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FOTOSINTETSKI ODGOVOR BUKOVIH KLIJANACA
NA SUBOPTIMALNU ISHRANJENOST S
MINERALNIM HRANIVIMA

PHOTOSYNTHETIC RESPONSE OF COMMON BEECH SEEDLINGS
TO SUBOPTIMAL MINERAL NUTRITION

Krunoslav SEVER', Dimitrije Damir SVILICIC?, Tomislav KARAZIJA®, Boris LAZAREVIC? i Zeljko SKVORC'

SAZETAK

U ovom radu prikazani su rezultati izmjere parametara koji opisuju fotosintetsku aktivnost bukovih klijanaca pod
utjecajem suboptimalne ishranjenosti s mineralnim hranivima. Cilj rada bio je pribliZiti ovu problematiku $umarskoj
praksi kroz raspravu dobivenih rezultata u kontekstu dosadasnjih spoznaja o utjecaju mineralne ishrane na fotosin-
tetski proces Sumskoga drveca. U rano proljece 2019. godine bukovi klijanci porijeklom iz jedne prirodne mjesovite
sastojine hrasta kitnjaka i obi¢ne bukve presadeni su u sterilni supstrat (agroperlit). Nakon presadnje redovito su zali-
jevani (tretirani) kompletnom hranivom otopinom (KO tretman), odnosno hranivim otopinama u kojima su izostav-
ljeni dusik (-N tretman), fosfor (=P tretman), magnezij (-Mg tretman) ili Zeljezo (-Fe tretman). Na $est klijanaca un-
utar svakog od pet prethodno opisanih tretmana tijekom vegetacijskog razdoblja 2019. godine redovito su mjereni
sljedeci parametri: stopa fotosinteze (A), provodljivost puci (g,), intercelularna koncentracija CO, (c,), indeks relativnog
sadrzaja klorofila u lis¢u (CCI) te indeks fotosintetske u¢inkovitosti (PL,g). Svi parametri bili su losiji kod klijanaca iz
-N, -P i -Mg tretmana u odnosu na klijance iz KO tretmana. Takav rezultat vjerojatno proizlazi iz fizioloskih funkcija
N, P i Mg koji sudjeluju u gradi proteina i enzima, prometu i skladiStenju energije te gradi klorofila, $to je sve skupa
neophodno za uredno funkcioniranje cjelokupnog fotosintetskog procesa. Unato¢ vaznoj ulozi Fe u gotovo svim
Zivotnim procesima biljaka pa tako i fotosintezi svi mjereni parametri kod klijanaca iz —Fe i KO tretmana bili su pod-
jednaki. Medutim, za razliku od N, P i Mg koji pripadaju skupini makrohraniva, Fe pripada skupini mikrohraniva,
¢ije su koncentracije u biljnom tkivu relativno niske. Prema tome, moguce je pretpostaviti da su istrazivani klijanci iz
tla prirodne sastojine i/ili iz rezervi u sjemenu tijekom pocetne faze svoga razvoja uspjeli usvojiti i/ili mobilizirati do-
voljnu koli¢inu Fe koja im je bila dostatna za normalno funkcioniranje tijekom cijelog vegetacijskog razdoblja, bez
obzira na kasniju primjenu tretmana. S obzirom na ovakav rezultat, inicijalno pracenje parametara fotosintetske ak-
tivnosti bit ¢e nastavljeno tijekom sljedecih nekoliko vegetacijskih razdoblja. U tom periodu planira se zapoceti s
pracenjem dinamike vegetativnoga rasta, fenologije listanja i razvoja vizualnih simptoma pri suboptimalnoj ishran-
jenosti obi¢ne bukve s mineralnim hranivima s ciljem dodatnog priblizavanja ove problematike $umarskoj praksi.

KLJUCNE RIJECI: Fagus sylvatica, obi¢na bukva, klijanci, fotosinteza, mineralna hraniva
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2003) s visokom ekonomskom, ekoloskom i socijalnom vri-
jednos¢u (Prpi¢ 2003). U posljednje vrijeme kvalitetno gos-
podarenje Sumskim sastojinama za Sumarsku struku po-
staje sve veci izazov, prvenstveno zbog negativnog utjecaja
sveprisutnih klimatskih promjena na opstanak mladog na-
rastaja Sumskog drveca (Saccone i dr. 2009), $to uvelike re-
meti prirodnu obnovu $umskih sastojina (Ani¢ i Mikac
2008, Simon i dr. 2017). Uslijed toga, a s ciljem potpoma-
ganja prirodne obnove $umskih sastojina tijekom posljed-
njih 30-ak godina u Republici Hrvatskoj rasadnic¢ka proi-
zvodnja sadnog materijala svih vrsta Sumskoga drveca,
ukljucujudi i obi¢nu bukvu konstantno raste (Mati¢ i dr.
2003, Roth i dr. 2005, Grahovac-Tremski 2018). Uspjeh pot-
pomognute obnove Sumskih sastojina ¢esto puta ovisi o
kvaliteti sadnog materijala uzgojenog u Sumskim rasadni-
cima (Haase i dr. 2006). Kvalitetan sadni materijal podra-
zumijeva sadnice dobro razvijenoga korijena i odgovara-
juce visine (Haase 2007, Drvodeli¢ i Or$ani¢ 2019), sto se
u $umskim rasadnicima postize poduzimanjem ¢itavog niza
stru¢nih postupaka tijekom uzgoja sadnog materijala, uk-
lju¢ujudi njegovu prihranu s mineralnim gnojivima (Haase
i dr. 2006, Seletkovi¢ 2006, Schmal i dr. 2011, Uscola i dr.
2015). Prema rezultatima dosadasnjih istrazivanja, kao i
prema prakti¢nim iskustvima, jasno je da adekvatna pri-
hrana sadnog materijala s odgovaraju¢im dozama i formu-
lacijama mineralnih gnojiva uvelike potic¢e njegov vegeta-
tivni rast, kako nadzemnog tako i podzemnog dijela
(Potoci¢ i dr. 2009, Seletkovi¢ i dr. 2011, Skvorc i dr. 2012,
Sever i dr. 2016).

Medutim, na umu uvijek treba imati da mineralna hraniva
na vegetativni rast i produkciju biomase utje¢u posred-
stvom fotosinteze, alokacije i stehiometrijskog efekta (Sar-
dans i dr. 2015, Gessler i dr. 2017). To znaci da mineralna
hraniva koja usvoji iz tla, biljka najprije koristi za sintezu
cijelog niza kemijskih spojeva (aminokiselina, nukleinskih
kiselina, fosfolipida, vitamina, hormona, biljnih pigmenata
i dr.) nuznih za normalno strukturiranje svog organizma,
§to je osnovni preduvjet neometanog odvijanja svih fizio-
loskih procesa u biljci, ukljuc¢ujudi i fotosintezu (Taiz i Zei-
ger 2010). U skladu s tim, brzina produkcije i/ili koli¢ina
produciranih ugljikohidrata od strane biljaka, uklju¢ujuci
i Sumsko drvece (u njezinu fotosintetskom procesu) pozi-
tivno korelira s njihovim vegetativnim rastom i produkci-
jom ukupne biomase (Woodruf i Meinzer 2011), te njiho-
vom sveukupnom otpornos¢u na biotski i/ili abiotski stres
(Haase i dr. 2006, Schmal i dr. 2011, Villar-Salvador i dr.
2013, Uscola i dr. 2015).

Najaktivnije fotosintetsko tkivo u biljci je mezofil lista. Sta-
nice mezofila imaju veliki broj kloroplasta koji se odlikuju
specificnom strukturom koju definiraju tri razli¢ite mem-
brane; vanjska, unutarnja i tilakoidna, te tri zasebna pro-
stora; medumembranski, stromin i tilakoidni. Prema tomu,
kloroplasti su obavijeni ovojnicom koju ¢ine dvije mem-
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brane, vanjska i unutrasnja, izmedu kojih se nalazi medu-
membranski prostor. Tilakoidne membrane smjestene su
unutar kloroplasta i tvore cilindri¢ne strukture (u obliku
spljostenih vrecica) koje se nazivaju tilakoidi, unutar kojih
se nalazi tilakoidni prostor. Ostali prostor unutar kloropla-
sta, izmedu ovojnice i tilakoida je stromin prostor koji je
ispunjen tekuc¢inom (stromom) koja sadrzi ribosome,
kruznu DNA i topive enzime (Pevalek-Kozlina 2003).

S obzirom da je poznavanje strukture kloroplasta osnovni
preduvjet za razumijevanje fotosinteze u daljnjem dijelu
teksta ukratko ¢e biti opisana veza izmedu strukturne grade
kloroplasta i fotosintetskog procesa, kojega ¢ine primarne
(svjetlosne) i sekundarne (tamne) reakcije. U svjetlosnim
reakcijama fotosinteze dolazi do apsorpcije Sunceve ener-
gije od strane klorofila i ostalih fotosintetskih pigmenata
uklopljenih u tilakoidne membrane te njezine pretvorbe u
kemijsku energiju u obliku dva spoja, adenozin-trifosfata
(ATP) i reduciranog nikotinamid-adenin-dinukleotid-fos-
fata (NADPH). Pomoc¢u tih spojeva (ATP i NADPH) koji
su proizvedeni u svjetlosnim reakcijama u tamnim reakci-
jama fotosinteze koje se odvijaju u stromi kloroplasta (po-
znatima i pod nazivom Calvinov ciklus) dolazi do vezanja
atmosferskog ugljik-dioksida (CO,) na supstrat, ribu-
loza-1,5-difosfat, u reakciji karboksilacije koju katalizira en-
zim ribuloza-1,5-difosfat-karboksilaza-oksigenaza (RU-
BISCO) sto u konacnici rezultira sintezom ugljikohidrata
(Slika 1).

Prema rezultatima dosadas$njih istrazivanja niske koncen-
tracije mineralnih hraniva u li§¢u $umskoga drve¢a mogu
drasti¢no smanjiti stopu fotosinteze i produkciju ugljiko-
hidrata, $to se negativno odrazava na njegov vegetativni rast
(Villar-Salvadoridr. 2013, Uscola i dr. 2015). Takav rezultat
moze biti posljedica: promjena u strukturnoj gradi kloro-
plasta (Chen i dr. 2012, Aldesuquy 2014), poremecenoj bi-
osintezi klorofila (Chu i dr. 2006, Mengutay i dr. 2013, Faust
i Schubert 2016), poreme¢enom mehanizmu zastite i po-
pravka o$tecenog fotosintetskog aparata (Bascunan-Godoy
idr. 2018, Triankner idr. 2018, Sitko i dr. 2019), otezanoj
difuziji CO, iz atmosfere u stromu kloroplasta (Flexas i dr.
2008, Eller i dr. 2016, Sun i dr. 2016, Trankner i dr. 2018) i
smanjenom aktivno$¢u enzima RUBISCO (Evans 1989,
Evans i Poorter 2001, Richter i Rao 2005, Triankner i dr.
2018).

S obzirom na gore navedeno, cilj ovoga rada bio je ispitati
fotosintetski odgovor bukovih klijanaca na suboptimalnu
ishranjenost s dusikom (N), fosforom (P), magnezijem
(Mg) ili Zeljezom (Fe). Uz to, dobiveni rezultati raspravljeni
su u kontekstu dosadasnjih spoznaja o utjecaju mineralne
ishrane Sumskoga drveca na njegovu fotosintetsku aktiv-
nost s ciljem dodatnog priblizavanja ove problematike $u-
marskoj praksi.
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Slika 1. Shematski prikaz odvijanja primarnih (svjetlosnih) i sekundarnih (tamnih) reakcija fotosinteze unutar kloroplasta (prikaz a). U svjetlosnim
reakcijama koje se odvijaju u tilakoidnim membranama dolazi do pretvorbe energije, uslijed Cega se Sunceva energija (svjetlost) pohranjuje u
molekulama ATPa i NADPH (prikaz b). U tamnim reakcijama (Calvinovom ciklusu) koje se odvijaju u stromi kloroplasta ATP se koristi kao izvor en-
ergije, a NADPH kao izvor visokoenergiziranih elektrona potrebnih za vezanje i ugradnju CO, u organske spojeve (ugljikohidrate) pomocu enzima

RUBISCO (prikaz c).

Figure 1. The primary (light) and secondary (dark) reactions of photosynthesis
branes, solar energy (light) is converted to chemical energy and stored in ATP

in chloroplast (figure a). In light reactions that take place in thylakoid mem-
and NADPH molecules (Figure b). In dark reactions (Calvin cycle) that take

place in stroma, ATP are used as a source of energy, and NADPH are used as a source of high-energy electrons required for the fixation and reduction of

€02 by the enzyme RUBISCO into organic compounds (Figure c).

MATERIJALI | METODE
METERIAL AND METHODS

Biljni materijal i dizajn pokusa — Plant material and
experimental design

Klijanci obi¢ne bukve na kojima je provedeno istrazivanje
porijeklom su iz srednjodobne prirodne mjeSovite sastojine
hrasta kitnjaka i obi¢ne bukve. Sastojina u kojoj se pristu-
pilo uzorkovanju klijanaca (pazljivom iskapanju klijanaca
s ciljem minimalnog o$te¢enja njihova korijena) sastavni je
dio Nastavno-pokusnog sumskog objekta ,,Dotr$¢ina“ s ko-
jim gospodari Fakultet Sumarstva i drvne tehnologije, Sve-
ucilista u Zagrebu. Svi iskopani klijanci imali su pravilno
razvijene i zdrave supke te po dva mlada lista u pocetnoj
fazi razvoja. Prosje¢na visina tako uzorkovanih klijanaca
iznosila je 104,9 mm, promjer na vratu korijena iznosio je
1,83 mm, a prosje¢na duzina korijena 78,3 mm.

Netom nakon iskapanja (17. travnja 2019. godine) klijanci
su transportirani u laboratorij gdje im je korijenje pazljivo
isprano destiliranom vodom. Nakon toga, presadeni su u
plasti¢ne kontejnere (dimenzija 10 x 10 x 20 cm) koji su bili

prethodno ispunjeni agroperlitom neutralne pH reakcije
kao sterilnim supstratom za uzgoj biljaka koji u sebi ne sa-
drzi nikakva biljna hraniva.

Nakon presadnje, po Sest kontejnera s pripadaju¢im klijan-
cima bilo je rasporedeno u pet skupina (buducih tretmana).
Prema tomu, istrazivanje je provedeno na ukupno 30 kli-
janaca. Razli¢iti tretmani podrazumijevali su zalijevanje kli-
janaca s prethodno pripremljenim hranjivim otopinama.
Hranjiva otopina s kojom su zalijevani klijanci u kontrol-
nom tretmanu sadrzavala je sva esencijalna makro i mikro
hraniva (KO tretman). S druge strane, hranive otopine s
kojima su zalijevani klijanci u ostala Cetiri tretmana sadr-
zavale su sva esencijalna makro i mikro hraniva, izuzev du-
$ika (-N tretman), fosfora (P tretman), magnezija (-Mg
tretman) i zeljeza (-Fe tretman).

Zalijevanje klijanaca obavljeno je manualno u skladu s gore
opisanim dizajnom pokusa sa 100 ml odgovarajuc¢e hranive
otopine po kontejneru/klijancu svakih sedam dana, u raz-
doblju od trenutka presadnje do kraja vegetacijskog razdo-
blja 2019. godine.
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Priprema hranivih otopina — Preparation of nutrient
solutions

Polumodificirana Hoaglandova otopina pripremljena je po-
moc¢u KNO;, Ca (NO,),, KH,PO,, MgSO,, Fe-helata i mi-
kroelemenata (Hoagland i Arnon 1950). Tako pripremljena
hraniva otopina s kojom su zalijevani klijanci u KO tre-
tmanu sadrzavala je sljedece koncentracije makro i mikro
elemenata biljne ishrane: K (3 mM L"), Ca (2,5 mM L"),
nitratni oblik N (7,5 mM L"), P (0,5 mM L), Mg (0,1 mM
L"), Fe (0,1 mM L"), B (0,04 mM L"), Mn (9 pM L), Zn
0,8 uM L"), Cu (0,3 uM L") i Mo (0,1 pM L"). U hranivu
otopinu s kojom su zalijevani klijanci u -N tretmanu umje-
sto KNO; i Ca (NO,), dodani su K,SO, i CaCl,. U hranivu
otopinu s kojom su zalijevani klijanci u -P tretmanu umje-
sto KH,PO, dodan je K,SO,. Hranivim otopinama s kojima
su zalijevani klijanci u -Mg i —Fe tretmanima izuzeti su
MgSO,, odnosno Fe-helat.

Izmjera fizioloskih znacajki — Measurement
of physiological traits

Izmjera fizioloskih znacajki klijanaca obavljana je svakih
sedam dana od trenutka kada je na svim klijancima lis¢e
bilo potpuno razvijeno (22. svibnja 2019. godine) do tre-
nutka kada je lis¢e bilo uzorkovano s ciljem utvrdivanja
njegovih kemijskih znacajki (16. listopada 2019.).

Intenzitet izmjene plinova izmedu biljke i okolne atmos-
fere mjeren je pomocu prijenosnog LCpro+ uredaja (ADC
BioScentific, Hoddeson, UK) s ciljem utvrdivanja stope
fotosinteze, tj. asimilacije CO, (A), provodljivosti puci za
H,O (g,) te intercelularne koncentracije CO, (c;). Navedene
izmjere obavljane su izmedu 10:00 i 11:00 sati na jednom
listu po svakom od ukupno 30 klijanaca ukljucenih u
istrazivanje. Tijekom izmjere izmjene plinova svaki je list
bio izlozen intenzitetu osvjetljenja od 1000 pmol m= s,
koncentraciji CO, 0d 400 + 10 umol mol" i temperaturi
zraka od 25 + 2 °C.

Indeks fotosintetske u¢inkovitosti (PI,s) mjeren je pomocu
prijenosnog uredaja za izmjeru fluorescencije klorofila a
(Pocket PEA, Hansatech Instruments Ltd., Norfolk, UK).
Navedena izmjera obavljana je na jednom listu po svakom
od ukupno 30 klijanaca ukljucenih u istrazivanje izmedu
11:00 i 12:00 sati. Prije mjerenja dio lista na kojemu je izm-
jera obavljena bio je prilagoden uvjetima tame (najmanje
30 minuta).

Indeks sadrzaja ukupnih klorofila u lis¢u (CCI) mjeren je
pomocu prijenosnog optickog klorofilmetra CCM-200
(Opti-Sciences, Tyngsboro, MA). Izmjera je obavljena na
dvalista po svakom od 30 klijanaca uklju¢enih u istrazivanja,
na pet slucajno odabranih mjesta po svakom listu
izbjegavajuci glavnu lisnu zilu.
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Kemijske analize biljnoga materijala — Chemical
analysis of plant material

Nakon uzorkovanja lis¢a (koje je u trenutku uzorkovanja
bilo relativno zdravo bez vidljivih znakova starenja) i
utvrdivanja njegove mase u svjeZem i suhom stanju, ono
je podrvgnuto kemijskoj analizi s ciljem utvrdivanja
njegova mineralnog sastava, odnosno ishranjenosti
istrazivanih klijanaca s makro i mikro hranivima. Zbog
relativo male mase lis¢a u suhom stanju unutar svakog
tretmana bilo je moguce oformiti samo jedan uzorak koji
se sastojao od ukupno 12 listova. Prema tomu, kemijska
analiza li$¢a obavljena je na ukupno pet uzoraka, od kojih
je svaki pripadao po jednom tretmanu.

Uzorkovano li$¢e sueno je na 105 °C do konstantne mase.
Nakon toga, liS¢e svakog pojedinog uzorka je samljeveno i
homogenizirano. Iz odredene koli¢ine tako pripremljenih
uzoraka utvrdena je koncentracija N metodom po Kjenda-
hlu. Koncentracija P utvrdena je spekrofotometrijski uz
prethodnu digestiju koncentriranom HNO, i HCIO,. Kon-
centracija K utvrdena je na plamenfotometru uz prethodnu
digestiju koncentriranom HNO, i HCIO,. Koncentracije
Ca, Mg, Fe, Zn, Mn i Cu utvrdene su atomskom apsorpcij-
skom spektrofotometrijom uz prethodnu digestiju koncen-
triranom HNO, i HCIO,. Navedene analize provedene su
prema razvijenim i standardiziranim protokolima od strane
AOAC (2015).

Statisticka analiza — Statistical analysis

Utjecaj tretmana na fizioloske i morfoloske znacajke istra-
zivanih klijanaca ispitan je pomo¢u ANOVA-e. Tukey-ev
post-hoc test proveden je s ciljem utvrdivanja signifikantnih
razlika izmedu tretmana. Analiza je provedena program-
skim paketom Statistica 7.1. (StatSoft, Inc. 2006).

REZULTATI
RESULTS

Utjecaj tretmana na mineralnu ishranu bukovih
klijanaca — Influence of treatments on mineral
nutrition of beech seedlings

Prema Bergmann (1993) na optimalnu ishranjenost obi¢ne
bukve s mineralnim hranivima ukazuju grani¢ne vrijedno-
sti koncentracije N (1,90 - 2,50 %), P (0,15 - 0,30 %), Mg
(0,15-0,30 %), K (1,0 - 1,50 %), Ca (0,30 - 1,50 %), Zn (15
- 50 ppm), Mn (35 - 100 ppm) i Cu (5 -12 ppm) u suhoj
tvari li§¢a. Grani¢ne vrijednosti optimalne ishranjenosti
obi¢ne bukve s Fe iznose 50 — 178 ppm (Van den Burg
1990). Na temelju usporedbe izmjerene koncentracije mi-
neralnih hraniva u suhoj tvari lis¢a (Tablica 1) sa gore na-
vedenim grani¢nim vrijednostima, evidentno je da je u KO
tretmanu koncentracija svih hraniva bila u granicama op-
timalne ishranjenosti. S druge strane, najniza koncentracija
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Tablica 1. Koncentracija dusika (N), fosfora (P), magnezija (Mg), Zeljeza (Fe), kalija (K), kalcija Ca), cinka (Zn), mangana (Mn) i bakra (Cu) u suhoj
tvari li§¢a bukovih klijanaca tretiranih s kompletnom hranivom otopinom (KO) i hranivim otopinama u kojima su izostavljeni dusik (—N), fosfor (—P),
magnezij (—-Mg) i Zeljezo (—Fe).

Table 1. Concentration of nitrogen (N), phosphorus (P), magnesium (Mg), iron (Fe), potassium (K), calcium (Ca), zinc (Zn), manganese (Mn) and copper
(Cu) in dry matter of the leaves in treated beech seedlings with complete nutrient solution (KO) and nutrient solutions in which nitrogen (—N), phosphorus
(—P), magnesium (—Mg) and iron (—Fe) were omitted.

Tretman N P Mg Fe K Ca In Mn Cu

Treatment (%) ) (%) (ppm) (%) (%) (ppm) (ppm) (ppm)
KO 2,11 0,19 0,27 71,10 1,03 2,37 15,61 174,60 1,72
-N 1,66 0,24 0,30 67,90 0,81 1,98 16,61 212,00 8,45
-P 1,95 0,10 0,29 66,80 0,71 1,91 14,16 236,40 7,92
—Mg 1,89 0,22 0,18 73,90 0,58 1,80 14,89 228,30 8,31
—Fe 2,01 0,20 0,23 65,90 0,93 1,68 14,08 319,90 7,95

N zabiljezena je u -N tretmanu, P u -P tretmanu, Mg u —
Mg tretmanu i Fe u —Fe tretmanu (Tablica 1). Utjecaj tre-
tmana ocekivano se odrazio na mineralnu ishranu istrazi-
vanih klijanaca. Ishranjenost klijanaca s ostalim hranivima

Utjecaj tretmana na provodljivost puéi — Influence
of treatments on stomatal conductance

Prosjecna vrijednost g, kod klijanaca iz KO tretmana bila
je signifikantno visa u odnosu na klijance iz -N, -P i -Mg

(Ca, Zn, MniCu) usvim je trtmanima bila optimalna. Izu-  tretmana, §to u odnosu na klijance iz ~Fe tretmana nije

utvrdeno (Slika 2a). Kretanje izmjerenih vrijednosti g, kroz
sezonu otkriva da su u prvom dijelu vegetacijskoga razdo-
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zev K s kojim su bili optimalno ishranjeni jedino klijanci u
KO tretmanu (Tablica 1).

g (mmol H,0 m2s1

Treatman - Treatment Datum - Date

Slika 2. Prosjecne vrijednosti (prikaz a) i sezonski trend (prikaz b) provodljivosti puci (g,) bukovih klijanaca tretiranih s kompletnom hranivom oto-
pinom (KO) i hranivim otopinama u kojima su izostavljeni dusik (-N), fosfor (—P), magnezij (—Mg) i Zeljezo (—Fe). Razli¢ita mala slova ukazuju na
signifikantne razlike (p < 0.05) izmedu tretmana.

Figure 2. Mean values (figure a) and seasonal trend (figure b) of stomatal conductance (gs) in beech seedlings treated with complete nutrient solution

(KO) and nutrient solutions in which nitrogen (~N), phosphorus (—P), magnesium (—~Mg) and iron (—Fe) were omitted. Different letters indicate significant
differences (p < 0.05) between treatments.
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Slika 3. Prosjecne vrijednosti (prikaz a) i sezonski trend (prikaz b) intercelularne koncentracije CO, (ci) bukovih klijanaca tretiranih s kompletnom
hranivom otopinom (KO) i hranivim otopinama u kojima su izostavljeni dusik (—N), fosfor (—P), magnezij (-Mg) i Zeljezo (—Fe). Razlicita mala slova
ukazuju na signifikantne razlike (p < 0.05) izmedu tretmana.

Figure 3. Mean values (figure a) and seasonal trend (figure b) of intercelular concentration of CO, (ci) in beech seedlings treated with complete nutrient
solution (KO) and nutrient solutions in which nitrogen (—N), phosphorus (~P), magnesium (-Mg) and iron (—Fe) were omitted. Different letters indicate
significant differences (p < 0.05) between treatments.
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blja (do sredine srpnja) klijanci iz —Fe tretmana, a u drugom
dijelu vegetacijskoga razdoblja (nakon sredine srpnja) kli-
janci iz KO tretmana svoju g uspjevali odrzati nesto viSom
u odnosu na klijance iz ostalih tretmana (Slika 2b).

Utjecaj tretmana na intercelularnu
koncentraciju CO,- Influence of treatments
on intercellular concentration of CO,

Medusobna usporedba tretmana s obzirom na prosje¢ne
vrijednosti ¢; (Slika 3a) i kretanje izmjerenih vrijednosti ;
tijekom cijelog vegetacijskog razdoblja (Slika 3b) ukazuju
da su najnizu ¢; imali klijanci iz KO tretmana, a najvi$u kli-
janciiz -Mg tretmana. Uz to, klijanci iz -Mg tretmana imali
su signifikantno visu ¢, u odnosu na klijance iz ostalih tre-
tmana cija se ¢, nije signifikantno razlikovala (Slika 3a).

Utjecaj tretmana na indeks relativnog sadrzaja
klorofila — Influence of treatments on chlorophyll
content index

Najvi$u prosje¢nu vrijednost CCI-a imali su klijanci iz KO
tretmana, a najnizu klijanci iz -Mg tretmana ¢iji je CCI

30 A
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bio signifikantno nizi samo u odnosu na KO i -Fe tretman
(Slika 4a). Uz to, sezonski trend kretanja CCI-a otkriva
daje CCI u -Mg tretmanu bio uglavnom nizi nego u osta-
lim tretmanima tijekom cijelog vegetacijskog razdoblja

(Slika 4b).

Utjecaj tretmana na indeks fotosintetske
ucinkovitosti i stopu fotosinteze — Influence
of treatments on photosynthetic performance
index and photosynthetic rate

Prosje¢ne vrijednost P15 i A kod klijanaca iz KO tre-
tmana bile su signifikantno vise u odnosu na klijance iz
-N, -P i —-Mg tretmana, §to u odnosu na klijance iz -Fe
tretmana nije utvrdeno (Slika 5ai6a). Kretanje izmjerenih
vrijednosti Pl i A tijekom cijelog vegetacijskog razdo-
blja otkriva da su u prvom dijelu vegetacijskog razdoblja
(do sredine srpnja) klijanci iz —Fe tretmana, a u drugom
dijelu vegetacijskoga razdoblja (nakon sredine srpnja) kli-
janci iz KO tretmana svoju P, i A uspjeli odrzavati nesto
vi$ima u odnosu na klijance iz ostalih tretmana (Slika 5b

i6b).
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Slika 4. Prosjecne vrijednosti (prikaz a) i sezonski trend (prikaz b) indeksa relativnog sadrzaja klorofila (CCI) u li§¢u bukovih klijanaca tretiranih s
kompletnom hranivom otopinom (KO) i hranivim otopinama u kojima su izostavljeni dusik (—N), fosfor (—P), magnezij (—Mg) i Zeljezo (—Fe). Razli¢ita
mala slova ukazuju na signifikantne razlike (p < 0.05) izmedu tretmana.

Figure 4. Mean values (figure a) and seasonal trend (figure b) of chlorophyll content index (CCl) of beech seedlings treated with complete nutrient solu-
tion (KO) and nutrient solutions in which nitrogen (~N), phosphorus (—P), magnesium (—Mg) and iron (~Fe) were omitted. Different letters indicate sig-
nificant differences (p < 0.05) between treatments.
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Slika 5. Prosjecne vrijednosti (prikaz a) i sezonski trend (prikaz b) indeksa fotosintetske ucinkovitosti (Pl,gs) bukovih klijanaca tretiranih s kom-
pletnom hranivom otopinom (KO) i hranivim otopinama u kojima su izostavljeni dusik (—N), fosfor (—P), magnezij (—-Mg) i Zeljezo (—Fe). Razli¢ita
mala slova ukazuju na signifikantne razlike (p < 0.05) izmedu tretmana.

Figure 5. Mean values (figure a) and seasonal trend (figure b) of the photosynthetic performance index (PIABS) of beech seedlings treated with complete
nutrient solution (KO) and nutrient solutions in which nitrogen (—N), phosphorus (—P), magnesium (~Mg) and iron (—Fe) were omitted. Different letters
indicate significant differences (p < 0.05) between treatments.
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Slika 6. Prosjecne vrijednosti (prikaz a) i sezonski trend (prikaz b) stope fotosinteze (A) bukovih klijanaca tretiranih s kompletnom hranivom oto-
pinom (KO) i hranivim otopinama u kojima su izostavljeni dusik (-N), fosfor (-P), magnezij (-Mg) i Zeljezo (~Fe). Razli¢ita mala slova ukazuju na

signifikantne razlike (p < 0.05) izmedu tretmana.

Figure 6. Mean values (figure a) and seasonal trend (figure b) of photosynthetic rate (A) of beech seedlings treated with complete nutrient solution (KO)
and nutrient solutions in which nitrogen (—N), phosphorus (—P), magnesium (-Mg) and iron (—Fe) were omitted. Different letters indicate significant dif-

ferences (p < 0.05) between treatments.

RASPRAVA
DISCUSSION

Utjecaj tretmana na mineralnu ishranu bukovih
klijanaca — Influence of treatments on mineral
nutrition of heech seedlings

Prema rezultatima kemijske analize biljnoga materijala
utvrdena je redukcija (smanjenje) koncentracije N, P, Mg i
Fe u suhoj tvari lis¢a sukladno primjenjenim tretmanima
(Tablica 1). U skladu s tim, nesto losija ishranjenost klija-
nacas N, P i Mg negativno se odrazila na sve parametre koji
u ovom radu opisuju funkcionalnost fotosintetskog aparata.
To potvrduju prosjecne vrijednosti CCI, P, A, g, i ¢, koje
su u vedini slucajeva bile signifikantno razlic¢ite kod klija-
naca iz -N, -P i -Mg tretmana s jedne strane u odnosu na
Kklijance iz KO tretmana s druge strane (Slike 2a, 3a, 4a, 5a
i 6a). Za razliku od N, P i Mg nesto losija ishranjenost kli-
janaca sa Fe nije imala znacajnijeg utjecaja na funkcional-
nost njihova fotosintetskog aparata. To potvrduju prosjecne
vrijednosti CCI, Pl A, g, 1 ¢; koje se nisu signifikantno
razlikovale kod klijanaca iz —Fe i KO tretmana (Slike 2a, 3a,
4a, 5ai 6a). Takav rezultat u skladu je s ¢injenicom da naj-
niza koncentracija Fe u suhoj tvari lis¢a od 65,90 ppm sto
je utvrdeno u —Fe tretmanu (Tablica 1) nije bila ispod gra-
ni¢ne vrijednosti optimalne ishranjenosti za obi¢nu bukvu
koja prema Van den Burg (1990) iznosi 50 — 178 ppm. Izo-
stanak ocekivanog utjecaja —Fe tretmana na ishranjenost
istrazivanih klijanaca s Fe moguce je objasniti ¢injenicom
da Fe za razliku od N, P i Mg pripada skupini mikro hra-
niva, ¢ije su koncentracije u biljnom tkivu relativno niske.
Moguce je pretpostaviti da su istrazivani klijanci iz tla pri-
rodne sastojine i/ili iz rezervi uskladistenih u sjemenu tije-
kom pocetne faze svoga razvoja uspjeli usvojiti i/ili mobi-
lizirati dovoljnu koli¢inu Fe koja im je bila dostatna za
normalno funkcioniranje tijekom cijelog vegetacijskog raz-
doblja, bez obzira na kasniju primjenu nasih tretmana.

Utjecaj tretmana na fotosintetsku aktivnost bukovih
klijanaca — Influence of treatments on photosynthetic
activity of beech seedlings

Stopa fotosinteze (A) predstavlja koli¢inu CO, koja kroz
puci na odredenoj povrsini lista u odredenoj jedinici vre-
mena ude u intercelularne prostore lista (Pandey i dr 2017).
Pojednostavljeno receno, visoke vrijednosti A ukazuju na
vrlo brzu i efikasnu fiksaciju CO, pomoc¢u enzima RUBICO
i potencijalnu produkciju velike koli¢ine ugljikohidrata. S
jedne strane, brzina fiksacije CO, pomo¢u enzima RU-
BISCO ovisi o koli¢ini CO, koji se nalazi u stromi kloro-
plasta i brzini pritjecanja novih koli¢ina CO, u stromu, dok
s druge strane ovisi o koli¢ini dostupne energije u obliku
molekula ATP i NADPH proizvedenih u svjetlosnim reak-
cijama fotosinteze (Taiz i Zeiger 2010).

Svojevrstan uvid u brzinu pritjecanja CO, iz atmosfere do
strome kloroplasta moguce je dobiti na temelju analize g, i
¢, dok funkcionalnost svjetlosnih reakcija fotosinteze ¢iji su
krajnji produkti molekule ATP i NADPH vrlo dobro opisuju
CCI i PLg. S obzirom na to, u daljem dijelu rasprave nasi
rezultati bit ¢e prikazani u kontekstu dosadasnjih spoznaja o
utjecaju mineralne ishrane na izmjerene parametre (g, c,
CCI, P14 1 A) koji opisuju fotosintetsku aktivnost.

Provodljivost puci — Stomatal conductance

Prva prepreka atmosferskom CO, prilikom ulaska u list
predstavljaju stanice zapornice koje reguliraju otvorenost
puci. Prema literaturnim podacima, od svih mineralnih
hraniva najznacajniju ulogu u procesu otvaranja i zatvara-
nja puci ima K (Barker i Pilbeam, 2007). Kalijevi ioni (K*)
predstavljaju glavnu anorgansku osmotski aktivnu tvar u
biljnom tijelu koja pokrece turgorske promjene u stanicama
zapornicama i na taj nacin regulira otvorenost puci.
Uspjesno gibanje stanica zapornica, odnosno ucinkovitost
otvaranja i zatvaranja puci ovisi o brzini izmjene velikih
koli¢ina K* iona izmedu apoplasta, citosola i vakuole unutar
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stanica zapornica (Roelfsema i Hedrich 2002, Andres i dr.
2014). Ulazak K* iona u vakuole stanica zapornica slijedi
voda, uslijed ¢ega dolazi do povecanja njihova turgora i
otvaranja puci. Izlazak K* iona iz stanica zapornica takoder
slijedi voda uslijed c¢ega dolazi do smanjenja turgora i za-
tvaranja pudi. Iz tog se razloga niska g, kod biljaka lose
ishranjenih s K naj¢es¢e dovodi u izravnu vezu sa otezanim
otvaranjem puc¢i (Zhao i Assman 2011, Misra i dr. 2015, Ja-
kli i dr. 2017, Trankner i dr. 2018). Prema tomu, nize kon-
centracije K u liS¢u mogu objasniti signifikantno nizu g
kod klijanaca iz -N, —P i -Mg tremana (koji su bili subop-
timalno ishranjeni s K) u odnosu na klijance iz KO tretman
(koji su bili optimalno ishranjeni s K).

Medutim, u -Fe tretmanu u kojem su klijanci takoder bili
suboptimalno ishranjeni s K nije doslo do signifikantnog
smanjenja g, u odnosu na KO tretman (Tablica 1, Slika 2a).
To ukazuje da K nije bio jedini uzro¢nik opadanja g, u - N,
-Pi-Mg tretmanu, odnosno da uz K* ione vrlo vaznu ulogu
u mehanizmu otvaranja i zatvaranja puci kod obi¢ne bukve
mogu imati N, P i Mg. Ta pretpostavka u skladu je s rezul-
tatima ranijih istrazivanja prema kojima suboptimalna
ishranjenost biljaka s N, P i Mg utjece na velik broj fiziolos-
kih procesa povezanih s vodnim statusom biljaka i/ili regu-
lacijom vodne ravnoteze u biljkama (Carvajal i dr. 1996 i
1999, Rao i dr. 1987, Barker i Pilbeam 2007, Eller i dr. 2016).

Primjerice, N i Mg imaju vaznu ulogu u biosintezi klorofila
koji u stanicama zapornicama pokrece fotosintezu §to re-
zultira sintezom ugljikohidrata, odnosno Secera koji pred-
stavljaju glavnu organsku osmotski aktivnu tvar koja u sta-
nicama zapornicama pokrece turgorske promjene i na taj
nacin regulira otvorenost puci (Taiz i Zeiger 2010). Opada-
nje osmotskog potencijala i/ili turgorskog tlaka u stanicama
zapornicama rezultira njihovim potpunim ili djelomi¢nim
zatvaranem, $to moze biti izravna posljedica niske koncen-
tracije $ecera u njihovom stani¢nom soku zbog niske stope
fotosinteze (Lawson 2009). Na taj na¢in moguce je dodatno
objasniti signifikantno nizu g kod klijanaca iz -N i -Mg
tretmana u onosu na KO tretman. S druge strane, P je izu-
zetno bitan za regulaciju energetskog potencijala biljnih sta-
nica, uklju¢ujudi i stanice zapornice (Richter i Rao 2005).
Primjerice, ulazak K* iona u stanice zapornice regulira en-
zim H*ATPaza (adenozintrifosfataza) za ¢iji je neometan
rad potrebna dovoljna koli¢ina ATP-a ¢ija pak sinteza ovisi
o urednoj ishranjenosti biljke s P (Richter i Rao 2005). U
slu¢aju lo$e ishranjenosti biljke s P dolazi do otezanog ula-
ska K* iona u stanice zapornice, $to bi moglo rezultirati ote-
Zanim otvaranjem pudi. Na taj na¢in moguce je dodatno
objasniti signifikantno nizu g, kod klijanaca iz —P tretmana
u odnosu na KO tretman.

U skladu s gore navedenim, izostanak signifikantnih razlika
izmedu -Fe i KO tretmana s obzirom na g, (Slika 2a) mo-
guce je objasniti priliécno dobrom ishranjeno$¢u klijanaca
sa N, P i Mg u -Fe tretmanu (Tablica 1).

Sumarski list, 5-6, CXLV (2021), 225-238

Na posljetku valja napomenuti kako su najvise vrijednosti
g, zabiljezene sredinom vegetacijskoga razdoblja (krajem
lipnja i pocetkom srpnja) kod klijanaca iz svih tretmana,
nakon cega je g, pocela blago opadati (Slika 2b). Takav re-
zultat u skladu je s rezultatima ranijih istrazivanja prove-
denima na obi¢noj bukvi prema kojima g, u drugom dijelu
vegetacijskoga razdoblja polagano opada, $to se povezuje s
otezanim otvaranjem puci usljed raznovrsnih ostecenja sto-
matalnog aparata (Gallé i dr. 2007, Pflug i dr. 2018).

Intercelularna koncentracija CO, — Intercelular
concentration of CO,

Nakon $to CO, iz atmosfere kroz pu¢i ude u intercelularne
prostore lis¢a, CO, se otapa u vodi koja se nalazi u apoplastu
stani¢nih stjenki. Nakon §to prijede u tekucu fazu, CO, je u
biljci (listu) prisutan kao otopljeni CO, ili hidrogenkarbo-
natni ion (HCO;) i u tom se obliku dalje transportira kroz
pore stani¢nih stjenki, plazmatske membrane, citosol i klo-
roplasne membrane, nakon ¢ega ulazi u stromu kloroplasta,
gdje se veze u molekule ugljikohidrata pomo¢u enzima RU-
BISCO. Na svom daljnjem putu kroz stani¢je lista do svog
krajnjeg odredista u stromi kloroplasta, CO, mora savladati
cijeli niz prepreka koje stvaraju otpor njegovoj difuziji. U
stru¢noj literaturi taj otpor naziva se provodljivost mezofila
(Tholen i Zhu 2011) koji je moguce kvantificirati na temelju
razlike izmedu parcijalnog tlaka CO, u intercelularnom pro-
storu lista i stromi kloroplasta u blizini enzima RUBISCO
(Berghuijs i dr. 2017).

Prema Flexas i dr. (2008) visoka ¢, ¢esto puta neizravno uka-
zuje na slabiju provodljivost mezofila. Najniza c; kod klija-
naca iz KO tretmana mogla bi ukazivati na najbolju provod-
ljivost mezofila za CO,, dok bi najvisa ¢, kod klijanaca iz -Mg
tretmana mogla ukazivati na najlosiju provodljivost mezofila
za CO, (Slika 3a). U nama dostupnoj literaturi trenutno nije
bilo moguée pronaci podatke o izravnom utjecaju ishranje-
nosti biljaka s Mg na provodljivost njihova mezofila. Medu-
tim, klijanci iz -Mg tretmana u svom su liS¢u uz niske kon-
centracije Mg ujedno imali i vrlo niske koncentracije K
(Tablica 1). Stovise, neizravan utjecaj loge ishranjenosti bi-
ljaka s Mg i K na provodljivost mezofila za CO, u literaturi
je prili¢no dobro dokumentiran, a naj¢esée se dovodi u vezu
s anatomskom gradom lis¢a (Pettigrew 1999, Gerardeaux i
dr. 2010, Jinidr. 2011, Luidr. 2016) i/ili koncentracijom oto-
pljenih $ecera u lis¢u (Cakmak i dr. 1994, Lavon i dr. 1995,
Gerardeaux i dr. 2010). Pod utjecajem lose ishranjenosti bi-
ljaka s Mg i/ili K dolazi do produkcije tanjeg lis¢a koje ima
malu zapremninu intercelularnih prostora, a ujedno je gra-
deno od velikog broja malih stanica, $to sve skupa negativno
utjece na provodljivost mezofila za CO, (Claussenidr. 1997,
Giuliani i dr. 2013). Anatomsku gradu li§¢a koja bi mogla
nepovoljno utjecati na provodljivost mezofila moguce je de-
terminirati na temelju specifi¢ne lisne mase (SLM), (Syver-
tsenidr. 1995, Hanba i dr. 1999). Prema nasim zapazanjima
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SLM bukovih klijanaca u svim tretmanima bila je podjed-
naka (podatak nije prikazan). U nasem slucaju razlike u c;i/
ili provodljivosti mezofila za CO, izmedu tretmana vjero-
jatno nisu posljedica razli¢ite anatomske grade lis¢a.

Nakupljanje nestrukturnih ugljikohidrata u lis¢u zbog nji-
hova otezanog premjestanja floemom takoder negativno
utjece na difuziju CO, kroz mezofil liS¢a, a povezano je sa
suboptimalnom ishranjeno$¢u biljaka s Mg i K (Cakmak i
dr. 1994, Lavon i dr. 1995). U tom kontekstu, K* ioni koji uz
saharozu i amino spojeve predstavljaju vrlo vaznu osmotski
aktivnu tvar u floemskom soku koja regulira transport oto-
pljenih tvari floemom (Lalonde i dr. 2003). S druge strane,
Mg regulira rad enzima H*-ATPaze (adenozintrifosfataze)
odgovornoga za odrzavanje protonskog gradijenta izmedu
stanica floema, $to takoder ima znacajan utjecaj na transport
otopljenih tvari floemom (Hanstein i dr. 2011). Prema tomu,
losa ishranjenost biljaka s K i/ili Mg usporava transport oto-
pljenih tvari floemom i rezultira nakupljanjem saharoze u
mezofilu lis¢a, $to negativno utjece na provodljivost mezofila
za CO, (Carroll i dr. 2014, Holttd i dr. 2017). Na taj nacin je
u odredenoj mjeri moguce objasniti prili¢no visoku ¢, od-
nosno slabu provodljivost mezofila za CO, kod bukovih
klijanaca iz -Mg tretmana (Slika 3a) koji su u odnosu na
klijance iz ostalih tretmana bili najlosije ishranjeni upravo s
Mg i K (Tablica 1).

Utjecaj mineralnih hraniva na provodljivost mezofila najce-
$¢e se objasnjava u kontekstu njihova neizravnog utjecaja na
¢itav niz biokemijskih procesa koji se odvijaju uli§¢u (Evans
i von Caemmerer 1996, von Caemmerer i Evans 1991,
Warren 2004). Primjerice, prema nekim istrazivanjima po-
vecana koncentracija K u li$¢u pozitivno utjece na aktivnost
enzima uglji¢ne anhidraze (Mohammad i Naseem 2006) koji
katalizira povezivanje CO, i H,O u karbonatnu kiselinu, $to
pozitivno utjece na difuziju CO, kroz citosol i stromu kloro-
plasta prema enzimu RUBISCO (Berghuijs i dr. 2017). Uz to,
valja napomenuti da provodljivost mezofila uz anatomsku
gradu lid¢a i/ili nakupljanje otopljenih tvari u lis¢u ovisi o
ekspresiji proteina koji uvelike olaksavaju prelazak CO, kroz
plazmatske membrane stanica koje tvore mezofil lis¢a (Wang
idr. 2016). Ekspresija, aktivnost i prisutnost takvih proteina
u plazmatskim membranama pozitivno korelira s koncen-
tracijom N, P i K u lis¢u biljaka (Kanai i dr. 2011, Wang i dr.
2016). To bi moglo objasniti nesto nizu ¢; kod klijanaca iz KO
tretmana (koji su bili prilicno dobro ishranjenis N, PiK) u
odnosu na ostale tretmane (Tablica 1 i Slika 3a) $to prema
Flexas i dr. (2008) ujedno sugerira na dobru provodljivost
mezofila za CO,.

Indeks relativnog sadrzaja klorofila — Chlorophyll
content index

Prema rezultatima ranijih istrazivanja CCI izmjeren pomocu
optickog klorofilmetra u visokoj je pozitivnoj korelaciji s
koncentracijom i/ili sadrzajem klorofila a, klorofila b i uku-
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pnih klorofila ulis¢u velikog broja Sumskoga drveca, pa tako
i obi¢ne bukve (Cate i Perkins 2003, Jifon i dr. 2005, Percival
i dr. 2008, Silla i dr. 2010, Sever i dr. 2018). U skladu s tim,
sasvim je legitimno pretpostaviti da razlike izmedu nasih tre-
tmana s obzirom na CCI ujedno predstavljaju razli¢it sadrzaj
Klorofila u li§¢u bukovih Klijanaca. S obzirom da klorofilno-
proteinski kompleksi ¢ine okosnicu PS Ii PS II unutar kojih
se pokrecu svjetlosne reakcije fotosinteze (Taiz i Zeiger 2010)
uliteraturi postoje dokazi o pozitivnoj korelaciji izmedu kon-
centracije klorofila u lis¢u Sumskoga drveca i parametara koji
opisuju funkcionalnost svijetlih reakcija fotosinteze i/ili cje-
lokupnog fotosintetskog aparata (Percival i dr. 2008).

S ciljem jasne interpretacije dobivenog rezultata prema ko-
jemu bukovi klijanci iz -N i -P tretmana imaju nesto nizi, a
Klijanci iz -Mg tretmana signifikantno nizi CCI u odnosu na
klijance iz KO tretmana (Slika 4a) bitno je sazeto prikazati
biosintetski put klorofila koji se odvija u plastidima (kloro-
plastima) a sastoji se od cijelog niza reakcija koje se mogu
podjeliti u Cetiri faze (Taiz i Zeiger 2010). U prvoj fazi sinte-
titizira se 6-aminolevulinska kiselina (§-ALA) ¢iju stopu sin-
teze kontrolira Fe (Pushnik i dr. 1984). Uredna siteza 5-ALA
uvelike ovisi o adekvatnoj ishranjenosti biljke s Fe, a koncen-
tracija klorofila ¢esto korelira s koncentracijom Fe u li$¢u
(Rout i Sahoo 2015). Prema nasim rezultatima, ne$to niza
koncentracija Fe u lis¢u bukovih klijanaca nije imala negati-
van utjecaj na biosintezu klorofila, $to potvrduje podjednaka
vrijednost CCI-a u —Fe i KO tretmanu (Slika 4a). U konac-
nici, krajnji produkt prve faze biosinteze klorofila su mole-
kule porfobilinogena (PBG) koje nastaju kondenzacijom
0-ALA (Taiz i Zeiger 2010). Prema rezultatima ranijih istra-
zivanja N i P takoder mogu utjecati na prvu fazu biosinteze
Klorofila sto potvrduje pozitivna korelacija izmedu razli¢itih
razina ishranjenosti klijanaca vrste Larix olgensis sN i P s
jedne strane i stope sinteze §-ALA i PBG u njezinim iglicama
s druge strane (Chu i dr. 2006). U nasem slucaju, klijanci iz
-N i -P tretmana imali su podjednak CCI koji je bio nesto
nizi u odnosu na klijance iz KO tretmana, ali ne signifikan-
tno (Slika 4a) $to je donekle u skladu s rezultatima prethodno
spomenutog istrazivanja. Druga faza obuhvaca cijeli niz ke-
mijskih reakcija pod ¢ijom kontrolom iz molekula porfobi-
linogena nastaje protoporfirin IX (Taiz i Zeiger 2010). U tre-
¢oj fazi dolazi do umetanja magnezijeva iona (Mg**) u
protoporfirin IX pri ¢emu nastaje prstenasti sustav bogat
dvostrukim konjugiranim vezama s labavo vezanim elektro-
nima (Taizi Zeiger 2010). Prema nasem rezultatu najnizi CCI
koji ukazuje na sadrzaj klorofila u lis¢u imali su klijanci iz —
Mg tretmana (Slika 4a). Takav rezultat u skladu je s rezulta-
tima ranijih istrazivanja prema kojima niska koncentracija
klorofila u li$¢u predstavlja uobic¢ajeni odgovor biljaka na
neadekvatnu ishranjenost s Mg (Mengutay i dr. 2013, Faust
iSchubert 2016, Trankner i dr. 2016). U zadnjoj, ¢etvrtoj fazi
biosintetskog puta klorofila dolazi do sinteze klorofila a iz
kojega se naknadno sintetizira klorofil b (Riidiger 2002).
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Indeks fotosintetske ucinkovitosti i stopa fotosinteze
— Photosynthetic performance index and
photosynthetic rate

Odgovor svijetlih reakcija fotosinteze na razlicite tretmane
mineralnim hranivima kod bukovih klijanaca opisan je po-
mocu Pl za kojega se u literaturi navodi da je vrlo prikla-
dan i osjetljiv parametar koji vrlo dobro procjenjuje funkci-
onalnost fotosintetskog aparata pod utjecajem razlicitih
biotskih i abiotskih stresora (Appenroth i dr. 2001, Strauss i
dr. 2006, Gongalves i dr. 2007). Prednost PI,;; u odnosu na
sli¢ne parametre (npr. Fv/Fm) ogleda se u tome $to on pred-
stavlja multiparametarski izraz koji uzima u obzir u¢inkovi-
tost svih glavnih fotokemijskih procesa koji ¢ine svjetlosne
reakcije fotosinteze. To obuhvaca apsorpciju i hvatanje po-
budene energije, transport elektrona duz transportnog lanca
elektrona i rasipanje viska pobudene energije (Lepedus i dr.
2012). S druge strane, cjelokupan fotosintetski odgovor bu-
kovih klijanaca na razlicite tretmane mineralnim hranivima
opisanjes A, $to u biti predstavlja stopu asimilacije CO, koja
je istovremeno utjecana brzinom pritjecanja CO, iz atmos-
fere do strome kloroplasta i koli¢cinom energije proizvedene
u svjetlosnim reakcijama fotosinteze.

Prema nasim rezultatima, klijanci iz KO tretmana imali su
signifikantno visu PI; i A u odnosu na klijance iz -N, -P
i-Mg tretmana, $to u odnosu na —Fe tretman nije utvrdeno
(Slika 5a i 6a). Medutim, klijanaci iz KO tretmana u dru-
gom dijelu vegetacijskoga razdoblja (nakon sredine srpnja)
svoju su P, ;s i A odrzavali viS$ima u odnosu na klijance iz
ostalih tretmana (Slika 5b i 6b). Moguce je pretpostaviti da
su klijanci iz -N, -P, -Mg i -Fe tretmana do sredine vege-
tacijskoga razdoblja potrosili zalihe N, P, Mg i Fe uskladi-
$tene u supkama ili parenhimu debalaca, a uslijed nemo-
gucnosti njihova daljnjeg usvajanja iz supstrata nisu mogli
odrzavati svoju P14 i A na razini klijanaca iz KO tretmana.
Takav rezultat potvrduje vaznu ulogu N, P, Mg i Fe u foto-
sintetskom procesu bukovih klijanaca koja se ogleda u re-

u svjetlosne i/ili tamne reakcije fotosinteze.

Primjerice, poznato je da sadrzaj N u lis¢u biljaka pozitivno
korelira sa stopom asimilacije CO,, ponajprije iz razloga jer
vecina N koji se nalazi u lis¢u gradi proteine i enzime uklju-
¢ene u svjetlosne i tamne reakcije fotosinteze (Evans 1989,
Evans i Poorter 2001). Signifikantno niza PI, i A kod bu-
kovih klijanaca iz -N tretmana u odnosu na KO tretman
(Slika 5a i 6a) moze biti posljedica nize koncentracije pro-
teinskih kompleksa ukljuc¢enih u transport elektrona prili-
kom odvijanja svjetlosnih reakcija fotosinteze i/ili nize kon-
centracije enzima koji sudjeluju u Calvinovom ciklusu, a
posebno enzima RUBISCO o kojem ovisi brzina fiksacije i
redukcije CO, (Evans 1989).

Kod klijanaca iz -P tretmana u odnosu na klijance iz KO
tretmana takoder je utvrdena signifikantno niza PI 51 A
(Slika 5a i 6a). Takav rezultat u skladu je s rezultatima ranije
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provedenih istrazivanja prema kojima je kod biljaka lose
ishranjenih s P utvrdena slabija sposobnost pretvorbe svje-
tlosne u kemijsku energiju, sporiji prijenos elektrona i us-
porena sinteza ATP-a i NADPH §to sve skupa rezultira ni-
zom stopom fiksacije CO, (Jacob i Lawlor 1993). Uz to,
poznato je da P utjece na aktivaciju cijelog niza enzima
ukljucenih u Calvinov ciklus koji izravno i/ili neizravno su-
djeluju u fiksaciji i/ili redukciji CO, (Richter i Rao 2005) $to
je takoder moglo pridonijeti opadanju A kod klijanaca iz -P
tretmana u odnosu na klijance iz KO tretmana (Slika 6a).

Kao i u prethodna dva sluc¢aja, klijanci iz -Mg tretmana u
odnosu na KO tretman imali su signifikantno nizu PI, i
A (Slika 5a i 6a) $to je u skladu s prili¢no niskom koncen-
tracijom Mg u lis¢u klijanaca iz -Mg tretmana koja je bila
na donjoj granici optimalne ishranjenosti (Tablica 1). S ob-
zirom da Mg predstavlja sredi$nji dio molekule klorofila
koje grade fotosustave odgovorne za prikupljanje svjetlosti
koja se kasnije pretvara u kemijsku energiju nuznu za fik-
saciju CO, u Calvinovu ciklusu (Taiz i Zeiger 2010) takav
rezultat nije iznenaduju¢. Uz to, losija ishranjenost biljaka
s Mg obi¢no rezultira opadanjem koncentracije enzima RU-
BISCO u stromi kloroplasta te njegovim niskim stupnjem
aktivacije (Peng i dr. 2015) $to kod velikog broja biljnih vr-
sta rezultira niskom stopom fotosinteze (Lasa i dr. 2000,
Yuguan i dr. 2009, Tang i dr. 2012, Jezek i dr. 2015, Lii dr.
2017). Prema tomu, na$i su rezultati u skladu s rezultatima
ranijih istrazivanja prema kojima Mg igra vaznu ulogu u
svjetlosnim i/ili tamnim reakcijama fotosinteze sto se u ko-
nacnici moze negativno odraziti na stopu asimilacije CO,
(Laing i dr. 2000, Yang i dr. 2012, Trankner i dr. 2016).

Vaznost Fe u metabolizmu biljaka ogleda se u ¢injenici da
je Fe glavna komponenta biljnoga redoks sustava (Rout i
Sahoo 2015), a ujedno je i vazno kao sastavni dio velikoga
broja proteina i enzima ukljucenih u fotosintetski proces
(Bertaminiidr. 2001). Prema dosadasnjim spoznajama su-
boptimalna ishranjenost biljaka s Fe ima izrazito negativan
utjecaj na cjelokupan fotosintetski proces ukljucujudi svje-
tlosne i tamne reakcije, $to je u literaturi vrlo dobro doku-
mentirano (Bertamini i dr. 2001 i 2002, Jiang i dr. 2007,
Rout i Sahoo 2015). Prema nasim rezultatima, pod utjeca-
jem —Fe tretmana u odnosu na KO tretman nije doslo do
signifikantnog opadanja prosje¢nih vrijednosti P15 1 A
(Slika 5a i 6a). Moguce je pretpostaviti da su istrazivani kli-
janci tijekom pocetne faze svoga razvoja uspjeli iz tla i/ili
sjemena usvojiti dovoljnu koli¢inu Zeljeza, $to im je bilo
dostatno za normalno odvijanje fotosintetskog procesa ti-
jekom cijelog vegetacijskog razdoblja.

ZAKLJUCGAK
CONCLUSIONS

Prema izmjerenim i analiziranim vrijednostima parametara
fotosintetske aktivnosti (g, ¢;, CCI, PI,;s1 A) pri koncen-
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traciji N od 1,66 %, P 0d 0,10 % i Mg od 0,18 % u suhoj tvari
lis¢a bukovih klijanaca doslo je do poremecaja klju¢nih fi-
zioloskih funkcija uklju¢enih u regulaciju fotosintetske ak-
tivnosti, Sto pri koncentraciji Fe od 65,90 ppm nije bio slu-
¢aj. Koncentracije N i P pri kojima je utvrden poremecaj
fizioloskih funkcija bile su ispod grani¢nih vrijednosti op-
timalne ishranjenosti obi¢ne bukve s N (1,90 - 2,50 %) i P
(0,15 - 0,30 %), dok je koncentracija Mg bila u granicama
optimalne ishranjenosti obi¢ne bukve s Mg (0,15 - 0,30 %).
Takav rezultat ukazuje na potencijalnu potrebu revizije gra-
ni¢nih koncetracija Mg u li§¢u klijanaca obi¢ne bukve koje
bi ukazivale na njihovu optimalnu ishranjenost s Mg za ra-
zliku od op¢enito postavljenih grani¢nih vrijednosti od
strane Bergmann (1993).

S obzirom da je ishranjenost klijanaca s Fe u -Fe tretmanu
bila u granicama optimalne ishranjenosti za obi¢nu bukvu
(50 -178 ppm) moguce je pretpostaviti da su istrazivani kli-
janci iz tla prirodne sastojine i/ili iz rezervi uskladistenih u
sjemenu tijekom pocetne faze svoga razvoja uspjeli usvojiti
i/ili mobilizirati dovoljnu koli¢inu Fe za normalno funkcio-
niranje tijekom cijelog vegetacijskog razdoblja, bez obzira na
kasniju primjenu naseg tretmana. Isto tako, valja napomenuti
da je prilikom ovog istrazivanja koncentracija hraniva u su-
hoj tvari li§¢a utvrdena samo u jednom uzorku. Iz tog razloga
postoji potreba za dodatnim istrazivanjem ove problematike,
$to se planira nastaviti tijekom sljedec¢ih nekoliko vegetacij-
skih razdoblja. U tom periodu uz ve¢ zapoceto pracenje pa-
rametara fotosintetske aktivnosti planira se zapoceti s prace-
njem dinamike vegetativnoga rasta, fenologije listanja i
razvoja vizualnih simptoma pod utjecajem suboptimalne
ishranjenosti obi¢ne bukve s mineralnim hranivima.
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This paper presents the results of measuring parameters that describe the photosynthetic activity of
beech seedlings under suboptimal mineral nutrition. The aim of paper was to present the issue of min-
eral nutrition of forest trees to forestry practice through the discussion of the obtained results in the
context of previous knowledge about the impact of mineral nutrition on the photosynthetic process
of forest trees. In the early spring of 2019, beech seedlings originating from a natural mixed stand of
sessile oak and common beech were transplanted into a sterile substrate (agroperlite). After trans-
planting, the seedlings were regularly watered (treated) with a complete nutrient solution (KO treat-
ment), and nutrient solutions in which nitrogen (-N treatment), phosphorus (-P treatment), magne-
sium (-Mg treatment) or iron (-Fe treatment) were omitted. The following parameters were regularly
measured on six seedlings within each of the five previously described treatments during the 2019
growing season: rate of photosynthesis (A), stomatal coonductance (g,), intercellular concentration
of CO, (c,), relative chlorophyll content index (CCI) and the photosynthetic performance index (PI-
aps)- All parameters were worse in seedlings from -N, -P and -Mg treatment compared to seedlings
from KO treatment. Such a result is probably due to the physiological functions of N, P and Mg that
participate in the structure of proteins and enzymes, energy turnover and storage, and the structure
of chlorophyll, which together are necessary for the proper functioning of the overall photosynthetic
process. Despite the important role of Fe in all life processes of plant, including photosynthesis, all
measured parameters in seedlings from —Fe and KO treatments were very similar.

However, unlike N, P and Mg which belong to the group of macronutrients, Fe belongs to the group
of micronutrients whose concentrations in plant tissue are relatively low. Therefore, it is possible to
assume that the investigated seedlings from natural stand soil and/or from seed reserves during the
initial phase of their development could absorb and/or retraslocate enough Fe for normal function-
ing throughout the growing season, regardless of subsequent treatment. Given such a results, initial
monitoring of photosynthetic activity parameters will be continued over the next few growing sea-
sons. In this period, it is planned to start monitoring the vegetative growth dynamics, leaf phenology
and the development of visual symptoms under suboptimal mineral nutrition of beech seedlins in or-
der to further approximate this issue to forestry practice
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