. Uklanjanjem vegetacijskog vrha izaziva se rast izboja iz jednog ili vise lateralnih pupova. Apikalnu
normalne koncentracije auksina koje poti¢u rast vegetacijskog vrha inhibiraju rast aksilarnih pupova. Novija istrazivanja
pokazuju da ova izravna regulacija apikalne dominacije nije zapravo to¢na te da je rije¢ o mnogo slozenijem procesu.
Naime, odstranjivanjem vegetacijskog vrha koncentracija auksina u aksilarnim pupovima zapravo raste. Osim toga, za
uspostavu apikalne dominacije potreban je bazipetalan transport auksina, medutim mjerenja, u kojima su upotrebljava-
ni radioaktivni izotopi za oznacavanje auksina, pokazuju da kod nekih vrsta auksin zapravo uopce ne ulazi u aksilarne
pupove, nego se nalazi u ksilemskim elementima u blizini pupova.

Novija istrazivanja pokazuju da uz auksine u kontroli apikalne dominacije sudjeluju i drugi hormoni - citokinini (po-
glavije 9.3.). Nakon odstranjenja vegetacijskog vrha u aksilarnim se pupovima povecava koncentracija citokinina koji se
uglavnom sintetiziraju u korijenu i transportiraju u nadzemne dijelove ksilemom. Nadalje, vanjska izravna primjena cito-
kinina na aksilarne pupove aktivira njihov rast i u prisutnosti vegetacijskog vrha, odnosno vrsnog pupa (tj. prevladava se
inhibitorno djelovanje auksina). Medutim, sam rast aksilarnih pupova brzi je u usporedbi s brzinom sinteze i transporta
citokinina iz korijena. Smatra se da kod uklanjanja vegetacijskog vrha aksilarni pupovi sintetiziraju vlastite citokinine
(detaljnije u poglaviju 9.3.).

Uz to, izgleda da je u regulaciju apikalne dominacije, barem kod nekih biljnih vrsta (ne kod svih), uklju¢ena i ABA
(apscizinska kiselina). Taj je hormon inhibitor rasta i njegova se koncentracija smanjuje u aksilarnim pupovima nakon
uklanjanja vegetacijskog vrha.

Sintetski auksini
Auksini se komercijalno primjenjuju ved vise od 50 godina. Najc¢esce se koriste za:
1. ukorjenjivanje reznica - poticanje stvaranja adventivnog korijenja
2. prevenciju otpadanja plodova i listova
3. indukciju partenokarpije - pojave plodova bez oplodnje, bez sjemena
4. poticanje cvatnje - npr. kod ananasa
5. kao herbicidi - auksinski herbicidi 2,4-D, MCPA, DICAMBA i dr.
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9.2. Giberelini

Giberelini (GA) su velika skupina razli¢itin kemijskih tvari sa slicnom kemijskom strukturom i bioloskim ucincima.
Rije¢ je o skupini od vise od 130 molekula. Biosinteza giberelina pod izravhom je kontrolom genoma biljke, ali je i pod
snaznim utjecajem okoliSnih ¢imbenika i razvojne faze biljke. Giberelini su najpoznatiji po svom ucinku na porast sta-

bljike i klijanje sjemena.

9.2.1. Pronalazak i kemijska struktura giberelina
Giberelini su pronadeni u istrazivanjima vezanim uz
bolest rize bakane. Ta bolest izaziva izrazeni rast bil-
jke rize (visoke stabljike), ali zarazene biljke ne stvara-
ju sjeme. Fitopatolozi su otkrili da te simptome izaziva

12

Y
S
=~
&

T

Slika 9.8. ent-giberelinski prsten.

9.2.2. Biosinteza i metabolizam giberelina

Giberelini pripadaju velikoj skupini tetraciklickih dit-
erpenskih kiselina te se sintetiziraju tzv. terpenoidnim
putem. Diterpeni su tvari sastavljene od Cetiri izoprenske
jedinice. Sinteza giberelina moze se podijeliti na tri faze
od kojih se svaka odvija u razli¢itom dijelu stanice.

Prva faza sinteze odvija se u plastidima, pri cemu 4 iz-
oprenoidne jedinice ¢ine linearnu strukturu gradenu od
20 C atoma - tzv. geranilgeranil difosfat (GGPP), koji se
zatim pretvara u tetraciklicki spoj ent-kauren.

Druga faza odvija se u ovojnici plastida i endoplazmat-
skom retikulumu, gdje iz ent-kaurena dolazi do postupne
sinteze prvog giberelinskog spoja GA,,. Do ove faze bi-
osinteza giberelina jednaka je kod svih biljnih vrsta.

U trecoj fazi koja se odvija u citosolu GA , se konvertira
u C,,-GA, a zatim u oblik C ,-GA te u bioaktivni oblik GA .
Ova se treca faza razlikuje medu vrstama, a ¢ak i medu
pojedinim organima iste vrste ili u razlicitim okoliSnim uv-
jetima.

Proces sinteze bioaktivhog GA naziva se biosinteza,
a kasniji koraci deaktivacije bioaktivnhog GA nazivaju se
katabolizam.

kemikalija koju lu¢i gljiva Gibberella fujikuroi. Tijekom
1930-ih uzgojem ove gljive u laboratoriju te analizom fil-
trata japanski su znanstvenici uspjeli izolirati dvije kristal-
icne tvari s hormonskim djelovanjem na biljku, od kojih
je jedna nazvana giberelin. Tijekom 1950-ih znanstveni-
ci su uspjeli procistiti te tvari te ih nazvali giberelinskim
kiselinama (GA). Tijekom godina u izolatima dobivenim
iz kultura razli¢itih gljiva iz roda Giberella utvrden je veli-
ki broj giberelinskih spojeva koji se oznacavaju GA, GA,,
GA, itd. Najcesci giberelin u tim kulturama zapravo je GA
te je i naj¢esdéi giberelin koji se industrijski proizvodi.

Nakon tih otkri¢a giberelini su postali dostupni znan-
stvenicima te su zapoceta istrazivanja njihova ucinka na
biljke. Drasti¢ni rezultati dobiveni su kod patuljastih bilja-
ka i biljaka koje stvaraju rozetu, gdje je primjena gibereli-
na izazvala znatan rast stabljika.

Svi giberelini gradeni su od tetraciklickog ent-gibere-
linskog kostura (Cetiri prstena sagradena od 20 ili 19 C
atoma) (Slika 9.8.). Prema kemijskom sastavu oni spada-
ju u diterpenoide.

3

Giberelini sami reguliraju svoj metabolizam. Kao
Sto smo naveli u prethodnom poglavlju (poglavije 9.1.,
Auksini), mnogi ¢imbenici utjecu na homeostazu hor-
mona (biosinteza, konjugacija, razgradnja, transport).
Jedan od ucinaka GA na biljku jest ko¢enje biosinteze
GA te poticanje njihova katabolizma (inaktivacije) te se
tako sprecava pretjerana elongacija stabljike.

Giberelini se sintetiziraju u razlicitim tkivima, no
glavno mjesto njihove sinteze su nezrele sjemenke.
Biosinteza giberelina u sjemenci zapocinje vrlo brzo
nakon oplodnje i vrlo je vazna za rani rast sjemenke
i ploda. Osim u sjemenu, postoje dokazi o biosintezi
giberelina u endodermi i kori.

Na biosintezu giberelina velik utjecaj imaju vanjski
(okolisni) ¢imbenici. Giberelini imaju vaznu ulogu pri
reakciji biljaka na okolisne ¢imbenike.

Osobito su vazni u klijanju sjemena te prijelazu bil-
jke iz vegetativne u generativnu fazu. Primjerice, tem-
peratura i fotoperiod mogu utjecati na koncentracije
giberelina tako da aktiviraju gene potrebne za njihovu
sintezu.
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9.2.3. Fizioloski ucinci giberelina
U fizioloSke ucinke giberelina ubrajaju se:
1. rast stabljike
2. prijelaz iz juvenilne u adultnu fazu
3. pobudivanje cvatnje i odredivanje spola cvijeta
4. razvoj polena i rast polenove mjesinice
5. zametanje plodova i partenokarpija
6. poticanje klijanja sjemena Zzitarica
7. reakcija biljke na duljinu dana - fotoperiodizam.

9.2.3.1. Rast stabljike

GA stimuliraju i diobu i rast stanica. lako giberelini nemaju dramatic¢ni u¢inak na rast biljaka koje su vec¢ ,visoke", oni
mogu utjecati na izduzivanje internodija, osobito kod trava i biljaka koje stvaraju rozetu, a zatim i cvjetnu stapku (npr.
kupus, Spinat) (Slika 9.9.).

Kod biljaka rozetastog rasta prvi internodiji se u odredenim uzgojnim uvjetima ne izduzuju. To je Cest sluc¢aj kod bil-
jaka dugog dana koje se uzgajaju u uvjetima kratkog dana. Izduzivanje stabljike i stvaranje cvatne osi (stapke) moze se
stimulirati tretiranjem giberelinima ili izlaganjem uvjetima dugog dana.

Kod trava giberelini utjeCu na izduzivanje internodija jer djeluju na interkalarni meristem.

To je meristemsko tkivo koje se nalazi na bazi internodija i stvara nove stanice iznad samog meristemskog tkiva.

9.2.32. Prijelaz iz juvenilne u adultnu fazu

Mnoge drvenaste visegodisnje kulture ne cvatu prije nego sto dosegnu odredeni stupanj zrelosti. Smatra se da se
do te faze nalaze u tzv. juvenilnoj fazi. Kod mnogih ¢etinjaca juvenilna faza moze trajati vise od 20 godina, a moze se
skratiti tretiranjem giberelinima.

Cvjetna stapka

Rozeta i listovi rozete

Slika 9.9. Utjecaj giberelina na izduZivanje stabljike: A) faza rozete i B) izduZivanje cvjetne stapke izazvano tretiranjem giberelinima
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9.2.3.3. Pobudivanje cvatnje i odredivanje spola cvijeta

Kao sto je ve¢ navedeno, GA mogu izazvati pojavu cvatnje osobito kod biljaka dugog dana koje stvaraju rozetu. Kod
biljaka s jednospolnim cvjetovima, za razliku od dvospolnih cvjetova, spol cvijeta genetski je odreden. Medutim, na spol
cvijeta mogu utjecati i okolisni ¢imbenici poput fotoperiodizma i statusa ishranjenosti biljke, ali i koncentracije GA. No
kod razlicitih biljnih vrsta GA ¢ce razlicito utjecati na spol cvijeta. Npr., kod kukuruza stimulira razvoj zenskih cvjetova,
dok kod konoplje, $Spinata i krastavaca stimulira pojavu muskih cvjetova.

9.2.34. Klijanje sjemena Zitarica

Giberelini reguliraju aktivaciju gena vaznih za sintezu a-amilaze. Zrno zZitarica moze se podijeliti u tri dijela: embrij,
endosperm i sjemena ovojnica (sjemenjaca, testa ili perikarp). Embrij, iz kojeg ¢e se stvoriti nova bilj¢ica, ima specijal-
izirani apsorptivni organ koji se naziva skutelum. Endosperm je rezervno tkivo koje se sastoji od dva odvojena tkiva:
centralno smjesten Skrobni endosperm i aleuronski sloj koji ga okruzuje (Slika 9.10.). U Skrobnom endospermu nalaze
se stanice s tankom stani¢nom stijenkom ispunjene Skrobnim zrncima. U aleuronskom sloju nalaze se stanice s debelom
primarnom stani¢nom stijenkom i velikim brojem vakuola ispunjenih proteinima (proteinska tijela). Svrha aleuronskog
sloja je sinteza i otpustanje hidrolitickih enzima u Skrobni endosperm tijekom klijanja. Tako se razgraduju uskladistene
tvari, a oslobodeni seceri, aminokiseline i drugi spojevi sluze za rast embrija. Dva enzima zaduzena za razgradnju Skroba
su a-amilaza i p-amilaza. Tijekom klijanja embrij sintetizira GA i otpusta ih u endosperm. GA, koji se sintetizira, potice
diobu i rast stanica samog embirija, ali i aktivira sintezu enzima a-amilaze u aleuronskom sloju. Ovaj enzim vrsi hidrolizu
Skroba do oligosaharida, a zatim ih B-amilaza razgraduje do disaharida maltoze, koji enzim maltaza razgraduje do mon-
osaharida glukoze.

Prvi list

Testa / perikarp

Aleuronski plast
Skrobni endosperm
—/ Aleuronske stanice

SV,

AR
LR
&

Koleoptila

Apikalni meristem
izboja

Hidroliticki
enzimi

Produkti
hidrolize

GA = giberelini

Skutelum

5~ Korijen

Slika 9.10. Aktivacija klijanja sjemena Zitarica pod utjecajem giberelina

9.2.3.5. Reakcije biljke na duljinu dana - fotoperiodizam

Giberelini imaju razli¢ite uloge u razvoju reproduktivnih organa. Mnoge su biljne vrste osjetljive na duljinu dana (pe-
riod osvjetljenja), a taj se fenomen naziva fotoperiodizam. Vecina biljaka moze se svrstati u tri glavne skupine: biljke
kratkog dana, biljke dugog dana i dnevno neutralne biljke (Poglavije 8.6.2.).

Percepcija duljine dana odvija se u listu te se signal prenosi iz lista do vegetacijskog vrha gdje izaziva cvatnju. Inter-
akcija fotoperiodizma i giberelina vrlo je kompleksna. Uglavnom, duljina dana utjece na biosintezu giberelina te je kod
nekih biljaka, npr. Spinata, za pojavu cvatne stapke potrebna odredena koncentracija bioaktivhog giberelina.
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9.3. Citokinini

Citokinini su pronadeni kao rezultat istrazivanja tvari koje stimuliraju diobu stanica (citokinezu). Nakon njihova otkri¢a
utvrdeno je da su ukljuceni u regulaciju mnogih fizioloskih i razvojnih procesa, poput senescencije, mobilizacije hranjiva,
apikalne dominacije, razvoja cvata, klijanja sjemena i prestanka mirovanja pupa. Takoder su ukljuceni u mnoge reakcije
biljke na svjetlost, poput diferencijacije kloroplasta, rasta kotiledona i lista i sl.

9.3.1. Pronalazak i kemijska struktura citokinina

U pokusajima izazivanja i odrzavanja in vitro stani¢ne
diobe koristene su mnoge tvari (od ekstrakta kvasaca do
soka rajcice), a ponajbolji rezultati postignuti su kada je
koristen tekuci endosperm kokosova oraha (tj. kokosovo
mlijeko). Koristenjem otopine auksina i 10-20% kokoso-
va mlijeka omogucuje kontinuiranu diobu zrelih (difer-
enciranih) stanica vecdine biljnih tkiva, pri ¢emu nastaje
kalus. To je otkrice ukazalo na c¢injenicu da kokosovo
mlijeko sadrzi tvari koje stimuliraju ulazak diferenciranih
stanica u stani¢ni ciklus. Analizama kokosova mlijeka ut-
vrdeno je da sadrzi citokinin zeatin, ali to nije bio prvi
pronadeni citokinin.

Prvi pronadeni citokinin bio je kinetin (sintetski cito-
kinin). Otkriveno je da uzorak dobiven autoklaviranjem
sperme haringe ima vrlo jak utjecaj na diobu stanica du-
hana, a uzrok tome bila je prisutnost kinetina koji je nas-

tao kao produkt razgradnje molekule DNK pod utjecajem
topline. U prisutnosti auksina, kinetin poti¢e in vitro dio-
bu stanica duhana (bez auksina kinetin nije imao utjecaj
na diobu stanica). Pronalazak kinetina ima veliku vaznost
jer je njime dokazano da jednostavna kemijska tvar moze
izazvati diobu stanica.

Najceséi prirodni citokinin je zeatin. Nekoliko godina
nakon otkrica kinetina iz endosperma kukuruza (Zea
mays L.) izolirana je tvar koja je imala slican fizioloski
ucinak na diobu stanica kao i kinetin (u prisutnosti akusi-
na uzrokuje diobu diferenciranih stanica).

Nakon tog otkric¢a zeatin, ali i drugi citokinini pronadeni
su kod mnogih biljnih vrsta i bakterija. Dakle, citokinini su
derivati adenina, odnosno aminopurina. Postoje i sintet-
ski citokinini (nisu pronadeni u biljkama), a najpoznatiji
su difenilurea tipovi citokinina, koji se ¢esto koriste kao
herbicidi.

Citokininima se smatraju tvari koje imaju djelovanje sli¢no trans-zeatinu:

* U prisutnosti auksina izazivaju diobu stanica kalusa

* poti¢u formiranje pupa ili korijena iz kultura stanica kalusa (uz pravilan omjer s auksinima)

e Usporavaju starenje lis¢a
* poticu rast kotiledona (supki) kod dvosupnica.

Neki biljni patogeni mogu luciti citokinine ili izazvati
biljku da dodatno sintetizira citokinine na mjestima in-
fekcije. To su, primjerice, bakterije Agrobacterium tu-
mefaciens - uzrocnik raka korijenova vrata (Slika 9.11.),
Corynebacterium fascians (Rhodococcus fascians) - uz-
ro¢nik pojave vjesti¢jih metli, nematode iz roda Meloy-
dogine itd.

Slika 9.11. Izraslina na
mijestu infekcije bakterijom
Agrobacterium tumefaciens
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9.3.2. Biosinteza, metabolizam i transport citokinina

Boc¢ni lanci (supstituirani na atom N aminopurina) prirodnih citokinina sadrze izoprensku jedinicu ili, rjede, aro-
matski prsten. Prekursor za sintezu izoprenske jedinice je mevalonska kiselina ili piruvat i 3-fosfoglicerat, ovisno o
biokemijskom putu biosinteze.

Biljni (ali i bakterijski) enzimi IPT (izopentenil transferaze) kataliziraju prvi poznati korak u biosintezi citokinina,
odnosno reakciju adicije izopentenilne grupe na adenozinsku bazu. Izoprenska jedinica nalazi se u obliku DMAPP
(dimetilalil difosfat). Biljni enzimi IPT kao supstrat koriste ADP i ATP, a bakterijski AMP te nastaju iPMP (izo-
penteniladenozin-5-monofosfat), iPDP ili iPTP koji se transformiraju u zeatin uz pomo¢ joS nepoznate hidrolaze.
Trans-zeatin koji nastaje moze se dalje metabolizirati na razlicite nacine. Osim opisanog puta, izopentenilna grupa
DMAPP moze se vezati na adenin nekog od tRNK (enzim koji katalizira ovu reakciju naziva se tRNK-IPT).

Glavno mjesto sinteze citokinina je korijenov vegetacijski vrh te se citokinini nastali u korijenu ksilemom trans-
portiraju u nadzemne dijelove.

Medutim, korijen nije jedino mjesto sinteze citokinina. Primjerice, citokinini se mogu sintetizirati u mladim embri-
jima sjemenki, kao i mladom lis¢u i mladim plodovima.

Citokinini se vrlo brzo razgraduju u biljnim tkivima. Mnoga biljna tkiva sadrze enzim citokinin oksidazu koja uk-
lanja boc¢ni lanac sa zeatina (bez obzira cis- ili trans-) i njegovih derivata te tako ireverzibilno inaktivira citokinine.

Osim razgradnje, aktivnost citokinina regulira se konjugacijom. Atomi dusika na 3., 7. i 9. poziciji purinskog prs-
tena (adenina) mogu se konjugirati s glukozom ili ksilulozom. Iz tih konjugiranih formi, citokinini se mogu aktivirati
- oslobada se spoj uz pomoc¢ kojeg su konjugirani i ponovno se javljaju kao Cisti (aktivni) citokinini.

9.3.3. Fizioloski ucinci citokinina
lako su pronadeni kao ¢imbenici koji stimuliraju diobu stanica, citokinini mogu poticati ili kociti niz fizioloskih
funkcija u biljci (npr. diferencijacija, apikalna dominacija, senescencija i dr.).

9.3.3.1. Ucinak na diobu stanica

Biljne stanice nastaju diobom meristemskih stanica (primarnih ili sekundarnih meristema). Novostvorene biljne
stanice zatim rastu i diferenciraju se. Nakon Sto postignu svoju funkciju (bilo da je rije¢ o transportu, fotosintezi,
skladistenju, mehanic¢kim stanicama), one gube mogucnost diobe i kao takve su slicne zivotinjskim stanicama. No
ta je slicnost samo povrSna. Gotovo se sve biljne stanice, koje zadrze jezgru, u svojoj zrelosti mogu i dijeliti. Taj je
proces osobito vidljiv pri ozljedivanju biljaka. Kod ozljeda privremeno ¢e se aktivirati dioba stanica uz ozljedu, a
vec¢ nakon nekoliko ciklusa diobe dodi ¢e do rediferencijacije takvih stanica. S druge strane, pri zarazi patogenom
Agrobacterium tumefaciens dolazi do neprekinute diobe stanica, sto rezultira nastankom tumora.

Biljna tkiva i organi mogu se uzgajati /n vitro. Jos je 1930-ih primije¢eno da korijen rajcice moze rasti u jednos-
tavnom mediju koji sadrzi samo malu koncentraciju saharoze, vitamina i minerala.

No za razliku od korijena, nadzemni organi ne rastu u takvim in vitro uvjetima, ¢ak ni uz dodatak hormona poput
auksina. Ako se ipak javi rast nadzemnih organa pod utjecajem auksina, vrlo je ogranic¢en (kratak) i pojavljuje se
samo zbog rasta stanica (ne i zbog diobe). Nadzemna tkiva nede rasti u uvjetima in vitro u jednostavnim medijima
(mediji bez hormona) ¢ak i ako sadrze apikalni meristem. Tek kada takva tkiva razviju adventivno korijenje, dolazi
do njihova rasta. Ova pojava upucuje na ¢injenicu da postoji razlika u regulaciji diobe stanica korijena i nadzemnih
organa. Osim toga, ukazuje na to da neki spojevi, koji nastaju u korijenu (citokinini), poti¢u razvoj stabljike (na-
dzemnih organa).

Za razliku od opisanih pojava, pri zarazi bakterijom Agrobacterium tumefaciens iz tumorskih se stanica toplin-
skim tretmanima mogu ukloniti bakterije. Zagrijavanje tkiva na temperaturu iznad 42 °C ubija bakteriju koja izaziva
tumor. Biljka prezivljava taj toplinski tretman, no tumor nastavlja rasti ¢ak i bez prisutnosti bakterije, a uzme li se
uzorak takvog tumora, on nastavlja rasti /in vitro na jednostavnim hranjivim podlogama (podloge bez hormona,
odnosno podloge na kojima nadzemni biljni dijelovi ina¢e ne rastu).

Medutim, tumorske stanice koje se tako dijele ne diferenciraju se, nego predstavljaju masu nediferenciranih stan-
ica, tzv. kalus.

Pri uzgoju in vitro stanice kalusa mogu se diferencirati u korijen ili nadzemni dio biljke ovisno o razini (koncen-
traciji) auksina i citokinina u mediju. Kod visokih koncentracija auksina, a niskih koncentracija citokinina dolazi do
razvoja korijena, dok kod niske koncentracije auksina, a visoke koncentracije citokinina dolazi do razvoja izdanka
(nadzemnih organa). Pri njihovim podjednakim koncentracijama nastavlja se razvijati kalus.

Citokinini reguliraju diobu stanica tako da utjecu na staniéni ciklus. Inhibicija biosinteze citokinina blokira diobu
stanica, a ako se primijene egzogeni citokinini, stani¢na dioba se nastavlja. Aktivnost citokinina u stani¢nom ciklusu
utvrdena je u prisutnosti optimalnih koncentracija auksina.

Oba ta hormona reguliraju stani¢ni ciklus tako da reguliraju aktivnost specificnih proteinskih kinaza (CDK cyc-
lin-dependent protein kinase) koje reguliraju stani¢ni ciklus eukariota. Auksini potic¢u sintezu nekih od ovih enzima
(ali su nakon sinteze neaktivni), dok citokinini poti¢u njihovu aktivnost (uklanjaju inhibitornu fosfatnu grupu s dot-
icnih kinaza). Citokinini uglavnom reguliraju stani¢ni ciklus na kraju S faze, prelaska G2 u M fazu i u kasnoj G1 fazi.
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9.3.3.2. Ucinak na apikalnu dominaciju

Biljke s izrazenom apikalnom dominacijom (npr. kukuruz) imaju jednu rastuc¢u os (te eventualno nekoliko boc¢nih
ogranaka), dok grmolike biljke tjeraju velik broj bo¢nih ogranaka. Grananje je regulirano genotipom, svjetloScéu i
ishranom, ali moze biti stimulirano uklanjanjem vrsnog pupa. Apikalna dominacija regulirana je slozenim odnosom auk-
sina, citokinina i jos nepoznatim signalima iz korijena. Auksini koji se polarno transportiraju iz vrsnog pupa inhibiraju rast
bocnih pupova. S druge strane, izravna (egzogena) primjena citokinina stimulira rast postranih pupova. Smatra se da se
citokinini, koji stimuliraju rast postranih pupova, sintetiziraju u njima, a ne u korijenu te da auksini inhibiraju ekspresiju
gena vaznih za sintezu citokinina.

9.3.3.3. Usporavanje senescencije lisca

Listovi koji se odvoje od biljke polagano gube klorofil, molekule RNK, lipide i proteine, ¢ak i ako se nalaze u vlaznim
uvjetima i opskrbljuje ih se mineralnim tvarima. Takvo programirano starenje lis¢a koje zavrsava smréu naziva se senes-
cencija. Senescencija je brza u mraku nego na svjetlu, a tretiranje takvog liséa citokininima usporava taj proces. lako
citokinini ne sprecavaju senescenciju, njihov u¢inak moze biti vrlo izrazen. Ako se jedan list odrezane biljke tretira cito-
kininima, on ¢e ostati zelen i pricvrséen na biljku nakon $to svi ostali listovi otpadnu. Za razliku od mladog lis¢a, staro
liS¢e proizvodi vrlo malo citokinina, stoga ovisi o opskrbi citokininima koji nastaju u korijenu. Primjerice, kod soje se
senescencija lista inducira dozrijevanjem sjemena (pojava koja se naziva monokarpna senescencija) i moze se odgoditi
uklanjanjem sjemena.

9.3.3.4. Ucinak na pokretljivost hranjiva

Citokinini poticu transport hranjiva iz razlicitih biljnih dijelova u lis¢e - tzv. citokininima uvjetovana mobilizacija hran-
jiva. Tretiranjem liS¢a citokininima izaziva se transport hranjiva u takvo lis¢e. Smatra se da citokinini mijenjaju odnose
izvor-izljev i tako poticu transport hranjiva floemom. S druge strane, koncentracije citokinina u biljnim tkivima ovise o
ishranjenosti tih tkiva mineralnim hranjivima. Tako koncentracije hranjiva odreduju koncentraciju citokinina, a odnos ci-
tokinina i auksina odreduje hoce li na biljci dodi do pojac¢anog rasta korijena ili izdanka. Kod slabije opskrbljenosti biljke
hranjivima, manja je i koncentracija citokinina u izdanku, sto utjece na pojacani rast korijena, koji ¢e bolje usvajati hran-
jiva. Obrnuto, kod dobre opskrbe hranjivima, koncentracija citokinina u biljci je visoka, pa ¢e se jade razvijati nadzemni
dio biljke. Takve biljke imaju vecu lisnu povrsinu, a time i vec¢u stopu sinteze organskih spojeva.

9.3.3.5. Ucinak na razvoj kloroplasta

lako sjeme moze klijati u mraku, morfologija biljaka koje se razvijaju u mraku vrlo je razli¢ita od onih koje se razvijaju
na svjetlosti. Klijanci koji se razvijaju u mraku su etiolirani. Etiolirane biljke imaju izduzeni hipokotil i internodije, kotile-
doni i lis¢e slabo se razvijaju, a kloroplasti ne sazrijevaju (ostaju u obliku etioplasta). Kod biljaka koje rastu na svjetlu
kloroplasti se razvijaju izravno iz proplastida. No kloroplasti se mogu razviti i iz etioplasta. Medutim, ako se etiolirane
biljke tretiraju citokininima (prije nego Sto se izloze svjetlosti), one nakon izlaganja svjetlosti stvaraju kloroplaste s iz-
razenijim grana tilakoidima. To pokazuje da citokinini zajedno sa svjetlom i drugim ¢imbenicima utjecu na razgradnju
prolamelarnog tijela etioplasta i razvoj tilakoidnih membrana, biosintezu fotosintetskih pigmenata te proteina regulaci-
jom ekspresije plastidnih i jezgrinih gena.

9.3.3.6. UCinak na rast stanica u kotiledonima i lis¢u

Citokinini poti¢u rast kotiledona i lis¢a (rast stanica), osobito kod dikotiledona poput krastavca i suncokreta. Meha-
nizam nije poznat.
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9.4. Etilen

Tijekom 19. st. za potrebe uli¢ne rasvjete koristen je zemni plin. Tada je uoceno da drvede u blizini uli¢nih svjetiljki brze
odbacuje lis¢e od drveca koje je udaljeno od njih. Poslije je otkriveno da sagorijevanjem zemnog plina nastaje etilen,
biljni plinoviti hormon.

Pocetkom 20. st. primijec¢eno je da pri klijanju klijanca graska u laboratorijskim uvjetima u tami dolazi do takozvanog
trostrukog odgovora klijanaca: smanjena elongacija (produzni rast) stabljike, pojac¢an rast u Sirinu (zadebljanje) i ab-
normalni horizontalni rast (ageotropizam). Kad su takve biljke iznesene na atmosferu bez etilena, pocele su normalno
rasti. Dimitry Neljubow otkrio je da se u ugljenom grijanom laboratoriju nalazi plin etilen.

Osim sto moze biti produkt izgaranja fosilnih goriva, etilen moze biti i prirodni produkt metabolizma biljaka, a zbog
vaznog utjecaja na rast i razvoj biljaka svrstan je medu biljne hormone.

9.4.1. Biosinteza, metabolizam i struktura etilena ka, zapaljiv je i vrlo brzo podlijeze oksidaciji. U vedini bil-
Etilen moze nastati u gotovo svim biljnim dijelovima, jnih tkiva etilen oksidira do CO..
a koli¢ina koja nastaje ovisi o tipu tkiva i razvojnoj fazi. Osim oksidacijske razgradnje, biljka regulira aktivnost
Sinteza etilena pojacava se pri starenju organa: starenju etilena konjugacijom, i to na razini ACC-a koji moze biti
cvata, sazrijevanju ploda i otpadanju lis¢a. Njegovu bi- konjugiran u obliku N malonil-ACC koji se akumulira u
osintezu potice ozljedivanje tkiva te razliCiti stresni uvjeti tkivu (posebice u vakuoli).
(susa, poplava, temperatura).
Prekursor za biosintezu etilena je aminokiselina me- Sintezu etilena poticu:
tionin, a meduprodukt biosinteze etilena iz metionina je » dozrijevanje plodova
ACC (1-aminociklopropan-1-karboksilna kiselina), iz kojeg * okoli$ni stresni uvjeti
¢e oksidacijom nastati etilen. * ranjavanje tkiva
Sintezu ACC-a iz metionina katalizira enzim ACC sin- * auksini.
taza, a koncentracija ovog enzima izrazito je ovisna o
vanjskim i unutarnjim ¢imbenicima, kao sto su ozljede, Etilen je fizioloski aktivan vec¢ pri vrlo niskim koncen-
razina auksina, susa, poplave. Zadnji korak biosinteze tracijama (1 nL L"). Zbog toga sto kao plin jako lako di-
etilena katalizira ACC oksidaza koja oksidira ACC do fundira iz tkiva u kojem je nastao i time moze znatno ut-
etilena (H,C=CH)). jecati na ostala tkiva, etilen se mora uklanjati pri Cuvanju
Etilen je plin vrlo jednostavne strukture, laksi je od zra- (skladistenju) voca, povréa i cvijeca.

9.4.2. Fizioloski ucinci etilena
9.4.2.1. Ucinak na dozrijevanje plodova

Dozrijevanje plodova u svakodnevnom zivotu predstavlja procese koji ¢ine plodove jestivima (zrelim za konzumaciju).
Takve promjene najc¢esce ukljucuju omeksSavanje izazvano razgradnjom stani¢nih stijenki, hidrolizu Skroba, nagomila-
vanje Secdera i razgradnju organskih kiselina i fenolnih spojeva (ukljuc¢ujuci tanine). 1z perspektive biljke, dozrijevanje
plodova zapravo obiljezava zavrsetak razvoja sjemena koje je tada spremno za Sirenje.

|zlaganjem plodova etilenu ubrzava se njihovo dozrijevanje. No istrazivanja su pokazala da svi plodovi ne reagiraju
jednako na povisene koncentracije etilena.

Plodovi kojima etilen poti¢e dozrijevanje pokazuju specifi¢ni porast intenziteta disanja prije same faze dozrijevanja, a
nazivaju se klimakterijski plodovi. Kod takvih plodova prije pocetka dozrijevanja i povecanja intenziteta disanja dolazi
do povecane sinteze etilena. S druge strane, postoje plodovi koji tijekom dozrijevanja ne povecavaju sintezu etilena kao
ni intenzitet disanja te se oni nazivaju neklimakterijski plodovi.

Popis klimakterijskih i neklimakterijskih plodova naveden je u tablici 9.1.

Klimakterijski Neklimakterijski

Jabuka Agrumi
Banana TreSnja
Kruska Lubenica
Breskva Jagoda
Smokva Grozde
Maslina Ananas
Sljiva Mahune
Rajcica
Avokado

Tablica 9.1. Neki klimakterijski i neklimakterijski plodovi
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Kod klimakterijskih plodova tretiranje etilenom (egzogeno) potice tkivo ploda na dodatnu sintezu endogenog etilena,
tzv. autokatalizu, sto dovodi do ubrzavanja procesa dozrijevanja.

Kod neklimakterijskih plodova, tretiranje etilenom povecava intenzitet disanja, ali ne dolazi do povecanja sinteze
etilena u tkivu te ne dolazi do ubrzavanja dozrijevanja.

Spoznaja da etilen ubrzava dozrijevanje klimakterijskih plodova ima veliku komercijalnu primjenu. Stoga se u praksi
primjenjuju preparati djelovanja slicnog etilenu koji ubrzavaju i ujednacavaju dozrijevanje plodova te tvari koje inhibiraju
sintezu etilena, poput aminoetoksivinilglicina (AVG), ili blokiraju receptore za etilen, poput srebra (Ag*) i 1-metil ciklo-
propen (MCP), koje usporavaju, pa ¢ak i zaustavljaju dozrijevanje.

9.4.2 2 Epina: ‘

Epinastija listova je pojava svijanja listova prema dolje koja se javlja zbog brzeg rasta gornje strane peteljke u odnosu
na donju stranu. Etilen zajedno s visokim koncentracijama auksina poti¢e epinastiju listova.

Tocnije, danas je poznato da visoke koncentracije auksina poticu ovu pojavu indirektno, time Sto poti¢u sintezu
etilena. Epinastiju listova potice i niz stresnih uvjeta, npr. infekcija patogenima, solni stres, poplave (anoksija i hipoksija
korijena) i sl., zbog toga Sto poticu sintezu etilena.

Za sada nije poznata fizioloSka funkcija ove pojave.

9.4.2.3. UcCinak na lateralnu ekspanziju

Pri koncentracijama visSim od O,1 uL L7 etilen mijen-
ja rast klijanaca tako da smanjuje izduzivanje stanica, a
potice njihovu lateralnu (postranu) ekspanziju.

Trostruki odgovor klijanaca sastoji se od inhibicije
izduzivanja i zadebljanja hipokotila, inhibicije rasta ko-
rijena i inhibicije otvaranja hipokotilne kuke (Slika 9.12.).

Kao $to smo objasnili u poglavlju 8., smjer rasta stan-
ica uvjetovan je polozajem celulozninh mikrofibrila u
stani¢nim stijenkama.

Transverzalni mikrofibrili povecdavaju ¢vrstocu stani¢nih
stijenki u lateralnom smjeru, stoga povecanje turgora uz-
rokuje izduzivanje stanica. Smjer i polozaj mikrofibrila u
stani¢nim stijenkama odreden je polozajem i smjerom
mikrotubula u perifernom dijelu citoplazme. Kod tip-
i¢nih biljnih stanica koje se izduzuju mikrotubuli su pore-
dani transverzalno, sto omoguduje transverzalni polozaj
mikrofibrila u stani¢nim stijenkama u odnosu na smjer
rasta stanica.

Tijekom trostrukog odgovora klijanaca koji se javlja u
fazi klijanja sjemena dolazi do poremecdaja transverzal-
nog polozaja mikrotubula u citoplazmi.

Naime, mikrotubuli se okre¢u za 902 i zauzimaju lon-
gitudinalni (uzduzni) polozaj. Promjena polozaja mikro-
tubula izaziva promjenu polozaja mikrofibrila u novosin-
tetiziranim stani¢nim stijenkama, a longitudinalni polozaj
mikrofibrila onemoguduje elongacijski rast (izduzivanje
stanica), nego potice lateralni rast, odnosno debljanje
stanice.

94.24. Ucina e kuke

Hipokotilnu kuku spominjali smo i u kontekstu trostru-
kog odgovora. Medutim, tijekom klijanja razvija je i veci-
na dikotiledona. Hipokotilna kuka je svijanje hipokotila
upravo ispod vegetacijskog vrha klijanca (Slika 9.12.).
Ona olaksava prodiranje klijanca kroz tlo i zapravo Stiti
njezni vegetacijski vrh (apikalni meristem).

Poput epinastije, hipokotilna kuka nastaje zbog asim-
etricnog rasta vegetacijskog vrha klijanca koju izaziva
etilen.

Kuka nastaje zbog brze elongacije stanica s vanjske

K Na otvaranje hippokotil

strane mlade stabljike u odnosu na unutarnje stanice. Slika 9.12. Trostruki odgovor klijanaca na etilen (bez etilena - lijevo;
Nakon nicanja (izlozenost svjetlosti) kuka se otvara, od- tretman etilenom — desno): zadebljanje hipokotila, redukcija rasta
nosno dolazi do ispravljanja biljCice. korijena i inhibicija otvaranja hipokotilne kuke
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9.4.2.5. Prekidanje dormantnosti siemena i pupova
Kod nekih biljnih vrsta etilen prekida dormantnost sjemena (npr. sjeme Zzitarica) i pupova (npr. pupovi gomolja krum-
pira).

9.4.2.6. Utjecaj na razvoj korijena i korijenovih dlacica
Etilen moze potaknuti formiranje adventivnog korijenja iz vegetativnih dijelova biljke. Takoder, etilen potice razvoj ko-
rijenovih dlacica.

9.4.2.7 Ucinak na senescenciju (starenje) lista
Senescencija je genetski programiran razvojni stadij starenja biljnog tkiva, organa i/ili ¢itavog organizma. Senescenciju
listova kontroliraju citokinini i etilen. Etilen ubrzava senescenciju biljnih tkiva i organa.

9.4.2.8. Regulacija apscizije
Venude i odbacivanje listova, plodova i drugih biljnih organa naziva se apscizija. Apscizija se javlja u specifi¢nim slojevi-
ma stanicja koji se nazivaju rastavni slojevi. U rastavnim slojevima dolazi do razgradnje stani¢nih stijenki, Sto ovisi o ak-
tivnosti enzima koji razgraduju njinhove sastojke (celulaze i poligalaktouronaze). U tom je procesu etilen glavni regulator
aktivnosti enzima, dok auksin djeluje kao supresor ucinka etilena. Medutim, previsoke koncentracije auksina izazivaju
sintezu etilena te mogu takoder ubrzati proces apscizije. Proces apscizije prikazan je slikom 9.13., a odvija se u tri faze.
1. Faza zadrzavanja listova - visoka koncentracija auksina, koji se prenosi iz plojke lista prema peteljci, sprecava
apsciziju (djelovanje etilena)
2. Indukcija faze otpadanja - smanjenje sinteze auksina u listu povecava osjetljivost rastavnog sloja tkiva na ucinke
etilena
3. Faza otpadanja - dolazi do sinteze enzima koji razgraduju stani¢ne stijenke, zbog ¢ega dolazi do razdvajanja
stanica i otpadanja (apscizije) lista.

Indukcija apscizije Apscizija

Slika 9.13. Faze apscizije lista

9.4.3. Komercijalna upotreba etilena rijevanja ananasa, povecanje obojenja (Zuéenja) agruma
Buduci da etilen regulira velik broj fizioloskih procesa, i dr. SmartFresh kao djelatnu tvar sadrzi 1-MCP (1-metil

njegova je komercijalna primjena vrlo rasirena. S dru- ciklopropen), koji blokira djelovanje etilena i tako spreca-

ge strane, zbog njegove plinovite prirode i brze difuzije va sazrijevanje plodova.

primjena u polju je zahtjevna. S druge strane, mnoga moderna skladista posjeduju
Stoga se primjenjuju tvari koje modificiraju djelovan- tehnologiju smanjenja stvaranja etilena kako bi sto dulje

je etilena, npr. Etephon, Ethrel i SmartFresh (kod usk- odrzala plodove u svjezem stanju.

ladistenih proizvoda). Takva skladista imaju kontroliranu temperaturu (niske
Etephon i Ethrel koriste se za tretiranje biljaka (plodova temperature smanjuju sintezu etilena), smanjenu kon-

i dr.) te ih biljka brzo usvaja i transportira, a zatim se u centraciju O,, a povecanu koncentraciju CO, (3-5%), Sto

njoj transformiraju u etilen. Koriste se za ubrzavanje doz- smanjuje ucinke etilena. Koristi se niski tlak (vakuum)

rijevanja jabuka i rajcica te sinkronizaciju cvatnje i doz- kako bi se uklonili etilen i kisik iz skladista itd.
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9.5. Apscizinska kiselina (ABA)

Rast i razvoj biljke pod kontrolom su stimulirajuc¢ih i inhibiraju¢ih signala. Prvi pokusaji izolacije biljnih inhibitora
rasta bazirali su se na izolaciji spojeva iz liS¢a neposredno prije otpadanja (u jesen kada biljka ulazi u fazu mirovanja -
dormantnosti). U jednom takvom istrazivanju izolirana je tvar nazvana dormin.

Ubrzo je ustanovljeno da je dormin kemijski identic¢an spoju koji izaziva otpadanje (apsciziju) plodova pamuka te je
ova tvar nazvana apscizin, odnosno apscizinska kiselina (ABA). Poslije je utvrdeno da do otpadanja plodova pamuka
dolazi zbog djelovanja etilena, a ABA kod pamuka poti¢e sintezu etilena.

Kasnijim istrazivanjima utvrdene su mnoge fizioloske funkcije ABA-e.

9.5.1. Biosinteza, metabolizam i struktura apscizinske kiseline

Unutar biljnog organizma ABA je pronadena u svim tki-
vima i organima. ABA se sintetizira u svim stanicama koje
sadrze plastide (kloroplaste ili amiloplaste).

FizioloSka aktivhost ABA-e proizlazi iz njene kemijske
strukture (Slika 9.14.) te bilo kakva promjena kemijske
strukture ABA-e rezultira gubitkom hormonske aktivno-
sti.

HsC. CHs  OH3
o
OH

® CH; 07 “OH

o

Slika 9.14. Kemijska struktura apscizinske kiseline

Kao i kod ostalih biljnih hormona, reakcije tkiva ovise
0 njenoj koncentraciji i osjetljivosti samog tkiva na
njeno djelovanje. Procesi poput biosinteze, razgradn-
je, konjugacije, transporta i kompartmentalizacija kao
i kod drugih hormona imaju ulogu u regulaciji koncen-
tracije ABA-e.

Biosinteza ABA-e odvija se u kloroplastu i drugim
plastidima, tzv. terpenoidnim putem. Prekursor biosin-
teze ABA-e je izopentenil difosfat (IPP), spoj koji je
prekursor u sintezi karotenoida.

Koncentracija ABA-e u biljnim tkivima moze znatno
varirati, ovisno o razvojnoj fazi biljke, ali i pod utjeca-
jem okolisnih ¢imbenika. Primjerice, u uvjetima vodnog

stresa za samo 4-8 h koncentracija ABA-e u listu moze
se povecati za 50 i vise puta, a nakon zalijevanja bil-
jke, njena se koncentracija ponovno vrlo brzo vraca u
normalu.

Pri vodnom stresu koncentracija ABA-e povecda se
zbog pojacane sinteze, ali i redistribucije unutar stani-
ca mezofila lista, transporta iz korijena te recirkulacije
iz drugih listova. Nakon navodnjavanja, njena se kon-
centracija smanji zbog smanjenja sinteze i povecanja
razgradnje te transporta iz lista.

Inaktivacija ABA-e postize se njenom konjugacijom
i oksidacijom.

Konjugirani oblik ABA-e skladisti se u vakuoli gdje
djeluje kao rezerva tog hormona.

ABA se u biljci transportira i ksilemom i floemom.
Osobito visoke koncentracije ABA-e u ksilemu mogu
se naci u susnim uvjetima.

U takvim uvjetima ABA se pojacano sintetizira u ko-
rijenu. Smatra se da je ABA signal koji korijen Salje u
nadzemne dijelove u uvjetima suse, kako bi biljka prit-
vorila puci i tako stedjela vodu.

Tijekom rane faze nedostatka vode pH vrijednost
ksilema postaje visa (s pH 6,3 na pH 7,2). Rast pH
vrijednosti ksilema i apoplasta uzrokuje disocijaciju
ABA-e (ABA’). Osnovna kontrola distribucije ABA-e u
stanici i tkivima prati koncept tzv. ,anionske zamke*.
Anionski oblik ABA-e (ABA") nakuplja se na mjestima s
visom pH vrijednosdu, a njegova redistribucija izmedu
stanica ovisi o gradijentima pH (razlikama pH vrijed-
nosti poprijeko membrane).

Anion ABA-e ne moze pasivhim putem prijedi
stani¢nu membranu pa ne ulazi u stanice mezofila lis-
ta te se stoga njena koncentracija povedava u ksilem-
skom toku.

Tako veca koncentracija ABA-e dolazi do stanica
zapornica puci (Slika 9.15.).
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Slika 9.15. Pritvaranje puci pod
utjecajem ABA-e. Redistribucija
ABA-e u listu rezultat je
poviSenja pH vrijednosti
ksilema u uvjetima stresa zbog
nedostatka vode

Stanice zapornice Donja epiderma

9.5.2. FizioloSki ucinci apscizinske kiseline
ABA ima klju¢nu ulogu u regulaciji dormantnosti sjemena i pupova te reakcijama biljaka na stres, posebice vodni stres.
No ABA utjecCe i na mnoge razvojne procese, obi¢no kao antagonist auksinima, citokininima, giberelinima i etilenu.

9.5.2.1. Ucinak na dozrijevanje sjemena
Razvoj sjemena moze se podijeliti u tri faze podjednake duljine trajanja.
1. faza - karakterizira je dioba stanica i diferencijacija tkiva. Dolazi do embriogeneze i rasta endosperma
2. faza - usporava se dioba stanica, a dolazi do nakupljanja rezervnih tvari
3. faza - embrij postaje otporan na isusivanje (desikaciju) , a sjeme gubi i do 90 % vode. Kao posljedica gubitka vode
sjeme ulazi u fazu mirovanja. U nekim slu¢ajevima sjeme postaje dormantno. Sjeme koje je u fazi mirovanja
proklijat ¢e nakon rehidracije. Za razliku od toga, sjeme koje je dormantno nece klijati ni u uvjetima povoljnim za
klijanje.

Koncentracija ABA-e tijekom razvoja sjemena se mijenja. U pocetku (embriogeneza) koncentracija ABA-e vrlo je nis-
ka, a zatim raste i najvisa je pri zavrSetku embriogeneze te joj se koncentracija ponovno smanjuje kako sjeme dozrijeva.

9.5.2.2. ABA povecava otpornost embrija na isusivanje i povecava kapacitet za skladistenje

Tijekom razvoja sjemena ABA poti¢e sintezu proteina koji povecavaju tolerantnost embrija na isusivanje. Osim toga,
od sredine do kraja embriogeneze, kada su koncentracije ABA-e u sjemenu najvece, ona potice akumulaciju rezervnih
tvari u sjemenu, sto je vazno za razvoj mlade biljke pri klijanju.

9.5.2.3. Ucinak na preuranjeno klijanje i vivipariju

Ako se nedozreli embrij ukloni iz sjemena i stavi u povoljne uvjete hranjivog medija, on pocinje rasti, tj. preuranjeno
klijati. Razlog tome je Sto embrij nije zavrsio svoj normalni razvoj i usao u stanje mirovanja ili dormantnosti. Ako se u
hranjivi medij doda ABA, takav embrij ne raste (ne klija).
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Ta cinjenica upucuje na to da je ABA prirodni faktor
koji sprecava preuranjeno klijanje sjemena. Drugi dokaz
o ulozi ABA-e u sprecavanju preuranjenog klijanja jest
sprecavanje tzv. viviparije. Viviparija je pojava klijanja sje-
mena na majcinskoj biljci (Slika 9.16.). Ta se pojava ¢esto
javlja kod zitarica u vlaznim uvjetima. Egzogena primje-
na ABA-e sprecCava pojavu viviparije.

9.5.2.4. Regulacija otvaranja | zatvaranja puci

ABA se smatra hormonom stresa jer se njene povedane
koncentracije javljaju u uvjetima povecanog saliniteta,
hladnoce i suSe (Poglavlje 11). U uvjetima nedostatka
vode koncentracija ABA-e u listu moze porasti za vise od
50 puta. To povedanje koncentracije ABA-e ima vaznu
ulogu u smanjenju transpiracije, a time i gubitaka vode.
Vezanje ABA-e na receptor u stanicama zapornicama ak-
tivira Ca?* kanale. Porast koncentracije kalcija u citosolu
uzrokuje otvaranje izlaznih anionskih kanala i inhibiciju
H*-ATPaze, sto dovodi do depolarizacije membrane stan-
ica zapornica. Depolarizacija membrane uzrokuje izlazak
K* iz stanica zapornica, pad turgora i zatvaranje puci.

Uz to, ABA deaktivira rad K*-kanala zaduzenih za pri-
jenos K* u stanice zapornice, sto nadalje pridonosi zat-
varanju puci.

Slika 9.16. Viviparija — klijanje
sjemena na majcinskoj biljci

9.5.2.5. Ucinak na rast korijena i izdanka u uvjetima niskog vodnog potencijala

ABA razli¢ito utjeCe na rast korijena i nadzemnih organa, a taj je utjecaj ovisan o vodnom statusu biljke. lako se ABA
opcenito smatra inhibitorom rasta, inhibicija rasta izdanka pod utjecajem ABA-e javlja se samo u uvjetima niskog vod-
nog potencijala biljke (nedostatka vode). U takvim je uvjetima koncentracija ABA-e u biljnim tkivima visoka te s jedne
strane inhibira rast nadzemnih organa, dok s druge strane potice rast korijena. Vece korijenje, a manji nadzemni dijelovi
biljke, uz pritvaranje puci, omogucuju biljci uspjesnije prezivljavanje suse.

9.5.2.6. Ucinak na starenje lista

Pronalazak ABA-e vezan je uz njen uc¢inak na apsciziju (otpadanje) lis¢a i plodova. No potom je utvrdeno da ABA
uzrokuje apsciziju kod malog broja vrsta te se ona javlja naj¢esScée pod utjecajem etilena. Medutim, ABA ubrzava senes-
cenciju listova te indirektno potice sintezu etilena koji zatim potice apsciziju.
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9.5.3. Dormantnost i ABA

Tijekom dozrijevanja sjemena embrij se isusuje, zbog ¢ega ulazi u fazu mirovanja. Klijanje sjemena moze se definirati
kao ponovno pokretanje rasta embrija zrelog sjemena.

Klijanje zahtijeva jednake okoliSne ¢imbenike koje zahtijeva normalni vegetativni rast (temperatura, kisik i voda te
izostanak inhibitora rasta).

U mnogim slucajevima vijabilno (Zivo i zdravo) sjeme ne klija iako se nalazi u uvjetima povoljnim za klijanje. Ta se
pojava naziva dormantnost.

Dormantnost predstavlja evolucijsku prilagodbu biljaka jer omogucduje dulji period za Sirenje sjemena (Sirenje na vece
udaljenosti), a takoder onemogucuje klijanje sjemena neposredno nakon njegova sazrijevanja, kada naj¢esce nastupaju
nepovoljni vremenski uvjeti (kraj vegetacije).

Postoje dva osnovna tipa dormantnosti sjemena:

1. Dormantnost izazvana sjemenom ljuskom
2. Dormantnost embrija.

9.5.3.1. Dormantnost izazvana sijemenom ljuskom (ili drugim lanjaju se inhibitori iz sjemene ljuske) ili postupak ska-
¢vrstim dijelovima sjemena) rifikacije (mehanic¢kog ili kemijskog ostecivanja tvrde
Kod ovog tipa dormantnosti embrij ¢e klijati ¢im se sjemene ljuske).
za to steknu povoljni uvjeti, dakle u prisutnosti vode i
kisika te povoljne temperature. Medutim, klijanje embri- 9.5.3.2. Dormantnost embrija
ja onemoguduje sjemena ljuska. Postoji pet uzroc¢nika Ovaj tip dormantnosti nije pod utjecajem sjemene
dormantnosti izazvane sjemenom ljuskom: ljuske, nego je izazvan povisenom koncentracijom inhib-
a) Sprecavanje primanja vode - ¢esto kod biljaka itornih tvari (ABA) i smanjenom koncentracijom potreb-
aridnih podrucja (lupina, djeteline). Razli¢ite tvari nih hormona rasta (giberelina) u embriju.
poput voskova ili pluta onemogucuju ulazak vode Neki vanjski ¢imbenici mogu ukloniti emlbrionalnu
u sjeme dormantnost:
b) Mehanicka zapreka - sjemena ljuska je toliko ¢vrsta a) Naknadno dozrijevanje - prekid dormantnosti uv-
da je klica ne moze probiti. Da bi doslo do klijanja, jetovan susenjem sjemena (gubitak vlage)
sjemena ljuska mora se omeksati (uz pomo¢ ra- b) Stratifikacija - izlaganje vlaznog sjemena niskim
zli¢itih hidrolitickih enzima) temperaturama (0-10 °C)
c) Sprecavanje izmjene plinova - sjemena ljuska c) Kratko izlaganje svjetlosti (salata).
predstavlja barijeru za ulazak kisika u sjeme
d) Zadrzavanje inhibitornih tvari - sjemena je ljuska Osim ove podjele dormantnosti, postoje i druge koje se
nepropusna za inhibitorne tvari koje sprecavaju temelje na vremenu njene pojave. Tako postoji primarna
klijanje, a ne mogu difundirati (ne mogu se isprati) dormantnost - sjeme koje se odvaja od majcinske bil-
iz sjemena jke u dormantnom je stanju, i sekundarna dormantnost
e) Sinteza inhibitornih tvari - sjemena ljuska i drugi - sjeme koje se odvaja od majc¢inske biljke je nedormant-
dijelovi sjemena mogu sadrzavati inhibitorne tvari no, ali poslije ulazi u dormantno stanje ako su uvjeti za
(ABA, kava kiselina itd.) koje sprecavaju klijanje klijanje nepovoljni (npr. sjeme zobi).
embrija. Osim dormantnosti sjemena, postoji i dormantnost
pupova. Dormantnost pupova predstavlja vaznu prila-
Uklanjanje dormantnosti izazvane sjemenom ljuskom godbu viSegodisnjih biljaka koja im omogudava prezivl-
moze ukljucivati postupke poput ispiranja sjemena (uk- javanje nepovoljnih vremenskih uvjeta (npr. zime).
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9.6. Brasinosteroidi

Kao i kod zZivotinja, steroidi imaju vaznu hormonsku ulogu u biljkama. Biljke sintetiziraju velik broj steroida i sterola.
Poznato je vise od 70 razli¢itih brasinosteroida, a najpoznatiji su brasinolid (BL) i kastasteron (CS). Brasinosteroidi se
pojavljuju u razli¢itim biljnim organima (polen, cvjetni pupovi, plodovi, sjeme, listovi, zZilni kambij, izdanci i korijenje). U
biljnim tkivima nalaze se kao slobodni ili konjugirani sa Sec¢erima ili lipidima.

Zainteresiranost za brasinosteroide pojavila se zbog pozitivhog ucinka ekstrakta polena na rast biljaka. Hormonska
aktivnhost brasinosteroida dokazana je u pokusu s patuljastim mutantom Arabidopsis thaliana (mutant nesposoban za
sintezu brasinolida). Tretiranjem takvih patuljastih biljaka brasinolidom potaknut je rast te je njihov izgled bio identi¢an
divljem tipu biljke Arabidopsis thalina.

Brasinosteroidi imaju vaznu ulogu u mnogim razvojnim procesima biljke, poput rasta stabljike i korijena, inicijacije
cvatnje, razvoja cvatova i plodova. Takoder je utvrdena njihova uloga u odgovoru biljke na abiotski i biotski stres. Bra-
sinosteroidi mogu djelovati kao imunomodulatori jer predstavljaju signalne molekule koje u stresnim uvjetima izazivaju
promjene enzimatske aktivnosti (enzima poput katalaze, askorbat peroksidaze, glutation reduktaze i dr.), promjene
sinteze zastitnih tvari poput karotenoida, askorbinske kiseline, salicilne kiseline, prolina i dr., intenziviraju proces foto-
sinteze i metabolizam dusika.

9.7. Ostale fizioloski aktivne tvari hormonskog djelovanja

Osim dobro poznatog djelovanja opisanih pet skupina hormona (auksini, citokinini, giberelini, apscizinska kiselina i
etilen), mnogi biljni sekundarni metaboliti imaju hormonsko djelovanje. Medu bolje istrazenim i vaznijima su: brasinos-
teroidi, strigolaktoni, jasmonska kiselina, salicilna kiselina i sistemin.

9.7.1. Strigolaktoni rast postranih izdanaka i poti¢u sekundarno zadebljanje
Strigolaktoni predstavljaju biljne signalne molekule. stabljike, dok kod korijenja poti¢u rast bo¢nog (lateral-
Sintetiziraju se iz karotenoida u kloroplastu i citoplazmi. nog) korijenja i korijenovih dlacica.
Strigolaktoni su pronadeni u eksudatima korijena kao Njihova sinteza pojacava se u uvjetima nedostat-
tvari koje stimuliraju klijanje sjemena parazitskih kor- ka hranjiva u tlu, pri ¢emu poticu rast korijena, njegovo
ovnih vrsta rodova Striga i Orobanche. grananje i rast korijenovih dlacica. Osim toga, strigolak-
Prvi dio imena - strigo potje¢e od imena parazitskih toni se luce u eksudatima korijena u rizosferu i poticu
korovnih vrsta roda Striga (npr. Striga hermonthica), rast i grananje hifa arbuskularnih mikoriznih gljiva te tako
dok se drugi dio imena - lakton odnosi na kemijski sas- poti¢u uspostavu mikorize. Mikorizne gljive pomazu us-
tav tih spojeva. Prema kemijskom sastavu, ti spojevi pr- vajanju hranjiva te ih predaju biljci u zamjenu za organ-
ipadaju skupini terpenoida ili izoprenoida, a najpoznatiji ske spojeve (Secere). Tako strigolaktoni poti¢u usvajanje
su strigol i orobanhol. hranjiva u uvjetima slabe opskrbljenosti tla hranjivima.
Osim klijanja sjemena korova, utvrdeno je da strigo- U uvjetima dobre opskrbljenosti biljke hranjivima, sin-
laktoni reguliraju i razvoj biljaka te uspostavu mikorize tetizira se manje strigolaktona, stoga manje strigolak-
(simbioze izmedu korijena biljaka i gljiva). tona iz korijena dolazi u nadzemni dio biljke, Sto izaziva
Kod nadzemnih organa biljke strigolaktoni sprecavaju jace grananje, tj. jacCi razvoj sekundarnih izdanaka.
9.7.2. Jasmonska kiselina gljivama (obitavaju na odumrlom tkivu domacdina).
Najvece koncentracije jasmonske kiseline i njenih kon- Ostecenja biljnog tkiva uzrokovana herbivorima izaziv-
jugata nalaze se u cvjetovima i reproduktivnim organ- aju brzo, ali prolazno povisenje koncentracije jasmonske
ima, a mnogo nize koncentracije u korijenu i razvijen- kiseline koja djeluje kao signalna molekula koja na mjes-
om lis¢u. Jasmonska kiselina vrlo je pokretljiva i moze tima ostecenja izaziva nakupljanje sekundarnih metabo-
se transportirati kao otopina (tekucina) ili u plinovitom lita odgovornih za otpornost biljke prema herbivorima.
obliku. Uz tu funkciju, jasmonska kiselina utjece i na rast i raz-
Jasmonska kiselina sintetizira se iz linolenske kiseline, voj biljke. Neki od ucinaka jasmonske kiseline su: inhibira
a sinteza se odvija u kloroplastu, peroksisomu i citoplaz- klijanje sjemena, pri visokim koncentracijama (>50 uM)
mi. Jasmonska kiselina ima sredisSnju ulogu u obramben- potice senescenciju i otpadanje lis¢a, dozrijevanje plo-
im mehanizmima biljke prema herbivorima i nekrofitnim dova, poti¢e sintezu etilena.
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9.7.3. Salicilna kiselina

Biljke sintetiziraju mnoge fenolne spojeve, a jedan od
njih je salicilna kiselina.

Fenolni spojevi predstavljaju sekundarne metabo-
lite uklju¢ene u mnoge vazne procese kod biljaka, od
sinteze lignina i pigmenata do alelopatije i regulacije
odgovora na abiotski i biotski stres.

Prvi dokazi da salicilna kiselina posjeduje hormonsko
djelovanje vezani su uz istrazivanje termogeneze (zagri-
javanja biljnih organa).

Naime, cvatovi nekih vrsta, npr. (Sauromatum gut-
tatum Schott), zagrijavaju se tijekom cvatnje. Njihova
temperatura raste i za 10 °C, zbog ¢ega dolazi do ispar-
avanja tvari koje privlace kukce oprasivace. Zagrijavanju
prethodi znatan (i do 100 puta) porast koncentracije sa-
licilne kiseline. Salicilna kiselina izaziva cijanid-rezistent-
no disanje u mitohondriju (vidi poglavije 7.5), pri cemu
se oslobada toplinska energija.

Osim te uloge, salicilna kiselina ukljucena je u prijenos
signala pri napadu patogena.

Za razliku od jasmonske kiseline, salicilna kiselina reg-

9.7.4. Sistemin

ulira otpornost na biotrofne mikroorganizme (za svoj
razvoj trebaju zivo tkivo domacdina). Salicilna kiselina
sintetizira se u kloroplastima, a zatim se transportira u
citoplazmu, gdje pokrece imunosnu reakciju.

Osim sto utjece na otpornost na biotski stres uz-
rokovan patogenima, egzogena primjena salicilne
kiseline povecava otpornost i na abiotske stresne uv-
jete, poput suse, smrzavanja, UV radijacije, osmotskog
stresa, izlozenosti teSkim metalima i sl.

Ovisno o koncentraciji, salicilna kiselina utjece i na
razvojne procese kod biljaka, poput klijanja sjemena,
vegetativhog rasta, cvatnje, senescencije, zatvaranja
puci, disanja, fotosinteze, glikolize. Kao sto je navedeno,
ti procesi mogu biti inhibirani ili potaknuti, ovisno o kon-
centraciji salicilne kiseline, jer niske koncentracije sali-
cilne kiseline stimuliraju nakupljanje niskih koncentracija
reaktivnih oblika kisika (ROS), koji djeluju kao signalne
molekule i aktiviraju mnoge biokemijske procese.

Visoke koncentracije salicilne kiseline izazivaju na-
kupljanje visokih koncentracija ROS-a, sto izaziva oksi-
dativni stres i smrt stanica.

Sistemin je polipeptid graden od 18 aminokiselina. Sintetizira se u vrlo niskim koncentracijama (4 x 107" mola po biljci)
na mjestima ozljeda koje izazivaju herbivori. Sintetizira se kontroliranom proteolizom proteina prosistemina. Sistemin
aktivira gene za viSe od 20 razliCitih proteina koji imaju ulogu u obrani od herbivora. Uglavnom se radi o antinutritivnim
proteinima, kao Sto su polifenol oksidaza i inhibitori proteinaza.
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10. Fiziologija gibanja

Biljke su za razliku od zZivotinja sesilni organizmi, sto znaci da su pri¢vrséene za podlogu i ne mogu se aktivno kretati.
Medutim, kao i zZivotinje, biljke reagiraju na razlicite podrazaje. Sve vise biljke pri¢vrséene su za tlo uz pomoc¢ korijena.
Samo neke alge ili dijelovi visih biljaka (spore i gamete) mogu mijenjati polozaj u prostoru, odnosno kretati se lokomo-
torno. Biljke koje su za tlo pri¢vrs¢ene korijenom reagiraju na vanjske podrazaje promjenama u brzini rasta i razvojem
pojedinih organa, a u odredenoj mjeri dolazi i do gibanja organela ili ¢itavih organa.

Gibanja omogucduju biljkama zauzimanje najpovoljnijeg polozaja u prostoru, primanje vode i hranjiva (korijen) ili sv-

jetlosti (list).
Gibanja biljaka mogu se podijeliti na:
1. Slobodna lokomotorna gibanja
2. Podrazajna gibanja (gibanja organa).

10.1. Slobodna lokomotorna gibanja ili taksije

Ovaj tip gibanja javlja se kod nizih biljaka, bakterija i gl-
jivica. Kod tih organizama razli¢ite izrasline poput biceva,
trepetljika i sl. omogucuju aktivno kretanje citavog or-
ganizma. Primjeri takvog kretanja su kretanje kod Eugle-
na viridis, papucica, ameba i sl. Kod visih biljaka takav tip
gibanja javlja se kod muskih spolnih stanica, npr. kod pa-
pratnjaca ili nekih golosjemenjaca (ginko i cikas). Ovisno
0 smjeru gibanja, taksije mogu biti pozitivne ili negativne,
tj. gibanje prema smjeru podrazaja ili od njega. Podrazaji
su razli¢iti vanjski signali poput svjetlosti, temperature,
kemijskih tvari, mehanickih podrazajai sl.

Unutarstani¢na gibanja

Gibanja stani¢nog sadrzaja (citosola, jezgre, plastida i
mitohondrija) takoder se ubrajaju u slobodna lokomotor-
na gibanja.

Strujanje citoplazme pojava je koja moze biti autonom-
na, ali moze biti izazvana i vanjskim ¢imbenikom. Javlja
se zbog kontrakcija kontraktilnih proteina, mikrofilame-
nata. Brzina strujanja citoplazme najvise ovisi 0 njenoj
viskoznosti te o broju i polozaju vakuola u stanici. Postoje
razli¢iti tipovi strujanja citoplazme, a naj¢eséa su rotaci-
jsko, cirkulacijsko i fluktuacijsko (Slika 10.1.).
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Slika 10.1. Tipovi strujanja citoplazme: A) cirkulacijsko; B) fluktuacijsko; C) rotacijsko.

Strujanjem citoplazme dolazi do kretanja organela, poput jezgre, plastida i mitohondrija. No te se organele mogu
gibati i neovisno o strujanju citoplazme. Tako se jezgra najc¢escée krec¢e prema mjestu intenzivnog rasta, a kloroplasti se
krec¢u unutar stanice i zauzimaju polozaj i oblik koji im omogucdava najbolje iskoristenje svjetlosti ili zastitu od prejakog
intenziteta svjetlosti.




10.2. Podrazajna gibanja organa

Pod podrazajnim gibanjima podrazumijevamo gibanja izazvana nekim vanjskim podrazajem (fizikalnim ili kemijskim
sighalom). Ovisno o smjeru gibanja, prema podrazaju koji izaziva gibanje ili od njega, razlikujemo pozitivha (prema
podrazaju) i negativna (od podrazaja) gibanja.

Podrazajna gibanja organa dijelimo na:

1. Tropizme
2. Nastije.

10.2.1. Tropizmi

Tropizmi su gibanja biljaka u vidu svijanja i promjena intenziteta rasta pojedinih dijelova biljke izazvana jednostranim
podrazajem. Najpoznatiji tropizmi su kretanje (svijanje) biljke prema izvoru svjetlosti - fototropizam (Slika 10.2. A), rast
izdanka suprotno (Slika 10.2. B) i korijena prema izvoru sile teze - geotropizam, te svijanje biljaka oko potpornja - tig-
motropizam (Slika 10.2. C).

Slika 10.2. Tropizmi u biljaka: A) fototropizam, B) negativni geotropizam izdanka (korijen raste pozitivno geotropno) i C) tigmotropizam

10.2.2. Nastije

Nastije su podrazajna gibanja organa ¢iji je smjer odreden gradom i simetrijom organa koji se giba, a vanjski podrazaj
djeluje samo kao signal. Naj¢esce se javljaju pod utjecajem promjene turgora.

Najpoznatija i naj¢esca nastijska gibanja su gibanja puci (fotonastija, hidronastija i termonastija) (vidi poglavije 2.4.3.).

No nastijska gibanja mogu biti i potaknuta drugim vanjskim signalima, npr. toplinom - termonastija, mehanickim po-
drazajem - seizmonastija, izmjenom dana i nodi - niktinastija, te dodirom - tigmonastija (slika 10.3.).

£

Slika 10.3. Tigmonastija — kretanje lista Mimosa pudica prilikom dodira.

10.3. Autonomna gibanja - nutacije
Osim podrazajnih gibanja, kod biljaka postoje i autonomna gibanja koja nisu pod utjecajem vanjskog podrazaja, nego
¢imbenika unutar biljke (rast i razvoj). Takva se gibanja nazivaju nutacije.
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11. Fiziologija stresa

Biljke su vrlo Cesto izlozene stresnim uvjetima, bilo da
je rije¢ o prirodnim uvjetima ili uvjetima poljoprivredne
proizvodnje. Stres se moze javiti unutar nekoliko minu-
ta (npr. mraz) ili je potrebno razdoblje od nekoliko dana
ili tiedana (npr. nedostatak vode) ili ¢ak mijeseci (npr.
nedostaci hranjiva ili prisutnost tvari u toksi¢nim kon-
centracijama). Stresni c¢imbenici uvelike ogranic¢avaju
poljoprivrednu proizvodnju diljem svijeta i uzrokuju ve-
like gubitke u prinosima. Stresni ¢imbenici (klimatska i
pedoloska ograni¢enja) uvelike odreduju rasprostran-
jenost pojedinih biljnih vrsta. Zbog toga je poznavanje
fizioloskih mehanizama koji se javljaju pod utjecajem
stresnih ¢imbenika, kao i adaptacija i aklimatizacija na
njih od klju¢ne vaznosti za poljoprivrednu proizvodnju.

Stres se obi¢no definira kao okolisni ¢imbenik koji
djeluje nepovoljno na biljku. U ovom ¢emo poglavlju
govoriti o abiotskim stresnim cimbenicima, iako stres
mogu izazvati i biotski ¢imbenici kao sto su korovi,
bolesti i Stetnici.

Koncept stresa usko je povezan s tolerantnoséu na
stres koja predstavlja sposobnost biljke da se nosi sa
stresnim ¢imbenikom (s nepovoljnim okoliSnim ¢imbe-
nikom). U literaturi se Cesto mijesaju pojmovi rezistent-
nost (otpornost) i tolerantnost, iako se u vedini sluc¢ajeva
preferira termin tolerantnost.

Ako je povedana tolerantnost rezultat prethodnog
izlaganja biljka stresnom c¢imbeniku, govorimo o akli-
matizaciji (kaljenje). Aklimatizaciju treba razlikovati od
adaptacije pod kojom se najc¢escée smatra genetski uv-
jetovan stupanj otpornosti postignut tijekom dugotrajni-
jeg selekcijskog procesa. Nazalost, u literaturi se Cesto
mijeSaju pojmovi adaptacije i aklimatizacije. Razlog tome
vjerojatno lezi u Cinjenici da geni igraju vaznu ulogu i u
procesu aklimatizacije.

Aklimatizacija i adaptacija na stresne ¢imbenike rezu-
[tat su niza integriranih reakcija koje se javljaju na svim
razinama organizacije, od molekularne, biokemijske i
stani¢ne do anatomske i morfoloske razine.

11.1. Stres uzrokovan nedostatkom vode

Stres nedostatka vode jedan je od glavnih ogranic¢ava-
juc¢ih ¢imbenika poljoprivredne proizvodnje u svijetu.

U ovom ¢emo poglavlju govoriti o mehanizmima koji
biljkama omogucduju toleriranje nedostatka vode. Ali prije
svega moramo razdvojiti pojmove odgadanja isuSivanja
(desikacije), tolerancije isusivanja i izbjegavanja suse:

1. odgadanje isusivanja je sposobnost odrzavanja
hidratiziranosti tkiva

2. tolerancija isusSivanja je zadrzavanje funkcija
pri isusivanju

3. izbjegavanje suse predstavlja zavrSavanje zZivotnog
ciklusa biljke prije nego $to nastupi susa.

Ved je iz ove podjele vidljivo da se mehanizmi i strate-
gije otpornosti na susu mogu razlikovati.

11.1.1. Smanjenje lisne povrsine

Sa smanjenjem sadrzaja vode u biljci dolazi do pada
turgorskog tlaka u stanicama.

Padom turgora, smanjuje se volumen stanica, stanicni
sadrzaj postaje koncentriraniji, a stani¢na membrana
manje napeta i deblja. Rast stanica pod utjecajem je tur-
gora te posljedi¢no sa smanjenjem turgora dolazi i do
smanjenja rasta stanica.

Osim smanjenja turgora, nedostatak vode smanjuje i
elasti¢cnost stani¢nih stijenki, Sto takoder utjece na rast
stanica. Smanjenje rasta stanica rezultira manjim lis¢em,
odnosno smanjenom lisnom povrsinom.

Smanjena lisna povrsina pomaze ¢uvanju vode jer man-
ji listovi manje transpiriraju (sporije gube vodu). Stoga
se smanjenje povrsine lista moze smatrati prvom crtom
obrane od stresa nedostatka vode.

11.1.2. Odbacivanje lisé¢a (apscizija)
U uvjetima nedostatka vode ne samo da dolazi do
smanjenja lisne povrsine nego i do smanjenja broja lis-

Nedostatak vode moze se definirati kao svaka koli¢ina
vode u tkivu ili stanici koja je manja od koli¢ine vode u
optimalno hidratiziranom stanju.

Kada se nedostatak vode odvija dovoljno polagano da
izazove promjene u razvoju biljke, moze se uociti neko-
liko vaznih ucinaka nedostatka vode na rast i razvoj biljke.

Osnovne aklimatizacijske strategije koje se javljaju u
uvjetima nedostatka vode su:

1. Smanjenje lisne povrsine

2. Odbacivanje lis¢a (apscizija)
3. Pojacani rast korijena

4. Pritvaranje puci

5. Osmotska prilagodba

6. Zadebljanje kutikule.

tova. Listovi brze stare i otpadaju (dolazi do pojacane
sinteze etilena koji potice otpadanje lis¢a).

11.1.3. Pojacani rast korijena

Umjereni stres uzrokovan nedostatkom vode utjece na
razvoj korijena. Omjer mase korijena i nadzemnog dijela
pod utjecajem je ravnoteze izmedu primanja vode kori-
jenom i fotosintetske aktivnosti nadzemnog dijela. Po-
jednostavljeno rec¢eno, nadzemni organi ¢e rasti sve dok
ih korijen opskrbljuje dovoljnom koli¢inom vode i hranji-
va, i obratno, korijen ¢e rasti sve dok ga nadzemni organi
opskrbljuju dovoljnom koli¢inom asimilata. Kao sto smo
ved naveli, lisna povrsina i broj listova smanjuju se u ranim
fazama nedostatka vode, dok se intenzitet fotosinteze
nastoji odrzati nepromijenjen. Smanjenje lisne povrsine
omogucuje manju potrosnju vode, ali i energije pa se sto-
ga viSe ugljikohidrata translocira u korijen i omoguduje
njegov rast. No u suhom tlu i korijenov vrh vrlo brzo gubi
turgor, stoga korijen raste tamo gdje je tlo jos vlazno.
Kako nedostatak vode (susa) napreduje, naj¢esce dolazi
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do isusivanja gornjih slojeva tla pa biljke razvijaju dublje
korijenje. Razvoj dubljeg korijenja predstavlja ,,drugu lin-
iju obrane” od suse.

Povecdani rast korijena tijekom suse zahtijeva translok-
aciju asimilata iz nadzemnih organa u korijen. U genera-
tivnoj fazi znatan izljev predstavljaju plodovi (asimilati se
trosSe na rast ploda), pa korijenje dobiva manje asimilata.
Stoga, ako se stres nedostatka vode javi u generativnoj
fazi razvoja biljaka, efekt pojacanog rasta korijena bit ¢e
slabije izrazen.

11.1.4. Pritvaranje puci

U uvjetima intenzivne (brze) pojave stresa uzrokova-
nog nedostatkom vode ili kada su biljke ve¢ razvile
maksimalnu lisnu povrSinu aktiviraju se drugi mehaniz-
mi koji sprecavaju isusivanje biljke. Jedan od najbitnijih
takvih mehanizama je pritvaranje puci kojim se smanjuje
transpiracija, odnosno gubitak vode. Stoga se ,trecom
linijjom*“ obrane od suSe moze smatrati pritvaranje puci.
Otvaranje i zatvaranje puci regulirano je promjenom tur-
gora u stanicama zapornicama (Poglavije 2.4.3.). Stanice
zapornice su modificirane stanice epiderme lista i upra-
vo zbog toga mogu izgubiti turgor kao rezultat izravnog
gubitka vode u atmosferu.

Takav nacin pritvaranja puci (zbog izravhog gubitka
vode i pada turgora) naziva se hidropasivno pritvaran-
je puci. Drugi mehanizam pritvaranja puci naziva se hi-
droaktivno pritvaranje puci, javlja se u uvjetima kada je
cijeli list i/ili korijen isuen, a pokrec¢u ga metaboli¢ki pro-
cesi u stanicama zapornicama. Hidroaktivno pritvaranje
puci javlja se zbog smanjenja koncentracije osmotski
aktivnih tvari u stanicama zapornicama (pad osmotskog
potencijala), zbog ¢ega dolazi do izlaska vode i pada tur-
gora u stanicama zapornicama. Smanjenje koncentracije
osmotski aktivnih tvari u stanicama zapornicama javlja
se pod utjecajem apscizinske kiseline (ABA). Apscizins-
ka se kiselina u vrlo niskim koncentracijama konstantno
sintetizira u stanicama mezofila te se nagomilava u kloro-
plastima. U uvjetima blage dehidracije mezofila aktiviraju
se dva procesa:

1. Dio apscizinske kiseline pohranjene u kloroplastima
otpusta se u apoplast (medustani¢ne prostore)
mezofilnih stanica, a zatim transpiracijska struja
vode nosi ABA-u do stanica zapornica

2. Intenzivira se sinteza ABA-e te se njene vece
koncentracije nakupljaju u apoplastu lista. Ovaj
drugi proces (sinteza ABA-e) produljuje, odnosno
odrzava proces pritvaranja puci koji se javlja zbog
otpustanja ABA-e iz kloroplasta.

Takoder, tijekom stresa uzrokovanog nedostatkom
vode dolazi do prijenosa kemijskih signala (ABA) iz ko-
rijena u list, zbog ¢ega dolazi do pritvaranja puci. Zapra-
vo je provodljivost puci neizravno pod vedim utjecajem
vodnog statusa tla nego vodnog statusa lista, a jedini bil-
jni organ koji je pod izravnim utjecajem vodnog statusa
tla jest korijen.

11.1.5. Osmotska prilagodba

Sa smanjenjem koli¢ine vode u tlu dolazi do pada vod-
nog potencijala tla. Biljke mogu primati vodu iz tla sve
dok je vodni potencijal stanica korijena (¥ ) manji (neg-
ativniji) od vodnog potencijala tla. Osmotska prilagodba
predstavlja proces akumulacije otopljenih tvari (osmotski
aktivnih tvari) u stanicama. Tako stanica smanjuje vod-
ni potencijal (vodni potencijal postaje negativniji) bez
znatne promjene turgora ili volumena stanice (za detalje
o vodnom potencijalu vidi poglavije 2.2.).

Pri osmotskoj prilagodbi u stanici dolazi do nakupl-
janja razlicitih otopljenih tvari, uglavnom Sedera, organ-
skih kiselina, aminokiselina te anorganskih iona (osobito
K*). loni se uglavnom nakupljaju u vakuoli zbog toga sto
njihova visoka koncentracija u citosolu moze inhibirati
mnoge enzime. No zbog povedane koncentracije iona u
vakuoli, i u citoplazmi mora dodi do povecanja koncen-
tracije otopljenih tvari kako bi se odrzala ravnoteza vod-
nog potencijala unutar stanice.

Otopljene tvari koje se nakupljaju u citoplazmi nazivaju
se kompatibilne osmotski aktivne tvari, a predstavljaju
tvari koje ne inhibiraju enzime. U kompatibilne osmot-
ski aktivne tvari ubrajaju se aminokiselina prolin, Secerni
alkoholi (manitol i sorbitol) i amin poznat pod nazivom
glicin betain. Sinteza kompatibilnih osmotskih tvari javlja
se i u uvjetima uzrokovanim povisenim salinitetom.

Osmotska prilagodba odvija se polagano tijekom ne-
koliko dana. Listovi koji imaju moguénost osmotske pri-
lagodbe imaju sposobnost odrzavanja turgora pri man-
jem vodnom potencijalu u usporedbi s listovima koji nisu
prosli osmotsku prilagodbu. Odrzavanje turgora omo-
gucduje normalan tijek rasta stanica (elongaciju stanica)
te vecu otvorenost puci pri nizem vodnom potencija-
lu, sto dovodi do zaklju¢ka da je osmotska prilagodba
zapravo proces aklimatizacije.

11.1.6. Zadebljanje kutikule

Kutikula je voStana prevlaka koja se nalazi iznad epider-
malnih stanica, a funkcija joj je smanjenje gubitka vode
(kutikularna transpiracija). U uvjetima nedostatka vode
biljke Cesto sintetiziraju deblju kutikulu. Deblja kutikula
takoder smanjuje ulazak CO,, no fotosinteza najcesce os-
taje nepromijenjena jer epidermalne stanice koje se nala-
ze ispod kutikule ne provode fotosintezu (CO, za fotosin-
tezu ulazi u list putem puci). Kutikularna transpiracija ¢ini
samo 5-10 % ukupne transpiracije, pa je debljina kutikule
bitna jedino u uvjetima izrazenije suse ili kada je kutikula
ostecena (npr. zbog vjetra).

Nedostatak vode smanjuje intenzitet fotosinteze (ko-
licina usvojenog CO, po jedinici lisne povrsine u jedini-
ci vremena) iako proces fotosinteze ne reagira tako iz-
razeno na nedostatak vode kao sto je to slucaj s lisnom
povrsinom. Razlog tome je Sto fotosinteza nije toliko os-
jetljiva na pad turgora kao sto je rast stanica. Medutim,
zbog pritvaranja puci u uvjetima stresa susSe dolazi do
smanjenja ulaska CO, u list te pada intenziteta fotosin-
teze.




11.2. Stres uzrokovan visokim temperaturama - toplinski stres

Vedina tkiva visSih biljaka nije u stanju prezivjeti tem-
perature viSe od 45 °C. Neka biljna tkiva ili organi (npr.
sjeme i polen) mogu prezivjeti mnogo vise temperature.
Stres uzrokovan visokim temperaturama najc¢esce je pov-
ezan sa stresom nedostatka vode, Sto otezava njego-
vo proucavanje. Pri visokim temperaturama i dovoljnim
koli¢inama vode nadzemni organi vecine C, i C, biljaka
odrzavaju svoju temperaturu ispod 45 °C povecdanjem
izlucivanja vode (evaporativno hladenje). Ako okolisni
¢imbenici, kao sto su nedostatak vode ili visoka relativ-
na vlaga zraka, sprijece evaporativno hladenje, temper-
atura biljke moze znatno porasti. Kao odgovor na visoke
temperature, biljke su razvile brojne slozene obrambene
mehanizme. Mnoge CAM biljke posjeduju mehanizme
kojima toleriraju visoke temperature (60-65 °C) i visoku
insolaciju. CAM biljke zatvaraju puci tijekom dana kako
bi ¢uvale vodu, a to im, pak, onemogucava da se hlade
transpiracijom. Umjesto toga, ove biljke rasipaju visak
primljene svjetlosne energije u obliku dugovalnog (in-
fracrvenog) zracenja te kondukcije i konvekcije. S druge
strane, C, i C, biljke ovise o hladenju transpiracijom te im
se U popodnevnim satima zbog jakog intenziteta svjetla i
nedostatka vode u tlu temperatura lista dize za 4-5 °C u
odnosu na temperaturu okolnog zraka.

U uvjetima stresa uzrokovanog visokim temperatura-
ma dolazi do inhibicije fotosinteze i disanja, pri cemu je
fotosinteza osjetljivija na negativne ucinke visokih tem-
peratura. Temperatura pri kojoj se izjednaci koncentraci-
ja CO, usvojena u procesu fotosinteze s koli¢inom CO,
otpustenom u procesu disanja naziva se temperaturnom
kompenzacijskom to¢kom. Pri temperaturama visSim od
temperaturne kompenzacijske tocke fotosinteza ne moze
nadoknaditi koli¢ine ugljikohidrata koji se trose disanjem,
pa se zbog toga pocdinju razgradivati rezerve ugljikohi-

drata (plodovi su manje slatki). C, biljke osjetljivije su na
visoke temperature u usporedbi s C, i CAM biljkama, a
razlog je utjecaj fotorespiracije (vidi poglavije 5.4.).
Visoke temperature utjecu na stabilnost i strukturu
membrana jer povecavaju fluidnost membranskih lipi-
da. Osim toga, oslabljuju vodikove i elektrostatske veze
izmedu polarnih grupa membranskih proteina. Narusa-
vanje membranskih struktura zapravo je uzrok inhibicije
procesa fotosinteze pri visokim temperaturama (najos-
jetljiviji je PSIl i uz njega vezan transport elektrona).

Postoji nekoliko prilagodbi koje stite biljke od visokih
temperatura, one se uglavnhom baziraju na smanjenju
primanja svjetlosne energije i na njenoj refleksiji. Os-
novni mehanizmi su uvijanje lis¢a, smanjenje lisne pov-
rSine, sinteza vostanih prevlaka, rast dlacica na listu,
vertikalni rast listova i sl. Najizrazeniji fizioloski zastit-
ni mehanizam od stresa uzrokovanog visokim temper-
aturama je sinteza proteina toplinskog soka (Heat shock
proteins - HSP). Vedina HSP-a funkcionira kao Saperoni.
Stres visokih temperatura izaziva denaturaciju mnogih
stani¢nih proteina, u koje spadaju i brojni enzimi.

Denaturacijom enzimi gube svoju funkciju, a uz to se
takvi proteini Cesto spajaju u vece agregate i taloze u
stanici. HSP-i djeluju kao Saperoni, tj. veZu se na proteine
(enzime) i druge strukture u stanici i sprec¢avaju gubitak
njihove konformacije (strukture iz koje proizlazi funkcija
pojedinog proteina). Ti se proteini sintetiziraju u uvjeti-
ma naglog porasta temperature, a javljaju se i kod biljaka
i kod zZivotinja. Stanice koje sadrze HSP-e mogu izdrzati
temperature koje bi u normalnim uvjetima bile letalne za
njih. Neki HSP-i nisu specifi¢ni za stres uzrokovan visokim
temperaturama, vec se javljaju i kod suse, ozljedivanja,
povisenog saliniteta i sl.

11.3. Stres uzrokovan niskim temperaturama - hladenje i smrzavanje

Niske temperature koje uzrokuju stres su temperature
koje nisu pogodne za rast, ali su vise od temperatura pri
kojima dolazi do stvaranja leda. Logi¢no, biljke tropskih
i suptropskih krajeva vrlo su osjetljive na niske tempera-
ture (kukuruz, grah, riza, krastavac, rajcica itd.). Kad bil-
jke koje uzgajamo pri relativho visokim temperaturama
(25-35 °C) izlozimo temperaturama od 10-15 °C, dolazi
do stresa uzrokovanog niskim temperaturama. Stres ni-
skih temperatura prepoznaje se po usporavanju rasta,
promjeni boje listova, pojavi lezija na listovima, a listovi
izgledaju razmoc¢eno (kao da su dugo bili potopljeni u
vodi). Stres niskih temperatura moze se znatno ublaziti
ako se biljke polagano izlazu sve nizim temperaturama;
to je tzv. kaljenje, odnosno aklimatizacija.

Stres niskih temperatura mijenja svojstva membrana.
Pri stresu niskih temperatura dolazi do inhibicije fotosin-
teze, sporije translokacije ugljikohidrata, inhibicije sinteze
proteina, inhibicije procesa stani¢nog disanja itd. Sve te
reakcije javljaju se zbog narusavanja strukture i funkcije
biomembrana.

Biomembrane su gradene od fosfolipidnog dvosloja s

integralnim i asociranim proteinima. Fizikalna svojstva
lipida utjecu na aktivhost membranskih proteina, ukl-
jucujuci crpke, nosace, kanale, H*-ATPaze koje reguliraju
transport iona i drugih otopljenih tvari.

Kod biljaka osjetljivin na niske temperature lipidi bi-
omembrana sadrze velik udio zasi¢enih masnih kiselina,
zbog ¢ega su takve membrane podlozne skrutnjivanju
(polukristalicno stanje) pri niskim temperaturama. Kako
membrane postaju manje fluidne, njihovi proteini gube
funkciju.

Rezultat toga je inhibicija H*-ATPaza, transporta otopl-
jenih tvari te procesa fotosinteze i disanja.

Kod biljaka otpornih na niske temperature lipidi bi-
omembrana sadrze velik udio nezasi¢enih masnih kiseli-
na. Uz to, kod ovih biljaka tijekom aklimatizacije na niske
temperature dolazi do dodatnog povecanja udjela ne-
zasi¢enih masnih kiselina u biomembranama i povecdane
aktivnosti enzima koji vrSe desaturaciju. Te prilagodbe
omogucduju da biomembrane zadrze fluidnost i pri nizim
temperaturama (snizavaju to¢ku kod koje biomembrane
prelaze iz fluidnog u polukristalicno stanje).
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Stres smrzavanja

Stres smrzavanja javlja se pri temperaturama nizim od
tocke ledista vode.

Razlicita biljna tkiva razli¢ito su otporna na niske tem-
perature. Tkiva s niskim sadrzajem vode (spore i sjeme)
mogu prezivjeti vrlo niske temperature (¢ak i blizu ap-
solutne nule -273 °C). Uz temperaturu, na prezivljavanje
stanica i/ili tkiva utje¢e i brzina hladenja. Tako pri stresu
smrzavanja u eksperimentalnim uvjetima vrlo nagli pad
temperature sprec¢ava nastanak velikih spororastucih kris-
tala leda koji mehanicki ostecuju stani¢ne strukture. Kris-
tali leda koji nastaju pri brzom smrzavanju vrlo su sitni i
fini i ne izazivaju mehanic¢ka ostecenja. S druge strane, pri
otapanju, brz porast temperature sprec¢ava povezivanje
malih kristali¢a leda u vece agregate koji mogu ostetiti
stanice. Medutim, u prirodnim uvjetima smrzavanje nika-
da nije dovoljno brzo da bi se sprijecio nastanak velik-
ih kristala leda. Led se najprije stvara u medustani¢nim
prostorima i u ksilemu, kroz koje se led vrlo brzo Siri.
Samo formiranje leda nije letalno za biljku i ona se moze
oporaviti nakon odmrzavanja. Medutim, pri produljenom
djelovanju temperatura koje izazivaju stvaranje leda u
biljnim tkivima, led koji nastane u medustani¢nim pros-
torima uzrokuje pad vodnog potencijala te vodni po-
tencijal u medustani¢nim prostorima postaje negativniji
u usporedbi s vodnim potencijalom stanica. Zbog toga
(gradijenta vodnog potencijala) tekuca voda izlazi iz
stanica (simplasta), a stanica se plazmolizira i dehidrira
(isusuje).

U uvjetima brzog smrzavanja dolazi do tzv. uc€inka
pothladivanja (supercooling efekt), a to je stanje u ko-
jem voda ostaje tekuda unutar protoplasta pri temper-
aturama c¢ak do nekoliko stupnjeva nizim od teoretske

tocke ledista. Da bi nastao kristal leda, potrebno je ne-
koliko stotina molekula vode. Proces kojim se molekule
vode spajaju u kristal leda naziva se nukleacija leda. Taj
proces uvelike ovisi o povrsinskim svojstvima molekula.
Kao jezgre (nukleatori) za formiranje leda u stanicama
sluze veliki polisaharidi i proteini. Stvaranje kristala leda
unutar stanice mehanicki ostecuje stani¢ne strukture.
Ucinak pothladivanja javlja se zahvaljujuéi proteinima
(antifriz proteini) koji se vezu na povrsinu kristala leda i
sprecavaju njihov rast (,lijepljenje” novih molekula vode
na kristal leda). Sintezu ovih proteina induciraju niske
temperature. Kod pothladivanja nije, dakle, rije¢ o snizen-
ju ledista vode zbog visoke koncentracije otopljenih tvari
u stanici, nego je rije¢ o antifriz proteinima koji sprecav-
aju nukleaciju leda.
Osim tog efekta, neki proteini i Sec¢eri mogu imati ulogu
u stabilizaciji proteina i membrana tijekom smrzavanja.
1. Neke visegodisnje drvenaste kulture (voéne vrste),
kao i ozime vrste (poput ozime pSenice, jeCma i dr.)
mogu se aklimatizirati na vrlo niske temperature. Taj
se proces naziva kaljenje i teCe u dvije faze: prva faza
javlja se tijekom jeseni, a poti¢u je krac¢i dani (kradi
fotoperiod) te niske temperature (iznad tocke ledis-
ta). Kombinacija tih faktora zaustavlja rast. Smatra
se da ABA difundira iz lista u stabljike i potice akli-
matizaciju. U ovoj fazi dolazi do povlac¢enja vode iz
ksilemskih elemenata, sto sprecava pucanje drveta
pri smrzavanju. Stanice u ovoj fazi mogu prezivjeti
temperature nize od O °C.
2. Drugu fazu stimuliraju temperature ispod tocke le-
dista, a mehanizam nije poznat, no nakon ovog proc-
esa stanice mogu prezivjeti temperature nize od -50
°C.

11.4. Stres uzrokovan poviSenim salinitetom

U prirodnim uvjetima stres izazvan visokim koncen-
tracijama soli javlja se u blizini mora ili na podrucjima
gdje su se nekada u proslosti nalazile morske povrsSine.
Medutim, za poljoprivrednu proizvodnju najznacajnija je
akumulacija soli u orani¢nom sloju tla. Do akumulacije soli
u tlu moze dodi tijekom dugogodisnje gnojidbe i navod-
njavanja. Voda se iz tla gubi evaporacijom i transpiraci-
jom (u obliku vodene pare), sto povecava koncentraciju
otopljenih soli u tlu. Pr navodnjavanju vodom koja sadrzi
visoke koncentracije otopljenih soli te ako ne postoji mo-
gucénost ispiranja viska soli iz tla u sustav odvodnje, u
tlu se vrlo brzo nakupljaju visoke koncentracije soli koje
mogu izazvati ostecenja biljaka. Pri raspravi o negativnim
utjecajima soli u tlu u literaturi se ¢esto zasebno razma-
tra negativni utjecaj visoke koncentracije natrijevih (Na*)
iona (eng. sodicity) te negativni utjecaj visoke koncen-
tracije ukupnih soli (eng. salinity). lako su reakcije biljke
na oba navedena stresora podjednake, visoke koncen-
tracije natrija imaju i negativan utjecaj na strukturu tla.

Tla s visokim koncentracijama Na* imaju narusenu
strukturu, zbijenija su (manje porozna i slabije propus-
nosti za vodu), Sto predstavlja dodatni problem rastu bil-
jke. Zaslanjenost tla ili vode za navodnjavanje mjeri se
elektricnom provodljivos¢u (electro conductivity - EC) ili

osmotskim potencijalom. Cista voda vrlo je slab vodi¢ el-
ektricne energije jer sadrzi nisku koncentraciju otopljenih
soli. Sto je visa koncentracija otopljenih soli u vodi, to
je vedi EC, odnosno elektroprovodljivost, a manji (nega-
tivniji) osmotski potencijal (vecéi osmotski tlak). Kvaliteta
vode za navodnjavanje u mnogim je podrucjima u svijetu
vrlo losa jer sadrzi visoke koncentracije otopljenih soli.

Prema mogucénostima toleriranja visoke koncentracije
soli u tlu, biljke se mogu podijeliti u dvije velike skupine:

Halofiti - rastu na zaslanjenim tlima (zavrs$avaju svoj
zivotni ciklus na zaslanjenim tlima);

Glikofiti - ili nehalofiti, biljke su koje ne mogu tolerirati
visoke koncentracije soli.

Razlicite poljoprivredne kulture razlic¢ito su osjetljive na
visoke koncentracije soli u tlu (tablica 11.1.).

Osjetljive Srednje osjetljive Tolerantne
kukuruz jeCam Secerna repa
luk pamuk datulje
salata
grah
agrumi

Tablica 11.1. Osjetljivost poljoprivrednih kultura na zaslanjenost tla
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Visoka koncentracija soli u tlu uzrokuje pad osmotskog
potencijala otopine tla, zbog ¢ega pada vodni potenci-
jal. Pojednostavljeno, da bi biljka usvojila vodu, vodni
potencijal korijena mora biti manji od vodnog potenci-
jala otopine tla, a da bi se voda prenijela iz korijena do
lista, vodni potencijal lista mora biti manji od vodnog
potencijala korijena (Poglavlje 2). Stoga, povisena kon-
centracija soli u tlu mijenja vodni potencijal tla pa je
ucinak visoke koncentracije soli u otopini tla slican ucin-
ku nedostatka vode u tlu. Osnovna razlika izmedu stresa
uzrokovanog nedostatkom vode i stresa uzrokovanog
poviSsenim salinitetom jest u koli¢ini ukupno dostupne
vode. U uvjetima nedostatka vode limitirana je dostup-
nost vode, a kako biljka prima vodu u takvim uvjetima,
dolazi do dodatnog smanjenja vodnog potencijala tla u
blizini korijena. S druge strane, u uvjetima visokog salin-
iteta tla, biljci je najcesce pristupacna jednaka koli¢ina
vode, odredenog (niskog) vodnog potencijala. Pritom je
vrlo vazna c¢injenica da u uvjetima visokog saliniteta kod
vedine biljaka moze dodi do osmotske prilagodbe, kao i
kod stresa nedostatka vode. Osmotska prilagodba omo-
guduje stanici primanje vode i odrzavanje turgora, ¢ime
se omogucduje daljnji rast stanica, iako je taj rast najcesce
sporiji nego u hormalnim uvjetima.

Osim niskog vodnog potencijala, kod visokog saliniteta
dolazi i do toksi€nosti iona (naj¢esce Na*, Cl, SO,*). U
normalnim uvjetima u citosolu se nalazi 100-200 mM K*
iona i 1-10 mM Na* iona. Pri takvim koncentracijama (i od-
nosu) K* i Na* iona enzimatska aktivnost je normalna. Pri
visokim koncentracijama Na*dolazi do poremecaja rada
enzima i sinteze proteina. Na* moze izbiti Ca?" ione iz
stanicne membrane te promijeniti njenu permeabilnost.
Nakupljanjem Cl-i Na* u kloroplastima dolazi do inhibicije
fotosinteze.

Biljke posjeduju razlicite mehanizme koji im omogucu-
ju toleriranje visokih koncentracija soli.

Enzimi izolirani iz halofita i glikofita jednako su osjet-
ljivi na visoke koncentracije soli, sto upuduje na to da
halofiti ne posjeduju metabolizam tolerantan na soli,
nego je rije¢ o posebnim mehanizmima izbjegavanja
osStecenja zbog stresa povisenog saliniteta. Biljke uman-
juju stres uzrokovan visokim koncentracijama soli tako
Sto sprecavaju ulazak soli u meristeme, osobito u vrsni
meristem izdanka te u listove koji intenzivno rastu i vrse
fotosintezu. Kod biljaka osjetljivin na soli tolerantnost
ovisi o stupnju do kojeg korijen moze sprijeciti ulazak
soli u korijen i njihov transport do nadzemnih dijelova. U
poglavlju 2 opisali smo Casparijevu prugu kao morfolos-
ku prepreku koja onemogucuje apoplastni prolazak vode
i otopljenih tvari u ksilem. Dakle, u endodermi korijena
(stanice koje imaju Casparijevu prugu) voda s otopljen-
im ionima mora uci u simplast da bi se transportirala do

ksilema u centralnom cilindru korijena. Taj mehanizam
omogucduje biljci da djelomi¢no sprijeci transport soli u
nadzemne organe biljke.

loni natrija ulaze u korijen pasivno (niz elektrokemijski
potencijal), zbog c¢ega stanice korijena moraju uloziti
energiju (aktivni transport) zele li izbaciti Na* ponovno
u otopinu tla. S druge strane, stanicna membrana zbog
svog negativhog elektricnog potencijala slabo je pro-
pusna za ione klora. Daljnje smanjenje ulaska, odnosno
transporta Na* u nadzemne organe odvija se u ksilemu,
gdje se ioni natrija apsorbiraju u stanice koje okruzuju
ksilem i tako smanjuju koncentraciju Na* u transpiraci-
jskom toku. Neke biljne vrste posjeduju solne Zlijezde,
koje se najc¢esSce nalaze na listovima. Kod tih se biljka ioni
apsorbiraju iz ksilemskog toka i transportiraju u takve
Zlijezde. Zlijezde izluduju visak soli na povrsinu organa
(listova), gdje dolazi do kristalizacije soli.

Osim tih mehanizama, kao sto je veé¢ navedeno, da bi
biljke mogle normalno usvajati vodu iz zaslanjenih tala,
njihove stanice moraju proc¢i osmotsku prilagodbu. Os-
motska prilagodba predstavlja snizavanje osmotskog
potencijala (¥,) kako bi se snizio vodni potencijal (¥,)
stanice. Padu osmotskog potencijala doprinose dva pro-
cesa u stanicama: povecanje koncentracije iona u vaku-
olama i sinteza kompatibilnin osmotski aktivnih tvari u
citosolu.

Kao sto je navedeno u poglavlju o stresu uvjetovanom
nedostatkom vode, kompatibilne osmotski aktivne tvari
su prolin, sorbitol, manitol, saharoza, glicin betain itd. Po-
jedine biljne vrste preferiraju sintezu jedne ili dviju takvih
tvari (ne svih). Sinteza kompatibilne osmotski aktivne
tvari predstavlja znatno opterecenje za biljku u smislu
utroska asimilata.

Naime, ¢ak do 10% ukupno asimiliranog ugljika moze
biti utroSeno na sintezu ovih spojeva, Sto kod poljo-
privrednih kultura znaci izravno smanjenje prinosa.
Medutim ,trosak“ osmotske prilagodbe omoguduje biljci
prezivljavanje stresnih ¢imbenika.

Osim osmotske prilagodbe, stres soli izaziva i druge
promjene slicne onima koje smo opisali kod stresa suse
(nedostatka vode), primjerice smanjenje lisne povrSine.
No kao sto je ve¢ navedeno, kod stresa soli, osim stresa
niskog vodnog potencijala dolazi i do toksi¢nosti iona.

Sa stajalista utroska metabolicke energije i osmotske
prilagodbe, jasno je da je povecanje koncentracije iona
u vakuoli energetski isplativije za stanicu od sinteze os-
motski kompatibilnih spojeva. Medutim, povedana kon-
centracija iona u citosolu toksi¢na je za mnoge enzime,
stoga se ioni moraju nakupljati u vakuoli. Proces nakupl-
janja (akumulacije) iona u vakuoli predstavlja aktivni
transport uz utrosak energije ATP-a, jer se odvija suprot-
no elektrokemijskom gradijentu.

11.5. Stres uzrokovan nedostatkom kisika

Zarast korijenova sustava vrlo je vazna struktura tla, od-
nosno optimalan sadrzaj vode i zraka (optimalni vodoz-
racni odnos) u tlu. Tla povoljne strukture omogucuju di-
fuziju kisika do dubine od nekoliko metara. Zbog toga je
korijen naj¢eScée dovoljno opskrbljen kisikom za normal-

no funkcioniranje procesa disanja. Medutim, u odredenim
uvjetima kao Sto su poplave, stagnirajuc¢a voda ili pretjer-
ano navodnjavanje pore tla postaju ispunjene vodom, a
voda istiskuje zrak te s njim i kisik. Difuzija kisika u vodi
vrlo je spora te u takvim uvjetima samo plitki sloj tla od
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nekoliko centimetara sadrzi dovoljno kisika. Pojava stag-
nirajuce vode na tlu ili obilnih trajnih kiSa ¢esto se javlja u
hladnijem dijelu godine. Pri niskim temperaturama biljni
se metabolizam usporava te korijen ima nize zahtjeve za
kisikom, a ostedenja izazvana nedostatkom kisika sporije
se razvijaju. Medutim, pri visSim temperaturama (iznad 20
°C) korijen trosi velike koli¢ine kisika, a uz to se ubrzavaju
i mikrobioloski procesi u tlu (koji takoder trose kisik), sto
dovodi do vrlo brze potrosnje kisika iz tla.

Anaerobni uvjeti u tlu izazivaju niz negativnih mikrobi-
oloskih procesa. Primjerice, denitrifikaciju - proces re-
dukcije nitrata (NO,") preko nitrita (NO,) i dusSikova ok-
sida (N,O) do molekularnog dusika, tj. plinovitog dusika
(N,); redukciju Zeljeza - redukcija Fe*" u Fe?* koji moze
postati toksic¢an za korijen; redukciju sulfata - redukcija
SO,* do toksi¢nog sumporovodika (H,S).

Pri stresu nedostatka kisika razlikujemo dva pojma:
hipoksija, koja opisuje smanjenu dostupnost kisika u tlu, i
anoksija, koja opisuje stanje potpunog nedostatka kisika.
Cak i prije potpunog nedostatka kisika (anoksije), u uvje-
tima hipoksije dolazi do promjena metabolizma korijena.
Kriti¢ni parcijalni tlak kisika (critical oxygen pressure ili
COP) predstavlja tlak kisika pri kojem dolazi do uspora-
vanja procesa disanja zbog nedostatka kisika. COP ovisi
o vrsti tkiva korijena.

Najvece potrebe za kisikom imaju brzorastuca tkiva
korijena (meristemi) jer su metaboli¢ki procesi u tim
tkivima najaktivniji. Nadalje, COP ovisi i o temperaturi te
je nizi pri nizim temperaturama jer je metabolizam kori-
jena usporen.

Bez prisutnosti kisika u stanicama dolazi do inhibicije
respiracije. ToCnije, zaustavlja se transportni sustav elek-
trona u mitohondriju i oksidativna fosforilacija. Zaustavl-
ja se i Krebsov ciklus (Poglavije 7.), a proizvodnja ATP-a
moguca je samo pomocu fermentacije. Dakle, u uvjeti-
ma nedostatka kisika piruvat nastao glikolizom ulazi u

mlije¢no kiselo vrenje gdje uz djelovanje laktat dehidro-
genaze nastaje laktat. Medutim, laktat zakiseljava citosol
(snizava pH vrijednost), a u takvim se uvjetima inhibira
rad laktat dehidrogenaze, a aktivira rad piruvat dekar-
boksilaze.

Stoga se mlije¢no kiselo vrenje zaustavlja, a zapodin-
je alkoholno vrenje. Neto dobit od fermentacije je dva
ATP-a po molu heksoze (glukoze), sto je vrlo malo u
usporedbi s aerobnom oksidacijom kojom nastaje 36
ATP-a. U normalnim (aerobnim) uvjetima pH vrijednost
citosola je znatno visa (7,4) u odnosu na pH vrijednost
vakuole (5,8). Medutim, pri nedostatku kisika dolazi do
acidifikacije citosola, djelomi¢no zbog mlije¢no kiselog
vrenja, a djelomi¢no zbog nedostatka ATP-a koji je po-
treban za kontinuirano odrzavanje ovakve pH ravnoteze,
odnosno crpljenje H* iona iz citosola u vakuole i izvan-
stanicni prostor.

Zakiseljavanje citosola dovodi do ireverzibilnih prom-
jena metabolizma stanice i do njene smrti u uvjetima
nedostatka kisika te mehanizmi kojima se ovaj proces
usporava zapravo predstavljaju mehanizme kojima biljke
toleriraju uvjete nedostatka kisika.

Ostecenja korijena koja se javljaju pri nedostatku kisi-
ka utje€u i na nadzemne organe, zbog toga sto korijenje
nema dovoljno energije za podrzavanje zivotnih proce-
sa u nadzemnim organima. Takvo korijenje slabije usvaja
vodu i hranjiva te gubi moguénost njihova transporta u
ksilem. Stoga dolazi do ubrzanog starenja lis¢a.

Hipoksija ubrzava sintezu ACC-a (1-aminociklopro-
pan-1-karboksilne kiseline), koji je prekursor sinteze etile-
na. ACC se iz korijena ksilemom transportira u nadzemne
organe, gdje se u kontaktu s kisikom pretvara u etilen
te dolazi do epinastijskog savijanja listova (vidi poglavije
9.4.1.).

Kod biljnih vrsta vlaznih stanista, ali i kod mnogih bil-
jnih vrsta koje se dobro prilagodavaju vlaznim stanistima
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Slika 11.1. Aerenhimsko tkivo. A) korijen razvijen pri normalnoj opskrbljenosti kisikom i B) korijen u uvjetima anoksije. Zvjezdicama su prikazana podrucja

u kori korijena ispunjena zrakom




u uvjetima hipoksije razvija se posebno tkivo koje omogucduje izmjenu plinova izmedu korijena i nadzemnih organa. To
se tkivo naziva aerenhim (Slika 11.1.), a sastoji se od dugackih longitudinalnih kanala ispunjenih zrakom. Zrak iz atmos-
fere ulazi u aerenhim putem puci ili lenticela (na drvetu ili korijenu) te se plinovi izmjenjuju difuzijom.

Stvaranje aerenhima zapravo je tip programirane smrti stanica koju poti¢u uvjeti hipoksije. Kao sto smo vec naveli,
tijekom hipoksije stimulirana je sinteza ACC-a i etilena. Visoke koncentracije etilena izazivaju smrt i razgradnju stanica
kore korijena na mjestima kojih nastaju Supljine ispunjene zrakom.

Uz stvaranje aerenhima, aklimatizacija na nedostatak kisika vezana je uz aktivaciju gena koji omogucuju sintezu
odredenih proteina, enzima potrebnih za alkoholnu fermentaciju (stvaranje ATP-a) te transportera koji ¢e izbacivati
laktat iz stanice (usporavanje zakiseljavanja citosola).
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