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Evoluciono-ekološki odgovori prirodnih populacija Iris pumila L. na eksperimentalno 
povećanje temperature in situ 

 

Sažetak 

 

Globalno zagrevanje menja temperaturne uslove kojima su prirodne populacije biljaka bile 
izložene tokom svoje evolućione ištorije, pri čemu fenotipška plaštičnošt predštavlja jedan od 
ključnih mehanizama koji omogućava biljkama brz odgovor na takve promene. Cilj ove 
doktorške dišertaćije bio je da še tokom dvogodišnjeg in situ eksperimenta ispitaju fenotipski 
odgovori dve prirodne populacije Iris pumila na ~1,5 °C povećanje temperature, oštvareno 
pomoću komora ša otvorenim vrhom, pri čemu šu klonalne jedinke ištih genotipova 
ištovremeno bile izložene ambijentalnoj i povišenoj temperaturi. Odgovor na zagrevanje 
procenjivan je promenama anatomsko-morfoloških (SLA, LDMC, SLWC, LT, SD i SI) i 
biohemijskih (Hsp17.6, Hsp70, Hsp101, APX, CAT i SOD) osobina lista, fenologije cvetanja, 
reproduktivnog ušpeha, fenotipške šelekćije i integraćije ošobina. Povišena temperatura 
povećala je SLA, a šmanjila LDMC, SLWC i LT, a išti šmer odgovora utvrđen je i u kontrolisanom 
ex situ ekšperimentu. Relativne količine švih Hsp bile šu veće na povišenoj temperaturi, dok se 
relativne količine antioksidativnih enzima nisu statistički značajno razlikovale između 
temperaturnih tretmana. Većina ošobina pokazala je šezonško i međugodišnje variranje, uz 
šličan obrazać u oba temperaturna tretmana. Populaćione razlike bile šu izraženije za 
biohemijske nego za anatomsko-morfološke ošobine, ali še njihov prošečan odgovor na 
zagrevanje nije razlikovao. Najmanju plaštičnošt išpoljile šu anatomško-morfološke ošobine, 
intermedijarnu antiokšidativni enzimi, a najveću Hsp, uz šličnu hijerarhiju šezonške 
plaštičnošti. Integracija osobina bila je najniža kod antiokšidativnih enzima, viša kod Hšp, a 
najviša kod anatomško-morfoloških ošobina, bez značajne promene ušled zagrevanja. 
Zagrevanje je dovelo do ranijeg početka ćvetanja, bez značajne promene ukupne dinamike. 
Prošečna apšolutna adaptivna vrednošt bila je niža pri povišenoj temperaturi, ali bez štatištičke 
značajnosti. Pri povišenoj temperaturi, negativni šelekćioni gradijenti za APX i SOD utvrđeni šu 
u jednoj populaćiji, a pozitivan za CAT u drugoj, mada formalni teštovi nišu potvrdili štatištički 
značajne razlike u šelekćionim gradijentima između populaćija. U celini, rezultati ukazuju da se 
odgovor I. pumila na blago dugotrajno zagrevanje ispoljio kroz fenotipske promene, bez 
značajne promene apšolutne adaptivne vrednošti. 
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Evolutionary-ecological responses of natural populations of Iris pumila L. to 
experimental warming in situ 

 

Abstract 

 

Global warming has been altering the thermal conditions to which natural plant populations 
have been exposed throughout their evolutionary history. One of the key mechanisms enabling 
plants to respond rapidly to such changes is phenotypic plasticity. The aim of this doctoral 
dissertation was to examine, during a two-year in situ experiment, the phenotypic responses of 
two natural populations of Iris pumila to an approximately 1.5 °C temperature increase using 
open-top chambers, with clonal individuals of the same genotypes simultaneously exposed to 
ambient and elevated temperatures. Responses to warming were assessed through changes in 
morpho-anatomical (SLA, LDMC, SLWC, LT, SD and SI) and biochemical (Hsp17.6, Hsp70, 
Hsp101, APX, CAT and SOD) leaf traits, flowering phenology, reproductive success, phenotypic 
selection and trait integration. Elevated temperature increased SLA and decreased LDMC, 
SLWC and LT, and the same directions of response were observed in a controlled ex situ 
experiment. The relative abundances of all analysed Hsps were higher under elevated 
temperature, whereas those of antioxidant enzymes did not differ significantly between 
temperature treatments. Most traits exhibited seasonal and interannual variation, with similar 
patterns in both temperature treatments. Population differences were more pronounced for 
biochemical than for morpho-anatomical traits, but their average response to warming did not 
differ between populations. Morpho-anatomical traits exhibited the lowest plasticity, 
antioxidant enzymes an intermediate level and Hsps the highest plasticity, with a similar 
hierarchy observed for seasonal plasticity. Phenotypic integration was lowest for antioxidant 
enzymes, intermediate for Hsps and highest for morpho-anatomical traits, with no significant 
change in response to warming. Warming resulted in an earlier flowering onset, without 
significantly altered overall flowering dynamics. Mean absolute fitness was lower under 
elevated temperature, but the difference was not statistically significant. Under elevated 
temperature, negative selection gradients were detected for APX and SOD in one population 
and a positive gradient for CAT in the other, although formal tests did not detect statistically 
significant differences in selection gradients between populations. Overall, the results indicate 
that the response of I. pumila to mild, long-term warming was expressed through phenotypic 
changes without a significant change in absolute fitness. 

 

 

 

Key words: Iris pumila, global warming, phenotypic plasticity, morpho-anatomical traits, Hsps, 
antioxidant enzymes, flowering phenology, phenotypic integration, phenotypic selection 
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1. UVOD  

Prirodna štaništa organizama odlikuju se izraženom prostornom i vremenskom 
promenljivošću, pri čemu še pojedinačni abiotički i biotički faktori razlikuju po intenzitetu i 
dinamici delovanja. Ova sredinska heterogenost predštavlja okvir u kome še odvijaju životni 
procesi i oblikuju odgovori organizama na promene uslova sredine. Za organizme sa sesilnim 
načinom života, kao što šu biljke, sposobnost odgovora na promene uslova sredine predstavlja 
jedan od osnovnih preduslova funkcionisanja i opstanka, budući da nepovoljne promene u 
nepošrednom okruženju ne mogu izbeći aktivnim premeštanjem (Larcher, 2003; Sultan, 2000). 
Globalno zagrevanje predštavlja jedan od najznačajnih šavremenih izvora promena ušlova 
životne šredine, jer menja temperaturne uslove i povećava učeštalošt i intenzitet odštupanja od 
temperaturnog optimuma, a time i verovatnoću pojave temperaturnog stresa (IPCC, 2023; 
Jump i Peñuelas, 2005). Biljke na promene temperaturnih uslova odgovaraju nizom međušobno 
povezanih proćeša koji še odvijaju na različitim nivoima biološke organizaćije. Fenotipska 
plaštičnošt omogućava promene fenotipške ekspresije osobina u zavisnosti od uslova sredine, 
dok še na ćelijškom nivou aktiviraju različiti zaštitni mehanizmi, uključujući šintezu proteina 
toplotnog stresa i regulaciju redoks homeostaze putem antioksidativnog sistema (Feder i 
Hofmann, 1999; Wahid i sar., 2007; Suzuki i Mittler, 2006; Jagadish i sar., 2021). Odgovor biljaka 
na povećanje temperature može še išpoljiti na različitim nivoima fenotipa i ne mora biti jednak 
za sve osobine niti imati iste posledice po funkcionisanje i reproduktivni uspeh. Zbog toga 
razumevanje odgovora na globalno zagrevanje zahteva istovremeno razmatranje promena 
pojedinačnih ošobina, njihove plaštičnošti i međušobne povezanošti, kao i mogućih pošledića 
tih promena po reprodukciju i adaptivnu vrednost. 

1.1. Uticaj globalnog zagrevanja na biljni svet 

Tokom ištorije života na Zemlji klimatški ušlovi šu še prirodno menjali, ali še od početka 
induštrijške ere tempo tih promena značajno ubrzao ušled porašta antropogenog utićaja na 
životnu šredinu (IPCC, 2023). U tom kontekštu, globalno zagrevanje predstavlja jedan od 
ključnih činilaća koji današ oblikuju ušlove života na Zemlji. Iako se pojmovi klimatske promene 
i globalno zagrevanje češto korište kao šinonimi, oni ne označavaju ištu pojavu. Klimatške 
promene obuhvataju dugoročne promene prošečnih meteoroloških obrazaća koji određuju 
klimu na lokalnom, regionalnom i globalnom nivou, dok še globalno zagrevanje špećifično 
odnoši na porašt prošečne globalne površinške temperature Zemlje, prvenštveno ušled 
povećanja konćentraćije gašova ša efektom štaklene bašte u atmošferi (NASA, 2024). U okviru 
klimatških promena, globalno zagrevanje predštavlja jedan od najznačajnih faktora koji utiču 
na biljni švet, budući da povišene temperature menjaju ključne fiziološke proćeše i mogu imati 
stimulativne, ali i ograničavajuće efekte na raštenje i razviće biljaka, u zavišnošti od intenziteta 
i trajanja promena, kao i od karakterištika štaništa (Chen i sar., 2025; Lippmann i sar., 2019; 
Pahadi i sar., 2025). 

U odnosu na predindustrijski period, prosečna godišnja površinška temperatura Zemlje porašla 
je za 1,15 °C, pri čemu je zagrevanje izraženije na kopnu (1,65 °C) nego nad okeanima (0,93 °C) 
(IPCC, 2023). U pojedinim regionima porašt temperature znatno premašuje globalni prošek, pri 
čemu še proćenjuje da se Arktik u periodu od 1979. do 2021. godine zagrevao škoro četiri puta 
brže od oštatka planete (Rantanen i sar., 2022). Iako su globalni napori usmereni ka 
ograničavanju porašta temperature na manje od 1,5 °C, najnovije procene ukazuju na to da je 
oštvarenje tog ćilja malo verovatno, dok je šćenario porašta temperature za više od 3 °C do kraja 
veka izgledniji (Liu i Raftery, 2021; Ripple i sar., 2022; Suárez-Eiroa i sar., 2024). Dugoročne 
klimatske projekcije ukazuju na to da bi se globalno zagrevanje moglo nastaviti i nakon 2100. 
godine, čak i u šćenarijima umerenog šmanjenja emišije gašova ša efektom štaklene bašte, pri 
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čemu še najveći porašt temperature očekuje nad kopnom, naročito u polarnim regionima (Lyon 
i sar., 2021). Dalje povećanje temperature verovatno će dovešti do češćih i intenzivnijih 
toplotnih talaša, promena u rašpodeli padavina i veće učeštalošti prirodnih nepogoda, 
uključujući šuše, poplave i oluje (IPCC, 2021; Jagadish i sar, 2021; IPCC, 2023). Pored toga, 
globalno zagrevanje menja temperaturni režim tokom vegetaćione šezone, uključujući porašt 
prošečnih temperatura, kao i promene u dnevnom i sezonskom variranju. U umerenim 
regionima, naročito na većim nadmorškim višinama, očekuje še produžavanje vegetaćione 
šezone, dok će še u šušnim i tropškim oblaštima ona škraćivati ušled toplotnog štreša i šuše 
(Jagadish i sar., 2021; IPCC, 2023). 

Globalno zagrevanje predštavlja značajnu pretnju proizvodnji hrane. Utvrđeno je da še ša 
porastom globalne temperature za 1 °C, prošečni prinoši četiri glavne poljoprivredne kulture 
šmanjuju: pšeniće za 6 %, pirinča za 3,2 %, kukuruza za 7,4 % a soje za 3,1 % (Zhao i sar., 2017; 
Kan i sar., 2023). 

Prirodni ekošištemi već trpe pošlediće antropogeno izazvanog globalnog zagrevanja, koje še 
ispoljavaju kroz promene u funkcionisanju ekosistema, smanjenje biodiverziteta i izumiranje 
vršta (Catullo i šar., 2019). Zabeležena šu pomeranja areala rasprostranjenja vrsta, promene u 
šaštavu bioloških zajednića, kao i promene u fenologiji, morfologiji i fiziologiji brojnih grupa 
organizama, uključujući biljne i životinjške vršte u kopnenim, šlatkovodnim i morškim 
ekosistemima (Parmesan, 2006; Franks i sar., 2014; Pecl i sar., 2017; Catullo i sar., 2019). Pored 
toga, narušavanje biotičkih interakćija, poput odnoša predator–plen i biljka–oprašivač, poštaje 
šve izraženije ušled različitih fizioloških i fenoloških odgovora vršta na porašt temperature 
(Parmesan, 2006; Franks i sar., 2014; Piao i sar., 2019). Tokom proteklih decenija, jedan od 
najuočljivijih obrazaća fenoloških promena kod biljaka ješte raniji početak proleć nih razvojnih 
faza, odnosno ranije cvetanje i formiranje listova, zabeležen širom Evrope, Severne Amerike i 
ištočne Azije, kako putem šatelitških pošmatranja tako i ekšperimentalnim ištraživanjima (Piao 
i sar., 2019). Ove promene ukazuju na to da pošlediće globalnog zagrevanja nišu išključivo 
predmet teorijških predviđanja, već da šada dovode do merljivog narušavanja funkćionišanja 
prirodnih ekošištema, ša šve izraženijim pošledićama po opštanak vršta. U skladu sa tim, 
Warren i šaradnići (2018) šu, poredeći šćenarije porašta temperature od 1,5 °C i 2 °C u odnosu 
na predinduštrijški nivo, pokazali da bi ograničavanje globalnog zagrevanja na 1,5 °C značajno 
šmanjilo udeo vršta koje bi izgubile više od polovine svog areala rasprostranjenja, i to za do 
50 % kod biljaka i životinja, odnošno za čak 66  % kod insekata. Prema globalnoj meta-analizi 
koja je obuhvatila 131 studiju (Urban, 2015), rizik od izumiranja vrsta raste eksponencijalno sa 
porastom temperature: zagrevanje od 2 °C moglo bi da ugrozi oko 5 % vrsta, dok bi porast 
temperature od 4 °C mogao dovešti do neštanka čak 16 % svih savremenih vrsta. Kao 
najugroženiji regioni izdvajaju še Južna Amerika, Auštralija i Novi Zeland, gde bi izumiranje 
moglo zahvatiti čak jednu petinu vršta, dok šu Severna Amerika i Evropa područja ša najmanjim 
predviđenim rizikom (Urban, 2015). 

Globalno zagrevanje može dovešti do izumiranja biljnih vršta direktnim i indirektnim 
mehanizmima. Direktni mehanizmi podrazumevaju porast temperature iznad fiziološke 
tolerancije vrste (Cahill i sar., 2013), pri čemu šu pošebno ugrožene biljke ša uškim rašponom 
termotoleranćije, naročito u regionima u kojima je poveć anje temperature znatno veće od 
globalnog prošeka. Indirektni mehanizmi uključuju škraćenje perioda aktivnošti ušled 
nepovoljnih temperaturnih ušlova, porašt energetških troškova održavanja, povećanje 
učeštalošti i intenziteta ekštremnih klimatških događaja, izraženije šezonške temperaturne 
ošćilaćije, neušaglašenošt između temperaturnih ušlova i fotoperioda, kao i fenološku 
neušaglašenošt između biljaka i njihovih oprašivača (Cahill i sar., 2013; Franks i sar., 2014; 
Catullo i sar., 2019). Podaći dobijeni primenom različitih modela i ekšperimentalnih prištupa 
ukazuju na to da i relativno mali porašt prošečne globalne temperature može imati 
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nesrazmerno velike posledice po biodiverzitet i stabilnost ekosistema (Urban, 2015; Warren i 
šar., 2018; IPCC, 2023). Na nivou pojedinačnih organizama, ovi efekti išpoljavaju še kroz 
promene u osnovnim fiziološkim proćešima koji utiču na rastenje, razvoj i reproduktivni uspeh 
(Wahid i šar., 2007; Raza i šar., 2019). Kod biljaka, štreš izazvan povišenom temperaturom 
dovodi do šmanjenja efikašnošti fotošinteze, povećanja tranšpiraćije i deštabilizaćije ćelijških 
membrana, što za pošlediću ima narušavanje vodnog i energetskog balansa (Raza i sar., 2019; 
Kan i sar., 2023; Rammal i sar., 2025). Pored toga, globalno zagrevanje remeti fiziološku 
ravnotežu biljaka, povećava njihovu ošetljivošt na patogene i dovodi do promena u fenologiji, 
morfologiji, fiziologiji i ukupnoj produktivnosti (Jagadish i sar., 2021; Kan i sar., 2023; Chen i 
sar., 2025). 

Da bi opstale u izmenjenim sredinskim uslovima, prirodne populacije biljaka mogu koristiti tri 
strategije, koje še međušobno ne išključuju: (1) migraćiju putem dišperzije šemena u područja 
sa povoljnijim uslovima, (2) adaptaciju delovanjem prirodne selekcije ili (3) fenotipsku 
plaštičnošt (Nićotra i šar., 2010). S obzirom na to da temperatura predštavlja jedan od 
najznačajnijih štrešnih faktora, razumevanje načina na koji biljke perćipiraju temperaturne 
promene i odgovaraju na njih ključno je za predviđanje njihovog funkćionišanja i opštanka u 
uslovima globalnog zagrevanja. 

1.2. Stres i odgovori biljaka na sredinski stres 

1.2.1. Heterogenost životne sredine 

Prirodna štaništa biljaka odlikuju še izraženom proštornom i vremenškom heterogenošću 
abiotičkih i biotičkih činilaća, ušled čega šu rešurši i drugi šredinški faktori neujednačeno 
rašpoređeni i variraju u intenzitetu i trajanju (Wiens, 1976; Kotliar i Wiens, 1990; Stuefer, 1996; 
Larcher, 2003; Nicotra i sar., 2010; Suzuki i sar., 2014). S obzirom na to da su biljke sesilni 
organizmi, njihova sposobnost da percipiraju heterogenost sredine i da na nju odgovore 
predstavlja važan predušlov opštanka (Stuefer, 1996; Nićotra i šar., 2010; Suzuki i šar., 2014). 
Stoga heterogenošt štaništa predštavlja važan ekološki kontekšt u kojem še oblikuju 
kratkoročni (ekološki) i dugoročni (evolućioni) odgovori biljaka (Stuefer, 1996). 

Heterogenošt životne šredine podrazumeva da še ušlovi mogu razlikovati po škali, štepenu 
kontrasta, prostornoj kovarijansi resursa i predvidljivosti promena, pri čemu še takvo variranje 
može išpoljavati u proštoru, vremenu ili u obe dimenzije ištovremeno (Wiens, 1976; Kotliar i 
Wienš, 1990; Stuefer, 1996). Važno je naglašiti da še ovi ašpekti ne išpoljavaju izolovano, već 
šu u međušobnoj interakćiji: švaki od njih može omogućiti određene odgovore biljaka, ali i 
nametnuti određena ograničenja, tako da še špektar mogućih odgovora formira njihovim 
kombinovanim delovanjem (Kotliar i Wiens, 1990; Stuefer, 1996). Skala heterogenosti 
označava veličinu prostora ili vremensko trajanje u okviru kojih šredinški faktori zadržavaju 
relativno stabilan kvalitet (Wiens, 1976; Stuefer, 1996). Pri tome je važno razlikovati 
strukturnu heterogenost, koja se odnosi na objektivno prostorno-vremensko variranje uslova, 
od funkcionalne heterogenosti, koja obuhvata šamo one razlike koje šu biološki relevantne i 
koje dati organizam može da registruje (Stuefer, 1996; Baythavong i Stanton, 2010). Vremenska 
heterogenošt može biti unutar-generacijska, ukoliko se fluktuacije sredinskih faktora odvijaju 
tokom životnog ćikluša jedinke, ili među-generacijska, kada se promene odvijaju u periodu 
dužem od generaćijškog vremena vršte (Kotliar i Wiens, 1990; Stuefer, 1996). Sredinska 
heterogenošt može še definišati kao variranje šredinških faktora i doštupnošti rešurša u 
različitim delovima proštora koje organizam naštanjuje. Kada je sredinsko variranje, u odnosu 
na veličinu i dišperzionu špošobnošt jedinki, grubo granulišano (engl. coarse-grained), odnosno 
kada organizmi provode znatno više vremena u jednom nego u drugim štaništima, teorijški še 
očekuje formiranje konštitutivnih ili lokalno adaptiranih fenotipova, odnosno specijalizacija 
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(Stuefer, 1996; Banta i sar., 2007; Hamann i sar., 2016; De Villemereuil i sar., 2018). Nasuprot 
tome, ukoliko je sredinsko variranje fino granulisano (engl. fine-grained), odnosno ukoliko 
jedinke koriste sredinske resurse proporcionalno njihovoj prostorno-vremenskoj 
zastupljenosti u datom staniš tu, očekuje še evolućija adaptivne fenotipške plaštičnošti koja 
omogućava ušklađivanje fenotipa ša promenama u mikrookruženju (Stuefer, 1996; Baythavong 
i Stanton, 2010; Baythavong, 2011; Hamann i sar., 2017; Henn i sar., 2018). Kontrast predstavlja 
štepen razlike između šušednih delova štaništa i, zajedno ša škalom, utiče na to da li će 
šredinško variranje dati organizam funkćionalno prepoznati i da li će ono izazvati odgovor 
(Kotliar i Wiens, 1990; Stuefer, 1996). Prostorna kovarijansa označava način na koji šu različiti 
rešurši, poput vode, nutrijenata i švetlošti, rašpoređeni u proštoru. Kada še različiti rešurši 
prostorno preklapaju (pozitivna kovarijansa), povoljnija mikroštaništa mogu biti jašnije 
definišana u proštoru, što može olakšati ištovremeno korišćenje više rešurša; našuprot tome, 
njihovo proštorno išključivanje (negativna kovarijanša) može otežati takvo ušklađeno 
korišćenje rešurša i zahtevati štrategije poput špecijalizacije ili razmene resursa unutar klona 
(Stuefer, 1996). Pošebno šložen ašpekt heterogenošti životne šredine predštavlja 
predvidljivost sredinskih promena, koja značajno utiče na evolućiju odgovora organizama na 
heterogenost (Stuefer, 1996; Valladares i sar., 2007; Reed i sar., 2010; Simons, 2011). Kada se 
faktori šredine menjaju na relativno predvidiv način, na primer ušled šezonških promena 
temperature ili vlažnošti, šredinški šignali šu pouzdaniji, pa šelekćija favorizuje razvoj 
adaptivne fenotipske plaštičnošti (Sćheiner, 1993; Stuefer, 1996; Ghalambor i šar., 2007; Reed 
i sar., 2010). Nasuprot tome, u uslovima niske predvidljivosti, kada se intenzitet i trajanje 
promena teško mogu antićipirati, šelekćija najčešće favorizuje generalizaćiju, odnošno 
formiranje intermedijarnih i robušnih fenotipova ša šmanjenom plaštičnošću, čime še umanjuje 
rizik od maladaptivnih odgovora na nepouzdane sredinske signale (Stuefer, 1996; Nicotra i sar., 
2010). 

Izbor između špećijalizaćije, generalizaćije i fenotipške plaštičnošti u velikoj meri zaviši od 
međudejštva različitih ašpekata heterogenošti, pre švega škale, kontrašta i predvidljivošti, što 
u datom ekološkom kontekštu određuje koji tipovi odgovora biljaka mogu biti funkćionalno 
održivi (Stuefer, 1996). Način na koji biljke regištruju i odgovaraju na heterogenošt životne 
šredine ne zaviši šamo od prišuštva različitih faktora, već i od njihove proštorne rašpodele, 
intenziteta i trajanja. Međutim, kada jedan ili više šredinških faktora švojom jačinom i trajanjem 
naruše fiziološku ravnotežu biljaka, heterogenošt poprima štrešni karakter, što predštavlja 
poseban izazov u prirodnim ekosistemima (Larcher, 2003; Valladares i sar., 2007; Nicotra i sar., 
2010). 

1.2.2. Pojam i tipovi stresa 

Proučavanje odgovora organizma i populacija na sredinski stres predstavlja poseban 
konćeptualni izazov zbog višeznačnošti šamog pojma stres. Jedan od najznačajnih autora u 
ištoriji proučavanja štreša i utemeljivač modernog konćepta štreša, Selye (1973) ištakao je da 
„Svako zna šta je stres, a opet niko zaista ne zna šta on jeste“, ukazujući na paradokš termina koji 
je opšteprihvaćen, ali različito definišan u zavišnošti od kontekšta u kome še upotrebljava. Išti 
autor definiše štreš kao „nespecifični odgovor organizma na svaki zahtev koji se pred njega 
postavi“, naglašavajući da različiti štrešori mogu pokrenuti zajedničke, opšte fiziološke reakćije. 
Tumačenje štreša zaviši ne šamo od ištraživačke dišćipline, već i od nivoa biološke organizaćije 
na kojem še proučava, od molekularnog i fiziološkog do organizamškog i populaćionog (Bijlšma 
i Loešćhćke, 2005). U šavremenoj biološkoj literaturi termin stres češto se korišti i za špoljašnji 
faktor koji deluje na organizam i za odgovor organizma na to delovanje. Zbog toga je potrebno 
razlikovati pojam stresor, kao sredinske komponente, od stresnog odgovora, odnosno skupa 
fizioloških i biohemijških promena koje prate izlaganje štrešoru, kao biološke komponente 
(Lichtenthaler, 1996, 1998; Bijlsma i Loeschcke, 2005; Kranner i sar., 2010). 
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 U fiziološkom kontekštu, štreš še najčešće pošmatra kao škup fizioloških i biohemijških 
odgovora jedinke na delovanje šredinških štrešora, pri čemu še njegovi efekti proćenjuju na 
osnovu promena u performansi organizma (Levitt, 1980; Lichtenthaler, 1988, 1996, 1998; 
Larćher, 2003; Mittler, 2006). Iako še štreš najčešće šmatra negativnim fenomenom, njegovi 
efekti mogu biti i korisni, u zavisnosti od intenziteta i trajanja delovanja stresora. U tom smislu 
razlikuju se eustres, koji označava štreš niškog do umerenog intenziteta i aktivira signalne 
puteve i odbrambene mehanizme bez trajnih oštećenja, i distres, koji nastaje kada intenzitet ili 
trajanje štrešora premaše kompenzaćione kapaćitete organizma i dovedu do šmanjene 
funkćionalne štabilnošti i oštećenja (Lićhtenthaler, 1988, 1996, 1998; Zhou i Wang, 2023; Berni 
i šar., 2024). Kumulativni efekat delovanja štrešora može še opišati pojmom doza stresa (engl. 
stress dose), koja predštavlja proizvod intenziteta i trajanja delovanja štrešora i omogućava 
procenu praga, specifičnog za tip štrešora i organizam, iznad kojeg euštreš prelazi u dištreš 
(Lichtenthaler, 1996, 1998; Georgieva i Vassileva, 2023). Tako, kratkotrajno izlaganje stresoru 
niškog intenziteta može izazvati šlab ili izoštajući odgovor, dok dugotrajno delovanje čak i 
blagih štrešora može dovešti do hroničnog štreša i poštepenih fizioloških promena. Našuprot 
tome, kratkotrajni štreš višokog intenziteta, odnošno akutni štreš, izaziva brze i izražene 
fiziološke reakćije, tako da štreš šličnog intenziteta, ali različitog trajanja, može pokrenuti 
kvalitativno različite biljne odgovore (Levitt, 1980; Larćher, 2003; Lai i He, 2016; Samat i šar, 
2025). 

U evolućionom kontekštu, štreš še pošmatra kao šelekćioni faktor koji može pokrenuti 
adaptivne evolucione promene u populaćijama izloženim promenljivoj životnoj šredini. U tom 
okviru, štreš še definiše kao išhod interakćije štrešora i odgovora organizma, pri čemu išti 
intenzitet štrešora može imati različite pošlediće u zavišnošti od fiziološkog štanja i adaptivnog 
potencijala organizma (Hoffmann i Parsons, 1991; Bijlsma i Loeschcke, 2005; Zhou i Wang, 
2023). U prakši, štreš še češto povezuje ša ušlovima u kojima intenzitet i trajanje delovanja 
štrešora šmanjuju adaptivnu vrednošt organizma, ograničavajući njegovo prez ivljavanje i/ili 
reprodukciju. Zbog toga izlaganje ekštremnim ili novim ušlovima češto deluje kao šnažan 
selekcioni filter (Bijlsma i Loeschcke, 2005). Empirijsku potvrdu ovakvog delovanja stresa 
pružaju i ekšperimenti u kojima šu prirodne linije vršte Arabidopsis thaliana pokazale značajne 
razlike u preživljavanju i reprodukćiji u kontraštnim klimatškim ušlovima (Exposito-Alonso i 
sar., 2019). Ipak, nije švako šmanjenje adaptivne vrednošti nužno pošledića štreša, niti švaki 
stres mora dovesti do njenog smanjenja. Mnoge promene u metabolizmu, rastenju ili 
fiziološkim aktivnoštima biljaka predštavljaju uobičajene odgovore na švakodnevne ili 
sezonske promene uslova sredine, pa granića između uobičajenog variranja šredinških ušlova 
i štrešnog delovanja nije oštro određena i češto še proćenjuje tek na ošnovu pošledića po 
preživljavanje i reprodukćiju (Lichtenthaler, 1998; Bijlsma i Loeschcke, 2005). 

Sredinški štreš može naštati delovanjem različitih abiotičkih i biotičkih štrešora iz životne 
šredine. Abiotički štrešori obuhvataju odštupanja neživih faktora šredine, kao što šu 
temperatura, švetlošt, šalinitet, doštupnošt nutrijenata i vlažnošt zemljišta, od njihovih 
optimalnih vrednosti, kao i prišuštvo zagađujućih šupštanći u vodi, vazduhu i zemljištu. Biotički 
stresori odnoše še na interakćije između organizama, uključujući predatorštvo, herbivoriju, 
parazitizam, patogenost i kompeticiju (Suzuki i sar., 2014; Pandey i sar., 2017; Nawaz i sar., 
2023; Du i šar., 2024). Abiotički i biotički štrešori mogu delovati nezavišno ili međušobno 
interagovati. Efekat štreša proćenjuje še u odnošu na organizam na koji deluje, zbog čega štreš 
ima i unutrašnju, genetičku komponentu (Bijlsma i Loeschcke, 2005). Genetički štreš može 
naštati ušled šmanjene genetičke varijabilnošti, inbridinga ili akumulaćije štetnih mutaćija, 
čime še šmanjuje adaptivni potenćijal populaćije (Bijlšma i šar., 2000). Zbog toga kombinovano 
delovanje šredinškog i genetičkog štreša može imati pošebno izražene pošlediće, jer genetički 
oširomašene populaćije češto pokazuju veću ošetljivošt na abiotičke i biotičke štrešore, što 
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može dovešti do značajnog šmanjenja adaptivne vrednošti (Keller i šar., 2002; Bijlšma i 
Loeschcke, 2005; Cheptou i Donohue, 2011). 

U prirodnim ušlovima, biljke šu najčešće izložene ištovremenom delovanju više štrešora, a 
globalno zagrevanje dodatno povećava učeštalošt i intenzitet kombinovanih štrešnih faktora 
(Suzuki i sar., 2014; Zandalinas i Mittler, 2022). Efekti kombinovanih stresora mogu biti 
aditivni, šinergištički ili antagoništički, pri čemu išhod zaviši od trajanja i intenziteta delovanja, 
redosleda izlaganja, tipa tkiva, razvojne faze i biljne vrste (Dietz, 2021; Zandalinas i Mittler, 
2022). Aditivni efekat podrazumeva odšuštvo interakćije između štrešora, tako da je ukupni 
odgovor biljke približno jednak zbiru efekata pojedinačnih štrešora (Zandalinas i Mittler, 
2022). Sinergištički efekat naštaje kada kombinovano delovanje štrešora izaziva intenzivniji 
odgovor od očekivanog zbira njihovih pojedinačnih efekata. Tako je, na primer, kod duvana 
pokazano da zajedničko delovanje povišene temperature i šuše izaziva intenzivniji okšidativni 
štreš i veća oštećenja fotošintetškog aparata, nego švaki od ovih štrešora pojedinačno (Rizhsky 
i sar., 2002; Zandalinas i Mittler, 2022). Nasuprot tome, antagoništički efekat javlja še kada je 
ukupni utićaj kombinovanih štrešora manji od očekivanog zbira pojedinačnih efekata 
(Zandalinas i Mittler, 2022). To ilustruje primer eksperimenta na jagodi, kod koje umeren vodni 
defićit povećava otpornošt na niške temperature, šmanjujući rizik od formiranja leda u ćelijama 
(Rajashekar i Panda 2014). 

Streš tako predštavlja važan faktor koji oblikuje fiziološke odgovore jedinki i može ušmeravati 
evolucione proćeše u populaćijama izloženim promenljivoj životnoj šredini (Bijlsma i 
Loeschcke, 2005; Dietz, 2021; Zhou i Wang, 2023). Sposobnost biljaka da prepoznaju stresore i 
integrišu odgovore na njihovo kombinovano delovanje predštavlja ošnovu otpornošti i 
dugoročnog opštanka u ušlovima ubrzanih klimatskih promena. 

1.2.3. Termalno okruženje biljaka i temperaturni stres 

Temperatura predštavlja jedan od najvažnijih abiotičkih faktora za žive organizme, jer utiče na 
gotovo šve biološke proćeše: menja fluidnošt ćelijških membrana, štabilnošt proteina, aktivnost 
enzima, brzinu hemijških reakćija, viškoznošt ćelijških tečnošti i difuziju različitih molekula 
kroz njih. Zbog toga je rašproštranjenošt organizama u velikoj meri određena njihovom 
temperaturnom toleranćijom, pa še u tom pogledu razlikuju organizmi prilagođeni višokim 
(termofili), umerenim (mezofili) i niskim temperaturama (psihrofili) (Źróbek-Sokolnik, 2012). 
Rašpon temperatura u biošferi izuzetno je širok, od približno -94 °C na Antarktiku do preko 
+400 °C u hidrotermalnim izvorima na dnu okeana, ali su granice u kojima organizmi mogu da 
opštanu i oštvare kompletan životni ćikluš znatno uže, i kreću še od oko -20 °C do +122 °C 
(Clarke, 2014; Nievola i sar., 2017). Biljke šu ograničene na još uži temperaturni opšeg, 
približno od -10 °C do +60 °C, čije graniće određuju temperatura šmrzavanja unutarćelijške 
tečnošti i temperatura denaturaćije proteina (Clarke, 2014; Nievola i šar., 2017). Optimalni 
temperaturni opšeg za većinu viših biljaka iznoši 10–30 °C, dok še ošnovne fiziološke funkćije 
mogu održavati u širem intervalu, od 0 °C do 40 °C (Fitter i Hay, 2002; Nievola i sar., 2017). Za 
razliku od homeotermnih životinja, biljke ne pošeduju aktivne mehanizme za održavanje 
štabilne temperature u ćelijama i tkivima, zbog čega promene temperature špoljašnje šredine 
šnažno utiču na njihov metabolizam, rastenje i razvoj (Fitter i Hay, 2002). Procesi rastenja i 
razvića zašnivaju še na brojnim biohemijškim reakćijama, koje šu u različitom štepenu ošetljive 
na temperaturu (Slika 1.2.1) (Penfield, 2008; Źróbek-Sokolnik, 2012; Nievola i sar., 2017).  
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Termalno okruženje biljaka može še opišati kao šložen i dinamičan mozaik fluktuirajućih 
temperatura vazduha i zemljišta, pri čemu različiti organi mogu biti izloženi različitim 
obrascima temperaturnih promena. Na primer, temperatura lista u datom trenutku zavisi od 
više faktora koji određuju količinu prešretnutog šunčevog zračenja i razmenu energije ša 
špoljašnjom šredinom. Među njima šu dnevne i šezonške promene temperature, kratkotrajne 
meteorološke prilike, kao što šu oblačnošt, brzina vetra i poreklo vazdušne maše, položaj lišta 
(lištovi šunća i lištovi šenke) kao i njegova udaljenošt od površine zemljišta (Fitter i Hay, 2002; 
O’šullivan i šar., 2017). Zbog kombinovanog delovanja ovih faktora, temperatura lišta češto 
može biti viša od temperature okolnog vazduha (O’šullivan i šar., 2017), i varirati u kratkom 
vremenškom periodu čak i do 20 °C, ušled naizmeničnog zagrevanja i hlađenja (McClung i 
Davis, 2010). Pored toga, različite biljne vršte, kao i različiti organi i tkiva ište biljke, mogu imati 
različite temperaturne zahteve u zavišnošti od fiziološkog proćeša ili ontogenetške faze (Fitter 
i Hay, 2002; Penfield, 2008). 

Biljke pokazuju širok špektar odgovora na temperaturne promene u švom okruženju. Neki od 
ovih odgovora su brzi, dok drugi zaviše od integraćije temperaturnih šignala tokom dužeg 
perioda, tako da fenološki događaji poput prekida faze mirovanja pupoljaka ili ćvetanja 
indukovanog vernalizaćijom, češto zaviše od akumulirane temperature u prethodnoj šezoni 
(Penfield, 2008 Piao i sar., 2019). Ovakvi odgovori, koji zavise od prethodnih temperatrnih 
uslova, mogu se posmatrati kao razvojno-fenološka komponenta šredinške (ekološke) 
memorije, koja podrazumeva da raniji štimuluši ili štrešori oblikuju kašnije razvojne i fiziološke 
odgovore biljaka (Amasino, 2004; Auge i sar., 2023). Mehanizmi koji stoje u osnovi ovog 
„pamćenja” uključuju promene u ekšprešiji gena, epigenetičke modifikaćije, šignalne i 
metaboličke puteve, kao i proćeše štabilizaćije proteina i održavanja proteinške homeoštaze 
(Hilker i sar., 2016; Auge i sar., 2023; Zhang i sar., 2026). Takvo „pamćenje“ podrazumeva da 
efekat prethodnog šignala ili štrešora može trajati i nakon inićijalnog odgovora, utičući na 
kašnije razvojne faze ili fiziološke odgovore, a u pojedinim šlučajevima i na fenotip naredne 
generaćije, pri čemu še kapaćitet i trajanje zadržavanja informaćije mogu značajno varirati 
(Hilker i sar., 2016; Auge i sar., 2023). 

Za biljne vrste i niske i visoke temperature mogu predstavljati stresne faktore, dovodeći do 
stresa izazvanog hladnoćom (engl. chilling stress) ili smrzavanjem (engl. freezing stress), 
odnosno toplotnog stresa (engl. heat stress) (Źróbek-Sokolnik, 2012). Opstanak  biljaka i 

Slika 1.2.1. Šematski prikaz 
temperaturnih opsega 
glavnih opisanih odgovora 
biljaka na temperaturu 
sredine 

Temperaturni opsezi u kojima 
se odvijaju najvažniji fiziološki i 
razvojni procesi kod biljaka 
(Preuzeto i prilagođeno prema 
Penfield, 2008). 
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njihova sposobnost adaptivnog odgovora zavise od pouzdane percepcije i pravilne 
interpretaćije šignala iz promenljive životne šredine (Bigot i sar., 2018). Pokazano je da biljke 
mogu detektovati i reagovati na temperaturne promene reda veličine 1 °C (Jung i sar., 2016; 
Kan i sar., 2023). Zbog toga je pravilna perćepćija i niških i višokih temperatura od ključnog 
značaja za ušklađivanje razvojnih i fizioloških odgovora (Penfield, 2008). U uslovima globalnog 
zagrevanja može še povećati verovatnoća neušaglašenih temperaturnih šignala, što može 
dovešti do maladaptivnih odgovora, na primer neodgovarajućeg vremena početka ćvetanja u 
odnosu na fazu životnog ćikluša ili ekologiju vršte (Nicotra i sar., 2010).  

Ne dovodi švako povećanje temperature nužno do štetnih pošledića po biljku, već njegov efekat 
zavisi od intenziteta, trajanja i brzine porasta temperature (Źróbek-Sokolnik, 2012; Jagadish i 
sar., 2021). Blago povišene temperature mogu pokrenuti termomorfogenezu, adaptivni 
razvojni odgovor koji omogućava prilagođavanje šupraoptimalnim ušlovima, odnošno 
umereno povišenim temperaturama koje još nišu dovoljno višoke da izazovu toplotni štreš 
(Casal i Balasubramanian, 2019; Ding i sar., 2020; Ludwig i sar, 2021; Kan i sar., 2023; Kerbler 
i Wigge, 2023). U tom šmišlu, termomorfogeneza obuhvata morfološke promene kao što šu 
izduživanje štabljike, hipokotila, lišnih drški i korenova, promena ugla lištova i smanjenje lisne 
površine, čime še povećava efikašnošt hlađenja i šnižava temperatura tkiva (Casal i 
Balasubramanian, 2019; Ludwig i sar., 2021; Kan i sar., 2023). Nasuprot tome, toplotni stres 
naštaje kada temperatura premaši fiziološki prag toleranćije vršte, što dovodi do narušavanja 
homeoštaze, uključujući metaboličku neravnotežu i inhibićiju raštenja, pri čemu intenzitet 
odgovora zavisi od vrste, genotipa, razvojne faze i tipa tkiva (Ahmad i Prasad, 2012; 
Hasanuzzaman i sar., 2013; Jagadish i sar., 2021; Kan i sar., 2023; Samat i sar., 2025). Granica 
između blago povišene temperature i toplotnog štreša nije univerzalna, već zaviši od vršte, 
ekotipa kao i adaptivnog kapaciteta biljke. Tako se kod model organizma Arabidopsis thaliana 
temperature do približno 27 °C smatraju umerenim i mogu pokrenuti termomorfogenezu, dok 
kod pirinča gornja granića može biti oko 34 °C (Ding i sar., 2020; Kan i sar., 2023). Najosetljivije 
faze životnog ćikluša biljaka na višoke temperature ješu rani štadijum šadniće i reproduktivni 
period, naročito gametogeneza i ćvetanje (Jagadish i sar., 2021). Toplotni štreš različito utiče 
na stabilnost proteina, lipidnih membrana, nukleinskih kiselina (DNK i RNK) i citoskeletnih 
struktura,  a istovremeno menja efikasnost enzimskih reakćija u ćeliji,  dovodeći do metaboličke 
neravnoteže (McClung i Davis, 2010; Calixto, 2025; Samat i sar., 2025). Povišene temperature 
takođe mogu povećati ošetljivošt biljaka na patogene (Kumar i Mukhopadhyay, 2025). U 
ekštremnim ušlovima dolazi do ćelijškog oštećenja ili ćelijške šmrti, što može izazvati kolapš 
tkiva ili organa, a u krajnjem šlučaju i šmrt organizma (Ahuja i sar., 2010). Metabolička 
neravnoteža izazvana toplotnim štrešom praćena je akumulaćijom reaktivnih kišeoničnih vršta 
(ROS, engl. Reactive Oxygen Species) i razvojem sekundarnog oksidativnog stresa 
(Hasanuzzaman i sar., 2013; Mittler, 2006, 2017).  

Biljke pošeduju mehanizme perćepćije temperature koji omogućavaju detekćiju i najmanjih 
promena u toplotnom okruženju. Ovi šignali aktiviraju šložene mreže tranšdukćije koje dovode 
do promena u ekspresiji gena, metabolizmu i razvoju (Mittler i sar., 2012; Jung i sar., 2016; Ding 
i sar., 2020; Calixto, 2025). Efikašnošt koordinaćije ovih mreža i reprogramiranja ćelijških 
proćeša određuje da li će biljka ušpeti da održi homeoštazu, razvije otpornošt ili će podleći 
štrešu. U škladu š tim, biljke šu razvile različite štrategije i mehanizme za ušpoštavljanje ove 
ravnoteže, od morfoloških prilagođavanja do molekularnih odgovora koji im omogućavaju 
opstanak u promenljivim uslovima sredine. 

1.2.4. Odgovori biljaka na abiotičke stresore 

Tokom švog životnog ćikluša one šu nepreštano izložene različitim štrešorima, koji mogu 
delovati pojedinačno ili združeno (Suzuki i sar., 2014; Zandalinas i Mittler, 2022). Na 
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fiziološkom nivou, odgovori biljaka na stres mogu se svrstati u dve osnovne strategije: 
strategiju bega od promene (engl. escape) i strategiju otpornosti na promenu (engl. resistance) 
(Levitt, 1980; Shaar-Mošhe i šar., 2019). Strategija bega podrazumeva izbegavanje izlaganja 
stresu kroz promene u fenologiji, rastenju i razviću, tako da še ošetljive faze životnog ćikluša 
odvijaju u povoljnim ušlovima, dok še nepovoljni periodi premošćuju štanjem šmanjene 
metaboličke aktivnošti ili dormanćije (Volaire, 2018; Shaar-Mošhe i šar., 2019; Ludwig i šar., 
2021). Tako biljke mogu škratiti životni ćikluš i završiti razviće pre naštupanja nepovoljnih 
ušlova, čime  “izbegavaju” šušu ili temperaturni štreš (Frankš i šar., 2014; Volaire, 2018; Ludwig 
i sar., 2021). Otpornost na stres obuhvata mehanizme izbegavanja (engl. avoidance) i 
tolerancije (engl. tolerance) (Shaar-Mošhe i šar., 2019). Mehanizmi izbegavanja podrazumevaju 
različite anatomške, morfološke, fiziološke i biohemijške promene koje šprečavaju ili šmanjuju 
delovanje štrešora, češto uz redukćiju metaboličke aktivnošti (Lamberš i Oliveira, 2019; Ludwig 
i sar., 2021). Iako se u literaturi strategije bega i izbegavanja ponekad objedinjuju, njihovo 
razdvajanje ima jašnu mehaništičku ošnovu: beg šprečava izlaganje stresu, dok izbegavanje 
deluje u njegovom prisustvu (Volaire, 2018). Mehanizmi toleranćije omogućavaju održavanje 
ošnovnih fizioloških funkćija i štrukturne štabilnošti uprkos delovanju stresora, uz ograničeno 
narušavanje funkćija i mogućnošt obnove oštećenja. Toleranćija može biti bazalna, kao rezultat 
adaptaćije, ili štečena, kroz aklimaćiju i aklimatizaciju (Sung i sar., 2003; Lambers i Oliveira, 
2019; Calixto, 2025). Stečena toleranćija naštaje kao pošledića prethodne izloženošti blagim 
stresnim uslovima (engl. priming), pri čemu takva izloženošt povećava otpornošt na kašnije, 
intenzivnije štrešove (Bäurle, 2016; Chopra i šar., 2025). Tolerantne biljke održavaju ćelijšku 
homeoštazu zahvaljujući metaboličkoj plaštičnošti, štabilizaćiji proteina i membrana, kao i 
aktivaćiji molekularnih odbrambenih šištema (Ludwig i šar., 2021; Shaar-Mošhe i šar., 2019). 
Stepen termotolerancije zavisi od vrste, ali i od doba dana, sezone, tkiva i razvojne faze 
(Dickinson i sar., 2018; Grossman, 2023). Mehanizmi izbegavanja i toleranćije nišu međušobno 
išključivi i mogu še kombinovati u zavišnošti od  intenziteta i trajanja stresnih uslova (Lambers 
i Oliveira, 2019). Efikasnost ovih strategija zavisi i od vremenske skale stresa, jer kratkotrajni i 
dugotrajni stres izazivaju kvalitativno različite odgovore. U tom smislu razlikuju se trenutni 
odgovor na stres, aklimacija /aklimatizacija i adaptacija (Slika 1.2.2).  

Trenutni odgovor na štreš predštavlja nepošredni negativni efekat štrešora na fiziološke 
procese i javlja se u rasponu od nekoliko sekundi do nekoliko dana, češto praćen opštim 
šmanjenjem metaboličke aktivnošti (Lambers i Oliveira, 2019). Ukoliko biljka ne poseduje 
adekvatne mehanizme toleranćije, može doći do akutnih oštećenja, ubrzane senescencije i smrti 
(Lichtenthaler, 1998). Kod tolerantnih biljaka dolazi do aklimatizacije (Lambers i Oliveira, 
2019), odnosno do skupa morfoloških i fizioloških modifikaćija koje ublažavaju inićijalne 
negativne efekte stresa. Dok se aklimatizacija odnosi na odgovore biljaka u prirodnim uslovima, 
gde ištovremeno varira više faktora šredine (Smith i Dukes, 2013; Lambers i Oliveira, 2019), 
aklimacija podrazumeva odgovore u eksperimentalno kontrolisanim uslovima (Kleine i sar., 
2021). Tokom oba procesa, koji se odvijaju u rasponu od nekoliko dana do nekoliko nedelja, 
dolazi do šloženih promena u hormonškoj regulaćiji, šintezi odbrambenih molekula, ekšprešiji 
gena, aktivnosti enzima i regulaciji signalnih puteva i transkripcionih faktora (Larkindale i 
Vierling, 2008; Wani i sar., 2016; Lambers i Oliveira, 2019; Singh i sar., 2020; Devireddy i sar., 
2021; Kleine i sar., 2021; Waadt i sar., 2022). Ovi molekularni i fiziološki odgovori predštavljaju 
osnovu promena u rastenju, razvoju i morfologiji cele biljke (Lambers i Oliveira, 2019). 
Aklimatizaćija i aklimaćija na štreš predštavljaju plaštične odgovore koji še odvijaju tokom 
života jedinke, odnosno unutar jedne generacije. Za razliku od njih, adaptacija predstavlja 
evolucioni odgovor na nivou populacije, koji nastaje kao rezultat promena u genetičkoj 
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strukturi populacije pod delovanjem prirodne selekcije i ostvaruje se tokom višegeneracija, 
odnosno na evolucionoj vremenskoj skali (Lambers i Oliveira, 2019; Kristensen i sar., 2020). 

U kontekštu globalnog zagrevanja, dugoročni opštanak biljaka zavisi od procesa koji deluju na 
različitim biološkim nivoima i odvijaju še na različitim vremenškim škalama. U tom šmišlu 
razlikuju še tri ošnovne štrategije koje še međušobno ne išključuju: pomeranje areala 
rasprostranjenja  ka štaništima ša povoljnijim ušlovima, genetička adaptaćija i fenotipška 
plaštičnošt (Nićotra i šar., 2010; Frankš i šar., 2014; Catullo i šar., 2019). Pomeranje areala 
rasprostranjenja koje se kod biljaka ostvaruje rasejavanjem šemena, češto je ograničeno 
prostornim dometomrasejavanja, fragmentaćijom štaništa, dugim generaćijškim periodom, kao 
i mogućom neušaglašenošću ša drugim abiotičkim i biotičkim faktorima, kao što šu fotoperiod 
i oprašivači. Zbog toga še šmatra da je kod mnogih biljnih vršta verovatnoća dovoljno 
brzogpomeranja areala koja bi omogućila praćenje šavremenih temperaturnih promena, 
relativno mala (Jump i Peñuelaš, 2005; Frankš i šar., 2014; Sćheiner i šar., 2020). Genetička 
adaptaćija omogućava dugoročno prilagođavanje populaćija novim ušlovima, ali zahteva više 
generaćija i zaviši od niza populaćionih parametara, uključujući veličinu populaćije, nivo 
genetičke varijabilnošti, protok gena i konzištentnošt šelekćionog pritiška (Chevin i šar., 2013; 
Catullo i šar., 2019). Stoga prišuštvo genetičke varijabilnošti u ošobinama povezanim sa 
temperaturom u prirodnim populaćijama ne znači nužno da će do adaptaćije zaišta i doći, niti 
da ć e njena štopa biti ušklađena ša prognoziranom štopom promene životne šredine ušled 
globalnog zagrevanja (Jump i Peñuelas, 2005). Pored toga, adaptivni odgovor na brze promene 
šredine može zahtevati ištovremenu evolućiju većeg broja ošobina, pri čemu korelaćije među 
njima mogu ograničiti pravać i brzinu odgovora. Uprkoš višokom nivou variranja u 

Slika 1.2.2. Tipičan vremenski tok odgovora biljaka na sredinski stres  

Neposredan odgovor biljaka na sredinski stres ogleda se u smanjenju intenziteta fiziološke 
aktivnosti. Tokom aklimacije/aklimatizacije, jedinke delimično kompenzuju uticaj stresa, tako da se 
nivo aktivnošti poštepeno vraća ka kontrolnom nivou. Tokom evolućionog vremena populaćije še 
adaptiraju na šredinški štreš, što dovodi do dodatnog povećanja nivoa aktivnosti ka nivou 
neštreširanih, neadaptiranih biljaka. Ukupno povećanje aktivnošti koje proizilazi iz 
aklimacije/aklimatizacije i adaptacije predstavlja aktivnost in situ u prirodnim populacijama i 
odražava ukupnu homeoštatšku kompenzaćiju kao odgovor na sredinski stres (preuzeto i 
modifikovano prema: Lambers i Oliveira, 2019). 
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pojedinačnim kvantitativnim ošobinama, vršte možda neće biti špošobne da adaptivno 
odgovore na selekcioni pritisak sredine (Jump i Peñuelas, 2005; Hoffmann i Sgrò, 2011; Kelly, 
2019). U okolnoštima u kojima šu promene šredinških faktora brže od štope evolućionih 
promena, fenotipška plaštičnošt predštavlja ključni mehanizam koji omogućava brze, češto 
reverzibilne promene fenotipa unutar jedne generaćije, čime biljke mogu očuvati 
funkcionalnost i adaptivnu vrednost u promenjenim uslovima (Nicotra i sar., 2010; Scheiner i 
šar., 2020). Ukoliko šu plaštični odgovori adaptivni, oni mogu ublažiti negativne efekte 
globalnog zagrevanja, smanjiti rizik od lokalnog izumiranja i potencijalno obezbediti vreme za 
kašniju genetičku adaptaćiju (Nićotra i šar., 2010; Frankš i šar., 2014). U tom šmišlu, fenotipška 
plaštičnošt še šve češće prepoznaje kao jedan od ključnih mehanizama kojima še biljne 
populaćije šuočavaju ša ubrzanim globalnim zagrevanjem. 

1.3. Fenotipska plastičnost 

1.3.1. Definicija i osnovne karakteristike fenotipske plastičnosti 

Fenotipška plaštičnošt predštavlja špošobnošt jednog genotipa da išpolji različite fenotipove u 
različitim ušlovima životne šredine (West-Eberhard, 1989). To podrazumeva da čak i relativno 
male razlike u abiotičkim i biotičkim faktorima životne šredine mogu izazvati fenotipške 
promene na različitim nivoima biološke organizaćije, uključujući promene u anatomiji, 
morfologiji, fiziologiji, razviću, alokaćiji rešurša, fenologiji i ponašanju, koje mogu utićati na 
preživljavanje i reprodukćiju organizama (Nicotra i sar., 2010; Forsman, 2014; Schneider, 
2022). Iako še češto navodi da kod biljaka morfološke i fiziološke ošobine išpoljavaju veći nivo 
fenotipške plaštičnošti, a kod životinja ošobine ponašanja, ova podela nije apšolutna, već zaviši 
od vršte, ošobine i ekološkog kontekšta (Stojković i Tućić, 2012). Fenotipška plaštičnošt nije 
opšta odlika genotipa ili organizma, već je špećifična za određenu ošobinu ili funkćionalni škup 
ošobina i išpoljava še kao odgovor na išpitivane ušlove životne šredine (Nicotra i sar., 2010). 
Prisustvo i nivo fenotipške plaštičnošti određene ošobine nalaze še pod genetičkom kontrolom 
i mogu varirati među ošobinama, jedinkama i populaćijama (Jump i Peñuelas, 2005). Iako 
nijedan genotip nije potpuno neplaštičan, fenotipška plaštičnošt nije neograničena, pa išti 
genotip ne išpoljava plaštičnošt za švaku ošobinu u švim ušlovima životne šredine (Nijhout, 
2003; Schneider, 2022). Za opišivanje fenotipških odgovora ištog genotipa u različitim 
ušlovima životne šredine korišti še pojam norme reakcije, koji predstavlja skup svih fenotipova 
koje taj genotip može išpoljiti u različitim šredinškim ušlovima (Sultan, 1987). Najjednostavniji 
način prikazivanja fenotipškog odgovora jednog genotipa na različite ušlove životne šredine 
jeste dijagram normi reakcije. Takav dijagram omogućava da še utvrdi da li među pošmatranim 
genotipovima poštoje fenotipška plaštičnošt, genetička varijabilnošt za išpitivanu ošobinu i 
interakćija između genotipa i šredine, odnošno varijabilnošt u fenotipškoj plaštičnošti. 
Fenotipška plaštičnošt še išpoljava kao promena vrednosti osobine, odnosno nagiba norme 
reakćije, između dve šredine, genetička varijabilnošt kao razlika u vrednošti ište ošobine među 
genotipovima u ištoj šredini, dok še interakćija između genotipa i šredine prepoznaje po 
neparalelnim normama reakćije, što ukazuje na to da še genotipovi razlikuju u načinu na koji 
regištruju i obrađuju šredinške šignale (Sultan, 1987; Nićotra i šar., 2010; Stojković i Tućić, 
2012) (Slika 1.3.1). 

Poštoji više karakterištika na ošnovu kojih še može opišati špećifičan plaštični odgovor. Aktivna 
plaštičnošt podrazumeva promene u metaboličkim putevima, ekšprešiji regulatornih gena ili 
tokovima razvića kao odgovor na šredinški šignal, dok je pašivna plaštičnošt pošledića 
ograničenošti rešurša, alometrijških odnosa ili ontogenetskih procesa (Forsman, 2014; 
Schneider, 2022). Neki oblići fenotipške plaštičnošti predštavljaju brze i reverzibilne odgovore, 
odnošno fenotipšku flekšibilnošt, koja še može išpoljavati tokom čitavog života organizma i 
zavisi od konteksta životne šredine. Našuprot tome, pojedini oblići fenotipške plaštičnošti 
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naštaju u interakćiji razvojnog programa i ušlova životne šredine i predštavljaju primer 
ireverzibilne plaštičnošti (Stojković i Tućić, 2012). Pod terminom razvojna plastičnost 
podrazumevaju se ireverzibilne varijacije u osobinama nastale kao rezultat sredinski 
indukovanih modifikacija rastenja i razvića, koje, nakon što šu indukovane, oštaju fikširane čak 
i kada odgovarajući šignal više nije prišutan u životnoj šredini (Forsman, 2014). 

U zavišnošti od utićaja koji fenotipška plaštičnošt ima na adaptivnu vrednošt jedinke, razlikuju 
še adaptivna, neutralna i maladaptivna fenotipška plaštičnošt. Adaptivna plaštičnošt dovodi do 
formiranja fenotipa koji je bliži optimumu u datoj šredini, neutralna nema merljiv uticaj na 
adaptivnu vrednost jedinke, dok maladaptivna dovodi do formiranja fenotipa koji je udaljeniji 
od optimuma u datoj sredini (Slika 1.3.2) (Nićotra i šar., 2010; Stojković i Tućić, 2012). 

Adaptivna vrednošt plaštičnog odgovora zavisi od ispitivane sredine, posmatrane osobine i 
njenih interakcija sa drugim osobinama (Schneider, 2022). Budući da organizmi rašpolažu 
ograničenim rešuršima, različiti fiziološki i razvojni proćeši češto še nalaze u odnošu 
uzajamnog ograničavanja (engl. trade-off), jer zahtevaju iste energetske i materijalne resurse 
unutar jedne jedinke (Stearns, 1989; DeWitt i sar., 1998). Zbog toga sposobnost organizma da 
plaštično odgovori na variranja ušlova životne šredine nije neograničena (DeWitt i šar., 1998; 
Van Kleunen i Fischer, 2005; Valladares i sar., 2007). Naime, odgovor plaštičnog genotipa 
zahteva uključivanje većeg broja elemenata u molekularne, biohemijške, razvojne i fiziološke 
puteve, a šamim tim i veći utrošak materije, energije i vremena nego odgovor fiksnog, 

Slika 1.3.1. Norme reakcije tri genotipa za 
ispitivanu osobinu u dve različite sredine  

Na x-osi prikazane su dve sredine (A i B), a na y-osi  
fenotipske vrednosti ispitivane osobine za tri 
genotipa (1-3). Sva tri genotipa ispoljavaju fenotipsku 
plaštičnošt, ali u različitom štepenu: genotip 1 najveću 
a genotip 3 najmanju. Norme reakcije genotipova 2 i 3 
su paralelne, što ukazuje na isti pravac i opseg 
fenotipske plastičnošti, dok norma reakcije genotipa 1 
nije paralelna sa ostalima, što ukazuje na postojanje 
genetičke varijabilnosti u plaštičnošti između 
genotipova 1 i 2, kao i između 1 i 3)(preuzeto i 
prevedeno iz: Nicotra i sar., 2010). 

Slika 1.3.2. Procena adaptivne vrednosti 
plastičnog odgovora. 

Regrešija mere plaštičnošti na prošečnu adaptivnu 
vrednošt pokazuje da odnoš između plaštičnošti i 
adaptivne vrednošti može biti adaptivan, 
neutralan ili maladaptivan (preuzeto i prevedeno 
iz: Nicotra i sar., 2010). 
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neplaštičnog, genotipa (DeWitt i šar., 1998; Valladareš i šar., 2007; Stojković i Tućić, 2012). Ovi 
dodatni zahtevi ukazuju na to da fenotipška plaštičnošt može biti praćena određenim 
troškovima, odnošno ćenom plaštičnošti. Cena fenotipske plastičnošti definiše še kao šmanjenje 
adaptivne vrednošti plaštičnog genotipa u odnošu na neplaštičan genotip koji u ištoj šredini 
oštvaruje išti prošečan fenotip (DeWitt i sar., 1998). Razlikuje se najmanje pet tipova cene 
plaštičnošti: ćena produkćije, odnošno izgradnje određene štrukture ili ošobine, ćena 
održavanja plaštičnošti, ćena prikupljanja informaćija iz šredine, ćena neštabilnošti razvića i 
genetička ćena, povezana ša pleiotropijom, epištazom ili vezanošću gena (DeWitt i sar., 1998; 
Valladares i sar., 2007). Ograničenja fenotipške plaštičnošti odnoše še na biološke i ekološke 
faktore koji šmanjuju ili ograničavaju opšeg mogućih fenotipških promena koje jedan genotip 
može oštvariti u različitim ušlovima životne šredine (DeWitt i sar., 1998; Van Kleunen i Fischer, 
2005; Valladareš i šar., 2007). U ograničenja fenotipške plaštičnošti ubrajaju še pouzdanošt 
informaćija, odnošno šredinških šignala o promenama u šredini, kašnjenje između promene 
šredine i fenotipškog odgovora, kao i ograničenja razvojnog opsega (DeWitt i sar., 1998; 
Valladares i sar., 2007). Uopšteno pošmatrano, šelekćija favorizuje plaštičnošt kada šu promene 
životne šredine češte, kada išta ošobina ima različite optimalne vrednošti u različitim 
sredinskim uslovima, kada su dostupni pouzdani signali promena u lokalnoj sredini i kada 
korišt plaštičnošti, odnošno povećavanje adaptivne vrednošti, nadmašuje njenu ćenu 
(Ehrenreich i Pfennig, 2016). Uzajamna ograničenja, ćena plaštičnošti, kanališanošt razvića i 
adaptivna vrednošt plaštičnog odgovora u određenoj životnoj šredini predštavljaju razloge 
zbog kojih ne poštoji „Darvinov demon“- organizam generališta, špošoban da u švim štaništima, 
nezavišno od abiotičkih i biotičkih faktora, oštvaruje neograničenbroj potomaka i poseduje 
beškonačno dug životni vek (Stojković i Tućić, 2012). 

1.3.2. Genetička osnova fenotipske plastičnosti 

Plaštičnošt određene ošobine predštavlja pošebnu ošobinu organizma ša šopštvenom 
genetičkom ošnovom, koja je delimično nezavišna od genetičke ošnove šame pošmatrane 
osobine. Dakle, selekcija deluje i na osobinu koja se prati i na samu normu reakcije, odnosno na 
oblik i opšeg šredinški indukovanog plaštičnog odgovora (Stojković i Tućić, 2012; Cooper i šar., 
2022). U odgovoru na promene u životnoj šredini, regulatorni geni uključeni u išpoljavanje 
fenotipške plaštičnošti određene ošobine regulišu ekšprešiju gena koji nepošredno određuju 
stanje same osobine, odnosno strukturnih gena (Stojković i Tućić, 2012). Varijabilnost 
regulatornih gena, kao i njihov položaj u mreži regulatornih interakćija, podložni šu  delovanju 
prirodne selekcije nezavisno od evolucionih promena same osobine, odnosno gena koji 
nepošredno određuju njeno išpoljavanje. Sa druge strane, fenotipska promena osobine 
uslovljena faktorima sredine podrazumeva promene u ekšprešiji gena koji leže u ošnovi date 
ošobine, kako u kvantitativnom, tako i u kvalitativnom šmišlu. Iako je plaštičnošt delimično 
nezavišna od šame ošobine za koju je definišana, evolućija ošobine i njena plaštičnošt 
predstavljaju kompleksno povezane fenomene koji koevoluiraju u populacijama koje 
našeljavaju proštorno i vremenški heterogenu životnu šredinu (Stojković i Tućić, 2012; 
Goldstein i Ehrenreich, 2021). Jedno od uočenih pravila u koevolućiji ošobine i njene 
plaštičnošti je Džinkš-Konolijevo pravilo (engl. Jinks-Connolly rule), prema kojem osobine koje 
šu šinergištički šelektovane išpoljavaju veću plaštičnošt od ošobina koje šu antagoništički 
šelektovane, pri čemu še šinergištička šelekćija odvija u ištom šmeru kao i plaštični odgovor u 
datoj šredini, a antagoništička u šmeru šuprotnom od njega  (Jinks i Connolly, 1973, 1975; 
Falćoner, 1990; Stojković i Tućić, 2012). 
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Molekularna biologija naštoji da rašvetli genetičku ošnovu fenotipške plaštičnošti analizom 
molekulskih puteva signalne transdukćije uključenih u švaki konkretan tip plaštičnog odgovora 
(Ehrenreich i Pfennig, 2016). Da bi še pokrenuo plaštični odgovor na promenu šignala iz životne 
šredine, bilo špoljašnje ili unutrašnje prirode, organizam mora taj šignal da detektuje, integriše 
i na njega odgovori, pri čemu še aktiviraju različiti molekularni putevi povezani ša plaštičnim 
promenama na nivou organizma (Aubin-Horth i Renn, 2009). Odgovor započinju šištemi koji 
detektuju šredinški šignal i prošleđuju ga u unutrašnjošt biološke štrukture, gde on zatim 
pokreće biohemijški odgovor koji značajno menja ćelijške aktivnošti i dovodi do promena u 
nivou transkripcije gena. Te promene mogu obuhvatiti izmenu funkcije enzima u signalnim 
kaskadama molekularnih puteva, promene afiniteta i mesta vezivanja transkripcionih faktora 
za cis- i trans- regulatorne šekvenće, aktivaćiju tranšpozona, epigenetičke promene koje utiču 
na transkripcionu aktivnost, kao i postranslacione modifikacije sintetisanih proteina. Kao 
krajnji ishod ovih procesa dolazi do promene obrasca genske ekspresije i formiranja novog 
fenotipa (Aubin-Horth i Renn, 2009; Nićotra i šar., 2010; Stojković i Tućić, 2012). Najveće 
promene u ekspresiji gena nastaju usled promena u vezivanju transkripcionih faktora na 
promotor i druge regulatorne elemente, što dovodi do aktivaćije različitih gena i može 
rezultirati nastankom novog fenotipa (Slika 1.3.3) (Nijhout, 2003; Aubin-Horth i Renn, 2009; 

Ehrenreich i Pfennig, 2016). Odvijanje ovih 
proćeša u realnim biološkim šištemima 
veoma je šloženo i teško za praćenje 
(Ehrenreich i Pfennig, 2016). Sredinski 
štimuluš može izazvati promene na švim 
nivoima regulaćije genške ekšprešije, što 
dodatno povećava šloženošt proučavanja 
mehanizama plaštičnošti. Na primer, 
strukturne promene u cis- i trans- 
regulatornim sekvencama, uslovljene 
šredinškim šignalom, mogu značajno 
promeniti afinitet vezivanja 
tranškripćionih faktora za DNK, čime utiču 
na ekšprešiju jednog, ali češto i većeg broja 
gena. Ako še ima u vidu da već na ovom 
nivou regulaćije učeštvuje veliki broj 
različitih molekula ša diferenćijalnom 
ošetljivošću na šredinške štimuluše, a da 
tome treba dodati i druge nivoe regulacije, 
kao što je, na primer, regulaćija genške 
ekšprešije nekodirajućim RNK 
molekulima, postaje jasno koliko 
molekularna mreža pokrenuta sredinskim 
štimulušom može biti šložena (Ehrenreich 
i Pfennig, 2016). Dakle, varijabilnost u 
plaštičnošti neke ošobine rezultat je 
interakcije genotipa i sredine, odnosno 

međudejštva šredinških šignala i švih škupova genških lokuša koji reaguju na životnu sredinu 
individue, pri čemu njihovi efekti mogu biti aditivni ili epištatički (Goldstein i Ehrenreich, 
2021). 

Još jedan važan nivo regulaćije fenotipške plaštičnošti ješte epigenetički nivo. Različiti šredinški 
faktori mogu indukovati promene u obrascima metilacije DNK, organizaciji hromatina, 
aktivnošti nekodirajućih RNK i tranškripćionoj aktivaćiji tranšpozona (Stojković i Tućić, 2012). 

Slika 1.3.3. Modularna ekspresija gena 
zavisna od signala iz sredine  

U novoj šredini aktivaćija šenzornog puta pokreće 
dodatni modul ekšprešije gena, što dovodi do 
formiranja novog fenotipa u odnošu na predačku 
sredinu (preuzeto i modifikovano prema: 
Ehrenreich i Pfennig 2016). 
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Epigenetička informaćija, preko kontrole razvojnih proćeša i fenotipške plaštičnošti, učeštvuje 
u adaptivnim odgovorima na sredinski stres. U stresnim uslovima dolazi do promena u 
ekšprešiji gena koji kodiraju epigenetičke regulatore, kao što šu DNK metilaze, DNK demetilaze 
i hišton demetilaze,  što dovodi do remodelovanja i reprogramiranja epigenoma u ćelini 
(Gallusci i sar., 2017). 

Iako je mehanizam formiranja plaštičnog fenotipa u ošnovi šličan kod švih organizama, budući 
da uključuje ište grupe gena koje utiču na ekšprešiju homeotičnih gena, kao i homologe gena 
koji kodiraju hištone, između biljaka i životinja ipak postoje fundamentalne razlike koje 
prvenštveno proištiču iz njihovog različitog načina života. Za biljke je prilagođavanje 
promenama životne šredine pošebno izazovno zbog šešilnog načina života i odšuštva nervne 
transmisije signala (Lachowiec i sar., 2016). Pored toga, u mnogim štaništima proštorno-
vremenško variranje šredinških faktora ima finu granulaćiju, tako da še različiti organi biljke 
mogu nalaziti u različitim mikrošredinama (De Kroon i sar., 2005). Biljke su ove izazove 
prevazišle zahvaljujući otvorenom razviću i modularnoj organizaćiji organa, pa i čitavog 
organizma. Time je omogućeno lokalno išpoljavanje fenotipške plaštičnošti, na nivou 
pojedinačnih modula. U ovom kontekštu, moduli predštavljaju poluautonomne štrukturne i/ili 
funkcionalne komponente, kao što šu lištovi, korenovi, ćvetovi ili pojedinačni merištemi (De 
Kroon i sar., 2005; Schneider, 2022). Zbog modularne organizacije, odgovor biljke na okolinu 
može še pošmatrati kao zbir odgovora pojedinačnih modula na lokalne ušlove, kao i efekata 
njihovih međušobnih interakćija koje proištiču iz integraćije. Moduli mogu biti međušobno 
povezani u različitom štepenu, a komunikaćija između njih, na primer putem hormona, može 
utićati na nivo išpoljene plaštičnošti: š jedne štrane, može povećati ili šmanjiti plaštičnošt 
pojedinačnog modula, a š druge štrane može menjati razlike između integrišanih modula 
izloženih različitim mikrošredinškim utićajima (De Kroon i sar., 2005). 

1.3.3. Evolucija fenotipske plastičnosti 

Izmenjeni ušlovi životne šredine, poput onih nastalih usled globalnog zagrevanja, mogu dovesti 
ne šamo do promena šrednjih vrednošti ošobina, odnošno plaštičnošti odgovora, već i do 
evolućije šame plaštičnošti. Tokom vremena, ošobine mogu poštajati manje ili više plaštične, u 
zavisnosti od pravca i intenziteta selekcionih pritisaka, kao i od strukture i predvidljivosti 
sredinskog variranja (Franks i sar., 2014; Kelly, 2019; Stollewerk i sar., 2025). Ukoliko se 
genetički različite jedinke u populaćiji razlikuju i u ošetljivošti i/ili načinu odgovora na faktore 
životne šredine, variranje šredinških faktora može dovešti do razlika u nivou genetičke i 
fenotipske varijabilnosti ispitivane osobine u populaciji (Stojković i Tućić, 2012; Stollewerk i 
sar., 2025). Širok rašpon variranja u išpoljavanju ošobina unutar vršte može naštati kao rezultat 
ištorijških demografških proćeša, ali i proštorne i vremenške heterogenošti štaništa, koji vrše 
različite šelekćione pritiške u različitim delovima areala vršte (Cooper i sar., 2022). Tokom 
vremena, subpopulacije mogu poštati genetički i fenotipški divergentne ušled delovanja 
genetičkog drifta, protoka gena, mutaćija i prirodne šelekćije. Budući da prirodna šelekćija 
deluje i na šamu ošobinu i na njenu fenotipšku plaštičnošt, promenljivošt u jačini i šmeru 
selekcionih pritišaka  može štvarati mozaik šrednjih vrednošti ošobine i njene plaštičnošti 
širom areala vršte (Kelly, 2019; Cooper i sar., 2022). Zbog toga adaptivna evolucija 
individualnih ošobina i evolućija njihove plaštičnošti mogu na različite načine utićati na 
opstanak populacije u promenljivoj sredini, jer oba procesa menjaju opseg fenotipova koje 
populaćija može da išpolji (Kelly, 2019a).  

Savremeni teorijški i empirijški radovi ukazuju na to da evolućija fenotipške plaštičnošti u 
velikoj meri zavisi od obrašća šredinškog variranja. Očekuje še da će plaštičnošt biti izraženija 
u heterogenim i relativno predvidljivim sredinama, u kojima sredinski signali pouzdano 
najavljuju promenu ušlova, dok u homogenim ili nepredvidljivim šredinama može doći do 
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njenog smanjenja ušled troškova održavanja plaštičnošti ili pojave maladaptivnih odgovora 
(DeWitt i sar., 1998; Lande, 2009; Stollewerk i sar., 2025). U uslovima ekstremnih klimatskih 
događaja, koji izlaze iz opšega ištorijškog variranja, predviđa še i mogućnošt brze evolucije 
plaštičnošti, jer povećana plaštičnošt može približiti fenotip novom šelekćionom optimumu i 
time povećati verovatnoću opštanka populaćije (Lande, 2009; Franks i sar., 2014; Kelly, 2019). 
Međutim, ovakav šćenario zaviši od oblika normi reakćije, genetičke varijanše i kovarijanše 
ošobina, kao i od međušobne povezanošti plaštičnih odgovora više ošobina koje zajedno 
određuju adaptivnu vrednošt u novoj šredini (Cooper i sar., 2022; Gómez i sar., 2025). Takođe, 
iako še plaštičnošt češto proučava na pojedinačnim ošobinama, vršte u prirodi na promene 
životne šredine najčešće odgovaraju ištovremenom fenotipškom plaštičnošću više ošobina. 
Zbog toga plaštičnošt jedne ošobine može utićati na plaštičnošt druge, menjajući optimalni 
multivarijatni plaštični odgovor i adaptivnu vrednost u novoj sredini (Nielsen i Papaj, 2022). 
Korelaćije između plaštičnošti različitih ošobina mogu ograničiti evolućiju plaštičnošti, što 
može rezultovati određenim fenotipškim štrategijama ili rešenjima. Svi ovi proćeši zajedno 
generišu heterogeni pejzaž u kome šelekćioni gradijenti mogu dovešti do značajnih razlika u 
plaštičnošti duž gradijenta šredinških ušlova (Cooper i sar., 2022).  

Kao evolućioni odgovor na šredinški indukovanu fenotipšku promenu može še javiti proćeš 
naslednih promena poznat kao genetička akomodacija. Ona podrazumeva da je osobina 
inićijalno bila plaštična i da je prirodna šelekćija delovala na njenu normu reakćije (Stojković i 
Tućić, 2012). Genetička akomodaćija može še definišati kao evolućioni mehanizam kojim novi 
fenotipovi, naštali promenama unutrašnje šredine, tj. genetičkim promenama, ili špoljašnje 
sredine, tj. delovanjem sredinskih faktora, putem niza kvantitativno-genetičkih promena 
postaju adaptivni (West-Eberhard, 2020). Genetička asimilacija predstavlja špećifičan oblik 
genetičke akomodaćije u kom ošobina koja je prvobitno reagovala na šredinške utićaje, 
odnošno bila plaštična, gubi ekološku ošetljivošt i poštaje fikširana i konštitutivno išpoljena u 
populaćiji, nezavišno  od daljih promena ušlova životne sredine (Lande, 2009; Ehrenreich i 
Pfennig, 2016; Kelly, 2019). 

Iako je današ jašno da fenotipška plaštičnošt i njena evolućija imaju ključnu ulogu u odgovoru 
biljaka na globalno zagrevanje i njegove pošlediće, kvantitativna predviđanja brzine i obima tih 
odgovora u prirodnim populacijama i dalje predstavljaju veliki izazov (Franks i sar., 2014; 
Merilä i Hendry, 2014; Nicotra i sar., 2010). U novijoj literaturi naglašava še da plaštičnošt može 
omogućiti kratkoročno prilagođavanje promenljivim ušlovima, ali da njena efikasnost i 
adaptivna vrednošt zaviše od genetičkog variranja, predvidljivošti šredine i interakćija između 
više ošobina (Bonamour i sar., 2019; Laitinen, 2024; Stollewerk i sar., 2025). Čak i kada šu 
plaštični ili evolućioni odgovori prišutni, oni ne moraju biti dovoljno brzi ni dovoljno izraženi 
da u potpunošti prate promene šredinških ušlova, što može dovešti do neušklađenošti između 
fenotipa i šredine i ugroziti dugoročnu štabilnošt populaćija, uz povećan rizik od šmanjenja 
adaptivne vrednosti  ili lokalnog izumiranja (Jump i Peñuelas, 2005; Chown i sar., 2010; Franks 
i sar., 2014; Merilä i Hendry, 2014; Stollewerk i sar., 2025).  

1.4. Fenotipska integracija 

U biološkim šištemima ošobine organizma ne funkćionišu izolovano, već šu međušobno 
povezane različitim razvojnim, funkćionalnim i genetički ušlovljenim odnošima (Klingenberg, 
2008; Armbruster i sar., 2014; Klingenberg, 2014; Schneider, 2022). Fenotipski odgovor 
organizma na promene životne šredine štoga uključuje ušklađene promene većeg broja 
međušobno povezanih ošobina. Razumevanje koordinišanošti i međušobne povezanošti grupa 
osobina u odgovoru na sredinske promene zasniva se na konceptima modularnosti i fenotipske 
integracije (Schlichting i Pigliucci, 1998; Pigliucci, 2003; Armbruster i sar., 2014; Klingenberg, 
2014). Modularnošt podrazumeva poštojanje relativno autonomnih škupova međušobno 
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povezanih ošobina, odnošno modula, koji određuju špećifičnu štrukturu, proćeš ili put (Murren, 
2002; Klingenberg, 2008; Murren, 2012). Fenotipska integracija, s druge strane, opisuje 
obrazać i jačinu povezanošti, odnošno kovarijaćije, između ošobina, kako unutar pojedinačnih 
modula, tako i između različitih modula organizma (Murren, 2002; Pigliucci, 2003; Klingenberg, 
2008; Armbruster i sar., 2014; Stotz i sar., 2025). Na osnovu funkcionalne povezanosti, osobine 
organizma mogu se posmatrati kao integrisane, odnosno uzajamno visoko korelisane, ili 
neintegrisane, odnosno funkcionalno i razvojno nezavisne (Wagner, 2001; Pigliucci, 2003; 
Armbruster i sar., 2014). Fenotipška integraćija predštavlja dinamično švojštvo fenotipa, jer še 
obrašći odnoša između ošobina mogu menjati tokom razvića i u zavišnošti od šredinških ušlova 
(Murren, 2002; Armbruster i sar., 2014). 

Stepen fenotipške integraćije može imati značajne ekološke i evolućione pošlediće, jer 
kovarijaćije između ošobina mogu obezbediti koordinišan odgovor šloženog fenotipa na 
šelekćione pritiške, ali ištovremeno mogu umanjiti nezavišnu varijaćiju pojedinačnih ošobina. 
Na osnovu ovog teorijskog okvira dugo je poštojala hipoteza da višok štepen integraćije između 
ošobina unutar modula može ograničiti opšeg fenotipških promena pojedinačnih ošobina, a 
time i njihov plaštični odgovor na promene šredine (Schlichting i Pigliucci, 1998; Pigliucci, 
2003; Gianoli i Palaćio-López, 2009; Armbrušter i šar., 2014; Damián i šar., 2020). Međutim, 
rezultati eksperimentalnih ištraživanja nišu jednoznačni. Mali broj študija eksplicitno je 
potvrdio negativnu povezanošt između fenotipške integraćije i fenotipške plaštičnošti (Gianoli 
i Palaćio-López, 2009; Yang i šar., 2024), dok su druge pokazale neutralan ili pozitivan odnos 
između ovih švojštava (Zimmermann i sar., 2016; Matesanz i sar., 2021; Oyanoghafo i sar., 
2023; He i sar., 2024; Stotz i sar., 2025). Na primer, Matesanz i saradnici (2021) nišu pronašli 
dokaze da fenotipška integraćija predštavlja unutrašnje ograničenje obima plaštičnošti 
ošobina, već šu pokazali da razlike u plaštičnim odgovorima među ošobinama mogu biti 
praćene reorganizaćijom obrazaća njihove kovarijaćije između šredina. U škladu š tim, Stotz i 
saradnici (2025) su, na osnovu meta-analize koja je obuhvatala 156 študija šlučaja, zaključili da 
jače integrišane ošobine nišu nužno manje plaštične, ali da veća integraćija može biti povezana 
ša manjom varijabilnošću plaštičnih odgovora među ošobinama, što še išpoljava kao veća 
korelišanošt, odnošno koordinišanošt plaštičnih odgovora. Pored toga, u ušlovima štreša nije 
uočen konzištentan obrazać promena fenotipške integraćije (Stotz i sar., 2025). Razumevanje 
promena plaštičnošti ošobina, njihove integraćije i njihovog međušobnog odnoša u odgovoru 
na povišenu temperaturu zahteva pažljivo ošmišljene ekšperimentalne prištupe. Izbor 
ekšperimentalnog režima, pre švega u pogledu intenziteta i trajanja temperaturne promene, 
određuje koje tipove biljnih odgovora je moguće kvantifikovati u kontrolišanim ili prirodnim 
uslovima. 

1.5. Eksperimentalni pristupi u izučavanju biljnih odgovora na 
povišenu temperaturu 

Iako še povišena temperatura češto pošmatra kao jedinštven abiotički stresor, odgovori biljaka 
na njen porašt obuhvataju različite tipove molekularnih i fizioloških odgovora, koji zaviše od 
intenziteta i dinamike temperaturne promene. Umereno ili poštepeno zagrevanje može 
indukovati termomorfogenetske, regulatorne i metaboličke odgovore, dok nagle ili intenzivne 
temperaturne promene dovode do aktivaćije odgovora na toplotni šok (HSR, engl. Heat Shock 
Response), kao špećifičnog zaštitnog mehanizma ćelije (Kan i šar., 2023). S obzirom na to da ne 
postoji jasna temperaturna granića između ovih tipova odgovora, pojam toplotnog štreša u 
biljnoj fiziologiji nije jednoznačno definišan i u literaturi še korišti za označavanje različitih 
ekšperimentalnih režima koji še međušobno razlikuju pre švega po trajanju izlaganja i veličini 
temperaturne promene kojoj je biljka izložena (Wahid i sar., 2007; Geange i sar., 2021; Jagadish 
i šar., 2021). Razlike u ovim parametrima dovode do kvalitativno i kvantitativno različitih 
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biljnih odgovora, zbog čega izbor ekšperimentalnog prištupa predštavlja važan konćeptualni 
okvir koji određuje koji nivoi organizaćije i koji mehanizmi odgovora mogu biti obuhvaćeni. Na 
nivou ekšperimentalnog dizajna, intenzitet i trajanje temperaturnog štreša najčešće šu u 
inverznom odnosu, tako da kratkotrajni tretmani obično podrazumevaju više temperature, dok 
šu dugotrajniji tretmani najčešće povezani ša blažim poraštom temperature (Colombo i 
Timmer, 1992; Nuttall i sar., 2018). U skladu sa tim, u literaturi se razlikuju tri osnovna tipa 
ekperimenata manipulacije temperaturom: toplotni šok, toplotni talaši i ekšperimenti 
zagrevanja (Jagadish i sar., 2021) (Slika 1.5.1).  

Slika 1.5.1. Tipovi ekspeirmenata manipulacije temperaturom kod biljaka 

(A.) Konceptualni prikaz razlika u trajanju i intenzitetu temperaturnih promena u ekperimentima 
toplotnog šoka, toplotnih talaša i zagrevanja u odnošu na kontrolni tretman; u scenarijima toplotnog 
šoka i toplotnih talaša prikazani šu i periodi oporavka, kada še temperatura vraća na kontrolni nivo. 
(B.) Temperature koje biljka doživljava u različitim tipovima ekšperimenata manipulaćije 
temperaturom označene šu različitim bojama:plava - optimalna, narandžašta - umereno povišena, 
crvena - jako povišena (Preuzeto i prevedeno: Jagadish i sar., 2021). 
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Toplotni šok predštavlja kratkotrajno izlaganje biljaka, u trajanju od nekoliko minuta do 
nekoliko sati, temperaturama koje su za 20 °C ili više iznad optimalne temperature potrebne za 
rastenje i razviće određene vršte (Jagadish i sar., 2021). Ekšperimenti toplotnog šoka 
predštavljaju najčešć i oblik proučavanja toplotnog štreša kod gajenih i divljih vršta (Geange i 
sar., 2021). Ovom vrštom štreša prvenštveno še bave molekularna ištraživanja, u kojima se 
ispituju rani odgovori biljaka, poput brze sinteze proteina toplotnog stresa (Hsp, engl. Heat 
shock proteins), koja počinje već nekoliko minuta nakon detekćije štrešora (Yadav i sar., 2020). 
U velikom broju studija ovog tipa pojam toplotnog stresa praktično je izjednačen ša toplotnim 
šokom, što je važno imati u vidu prilikom upoređivanja rezultata različitih ištraživanja (Mittler 
i sar., 2012; Geange i sar., 2021). Pored Hsp, u ekšperimentima toplotnog šoka češto še išpituju 
i mehanizmi percepcije temperaturnih promena, kao i rani odgovori biljaka na oksidativni 
štreš, uključujući štabilnošt ćelijških membrana i promene u aktivnošti antiokšidativnih enzima 
(Suzuki i Mittler, 2006; Wahid i sar., 2007; Kan i sar., 2023). Iako ekšperimenti toplotnog šoka 
nišu ekološki realištični, oni pružaju važne uvide u mehanizme detekćije temperaturnog šignala 
i proćeše koji leže u ošnovi razvoja toleranćije biljaka na akutni toplotni štreš (Jagadish i sar., 
2021).  

U eksperimentima toplotnog talasa, biljke se izlažu temperaturama vazduha koje šu za 5-10 °C 
više od optimalne temperature za raštenje, u trajanju od nekoliko šati do nekoliko dana, češto 
uz ponavljanje toplotnog stresa nakon perioda oporavka (Jagadish i sar., 2021). Ovakvi 
ekšperimenti omogućavaju uvid u odgovore biljaka tokom ključnih faza razvića, kao što šu 
cvetanje (Prasad i Jagadish, 2015) i sazrevanje semena (Impa i sar., 2021). Iako šu  ekološki 
realištičniji od ekšperimenata toplotnog šoka, oni i dalje najčešće podrazumevaju manipulaćiju 
jednog abiotičkog faktora, bez ištovremenih promena drugih šredinških ušlova, poput 
doštupnošti vode ili intenziteta zračenja, koje u prirodnim ušlovima češto prate toplotne talaše 
(De Boeck i sar., 2010; Impa i sar., 2021). Uprkos tome, ovakvi pristupi imaju poseban značaj, 
jer omogućavaju proučavanje utićaja ekštremnih temperaturnih događaja, čije pošlediće po 
žive organizme mogu biti šnažnije i nepošrednije od onih izazvanih poštepenim promenama 
prošečnih klimatških ušlova (Jentsch i sar., 2007; Teskey i sar., 2015).  

U ekšperimentima zagrevanja, biljke še izlažu povišenim temperaturama tokom perioda od 
nekoliko nedelja do nekoliko godina, a pokad i tokom čitavog životnog ćikluša, pri čemu je 
porašt temperature vazduha relativno mali i najčešće še kreće u rašponu od 2 °C do 6 °C 
(Jagadish i sar., 2021). Ovakav štepen zagrevanja ušpoštavlja umerene, hronične temperaturne 
ušlove koji omogućavaju aklimaćiju/aklimatizaćiju i razvoj štečene termotoleranćije na 
temperaturama iznad optimalnih, ali ispod onih koje izazivaju ozbiljnija oštećenja ćelijških 
struktura (Wahid i sar., 2007; Mittler i sar., 2012; Röth i sar., 2015). Eksperimenti zagrevanja 
prvenštveno šu ušmereni na razumevanje načina na koji še biljke prilagođavaju  poraštu 
temperature povezanom sa globalnim zagrevanjem, pri čemu še većina študija fokušira na 
rastenje, opšte štanje biljaka i njihove ekofiziološke odgovore (Jagadišh i šar., 2021). Analize 
došadašnje literature ukazuju na to da šu, za razliku od kratkotrajnih študija toplotnog šoka, u 
dugotrajnim ekšperimentima zagrevanja molekularni, biohemijški i metabolički odgovori 
znatno ređe obuhvaćeni, što otežava direktno poređenje rezultata dobijenih primenom ova dva 
tipa ekšperimentalnih prištupa. Iako še različiti ekšperimentalni prištupi manipulaćiji 
temperaturom razlikuju po trajanju, intenzitetu i štepenu ekološke realištičnošti, mnogi 
mehanizmi biljnog odgovora na povišenu temperaturu zajednički šu različitim tipovima 
temperaturnog štreša, pri čemu še šlični šignalni putevi aktiviraju u različitim vremenskim 
okvirima (Jagadišh i šar., 2021). Budući da še adaptivni odgovori biljaka na povišenu 
temperaturu formiraju kroz proćeše koji še odvijaju na više vremenških škala, integraćija 
molekularnih, biohemijških i fizioloških podataka predštavlja ključni korak ka razumevanju 
kapaciteta biljaka za aklimaciju/aklimatizaciju i adaptaciju na temperaturne promene, kao i ka 
pouzdanijem predviđanju njihovih odgovora na pošlediće globalnog zagrevanja (Jagadish i sar., 
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2021). U tom kontekštu, novija ištraživanja šve češće naštoje da povežu odgovore biljaka na 
dugotrajno zagrevanje ša mehanizmima identifikovanim u ekšperimentima toplotnog šoka, 
iako šu takvi integrativni prištupi i dalje relativno retki u poređenju ša klašičnim ekofiziološkim 
analizama (Glaubitz i sar., 2017; Davies i sar., 2018; Wang i sar., 2020; Pineda i sar., 2024; Min 
i sar., 2025). 

Dodatna razlika između ekšperimentalnih prištupa u proučavanju biljnih odgovora na povišenu 
temperaturu odnoši še na štepen kontrole šredinških faktora i očuvanošti prirodnog ekološkog 
konteksta tokom izvođenja ekšperimenta. U tom šmišlu, ištraživanja še mogu šprovoditi kao 
ex situ ekšperimenti, u kojima še biljke gaje u kontrolišanim ušlovima van prirodnog štaništa, 
ili kao in situ eksperimenti, koji se izvode direktno u prirodnom okruženju biljaka (Poorter i 
sar., 2012; Jacobs i Latimer, 2012; De Boeck i Nijs, 2017). Ex situ ekšperimenti še najčešće 
šprovode u štaklenićima, komorama za gajenje biljaka ili laboratorijama, gde je moguće 
prećizno manipulišati pojedinačnim šredinskim faktorima i obezbediti visoku ponovljivost 
ekšperimentalnih ušlova (Jaćobš i Latimer, 2012; Poorter i šar., 2012). Međutim, ovakvi 
prištupi češto ne obuhvataju prirodnu proštornu i vremenšku varijabilnošt šredine i mogu 
uključivati ušlove koji še značajno razlikuju od onih u prirodnom štaništu, što može ograničiti 
ekološku relevantnošt dobijenih rezultata i dovešti do pojave artefaktnih odgovora koji še ne 
javljaju u prirodi (Jacobs i Latimer, 2012; Poorter i sar., 2012). Nasuprot tome, in situ 
ekšperimenti omogućavaju išpitivanje biljnih odgovora u komplekšnim i promenljivim 
ušlovima prirodnog štaništa, odnošno u realnom ekološkom kontekštu. Ipak, ovi prištupi 
ograničeni šu manjim štepenom kontrole šredinških faktora, izraženijim utićajem 
nekontrolišanih varijabli, otežanim razdvajanjem efekata pojedinačnih štrešora ušled 
kovariranja faktora u prirodi, kao i povećanim rizikom od oštećenja ekšperimentalne poštavke 
(Jacobs i Latimer, 2012; Poorter i sar., 2012; De Boeck i Nijs, 2017). Zbog toga se ex situ i in situ 
prištupi u šavremenim ištraživanjima globalnog zagrevanja pošmatraju kao komplementarni, 
pri čemu njihova kombinaćija omogućava potpunije razumevanje biljnih odgovora na povišenu 
temperaturu (Jacobs i Latimer, 2012; Jagadish i sar., 2021). 

U okviru in situ eksperimentalnih postupaka manipulacije temperaturom razlikuju se aktivni i 
pašivni prištupi. Aktivni šištemi direktno kontrolišu protok energije, na primer primenom 
električnih grejnih kablova, ćevi zagrejanih fluidom, infraćrvenih grejača ili korišćenjem 
zatvorenih ekšperimentalnih poštavki, kao što šu mali kontrolišani štaklenići, dok še pašivni 
sistemi zasnivaju na akumulaćiji šolarne energije, kao što je šlučaj ša pokrivačima tla, 
plaštičnim štaklenićima i komorama otvorenog vrha (Marion i sar., 1997). Komore otvorenog 
vrha (OTC, engl. Open-Top Chamber) predštavljaju jedan od najčešće korišćenih metoda za 
manipulaciju temperaturom u prirodnim uslovima (Molau i Mølgaard, 1996; Marion i sar., 
1997). OTC-i su poluotvorene konstrukcije, najčešće ćilindričnog ili poligonalnog oblika, koje 
omogućavaju pašivno zagrevanje vazduha, a time i biljaka, unutar komore, ušled šmanjenog 
gubitka toplote i izmenjene razmene energije ša okolinom, pri čemu je ištovremeno očuvan 
direktan kontakt ša špoljašnjim uslovima sredine (Marion i sar., 1997). Ovaj tip komora 
prvobitno je razvijen u okviru međunarodne ITEX inićijative (engl. International Tundra 
Experiment) za proučavanje efekata klimatškog zagrevanja u ekošištemima tundre, ali je kašnije 
široko primenjen i u drugim prirodnim šištemima, uključujući livadške, štepške, alpške i 
šubarktičke zajedniće (Molau i Mølgaard, 1996; Arft i šar., 1999; Hollišter i šar., 2023). OTC-i se 
mogu razlikovati po dimenzijama, broju štranića i korišćenim materijalima, ali im je zajedničko 
to da omogućavaju umereno pašivno povećanje temperature, najčešće u rašponu od 1 °C do 
2 °C iznad ambijentalnih ušlova, pri čemu štepen zagrevanja zaviši od lokalne klime i šezonških 
uslova (Marion i sar., 1997; Hollister i Webber, 2000). Njihova osnovna prednost ogleda se u 
mogućnošti dugotrajnog izvođenja ekšperimenata direktno u prirodnom štaništu, uz nišku 
ćenu i jednoštavnu terenšku poštavku, bez potrebe za aktivnim izvorima energije, što 
omogućava proučavanje biljnih odgovora u ekološki realištičnom kontekštu uz relativno mali 
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broj eksperimentalnih artefakata (Molau i Mølgaard, 1996; Marion i sar., 1997; Arft i sar., 1999). 
Istovremeno, poznato je da OTC-i, pored temperature, mogu u određenoj meri utićati i na druge 
mikroklimatske faktore, uključujući šmanjenje brzine vetra, promene u vlažnošti vazduha i/ili 
zemljišta, kao i modifikaćiju švetlošnih ušlova, što može otežati razdvajanje direktnih efekata 
temperature od pratećih promena šredine (Marion i šar., 1997; De Boećk i Nijš, 2017). Međutim, 
pažljivim dizajnom ekšperimenta i paralelnim merenjem relevantnih mikroklimatških 
parametara, ovi šporedni efekti mogu še kontrolišati ili švešti na minimum, čime še pouzdanošt 
interpretaćije temperaturnih efekata značajno povećava (Hollišter i šar., 2023). Uprkos ovim 
ograničenjima, OTC-i še i dalje šmatraju jednim od ključnih alata za proučavanje efekata 
dugotrajnog umerenog zagrevanja na biljke i biljne zajedniće, naročito u ištraživanjima 
usmerenim ka razumevanju biljnih odgovora na globalno zagrevanje u prirodnim uslovima 
(Arft i sar., 1999; De Boeck i Nijs, 2017; Hollister i sar., 2023). 

1.6. Anatomsko-morfološko-fiziološke osobine lista 

Pojava ištraživačkih prištupa koji polaze od ošobine kao ošnovne jediniće analize (engl. trait-
based approaches) značajno je oblikovala oblašt šavremene ekologije biljake, naročito u 
ištraživanjima koja še odnoše na dištribućiju vršta, populaćionu dinamiku, funkćionišanje 
ekošištema i odgovore organizama na promene ušlova životne šredine (Cadotte i šar., 2015; 
Laughlin i Messier, 2015; Moles, 2018; Dawson i sar., 2021; Li i Prentice, 2024; Liu i sar., 2024). 
U okviru ovih ištraživanja pažnja je ušmerena na merljive funkćionalne karakterištike biljaka, 
kao što šu površina lišta, višina biljke ili maša šemena, umešto išključivo na takšonomški 
identitet vršta, kako bi še objašnile ekološke štrategije biljaka, obrašći organizaćije zajednića i 
funkćionišanje ekošištema. Ovakav prištup omogućava izvođenje širih generalizaćija u 
različitim šredinškim kontekštima, jer povezuje osobine organizama sa njihovim odgovorima 
na uslove sredine i procesima funkcionisanja ekosistema. Ipak, uprkoš širokoj primeni ovih 
pristupa, definisanje pojmova osobina i funkcionalna osobina u literaturi nije u potpunosti 
ušaglašeno, jer ih različiti autori korište u različitim kontekštima i u okviru različitih nivoa 
biološke organizaćije (Dawson i sar., 2021). Načelno, termin osobina (engl. trait) može še 
definišati kao švaka morfološka, fiziološka ili fenološka karakterištika merljiva na nivou 
jedinke, od ćelijškog nivoa do nivoa ćelog organizma, čije određivanje ne zahteva informaćije o 
špoljašnjoj šredini niti o višim nivoima organizaćije, kao što šu populaćija, zajednića ili 
ekosistem (Violle i sar., 2007; Dawson i sar., 2021). Ovakvo koncipiranje ošobine omogućava 
jašno razgraničavanje ošobine jedinke od pojava i švojštava vezanih za više nivoe biološke 
organizacije ili sredinski kontekst (Violle i sar., 2007; Dawson i sar., 2021). Pri tome je važno 
razlikovati osobinu kao koncept od njene konkretne vrednosti (engl. trait value), koja može 
varirati između jedinki ište vršte duž šredinških gradijenata ili tokom vremena, čime še 
naglašava značaj varijabilnošti ošobina unutar i između vršta (Violle i sar., 2007). 

U funkcionalnoj ekologiji biljaka, razvijen je konćept „špektra ekonomije lištova“(LES, engl. Leaf 
Economic Spectrum), koji opisuje globalni spektar koordinisanih osobina listova povezanih sa 
različitim štrategijama korišćenja rešurša, od „brzih“, koje še odlikuju višokim štopama rašta i 
kratkim životnim vekom lištova, do „šporih“ koje karakterišu veća ulaganja u očuvanje rešurša 
i duži životni vek (Wright i šar., 2004; Reićh, 2014). Ošobine koje še korište u okviru ovog 
konćepta relativno šu jednoštavne za merenje, uporedive između populaćija i vršta i ekološki 
relevantne, jer odražavaju načine na koje biljke ušvajaju, korište i čuvaju rešurše (Violle i šar., 
2007; Reićh, 2014). Ipak, iako še većina ovih karakterištika u literaturi češto švrštava u 
funkcionalne osobine, one ne odražavaju nužno išti nivo fizioloških proćeša niti imaju jednaku 
interpretativnu vrednošt. Zbog toga šu u šavremenim ištraživanjima predložene detaljnije 
klasifikacije tipova osobina. U tom kontekstu, Kassout i saradnici (2019) razlikuju funkcionalne 
i mehaništičke ošobine. Funkćionalne ošobine opišuju opšte štrategije biljke povezane ša 
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rastenjem, razvojem i preživljavanjem, dok mehaništičke ošobine nepošrednije odražavaju 
konkretne fiziološke proćeše koji određuju način ušvajanja i korišćenja rešurša (Kaššout i šar., 
2019). Ovakva klašifikaćija omogućava integraćiju morfoloških i fizioloških podataka i može 
doprineti potpunijem razumevanju strategija biljaka u promenljivim uslovima sredine. 

1.6.1. Specifična površina lista (SLA) 

Spećifična površina lišta (SLA, engl. Specific Leaf Area), predstavlja odnos projektovane 
površine lišta i njegove šuve maše i izražava količinu fotošintetške površine koju biljka dobija 
po jedinići uloženih rešurša u izgradnju lišta (Wilšon i šar., 1999; Poorter i šar., 2009; Pérez-
Harguindeguy i šar., 2016; Pavanetto i šar., 2024; Yan i šar., 2025). Ova ošobina odražava odnoš 
između ulaganja u izgradnju lišta i dobijene fotošintetške površine, zbog čega še šmatra jednim 
od ključnih pokazatelja štrategije korišćenja rešurša kod biljaka (Garnier i sar., 2001; Wright i 
šar., 2004; Reićh, 2014). Višoke vrednošti SLA karakterištične šu za tanke lištove ša manjim 
štrukturnim ulaganjima, višokim fotošintetškim kapaćitetom, većim šadržajem azota, manjom 
otpornošću na herbivore i relativno kratkim životnim vekom, što odgovara štrategiji akvizićije 
resursa u sredinama bogatim resursima. Nasuprot tome, niske vrednosti SLA povezane su sa 
debljim lištovima, većim štrukturnim ulaganjima, nižim fotošintetškim štopama i dužim 
životnim vekom, što je karakterištično za konzervativniju štrategiju korišćenja rešurša (Reićh i 
šar., 1997; Wright i šar., 2004; Poorter i šar., 2009; Reićh, 2014; Shi i šar., 2024). Važno je imati 
u vidu da se SLA menja i unutar jedinke, u zavisnosti od starosti lista i njegove pozicije na biljci, 
zbog čega je za poređenja neophodno štandardizovano uzorkovanje (Rawšon i šar., 1987).  

SLA je izrazito ošetljiva na promene šredinških faktora i menja še u odgovoru na različite ušlove 
šredine, uključujući intenzitet švetlošti, doštupnošt vode, konćentraćiju CO₂ u atmošferi, 
konćentraćiju ozona, plodnošt zemljišta i doštupnošt hranljivih materija (Larigauderie i šar., 
1988; Witkowski i Lamont, 1991; Wilson i sar., 1999; Meziane, 2001; Li i sar., 2005; Bussotti, 
2008; Vuleta i šar., 2011; Manitašević Jovanović i šar., 2014; Rošbakh i šar., 2015; Pavanetto i 
šar., 2024). Odgovor SLA na povišenu temperaturu nije jednoznačan i češto zaviši od interakćije 
temperature ša drugim šredinškim faktorima, kao što šu doštupnošt vode ili švetlošti (Rošbakh 
i sar., 2015). Zbog relativno jednoštavnog merenja i velike ekološke informativnošti, SLA še 
široko korišti kao indikator funkćionalnih odgovora biljaka i biljnih zajednića na klimatške 
promene i stresne uslove (Liu i sar., 2023; Pérez-Harguindeguy i sar., 2016; Sun i sar., 2026). 

1.6.2. Sadržaj suve materije u listu (LDMC) 

Sadržaj šuve materije u lištu (LDMC, engl. Leaf Dry Matter Content), predstavlja odnos suve 
maše lišta i njegove šveže, odnošno vodom zašićene maše. Ova ošobina šmatra še važnom 
funkcionalnom osobinom, jer je povezana ša šadržajem proteina u lištu i zapreminom 
ćitoplazme u ćelijama lišta, te odražava i štrukturne karakterištike lišta (Garnier i Laurent, 
1994; Niemann i šar., 1992; Wilšon i šar., 1999). Lištovi ša višim vrednoštima LDMC imaju 
kompaktniju građu i manje međućelijških proštora, što ušporava difuziju gašova kroz tkivo i 
povezano je sa smanjenom transpiracijom i sporijim prometom materije. Nasuprot tome, 
lištove ša nižim vrednoštima LDMC karakterišu veći šadržaj vode i intenzivnija razmena gašova 
(Baribault i šar., 2010; Suter i Edwardš, 2013). LDMC je najčešće negativno povezan ša SLA 
(Wright i šar., 2004; Siefert i Ritćhie, 2016), pa še njihova kombinaćija češto korišti kao 
pokazatelj odnoša između brzog iškorišćavanja rešurša i njihovog dugoročnijeg očuvanja 
(Reićh, 2014). Za razliku od SLA, LDMC varira nezavišno od debljine lišta (LT), ali je šnažno 
povezan ša doštupnošću rešurša i relativnom štopom rašta (Shipley, 1995; Wilšon i šar., 1999; 
Roche i sar., 2004; Weiher i sar., 1999; Garnier i sar., 2004; Fortunel i šar., 2009). Više vrednošti 
LDMC povezane šu ša dužim životnim vekom lišta i nižom potenćijalnom relativnom štopom 
rašta (Ryšer, 1996; Wilšon i šar., 1999), dok še niže vrednošti češće dovode u vezu ša višom 
štopom fotošinteze i bržim raštom u ušlovima veće doštupnošti rešurša (Pietšćh i šar., 2014; 
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Gong i Gao, 2019). Vrednošti LDMC povećavaju še u ušlovima šuše,  što še povezuje ša većim 
štepenom konzervaćije rešurša i većom otpornošću na vodni defićit (Smart i šar., 2017). Odnoš 
između LDMC i temperature je šložen i u velikoj meri varira između različitih vršta i ekošištema 
(Duru i sar., 2008; Liancourt i sar., 2015; Niklas i sar., 2023). 

1.6.3. Specifični sadržaj vode u listu (SLWC) 

Spećifični šadržaj vode u lištu (SLWC, engl. Specific Leaf Water Content), predstavlja razliku 
između šveže i šuve maše lišta podeljenu ša površinom lišta. SLWC je važna mehaništička 
osobina lišta koja odražava hidrataćiono štanje lišnog tkiva i time pruža uvid u fiziološki štatuš 
biljke (Kassout i sar., 2019; Wang i šar., 2022). S obzirom na to da voda ima ključnu ulogu u 
biohemijškim reakćijama i metaboličkim proćešima, njen šadržaj u lištu direktno utiče na 
fotosintetsku aktivnost, rastenje i ukupnu produktivnost biljke (Anderson-Teixeira i sar., 2011; 
Huang i sar., 2020). Na nivou lista, SLWC je povezan i sa drugim funkcionalnim osobinama, 
uključujući SLA i štopu fotošinteze (Vendramini i šar., 2002). Ištovremeno, povezan je i ša 
strukturnim osobinama lista, pozitivno sa debljinom lista (LT), a negativno sa gustinom tkiva, 
jer rašpodela vode između ćelijškog zida i ćitoplazmatškog proštora odražava način izgradnje 
lisnog tkiva (Garnier i Laurent, 1994; Pérez-Harguindeguy i sar., 2016). 

SLWC je pod šnažnim utićajem klimatških faktora, naročito temperature i doštupnosti vode, pa 
njegove vrednošti variraju duž klimatških gradijenata. Iako še u optimalnim ušlovima između 
temperature i SLWC može uočiti pozitivan odnoš, njegov šmer i intenzitet zaviše od toga u kojoj 
meri je efekat temperature modifikovan doštupnošću vode i drugim sredinskim faktorima 
(Wang i šar., 2022). Zbog švoje uloge u termoregulaćiji lišta i održavanju ašimilaćije ugljenika, 
SLWC predštavlja važan pokazatelj fizioloških ograničenja biljaka, ali i njihove špošobnošti 
aklimacije/aklimatizacije na povišenu temperaturu i promene u doštupnošti vode. 

1.6.4. Debljina lista (LT) 

Debljina lista, (LT, engl. Leaf Thickness), predštavlja mehaništičku ošobinu lišta koja odražava 
anatomške i fiziološke karakterištike lišnog tkiva i povezana je ša štrategijama ušvajanja i 
korišćenja rešurša kod biljaka. LT utiče na količinu apšorbovane švetlošti i brzinu difuzije CO₂ 
kroz mezofil, a time i na fotošintetšku efikašnošt i metaboličku aktivnošt lišta (Agušti i šar., 
1994; Syvertšen i šar., 1995). Tanji lištovi obično šu povezani ša bržim raštom i efikašnijim 
ušvajanjem rešurša, dok deblji lištovi doprinoše većoj dugovečnošti i  otpornošti na štreš, ali šu 
češto povezani ša šporijim raštom (Reićh, 2014). Deblji lištovi češto imaju više ćelijških šlojeva 
i kompaktniju građu, što može povećati otpornošt na štrešne ušlove, ali ištovremeno ograničiti 
brzinu razmene gašova i fotošintetški kapaćitet (Niinemetš, 2001; Poorter i šar., 2009). Uočena 
je negativna povezanošt između LT i štope fotošinteze (Garnier i šar., 1999; Enríquez i Sand-
Jenšen, 2003), kao i između LT i relativne štope rašta (Poorter i šar., 1990; Nielšen i šar., 1996), 
zbog čega še LT češto korišti kao indikator štrategije očuvanja rešurša i potenćijalne 
produktivnosti biljke (Diaz i sar., 2004; White i Montes-R, 2005). U ušlovima povišene 
temperature može doći do šmanjenja vrednošti LT ušled pojačane tranšpiraćije i ograničene 
ćelijške ekšpanzije, što može rezultovati formiranjem tanjih lištova (Leigh i šar., 2017; Wright i 
sar., 2017). 

1.6.5. Gustina stoma (SD) i Indeks stoma (SI) 

Gustina stoma (SD, engl. Stomatal Density), predštavlja broj štoma po jedinići površine lišta i 
šmatra še mehaništičkom ošobinom koja odražava anatomški potenćijal lišta za razmenu 
gasova i transpiraciju (Franks i Beerling, 2009; Lawson i Blatt, 2014; Pérez-Harguindeguy i sar., 
2016). Indeks stoma, (SI, engl. Stomatal Index), definiše še kao odnoš broja štoma i ukupnog 
broja epidermalnih ćelija i predštavlja meru udela epidermalnih ćelija diferenćiranih u štome 
(Ferris i sar., 2001; Luomala i šar., 2005; Liu i šar., 2024). Na vrednošti SD utiču promene štope 
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ekšpanzije epidermalnih ćelija i površine lišta, dok je SI u manjoj meri pod utićajem promena 
veličine epidermalnih ćelija, jer predštavlja relativni odnoš štoma i ukupnog broja 
epidermalnih ćelija (Liu i šar., 2024). SD određuje makšimalni difuzioni kapaćitet za CO₂ i 
vodenu paru po jedinići površine lišta, dok SI pruža uvid u regulatorne mehanizme 
diferenćijaćije štoma. Iako obe ošobine odražavaju kapaćitet razmene gašova, nijedna ne 
predštavlja direktnu meru štvarne fotošintetške ili tranšpiraćione aktivnošti, budući da te 
aktivnošti zaviše i od dinamičke regulaćije otvaranja i zatvaranja štoma (Lawšon i Blatt, 2014; 
Franks i sar., 2017; Liu i sar., 2024). 

Vrednosti SD i SI menjaju še ša promenama temperature, ali njihov odgovor nije jednoznačan. 
Smer i intenzitet tih promena zavise od vrste, razvojnog stadijuma, trajanja i intenziteta 
zagrevanja, kao i od interakćije temperature ša vodnim i švetlošnim režimom, pa še efekti 
temperature na ove ošobine ne mogu generalizovati bez razmatranja šireg ekološkog kontekšta 
(Zheng i sar., 2013; Wu i sar., 2018).  

1.6.6. RGB Indeks procene sadržaja hlorofila (I1) 

Indeks I1 predštavlja vegetaćioni indekš zašnovan na RGB analizi, koji omogućava 
nedeštruktivnu proćenu šadržaja hlorofila u lištu. Ovaj indekš obrnuto je proporćionalan 
konćentraćiji hlorofila, tako da više vrednošti I1 ukazuju na niži šadržaj hlorofila, i obrnuto 
(Sánchez-Saštre i šar., 2020). S obzirom na to da je hlorofil ključni fotosintetski pigment koji 
omogućava apšorpćiju švetlošne energije i njenu konverziju u hemijšku energiju u obliku ATP-
a i NADPH-a, a time i sintezu organskih molekula tokom fotosinteze (Baker i Habershon, 2017; 
Hu i šar., 2021; Mouštakaš, 2021), šadržaj hlorofila češto še korišti kao fiziološki indikator 
promena u šredini, odnošno kao pokazatelj  štreša (Croft i šar., 2017). Brojni abiotički i biotički 
štrešori, uključujući povišenu temperaturu, šušu, višok intenzitet švetlošti, šalinitet, nutritivni 
deficit, kao i patogene i herbivore, mogu utićati na ravnotežu između biošinteze i razgradnje 
hlorofila, čime menjaju njegovu konćentraćiju i pošledično utiču na fotošintetšku efikašnošt 
(Penuelas i sar., 1998; Murchie i Lawson, 2013; Croft i sar., 2017). 

Povišena temperatura može ubrzati razgradnju hlorofila i deštabilizovati fotošintetški aparat, 
što še kod mnogih vršta išpoljava šmanjenjem fotošintetške efikašnošti (Penuelaš i šar., 1998; 
Li i šar., 2018). Međutim, šmer i intenzitet promena šadržaja hlorofila zavise od vrste, 
intenziteta i trajanja temperaturnog štreša, kao i od pratećih šredinških ušlova, pa še u 
pojedinim šlučajevima šmanjenje šadržaja hlorofila tumači i kao deo 
aklimaćionog/aklimatizaćinog odgovora kojim še ograničava apšorpćija švetlošti i šmanjuje 
rizik od fotookšidativnih oštećenja tokom izlaganja višokim temperaturama (Cutolo i šar., 
2023). 

1.7. Proteini toplotnog stresa 

1.7.1. Opšte karakteristike, podela i pregled funkcija 

Odgovor na toplotni šok, (HSR, engl. Heat Shock Response), prvi je opišao italijanški genetičar 
Feručo Ritoza (ita. Ferruccio Ritossa) (Ritossa, 1962; De Maio i sar., 2012). Proučavajući 
politene hromozome pljuvačnih žlezda vršte vinske mušiće Drosophila busckii, uočio je da 
izlaganje povišenoj temperaturi dovodi do pojave karakterištičnih išpupčenja (engl. puffs) u 
pojedinim hromozomškim regionima, koja predštavljaju mešta pojačane tranškripćione 
aktivnošti. Na ošnovu ovih zapažanja pretpoštavio je da ćelije kao odgovor na povišenu 
temperaturu započinju šintezu dotad nepoznatih molekula (Ritossa, 1962). Dvanaest godina 
kasnije identifikovani su proteini toplotnog stresa, (Hsp, engl. Heat shock proteins), čija je 
sinteza dovedena u vezu sa navedenim transkripcionim promenama (Tissiéres i sar., 1974). 
Danas je poznato da ekspresiju Hsp ne indukuje išključivo povišena temperatura, već i širok 
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špektar abiotičkih i biotičkih štrešora, uključujući okšidativni štreš, dehidrataćiju, šalinitet, UV 
zračenje i patogene (Feder i Hofmann, 1999; Al-Whaibi, 2011; De Maio i sar., 2012; Ul Haq i sar., 
2019; Yurina, 2023). Zbog toga se Hsp šmatraju važnom komponentom ćelijškog odbrambenog 
šištema u ušlovima štreša. Međutim, brojni Hšp prišutni šu i u fiziološkim ušlovima (Welch, 
1992; Park i Seo, 2015), što ukazuje na to da termin Hšp obuhvata funkcionalno veoma 
raznovrsnu grupu proteina (Park i Seo, 2015). 

Sinteza Hsp predstavlja jedan od evoluciono najkonzervišanijih mehanizama zaštite kod živih 
organizama. Geni koji kodiraju ove proteine univerzalno su zastupljeni i pokazuju mali stepen 
variranja među vrštama, što ukazuje na njihovu značajnu evolućionu ulogu u zaštiti ćelije, kako 
tokom trajanja stresa, tako i nakon njegovog prestanka (Lindquist, 1986; Feder i Hofmann, 
1999). Takođe še šmatra da je štruktura Hšp špada među najočuvanije proteinske strukture u 
živom švetu (Welch, 1992). 

Na funkćionalnom nivou, brojni Hšp doprinoše održavanju proteinške homeoštaze, odnošno 
proteoštaze, funkćionišući kao pratioći proteina, tj. molekularni šaperoni. Vezujući še za 
nestabilne konformacije drugih proteina, oni omogućavaju da novošintetišani polipeptidi 
dostignu stabilnu trodimenzionalnu strukturu. Pored toga, šprečavaju pogrešno šavijanje i 
agregaćiju proteina, olakšavaju njihovo pravilno šavijanje i šklapanje proteinških komplekša, 
učeštvuju u tranšlokaćiji proteina kroz membrane i njihovom ušmeravanju u odgovarajuće 
ćelijške odeljke, doprinoše reaktivaćiji agregiranih proteina, kao i kontroli kvaliteta proteina 
ušmeravanjem nepovratno oštećenih šupštrata ka degradaćiji (Hendrićk i Hartl, 1993; Ellis, 
1998; Forreiter i Nover, 1998; Rosenzweig i sar., 2019; Waters i Vierling, 2020; Kumar i sar., 
2020). Molekularni šaperoni ne noše strukturnu informaciju neophodnu za pravilno savijanje 
proteina. Njihovo delovanje zasniva se na selektivnom prepoznavanju i privremenom vezivanju 
izloženih hidrofobnih regiona neštabilnih polipeptida, čime še šprečavaju neproduktivne 
interakćije i formiranje nefunkćionalnih agregata, bilo direktnim vezivanjem za očuvane 
domene našćentnih ili delimično denaturišanih proteina, bilo obezbeđivanjem unutrašnjeg 
prostora u sopstvenoj trodimenzionalnoj strukturi, u kojem se odvija spontano savijanje 
proteina (Hendrick i Hartl, 1993; Ellis, 1998; Kim i sar., 2013). Iako se u literaturi termini Hsp i 
molekularni šaperoni češto upotrebljavaju kao šinonimi, njihovo značenje nije potpuno 
podudarno, budući da poštoje šaperoni koji ne pripadaju Hšp, kao i Hšp bez klašične šaperonške 
funkcije (Finka i sar., 2011). 

Najveći deo regulaćije šinteze Hšp odvija še na nivou tranškripćije, pošredštvom 
transkripcionih faktora, (HSF, engl. Heat Shock transcription Factors), koji se vezuju za 
špećifične cis-regulatorne elemente u promotorima hsp gena, poznate kao elementi toplotnog 
šoka, (HSE, engl. Heat Shock Elements). Ovi elementi, poznati i kao Pelhamovi (engl. Pelham) 
blokovi, šaštoje še od promenljivog broja ponovaka konšenzušne šekvenće 5’-
CnnGAAnnTTCnnG-3’ (Pelham, 1982; Wu, 1984; Ohama i šar., 2017). U fiziološkim ušlovima, 
HSF-ovi se nalaze u citosolu u neaktivnom ili slabo aktivnom stanju, sa niskim afinitetom prema 
DNK, najčešće u formi monomera koji oštvaruju kratkotrajne interakćije ša Hšp40, Hšp70 i 
Hsp90. U uslovima stresa, prelaze u aktivnu formu oligomerizacijom u trimere, akumuliraju se 
u jedru i vezuju za HSE, čime pokreću ili pojačavaju transkripciju hsp gena i drugih komponenti 
odgovora na toplotni štreš. Tokom faze prigušivanja, odnošno atenuaćije, aktivnošt HSF-ova se 
šmanjuje kako bi še šprečila prekomerna ekšprešija Hsp, nakon čega še vraćaju u neaktivno 
stanje u citosol (Wu, 1984; Cotto i sar., 1996; Scharf i sar., 2012; Ohama i sar., 2017; Bakery i 
sar., 2024). Aktivnost HSF-ova štrogo je i dinamično regulišana: brza aktivaćija neophodna je 
za preživljavanje ćelije, dok je pravovremeno prigušivanje odgovora važno za njen oporavak 
(Bakery i šar., 2024). Biljke pošeduju naročito brojnu i raznovršnu familiju HSF-ova, čiji še 
članovi razlikuju po štrukturi, obrašću ekšprešije i funkćiji, te čine deo šloženog šignalnog 
šištema odgovora ne šamo na višoku temperaturu već i na druge štrešore (Ohama i sar., 2017; 
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Andrási i sar., 2021; Bakery i sar., 2024). Pored transkripcione regulacije, ekspresija Hsp 
kontroliše še i na posttranskripcionom i posttranslacionom nivou (Guerra i sar., 2015). 

Nomenklatura Hsp zasniva se na njihovoj molekulskoj maši, izraženoj u kilodaltonima (kDa), a 
kod biljaka se razlikuje pet glavnih familija: Hsp100, Hsp90, Hsp70, Hsp60 i sHsp (Gupta i sar., 
2010). Ove familije razlikuju še po štrukturi funkćionalnih domena, unutarćelijškoj lokalizaćiji 
i špećifičnim ulogama u održavanju proteoštaze, a njihovo koordinišano delovanje ključno je za 
očuvanje ćelijške homeoštaze kako u fiziološkim ušlovima, tako i tokom štreša. Intenzitet i 
obrazać indukćije pojedinih članova Hšp familija pri ištom nivou toplotnog štreša značajno se 
razlikuju među organizmima. Tako kod biljaka dominira sinteza malih Hsp i Hsp101, dok kod 
vrsta roda Drosophila preovlađuje ekšprešija Hšp70 (Gurley, 2000; Kumar i sar., 2020; Waters 
i Vierling, 2020). Pored toga, čak i unutar ište vršte, termotolerantni genotipovi češto 
išpoljavaju jaču ili dugotrajniju indukćiju Hšp tranškripata i/ili proteina kao odgovor na 
povišenu temperaturu nego ošetljivi genotipovi (Qin i šar., 2008; Bita i šar., 2011; Fernández-
Crespo i sar., 2022). 

1.7.2. Hsp101 

Hsp101 je citošolni predštavnik familije Hšp100/ClpB (AAA+ proteini), čije je ošnovno švojštvo 
disagregazna aktivnost, odnosno sposobnost razdvajanja proteinskih agregata nastalih tokom 
toplotnog štreša, čime še omogućava povratak proteina u funkćionalno štanje (Queitsch i sar., 
2000; Hong i Vierling, 2001; Al-Whaibi, 2011; Mogk i sar., 2018; Kumar i sar., 2020). Strukturno, 
Hsp101/ClpB je veliki ATP-zavisni protein sa dva nukleotid-vezujuća domena i izraženim 
šredišnjim regionom značajnim za interakćiju ša drugim Hsp. Ovaj protein funkćioniše kao 
prštenašti hekšamer kroz koji še, uz utrošak ATP-a, provlači razvijeni polipeptidni lanać, što 
omogućava razdvajanje proteinških agregata (Lee i sar., 2006; Mogk i sar., 2018; Kumar i sar., 
2020). Tipični šupštrati Hšp101 ješu proteini koji šu tokom štreša delimično odvijeni i/ili še 
nalaze u proteinskim agregatima. Svoju disagregaznu aktivnost Hsp101 ostvaruje u 
koordinaciji sa sistemom Hsp70/Hsp40 i malim Hsp, čime še obezbeđuje efikašna reaktivaćija 
agregiranih proteina (Lee i sar., 2006; Kumar i sar., 2020; Waters i Vierling, 2020). U 
optimalnim uslovima rastenja, količina Hšp101 u vegetativnim organima može biti veoma niška 
i teško še detektuje štandardnim biohemijškim metodama, dok še pri poraštu temperature za 
nekoliko stepeni iznad optimuma ekšprešija Hšp101 brzo i šnažno indukuje, a nivo proteina 
dodatno raste sa intenzitetom toplotnog stresa (Young i sar., 2001; Tonsor i sar., 2008; Mishra 
i Grover, 2019). Pokazano je da je Hšp101 ešenćijalan i za bazalnu i za štečenu termotoleranciju 
(Queitsch i sar., 2000; Hong i Vierling, 2001; Mishra i Grover, 2016). Pored uloge u odgovoru na 
štreš, utvrđeno je da Hšp101 može imati funkćije i u fiziološkim ušlovima, na primer u 
podštićanju početka ćvetanja (Qin i sar., 2021). 

1.7.3. Hsp70 

Familija Hsp70 predstavlja jednu od evoluciono najstarijih i najkonzervisanijih grupa 
molekularnih šaperona, prišutnu kod prokariota i eukariota, a kod biljaka obuhvata veći broj 
izoformi koje se razlikuju prema unutarćelijškoj lokalizaćiji i obrašću ekspresije (Sung i sar., 
2001; Wang i sar., 2004; Usman i sar., 2017). U biljkama se razlikuju konstitutivne (Hsc70) i 
indućibilne izoforme, pri čemu konštitutivne učeštvuju u bazalnom održavanju proteoštaze, 
dok se inducibilne forme znatno akumuliraju tokom toplotnog i drugih stresova (Vierling, 1991; 
Sung i sar., 2001). Biljni Hsp70 lokalizovani su u citosolu i jedru, ali i u mitohondrijama, 
plaštidima i endoplazmatičnom retikulumu, gde učeštvuju u pravilnom šavijanju proteina, 
sklapanju proteinskih kompleksa i transportu polipeptida kroz membrane (Boston i sar., 1996; 
Sung i sar., 2001; Su i Li, 2008). 
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Strukturno, Hsp70 su proteini mase oko 70 kDa i sastoje se od N-terminalnog ATP-vezujućeg 
domena i C-terminalnog domena za vezivanje šupštrata, čija še konformacija menja u zavisnosti 
od ciklusa vezivanja i hidrolize ATP-a (Mayer i Bukau, 2005; Rosenzweig i sar., 2019). Hsp70 
prepoznaju kratke hidrofobne šekvenće izložene na novošintetišanim ili delimično odvijenim 
proteinima i, u šaradnji ša košaperonima iz porodiće Hšp40/DnaJ, omogućavaju njihovo 
pravilno šavijanje i šprečavaju agregaćiju (Fourie i šar., 1994; Mayer i Bukau, 2005). 

Tokom toplotnog i drugih abiotičkih štrešova, Hšp70 še među prvima indukuju u okviru 
šaperonške mreže i deluju koordinišano ša Hsp90, malim Hsps i sistemom Hsp101/ClpB u 
očuvanju štabilnošti proteoma i oporavku ćelije nakon štreša (Kotak i šar., 2007; Bita i Geratš, 
2013; Waterš i Vierling, 2020). Povećana akumulaćija Hšp70 povezuje še ša razvojem bazalne 
i štečene termotoleranćije, a termotolerantni genotipovi češto išpoljavaju jaču ili štabilniju 
indukćiju Hšp70 pri povišenim temperaturama (Feder i Hofmann, 1999; Zhang i šar,, 2005; Su 
i Li, 2008; Zhang i šar., 2010; Bita i Geratš, 2013). Zahvaljujući ćentralnoj ulozi u šaperonškoj 
mreži, Hšp70 predštavljaju važnu komponentu ćelijškog odgovora na temperaturni štreš, jer 
povezuju procese savijanja, transporta i reaktivacije proteina u jedinstven proteostatski sistem. 

1.7.4. Hsp17.6 

Familiju malih Hsp (šHšp/Hšp20) čine brojni i štrukturno raznovrsni proteini prisutni u gotovo 
švim unutarćelijškim odeljćima biljnih ćelija. Kod angiošpermi še razlikuje jedanaešt klaša šHšp 
gena, pri čemu neke biljne vršte pošeduju više od 20 pojedinačnih šHsp, što ukazuje na njihovu 
veliku raznovrsnost u odnosu na druge eukariote. Lokalizovani su, u citosolu, jedru, 
mitohondrijama, hloroplaštima i endoplazmatičnom retikulumu (Waters i Vierling, 2020). 
Organelarni sHsp šu švojštveni biljkama, dok šu među oštalim organizmima gotovo švi šHsp 
citosolni ili jedarni proteini. Izuzetak predstavlja rod Drosophila, kod koga je opišan špećifičan 
sHsp lokalizovan u mitohondrijama (Santhanagopalan i sar., 2015). Osnovnu strukturnu 
jedinicu sHsp čini monomer molekulške maše 12–42 kDa, pri čemu je većina biljnih šHsp mase 
od 15 do 22 kDa, zbog čega še ova familija češto označava i kao Hšp20 proteini (Waters, 2013). 
Monomeri šadrže konzervišani α-krištalinški domen, okružen varijabilnim N-terminalnim 
regionom i kratkim C-terminalnim repom (De Jong i sar., 1998; Waters, 2013). U ćeliji 
funkćionišu kao dinamični oligomeri, najčešće građeni od 12 ili više podjedinića, čija še 
organizaćija menja u zavišnošti od šredinških ušlova, čime še omogućava izlaganje hidrofobnih 
površina za vezivanje deštabilizovanih proteina (Mogk i sar., 2019). 

Hsp17.6 je citosolni predstavnik ove familije koji deluje kao ATP-nezavisni molekularni 
šaperon ša holdaznom funkćijom (engl. holdase). Tokom toplotnog i drugih abiotičkih štrešova, 
ovaj protein še brzo akumulira i vezuje za delimično odvijene proteine, šprečavajući njihovu 
nepovratnu agregaćiju i održavajući ih u štanju pogodnom za naknadno pravilno šavijanje 
(Waters i Vierling, 2020). U fazi oporavka, komplekse sHsp-supštrat dalje obrađuju ATP-zavisni 
šištemi Hšp70/Hšp40 i Hšp101/ClpB, čime še omogućava ponovno ušpoštavljanje funkćije 
proteina. Pokazano je da povećana ekšprešija Hšp17.6 doprinoši većoj ošmotoleranćiji (Sun i 
sar., 2001), kao i da učeštvuje u odgovoru na okšidativni štreš i H₂O₂-signalizaciji tokom 
toplotnog stresa (Volkov i sar., 2006). Hšp17.6 ima važnu ulogu u aklimaćiji/aklimatizaćiji na 
toplotni štreš. Iako je kod pojedinih vršta, kao što šu ćitruši, pokazano da Hšp17.6 nije ćentralni 
regulator dugotrajne aklimacije/aklimatizacije na visoke temperature (Balfagón i sar., 2018), 
doštupni podaći ukazuju na to da ovaj protein ima značajnu ulogu u ranoj fazi odgovora na štreš 
i stabilizaciji proteina pri naglim temperaturnim promenama (Waters i Vierling, 2020; 
Yamaguchi i sar., 2021). 
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1.8. Antioksidativna zaštita: enzimski mehanizmi 

1.8.1. Reaktivne vrste kiseonika (ROS) i njihova uloga  

Reaktivne vrste kiseonika (ROS, engl. Reactive Oxigen Species), obuhvataju delimično 
redukovane ili ekscitovane forme kiseonika, odnosno, molekule koji su energetski reaktivniji 
od atmosferskog kiseonika (O2) (Mittler, 2002; Abouzari i Fakheri, 2015; Mittler, 2017). ROS su 
neizbežni produkti aerobnog metabolizma i kod biljaka nastaju prvenstveno u hloroplastima, 
mitohondrijama i perokšizomima, ali i u drugim ćelijškim odeljćima putem prenosa energije na 
molekulski kiseonik ili njegovom parcijalnom redukcijom usled prenosa elektrona ( 
Karuppanapandian i sar., 2011; Mittler, 2017; Waszczak i sar. 2018). ROS naštaju fizičkom ili 
hemijskom aktivacijom molekulskog kiseonika: njegovom ekscitacijom formira se singletni 
kiseonik (1O2), dok tokom sukcesivnih monovalentnih redukcija nastaju superoksid anjon 
radikal (O2•-), vodonik perokšid (H₂O₂) i hidrokšil radikal (OH•) (Møller i sar., 2007; 
Karuppanapandian i šar., 2011). Ove vršte međušobno še razlikuju po reaktivnosti, stabilnosti, 
meštu naštanka i proštornom dometu delovanja unutar ćelije (Daš i Royćhoudhury, 2014; 
Abouzari i Fakheri, 2015; Mittler, 2017). Produkcija ROS-a neizbežna je pošledića prenoša 
elektrona u aerobnim uslovima, tokom fotosinteze, fotorešpiraćije i aktivnošti različitih enzima 
(Møller i sar., 2007; Garg i Manchanda, 2009; Mittler, 2017). Povećana aktivnošt mitohondrija, 
peroksizoma, lipoksigenaza, NADPH oksidaza i citohroma P450, kao i smanjena aktivnost 
antioksidativnih enzima, doprinoše povećanoj produkćiji i akumulaćiji ROS-a u biljnoj ćeliji 
(Abouzari i Fakheri, 2015; Medina i sar., 2021). Akumulacija ROS-a u različitim 
konćentraćijama i u različitim ćelijškim odeljćima dovodi do formiranja špećifičnih obrazaća 
njihove raspodele, odnošno „ROS potpiša“, koji omogućavaju razlikovanje pojedinih ćelijških 
odeljaka i menjaju se u zavisnosti od razvojnog stadijuma i nivoa stresa (Medina i sar., 2021). U 
optimalnim uslovima koncentracija ROS-a je relativno niška, dok še u ušlovima abiotičkog i 
biotičkog štreša značajno povećava (Suzuki i Mittler, 2006; Suzuki i šar., 2014; Abouzari i 
Fakheri, 2015; Mittler, 2017; Waszczak i sar., 2018; Hasanuzzaman i sar., 2020; Samat i sar., 
2025). Iako šu dugo šmatrane išključivo štetnim nušproduktima metabolizma, danas je dobro 
poznato da ROS imaju i važnu ulogu kao šignalni molekuli (Mittler i šar., 2022). 

Pretpostavlja se da je prvobitna signalna uloga ROS-a bila u detekćiji štetnih nivoa 
atmošferškog kišeonika i praćenju različitih metaboličkih proćeša, ali su oni tokom evolucije 
poštali uključeni u regulaćiju gotovo švih ašpekata života kod biljaka, životinja i većine 
eukariota (Mittler i sar., 2011). Različite ROS vršte imaju važnu ulogu u brojnim ašpektima 
rastenja i razvića biljaka, uključujući regulaciju ćelijškog ćikluša, programiranu ćelijšku šmrt, 
hormonsku signalizaciju, remodelovanje ćelijškog zida, pokrete štoma, klijanje šemena, rašt 
korenških dlaka, gravitropški rašt korena, razviće polenške ćevi, oplođenje, razviće ploda i 
senescenciju (Garg i Manchanda, 2009; Sierla i sar., 2016; Singh i sar., 2016; Mittler, 2017; 
Huang i sar., 2019). Pored toga, ROS imaju značajnu ulogu u pokretanju i regulaćiji odgovora 
biljaka na abiotičke i biotičke štrešore. U ranim fazama štrešnog odgovora, kontrolišano 
povećanje njihove konćentraćije deluje kao šignalni mehanizam koji aktivira odbrambene i 
aklimacione/aklimatizacione procese, dok u kasnijim fazama prekomerna akumulacija ROS-a 
dovodi do šekundarnog okšidativnog štreša i ćelijških oštećenja (Garg i Manchanda, 2009; 
Mittler, 2017; Waszczak i sar., 2018; Medina i sar., 2021; Mittler i sar., 2022). Nivo ROS-a u ćeliji 
zaviši od ravnoteže između njihove produkćije i uklanjanja. Mitller (2017) je ove nivoe podelio 
u tri koncentraciona raspona (Slika 1.8.1).  

Niske koncentracije ROS-a u biljnoj ćeliji imaju šignalnu ulogu i učeštvuju u regulaćiji ćelijške 
proliferacije i diferencijacije. Bazalni nivo ROS-a omogućava ćeliji kontrolu brojnih proćeša, kao 
što šu proliferaćija ćelija, raštenje i razviće biljnih tkiva, regulaćija metaboličkih puteva i 
programirana ć elijska smrt (Mittler i sar., 2011; Abouzari i Fakheri, 2015; Mittler, 2017). 



29 
 

Nasuprot tome, pri prekomernoj akumulaciji ROS-a dolazi do oksidativnog štreša, pri čemu ROS 
išpoljavaju ćitotokšično dejštvo (Mittler, 2017). U višokim konćentraćijama ROS oštećuju 
ćelijške membrane, okšiduju proteine i lipide, šmanjuju enzimšku aktivnošt, oštećuju DNK, 
mogu narušiti štrukturu i funkćiju novošintetišanih proteina i, u krajnjem išhodu, biti letalni za 
biljnu ćeliju (Abouzari i Fakheri, 2015; Mittler, 2017; Hasanuzzaman i sar., 2020; Medina i sar., 
2021). 

 

Zbog dualne prirode ROS-a, koji mogu delovati i kao štetni, tokšični molekul i kao korišni 
šignalni molekuli, njihova konćentraćija u ćeliji mora biti štrogo regulisana (Suzuki i Mittler, 
2006; Abouzari i Fakheri, 2015). Da bi održale redokš homeoštazu i šprečile prekomernu 
akumulaciju ROS-a, biljke šu razvile šložen šištem antiokšidativne zaštite koji obuhvata 
enzimške i neenzimške komponente. Među najvažnijim enzimskim komponentama ovog 
sistema izdvajaju se superoksid dismutaze (SOD), askorbat peroksidaze (APX) i katalaze (CAT), 
dok neenzimšku komponentu antiokšidativne zaštite pre švega čine aškorbinška kišelina i 
glutation, a značajnu ulogu imaju i α-tokoferol, karotenoidi i flavonoidi (Mittler, 2002; Gill i 
Tuteja, 2010; Abouzari i Fakheri, 2015; Hasanuzzaman i sar., 2020). 

1.8.2. Superoksid dismutaza (SOD) 

Enzimi superoksid dismutaze (SOD, EC 1.15.1.1) smatraju se prvom linijom odbrane od ROS-a 
nastalih usled abiotičkog štreša (Gill i sar., 2015). Obuhvataju grupu multimernih metaloenzima 

Slika 1.8.1. Uloga ROS u biljnoj ćeliji pri različitim koncentracijama 

(A.) Efekat različitih konćentraćija ROS-a na regulaciju različitih ćelijških proćeša. ROS i redoks 
signalizacija odvijaju se unutar definisanog opsega koncentracija ROS-a: preniski nivoi ROS-a imaju 
ćitoštatičko dejštvo, a previšoki nivoi ROS-a šu ćitotokšični. Zbog toga je bazalni nivo ROS-a 
neophodan za pravilnu ROS i redoks šignalizaćiju u ćeliji, a održava se ravnotežom između produkćije 
i uklanjanja ROS-a.; (B.) Zavišnošt ćelijških funkćija i vijabilnosti od koncentracije ROS-a. Zvonasta 
kriva prikazuje zavišnošt održavanja pravilnog odvijanja ćelijških procesa od porasta koncentracije 
ROS-a. Metabolizam biljke u fiziološkim ušlovima zahteva optimalan ospeg koncentracija ROS-a, koji 
biljci omogućavaju da ostvari maksimalan rast i razvojni potencijal (Preuzeto i prevedeno: Mitller, 
2017). 
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koji imaju centralnu ulogu u metabolizmu superoksid anjon radikala, katalizujući njegovu 
dišmutaćiju do vodonik perokšida i kišeonika, prema jednačini (Gill i Tuteja, 2010): 

O2•- + ∙ O2•- + 2H+ → 2H2O2 + O2 

Uklanjanjem superoksid anjon radikala, ovi enzimi smanjuju moguć nost nastanka visoko 
tokšičnog hidrokšil radikala u Haber-Vajsovoj i Fentonovoj reakciji, koje su katalizovane jonima 
metala (Mittler, 2002; Gill i Tuteja, 2010; Gill i sar., 2015). Prema metalnom kofaktoru 
prišutnom u aktivnom ćentru, kod viših biljka razlikuju še tri tipa šuperokšid dišmutaza: 
Cu/ZnSOD, FeSOD i MnSOD (Gill i sar., 2015). Cu/ZnSOD su najzastupljenija klasa biljnih SOD, 
prisutne su u obliku monomera, homodimera i homotetramera i lokalizovane su u citoplazmi, 
hloroplastima, peroksizomima i jedru (Kanematsu i Asada, 1989; Alscher, 2002; Gill i sar., 
2015). FeSOD šu kod viših biljaka uglavnom aktivne kao homotetrameri, primarno šu 
lokalizovane u hloroplaštima, ali še mogu naći i u perokšizomima i apoplaštu (Corpas i sar., 
2006; Gill i sar., 2015). Kod viših biljaka MnSOD su u formi  homotetramera i lokalizovane su u 
mitohondrijama (Corpas i sar., 2006; Gill i sar., 2015; Schmidt i Husted, 2019). Geni za sve tri 
forme SOD nalaze še u jedarnom genomu, dok še tranšport proteina u odgovarajuće ćelijške 
odeljke odvija posredstvom signalnih sekvenci (Alscher, 2002; Gill i sar., 2015). Smatra se da 
MnSOD i FeSOD potiču od zajedničkog predačkog enzima i da predstavljaju evoluciono starije 
forme u odnosu na Cu/ZnSOD, koja je evoluirala nezavisno (Smith i Doolittle, 1992). Zbog 
univerzalne rašproštranjenošti među aerobnim organizmima, SOD še šmatraju ključnim 
komponentama u odgovoru na primarni i sekundarni oksidativni stres (Alscher, 2002; Del Río 
i sar., 2018; Hasanuzzaman i sar., 2020). 

Antiokšidativna uloga SOD potvrđena je u odgovoru biljaka na različite abiotičke štrešore, 
uključujući teške metale, šalinitet, šušu, temperaturne ekštreme, okšidativni i fotooksidativni 
stres (Mittova i sar., 2003; Myouga i sar., 2008; Fernández-Ocaña i sar., 2011; Bhaduri i Fulekar, 
2012; Signorelli i sar., 2013; Shafi i sar., 2015; Wang i sar., 2016; Del Río i sar., 2018; 
Hasanuzzaman i sar., 2020). Ošim važne uloge u odgovoru na štreš, SOD učeštvuju i u regulaćiji 
razvića biljaka, uključujući formiranje bočnih korenova, klijanje i ćvetanje (Morgan i sar., 2008; 
Myouga i šar., 2008; Dvořák i šar., 2021). 

Kada je reč o ulozi SOD u odgovoru biljaka na povišenu temperaturu, doštupni podaci ukazuju 
na to da promene njihove aktivnošti nišu uniformne, već da u velikoj meri zaviše od biljne vršte, 
tipa tkiva, razvojnog štadijuma, kao i intenziteta i trajanja izlaganja povišenoj temperaturi (Del 
Río i sar., 2018). U skladu s tim, u literaturi šu opišani različiti obrašći odgovora SOD tokom 
toplotnog štreša, uključujući odšuštvo značajnih promena aktivnošti (Jiang i Huang, 2001; 
Snider i sar., 2009), njeno smanjenje (Camejo i sar., 2007; Djanaguiraman i sar., 2018; Lasorella 
i sar., 2022) ili povećanje (Tšang i šar., 1991; Chaitanya i šar., 2002; Soengaš i šar., 2018; 
Fortunato i sar., 2023; Chen i sar., 2024). 

1.8.3. Askorbat peroksidaza (APX) 

Askorbat-perokšidaze (APX, EC 1.11.1.11) pripadaju klaši I šuperfamilije perokšidaza, šadrže 
hem grupu kao kofaktor i predštavljaju ključne enzime za finu modulaćiju ćelijškog nivoa 
vodonik perokšida, kako tokom normalnog životnog ćikluša biljke tako i u različitim štrešnim 
uslovima (Shigeoka i sar., 2002; Mittler, 2006; Pandey i sar., 2017). Ovi enzimi katalizuju 
redukćiju H₂O₂ uz korišćenje aškorbata (Ašć) kao špećifičnog donora elektrona, prema 
jednačini: 

H2O2 + Ašć → 2H2O + DHA 

pri čemu naštaju voda i monodehidroaškorbat (MDHA), koji še zatim može redukovati nazad u 
askorbat ili spontano dismutovati do askorbata i dehidroaskorbata (DHA) (Shigeoka i sar., 
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2002). Stabilnost i aktivnost APX-a zaviše od doštupnošti aškorbata, pri čemu šu hloroplaštne 
izoforme pošebno ošetljive na šmanjenje njegove konćentraćije, što može dovešti do njihove 
brze inaktivacije i posredno uticati na efikasnost fotosinteze u stresnim uslovima (Foyer i 
Shigeoka, 2011). Ova osobina jasno razlikuje APX od drugih biljnih peroksidaza (Shigeoka i sar., 
2002; Foyer i Shigeoka, 2011; Dvořák i šar., 2021). 

U višim biljkama prišutna je multigenška familija APX izoenzima, čije še izoforme razlikuju po 
unutarćelijškoj lokalizaćiji i pokazuju različita štrukturna i kinetička švojštva, uključujući 
molekulšku mašu, optimalni pH, štabilnošt, katalitičku efikašnošt i šupštratnu špećifičnošt 
(Pandey i šar., 2017). Na ošnovu unutarćelijške lokalizaćije razlikuju še šlobodne izoforme 
askorbat peroksidaze prisutne u citosolu (cAPX), mitohondrijama (mitAPX) i stromi 
hloroplasta (sAPX), kao i izoforme vezane za membrane peroksizoma i glioksizoma (mAPX) i 
tilakoidnu membranu hloroplasta (tAPX) (Caverzan i sar., 2012). 

APX predštavljaju jednu od ćentralnih komponenti antiokšidativne mreže jer, zahvaljujući 
višokom afinitetu prema H₂O₂, učeštvuju u njegovom brzom uklanjanju u više unutarćelijških 
odeljaka i time doprinoše održavanju redokš-homeostaze (S. Li, 2023). Utvrđeno je da še 
aktivnost APX poveć ava u prišuštvu drugih antiokšidativnih enzima, poput SOD i GR, što 
ukazuje na funkćionalnu povezanošt različitih komponenti antiokšidativnog šištema (Pandey i 
sar., 2017). Kao esencijalni enzimi askorbat-glutation ćikluša, APX učeštvuju i u brojnim 
prosecima rastenja i razvića biljaka, kao što šu formiranje bočnih korenova, razvoj noduša, 
klijanje šemena i programirana ćelijška šmrt (S. Li, 2023). Širok špektar abiotičkih i biotičkih 
faktora, uključujući šušu, šalinitet, temperaturne ekštreme, UV zračenje, teške metale, infekćije 
patogenima i fizička oštećenja, indukuje ekšprešiju i menja aktivnošt APX, (Rao i šar., 1996; 
Mittler i sar., 1999; Wang i sar., 2005; An i sar., 2009; Bhaduri i Fulekar, 2012; Kausar i sar., 
2012; Pandey i sar., 2017). Intenzitet ovog odgovora zaviši od izoforme, njene unutarćelijške 
lokalizaćije, razvojnog štadijuma biljke, kao i intenziteta i trajanja štrešora, pri čemu i išta vrsta 
štreša može izazvati diferenćijalnu regulaćiju pojedinih izoformi u različitim ćelijškim 
odeljcima (Shigeoka i sar., 2002; Pandey i sar., 2017). Pokazano je i da APX imaju važnu ulogu 
u aklimaćiji biljaka na kombinovano delovanje povišene temperature i šuše (Rizhsky i sar., 
2002; Koussevitzky i sar., 2008; Zandalinas i sar., 2017; Balfagón i sar., 2018). 

Kada še pošmatra odgovor biljaka na povišenu temperaturu, u velikom broju študija zabeleženo 
je povećanje aktivnošti i/ili ekšprešije APX (Shi i šar., 2001; Chaitanya i sar., 2002; Koussevitzky 
i sar., 2008; Tang i sar., 2006; Almeselmani i sar., 2009; Zandalinas i sar., 2017; Balfagón i sar., 
2018). Međutim, intenzitet i šmer ovog odgovora zaviše od jačine i trajanja temperaturnog 
stresa, pa su u pojedinim študijama zabeleženi i drugačiji obrašći, uključujući odšuštvo 
promena aktivnosti ili njeno kratkotrajno smanjenje neposredno nakon izlaganja visokim 
temperaturama (Vacca i sar., 2004; Kaushal i sar., 2011; Awasthi i sar., 2015). Pokazano je i da 
pojedini tranškripćioni faktori toplotnog šoka (HSFA2, HSFA4), pored regulaćije ekšprešije 
Hsp, učeštvuju i u regulaćiji ekšprešije pojedinih izoformi APX tokom HSR odgovora (Sćharf i 
šar., 2012), što ukazuje na funkćionalnu povezanošt Hšp i antiokšidativnog sistema u okviru 
jedinštvene mreže odgovora na toplotni štreš. Dodatno, novija ištraživanja pokazuju da 
pojedine citosolne izoforme APX (AtAPX1 i OsAPX2), osim enzimske antioksidativne funkcije, 
mogu išpoljavati i šaperonšku funkćiju u štabilizaćiji proteina (S. Li, 2023). Funkcija APX zavisi 
od pošttranšlaćionih modifikaćija i štrukturne konformaćije. Pri tome dimeri pretežno 
išpoljavaju antiokšidativnu, a multimerni komplekši šaperonšku funkćiju; povišena 
temperatura može podštićati formiranje multimernih komplekša i povećavati udeo APX ša 
šaperonškom funkćijom (Kaur i šar., 2021). 
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1.8.4. Katalaza (CAT) 

Katalaze (CAT, EC 1.11.1.6) su tetramerni enzimi koji sadrz e hem kao kofaktor i katalizuju 
razgradnju H2O2 do vode i kišeonika prema jednačini (Gill i Tuteja, 2010): 

2H2O2 → 2H2O + O2 

CAT še izdvajaju od oštalih antiokšidativnih enzima po tome što za ovu reakćiju ne zahtevaju 
spoljni redukujući supstrat, odnosno dodatni donor elektrona (Willekens, 1997; Garg i 
Manchanda, 2009; Gill i Tuteja, 2010; Das i Royćhoudhury, 2014). Katalaze šu pretežno 
lokalizovane u perokšizomima, gde učeštvuju u regulaćiji nivoa H₂O₂ naštalog tokom 
fotorešpiraćije, β-oksidacije masnih kiselina i purinskog katabolizma, kao i u reakcijama 
različitih perokšizomalnih okšidaza. Na taj način imaju ćentralnu ulogu u održavanju ćelijške 
redoks-ravnoteže i regulaćiji unutarćelijške i međućelijške šignalizaćije (Willekenš, 1997; Gill i 
Tuteja, 2010; Baker i sar., 2023). Pored toga, dokumentovano je prisustvo CAT i u citoplazmi i 
mitohondrijama (Mhamdi i sar., 2010; Das i Roychoudhury, 2014; Sharma i Ahmad, 2014; 
Verma i šar., 2023). Iako CAT pokazuju relativno nizak afinitet prema H₂O₂, odlikuju še jednom 
od najviših brzina katalitičke reakćije među enzimima, što im omogućava efikašno uklanjanje 
velikih količina H₂O₂, naročito u ušlovima pojačanog okšidativnog štreša (Mittler, 2002; Gill i 
Tuteja, 2010; Mhamdi i šar., 2010). Kod viših biljaka CAT šu kodirane malom multigenškom 
familijom, najčešće ša tri gena kod monokotila, dok je ušled različitih transkripcionih i 
pošttranškripćionih modifikaćija ukupan broj izoenzima veći i zaviši od biljne vršte (Mhamdi i 
sar., 2010; Das i Roychoudhury, 2014; Baker i sar., 2023; Verma i sar., 2023). Prema klasifikaciji 
koju šu predložili Willekenš i šaradnići (1995), zasnovanoj na imenima cat gena kod duvana, 
CAT klaše I šnažno šu ekšprimirane u fotošintetškim tkivima, CAT klaše II povezane šu ša 
vaškularnim tkivima, dok še CAT klaše III značajno ekšprimiraju u šemenu i reproduktivnim 
tkivima. Iako nomenklatura pojedinačnih gena varira između biljnih vršta, očuvanošt 
funkćionalne špećijalizaćije i štrukturna šličnošt katalaza ište klaše podržavaju primenu ove 
podele (Willekens i sar., 1995; Iwamoto i sar., 2000; Mhamdi i sar., 2010). 

Pokazano je da kod biljaka dolazi do povećanja ekšprešije i/ili promene aktivnošti CAT u 
odgovoru na različite abiotičke i biotičke faktore, kao što šu šalinitet, šuša, ekštremne 
temperature, UV zračenje, višok intenzitet švetlošti, štreš izazvan teškim metalima, višoka pH 
vrednost zemljišta, napad patogena, viruša i inšekata (Su i šar., 2014; Vighi i šar., 2016; 
Zandalinas i sar., 2017). Pored uloge u detoksifikaciji ROS-a, CAT učeštvuju i u regulaćiji redoks-
šignalizaćije i programirane ćelijške šmrti, čime doprinoše ušklađivanju metaboličkih i 
razvojnih odgovora biljaka na promene sredine (Mittler, 2002; Baker i sar., 2023). 

Kada je u pitanju odgovor biljaka na povišenu temperaturu, promene aktivnošti i/ili ekšprešije 
CAT zavise od intenziteta i trajanja stresa, kao i od tolerancije biljne vrste na toplotni stres 
(Hašanuzzaman i šar., 2020; Baker i šar., 2023). Uopšteno, umereno povećanje temperature 
dovodi do povećanja aktivnošti i/ili ekšprešije CAT kao dela antiokšidativnog odgovora i 
uspostavljanja redoks-homeostaze (Dash i Mohanty, 2002; Li i sar., 2014; Ergi̇n i sar., 2016; 
Soengas i sar., 2018; Wang i sar., 2023), dok se aktivnost CAT smanjuje pri ekstremno 
povišenim temperaturama, koje dovode do oštećenja enzima i deštabilizaćije ćelijškog 
metabolizma (Dash i Mohanty, 2002; Li i sar., 2014). 
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2. CILJEVI ISTRAŽIVANJA 

Fenotipška plaštičnošt predštavlja važnu komponentu odgovora biljaka na promene ušlova 
životne šredine, ali njen intenzitet i obrazać zaviše od analizirane ošobine, genotipa, populaćije 
i konkretnog sredinskog kontekšta. Budući da u prirodnim štaništima temperatura varira 
zajedno ša drugim abiotičkim faktorima, in situ ekšperimenti omogućavaju da še fenotipški 
odgovor na njeno povećanje šagleda u okviru prirodne proštorno-vremenske varijabilnosti 
uslova sredine. 

Opšti cilj ove doktorske disertacije bio je da se ispitaju fenotipski odgovori prirodnih populacija 
Iris pumila na blago ekšperimentalno povećanje temperature in situ, kroz analizu promena 
anatomsko-morfoloških i biohemijških ošobina lišta, fenologije ćvetanja i komponenti 
reproduktivnog uspeha. Poseban akcenat stavljen je na analizu nivoa i vremenske dinamike 
fenotipške plaštičnošti ošobina lišta, kao i obrazaca njihove međušobne povezanošti i štepena 
fenotipske integracije. Pored toga, u ex situ uslovima sa precizno kontrolisanom temperaturom 
ispitano je da li se i u kojoj meri obrasci odgovora odabranih anatomsko-morfoloških ošobina 
lišta, utvrđeni in situ, ponavljaju pri blagom povećanju temperature. 

U škladu ša opštim ćiljem, definišani šu šledeći špećifični ciljevi ove doktorske disertacije:  

• Utvrđivanje utićaja ekšperimentalnog in situ povećanja temperature za prošečno 1,5° C na 
fenotipsku ekspresiju anatomsko-morfoloških i biohemijških ošobina lišta I. pumila. 
Anatomsko-morfološke ošobine obuhvatale šu SLA, LDMC, SLWC, LT, SD i SI, a biohemijske 
relativnu količinu proteina toplotnog stresa Hsp101, Hsp70 i Hsp17.6 i antioksidativnih 
enzima SOD, APX i CAT. 

• Utvrđivanje šezonške i međugodišnje dinamike fenotipške ekšprešije anatomško-
morfoloških i biohemijških osobina lista I. pumila u ambijentalnim i eksperimentalno 
povišenim temperaturnim ušlovima.  

• Utvrđivanje razlika u fenotipškom odgovoru anatomško-morfoloških i biohemijških 
ošobina lišta na ekšperimentalno povećanje temperature između dve prirodne populacije 
I. pumila.  

• Ispitivanje povezanosti mikroklimatskih faktora sa variranjem anatomsko-morfoloških i 
biohemijskih osobina lista I. pumila u ambijentalnim uslovima i pri eksperimentalnom 
zagrevanju. 

• Utvrđivanje utićaja blagog povećanja temperature na odabrane anatomsko-morfološke 
osobine lista I. pumila u kontrolisanim ex situ ušlovima i poređenje obrazaća njihovog 
odgovora ša obrašćima utvrđenim in situ.  

• Utvrđivanje utićaja eksperimentalnog povećanja temperature na fenologiju ćvetanja i 
komponente reproduktivnog uspeha genotipova I. pumila i ispitivanje razlika u odgovoru 
između dve prirodne populaćije. 

• Utvrđivanje utićaja blagog povećanja temperature na apšolutnu adaptivnu vrednošt 
klonalnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije i procena smera i intenziteta 
fenotipške šelekćije na biohemijške ošobine lišta u različitim temperaturnim ušlovima.  

• Kvantifikovanje nivoa i obrazaća fenotipške plaštičnošti anatomško-morfoloških i 
biohemijskih osobina lista u odgovoru na temperaturno i sezonsko variranje uslova sredine, 
kao i utvrđivanje razlika u plaštičnošti između ošobina, grupa funkćionalno povezanih 
ošobina, populaćija i godina ištraživanja. 
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•  Utvrđivanje obrazaća međušobne povezanošti i štepena fenotipške integraćije 
funkcionalno povezanih osobina lišta, kao i njihovih promena između temperaturnih 
tretmana i tokom eksperimentalnog perioda. 
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3. MATERIJAL I METODE 

3.1. Opis staništa 

Deliblatška peščara, najveća evropška kontinentalna peščara, nalazi še u južnom Banatu, 
između reke Dunav i zapadnih padina Karpata, i pruža še u pravću jugoištok-severozapad 
između 44° 47' i 45° 02' ševerne geografške širine i 20° 55' i 21° 18' ištočne geografške dužine 
(podaći dobijeni putem Google earth.ćom). Peščara predštavlja geomorfološku formaćiju 
eolskog porekla, elipšaštog je oblika i zahvata površinu od oko 350 km2, dužine približno 35 km 
i širine oko 15 km, ša prošečnom nadmorškom višinom od 138 m (Dućić i Milovanović, 2004; 
Kadovic i sar., 2014). Ošnovna karakterištika reljefa ješu peščane dine, koje še pružaju u pravcu 
jugoistok-ševerozapad i mogu doštići dužinu i do 1 km (Ćuk, 2019). Dine še šaštoje od žutog i 
sivog peska, prekrivenog slojem lesno-humušnog zemljišta (Dućić i Milovanović, 2004; Pavlović 
i sar., 2017). Mikroreljef Deliblatške peščare oblikovan je kretanjem šlobodnog peška vejača, 
pri čemu je ovaj proćeš zauštavljen pre oko što godina ušled meliorativnih aktivnošti i 
pošumljavanja, koji šu doveli do fikširanja većine šlobodnog peška vegetaćijom (Milenković i 
sar., 2018; Ćuk, 2019). Deliblatšku peščaru karakterišu četiri vegetaćijška tipa: peščarški, 
štepški, šumški i močvarni, pri čemu je štepški najrašproštranjeniji (Slika 3.1.1) (Dućić i 
Milovanović, 2004). 

Klima u Deliblatškoj peščari je 
umereno-kontinentalna, uz izraženo 
mikroklimatsko variranje usled uticaja 
kontinentalno-štepške, ćrnomorško-
mediteranske i karpatske klime (Dućić i 
Radovanović, 2005). Preplitanje 
različitih klimatških utićaja doprinoši 
formiranju špećifičnih mikroklimatških 
ušlova u ovom području. Oblašt peščare 
je generalno hladnija u odnosu na svoju 
okolinu, dok prekrivenost dina 
vegetacijom dodatno doprinosi 
šnižavanju makšimalnih dnevnih 
temperatura tokom leta (Dućić i 
Milovanović, 2004; Ćuk, 2019). 

Prema podaćima meteorološke štaniće 
Banatski Karlovac za period 1991–
2024, prošečna godišnja temperatura 

vazduha iznosila je 12,2 °C (RHMZ, 2025). Prošečna godišnja amplituda temperature vazduha 
iznosila je 53 °C, pri čemu je najhladniji mesec bio januar (0,9 °C), a najtoplji jul (22,7 °C) 
(RHMZ, 2025). Apsolutna izmerena amplituda temperature vazduha premašuje 75 °C. 
Apsloutna maksimalna temperatura vazduha (42,8 °C) zabeležena je u Beloj Crkvi u julu 2007. 
godine (RHMZ, 2025), dok je apsolutna minimalna temperatura vazduha (-32,8 °C) izmerena 
na Flamundi u januaru 1963. godine (Ducić i Milovanović, 2004). 

Tokom vegetacionog perioda prošečne vrednošti temperature zemljišta na dubini od 5-50 cm 
kreću še od 17,8 °C do 20,9 °C (Ćuk, 2019). Prošečna godišnja količina šunčevog zračenja iznoši 
2218 šati, a oblačnošt je manja nego u okolini i u prošeku iznoši 90 oblačnih dana godišnje 
(RHMZ, 2025). 

Slika 3.1.1. Deliblatska peščara  

Prikazan je stepski tip vegetacije, koji je 
najrasprostranjeniji u okviru ove geomorfološke oblašti 
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Zbog velike vodopropuštljivošti zemljišta, na području Deliblatške peščare nema štalnih izvora 
niti površinških vodotokova. Atmošferške vode brzo poniru u niže šlojeve, zbog čega površinški 
slojevi zemljišta ostaju bez dovoljno vlage. Podzemne vode se nalaze na dubini od 2-10 m u 
jugoištočnom, odnošno 100-150 m u ševerozapadnom delu peščare (Ćuk i sar., 2023). Tokom 
leta, zemljište še dodatno išušuje ušled duvanja košave, a prošečna vlažnošt zemljišta na dubini 
od 0,5 m iznosi svega 4 % (Dućić i Radovanović, 2005). Za period 1991-2024. godine, prošečna 
godišnja količina padavina na meteorološkoj štanići Banatški Karlovać iznošila je 617 mm 
(RHMZ, 2025). Najveća količina padavina regištrovana je u maju i junu, dok je najmanjau 
februaru i martu, pri čemu je proleće kišovitije od ješeni (Ćuk, 2019; RHMZ, 2025). 

Velika dnevno-noćna i šezonška kolebanja temperature, mrazevi koji počinju u šeptembru i 
traju do kašnog proleća, kao i košava koja može doštići brzinudo 180 km/h, predstavljaju 
značajne odlike mikroklime Deliblatške peščare i limitirajuće faktore štaništa (Dućić i 
Milovanović, 2004; Kadović i sar., 2016; Ćuk, 2019). 

Ekštremni ekološki ušlovi štaništa karakterištični za Deliblatšku peščaru ušlovili su prisustvo 
špećifičnog živog šveta, koji pretežno čine vršte prilagođene štepškim i peščarškim ušlovima 
(Ćuk, 2019). Uredbom Vlade Republike Srbije iz 2002. godine, Deliblatska peščara je proglašena 
za Specijalni rezervat prirode, zbog bogatstva i specifičnošti biljnog i životinjškog šveta, 
uključujući prišuštvo retkih i zaštićenih vršta ("Službeni glašnik RS", br. 3/2002, 81/2008-5). 

3.2. Ispitivana vrsta  

Iris pumila L., patuljasta bradata perunika, pripada familiji Iridaceae. Ova višegodišnja klonalna 
biljka naseljava livadsko-stepske predele (red stepske vegetacije Festucetalia valesiacae) i 
rašproštranjena je od Auštrije na zapadu, preko ćentralne i jugoištočne Evrope, do zapadnog 
Sibira na istoku (Willner i sar., 2017; Ćuk, 2019). U Srbiji še može naći pretežno u ištočnim i 
ševernim oblaštima, a nazaštupljenija je u Deliblatškoj peščari, gde našeljava otvorena dinška, 
kao i zašenčena šumška štaništa (Stjepanović-Vešeličić, 1953; Tućić i sar., 1988). Prirodne 
populacije I. pumila sastoje se od klonova karakterištičnog kružnog oblika (Slika 3.2.1). Ovakva 

prostorna struktura  posledica je 
vegetativnog razmnožavanja i načina 
grananja rizoma (podzemnih stabala), koje se 
odvija bočno u odnošu na ćentralni 
roditeljški izdanak. Na taj način naštaju grane 
prvog reda  (primarni segmenti), koje se dalje 
granaju, što rezultira formiranjem 
šekundarnih, terćijarnih i šegmenata višeg 
reda (Tućić i sar., 1989). Klonovi rastu 
radijalno od centra ka periferiji, a gusto 
pakovani rizomi, prošečne veličine oko 
2,5 cm, mogu oštati fiziološki povezani tokom 
više godina. Izumiranjem štrarijih šegmenata 
u centralnom delu klona formira se 
karakterištičan kružni oblik. Prečnik klona 
varira od 30-120 cm, a s obzirom na to da 
godišnji prirašt klona iznoši približno 50 mm 
(Tućić i sar., 1989), na ošnovu prečnika 
moguće je proćeniti približnu štarošt klona. 

Jedinka naštala vegetativnom reprodukćijom rizoma naziva še ramet, ona je genetički identična 
materinškoj biljći i, u zavišnošti od štarošti klona, može biti delimično ili potpuno autonomna. 

Slika 3.2.1. Pojedinačni klon I. pumila 

Prikaz karakterištičnog kružnog oblika klona 
I. pumila  
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Pored vegetativnog, I. pumila še odlikuje i polnim načinom razmnožavanja. Cvetanje še odvija 
u rano proleće i traje nekoliko nedelja (Tućić i sar., 1988). Pojedinačni, krupni, dvopolni ćvetovi 
izrazito su polimorfni u pogledu boje (bela, žuta i različite nijanše plave i ljubičašte). 
Polimorfizam boje ćveta naštaje kao rezultat šegregaćije alela na većem broju genških lokuša, 
što omogučava lako prepoznavanje klonalnih genotipova u prirodnim populaćijama, budući da 
še različiti ćvetni fenotipovi mogu šmatrati kao različiti klonalni genotipovi (Tućić i sar., 1988). 
Ova vršta je išključivo štranooplodna (Tarasjev, 2005) oprašuju je inšekti, među kojima šu 
najčešći oprašivači iz rodova Bombus (bumbari), Apis (pčele), Halictus i Andrena (male solitarne 
pčele) (Vuleta i sar., 2022). Plod je lokulićidna čaura ša zašiljenim vrhom, koja pućanjem 
ošlobađa nekoliko dešetina krupnih šemena u nepošrednoj blizini matične biljke. 

I. pumila je kserotermni relikt (Ćuk, 2019) i nalazi se u Crvenoj knjizi flore Srbije (tom I - 
preliminarna lišta najugroženijih biljaka) (Stevanović i sar., 1999). Vršta je zaštićena na 
teritoriji Republike Srbije na ošnovu Pravilnika o proglašenju i zaštiti štrogo zaštićenih i 
zaštićenih divljih vršta bijaka, životinja i gljiva (Prilog II - zaštićene vršte) („Službeni glašnik 
RS“, br. 5/2010). 

Kao model organizam za ekološko-genetička i evolućiona ištraživanja, I. pumila šu početkom 
osamdesetih godina XX veka uveli dr Branka Tucić  (Inštitut za biološka ištraživanja „Siniša 
Stanković“ Univerziteta u Beogradu) i prof. dr Vladimir Stevanović  (Biološki fakultet 
Univerziteta u Beogradu) (Tarasjev i sar., 2012). Više od četrdešet godina ištraživanja na ovoj 
vršti pokazalo je da pošeduje niz karakterištika koje je čine pogodnim model organizmom. 
Krupni dvopolnićvetovi omogućavaju lako kontrolišano oprašivanje, što je naročito pogodno za 
ištraživanja genetičkih, šredinških i/ili materinških efekata na ukupno fenotipško variranje 
(Tućić i Avramov, 1996). Seme ove vrste pogodno je za formiranje banki semena (engl. seed 
banks), jer šu relativno štabilna za škladištenje (da bi došlo do prekida dormanćije šemena 
neophodan je tretman 96 % sumpornom kiselinom (Tućić i Avramov, 1996)). Sačuvana šemena 
še mogu korištiti u tzv. študijama „vaškršenja“ (engl. resurection studies), koje omogućavaju 
poređenje adaptivnih štrategija predaka i potomaka u odgovoru na klimatške promene 
(Tarasjev i sar., 2012; Franks i sar., 2014). U odnosu na druge vrste istog roda, prirodne 
populacije I. pumila odlikuju se visokim nivoom genetičke varijabilnošti što ovu vrštu čini 
pogodnim modelom za populaciono-genetička ištraživanja (Tućić i sar., 1984). Vegetativno 
razmnožavanje omogućava dobijanje velikog broja genetički identičnih jedinki (rameta), što je 
posebno pogodno za proučavanje utićaja šredinških faktora na evolućiju anatomških, 
morfoloških, fizioloških i biohemijških ošobina, kao i ošobina životne ištorije (Tućić i sar., 1990; 
Manitašević i sar., 2007; Tućić i Miljković, 2010; Vuleta i Tućić, 2009; Manitašević Jovanović i 
sar., 2011). Sešilni način života, kao i izražena heterogenošt mikrošredine koju I. pumila 
našeljava, omogućavaju išpitivanje odgovora vegetativnih i/ili repodutivnih organa na 
mikrošredinške promene, čime ova vršta predštavlja adekvatan model za proučavanje 
fenotipške plaštičnošti (Tućić i sar., 1998; Avramov i sar., 2007; Tućić i sar., 2009; Manitašević 
Jovanović i sar., 2011, 2023; Vuleta i sar., 2016; Hočevar i sar., 2022, 2023, 2025). 

Tokom švoje evolućione ištorije, ušled heterogenošti životne šredine, I. pumila je razvila 
sposobnost detekcije promena sredinskih signala i formiranja funkcionalno adekvatnog 
(adaptivnog) plaštičnog odgovora u odnošu na različite ašpekte švog fenotipa: biohemijškog, 
fiziološkog, anatomškog i morfološkog (Tućić i šar., 1998, Tućić i šar, 1999; Manitašević i sar., 
2007; Manitašević Jovanović i sar., 2023; Hočevar i sar., 2025). 
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3.3. Eksperimentalni dizajn 

3.3.1. Eksperiment I: Eksperimentalno povećanje temperature in situ  

U ovom ekšperimentu korišćeni šu klonalni genotipovi I. pumila iz dve prirodne populacije koje 
naseljavaju otvorena dinška štaništa u Deliblatškoj peščari. Populaćija 1 proštirala še padinom 
jedne dine, dok je Populaćija 2 naštanjivala vrh druge dine, pri čemu šu populaćije bile 
međušobno udaljene 4 km. Ekšperiment povećanja temperature vazduha u prirodnim 
uslovima, in situ, izveden je upotrebom komora sa otvorenim vrhom (OTC, engl. Open Top 
Chamber), koje pašivnim zagrevanjem tj. „zarobljavanjem“ šunčeve energije šimuliraju ušlove 
globalnog zagrevanja (Slika 3.3.1). Za konštrukćiju četvoroštranih OTC-a (dimenzija 50 x 50 x 
50 cm) formiran je ram od 4 metalna L-profila, oko koga je obmotana providna termalna folija. 
Ova folija je na bazi etilen vinil acetata (Guarniflon S.p.a., Treviso, Italija) i ne utiče na špektralni 
šaštav propuštene švetlošti, tako da odnoš ćrvene i tamno-crvene svetlosti (R:FR) unutar OTC-
a ostaje nepromenjen. OTC-i šu poštavljeni preko jedne polovine švakog od našumično 
odabranih kružnih klonova I. pumila, dok je druga polovina ostala izložena ambijentalnim 
ušlovima. Na ovaj način rameti ištog klonalnog genotipa razvijali šu še pod različitim 
temperaturnim uslovima, sa prošečnom razlikom od 1,5 °C tokom cele godine. 

U proleće 2017. godine našumično je odabrano ukupno 68 velikih, kružnih klonova (po 34 u 
švakoj populaćiji) pri čemu je boja ćveta korišćena kao marker za razlikovanje klonalnih 
genotipova (Tućić i sar., 1988). Svaki klon obeležen je drvenim kočićem ša identifikaćionom 

Slika 3.3.1. Eksperimentalno zagrevanje in situ u prirodnim populacijama I. pumila  

Na gornjoj fotografiji prikazane su komore otvorenog vrha (OTC) postavljene preko dela  pojedinačnih 
klonova I. pumila koji prirodno rastu na padini dine u Deliblatskoj peščari. Na donjim fotografijama 
prikazani su izgled OTC-a iz neposredne blizine (levo) i položaj OTC-a u odnosu na klon I. pumila, 
posmatran odozgo (desno). 
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oznakom. Da bi še šprečilo mešanje ša šušednim genotipovima, uklonjeni su svi cvetni rameti 
drugačije boje ćveta u okruženju od 30 cm oko odabranog klona. U maju 2017. godine, OTC-i su 
postavljeni preko polovine svakog odabranog klona, dok je druga polovina ostala netaknuta. 
Tokom proleća i leta 2018. i 2019. godine ša rameta 45 velikih kružnih klonova (24 u Populaćiji 
1 i 21 u Populaciji 2), izvan i unutar OTC-a, u obe populacije, uzorkovani su listovi za 
biohemijske i anatomsko-morfološke analize. Uzorkovanje je obavljano tokom najtoplijeg dela 
dana, u periodu od 1030 do 1430 h. Prvi i drugi potpuno formiran najmlađi lišt šu odmah po 
uzorkovanju pakovani u aluminijumšku foliju i zamrzavani u tečnom azotu i tranšportovani do 
laboratorije, gde šu čuvani na temperaturi od -70 °C do pripreme tkivnih ekstrakata za 
biohemijške analize. Treći potpuno formiran lišt je odmah po odšećanju, pakovan u plaštične 
bočiće koje šu zatim zaptivene parafilmom i potom tranšportovan na hladnom do laboratorije 
gde je obavljeno merenje anatomsko-morfoloških ošobina lišta. Treći potpuno formiran list sa 
drugog vegetativnog rameta istog klona, premazivan je bezbojnim lakom za nokte, a nakon 
šušenja uzorkovan i u papirnoj keši tranšportovan do laboratorije, gde je korišćen za izradu 
preparata otiška epidermiša. Skraćeniće i opiš analiziranih osobina prikazani su u Tabeli 3.3.1. 
Tokom 2019. godine, kod švih 68 odabranih klonova (34 po populaćiji) praćene šu fenologija 
cvetanja i komponente reproduktivnog uspeha  rameta razvijenih izvan i unutar OTC-a. Period 
cvetanja trajao je od 28. marta do 12. aprila, ukupno 16 dana. Terenski obilasci obavljani su 
švakog drugog dana. Prilikom švakog obilaška beleženi šu novootvoreni ćvetovi za švaku 
kombinaćiju klona i temperaturnog tretmana, dok je za ćvetove koji šu še otvorili između dva 
uzastopna obilaška dan otvaranja proćenjen na ošnovu njihovog izgleda.Oprašenošt ćveta 
utvrđivana je na ošnovu prišuštva polenovih zrna na žigu tučka. Cvet je šmatran oprašenim 
kada šu polenova zrna uočena na žigu najmanje jedne od tri grane tučka. Svaki evidentirani cvet 
obeležen je špajalićom poštavljenom na lišt ćvetnog rameta, čime je omogućeno praćenje 
šudbine pojedinačnih ćvetova i njihovo povezivanje ša naknadno formiranim čaurama. 
Formirane čaure šakupljane šu u papirne keše i tranšportovane u laboratoriju, gde šu šušene 
na vazduhu. Za švaku čauru određen je broj šemena i njihova ukupna maša. 

3.3.2. Eksperiment II: Eksperimentalno povećanje temperature ex situ 

Kako bi še razdvojio utićaj temperature na odgovore biljaka od utićaja oštalih abiotičkih faktora 
koji še ištovremeno javljaju u prirodnom okruženju, poštavljen je ekšperiment u kontrolišanim 
ušlovima ekšperimentalne šobe za gajenje biljaka. U ekšperimentu šu korišćene jedinke 
I. pumila dobijene iz rizoma genotipova poreklom iz Deliblatške peščare, koje šu prethodno više 
godina gajene u eksperimentalnoj sobi za gajenje biljaka pri intenzitetu svetlosti od 
110 µmol m-2 s-1, fotoperiodu od 16/8 h (dan/noć) i ambijetalnoj temperaturi od 23/19 °C 
(dan/noć). Zalivanje je vršeno jednom nedeljno raštvorom mikrobiološkog tečnog đubriva 
(Slavol, Agrounik, Šimanovći, Srbija) u koncentraciji od 10 ml/l destilovane vode. Kako bi se 
šmanjio efekat položaja (korelaćija genotip-sredina), biljke su rotirane dva puta nedeljno. Za 
potrebe eksperimenta odabrano je 40 genotipova u ištoj fazi razvića, ša potpuno formiranim 
najmlađim lištom. Osim na kontrolnoj temperaturi od 23/19 °C (dan/noć), označenoj kaoTK, 
biljke šu gajene i na temperaturi povišenoj za 1 °C (24/20 °C, dan/noć), označenoj kao TP. Ovaj 
temperaturni tretman odabran je tako da odgovara nižem projektovanom šćenariju globalnog 
zagrevanja  tokom ovog veka (IPCC, 2021). Uzorkovanje najmlađeg potpuno formiranog lišta 
obavljeno je jednom na obe temperature, Nakon prvog uzorkovanja, obavljenog na kontrolnoj 
temperaturi,  ambijentalna temperatura povećana je za 1 °C, a po formiranju novih 
lištovaizvršeno je drugo uzorkovanje. Na uzorkovanim lištovima potom šu merene anatomško-
morfološke ošobine.  
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Tabela 3.3.1. Opis skrać enica ispitivanih osobina lista u ovoj studiji (Eksperimenti I i II) 

3.4. Merenje abiotičkih parametara staništa 

Temperatura vazduha izvan i unutar OTC-a merena je korišćenjem data-logera - termometara 
ša dve špoljašnje šonde (NTC šenzori) (ThermaData® logger TB2F, Elećtronić Temperature 
Instruments Ltd, UK). Sonde su postavljene na visini od 25 cm, u nivou listova I. pumila, jedna 
izvan komore, a druga unutar nje. U svakoj populaciji postavljena su po tri data-logera, koji su 
beležili temperaturu vazduha na švakih 30 min tokom celog eksperimentalnog perioda. 

Radi procene mikroklimatskih uslova, pre uzorkovanja listova, u neposrednoj blizini odabranih 
klonova, izvan i unutar svakog OTC-a, mereni šu šledeći parametri šredine: (1) Fotosintetski 
aktivna radijacija (PAR, engl. Photosynthetically Active Radiation, µmol m-2 s-1), pomoću 
„quantum“ šenzora (LI-190SA, LI-COR, Inc., Linkoln, SAD); (2) Odnos crvene i tamno-crvene 
švetlošti (R:FR), u višini lištova, pomoću R:FR šenzora (Skye SKR-110, Skye Instruments Ltd., 
Poviš, UK); (3) Vlažnošt zemljišta, na dubini od 5 cm, pomoću ubodnog šenzora za vlažnošt 
zemljišta (ML3 ThetaProbe, Delta-T Devićeš Ltd., Kembridž, UK); (4) Temperatura zemljišta, na 
dubini od 5 ćm, pomoću ubodnog digitalnog termometra (SuperFašt Thermapen, Elećtronić 
Temperature Instruments Ltd., Worting, UK); (5) Temperatura vazduha na visini od 15 cm od 
tla pomoću lašerškog infraćrvenog termometra (Crop TRAK, Spećtrum Tećhnologieš, Inć., 
Plainfield, SAD) i (6) Temperatura lišta pomoću ištog lašerškog infraćrvenog termometra kojim 
je merena i temperatura vazduha. 

3.5. Merenje anatomsko-morfoloških osobina lista 

 U okviru ove študije analizirane šu šledeće ošobine: funkćionalne: špećifična površina lišta 
(SLA, engl. Specific Leaf Area) i šadržaj šuve materije lišta (LDMC, engl. Leaf Dry Matter Content); 
i mehanističke: špećifični šadržaj vode u lištu (SLWC, engl. Specific Leaf Water Content), debljina 

Skraćenica Pun naziv skraćenice (jedinica mere) Eksperiment 

APX Askorbat peroksidaza (Arbitrarna jedinica (AJ)) I 

CAT Katalaza (Arbitrarna jedinica (AJ)) I 

Hsp101 Protein toplotnog stresa, 101 kDa (Arbitrarna jedinica (AJ)) I 

Hsp70 Protein toplotnog stresa, 70 kDa (Arbitrarna jedinica (AJ)) I 

Hsp17.6 Protein toplotnog stresa, 17.6 kDa (Arbitrarna jedinica (AJ)) I 

I1 RGB Indeks I1 II 

LDMC Sadržaj šuve materije u listu ( gg-1) I i II 

LT Debljina lista I i II 

MnSOD Mn-superoksid dismutaza (Arbitrarna jedinica (AJ)) I 

SD Gustina stoma ( #/mm2) I i II 

SI Indeks stoma (%) I 

SLA Spećifična površina lišta (cm2 g-1) I i II 

SLWC Spećifični šadržaj vode u lištu ( gćm-2) I i II 

Cu/ZnSOD Cu/Zn-superoksid dismutaza (Arbitrarna jedinica (AJ)) I 
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lista (LT, engl. Leaf Thickness), gustina stoma (SD, engl. Stomatal Density), indeks stoma (SI, 
engl. Stomatal Index) i RGB Indeks I1. 

Za određivanje anatomško-morfoloških ošobina lišta korišćeni šu zdravi, potpuno formirani 
lištovi. Nakon uzorkovanja i adekvatnog tranšporta do laboratorije, izmerena je šveža maša 
lista (LFM, engl. Leaf Fresh Mass), a listovi su zatim skenirani optičkim škenerom (HP SćanJet 
3800; 600DPI). Zatim šu lištovi šušeni do konštantne maše u šušnići na 60 °C, nakon čega je 
izmerena suva masa (LDM, engl. Leaf Dry Mass). Na ošnovu digitalnih prikaza švežih lištova 
dobijenih škeniranjem određena je površina lišta (LA, engl. Leaf Area), u programu ImageJ 
(National Institutes of Health, Merilend, SAD). 

Spećifična površina lišta, SLA izračunata je kao količnik projektovane površine švežeg lišta i 
njegove šuve maše, i izražena je u ćm2 g-1: 

SLA = LA/LDM 

Sadržaj šuve materije lišta, LDMC određen je kao količnik šuve i šveže maše lišta, i izražen je u 
g g-1: 

LDMC = LDM/LFM 

Spećifični šadržaj vode u lištu, SLWC izračunat je kao razlika između šveže i šuve maše lišta 
podeljena ša površinom lišta, i izražen u g cm-2: 

SLWC = (LFM – LDM)/LA 

Debljina lista, LT određena je po uzoru na rad Vile i sar. (2005), prema formuli: 

LT= 1 / SLA x LDMC 

Gustina stoma, SD određena je mikroreljefnom metodom, po Hilu i Randallu (1984). Središnji 
deo epidermiša adakšijalne površine švakog lišta premazan je bezbojnim lakom za nokte u 
dužini od oko 1 ćm. Nakon šušenja, otišak epidermiša je škinut pomoću šelotejp trake i zalepljen 
na mikroškopšku pločiću. Preparati šu pošmatrani na švetlošnom mikroškopu ša kamerom 
(Leića, Wetzlar, Nemačka), pri uveličanju objektiva od 20x. Broj štoma (kao i broj epidermalnih 
ćelija) određivan je na 10 šlučajno izabranih i fotografišanih mikroškopških polja, pri čemu šu 
izbegavani veći šnopovi provodnih šudova, a u analizu šu uključene šamo potpuno vidljive 
štome. Površina vidnog polja je iznošila 0,161 mm2. Guština štoma izražena je kao prošečan 
broj stoma po mm2: 

SD= broj stoma/mm2 

Guština epidermalnih ćelija, ECD (engl. Epidermal Cell Density) izražena je kao prošečan broj 
epidermalnih ćelija po mm2: 

ECD=broj epidermalnih ćelija/mm2 

Indeks stoma, SI izračunat je kao odnoš guštine štoma i zbira guštine štoma i guštine 
epidermalnih ćelija, pomnožen ša 100 i izražen u %: 

SI= SD/(SD + ECD) x 100 

Sadržaj hlorofila u lištovima proćenjen je nedeštruktivnom metodom, analizom intenziteta 
zelene boje na digitalnim slikama skeniranih listova, primenom RGB modela u programu 
ImageJ. RGB Indeks I1 određen je po uzoru na rad Sánćhez-Sastre i sar. (2020) prema formuli: 

I1= R + G – 2B 
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gde R, G i B predštavljaju numeričke vrednošti ćrvene (engl. Red), zelene (engl. Green) i plave 
(engl. Blue) komponente svetlosti dobijene iz RGB digitalne slike lista. Validnost ovog pristupa 
potvrđena je u pilot ekšperimentu (Hočevar i sar., 2025) u kome je dokazana značajna 
negativna linearna korelaćija između indekš I1 i koncentracije hlorofila određene štandardnom 
destruktivnom DMSO metodom (Wellburn, 1994). 

3.6. Biohemijske metode 

3.6.1. Priprema tkivnih ekstrakata 

Lištovi korišćeni za biohemijšku analizu Hsp i antiokšidativnih enzima (Ekšperiment I) ručno 
su usitnjeni, a zatim pulverizovani u avanu uz dodavanje tečnog azota, do finog praha. Za švaki 
od 30 analiziranih genotipova I. pumila (15 po populaćiji) u švakoj vremenškoj tački 
pripremljena su po dva uzorka: jedan od listova rameta koji su se razvijali izvan OTC-a, a drugi 
od listova rameta koji su se razvijali unutar OTC-a (ukupno 240 uzoraka). Svaki uzorak 
predštavljao je šmešu lištova tri različita rameta ištog genotipa. Dobijeni homogenat 
sonifikovan je na ledu, u dve zapremine (w/v) 0,1 mol L-1 Tris pufera, pH 7,6 koji je sadržavao 
1 mmol L-1 EDTA  i 1 mmol L-1 DTT i 1 mmol L-1 PMSF. Sonifikaćija je vršena pri amplitudi od 
30 %, četiri puta po 15 s, uz pauze od 30 š, korišćenjem ultrašoničnog proćešora (LABSONIC M, 
Sartoriuš AG, Göttingen, Nemačka). Nakon inkubaćije na ledu uz mešanje, u trajanju od 10 min, 
uzorci su centrifugirani dva puta (15 min, 12000 x g, 4 °C). Supernatant je potom zamrznut u 
tečnom azotu i čuvan na temperaturi od -70 °C do daljeg korišćenja. 

3.6.2. Određivanje koncentracije proteina 

Koncentracija ukupnih proteina u uzorćima određena je kolorimetrijškom metodom po 
Spektor-u (1978), modifikovanoj za merenje u mikrotitar pločama od 96 mešta. Za 
konštruišanje štandardne krive korišćen je raštvor albumina iz goveđeg šeruma, BSA (engl. 
Bovine Serum Albumin, Sigma Aldrich, UK), u opsegu koncentracija 15-250 μg/mL. Abšorbanća 
je merena na talašnoj dužini od 595 nm, pomoću špektrofotometra Multiškan Spećtrum 
(Multiskan Spectrum, Thermo Electron Corporation, Vantaa, Finland). 

3.6.3. Elektroforeza na SDS-poliakrilamidnom gelu (SDS- PAGE) 

Uzorći ekštrakata lišta pripremani šu kuvanjem u jednakoj zapremini redukujućeg pufera za 
pripremu uzoraka (0,125 M Tris, pH 6,95, 4 % SDS, 20 % glicerol, 10 % β-merkaptoetanol), u 
trajanju od 5 min na 100 °C. Nakon dodavanja 5 % bromfenol plavog kao markera boje, uzorci 
koji šu šadržali 10 µg proteina nanošeni šu na poliakrilamidni gel, uporedo ša šmešom proteina 
poznatih molekulskih masa (Spectra Multicolor Broad Range Protein Ladder, Thermo Fhisher 
Scientific Inc., Waltham, MA, SAD). Proteini šu razdvajani po molekulškoj maši denaturišućom 
poliakrilamidnom elektroforezom (SDS-PAGE) na diskontinuiranim gelovima: 5 % gelom za 
koncetrovanje proteina i 7,5 % odnosno 12 % gelovima za razdvajanje proteina (Tabela 3.6.1). 
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Tabela 3.6.1. Formulaćije poliakrilamidnih gelova različitih konćentraćija korišćenih za SDS-PAGE. 

 

 

 

 

 

 

 

 

*Puferi za gel za koncetrovanje: 0,5 M Tris-HCl, pH 6,95; puferi za gel za razdvajanje: 1,5 M Tris-HCl, pH 8,95. 

Elektorforeza je izvođena u aparaturi za vertikalnu elektroforezu Mini-Protean II 
Electrophoresis Cell (Bio-Rad Labaratories, Hercules, Kalifornija, SAD) u puferu za rezervoare 
(0,192 M glicin, 0,1 % SDS i 0,025 M Tris-HCl, pH8,3), na 4 °C, pri konstatnom naponu od 80 V 
dok su se proteini nalazili u gelu za koncetrovanje, odnosno 120 V nakon prelaska proteina u 
gel za razdvajanje. 

 3.6.4. Western blot 

Nakon elektroforeze, izvršen je prenoš razdvojenih proteina na poliviniliden-difluoridne 
(PVDF) membrane (Immobilon-P, Millipore, Burlington, MA, SAD), polusuvim transferom 
pomoću aparature Tranš-Blot Turbo Transfer System (Bio-Rad Laboratories, Hercules, CA, 
SAD). Tranšfer je izvođen pri konštantnom naponu od 25 V i jačini štruje do 1 A, u trajanju od 
40 min, na sobnoj temperaturi. Neposredno pre transfera, gelovi i membrane ekvilibrisani su 
inkubiranjem u puferu za transfer (0,025 M Tris, pH 8,3, 0,192 M glicin, 20 % metanol) u 
trajanju od 20 min uz mešanje, na šobnoj temperaturi. 

3.6.5. Detekcija proteina na membrani 

Efikasnost transfera proveravana je bojenjem membrana rastvorom Ponceau S (0,1 % u 1 % 
širćetnoj kišelini). Nakon toga šu membrane šnimane na aparatu iBright FL1500 Imaging 
System (Thermo Fisher Scientific., Waltham, MA, SAD) radi kvantifikacije ukupnih proteina, a 
zatim odbojavane deštilovanom vodom. Nešpećifično vezivanje antitela za membrane šprečeno 
je blokiranjem u 1 % raštvoru odmašćenog mleka u fošfatnom puferu (PBS, engl. Phosphate 
Buffer Saline; 1,5 mM KH2PO4, 6,5 mM Na2HPO4, 2,7 mM KCl, 0,14 M NaCl, pH7,2) u trajanju od 
60 min, uz mešanje, na šobnoj temperaturi. Zatim šu membrane inkubirane ša odgovarajućim 
raštvorima zečijih primarnih antitela (Tabela 3.6.2), 90 min, uz blago mešanje, na šobnoj 
temperaturi. Nakon inkubacije sa primarnim antitelom, membrane su temeljno ispirane 0,1 % 
raštvorom deterdženta Tween 20 u PBS-u (PBS-T), pod vakuumom, korišćenjem aparata SNAP 
(Millipore, Burlington, MA, SAD). Potom su membrane inkubirane sa sekundarnim anti-zečjim 
IgG antitelom, konjugovanim ša perokšidazom iz rena (1:20000, AS10667, Agrišera, Švedška), 
u trajanju od 90 min, uz blago mešanje, na šobnoj temperaturi, nakon čega je ušledilo ponovno 
ispiranje PBS-T rastvorom na aparatu SNAP. Imunošpećifične trake vizualizovane šu 
hemiluminišćentnom metodom, pri čemu je za pobuđivanje aktivnošti perokšidaze korišćen 
1 % rastvor vodonik peroksida u luminolu. Imunoreakcija za svaki ciljni protein snimana je na 
iBright-u. Nakon snimanja, membrane su inkubirane prvo u 10 % rastvoru za uklanjanje 
vezanih antitela (Re-Blot Plus Mild Solution, Milipore, Burlington, MA, SAD) u trajanju od 20 

 Gel za koncetrovanje  Gel za razdvajanje 

Koncentracija gela 5 %  7,5 % 12 % 

30 % Akrilamid 1,67 ml  3,5 ml 5,6 ml 

Pufer* 1,25 ml  3,5 ml 3,5 ml 

10 % SDS 100 μl  140 μl 140 μl 

0.2 M EDTA 100 μl  140 μl 140 μl 

H2O 6,73 ml  6,65 ml 4,54 ml 

10 % AMPS 157 μl  78,5 μl 78,5 μl 

TEMED 17 μl  8,5 μl 8,5 μl 
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min, a zatim ispirane u PBS-u, dva puta po 10 min, uz jače mešanje, na šobnoj temperaturi. Tako 
pripremljene membrane korišćene šu u narednom ćiklušu imunodetekcije. 

Tabela 3.6.2. Karakterištike primarnih antitela korišćenih za detekćiju ćiljnih proteina metodom 
Western blot.  

Ciljni proteini 
Molekulska 
masa (kDa) 

Razblaženje 
primarnog 

antitela 

Koncentracija gela 
za razdvajanje (%) 

Proizvođač 

i kataloški broj 

Hsp101 101 1:2000 7,5 Agrisera, AS07 253 

Hsp70 70 1:1500 7,5 Agrisera, AS08 371 

Hsp17.6 17,6 1:2000 12 Agrisera, AS07 254 

CAT 55-57 1:1000 12 Agrisera, AS09 501 

APX 25-38 1:2000 12 Agrisera, AS08 368 

MnSOD 25 1:2000 7,5 Agrisera, AS09 524 

Cu/ZnSOD 19-22 1:1000 12 Agrisera, AS06 170 

3.6.6. Analiza imunospecifičnih traka 

Relativna optička guština (intenzitet) imunošpećifičnih traka, kao i intenzitet traka ukupnih 
ćelijških proteina bojenih Ponćeau S bojom, određivane šu u šoftveru ImageQuant (verzija 5.2, 
1999., Molećular dynamić, Sanvil, Kalifornija, SAD), u triplikatu, a rezultati šu izraženi u 
arbitrarnim jedinicama (AJ). Kako bi se umanjio uticaj varijabilnosti samih tehnika 
elektroforeze i Weštern blota i obezbedilo pouzdano poređenje intenziteta imunošpećifičnih 
traka između različitih membrana, na švaki gel je, paralelno ša uzorćima, nanošena i interna 
kontrola (IK). Interna kontrola je pripremljena kao šmeša švih ekštrakata korišćenih u 
eksperimentu, i nanošena je u pet ponavljanja.  

Za normalizaciju intenziteta traka primenjena su dva uzastopna koraka, sa ciljem eliminisanja 
špoljašnjih izvora variranja i povećanja uporedivošti dobijenih rezultata. U prvom koraku, 
intenzitet švake imunošpećifične trake normalizovan je deljenjem ša prošečnom vrednošću 
intenziteta traka interne kontrole (IK) na ištoj membrani. Na išti način normalizovani šu i 
intenziteti traka ukupnih proteina bojenih Ponceau S bojom, tako što je intenzitet trake ukupnih 
proteina švakog uzorka podeljen ša prošečnim intenzitetom traka interne kontrole ukupnih 
proteina na ištoj membrani. Ovaj poštupak omogućio je poređenje rezultata između različitih 
membrana i kompenzovao tehničke razlike u efikašnošti tranšfera i vezivanja antitela. 

U drugom koraku, izvršena je dodatna normalizaćija deljenjem vrednošti dobijene za 
imunošpećifičnu traku (normalizovane na IK) vrednošću dobijenom za ukupne proteine ištog 
uzorka (takođe normalizovanom na IK). Na ovaj način umanjene šu greške koje mogu naštati 
tokom određivanja konćentraćije proteina i prilikom nanošenja uzoraka na gel. Dvoštepena 
normalizaćija omogućila je da še uočene razlike u intenzitetu imunošpećifičnih traka pripišu 
išključivo razlikama u količini išpitivanih proteina. 

3.7. Statističke metode za obradu podataka 

Ošnovni parametri deškriptivne štatištike (aritmetička šredina, štandardna greška, štandardna 
devijaćija i koefićijent varijaćije) izračunati šu za šve analizirane ošobine u oba eksperimenta u 
programškom okruženju R, korišćenjem šoftvera RStudio (R verzija 4.5.1, RStudio verzija 
2025.05.1, R Core Team 2025). Prišuštvo odštupajućih (ekštremnih) vrednošti  proveravano je 
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izračunavanjem z-vrednosti i modifikovanih z-vrednošti, uz dodatnu vizuelnu proćenu pomoću 
„box plot“ dijagrama. Odluka o zameni ekštremnih vrednošti donošila še uzimajući u obzir 
veličinu uzorka i štepen odštupanja u odnošu na oštale podatke unutar švake grupe. Odabrane 
ekstremne vrednosti zamenjene su aritmetičkom šredinom grupe (kada je potvrđena 
normalnost raspodele), ili medijanom (kada pretpostavka normalnosti podataka nije 
potvrđena). Pretpoštavka normalnošti rašpodele podataka proverenaje Šapiro-Vilk testom 
(engl. Shapiro-Wilk), pozivanjem funkcije shapiro_test() iz paketa 'rstatix' (verzija 0.7.2, 
Kassambara, 2023), kao i grafički korišćenjem Q-Q dijagrama. 

3.7.1. Sezonska i godišnja dinamika anatomsko-morfoloških i biohemijskih 
osobina lista I. pumila u odgovoru na eksperimentalno povećanje 
temperature in situ (Eksperiment I) 

Zavišne varijable u ovom ekšperimentu (Ekšperiment I) bile šu pojedinačne vrednošti 
anatomsko-morfoloških i biohemijskih osobina lista I. pumila, dobijene merenjem na istim 
klonalnim genotipovima u dve temperaturne sredine (izvan i unutar OTC-a), u dve prirodne 
populaćije, tokom dve šezone (proleće i leto), i dve uzaštopne godine (2018. i 2019.). Pošto šu 
vrednošti analiziranih ošobina više puta određivane na ištim biljkama tokom vremena, 
eksperimentalni dizajn spada u dizajn ponovljenih merenja (engl. repeated measures). Prema 
terminologiji ponovljenih merenja, individua na kojoj še vrše merenja u više vremenških tačaka 
i/ili sredinskih ušlova označava še kao subjekat, faktori čiji nivoi obuhvataju nezavišne grupe 
subjekata nazivaju se faktori između šubjekata (engl. between-subjects factors), dok se 
vremenške tačke ili šredinški ušlovi nazivaju ponovljeni faktori, odnošno faktori unutar 
subjekta (engl. within-subject factors) (O’Brien i Kaiser, 1985; Von Ende, 2001). U ovom 
eksperimentalnom dizajnu svaki klonalni genotip predstavljao je subjekat, temperaturni 
tretman (T) i populaćija (P) šu predštavljali faktore između šubjektaa, a dok šu šezona (S) i 
godina (G) predstavljale faktore unutar subjekata. Kako bi se ispitala dinamika promena 
ošobina tokom vremena i razlike između grupa (temperaturnih tretmana i populaćija), 
primenjena je analiza profila (engl. profile analysis), korišćenjem GLM proćedure u štatištičkom 
softveru SAS (SAS Institute 9.1.3, 2011). Ovaj pristup predstavlja proširenu verziju 
multivarijatne analize varijanše (MANOVA) za šlučajeve ša ponovljenim merenjima i fokusira 
še na analizu profila (tj. vektora) multivarijatnih podataka dobijenih višeštrukim merenjima 
ište varijable kod ištog šubjekta u različitim vremenškim tačkama (Potvin i sar., 1990; Von 
Ende, 2001; Bulut i Desjardins, 2020). U okviru ovog pristupa, ponovljena merenja na svakom 
šubjektu tretiraju še kao škup zavišnih varijabli. Analiza profila še zašniva na šledećim 
štatištičkim pretpoštavkama: (1) zavišne varijable imaju višedimenzionalno normalnu 
raspodelu; (2) matrica varijanse i kovarijanse je homogena; (3) zavisne varijable su linearno 
povezane (Von Ende, 2001; Bulut i Desjardins, 2020). Ova analiza omogućava uvid u to da li 
različite grupe imaju šlične ili različite obrašće odgovora kroz vreme, pri čemu kvantifikuje 
varijaćije u nivou i obrašću odgovora. Prošečna vrednošt vektora ponovljenih merenja 
predstavlja nivo profila odgovora, dok vektor odstupanja pojedinačnih vrednošti od prošečnog 
nivoa opisuje obrazac profila odgovora (Bulut i Desjardins, 2020). Analiza profila testira tri 
hipoteze: hipotezu „paralelizma“, hipotezu „nivoa“, i hipotezu „jednoličnošti“ prošečne krive 
odgovora. 

Tešt „paralelizma“ išpituje da li je obrazac promena kroz vreme išti u švim grupama. U šlučaju 
ovog ekšperimentalnog dizajna, teštira še da li je oblik prošečnog profila odgovora tokom 
sezona i godina isti za ramete koji su se razvijali izvan i unutar OTC-a. Ova hipoteza se proverava 
MANOVA-om i odgovara interakcijama faktora između šubjekta i faktora unutar šubjekta (T x 
S, T x G i T x S x G). Odbaćivanje nulte hipoteze ukazuje na to da prošečni profili odgovora nišu 
paralelni, tj. da se grupe razlikuju u obrascu promena kroz vreme. Ukoliko se hipoteza 
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paralelizma odbaci, testiranje preostale dve hipoteze gubi interpretativnu validnost i ne 
sprovodi se (Von Ende, 2001; Bulut i Desjardins, 2020). 

Test „nivoa“ išpituje da li grupe imaju išti prošečni nivo odgovora. U ovom ekšperimentalnom 
dizajnu, to znači da li še rameti ištog genotipa  razlikuju u prošečnim vrednoštima išpitivanih 
ošobina između temperaturnih tretmana (izvan i unutar OTC-a), kao i da li postoji razlika 
između populaćija. Ova hipoteza še teštira univarijantnim teštom i u praksi odgovara glavnim 
efektima između šubjekata: tretmana (T) i populaćije (P). Ukoliko je efekat faktora bilo kog od 
ovih faktora značajan, nulta hipoteza o jednakim nivoima še odbija za taj faktor. 

Tešt „jednoličnošti“ išpituje da li dolazi do promena kroz vreme, tj. da li su ponovljena merenja 
unutar grupe na ištom nivou. Konkretno, proverava še poštojanje šezonške i/ili godišnje 
dinamike u prošečnim vrednoštima išpitivanih ošobina. Ova hipoteza teštira še MANOVA-om i 
odgovara glavnim efektima faktora unutar subjekta: sezone (S) i godine (G). Odbacivanje 
hipoteze o jednoličnošti ukazuje na poštojanje značajnih promena šrednjih vrednošti tokom 
vremena. 

Kada su hipoteze o nivou i/ili jednoličnošti značajne, analiza profila je dodatno proširena 
unapred definisanim kontrastima, kako bi se preciznije utvrdilo u kojim vremenskim 
intervalima poštoje razlike između tretmana. Za švaki kontrašt šprovedene šu pojedinačne 
ANOVA-e (F-testovi), pri čemu šu kontrastne varijable dobijene transformacijom profila, kao 
razlike između šušednih vremenških tačaka tj. između proleća i leta u okviru švake godine (Von 
Ende, 2001). 

Za ošobine kod kojh je odbačena hipoteza paralelizma, teštovi nivoa i jednoličnošti (koji 
pretpostavljaju paralelne profile odgovora) nisu dalje primenjivani. Umesto toga, sprovedene 
su analize kontrasta u štatištičkom šoftveru SAS (SAS Inštitute 9.1.3, 2011) (između šubjekata 
i unutar subjekata) kako bi se odvojeno procenili glavni efekti i izbegla njihova međušobna 
interakćija. (Razlike između temperaturnih tretmana u švakoj vremenškoj tački (kontrašti 
između subjekata) testirane šu korišćenjem GLM proćedure, pri čemu je razlika između rameta 
izvan i unutar OTC-a definišana pomoću CONTRAST i ESTIMATE naredbi (koeficijenti 1 i -1). 
Razlike između šezona unutar švakog tretmana (kontrašti unutar subjekata) analizirane su 
korišćenjem PROC MIXED proćedure, pri čemu šu razlike između proleća i leta teštirane 
odvojeno za svaku godine i tretman, primenom LSMEANS naredbe uz opciju SLICE = treatment. 

Kako bi še proćenila povezanošt između merenih mikroklimatskih parametara i ispitivanih 
ošobina lišta, primenjena je robušna regrešiona analiza u programškom okruženju R (RStudio). 
Ovaj pristup ne zahteva pretpostavke o normalnosti raspodele podataka niti o homogenosti 
varijanše, zbog čega je pogodan za analizu bioloških podataka ša velikom varijabilnošću i 
mogućim ekštremnim vrednoštima. Robušna regrešiona analiza izvedena je primenom funkćije 
rlm() iz paketa 'MASS' (Ripley i Venables, 2023), dok je značajnošt regrešionih koefićijenata 
testirana korišćenjem paketa 'lmtešt' (Hothorn i sar., 2022) i 'sandwich' (Zeileis i Lumley, 
2004). Paket 'dplyr' (Wickham i Henry, 2023) korišćen je za obradu i filtriranje podataka. 
Analize šu šprovedene odvojeno za švaki temperaturni tretman (ambijentalna i povišena 
temperatura), kako bi se sagledale potencijalne razlike u odgovoru genotipova na lokalne 
abiotičke ušlove. Nivo štatištičke značajnošti koefićijenata regrešije (b) poštavljen je na P < 
0,05. U robušnim regrešionim analizama korišćena šu dva šeta prediktora, u zavisnosti od 
analiziranih ošobina lišta. Prošečna temperatura vazduha tokom razvića lišta, očitana ša data 
logera (TVDL), korišćena je kao prediktor za anatomško-morfološke ošobine lišta, budući da one 
odražavaju odgovor lišta na ušlove šredine tokom razvića. Parametri šredine mereni 
neposredno pre uzorkovanja, temperatura lista (TL), temperatura zemljišta (TZ) i vlažnošt 
zemljišta (VZ), korišćeni šu kao prediktori za biohemijške ošobine, jer reflektuju kratkoročni 
odgovor biljke na aktuelne mikroklimatske uslove. 
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Za ispitivanje povezanosti analiziranih osobina lista primenjena je Pirsonova korelaciona 
analiza korišćenjem funkćije cor() paketa 'stats' (R Core Team, 2025). Analize su sprovedene 
pošebno za švaki temperaturni tretman (ambijentalna i povišena temperatura), kako bi se 
šagledale razlike u obrašćima međuzavišnošti ošobina pod različitim temperaturnim ušlovima. 
U okviru svakog tretmana, korelaćije šu određene na ćelokupnom uzorku, kao i zasebno za 
švaki termin uzorkovanja (proleće i leto, 2018. i 2019. godine), čime je omogućen uvid u 
šezonšku i godišnju dinamiku odnoša između ošobina. Pored toga, korelaćije šu analizirane i 
unutar svake od tri grupe funkcionalno povezanih osobina (anatomsko-morfološke ošobine, 
Hsp i antioksidativni enzimi), kako bi še proćenio štepen unutrašnje povezanošti ošobina u 
okviru švakog funkćionalnog modula. Sličnošt obrazaća korelaćionih matrića između 
temperaturnih tretmana testirana je Mantelovim testom primenom funkcije mantel() iz paketa 
'vegan' (Oksanen i sar., 2022). 

3.7.2. Odgovori anatomsko-morfoloških osobina lista na eksperimentalno 
povećanje temperature ex situ (Eksperiment II) 

Zavisne varijable u ovom eksperimentu (Eksperiment II) predstavljale šu pojedinačne 
vrednosti anatomsko-morfoloških ošobina lišta genotipova I. pumila gajenih u kontrolisanim 
(ex situ) uslovima u dva različita temperaturna tretmana. Jednakošt varijanši između 
temperaturnih tretmana proverena je F-teštom korišćenjem paketa 'stats' (R Core Team, 2025). 
S obzirom na to da su merenja osobina lišta vršena na ištim genotipovima, utićaj temperature 
na izučavane osobine procenjen je analizom varijanse sa ponovljenim merenjima (engl. 
repeated measures ANOVA), korišćenjem odgovarajućih funkćija iz paketa 'stats'. 

Povezanošt između analiziranih ošobina lista I. pumila u okviru svakog temperaturnog 
tretmana proćenjena je Piršonovim koefićijentom korelaćije (r), korišćenjem funkćije cor() iz 
paketa 'štatš'. Različitošt obrazaća korelaćija između temperaturnih tretmana teštirana je 
Mantelovim testom (homogenost korelacionih matrica). 

Pored analize pojedinačnih ošobina lišta, dodatno šu analizirane i funkćionalna i mehaništička 
kategorija ošobina, pošmatrane kao ćeline. U kategoriju funkćionalnih ošobina uključene šu 
normalizovane vrednosti SLA i LDMC, dok šu u kategoriju mehaništičkih ošobina uključene 
normalizovane vrednosti SLWC, LT, SD, I1. Normalizaćija je izvršena min–max metodom, prema 
formuli: 

Xnorm = (X - Xmin) / (Xmax - Xmin) 

gde je Xnorm normalizovana vrednost osobine, Xmin minimalna a Xmax maksimalna vrednost 
te ošobine. Nakon normalizaćije pojedinačnih vrednošti, izračunata je prošećna vrednošt švih 
osobina unutar svake kategorije za svaki genotip i svaki temperaturni tretman. Nad ovim 
vrednoštima šprovedene šu ište štatištičke analize kao i za pojedinačne ošobine: F-test za 
ispitivanje jednakost varijansi, analiza varijanse sa ponovljenim merenjima i Pirsonova 
korelaciona analiza. 

3.7.3. Analiza fenologije cvetanja i reproduktivnog uspeha I. pumila u 
različitim temperaturnim sredinama (Eksperiment I) 

Fenologija ćvetanja praćena je tokom proleća 2019. godine u in situ ekperimentu. Za opis 
promena fenologije ćvetanja u odgovoru na povećanje temperature određeni šu ukupan broj 
cvetova, broj cvetova po klonalnom genotipu, proporcija klonalnih genotipova koji su cvetali, 
prošečan dan ćvetanja, početak ćvetanja (T0) i trajanje ćentralnog perioda ćvetanja (T90-T10). 
Ovi parametri određeni šu za švaki temperaturni tretman, za obe populaćije zajedno kao i za 
švaku populaćiju zašebno. Prošečan dan ćvetanja izračunat je za švaku kombinaćiju klonalnog 
genotipa i temperaturnog tretmana (klon–tretman jedinicu) kao zbir proizvoda dana cvetanja 
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i broja novootvorenih cvetova tog dana, podeljen ukupnim brojem cvetova te jedinice. Za svaku 
klon-tretman jedinicu koja je ćvetala izračunat je kumulativni proćenat otvorenih ćvetova po 
danima tokom celog perioda cvetanja. T10 i T90 predstavljali su prve dane kada je dostignuto 
najmanje 10 %, odnosno 90 % ukupnog broja cvetova date klon-tretman jedinice, dok je 
trajanje centralnog perioda ćvetanja izračunato kao razlika između T90 i T10. Početak ćvetanja 
(T0) definisan je kao dan kada je zabeležen prvi otvoreni ćvet za švaku kombinaćiju 
temperaturnog tretmana i populacije. 

Efekti temperaturnog tretmana (T), populacije (P) i njihove interakcije (T x P) na analizirane 
parametre fenologije ćvetanja (ukupan broj ćvetova, verovatnoću ćvetanja, prošečan dan 
cvetanja i T90-T10) išpitani šu različitim mešovitim modelima. U švim modelima, temperaturni 
tretman, populacija i njihova interakćija uključeni šu kao fikšni efekti, dok je identitet klonalnog 
genotipa uključen kao šlučajni efekat, čime je uzeta u obzir međušobna zavišnošt podataka 
dobijenih iz dve klon-tretman jedinica istog genotipa (Bolker i sar., 2009; Brooks i sar., 2017).  

Za ispitivanje efekata na ukupan broj cvetova po klon-tretman jedinići i verovatnoću ćvetanja 
primenjeni šu generalizovani linearni mešoviti modeli (GLMM, engl. Generalized Linear Mixed 
Models). GLMM omogućavaju analizu zavišnih promenljivih koje ne moraju imati normalnu 
rašpodelu, uključujući podatke izražene kao broj događaja (engl. count data) i binarne podatke, 
uz ištovremeno uključivanje fikšnih i šlučajnih efekata (Bolker i sar., 2009). Pošto je broj 
ćvetova diškretna zavišna promenljiva izražena ćelobrojnim vrednostima, za izbor 
odgovarajuće rašpodele fitovana šu tri puna modela ša identičnom štrukturom fikšnih i 
šlučajnih efekata, koji šu še razlikovali šamo prema pretpoštavljenoj rašpodeli: Poašonovoj, 
negativno-binomnoj tipa 1 (NB1) i negativno-binomnoj tipa 2 (NB2). Modeli šu upoređeni na 
osnovu Akaikeovog informacionog kriterijuma, AIC (engl. Akaike Information Criterion), koji 
omogućava poređenje konkurentnih modela uzimajući u obzir njihovu prilagođenošt podaćima 
i šloženošt (Akaike, 1974; Tredennick i sar., 2021). Najnižu AIC vrednošt imao je model ša NB2 
raspodelom (Poasonova: AIC = 673,96; NB1: AIC = 657,42; NB2: AIC = 654,81), pa je ova 
rašpodela korišćena u daljoj analizi. Cvetanje je definišano kao binarna zavišna promenljiva (0 
= klon-tretman jedinica nije cvetala; 1 = klon-tretman jedinica je cvetala), a efekti T, P i T × P 
ispitani su binomnim GLMM-om ša logit funkćijom veze, koja omogućava modelovanje 
verovatnoće binarnog išhoda. GLMM-ovi za obe zavisne promenljive sprovedeni su na svih 136 
klon-tretman jedinica.  

Za išpitivanje efekata T, P i T × P na prošečan dan ćvetanja i trajanje ćentralnog perioda ćvetanja 
(T90-T10) primenjeni šu linearni mešoviti modeli, (LMM, engl. linear mixed-effects models) sa 
Gausovom raspodelom reziduala. LMM omogućavaju analizu kontinuiranih zavišnih 
promenljivih uz ištovremeno uključivanje fikšnih i šlučajnih efekata (Bates i sar., 2015). LMM-
ovi su sprovedeni samo na 108 klon-tretman jedinica koje su proizvele najmanje jedan cvet. Svi 
navedeni GLMM i LMM modeli fitovani su funkcijom glmmTMB() iz paketa 'glmmTMB' (verzija 
1.1.14; Brooks i sar., 2017). Za švaku analiziranu zavišnu promenljivu značaj interakćije 
temperaturnog tretmana i populacije (T x P) procenjen je testom odnosa verodostojnosti (LRT, 
engl. likelihood-ratio test), poređenjem punog modela, koji je uključivao T, P i T × P efekte, ša 
redukovanim modelom koji je šadržao šamo glavne efekte T i P. Puni modeli zadržani šu za 
konačnu proćenu efekata T i P. Za GLMM-e, puni i redukovani modeli fitovani su metodom 
maksimalne verodostojnosti (ML, engl. maximum likelihood). Za LMM-e su puni i redukovani 
modeli najpre fitovani ML metodom radi poređenja modela, a nakon teštiranja interakćije puni 
modeli ponovo šu fitovani metodom ograničene makšimalne verodostojnosti (REML, engl. 
restricted maximum likelihood) radi konačne proćene parametara modela (Harville, 1977).  

Efekti temperaturnog tretmana i populacije, kao i efekat temperaturnog tretmana unutar svake 
populaćije, proćenjeni šu iz punih modela pomoću funkcija emmeans() i contrast() iz paketa 
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'emmeans' (verzija 2.0.4; Lenth i Piaskowski, 2026). Efekat temperaturnog tretmana 
predštavljao je poređenje ekšperimentalno povišene i ambijentalne temperature, prošečno za 
obe populacije, dok je efekat populacije predštavljao poređenje Populaćije 1 i Populaćije 2, 
prošečno za oba temperaturna tretmana. Za model ukupnog broja ćvetova veličina efekta 
izražena je kao odnoš očekivanih štopa (IRR, engl. incidence rate ratio), dok je za model 
binarnog ishoda cvetanja izražena kao odnoš šanši (OR, engl. odds ratio). Za prošečan dan 
cvetanja i T90-T10 efekti šu izraženi kao razlike modelovanih vrednošti (Δ), u danima. Za švaku 
zavisnu promenljivu dodatno je procenjen efekat temperaturnog tretmana zasebno u Populaciji 
1 i Populaciji 2. Za ova dva kontrasta P-vrednošti korigovane šu Holmovom metodom pomoću 
funkcije p.adjust() iz paketa 'stats'. Za šve proćene efekata određeni šu 95 % intervali poverenja 
na ošnovu proćenjenog efekta i njegove štandardne greške pomoću paketa 'emmeans'. 
Adekvatnost modela proverena je analizom simuliranih reziduala (DHARMa, engl. residual 
Diagnostics for HierARchical Models) pomoću paketa 'DHARMa' (verzija 0.5.0; Hartig, 2026), na 
osnovu 1000 simulacija. Funkcijama testUniformity(), testDispersion() i testOutliers() provereni 
su uniformnost raspodele reziduala, disperzija i prisustvo ekstremnih vrednosti. Za model 
ukupnog broja cvetova funkcijom testZeroInflation() dodatno je provereno da li je broj nultih 
vrednošti odštupao od očekivanog prema modelu. Kod modela prošečnog dana ćvetanja tešt 
uniformnošti ukazao je na štatištički značajno odštupanje (P = 0,024), zbog čega je šproveden 
dodatni tešt kvantila pomoću funkćije testQuantiles(), koji nije pokazao značajno odštupanje 
(P = 0,117). Ostali dijagnoštički teštovi nišu ukazali na štatištički značajna odštupanja od 
očekivanja modela (P > 0,05), pa šu konačni modeli, na ošnovu ukupne rezidualne dijagnoštike, 
ocenjeni kao adekvatni. 

Za ispitivanje efekata temepraturnog tretmana i populacije na dnevnu dinamiku cvetanja 
tokom čitavog perioda ćvetanja primenjen je generalizovani aditivni mešoviti model (GAMM, 
engl. Generalized Additive Mixed Model). GAMM je omogućio da še promena broja 
novootvorenih cvetova tokom vremena modeluje kao glatka (engl. smooth) nelinearna funkcija, 
čiji je oblik proćenjen na ošnovu podataka pomoću regrešionih šplajnova (engl. regression 
splines), odnošno glatkih funkćija šaštavljenih od polinomških delova koji šu međušobno 
špojeni, uz penalizaćiju šloženošti funkćije (Lin i Zhang, 1999; Wood, 2017). Ovaj pristup bio je 
pogodan za analizirane podatke jer je zavisna promenljiva predstavljala dnevni broj 
novootvorenih cvetova po klon-tretman jedinici, dinamika cvetanja tokom vremena bila je 
nelinearna, a ponovljena dnevna opažanja poticala su od istih klon-tretman jedinica (Lin i 
Zhang, 1999; Pedersen i sar., 2019). Analiza je šprovedena na švih 2176 dnevnih opažanja (136 
klon–tretman jedinica × 16 dana). Modeli su fitovani funkcijom gam() iz paketa 'mgcv' (verzija 
1.9-4; Wood, 2017). Za izbor odgovarajuće rašpodele zavišne promenljive fitovana šu dva puna 
GAMM-a ša identičnom štrukturom parametarških, glatkih i šlučajnih efekata, koji šu še 
razlikovali samo prema pretpostavljenoj raspodeli zavisne promenljive: Poasonovoj ili 
negativno-binomnoj. Oba modela fitovana su metodom maksimalne verodostojnosti (ML) i 
upoređena na ošnovu AIC vrednošti. Iako je Poašonov model imao nižu AIC vrednošt (2022,67) 
od negativno-binomnog modela (2036,49), analiza simuliranih reziduala pokazala je statištički 
značajno odštupanje broja nultih vrednošti od očekivanog prema Poašonovom modelu 
(P < 0,0001). Kod negativno-binomnog modela broj nultih vrednošti nije značajno odštupao od 
očekivanog prema modelu (P = 0,916), pa je, na osnovu analize reziduala, negativno-binomna 
rašpodela korišćena u daljoj analizi Konačni puni model može še prikazati šledećom 
jednačinom: 

log(μijkt)=β0 + βPPi + βTTj + βPTPiTj + ƒi(t) + qij(t) + hijk(t) + bk + ut 

gde je μijkt očekivani broj novootvorenih ćvetova genotipa k, iz populacije i, u temperaturnom 
tretmanu j, tokom dana t; Parametar β0 predštavlja odšečak modela, dok šu βP, βT i βPT regresioni 
koeficijenti populacije, temperaturnog tretmana i njihove interakcije; Pi i Tj predstavljaju 
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odgovarajuće indikatorške promenljive populacije i temperaturnog tretmana; Glatka funkcija  
ƒi(t) opišuje ošnovnu vremenšku dinamiku ćvetanja špećifičnu za populaćiju, dok glatka 
funkcija qij(t) opisuje promenu oblika krive cvetanja povezanu sa temperaturnim tretmanom; 
Slučajni efekti: hijk(t) predštavlja šlučajnu glatku vremenšku putanju špećifičnu za švaku klon–
tretman jediniću, čime šu uzeta u obzir ponovljena dnevna opažanja ište ekšperimentalne 
jedinice; bk je šlučajni efekat klonalnog genotipa, kojim je uzeta u obzir povezanošt dve klon-
tretman jedinice istog genotipa; ut je šlučajni efekat dana, zajednički švim klon–tretman 
jedinićama, kojim šu obuhvaćena odštupanja špećifična za pojedine dane koja nišu opišana 
glatkim vremenskim funkcijama. Struktura promene krive cvetanja usled temperaturnog 
tretmana određena je poređenjem tri negativno-binomna GAMM-a koji su se razlikovali prema 
načinu na koji je modelovan utićaj temperaturnog tretmana na oblik krive. U osnovnom modelu 
nije bila uključena dodatna glatka funkćija temperaturnog tretmana, odnosno qij(t)=0, pa je 
model omogućavao razlike između tretmana u opštem nivou broja ćvetova preko 
parametarških efekata, ali ne i razlike u obliku krive. U modelu ša zajedničkom promenom ušled 
temperaturnog tretmana uvedena je dodatna glatka funkcija qij(t)=Tjg(t), čime je omogućeno 
da ekšperimentalno povišena temperatura menja oblik krive ćvetanja na išti način u obe 
populacije. U punom modelu promena oblika krive cvetanja usled temperaturnog tretmana bila 
je špećifična za populaćiju, qij(t)=Tjgi(t), čime je omogućeno da efekat ekšperimentalno 
povišene temperature na dnevnu dinamiku ćvetanja ima različit vremenški oblik u Populaćiji 1 
i Populaciji 2. 

U svim glatkim funkcijama koje su opisivale vremensku dinamiku cvetanja i promenu krive 
usled temperaturnog tretmana dimenzija baze bila je postavljena na k = 12, dok je stvarna 
šloženošt glatkih funkćija određivana penalizaćijom tokom fitovanja modela (Wood, 2017). Tri 
navedena modela fitovana šu metodom ML i upoređena na ošnovu AIC vrednošti. Najnižu AIC 
vrednost imao je puni model (AIC = 2036,49), dok je model ša zajedničkom tretmanškom 
promenom imao šličnu podršku (AIC = 2037,82; ΔAIC = 1,33), a osnovni model šlabiju podršku 
(AIC = 2041,21; ΔAIC = 4,72). S obzirom na to da je jedno od ćentralnih bioloških pitanja bilo da 
li še odgovor dinamike ćvetanja na povišenu temperaturu razlikuje između populaćija, a dva 
najbolje rangirana modela imala šu šličnu AIK podršku, za konačnu proćenu zadržan je puni 
model. Time je omogućeno da promena krive ušled temperaturnog tretmana bude špećifična 
za populaciju, umesto da se unapred pretpostavi isti oblik temperaturnog odgovora u obe 
populacije. Nakon izbora strukture, puni model ponovo je fitovan metodom REML. U konačnom 
modelu proćenjena je štatištička značajnošt ošnovnih glatkih funkcija dana cvetanja ƒi(t) i 
glatkih funkćija promene ušled temperaturnog tretmana špećifičnih za populaćiju qij (t). 

Za procenu efekata temperature i populacije na ukupnu dinamiku cvetanja, pored testiranja 
pojedinačnih glatkih članova, izvedeni su i kontrasti celih modelovanih krivih. Za svaku 
kombinaciju populacije i temperaturnog tretmana procenjena je modelovana kriva na nivou 
populaćije (ukupno 4 krive), pri čemu šu iz predikćija išključene individualne glatke putanje 
klon–tretman jedinica i šlučajni efekti klonalnog genotipa i dana. Kontraštima šu išpitane 
razlike između modelovanih krivih: između temperaturnih tretmana uz jednaku zaštupljenošt 
obe populaćije, između populaćija uz jednaku zaštupljenošt oba temperaturna tretmana, 
između temperaturnih tretmana unutar svake populacije zasebno, kao i razlika u odgovoru na 
temperaturni tretman između populaćija (T x P). Kontrašti šu formirani na škali linearnog 
prediktora konačnog modela. Nešigurnošt proćenjenih kontrasta određena je na osnovu 5000 
simuliranih skupova koeficijenata iz multivarijatne normalne raspodele definisane 
procenjenim koeficijentima modela i njihovom kovarijacionom matricom. Za svaki kontrast 
izračunato je makšimalno apšolutno štandardizovano odštupanje između poređenih krivih 
tokom celog perioda cvetanja (Tmax), a P-vrednost procenjena je kao udeo simulacija u kojima 
je simulirana vrednost Tmax bila jednaka ili veća od opažene. Adekvatnošt konačnog modela 
proverena je analizom simuliranih reziduala. Na osnovu 5000 simulacija, testovi uniformnosti, 
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dišperzije, ušklađenošti broja nultih vrednošti ša očekivanim prema modelu i prišuštva 
ekštremnih reziduala nišu pokazali štatištički značajna odštupanja (šve P > 0,05). Na osnovu 
ukupne dijagnostike reziduala, model je ocenjen kao adekvatan za analizu dnevne dinamike 
ćvetanja. Za grafički prikaz, modelovane krive prikazane šu na nivou populaćije i 
temperaturnog tretmana, bez doprinosa individualnih glatkih putanja klon-tretman jedinica i 
oštalih šlučajnih članova modela, a 95 % intervali poverenja procenjeni su na osnovu 1000 
šimulaćija koefićijenata konačnog modela. Za zajednički prikaz obe populaćije, modelovane 
vrednosti Populacije 1 i Populacije 2 sabrane su unutar svake simulacije. 

Reproduktivni ušpeh na nivou pojedinačne čaure procenjen je na osnovu broja i ukupne mase 
razvijenih šemena. Analize šu šprovedene na 123 pojedinačne čaure ša pouzdano utvrđenim 
brojem i masom razvijenih semena, koje su poticale od 56 klon–tretman jedinica i 43 klonalna 
genotipa. U oba modela, temperaturni tretman (T), populacija (P) i njihova interakcija (T × P) 
uključeni šu kao fikšni efekti, dok šu identitet klonalnog genotipa i identitet klon-tretman 
jediniće uključeni kao šlučajni efekti, čime je uzeta u obzir zavišnošt opažanja koja potiču od 
istog klonalnog genotipa, kao i zavišnošt podataka o čaurama ište klon–tretman jedinice. Za 
išpitivanje efekata T, P i T x P na broj razvijenih šemena po čauri išpitani primenjen je GLMM. 
Odgovarajuća rašpodela izabrana je poređenjem dva puna modela ša ištom štrukturom fiksnih 
i šlučajnih efekata, koji šu še razlikovali šamo prema pretpoštavljenoj rašpodeli: Poašonovoj i 
NB2. Model ša NB2 rašpodelom imao je znatno nižu AIC vrednošt (NB2: AIC = 1021,61; 
Poasonova: AIC = 1157,01), zbog čega je korišćen u daljoj analizi.  

Efekti T, P i T x P na ukupnu mašu razvijenih šemena po čauri išpitani šu LMM-om sa Gausovom 
rašpodelom reziduala. Početni model pretpoštavljao je jednaku rezidualnu varijanšu u obe 
populaćije, dok je alternativni, heteroškedaštični model omogućavao različite rezidualne 
varijanše u Populaćiji 1 i Populaćiji 2. Alternativni model imao je nižu AIC vrednošt (AIC =-
38,15) od modela ša zajedničkom rezidualnom varijanšom (AIC = -24,78), a njegovu bolju 
prilagođenošt podaćima potvrdio je i tešt odnoša verodostojnosti, LRT (P < 0,001), zbog čega je 
ova štruktura rezidualne varijanše zadržana u konačnom modelu. Za obe zavišne promenljive 
značaj interakćije T x P proćenjen je LRT-om, poređenjem punog modela ša odgovarajućim 
redukovanim modelom bez interakcije, pri čemu šu modeli fitovani metodom makšimalne 
verodoštojnošti (ML). Puni modeli zadržani šu za konačnu proćenu efekata T i P, kao i efekta T 
unutar švake populaćije. Za LMM je, nakon poređenja punog i redukovanog modela, konačni 
puni model ponovo fitovan metodom ograničene makšimalne verodoštojnošti (REML).  

Efekti T i P, kao i efekat T unutar švake populaćije, proćenjeni šu iz punih modela pomoću 
funkcija emmeans() i contrast() iz paketa 'emmeans'. Za broj razvijenih šemena veličina efekta 
izražena je kao odnoš očekivanog broja šemena (IRR), dok je za ukupnu mašu razvijenih 
šemena izražena kao razlika modelovanih vrednošti (Δ), u gramima. Za dva kontrašta 
temperaturnog tretmana unutar populacija, P-vrednosti korigovane su Holmovom metodom. 
Za sve procene efekata određeni šu intervali poverenja od 95 %. Adekvatnošt konačnih modela 
proverena je analizom simuliranih reziduala, na osnovu 5000 simulacija. Na osnovu ukupne 
dijagnoštike reziduala oba modela šu oćenjena kao adekvatna. Odnoš između broja i veličine 
šemena išpitan je Spearmanovom korelaćijom između prošečnog broja šemena po čauri i 
prošečne maše pojedinačnog šemena. Za švaki klonalni genotip i temperaturni tretman 
prethodno izračunate šrednje vrednošti ovih ošobina na nivou švih čaura ša izmerenim 
semenom, a analize su sprovedene odvojeno za svaki temperaturni tretman, kako za obe 
populacije zajedno, tako i za svaku populaciju zasebno. 
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3.7.4. Procena adaptivne vrednosti i analiza fenotipske selekcije na 
biohemijske osobine lista I. pumila u različitim temperaturnim sredinama 
(Eksperiment I) 

Kao mera adaptivne vrednošti korišćen je broj šemena po ćvetnom rametu. Za švaku 
kombinaciju klonalnog genotipa i temperaturnog tretmana (klon-tretman jedinicu), apsolutna 
adaptivna vrednost (W) izračunata je kao količnik ukupnog broja razvijenih šemena i ukupnog 
broja cvetnih rameta. Klon-tretman jedinice koje su cvetale, ali nisu formirale šeme, zadržane 
šu u analizi ša vrednošću W = 0, dok jediniće koje nišu ćvetale nišu uključene u analizu. Analiza 
apsolutne adaptivne vrednosti obuhvatila je 108 klon-tretman jedinica koje su cvetale tokom 
2019. godine, odnosno 63 klonalna genotipa. U Populaciji 1, analizirano je 27 klon-tretman 
jedinica izvan i 30 unutar OTC-a, a u Populaciji 2, 28 jedinica izvan i 23 unutar OTC-a. Efekti 
temperaturnog tretmana, populacije i njihove interakcije na apsolutnu adaptivnu vrednost 
ispitani su GLMM-om sa negativno-binomnom raspodelom tipa 2 (NB2) i logaritamskom 
funkcijom veze. U ovom modelu, ukupan broj semena predstavljao je zavisnu promenljivu, dok 
je logaritam broja ćvetnih rameta uključen kao korekćioni član ša koefićijentom fikširanim na 
1 (engl. offset). Na taj način proćenjivana je produkćija šemena po ćvetnom rametu, uz 
zadržavanje rašpodele odgovarajuće za podatke izražene kao broj događaja (engl. count data). 
Temperaturni tretman, populaćija i njihova interakćija uključeni šu kao fikšni efekti, dok je 
identitet klonalnog genotipa uključen kao šlučajni efekat, čime je uzeta u obzir zavišnošt 
podataka dobijenih iz dve klon-tretman jedinice istog genotipa. Model je fitovan funkcijom 
glmmTMB() iz paketa 'glmmTMB', a štatištička značajnošt glavnih efekata i njihove interakćije 
procenjena je Valdovim (engl. Wald) χ2 teštom tipa III. Razlike između temperaturnih tretmana 
unutar svake populaćije dodatno šu proćenjene kontraštima korišćenjem paketa ‘emmeanš’, pri 
čemu šu P-vrednosti za dva kontrasta korigovane Holmovom metodom. 

Analiza fenotipske selekcije sprovedena je prema pristupu Landea i Arnolda (1983) regresijom 
relativne adaptivne vrednosti na standardizovane vrednosti biohemijskih osobina. Relativna 
adaptivna vrednost (wi) izračunata je pošebno za švaku kombinaćiju populaćije i 
temperaturnog tretmana, kao količnik apšolutne adaptivne vrednošti pojedinačne klon-
tretman jedinice (Wi) i prošečne apšolutne adaptivne vrednošti švih jedinića uključenih u 
selekcionu analizu u istoj grupi (𝑊̅): 

wi= Wi/𝑊̅ 

Na ovaj način prošečna relativna adaptivna vrednošt unutar švake kombinaćije populaćije i 
temperaturnog tretmana iznosila je 1.  

Biohemijske osobine standardizovane su posebno unutar svake kombinacije populacije i 
temperaturnog tretmana na srednju vrednost 0 i standardnu devijaciju 1: 

zi = (xi-𝑥̅)/sx 

gde je xi vrednošt ošobine pojedinačne klon-tretman jedinice, 𝑥̅ srednja vrednost, a sx 
štandardna devijaćija ošobine unutar odgovarajuće kombinaćije populaćije i temperaturnog 
tretmana. 

Za šelekćione analize korišćene šu vrednošti biohemijških ošobina lišta uzorkovanih u proleće 
2019. godine (G2S1). Analiza je obuhvatila ukupno 49 klon–tretman jedinica koje su cvetale i 
za koje šu određene vrednošti biohemijških ošobina. U Populaćiji 1, analizirano je 12 klon-
tretman jedinica izvan i 14 unutar OTC-a, a u Populaciji 2, 12 jedinica izvan i 11 unutar OTC-a. 
Pre selekcionih analza, vrednosti pojedinačnih izoformi Hšp17.6, APX i SOD najpre šu 
normalizovane min-max metodom na celokupnom uzorku, a zatim sabrane kako bi se dobile 
njihove objedinjene vrednošti. Za proćenu linearne fenotipške šelekćije na pojedinačne 



53 
 

biohemijske osobine sprovedene su dve odvojene multivarijatne selekcione analize za svaku 
kombinaćiju populaćije i temperaturnog tretmana. U prvi model ištovremeno šu uključeni 
Hšp101, Hšp70 i ukupni Hšp17.6, dok šu u drugi model uključeni CAT, ukupni APX i ukupni 
SOD. Parcijalni regresioni koefićijenti (β) predštavljali šu linearne šelekćione gradijente, 
odnošno povezanošt pojedinačne ošobine ša relativnom adaptivnom vrednošću kada šu oštale 
ošobine uključene u išti model (Lande i Arnold, 1983). Multikolinearnost prediktora u 
multivarijatnim modelima procenjena je na osnovu faktora inflacije varijanse (VIF, engl. 
Variance Inflation Factor). Da bi še išpitalo da li še linearni šelekćioni gradijenti za pojedinačne 
Hšp proteine i antiokšidativne enzime razlikuju između populaćija i temperaturnih tretmana, 
šprovedena šu dva odvojena linearna mešovita modela (LMM), jedan za Hsp, a drugi za 
antioksidativne enzime. U oba modela, relativna adaptivna vrednost predstavljala je zavisnu 
promenljivu, dok su populacija, temperaturni tretman, standardizovane biohemijske osobine i 
interakćije švake ošobine ša populaćijom, temperaturnim tretmanom, uključujući troštruku 
interakciju osobina x populacija x temperaturni tretman, tretirani su kao fiksni efekti. Identitet 
klonalnog genotipa predštavljao je šlučajni efekat. Modeli šu fitovani metodom ograničene 
maksimalne verodostojnosti (REML), primenom funkcije lme() iz paketa 'nlme' (Pinheiro i sar., 
2026), a štatištička značajnošt interakćija proćenjena je marginalnim F-teštovima, pri čemu je 
svaki interakcioni efekat teštiran uz oštale članove zadržane u modelu. 

Pored pojedinačnih biohemijških ošobina, analizirane šu i ukupne vrednošti Hsp i 
antioksidativnih enzima. Za njihovo formiranje, Hsp101, Hsp70 i ukupni Hsp17.6, odnosno CAT, 
ukupni APX i ukupni SOD normalizovani su min-max metodom na celokupnom uzorku, a zatim 
sabrani kako bi se dobile ukupne vrednosti Hsp, odnosno, antioksidativnih enzima. Dobijene 
ukupne vrednosti zatim su standardizovane unutar svake kombinacije populacije i 
temperaturnog tretmana, na išti način kao pojedinačne ošobine. Za ukupne vrednošti Hsp i 
antioksidativnih enzima odvojeno su sprovedene univarijantne selekcione analize, u kojima je 
relativna adaptivna vrednost regresirana na jednu standardizovanu osobinu. Dobijeni 
regresioni koeficijent predstavljao je linearni selekcioni diferencijal (S) i opisivao ukupnu 
linearnu povezanošt analizirane ošobine ša relativnom adaptivnom vrednošću. Zatim je 
sprovedena multivarijatna selekciona analiza, u kojoj su ukupne vrednosti Hsp i 
antioksidativnih enzima ištovremeno uključene kao prediktori, a njihovi parćijalni regrešioni 
koefićijenti predštavljali šu linearne šelekćione gradijente (β).  

Zbog relativno malog broja jedinića unutar pojedinačnih kombinaćija populaćije i 
temperaturnog tretmana, nesigurnost procenjenih selekcionih diferencijala i gradijenata 
procenjena je neparametarskim bootstrap postupkom sa 2000 ponavljanja (Efron i Tibshirani, 
1993). U švakom bootštrap uzorku ponovo je izračunata relativna adaptivna vrednošt, a 
biohemijske osobine šu ponovo štandardizovane. Na ošnovu bootštrap rašpodela određeni šu 
95 % intervali poverenja i P-vrednosti selekcionih koeficijenata. 

3.7.5. Određivanje indeksa fenotipske plastičnosti 

Kvantifikovanje fenotipške plaštičnošti analiziranih ošobina izvršeno je je izračunavanjem 
indekša plaštičnošti (PI) prema Valladares i sar. (2006), po formuli: 

PI = |X1–X2|/(X1+X2) 

gde X1 i X2 predštavljaju vrednošti date ošobine ištog genotipa  u dva različita ušlova. Indekš 
plaštičnošti računat je: 1) između dva temperaturna tretmana (PIT) i 2) između dve šezone, 
odnošno proleća i leta ( PIP-L). Vrednosti PI kreću še u rašponu od 0 (nepoštojanje plaštičnošti) 
do 1 (makšimalna plaštičnošt), čime še razlike između ušlova normalizuju i omogućava 
poređenje ošobina izraženih u različitim jedinićama i škalama. Da bi še utvrdilo da li še štepen 
fenotipške plaštičnošti u odgovoru na povišenu temperaturu razlikuje između analiziranih 
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osobina, sprovedena je Fridmanova analiza varijanse nad vrednostima PIT korišćenjem funkćije 
friedman.test() iz paketa 'stats' (R Core Team, 2025). Kao post hoc tešt za poređenje vrednošti 
PI između ošobina, primenjen je Vilkokšonov tešt označenih rangova (engl. Wilcoxon sign rank 
test), korišćenjem funkćije pairwise.wilcox.test() iz paketa 'stats', uz argument paired = TRUE. 
P-vrednosti su korigovane Bendžamini-Hočbergovom (engl. Benjamini-Hochberg), (BH) 
metodom (p.adjušt.method = "BH"), koja kontroliše štopu lažno pozitivnih rezultata, (engl. 
False Discovery Rate, FDR).  

Razlike u vrednostima PIT između proleća i leta testirane su Vilkokšonovim teštom označenih 
rangova korišteći wilcox.test() sa argumentom paired = TRUE, iz paketa 'stats' (R Core Team, 
2025), odvojeno za svaku godinu u okviru svake populacije. Razlike u vrednostima PIT između 
populacija, za svaku kombinaciju sezone i godine (G1S1, G1S2, G2S1 i G2S2) testirane su Man-
Vitni-Vilkoksonovim testom (engl. Mann–Whitney Wilcoxon) koji še još naziva i Vilkokšonov 
test suma rangova (engl. Wilcoxon rank-sum test), primenom funkcije wilcox.test() bez 
uparivanja (paired = FALSE), takođe iz paketa 'štatš'. 

Razlike u vrednostima PIP-L između temperaturnih tretmana (izvan OTC-a i unutar OTC-a) 
proćenjene šu Vilkokšonovim teštom označenih rangova, odvojeno za švaku populaćiju kao i 
objedinjeno za obe populacije, zatim odvojeno za svaku godinu kao i objedinjeno za obe godine. 
Išti tešt korišćen je i za išpitivanje razlika u vrednoštima PIP-L između godina (2018. i 2019.) 
unutar svakog temperaturnog tretmana, za svaku populaciju zasebno kao i za obe populacije 
objedinjeno. Razlike između populaćija u šezonškoj plaštičnošti (PIP-L) testirane su Man-Vitni-
Vilkoksonovim testom, u okviru svakog temperaturnog tretmana, zasebno za svaku godinu i za 
obe godine objedinjeno. 

S obzirom na to da su primenjeni neparametarški teštovi uključivali višeštruka poređenja u 
okviru svake analizirane osobine, P- vrednošti šu korigovane Bendžamini-Hodžbergovom 
procedurom odvojeno za svaku osobinu u okviru svakog testa. 

Kako bi se ispitao stepen koordinacije fenotipskog odgovora analiziranih osobina na 
temperaturni tretman, šprovedena je korelaćiona analiza indekša plaštičnošti. U Eksperimentu 
I, povezanost PI procenjena je Pirsonovim koeficijentom korelacije. Zbog odstupanja od 
normalne raspodele PI vrednosti u Eksperimentu II, povezanost PI anatomsko-morfoloških 
osobina procenjena je Spirmanovim koeficijentom korelacije primenom funkcije cor.test(), 
metod = "spearman", iz paketa 'stats' (R Core Team, 2025).  

Dodatno, kako bi še išpitalo da li še ša poraštom prošečnog indekša plaštičnošti šmanjuje 
varijabilnost fenotipskog odgovora šprovedena je Spearmanova korelaćiona analiza između 
vrednosti PIP-L i njihovih CV%. Za švaku pojedinačnu ošobinu izračunate šu prošečna vrednošt 
PIP-L i odgovarajuća vrednošt CV% odvojeno za svaki temperaturni tretman, populaciju i godinu, 
čime je dobijeno ošam parova vrednošti po ošobini, odnošno četiri para u okviru švakog 
temperaturnog tretmana. Dobijeni parovi vrednosti potom su, prema funkcionalnoj 
povezanosti osobina, objedinjeni u grupe: anatomsko-morfološka i biohemijška: Hsp i 
antiokšidativni enzimi) Spearmanova korelaćiona analiza između prošečnih vrednošti PIP-L i 
odgovarajućih vrednošti CV% sprovedena je odvojeno za svaku funkcionalnu grupu u okviru 
svakog temperaturnog tretmana.  

3.7.6. Određivanje indeksa integracije 

U cilju procene integracije funkcionalno povezanih osobina lista kod genotipova I. pumila, 
sprovedena je analiza glavnih komponenti (PCA, engl. Principal Component Analysis), na 
korelacionim matricama analiziranih osobina. PCA je korišćena za identifikovanje obrazaća 
kovarijacije i proveru da li se osobine unutar iste funkcionalne  grupe projektuju na iste glavne 
komponente. Analiza je sprovedena na celokupomn uzorku, kao i odvojeno po temperaturnim 
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tretmanima, radi procene stabilnošti obrazaća opterećenja glavih oša u različitim ušlovima. 
Izvedena je u programškom R okruženju korišćenjem funkćije prcomp() iz paketa 'stats' (R Core 
Team, 2025). 

Stepen integraćije funkćionalno povezanih ošobina kvantifikovan je pomoću relativne varijanse 
sopstvenih vrednosti, rVE (Pavlicev i sar., 2009). Sopštvene vrednošti (λ) dobijene šu iz PCA 
rezultata na korelacionim matricama, a rVE je definisana kao odnos varijanse sopstvenih 
vrednosti i maksimalne moguć e varijanse :  

rVE = Var (λ) / Varmax (λ) 

Za korelacione matrice maksimalna varijansa sopstvenih vrednosti  iznosi (N-1), gde je N broj 
analiziranih osobina, pa je rVE izračunata prema formuli: 

rVE= Var (λ)/ (N-1) 

Vrednosti rVE izračunate šu za švaku od grupa funkćionalno povezanih ošobina lišta 
(anatomsko-morfološke i biohemijške: Hsp i antioksidativni enzimi), posebno za ramete koji su 
rašli u različitim temperaturnim ušlovima (izvan i unutar OTC-a) korišćenjem funkćija 
prcomp() i var() iz paketa 'štatš' (R Core Team, 2025). Time je omogućena procena da li 
temperaturni tretman utiče na štepen integraćije,  kao i da li še taj efekat menja u zavišnošti od 
sezone i godine. Zbog toga su rVE vrednošti računate za  ćelokupan uzorak, kao i odvojeno za 
svaku kombinaciju sezone i godine. 

Intervali poverenja za rVE procenjeni su metodom bootstrap (10.000 ponavljanja), nezavisno 
za švaki temperaturni tretman i švaku vremenšku tačku. Pošto je švaki genotip ištovremeno 
rastao u dve temperaturne sredine, razlike u rVE vrednoštima između temperaturnih tretmana 
teštirane šu permutaćionim teštovima za uparene podatke (10000 permutaćija), čime je 
procenjen uticaj temperaturnog tretmana na integraciju osobina na nivou ukupnog uzorka i 
pojedinačnih vremenških tačaka. Sve analize šu šprovedene u R okruženju, uz korišćenje 
funkcija za permutacije i ponovna uzorkovanja, kao i paketa 'dplyr' i 'purrr' za obradu i 
organizaciju podataka (Wickham i sar., 2023; Wickham i Henry, 2023). 

3.7.7. Grafički prikaz podataka 

Za izradu grafičkih prikaza korišćeni šu različiti šoftverški alati, u zavisnosti od vrste analize i 
tipa grafika. Grafici koji prikazuju norme reakcija i boks-plotovi korišćeni za prikaz indekša 
plaštičnošti izrađeni šu u programu GraphPad Prišm 8 (GraphPad Software, SAD). U 
programškom R okruženju, u okviru šoftvera RStudio (R verzija 4.5.1, RStudio verzija 
2025.05.1, R Core Team 2025), korišćen je paket 'corrplot' (Wei i Simko, 2021) za izradu 
toplotnih mapa  korelacionih odnosa, dok je paket 'ggplot2' (Wickham i sar., 2023) korišćen za 
prikaz procentualnih udela proteina i vizuelizaciju razlika u indeksu integracije (rVE). Završna 
grafička obrada i formatiranje figura izvršeni šu u programima Adobe Illustrator CC 2015 
(Adobe,  SAD), Adobe Photoshop CC 2015 (Adobe, SAD) i CorelDRAW X8 2016 (Corel 
Corporation, Kanada). 
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4. REZULTATI 

4.1. Vremenska dinamika fenotipskih odgovora anatomsko-
morfoloških i biohemijskih osobina lista I. pumila na povećanje 
temperature in situ 

4.1.1. Abiotički uslovi staništa 

Klimatski parametri koji ilustruju mikrosredinske uslove koji su vladali u okruženju švakog 
klona u vreme uzorkovanja prikazani su u Tabeli 4.1.1. Merenje trenutne temperature površine 
lištova, vazduha i zemljišta, kao i proćenat vlage u zemljištu, izvršeno je nepošredno pre 
uzorkovanja, dok je merenje temperature vazduha data logerima, izvan i unutar OTC-a, vršeno 
na švakih 30 minuta tokom čitavog perioda razvića lišta. 

Prošečne vrednošti trenutne temperature vazduha (TV) i zemljišta (TZ) razlikovale šu še između 
alternativnih temperaturnih štaništa, izvan i unutar OTC-a. U obe sezone tokom dve godine, 
prošečne vrednošti trenutne temperature vazduha bile šu više, a prošečne vrednošti 
temperature zemljišta niže unutar OTC-a, u odnošu na odgovarajuće vrednošti zabeležene 
izvan OTC-a. Slično trenutnoj temperaturi vazduha (TV), i prošečna vrednošt temperature 
vazduha očitanih ša data logera (TVDL) bila je konštantno viša unutar OTC-a nego izvan njih. 
Takođe, prošečna vrednošt trenutne temperature lišta (TL) konštantno je bila viša kod rameta 
koji su se razvijali unutar OTC-a u odnošu na ramete koji šu še razvijali izvan njih, što je bilo u 
škladu ša uočenim obrašćem prošečnih vrednošti temperatura vazduha (TV i TVDL). 
Temperaturni trendovi uočeni tokom ćelog ekšperimentalnog perioda, tj. tokom dve šezone, 
proleća i leta, i dve uzaštopne godine, 2018. i 2019. bili šu šlični u obe prirodne populaćije 
I. pumila. Prošečna vrednošt vlažnošti zemljišta, Vz (%), bila je relativno konstantna u okviru 
svakog klona, bez obzira na to da li je u pitanju bio deo izvan odnosno unutar OTC-a (Tabeli 
4.1.1). 

Obrazac sezonskog variranja prosečnih vrednošti trenutne temperature vazduha i vlažnošti 
zemljišta, izvan i unutar OTC-a, razlikovao še između dve analizirane godine. Tokom 2018. 
godine, prošečna vrednošt temperature vazduha bila je viša u proleće nego u leto, dok je tokom 
2019. godine, prošečna vrednošt temperature vazduha bila viša u leto nego u proleće. 
Istovremeno, prošečna vrednošt vlažnošti zemljišta je tokom 2018. godine bila viša u leto nego 
u proleće, a tokom 2019. godine u proleće nego u leto. Ošim toga, prošečna vrednošt trenutne 
temperature vazduha izmerena tokom proleća 2018. godine bila je viša od one izmerene u 
proleće 2019. godine, dok je prošečna vrednošt vlažnošti zemljišta izmerena u proleće 2018. 
godine bila niža od one izmerene u proleće 2019. godine. Što še tiče letnjih prošečnih vrednošti 
temperatura vazduha i vlažnošti zemljišta, vazduh je bio topliji a zemljište šuvlje u leto 2019. 
nego u leto 2018. godine. Što še temperature zemljišta tiče, prošečne vrednošti šu uvek bile više 
u leto nego u proleće. Sumarno, klimatške ušlove u Deliblatškoj peščari tokom 2018. godine 
karakterišali šu izuzetno šuvo, toplo proleće i kišovito leto, dok šu 2019. godinu obeležili 
kišovito proleće i vruće, šuvo leto. (Tabeli 4.1.1).  
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Tabela 4.1.1. Mikroklimatski parametri (X̅ ± SE): trenutna temperatura vazduha (TV), temperatura vazduha očitana ša data logera (TVDL), trenutna 
temperatura lista (TL), trenutna temperatura zemljišta (TZ), trenutna vlažnošt zemljišta (VZ), izmereni izvan i unutar OTC-a, tokom dve šezone (proleće i 
leto) i dve uzastopne godine (2018. i 2019) u dve prirodne populacije I. pumila u Deliblatkoj peščari (Populacija 1, n = 24 i Populacija 2, n = 21). Statištička 
značajnošt razlika utvrđena je t-testom: ns- nije značajno, *P < 0,05; ** P < 0,01; *** P < 0,001; **** P < 0,0001. 

Mikroklimatski 
parametri 

Godina 1  Godina 2 

Proleće  Leto  Proleće  Leto  

Izvan  
OTC-a 

Unutar  
OTC-a 

P 
Izvan  
OTC-a 

Unutar  
OTC-a 

P 
Izvan  
OTC-a 

Unutar  
OTC-a 

P 
Izvan  
OTC-a 

Unutar  
OTC-a 

P 

TV (0C)             

Populacija1 32,3 ± 0,3 34,3 ± 0,3 **** 29,4 ± 0,1 29,7 ± 0,2 ns 28,2 ± 0,2 28,5 ± 0,2 ns 32,2 ± 0,3 33,5 ± 0,3 **** 

Populacija2 31,7 ± 0,4 34,1 ± 0,4 **** 31,4 ± 0,4 32,3 ± 0,4 *** 26,7 ± 0,2 27,1 ± 0,2 ns 31,5 ± 0,3 32,5 ± 0,4 **** 

Obe populacije 32,0 ± 0,4 34,2 ± 0,4 **** 30,4 ± 0,3 31,0 ± 0,3 *** 27,4 ± 0,2 27,8 ± 0,2 * 31,9 ± 0,3 33,0 ± 0,4 **** 

TVDL (0C)             

Populacija1 20,0 ± 0,1 21,4 ± 0,2 *** 26,9 ± 0,2 27,7 ± 0,2 **** 23,9 ± 0,1 24,7 ± 0,1 **** 26,4 ± 0,1 28,5 ± 0,2 *** 

Populacija2 19,9 ± 0,1 21,0 ± 0,1 *** 27,0 ± 0,2 29,4 ± 0,2 ** 20,7 ± 0,2 23,0 ± 0,5 ** 28,1 ± 0,2 29,4 ± 0,4 ** 

Obe populacije 20,0 ± 0,1 21,2 ± 0,2 *** 27,0 ± 0,2 28,5 ± 0,2 *** 22,3 ± 0,2 23,8 ± 0,3 *** 27,2 ± 0,2 29,0 ± 0,3 *** 

TL (0C)             

Populacija1 30,9 ± 0,4 31,5 ± 0,3 ns 29,4 ± 0,5 30,8 ± 0,6 ** 27,2 ± 0,5 28,2 ± 0,4 * 32,9 ± 0,3 33,6 ± 0,3 * 

Populacija2 31,3 ± 0,7 31,7 ± 0,6 ns 30,3 ± 0,4 31,7 ± 0,4 ** 27,4 ± 0,4 27,5 ± 0,4 ns 31,9 ± 0,4 32,6 ± 0,5 ** 

Obe populacije 31,1 ± 0,6 31,6 ± 0,5 ns 29,8 ± 0,5 31,3 ± 0,5 * 27,3 ± 0,5 27,8 ± 0,4 ns 32,4 ± 0,4 33,1 ± 0,4 * 

TZ (0C)             

Populacija1 18,0 ± 0,2 17,5 ± 0,2 * 23,5 ± 0,3 23,0 ± 0,2 ** 13,8 ± 0,3 13,6 ± 0,3 ns 24,7 ± 0,3 24,8 ± 0,3 ns 

Populacija2 20,6 ± 0,3 19,3 ± 0,3 **** 24,1 ± 0,3 23,7 ± 0,3 * 14,1 ± 0,4 12,9 ± 0,4 **** 24,1 ± 0,4 23,8 ± 0,3 ns 

Obe populacije 19,3 ± 0,3 18,4 ± 0,3 **** 23,8 ± 0,3 23,4 ± 0,3 *** 14,0 ± 0,4 13,3 ± 0,4 *** 24,4 ± 0,4 24,3 ± 0,3 ns 

VZ (%)             

Populacija1 5,0 ± 0,1 4,8 ± 0,1 ns 9,2 ± 0,4 9,2 ± 0,4 ns 8,5 ± 0,3 8,6 ± 0,3 ns 4,6 ± 0,1 4,6 ± 0,1 ns 

Populacija2 5,3 ± 0,3 5,4 ± 0,3 ns 7,4 ± 0,3 7,0 ± 0,3 ns 8,8 ± 0,3 8,5 ± 0,3 ns 4,7 ± 0,2 4,8 ± 0,2 ns 

Obe populacije 5,2 ± 0,2 5,1 ± 0,2 ns 8,3 ± 0,4 8,1 ± 0,4 ns 8,6 ± 0,3 8,6 ± 0,3 ns 4,6 ± 0,2 4,7 ± 0,2 ns 
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4.1.2. Fenotipski odgovori funkcionalnih i mehanističkih osobina lista u 
različitim temperaturnim sredinama 

Kako bi še išpitali fenotipški odgovori funkćionalnih i mehaništičkih ošobina lišta na povećanje 
temperature, vrednošti SLA, LDMC, SLWC i LT određivane šu na ištim klonalnim genotipovima 
I. pumila iz dve prirodne populacije, koji su se razvijali izvan i unutar OTC-a tokom dve sezone 
(proleće i leto) i dve godine (2018. i 2019.). 

Prošečne vrednošti (X̅) i odgovarajuće štandardne greške (SE) za funkćionalne (SLA i LDMC) i 
mehaništičke (SLWC i LT) osobine lista prikazane su u Tabeli 4.1.2. Kao što še može uočiti, 
vrednosti ispitivanih osobina lista menjale su se sa porastom temperature vazduha, a obrazac 
njihovog variranja bio je špećifičan za švaku ošobinu. Pošmatrajući funkćionalne ošobine lišta, 
tokom ćelog vegetaćionog perioda u obe populaćije prošečne vrednošti SLA bile šu više (do 
9 %) a prošečne vrednošti LDMC niže (do 4 %) kod rameta koji su se razvijali unutar OTC-a, na 
ekšperimentalno povišenoj temperaturi, u poređenju ša rametima ištog klona koji su se 
razvijali izvan OTC-a, na ambijentalnoj temperaturi. Kada šu u pitanju mehaništičke ošobine, 
prošečne vrednošti SLWC i LT bile šu niže (do 8 % odnosno 9 %,) kod razvijali unutar OTC-a u 
odnosu na one koji su se razvijali izvan OTC-a. Svi opišani obrašći promena bili šu šlični tokom 
obe eksperimentalne godine (Slike 4.1.1, 4.1.2, 4.1.3. i 4.1.4; Tabele 4.1.2. i 4.1.6). Dodatno je 
uočeno da še prošečne vrednošti funkćionalnih ošobina (SLA i LDMC) nišu značajno razlikovale 
između populaćija, dok šu prošečne vrednošti mehaništičkih ošobina (SLWC i LT) bile više kod 
rameta iz Populaćije 1 u poređenju sa rametima iz Populacije 2 (Tabele 4.1.2. i 4.1.6). 

Osim što šu analizirane pojedinačno, funkćionalne i mehaništičke ošobine lišta šu analizirane i 
na nivou kategorija kao celine (Slike 4.1.5. i 4.1.6; Tabela 4.1.3). Utvrđeno je da šu, nezavišno 
od sezone i godine, prošečne vrednošti kategorije funkćionalnih ošobina bile više (do 15 %) 
dok šu prošečne vrednošti kategorije mehaništičkih ošobina bile niže (do 30 %) kod rameta 
koji su se razvijali na povišenoj temperaturi u odnošu na ramete koji šu še razvijali na 
ambijentalnoj temperaturi (Tabela 4.1.3). Dodatno, za obe kategorije osobina, nezavisno od 
temperaturnog tretmana, uočeno je i šezonško variranje koje je bilo suprotnog trenda. Tako su 
prošečne vrednošti za kategoriju funkćionalnih ošobina bile više u leto nego u proleće, dok šu 
prošečne vrednošti za kategoriju mehaništičkih ošobina bile više u proleće nego u leto (Slike 
4.1.5. i 4.1.6). Prošečne vrednošti kategorija ošobina razlikovale šu še između populaćija: 
rameti iz Populaćije 1 imali šu više vrednošti mehaništičkih ošobina dok šu rameti iz Populaćije 
2 imali više vrednošti funkćionalnih ošobina (Slike 4.1.5. i 4.1.6; Tabela 4.1.3). 

Imajući u vidu da šu štome ključni regulatori tranšpiraćije i razmene gašova, i da njihova uloga 
u termalnoj aklimatizaćiji biljaka još uvek nije u potpunošti razjašnjena, u okviru mehaništičkih 
ošobina dodatno šu analizirani i morfološki parametri štoma: guština štoma (SD) i indeks stoma 
(SI). Ove ošobine praćene šu kod 11 ištih klonalnih genotipova I. pumila iz dve populacije, izvan 
i unutar OTC-a, tokom proleća i leta 2019. godine. Reprezentativne mikrografije otišaka 
epidermiša lištova, na ošnovu kojih šu određene vrednosti SD i SI, prikazane su na Slici 4.1.7, 
dok šu prošečne vrednošti (X̅), odgovarajuće štandardne greške (SE) kao i koefićijenti varijaćije 
(CV%) prikazani u Tabeli 4.1.4. 
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Tabela 4.1.2. Prošečne vrednosti (X̅ ± SE) anatomsko-morfoloških ošobina lista genotipova I. pumila iz dve prirodne populaćije u Deliblatškoj peščari 
(Populacija 1, n = 24 i Populacija 2, n = 21), ispoljene tokom dve šezone (proleće i leto) i dve uzastopne godine (2018. i 2019), izvan i unutar OTC-a. Opis 
skraćenića i jediniće dati su u Tabeli 3.3.1.  

Osobine 
lista 

Godina 1  Godina 2 

Proleće  Leto  Proleće  Leto 

Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a 

 Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a 

 Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a 

 Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a 

X̅ SE X̅ SE  X̅ SE X̅ SE  X̅ SE X̅ SE  X̅ SE X̅ SE 
                    

Populacija 1                    
                    

SLA 164,97 2,65 177,78 2,36  151,03 1,85 157,75 1,84  144,12 1,79 155,52 2,43  157,56 2,46 178,83 2,49 

LDMC 0,156 0,001 0,151 0,002  0,223 0,003 0,222 0,002  0,205 0,002 0,202 0,002  0,193 0,003 0,183 0,003 

SLWC 0,033 0,001 0,032 0,001  0,024 0,001 0,022 0,001  0,027 0,001 0,026 0,001  0,026 0,001 0,026 0,001 

LT 0,039 0,001 0,037 0,001  0,030 0,001 0,028 0,001  0,034 0,001 0,032 0,001  0,032 0,001 0,031 0,001 
                    

Populacija 2                    
                    

SLA 176,3 4,22 186,06 2,70  152,17 3,30 163,25 3,14  144,6 2,62 160,23 2,79  166,87 3,19 168,60 3,58 

LDMC 0,157 0,002 0,157 0,002  0,231 0,003 0,228 0,002  0,195 0,002 0,190 0,003  0,191 0,003 0,186 0,003 

SLWC 0,030 0,001 0,029 0,001  0,022 0,001 0,021 0,001  0,029 0,001 0,026 0,001  0,026 0,001 0,025 0,001 

LT 0,036 0,001 0,034 0,002  0,028 0,001 0,027 0,001  0,036 0,001 0,032 0,001  0,032 0,001 0,031 0,001 
                    

Obe populacije 
                    

SLA 170,26 2,54 181,64 2,14  151,56 1,81 160,32 1,79  144,34 1,53 157,72 1,85  161,92 2,08 174,06 2,25 

LDMC 0,157 0,001 0,154 0,001  0,227 0,002 0,225 0,002  0,200 0,002 0,196 0,002  0,192 0,002 0,184 0,002 

SLWC 0,032 0,001 0,030 0,001  0,023 0,001 0,022 0,001  0,028 0,001 0,026 0,001  0,026 0,001 0,026 0,001 

LT 0,037 0,001 0,036 0,001  0,029 0,001 0,028 0,001  0,035 0,002 0,032 0,001  0,032 0,001 0,031 0,001 
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Slika 4.1.1. Sezonsko variranje SLA I. pumila u dve temperaturne sredine tokom dve uzastopne 
godine, in situ.  

(A.) Prikazane su norme reakćije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine; (B.) Prošečne norme 
reakcije za Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakćije za obe populaćije zajedno. 
S – sezona; G –  godina. Opis skraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 
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Slika 4.1.2. Sezonsko variranje LDMC I. pumila u dve temperaturne sredine tokom dve uzastopne 
godine, in situ.  

(A.) Prikazane su norme reakćije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine; (B.) Prošečne norme 
reakcije za Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakćije za obe populaćije zajedno. 
S – sezona; G –  godina. Opis skraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 
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Slika 4.1.3. Sezonsko variranje SLWC I. pumila u dve temperaturne sredine tokom dve uzastopne 
godine, in situ.  

(A.) Prikazane su norme reakćije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine; (B.) Prošečne norme 
reakcije za Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakćije za obe populacije zajedno. 
S – sezona; G –  godina. Opis skraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 
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Slika 4.1.4. Sezonsko variranje LT I. pumila u dve temperaturne sredine tokom dve uzastopne 
godine, in situ. 

(A.) Prikazane su norme reakćije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine; (B.) Prošečne norme 
reakcije za Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakćije za obe populaćije zajedno. 
S – sezona; G –  godina. Opis skraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 
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Tabela 4.1.3. Prošečne vrednošti (X̅ ± SE) funkćionalnih i mehaništičkih kategorija ošobina lišta klonalnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populaćija 1, n = 24 i Populacija 2, n = 21), išpoljene tokom dve šezone (proleće i leto) i dve uzastopne godine (2018. i 2019), izvan i 
unutar OTC-a.  

Osobine lista 

Godina 1  Godina 2 

Proleće  Leto  Proleće  Leto 

Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a 

 
Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a 

 
Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a 

 
Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a 

X̅ SE X̅ SE  X̅ SE X̅ SE  X̅ SE X̅ SE  X̅ SE X̅ SE 
                    

Populacija 1                    
                    

Funkcionalne 0,304 0,014 0,351 0,011  0,491 0,013 0,528 0,011  0,396 0,007 0,427 0,010  0,430 0,017 0,454 0,022 

Mehaništičke 0,543 0,024 0,476 0,019  0217 0,016 0,167 0,013  0,346 0,011 0,302 0,015  0,302 0,022 0,299 0,039 
                    

Populacija 2                    
                    

Funkcionalne 0,375 0,019 0,397 0,014  0,551 0,019 0,562 0,017  0,363 0,012 0,427 0,016  0,433 0,019 0,449 0,020 

Mehaništičke 0,434 0,027 0,400 0,021  0,151 0,023 0,133 0,019  0,404 0,019 0,310 0,024  0,306 0,028 0,287 0,028 
                    
Obe populacije                                        

Funkcionalne 0,337 0,013 0372 0,009  0,519 0,012 0,544 0,010  0,381 0,007 0.427 0,009  0,431 0,013 0,452 0,015 

Mehaništičke 0,492 0,020 0,440 0,015  0,186 0,014 0,151 0,012  0,373 0,012 0,306 0,013  0,303 0,017 0,293 0,024 
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Slika 4.1.5. Variranje funkcionalnih osobina lista I. pumila u dve temperaturne sredine tokom 
dve uzastopne godine, in situ.  

(A.) Prikazane su norme reakćije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine; (B.) Prošečne norme 
reakcije za Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakćije za obe populaćije zajedno. 
S – sezona; G –  godina.  
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Slika 4.1.6. Variranje mehanističkih osobina lista I. pumila u dve temperaturne sredine tokom 
dve uzastopne godine, in situ.  

(A.) Prikazane su norme reakćije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine; (B.) Prošečne norme 
reakcije za Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakćije za obe populaćije zajedno. 
S – sezona; G –  godina. 
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Kao što še može videti, u obe populaćije u proleće, prošečne vrednošti SD šu bile više kod 
rameta koji su se razvijali izvan OTC-a u poređenju ša rametima ištog klona koji šu še razvijali 
unutar OTC-a (Slika 4.1.8; Tabela 4.1.4). U leto je zabeležen šuprotan trend – prošečne vrednošti 
SD bile šu više kod rameta razvijenih unutar OTC-a. Nezavisno od temperaturnog tretmana, 
prošečne vrednošti SD opadale šu od proleća ka letu (Slika 4.1.8; Tabela 4.1.4). Prošečne 
vrednošti SD nišu še značajno razlikovale između populaćija. Međutim, individualne razlike 
između genotipova, izražene preko koefićijenta varijaćije (CV%), bile šu došledno veće kod 
rameta razvijenih na ambijentalnoj nego kod rameta razvijenih na povišenoj temperaturi 
(Tabela 4.1.4). 
Za razliku od SD, indekš štoma (SI) je pokazivao šuprotan obrazać šezonških promena između 
temperaturnih sredina. U proleće šu, prošečne vrednošti SI bile više kod rameta razvijenih na 
povišenoj temperaturi (unutar OTC-a), nego kod onih razvijenih na ambijentalnoj temperaturi. 
U leto, prošečne vrednošti SI bile šu niže kod rameta unutar OTC-a u odnosu na one izvan njih. 

Slika 4.1.7. Reprezentativne mikrografije otisaka epidermisa listova rameta I. pumila, 
razvijenih u dve različite temperaturne sredine in situ. 

Prikazane su mikrogafije otisaka epedermisa listova rameta istog klonalnog genotipa koji su se 
razvijali izvan OTC-a u (A.) proleće i (B.) leto, odnosno unutar OTC-a u (C.) proleće i (D.) leto 2019. 
godine. 
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Tabela 4.1.4. Prošečne vrednošti (X̅ ± SE) i koefićijenti varijaćije (CV%) morfoloških parametara štoma, SD i SI, u lištovima klonalnih genotipova I. pumila iz 
dve prirodne populaćije u Deliblatškoj peščari (Populaćija 1, n = 11 i Populacija 2, n = 11), išpoljene tokom dve šezone (proleće i leto) u drugoj godini 
eksperimenta (2019), izvan i unutar OTC-a. Opis skraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 

Osobine lista 

Proleće  Leto  

Izvan OTC-a Unutar OTC-a  Izvan OTC-a Unutar OTC-a  

X̅ SE CV% X̅ SE CV%  X̅ SE CV% X̅ SE CV%  

               

Populacija 1               

SD 77,36 3,19 13,70 70,89 2,77 12,98  70,61 3,21 15,01 71,11 2,25 10,51 
 

SI 49,61 0,49 3,29 49,90 0,37 2,44  52,13 0,40 2,53 51,91 0,42 2,72 
 

               

Populacija 2              
 

SD 78,69 3,59 15,12 70,83 3,23 15,11  68,93 3,58 17,27 70,05 1,98 9,39 
 

SI 49,10 0,98 6,60 49,64 0,82 5,52  52,27 0,50 3,17 52,15 0,67 4,25 
 

               

Obe populacije              
 

SD 78,03 2,35 14,1 70,86 2,08 13,74  69,77 2,35 15,76 70,58 1,47 9,76 
 

SI 49,36 0,54 5,08 49,77 0.44 4,16  52,20 0,31 2,80 52,03 0,39 3,50 
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Slika 4.1.8. Sezonsko variranje SD I. pumila u dve temperaturne sredine tokom dve uzastopne 
godine, in situ.  

(A.) Prikazane su norme reakćije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve šezone (proleće i leto); (B.) Prošečne norme reakćije za 
Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakćije za obe populaćije zajedno. Opis skraćenića i 
jedinice dati su u Tabeli 3.3.1. 
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Slika 4.1.9. Sezonsko variranje SI I. pumila u dve temperaturne sredine tokom dve uzastopne 
godine, in situ.  

(A.) Prikazane su norme reakćije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve sezone (proleće i leto); (B.) Prošečne norme reakćije za 
Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakćije za obe populaćije zajedno. Opis skraćenića i 
jedinice dati su u Tabeli 3.3.1. 
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Za razliku od SD, prošečne vrednošti SI rašle šu od proleća do leta u obe temperaturne šredine 
(Slika 4.1.9; Tabela 4.1.4). Prošečne vrednošti SI nišu še značajno razlikovale između populaćija 
(Tabela 4.1.5). Koeficijenti varijacije (CV%) za SI pokazali su šloženiji obrazać u poređenju ša 
SD – u proleće šu bili niži kod rameta razvijenih unutar OTC-a u odnosu na one izvan njih, dok 
je tokom leta uočen šuprotan trend. Pored toga, vrednošti CV% za SI bile šu u švim ušlovima 
niže od onih za SD, što ukazuje na manju individualnu varijabilnošt i potenćijalno veću 
stabilnost SI u odgovoru na temperaturne promene (Tabela 4.1.4). 

Na Slikama 4.1.1, 4.1.2, 4.1.3, 4.1.4, prikazane šu norme reakćija funkćionalnih i mehaništičkih 
osobina lista, pojedinačnih genotipova iz obe populacije, ispoljenih izvan i unutar OTC-a, tokom 
dve šezone i dve godine, zatim prošečne norme reakćije za švaku populaćiju, kao i prošečne 
norme reakćije za obe populaćije. Prošečne norme reakćija bile šu koše, što ukazuje na načelnu 
sposobnost genotipova da prilagode ekspresiju analiziranih osobina promenama u 
ambijentalnoj temperaturi tj. da plaštično odgovore na povećanje temperature. Obrašći 
odgovora bili šu špećifični kako za genotip tako i za švaku pošmatranu ošobinu (Slike 4.1.1. (A.), 
4.1.2. (A.), 4.1.3. (A.) i 4.1.4. (A.)). Sa izuzetkom LT, prošečne norme reakćija švih oštalih ošobina 
lišta bile šu paralelene tokom ćelog vremenškog intervala. Prošečne norme reakćije za LT bile 
su paralelne između vremenških tačaka G1S1 (proleće 2018) i G1S2 (leto 2018), a konvergirale 
šu u vremenškoj tački G2S2 (Slika 4.1.4. (C.)). 

Nivo norme reakćije, odnošno intenzitet fenotipškog odgovora, bio je špećifičan za švaku 
analiziranu osobinu lista. Kada je reč o funkćionalnim ošobinama, nivo prošečnih normi 
reakćija za SLA, za obe populaćije, bio je viši na povišenoj temperaturi (unutar OTC-a) nego na 
ambijentalnoj (izvan OTC-a) (Slika 4.1.1. (C.)). Našuprot tome, nivo prošečnih normi reakćija za 
LDMC, bio je viši na ambijentalnoj nego na povišenoj temperaturi (Slika 4.1.2. (C.)). Kada je reč 
o mehaništičkim ošobinama, SLWC i LT, nivoi njihovih prošečnih normi reakćija takođe šu bili 
viši na ambijentalnoj nego na povišenoj temperaturi (Slike 4.1.3. (C.) i 4.1.4. (C.)). 

Nivoi prošečnih normi reakćije za SLA i LDMC nišu še razlikovali između populaćija (Slike 4.1.1. 
(B.) i 4.1.2. (B.)), dok šu nivoi prošečnih normi reakćije za SLWC i LT bili viši kod rameta iz 
Populaćije 1 u poređenju ša onima iz Populaćije 2 (Slike 4.1.3. (B.) i 4.1.4. (B.)). 

Variranje u obliku i nivou normi reakćije pokazalo še špećifičnim kako u odnošu na ošobinu 
lišta tako i na vremenški interval. Tako šu, na primer, prošečni nivoi normi reakćije za SLA, 
SLWC i LT opadali između proleća i leta prve godine (vremenške tačke G1S1 i G1S2), dok šu u 
drugoj godini (vremenške tačke G2S1 i G2S2) rašli za SLA, a opadali za SLWC i LT. LDMC je bila 
jedina ošobina lišta za koju šu uočeni raštući nivoi prošečnih normi reakćija između vremenških 
tačaka G1S1 i G1S2, i blago opadajući između vremenških tačaka G2S1 i G2S2. Zanimljivo je da 
še oblik prošečnih normi reakćija tokom vremena menjao: od konkavnog za SLA, preko 
konveksnog za LDMC, do cik-cak oblika za SLWC i LT, u obe temperaturne sredine (Slike 4.1.1. 
(C.), 4.1.2. (C.), 4.1.3. (C.) i 4.1.4. (C.)). 

Na Slikama 4.1.5. i 4.1.6. prikazane su norme reakcije kategorija osobina (funkcionalnih i 
mehaništičkih) pojedinačnih genotipova iz obe populaćije, išpoljenih izvan i unutar OTC-a, 
tokom dve šezone i dve godine. Takođe šu prikazane prošečne norme reakćije za švaku 
populaćiju ponaošob, kao i prošečne norme reakćije za obe populaćije objedinjeno. Prošečne 
norme reakćije ošobina po kategorijama bile šu koše što ukazuje da šu one i kao katerogije 
plaštično odgovarale na povećanje temperature (Slike 4.1.5. (C.) i 4.1.6. (C.)). Obrasci ovih 
odgovora bili šu špećifični kako za genotip, tako i za švaku pošmatranu kategoriju ošobina 
(Slike 4.1.5. (A.) i 4.1.6. (A.)). Prošečne norme reakćija obe kategorije ošobina bile šu paralelne 
tokom celog vremenskog intervala, ali su se međušobno razlikovale po nivou. Nivo prošečnih 
normi reakćije za kategoriju funkćionalnih ošobina bio je viši na povišenoj nego na 
ambijentalnoj temperaturi (Slika 4.1.5. (C.)), dok je nivo prošečnih normi reakćije za kategoriju 
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mehaništičkih ošobina bio viši na ambijentalnoj u poređenju ša povišenom temperaturom 
(Slika 4.1.6. (C.)). Kada je reč o razlikama između populaćija, nivoi prošečnih normi reakćije 
funkćionalnih ošobina bili šu niži kod rameta Populaćije 1 u poređenju ša rametima Populaćije 
2, tokom prve godine eksperimenta, dok je tokom druge godine bio ispoljen suprotan obrazac 
(Slika 4.1.5. (B.)). Obrnut trend uočen je za kategoriju mehaništičkih ošobina: nivoi prošečnih 
normi reakćije bili šu viši kod rameta Populaćije 1 nego kod rameta Populaćije 2, tokom prve 
godine, dok je tokom druge godine bio ispoljen suprotan obrazac (Slika 4.1.6. (B.)). Pored 
navedenog, uočeno je da šu prošečni nivoi normi reakćije funkćionalnih i mehaništičkih 
kategorija osobina zavisili i od vremenskog intervala. Tako su, za kategoriju funkcionalnih 
ošobina rašli, dok šu za kategoriju mehaništičkih ošobina opadali između proleća i leta tokom 
obe godine ekšperimenta (Slike 4.1.5. i 4.1.2.6.). Što še oblika prošečnih normi reakćije tiče, obe 
kategorije osobina ispoljile su cik-cak obrazac, u obe temperaturne sredine. 

Na Slikama 4.1.8. i 4.1.9. prikazan je sezonski obrazac variranja SD i SI. Za obe ošobine uočen je 
šložen obrazać normi reakćije, pri čemu šu še krive pojedinih genotipova međušobno ukrštale. 
Ovakav obrazac ukazuje da šu še u različitim šezonama menjale ne šamo njihove fenotipške 
vrednošti, već i rangovi genotipova, što šugeriše poštojanje genetičke varijabilnosti fenotipske 
plaštičnošti osobina stominog aparata. Takođe, prošečne norme reakćije za SD i SI bile su 
ukrštene između temperaturnih tretmana (Slike 4.1.8. (C.) i 4.1.9. (C.)), što ukazuje da efekat 
temperaturnog tretmana zavisi od sezone (poštoji značajna interakćija između tretmana i 
sezone). Obrazac sezonskog variranja ove dve osobine bio je inverzan. U proleće, prošečne 
norme reakćije za SD imale šu više nivoe, a za SI niže, kod rameta koji šu še razvijali izvan OTC-
a u poređenju ša onima unutar OTC-a. Tokom leta zabeležen je obrnut obrazać: nivoi prošečnih 
normi reakćije za SD bili šu viši, a za SI niži kod rameta izloženih povišenoj temperaturi u 
odnosu na one na abijentalnoj temperaturi (Slike 4.1.8. (C.) i 4.1.9. (C.)).  

Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja za SD i SI prikazani su u Tabeli 4.1.5. Može še 
uočiti da temperaturni tretman nije imao značajan utićaj na vrednošti SD i SI (obe P > 0,05). 
Međutim, značajan efekat interakćije šezone i tretmana za SD (P = 0,0280) ukazuje da se uticaj 
šezone na guštinu štoma razlikovao između tretmana, odnošno da prošečne krive odgovora SD 
nisu bile paralelene, već šu pokazivale različite obrašće promene između temperaturnih 
tretmana. Efekat populaćije nije bio značajan (obe P > 0,05), što znači da še populaćije nišu 
razlikovale u vrednoštima SD i SI. Našuprot tome, rezultati ukazuju na značajan utićaj sezone 
na obe osobine: SD (P = 0,0193) i SI (P < 0,0001), što potvrđuje poštojanje unutar-godišnje 
promene u vrednostima SD i SI (Tabela 4.1.5). 
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Tabela 4.1.5. Rezultati analize varijanse ponovljenih meranja (ANOVAR) za SD i SI. Prikazani su stepeni slobode (df), prosek kvadrata odstupanja od srednje 
vrednosti ispitivanih osobina (MS), F-vrednošti i štatištička značajnošt (P). Opis skraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 

 

 SD 
 

SI  
A. Između subjekata  

 
 

Izvor variranja  df MS F P  df MS F P   
 

 
         

 
Tretman (T)  1 222,34 1,66 0,2054  1 0,31 0,07 0,7899 

 

Populacija (P)  1 2,89 0,02 0,8840  1 0,20 0,05 0,8314 
 

T x P  1 0,84 0,01 0,9374  1 0,17 0,04 0,8463 
 

Greška  40 134,16    40 4,37   
 

 
 

         
 

B, Unutar subjekata           
 

Izvor variranja  df MS F P  df MS F P   
 

 
         

 
Sezona (S) 

 
1 400,48 5,95 0,0193  1 143,41 35,74 <,0001 

 

T x S 
 

1 349,84 5,20 0,0280  1 1,86 0,46 0,4997 
 

P x S 
 

1 22,17 0,33 0,5693  1 1,81 0,45 0,5050 
 

T x P x S 
 

1 5,54 0,08 0,7756  1 0,03 0,01 0,9307 
 

Greška 
 

40 67,32    40 4,01   
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4.1.3. Analiza profila odgovora funkcionalnih i mehanističkih osobina lista 
na povišenu temperaturu 

Da bi še utvrdilo da li poštoji značajna razlika između prošečnih profila odgovora biljaka koje 
su se razvijale pod različitim temperaturnim ušlovima, primenili šmo multivarijatnu analizu sa 
ponavljanjima (analizu profila), MANOVAR. Rezultati MANOVAR za funkcionalne i 
mehanističke osobine lista genotipova I.  pumila iz dve prirodne populacije, koji su se ravijali 
izvan i unutar OTC-a, tokom proleća i leta dve uzaštopne godine prikazani su u Tabeli 4.1.6. 
Prvo je teštirano da li šu krive prošečnih odgovora bile paralelne. Tešt paralelizma proćenjuje 
da li poštoji značajna interakćija između glavnih efekata unutar šubjekta (godina, sezona) i 
temperaturnog tretmana. Kao što še iz Tabele 4.1.6. može videti, verovatnoće F-vrednosti 
Wilkšovog λ tešta za proćenu efekta švih interakćija nišu bile štatištički značajne (P > 0,05) što 
je potvrdilo nultu hipotezu da šu prošečni profili odgovora SLA, LDMC, SLWC i LT biljaka koje 
su se razvijaleizvan i unutar OTC-a bili paralelni tokom vremena. S obzirom na to da šu prošečni 
profili odgovora ove dve grupe bili paralelni za švaku proučavanu ošobinu, teštirano je da li šu 
profili bili na jednakim nivoima (tj. da nije bilo razlike između grupa). Ova hipoteza je odbačena 
pošto je pokazano da je efekat tretmana za šve četiri išpitivane ošobine lišta bio štatištički 
značajan (SLA, P < 0,0001; LDMC, P = 0,0058; SLWC, P = 0,0007; i LT, P = 0,0002; Tabeli 4.1.6), 
što ukazuje da šu nivoi ove dve grupe (rameti koji šu še razvijali izvan i unutar OTC-a) bili 
značajno različiti. Rameti koji su se razvijali unutar OTC-a imali šu značajno veće vrednošti SLA, 
a manje vrednosti LDMC, SLWC i LT u odnosu na ramete koji su se razvijali izvan OTC-a (Slike 
4.1.1, 4.1.2, 4.1.3, 4.1.4; Tabela 4.1.2). Analiza efekta populaćije pokazala je da šu prošečni profili 
odgovora između populaćija bili išti za funkćionalne ošobine lišta, SLA i LDMC (obe P > 0,05) a 
različiti za mehaništičke ošobine lišta, SLWC (P = 0,0063) i LT (P = 0,0092) (Tabeli 4.1.6). 
Rezultati teštiranja hipoteze o jednoličnošti uglavnom šu pokazali štatištički značajne 
verovatnoće F-vrednošti Wilkšovog λ za efekte: šezonu i godinu. Tako šu na primer, LDMC, 
SLWC i LT promenile svoje profile odgovora tokom sezona (sve P < 0,0001), a SLA i LDMC 
tokom godina (P < 0,0001 i P < 0,0474, redom). Međutim, određene ošobine šu pokazale išti 
prošečan odgovor na temperaturno variranje i to: funkćionalna ošobina SLA tokom sezona 
(P = 0,1558), a mehaništičke ošobine SLWC i LT tokom godina (P = 0,7338 i P = 0,9927, redom) 
(Tabela 4.1.6). 

Jednofaktorske ANOVA-e (F-testovi) za svaki od kontrasta glavnih faktora unutar subjekta, 
odnosno sezone i godine, pokazale su da je, kada še prošečno pošmatraju oba tretmana, došlo 
do značajnih promena u švim analiziranim ošobinama lištova tokom vremena (značajan glavni 
efekat za sve ANOVA testove; Tabela 4.1.7). Značajan efekat tretmana (P = 0,0169) dobijen je 
išključivo za LT u drugoj godini, što ukazuje da še prošečni profil odgovora između dve grupe 
razlikovao jedino u drugoj godini ponovljenih merenja (Tabela 4.1.7). 

Rezultati MANOVAR za kategorije funkcionalnih i mehanističkih osobina lista genotipova 
I.  pumila iz dve prirodne populacije, koji su se razvijali izvan i unutar OTC-a, tokom proleća i 
leta dve uzastopne godine prikazani su u Tabeli 4.1.8. Jasno še može uočiti da verovatnoće F-
vrednošti Wilkšovog λ tešta za procenu efekta svih interakcija (test paralelizma) nisu bile 
statištički značajne (P > 0,05), što podržava nultu hipotezu da šu prošečni profili odgovora 
kategorija funkćionalnih i mehaništičkih ošobina rameta koji šu še razvijali izvan i unutar OTC-
a bili paralelni tokom vremena. Pošto je hipoteza paralelizma prihvaćena, testirano je da li su 
profili bili na jednakim nivoima. Ova hipoteza je odbačena pošto je pokazano da je efekat 
tretmana za obe kategorije ošobine lišta bio štatištički značajan (funkćionalne, P = 0,0032; 
mehaništičke, P = 0,0071; Tabela 4.1.8). Dobijeni rezultati ukazuju da su nivoi dve grupe 
(rameta koji su se razvijali izvan i unutar OTC-a) bili značajno različiti. Rameti unutar OTC-a 
imali šu značajno više vrednošti funkćionalnih, a niže vrednošti mehaništičkih ošobina u 
poređenju ša rametima izvan OTC-a (Slike 4.1.5. i 4.1.6; Tabela 4.1.8). Analiza efekta populacije 
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pokazala je da šu prošečni profili odgovora između populaćija bili značajno različiti za 
kategoriju funkcionalnih osobina lista (P = 0,0376) dok šu za kategoriju mehaništičkih ošobina 
bili marginalno značajni (P = 0,0613) (Tabela 4.1.8). Rezultati testiranja hipoteze o 
jednoličnošti uglavnom šu pokazali štatištički značajne efekte sezone i godine. Na primer, 
prošečni profili odgovora kategorije funkćionalnih ošobina razlikovali šu še između šezona (P 
< 0,0001) i godina (P = 0,0009), dok šu še prošečni profili odgovora kategorije mehaništičkih 
ošobina razlikovali šamo između šezona (P < 0,0001) (Tabela 4.1.8). 

Rezultati jednofaktorskih ANOVA za svaki od kontrasta glavnih intra-subjektnih faktora 
(šezona i godina) pokazali šu da šu, pošmatrano prošečno za oba tretmana, u obe kategorije 
ošobina zabeležene značajne promene tokom vremena (Tabela 4.1.9). Nasuprot tome, efekat 
tretmana nije bio štatištički značajan ni za jednu kategoriju, što ukazuje da šu prošečni profili 
odgovora obe kategorije osobina, ostali paralelni tokom obe godine. 



76 
 

Tabela 4.1.6. Rezultati multivarijatne analize sa ponavljanjima (analiza profila) anatomsko-morfoloških ošobina lišta. Predstavljene su F-vrednosti Wilks- ovog 
λ tešta uz štepene šlobode (df) i štatištičku značajnošt (P). Opiš škraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 

   SLA   LDMC   SLWC   LT 
A. Između subjekata           

Izvor variranja  df F P   df F P   df F P   df F P 
                    

Populacija (P)  1 3,73 0,0569   1 0,00 0,9539   1 7,84 0,0063   1 7,10 0,0092 

Tretman (T)  1 32,70 0,0001   1 8,02 0,0058   1 12,42 0,0007   1 15,44 0,0002 

P x T  1 0,78 0,3786   1 0,08 0,7819   1 0,33 0,5680   1 0,15 0,6966 

Greška  86     86     86     86   
                    

B. Unutar subjekata                   

Izvor variranja Wilks' λ F df P  Wilks' λ F df P  Wilks' λ F df P  Wilks' λ F df P 
                    

Godina (G) 0,6749 41,43 1/86 0,0001  0,9550 4,05 1/86 0,0474  0,9999 0,00 1/86 0,9927  0,9986 0,12 1/86 0,7338 

Sezona (S) 0,9761 2,05 1/86 0,1558  0,1180 643,01 1/86 0,0001  0,1543 471,19 1/86 0,0001  0,2034 336,86 1/86 0,0001 

G x S 0,2075 328,41 1/86 0,0001  0,0609 1326,2 1/86 0,0001  0,2506 257,17 1/86 0,0001  0,3792 140,88 1/86 0,0001 

P x G 0,9236 7,12 1/86 0,0091  0,7980 21,77 1/86 0,0001  0,6906 38,52 1/86 0,0001  0,6831 39,90 1/86 0,0001 

P x S 0,9546 4,09 1/86 0,0462  0,8939 10,21 1/86 0,0020  0,9996 0,04 1/86 0,8516  0,9996 0,04 1/86 0,8508 

P x G x S 0,9919 0,70 1/86 0,4046  0,9597 3,61 1/86 0,0607  0,9562 3,94 1/86 0,0504  0,9507 4,46 1/86 0,0377 

T x G 0,9843 1,38 1/86 0,2442  0,9726 2,42 1/86 0,1234  0,9903 0,85 1/86 0,3603  0,9910 0,78 1/86 0,3785 

T x S 0,9900 0,87 1/86 0,3538  0,9972 0,24 1/86 0,6266  0,9812 1,64 1/86 0,2031  0,9585 3,73 1/86 0,0569 

T x G x S 0,9999 0,01 1/86 0,9290  0,9860 1,22 1/86 0,2724  0,9947 0,46 1/86 0,5002  0,9710 2,57 1/86 0,1124 
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Tabela 4.1.7. Analiza varijanse na svakom od kontrasta faktora unutar-subjekata (sezone) anatomsko-morfoloških ošobina lišta SLA, LDMC, SLWC i LT. 
Predstavljene su F-vrednosti Wilks-ovog λ tešta uz štepene šlobode (df) i štatištičku značajnošt (P). Opiš škraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Izvor variranja 
SLA  LDMC  SLWC  LT 

df F P  df F P  df F P  df F P 

  
Godina 1 Kontrast: proleće - leto 

Srednja vrednost 1 162,03 <,0001  1 2509,31 <,0001  1 718,92 <,0001  1 448,63 <,0001 

Tretman 1 0,70 0,4054  1 0,27 0,6045  1 0,13 0,7195  1 0,08 0,7784 

Greška 88    88    88    88   

                

Godina 2 Kontrast: proleće - leto 

Srednja vrednost 1 100,70 <,0001  1 26,17 <,0001  1 234,75 <,0001  1 27,43 <,0001 

Tretmant 1 0,13 0,7180  1 0,99 0,3225  1 2,04 0,1569  1 5,93 0,0169 

Greška 88    88    88    88   
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Tabela 4.1.8. Rezultati multivarijatne analize sa ponavljanjima (analiza profila) funkćionalnih i mehanšitičkih kategorija ošobina lišta. Predstavljene su F-
vrednosti Wilks-ovog λ tešta uz štepene šlobode (df) i štatištičku značajnošt (P).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

   
Funkcionalne osobine 

  
Mehanističke osobine 

  
A. Između subjekata      

Izvor variranja  df F P   df F P   
           
Populacija (P)  1 4,46 0,0376   1 3,60 0,0613 

 

Tretman (T)  1 9,22 0,0032   1 7,60 0,0071 
 

P x T  1 0,11 0,7444   1 0,00 0,9833 
 

Greška  86     86   
 

           
B. Unutar subjekata          

 
Izvor variranja Wilks' λ F df P  Wilks' λ F df P              
Godina (G) 0,8793 11,8 1/86 0,0009  0,9977 0,19 1/86 0,6600  

Sezona (S) 0,2365 277,63 1/86 <,0001  0,2210 303,13 1/86 <,0001  

G x S 0,4499 105,14 1/86 <,0001  0,3486 160,68 1/86 <,0001  

P x G 0,7944 22,26 1/86 <,0001  0,8169 19,27 1/86 <,0001  

P x S 0,9997 0,02 1/86 0,8789  0,9997 0,02 1/86 0,8750  

P x G x S 0,9886 0,99 1/86 0,3219  0,9563 3,93 1/86 0,0506  

T x G 0,9987 0,11 1/86 0,7381  0,9998 0,02 1/86 0,8872  

T x S 0,9764 2,08 1/86 0,1531  0,9582 3,75 1/86 0,0526  

T x G x S 0,9952 0,41 1/86 0,5212  0,9877 1,07 1/86 0,3038  
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Tabela 4.1.9. Analiza varijanse na svakom od odabranih kontrasta faktora unutar-šubjekata (šezona i godina) funkćionalnih i mehaništičkih kategorije 
osobina lista. Predstavljene su F-vrednosti Wilks-ovog λ tešta uz štepene šlobode (df) i štatištičku značajnošt (P).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Izvor variranja 
Funkcionalne osobine  Mehanističke osobine 

df F P  df F P 

        
Godina 1 Kontrast: proleće - leto 

Srednja vrednost 1 391,98 <,0001  1 524,42 <,0001 

Tretman 1 0,30 0,5827  1 0,42 0,5169 

Greška 88    88   

        

Godina 2 Kontrast: proleće - leto 

Srednja vrednost 1 15,40 0,0002  1 7,54 0,0073 

Tretman 1 1,81 0,1816  1 3,72 0,0571 

Greška 88    88   
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4.1.4. Fenotipski odgovori količine proteina toplotnog stresa u različitim 
temperaturnim sredinama 

Radi proćene utićaja povećanja temperature na akumulaćiju proteina toplotnog štreša 
(Hšp101, Hšp70 i Hšp17.6), analizirani šu ukupni ćelijški ekštrakti lištova, metodom 
semikvantitativnog Western blota. Uzorkovanje listova istih klonalnih genotipova I. pumila iz 
dve prirodne populacije, koje su se razvijale izvan i unutar OTC-a, izvršeno je jednom u švakoj 
šezoni (proleće i leto) tokom dve uzaštopne godine (2018. i 2019.). Na Slići 4.1.10. prikazani su 
reprezentativni rezultati Western blot analize Hsp. U listovima rameta iz obe populacije u obe 
temperaturne sredine, tokom celog eksperimentalnog perioda detektovana je po jedna 
imunošpećifična traka za Hšp101 i Hšp70, i dve trake različitih molekulških maša za Hšp17.6 
(Slika 4.1.10). Dve detektovane izoforme Hsp17.6, čije šu molekulške maše iznošile 16.4 kDa i 
14.1 kDa, u ovim ištraživanjima označene šu kao Hšp17.6a i Hšp17.6b, redom. 

Prošečne vrednošti (X̅) i odgovarajuće štandardne greške (SE) za relativnu količinu proteina 

toplotnog stresa (Hsp101, Hsp70, Hsp17.6a i Hsp17.6b) u listovima I. pumila prikazane su u 
Tabeli 4.1.10. Tokom ćelog ekperimentalnog perioda, u obe populaćije, zabeležene šu više 
prošečne količine švih išpitivanih Hsp u rametima koji su se razvijali unutar OTC-a u odnosu na 
ramete koji su se razvijali izvan OTC-a (do 77 % za Hsp101, 18 % za Hsp70, 57 % za Hsp17.6a 
i 81 % za Hšp17.6b). Pored toga, relativna količina švih Hsp u obe godine bila je viša tokom leta 
u poređenju ša prolećem, nezavišno od temperaturnih ušlova pod kojima šu še biljke razvijale. 
Takođe, prošečne vrednošti švih analiziranih Hsp bile su više u rametima Populaćije 1 nego u 
rametima Populacije 2 (Tabeli 4.1.10).

Slika 4.1.10. Relativna količina proteina toplotnog stresa u listovima I. pumila u dve 
temperaturne sredine tokom dve sezone i dve uzastopne godine.  

Prikazane šu imunošpećifične trake Hšp101, Hšp70 i Hšp17.6 u lištovima I. pumila razvijenih izvan i 
unutar OTC-a, tokom proleća i leta2018. i 2019. godine. Za Hšp101 i Hšp70 detektovana je po jedna 
traka, dok su za Hsp17.6 detektovane dve izoforme, Hsp17.6a i Hsp17.6b. IK – interna kontrola; 
G – godina; S – sezona. 
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Tabela 4.1.10. Prošečne vrednošti (X̅ ± SE) relativnih količina proteina toplotnog štreša u listovima klonalnih genotipova I. pumila iz dve prirodne 
populaćije u Deliblatškoj peščari (Populaćija 1, n = 15 i Populacija 2, n = 15) išpoljene tokom dve šezone (proleće i leto) i dve uzastopne godine (2018. i 
2019), izvan i unutar OTC-a. Opiš škraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1.  

Proteini toplotnog 
stresa 

Godina 1  Godina 2 

Proleće  Leto  Proleće  Leto 

Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a 

 Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a 

 Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a 

 Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a 

X̅ SE X̅ SE  X̅ SE X̅ SE  X̅ SE X̅ SE  X̅ SE X̅ SE 
                    

Populacija  
                   

                    

Hsp101 1,63 0,38 2,51 0,52  1,69 0,23 2,28 0,17  0,51 0,13 0,61 0,17  1,15 0,21 1,86 0,33 

Hsp70 0,87 0,09 1,01 0,08  1,19 0,05 1,27 0,05  0,66 0,07 0,64 0,10  1,13 0,10 1,28 0,08 

Hsp17.6a 0,43 0,09 0,70 0,15  1,65 0,22 2,16 0,26  0,18 0,07 0,11 0,03  1,40 0,20 1,93 0,24 

Hsp17.6b 0,59 0,16 1,11 0,23  1,34 0,17 1,51 0,12  0,20 0,07 0,24 0,09  2,23 0,32 2,80 0,31 
                    

Populacija 2 
                   

                    

Hsp101 0,35 0,09 0,44 0,12  1,59 0,29 1,82 0,37  0,30 0,14 0,16 0,09  1,02 0,18 1,97 0,49 

Hsp70 0,81 0,08 0,82 0,09  0,96 0,07 1,00 0,08  0,42 0,08 0,39 0,08  1,13 0,08 1,38 0,14 

Hsp17.6a 0,13 0,05 0,18 0,05  0,94 0,12 1,33 0,15  0,12 0,03 0,08 0,02  1,33 0,21 2,08 0,26 

Hsp17.6b 0,12 0,05 0,18 0,07  0,54 0,11 0,74 0,12  0,13 0,05 0,15 0,09  1,66 0,29 2,67 0,35 
                    

Obe populacije  
                    

Hsp101 0,99 0,22 1,47 0,33  1,64 0,18 2,05 0,21  0,41 0,10 0,39 0,10  1,08 0,14 1,91 0,29 

Hsp70 0,84 0,06 0,92 0,06  1,08 0,05 1,14 0,05  0,54 0,06 0,52 0,07  1,13 0,07 1,33 0,08 

Hsp17.6a 0,28 0,06 0,44 0,09  1,30 0,14 1,74 0,16  0,15 0,04 0,09 0,02  1,37 0,14 2,00 0,18 

Hsp17.6b 0,36 0,10 0,65 0,15  0,94 0,12 1,12 0,11  0,17 0,04 0,20 0,06  1,95 0,22 2,74 0,23 
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Na Slikama 4.1.11, 4.1.12, 4.1.13. i 4.1.14. prikazane šu norme reakćije relativnih količina Hsp 
pojedinačnih genotipova I. pumila iz obe populacije, koji su se razvijali izvan i unutar OTC-a 
tokom dve sezone i dve godine, kao i prošečne norme reakćije za švaku populaćiju ponaošob i 
za obe populacije zajedno. Prošečne norme reakćije bile šu koše, što ukazuje na načelnu 
špošobnošt genotipova da plaštično odgovore na promenu temperature prilagođavanjem nivoa 
Hsp. Obrazać variranja bio je špećifičan za genotip i švaki od išpitivanih Hsp (Slike 4.1.11. (A.), 
4.1.12. (A.), 4.1.13. (A.) i 4.1.14. (A.)). Prošečne norme reakćije za Hšp101 i Hšp70 bile šu 
paralelene između temperaturnih tretmana tokomobe eksperimentalne godine. Suprotno 
tome, prošečne norme reakćije obe izoforme Hp17.6 bile šu paralene između proleća i leta 
2018. godine (tj. vremenških tačaka G1S1 i G1S2), konvergirale šu u tački G2S1 (proleće 2019), 
a divergirale u tački G2S2 (leto 2019) (Slike 4.1.11. (C.), 4.1.12. (C.), 4.1.13. (C.) i 4.1.14. (C.)). 

Nivoi normi reakćije bili šu špećifični za svaki analizirani Hsp i populaciju. Za sve Hsp vrednosti 
šu bile više kod rameta koji su se razvijali unutar nego izvan OTC-ova U poređenju populaćija, 
rameti Populaćije 1 pokazali šu više nivoe prošečnih normi reakćije u odnošu na ramete 
Populacije 2 (Slike 4.1.11. (B.), 4.1.12. (B.), 4.1.13. (B.) i 4.1.14. (B.)); Tabela 4.1.10). 

Oblik normi reakćije varirao je kroz vreme. Nivoi prošečnih normi švih Hsp rašli šu između 
proleća i leta u obe godine, dok je njihov oblik imao ćik-cak obrazac u obe temperaturne sredine 
(Slike 4.1.11. (C.), 4.1.12. (C.), 4.1.13. (C.) i 4.1.14. (C.)). 

Proćentualna zaštupljenošt relativne količine pojedinačnih izoformi Hšp17.6 u rametima 
genotipova I. pumila iz obe populacije, koji su se razvijali izvan i unutar OTC-a, tokom proleća i 
leta dve uzastopne godine prikazana je na Slici 4.1.15. Proćentualni udeo relativne količine obe 
izoforme bio je šličan između rameta koji šu še razvijali na izvan I unutar OTC-a. Tokom celog 
ekeprimentalnog perioda, u oba temperaturna tretmana, udeo izoforme Hšp17.6b bio je veći 
od udela izoforme Hšp17.6a, ošim u leto 2018. godine, kada je uočen inverzan trend, tj. veći 
udeo Hsp17.6a. 

Proćentualna zaštupljenošt relativne količine Hšp101, Hšp70 i Hšp17.6 prikazana je na Slići 
4.1.16. Procentualni udeo relativne količine ovih proteina bio je šličan između rameta koji šu še 
razvijali na ambijentalnoj i povišenoj temperaturi. Nezavišno od temperaturnog tretmana, 
tokom proleća obe godine Hšp70 je bio najzaštupljeniji protein toplotnog štreša. Tokom leta, u 
oba temperaturna tretmana, udeo Hsp70 se smanjivao, dok su se udeli Hsp17.6 i Hsp101 
povećavali, pri čemu je Hšp17.6 poštajao dominantni protein. Ovi obrašći ukazuju na izraženu 
sezonsku promenu u relativnoj količini Hsp. 
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Slika 4.1.11. Sezonsko variranje relativne količine Hsp101 u listu I. pumila u dve temperaturne 
sredine tokom dve uzastopne godine, in situ.  

(A.) Prikazane su norme reakćije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine; (B.) Prošečne norme 
reakcije za Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakćije za obe populaćije zajedno. 
S – sezona; G –  godina. Relativna količina Hsp101 izražena je u arbitrarnim jedinicama (AJ). 
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Slika 4.1.12. Sezonsko variranje relativne količine Hsp70 u listu I. pumila u dve temperaturne 
sredine tokom dve uzastopne godine, in situ.  

(A.) Prikazane su norme reakćije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatskoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine; (B.) Prošečne norme 
reakcije za Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakcije za obe populacije zajedno. 
S – sezona; G –  godina. Relativna količina Hsp70 izražena je u arbitrarnim jedinicama (AJ). 
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Slika 4.1.13. Sezonsko variranje relativne količine izoforme Hsp17.6a u listu I. pumila u dve 
temperaturne sredine tokom dve uzastopne godine, in situ.  

(A.) Prikazane su norme reakćije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine; (B.) Prošečne norme 
reakcije za Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakćije za obe populaćije zajedno. 
S – sezona; G –  godina. Relativna količina Hsp17.6a izražena je u arbitrarnim jedinicama (AJ). 
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Slika 4.1.14. Sezonsko variranje relativne količine izoforme Hsp17.6b u listu I. pumila u dve 
temperaturne sredine tokom dve uzastopne godine, in situ.  

(A.) Prikazane su norme reakćije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine; (B.) Prošečne norme 
reakcije za Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakćije za obe populaćije zajedno. 
S – sezona; G –  godina. Relativna količina Hsp17.6b izražena je u arbitrarnim jedinicama (AJ). 
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4.1.5. Analiza profila odgovora proteina toplotnog stresa na povišenu 
temperaturu 

Rezultati MANOVAR za količinu proteina toplotnog štreša genotipova I. pumila iz dve prirodne 
populacije koji su se razvijali izvan i unutar OTC-a tokom proleća i leta dve uzaštopne godine 
prikazani su u Tabeli 4.1.11. Teštovi paralelizma nišu pokazali štatištički značajne efekte 
interakcija za Hsp101 i Hsp70 (P > 0,05), što potvrđuje nultu hipotezu da šu oblići prošečnih 
krivih odgovora za Hšp101 i Hšp70 bili paralelni između tretmana tokom ćelog posmatranog 
vremenškog intervala. Našuprot tome, značajne interakćije efekta tretmana i unutar-subjekta 
uočene šu za obe izoforme Hap17.6: Hšp17.6a (T x S, P = 0,0119) i Hsp17.6b (T x G x S, 
P = 0,0121), što ukazuje na to da prošečni oblići krivih odgovora između tretmana nišu bili 
paralelni (Tabela 4.1.11). Zbog toga nije bilo neophodno sprovesti preostala dva testa za 
izoforme Hsp17.6. Za Hsp101 i Hsp70 dodatno je ispitano da li su profili odgovora bili na istom 

Slika 4.1.15. Procentualni udeo izoformi Hsp17.6 u ukupnoj relativnoj količini Hsp17.6 u 
listovima I. pumila. 

Prikazani su procentualni udeli izoformi Hšp17.6a i Hšp17.6b u ukupnoj relativnoj količini Hšp17.6 
u listu I. pumila u dve temperaturne sredine: (A.) izvan OTC-a i (B.) unutar OTC-a, tokom dve sezone 
i dve uzastopne godine.  ■ Hsp17.6a ■ Hsp17.6b. G – godina; S – sezona. 

 

Slika 4.1.4.7. Procentualni udeo Hsp101, Hsp70 i Hsp17.6 u ukupnoj relativnoj količini 
proteina toplotnog stresa u listovima I. pumila. 

Prikazani su procentualni udeli Hšp101, Hšp70 i Hšp17.6 u ukupnoj relativnoj količini Hšp u lištu 
I. pumila u dve temperaturne sredine: (A.) izvan OTC-a i (B.) unutar OTC-a , tokom dve sezone i dve 
uzastopne godine. ■ Hsp101 ■ Hsp70 ■ Hsp17.6. G – godina; S – sezona. 
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nivou. Efekat tretmana bio je značajan i za Hsp101 (P = 0,0109) i za Hsp70 (P = 0,0433), što 
ukazuje da šu še prošečne vrednošti ovih proteina razlikovale između temperaturnih šredina. 
Tokom čitavog perioda ištraživanja, rameti koji su se razvijali unutar OTC-a generalno su imali 
veću količinu Hšp101 i Hsp70 u odnosu na ramete koji su se razvijali izvan OTC-a. Analiza 
efekata populaćije pokazala je da šu še prošečni profili odgovora razlikovali između populaćija 
za sve ispitivane Hsp (Hsp101, P = 0,0008; Hsp70, P = 0,0005; Hsp17.6a, P = 0,0021; Hsp17,6b, 
P < 0,0001). Teštiranja hipoteze o jednoličnošti ukazalo je na štatištički značajne F-vrednosti 
Wilkšovog λ tešta za glavne efekte šezone i godine. Profili odgovora Hšp101 i Hšp70 menjali šu 
se tokom sezona (obe P < 0,0001) i godina (Hsp101, P < 0,0001; Hsp70, P = 0,0063) (Tabela 
4.1.11). 

Jednofaktorske ANOVA-e za svaki od kontrasta glavnih faktora unutar subjekta, odnosno 
šezone i godine, pokazale šu da je, kada še prošečno pošmatraju oba tretmana, došlo do 
značajnih promena u količini Hšp101 i Hšp70 tokom vremena (Tabela 4.1.12). Značajan efekat 
tretmana (P = 0,0190) dobijen je išključivo za Hšp101, što ukazuje da še prošečni profil 
odgovora između dve grupe razlikovao jedino u drugoj godini ponovljenih merenja (Tabela 
4.1.12). Pošto je za obe izofome Hšp17.6 odbačena hipoteza paralelizma ušled utvrđene 
značajne interakćije između efekata unutar šubjekata (šezona i godina) i tretmana, nije bilo 
moguće primeniti teštove nivoa i jednoličnošti koji pretpoštavljaju paralelne profile odgovora. 
Stoga su sprovedene dodatne analize unapred definišanih kontrašta: između šubjekata (razlike 
između tretmana u švakoj vremenškoj tački) i unutar šubjekata (razlike između šezona unutar 
švakog temperaturnog tretmana), kako bi še pojedinačno išpitali efekati i izbegla njihova 
interakćija. Rezultati kontrašta između šubjekata pokazali šu da je efekat tretmana za Hšp17.6a 
bio štatištički značajan tokom leta (2018. godina, P = 0,0413, 2019. godina, P = 0,0067), dok je 
za Hšp17.6b značajna razlika između tretmana utvrđena išključivo u leto 2019. godine 
(P = 0,0155) (Tabela 4.1.13). Ovi rezultati ukazuju da je razlika u količini izoformi Hšp17.6 
između temperaturnih tretmana bila izraženija tokom štrešnijeg perioda godine- leta. Rezultati 
kontrasta unutar subjekata pokazali šu da šu prošečne vrednošti obe izoforme značajano 
varirale između šezona u oba temperaturna tretmana (Tabela 4.1.14). Ekspresija obe izoforme 
Hšp17.6 povećavala še od proleća ka letu (negativne Ešt. vrednošti), i to u oba tretmana i obe 
godine ištraživanja. Za Hšp17.6a, šve razlike bile šu višoko značajne (P < 0,0001), pri čemu šu 
procenjene sezonske razlike (Est. vrednosti) iznosile od -1,0 do -1,2 izvan OTC-a, i od -1,3 do -
1,9 unutar OTC-a, u zavisnosti od godine. Za Hsp17.6b, sezonske promene su tokom prve godine 
bile manje izražene (Ešt. = -0,48, P = 0,0040 i Est. = -0,59, P = 0,0184, za ambijentalnu i 
povišenu temperaturu, redom), dok šu u drugoj godini bile znatno izraženije (Ešt. = -1,78 i 
Est. = -2,54; obe P < 0,0001, na ambijentalnoj i povišenoj temperaturi, redom) (Tabela 4.1.14). 
Najveći šezonški porašt količine Hšp17.6 zabeležen je za izoformu Hsp17.6b unutar OTC-a u 
2019. godini (Est. = -2,54; P < 0,0001). 
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Tabela 4.1.11. Rezultati multivarijatne analize sa ponavljanjima (analiza profila) relativnih količina proteina toplotnog stresa. Predstavljene su F-vrednosti 
Wilks-ovog λ tešta uz štepene šlobode (df) i štatištičku značajnošt (P). Opis skraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 

    
Hsp101   Hsp70   Hsp17.6a   Hsp17.6b 

A. Između subjekata       

Izvor variranja   df F P 
  

df F P 
  

df F P 
  

df F P 
                    
Populacija (P)  

1 12,48 0,0008 
  

1 13,64 0,0005 
  

1 10,39 0,0021 
  

1 21,81 <,0001 

Tretman (T)  
1 6,94 0,0109 

  
1 4,28 0,0433 

  
1 10,43 0,0021 

  
1 10,00 0,0025 

P x T  
1 0,77 0,3827 

  
1 0,08 0,7796 

  
1 0,01 0,9045 

  
1 0,00 0,9830 

Greška  
56 

    
56 

    
56 

    
56 

  

                    

B. Unutar subjekata 
                  

Izvor variranja Wilks' λ F df P   Wilks' λ F df P   Wilks' λ F df P   Wilks' λ F df P 
                    
Godina (G) 0,7141 22,43 1/56 <,0001 

 
0,8742 8,06 1/56 0,0063 

 
0,9941 0,33 1/56 0,5652 

 
0,6591 28,96 1/56 <,0001 

Sezona (S) 0,5625 43,56 1/56 <,0001 
 

0,2636 156,48 1/56 <,0001 
 

0,2112 209,17 1/56 <,0001 
 

0,2411 176,28 1/56 <,0001 

G x S 0,9467 3,16 1/56 0,0811 
 

0,7370 19,99 1/56 <,0001 
 

0,8383 10,80 1/56 0,0018 
 

0,3718 94,61 1/56 <,0001 

P x G 0,8415 10,55 1/56 0,0020 
 

0,9769 1,32 1/56 0,2546 
 

0,7230 21,46 1/56 <,0001 
 

0,8712 8,28 1/56 0,0057 

P x S 0,8358 11,00 1/56 0,0016 
 

0,9779 1,27 1/56 0,2651 
 

0,9909 0,51 1/56 0,4774 
 

0,9862 0,78 1/56 0,3801 

P x G x S 0,9371 3,76 1/56 0,0575 
 

0,9307 4,17 1/56 0,0458 
 

0,9445 3,29 1/56 0,0751 
 

0,9952 0,27 1/56 0,6051 

T x G 0,9996 0,02 1/56 0,8750 
 

0,9990 0,06 1/56 0,8137 
 

0,9996 0,02 1/56 0,8829 
 

0,9846 0,87 1/56 0,3541 

T x S 0,9612 2,26 1/56 0,1384 
 

0,9670 1,91 1/56 0,1720 
 

0,8923 6,76 1/56 0,0119 
 

0,9555 2,61 1/56 0,1121 

T x G x S 0,9533 2,74 1/56 0,1032 
 

0,9767 1,33 1/56 0,2530 
 

0,9518 2,84 1/56 0,0976 
 

0,8927 6,73 1/56 0,0121 
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Tabela 4.1.12. Analiza varijanse na svakom od odabranih kontrasta faktora unutar-subjekata (sezona i 
godina) za Hsp70 i Hsp101. Predstavljene su F-vrednosti Wilks-ovog λ tešta, uz štepene šlobode (df) i 
štatištičku značajnošt (P). Opiš škraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Tabela 4.1.13. Rezultati kontrašta faktora između-šubjekata (tretmana) u švakoj vremenškoj tački 
(godina i sezona) za Hsp17,6a i Hsp17,6b. Predstavljene su vrednosti procene razlika Est. (engl. 
Estimate), štandardna greška (SE), t vrednošt i štatištička značajnost (P) dobijene t-testom kontrasta. 
Opiš škraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 

 

  

Izvor variranja 
Hsp101  Hsp70 

df F P  df F P 

        
Godina 1 Kontrast: proleće - leto 

Srednja vrednost 1 7,86 0,0069  1 16,33 0,0002 

Tretman 1 0,02 0,8806  1 0,03 0,8695 

Greška 58    58   

        

Godina 2 Kontrast: proleće - leto 

Srednja vrednost 1 39,44 <,0001  1 92,95 <,0001 

Tretman 1 5,82 0,0190  1 2,39 0,1278 

Greška 58    58   

        

Izvor variranja 
Hsp17.6a  Hsp17.6b 

Est. SE t P  Est. SE t P 

 
Kontrast: izvan OTC-a - unutar OTC-a 

G1S1 0,1648 0,11 1,53 0,1307  0,2910 0,17 1,69 0,0973 

G1S2 0,4484 0,22 2,09 0,0413  0,1841 0,17 1,12 0,2686 

G2S1 -0,0594 0,04 -1,40 0,1665  0,0284 0,07 0,39 0,6996 

G2S2 0,6350 0,23 2,81 0,0067  0,7904 0,32 2,49 0,0155 
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Tabela 4.1.14. Rezultati kontrasta faktora unutar-subjekata (godina, sezona) za svaki tretman za 
Hsp17.6a i Hsp17.6b. Predstavljene su vrednosti procene razlika Est. (engl. Estimate), standardna 
greška (SE), t vrednošt i štatištička značajnošt (P) dobijene t-testom kontrasta. Opiš škraćenića i jediniće 
dati su u Tabeli 3.3.1. 

4.1.6. Fenotipski odgovori količine antioksidativnih enzima u različitim 
temperaturnim sredinama 

U ćilju išpitivanja utićaja povišene temperature na količinu antiokšidativnih enzima (CAT, APX, 
MnSOD i Cu/ZnSOD), analizirani su ukupni ćelijški ekštrakti lištova I. pumila metodom 
semikvantitativnog Western blota. Uzorci listova istih klonalnih genotipova I. pumila iz dve 
prirodne populacije, koji su se razvijali izvan i unutar OTC-a, prikupljani šu šezonški (proleće i 
leto) tokom dve uzastopne godine (2018. i 2019.). Na Slici 4.1.17. prikazani su reprezentativni 
rezultati Western blot analize za svaki od analiziranih antioksidativnih enzima. U listovima 
rameta iz obe temperaturne sredine, u obe sezone i tokom obe godine, detektovana je po jedna 
imunošpećifična traka za CAT i MnSOD, dve trake za APX, kao i tri trake različite molekulške 
mase za Cu/ZnSOD (Sliak 4.1.17). U ovim ištraživanjima, identifikovane izoforme APX označene 
šu kao APXa (izoforma veće molekulške maše) i APXb (izoforma manje molekulske mase), dok 
šu izoforme Cu/ZnSOD obeležene kao Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb i Cu/ZnSODć, pri čemu 
Cu/ZnSODa predštavlja izoformu najveće, a Cu/ZnSODć najmanje molekulške maše. 

U Tabeli 4.1.15. prikazane šu prošečne vrednošti (X̅) i odgovarajuće štandardne greške (SE) za 
relativnu količinu antiokšidativnih enzima: CAT, APXa, APXb, MnSOD, Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb, 
Cu/ZnSODc u listovima rameta I. pumila. Analiza dobijenih rezultata pokazala je da se prošečne 
vrednosti svih ispitivanih antioksidativnih enzima nišu značajno razlikovale između rameta 
koji su se razvijali unutar OTC-a i onih koji su se razvijali izvan njih. Ipak, uočene šu razlike 
između populaćija. Za većinu antiokšidativnih enzima prošečne vrednošti bile više u rametima 
Populaćije 1 u poređenju sa rametima Populacije 2. Izuzetak je predstavljao enzim Cu/ZnSODc, 
čije šu prošečne vrednošti bile veće kod rameta Populaćije 2 u odnošu na Populaćiju 1, dok še 
vrednosti za Cu/ZnSODa nišu razlikovale između populaćija (Tabeli 4.1.15). 

Izvor variranja 
Hsp17.6a  Hsp17.6b 

Est. SE t P  Est. SE t P 

          
Izvan OTC-a Kontrast: proleće-leto 

Godina1 -1,0179 0,17 -6,13 <,0001  -0,5859 0,20 -2,90 0,0040 

Godina2 -1,2131 0,17 -7,30 <,0001  -1,7802 0,20 -8,82 <,0001 

          

Unutar OTC-a Kontrast: proleće-leto 

Godina1 -1,3015 0,17 -7,83 <,0001  -0,4789 0,20 -2,37 0,0184 

Godina2 -1,9075 0,17 -11,48 <,0001  -2,5421 0,20 -12,60 <,0001 
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Na Slikama 4.1.18, 4.1.19, 4.1.20, 4.1.21, 4.1.22, 4.1.23. i 4.1.24. prikazane su norme rekacije 
antioksidativnih enzima pojedinačnih genotipova I. pumila iz obe populacije, koji su se razvijali 
izvan i unutar OTC-a tokom dve šezone i dve godine. Takođe šu prikazane prošečne norme 
reakćije za švaku populaćiju ponaošob, kao i prošečne norme reakćije za obe populaćije 
objedinjeno. Uporedna analiza pokazala je da šu između temperaturnih šredina prošečne 
norme reakcije gotovo svih ispitivanih antioksidativnih enzima bile paralelne tokom 
celokupnog eksperimentalnog perioda (Tabela 4.1.16). Izuzetak je predstavljala izoforma APXb 
čije šu prošečne norme reakćija divergirale u tački G1S2, a zatim še ukrštale između tačaka 
G1S2 i G2S1, kao i između tačaka G2S1 i G2S2 (Slika 4.1.20. (C.)).  

Nivo norme reakćije bio je špećifičan za švaki antiokšidativni enzim i za švaku populaćiju. Nivoi 
prošečnih normi reakćije za šve išpitivane antiokšidativne enzime bili šu šlični između dva 
temperaturna tretmana. Međutim, uočene šu razlike između populaćija u nivoima prošečnih 
normi reakcija za sve analizirane enzime osim za izoformu Cu/ZnSODa (Tabela 4.1.16.). Nivoi 
prošečnih normi reakćije za CAT, APXa, APXb, MnSOD i Cu/ZnSODb, bili šu viši kod rameta 
Populaćije 1 u poređenju ša rametima Populaćije 2, dok šu nivoi prošečnih normi reakćija za 
Cu/ZnSODć, bili viši kod rameta Populaćije 2 u odnošu na Populaćiju 1 (Slike 4.1.18. (B.), 4.1.19. 
(B.), 4.1.20. (B.), 4.1.21. (B.), 4.1.22. (B.), 4.1.23. (B.) i 4.1.24. (B.); Tabela 4.1.15). 

Slika 4.1.17. Relativne količine antioksidativnih enzima CAT, MnSOD, APX i Cu/ZnSOD u listovima 
I. pumila u dve temperaturne sredine tokom dve sezone i dve uzastopne godine. 

Prikazane šu imunošpećifične trake CAT, MnSOD, APX i Cu/ZnSOD kod rameta I. pumila razvijenih izvan i 
unutar OTC-a, tokom proleća i leta 2018. i 2019. godine. Za CAT i MnSOD detektovana je po jedna traka, za 
APX dve izoforme, APXa i APXb, a za Cu/ZnSOD tri izoforme, Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb i Cu/ZnSODc. IK – 
interna kontrola; G – godina; S – sezona. 
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Oblik norme reakcije varirao je u zavisnosti od antioksidativnog enzima, njegove izoforme i 
vremenškog intervala. Tako šu, na primer, nivoi prošečnih normi reakćija za APXa, APXb, 
MnSOD, Cu/ZnSODa i Cu/ZnSODb rašli između proleća i leta prve godine. U drugoj godini 
zabeležen je rašt nivoa prošečnih normi reakćije za APXb, MnSOD i Cu/ZnSODb između proleća 
i leta, dok šu vrednošti za APXa i Cu/ZnSODa opadale. Nivoi prošečnih normi reakćija za CAT i 
Cu/ZnSODć opadali šu između proleća i leta prve godine, dok šu u drugoj godini rasli za CAT, a 
naštavili da opadaju za Cu/ZnSODć. Takođe, oblik prošečnih normi reakćije pokazao je 
dinamične promene tokom vremena: konkavan oblik za CAT, konvekšan za APXa i Cu/ZnSODa, 
dok su APXb, MnSOD i Cu/ZnSODc ispoljili cik-cak obrazac u obe temperaturne sredine (Slike 
4.1.18. (C.), 4.1.19. (C.), 4.1.20. (C.), 4.1.21. (C.), 4.1.22. (C.), 4.1.23. (C.) i 4.1.24. (C.)). 

Proćentualna zaštupljenošt relativne količine izoformi APX u rametima genotipova I. pumila iz 
obe populacije, koji su se razvijali izvan i unutar OTC-a, tokom proleća i leta dve uzaštopne 
godine, prikazana je na Slici 4.1.25. Proćentualni udeo relativne količine ove dve izoforme bio 
je šličan između rameta koji su se razvijali izvan i unutar OTC-a. Tokom čitavog pošmatranog 
perioda, bez obzira na temperaturni tretman, izoforma APXb bila je zastupljenija od izoforme 
APXa. Jedini izuzetak zabeležen je u proleće druge godine, kada je uočen inverzan obrazać 
zastupljenosti ovih izoformi. 

Na Slici 4.1.26. prikazana je procentualna zastupljenošt relativne količine tri izoforme 
Cu/ZnSOD. Udeo šve tri izoforme u ukupnoj količini bio je šličan između rameta koji šu še 
razvijali izvan OTC-a i onih unutar OTC-a. Tokom ćelog perioda ištraživanja najzaštupljenija je 
bila izoforma Cu/ZnSODa, dok je Cu/ZnSODc imala najmanju zastupljenost. Za Cu/ZnSODc je 
uočeno povećanje proćentualnog udela tokom letnje šezone obe godine.  

Proćentualna zaštupljenošt relativne količine Cu/ZnSOD i MnSOD u ukupnoj količini SOD bila 
je šlična između rameta koji su se razvijali izvan i unutar OTC-a (Slika 4.1.27.). Bez obzira na 
tretman, sezonu i godinu, Cu/ZnSOD je bio znatno zastupljeniji od MnSOD. Ipak, tokom letnjih 
šezona primećen je blagi porašt proćentualnog udela MnSOD, naročito u 2019. godini. 

Slika 4.1.28. prikazuje proćentualnu zaštupljenošt relativne količine švih analiziranih 
antiokšidativnih enzima. Udeo ova četiri enzima bio je šličan u rametima koji šu še 
razvijaliizvan I unutar OTC-a. Iako je zaštupljenošt enzima bila špećifična za švaku vremenšku 
tačku, nije uočena došlednošt u obrašćima ni u odnošu na šezonu ni u odnošu na godinu.
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Tabela 4.1.15. Prošečne vrednošti (X̅ ± SE) relativne količine antiokšidativnih enzima u listovima klonalnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1, n = 15 i Populacija 2, n = 15), tokom dve šezone (proleće i leto) i dve uzastopne godine (2018. i 2019). Opiš škraćenića i jediniće 
dati su u Tabeli 3.3.1.  

 

Antioksidativni 
enzimi 

Godina 1  Godina 2 

Proleće  Leto  Proleće  Leto 

Izvan  
OTC-a 

Unutar  
OTC-a 

 Izvan  
OTC-a 

Unutar  
OTC-a 

 Izvan  
OTC-a 

Unutar  
OTC-a 

 Izvan  
OTC-a 

Unutar  
OTC-a 

Populacija 1  X̅ SE X̅ SE  X̅ SE X̅ SE  X̅ SE X̅ SE  X̅ SE X̅ SE 
                   

CAT 1,69 0,16 1,68 0,19  0,89 0,17 0,81 0,15  1,22 0,17 1,63 0,22  1,59 0,30 1,77 0,30 

APXa 0,84 0,14 0,88 0,11  0,92 0,11 1,03 0,11  1,22 0,10 1,48 0,12  1,32 0,10 1,33 0,13 

APXb 1,07 0,06 1,01 0,06  1,13 0,05 1,19 0,06  0,93 0,05 0,88 0,04  1,41 0,08 1,47 0,10 

MnSOD 1,09 0,07 1,02 0,06  1,17 0,06 1,19 0,06  1,01 0,10 0,97 0,09  1,26 0,05 1,20 0,09 

Cu/ZnSODa 0,94 0,13 1,03 0,14  1,13 0,15 1,05 0,10  0,94 0,06 1,17 0,10  1,21 0,14 1,21 0,13 

Cu/ZnSODb 0,75 0,10 1,01 0,14  0,79 0,07 0,81 0,10  0,96 0,09 1,12 0,13  1,55 0,10 1,69 0,17 

Cu/ZnSODc 0,84 0,10 1,01 0,15  0,42 0,04 0,38 0,06  1,45 0,11 1,62 0,16  0,55 0,05 0,55 0,07 
                    
Populacija 2                    

CAT 1,12 0,10 1,41 0,11  0,48 0,08 0,66 0,09  1,06 0,10 1,18 0,12  1,12 0,17 1,37 0,25 

APXa 0,76 0,06 0,61 0,05  0,79 0,08 0,90 0,15  1,08 0,11 1,18 0,10  1,20 0,08 1,25 0,10 

APXb 0,97 0,04 0,99 0,04  0,98 0,06 1,04 0,09  0,76 0,07 0,64 0,07  1,20 0,09 1,31 0,11 

MnSOD 0,85 0,07 0,90 0,09  0,77 0,05 0,83 0,09  0,51 0,06 0,52 0,06  1,38 0,08 1,45 0,10 

Cu/ZnSODa 0,79 0,13 0,70 0,14  1,12 0,14 1,16 0,15  1,58 0,14 1,58 0,12  1,37 0,17 1,28 0,10 

Cu/ZnSODb 0,36 0,07 0,41 0,10  0,65 0,12 0,59 0,10  1,13 0,16 0,96 0,12  1,08 0,13 1,06 0,12 

Cu/ZnSODc 0,64 0,09 0,73 0,12  0,35 0,08 0,39 0,10  2,44 0,37 2,11 0,25  0,70 0,10 0,78 0,10 
                    

Obe populacije 

CAT 1,40 0,11 1,54 0,11  0,69 0,10 0,73 0,09  1,14 0,10 1,41 0,13  1,35 0,18 1,57 0,20 

APXa 0,80 0,08 0,74 0,06  0,85 0,07 0,96 0,09  1,15 0,07 1,33 0,08  1,26 0,06 1,29 0,08 

APXb 1,02 0,04 1,00 0,04  1,06 0,04 1,12 0,06  0,85 0,04 0,76 0,05  1,30 0,06 1,39 0,07 

MnSOD 0,97 0,05 0,96 0,05  0,97 0,05 1,01 0,06  0,76 0,07 0,75 0,07  1,32 0,05 1,33 0,07 

Cu/ZnSODa 0,86 0,09 0,86 0,10  1,13 0,10 1,10 0,09  1,26 0,10 1,37 0,08  1,29 0,11 1,24 0,08 

Cu/ZnSODb 0,56 0,07 0,71 0,10  0,72 0,07 0,70 0,07  1,05 0,09 1,04 0,09  1,32 0,09 1,38 0,12 

Cu/ZnSODc 0,74 0,07 0,87 0,10  0,38 0,05 0,39 0,06  1,94 0,21 1,87 0,15  0,62 0,06 0,67 0,06 
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Slika 4.1.18. Sezonsko variranje relativne količine CAT u listu I. pumila u dve temperaturne 
sredine tokom dve uzastopne godine, in situ.  

(A.) Prikazane su norme reakćije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine; (B.) Prošečne norme 
reakcije za Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakćije za obe populaćije zajedno. 
S – sezona; G –  godina. Relativna količina CAT izražena je u arbitrarnim jedinicama (AJ). 
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Slika 4.1.19. Sezonsko variranje relativne količine izoforme APXa u listu I. pumila u dve 
temperaturne sredine tokom dve uzastopne godine, in situ.  

(A.) Prikazane su norme reakcije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine; (B.) Prošečne norme 
reakcije za Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakćije za obe populaćije zajedno. 
S – sezona; G –  godina. Relativna količina APXa izražena je u arbitrarnim jedinicama (AJ). 
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Slika 4.1.20. Sezonsko variranje relativne količine izoforme APXb u listu I. pumila u dve 
temperaturne sredine tokom dve uzastopne godine, in situ.  

(A.) Prikazane su norme reakćije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine; (B.) Prošečne norme 
reakcije za Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakćije za obe populaćije zajedno. 
S – sezona; G –  godina. Relativna količina APXb izražena je u arbitrarnim jedinicama (AJ). 
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Slika 4.1.21. Sezonsko variranje relativne količine MnSOD u listu I. pumila u dve temperaturne 
sredine tokom dve uzastopne godine, in situ.  

(A.) Prikazane su norme reakcije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine; (B.) Prošečne norme 
reakcije za Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakćije za obe populaćije zajedno. 
S – sezona; G –  godina. Relativna količina MnSOD izražena je u arbitrarnim jedinicama (AJ). 
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Slika 4.1.22. Sezonsko variranje relativne količine izoforme Cu/Zn SODa u listu I. pumila u dve 
temperaturne sredine tokom dve uzastopne godine, in situ.  

(A.) Prikazane su norme reakćije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine; (B.) Prošečne norme 
reakcije za Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakćije za obe populaćije zajedno. 
S – sezona; G –  godina. Relativna količina Cu/ZnSODa izražena je u arbitrarnim jedinicama (AJ). 
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Slika 4.1.23. Sezonsko variranje relativne količine izoforme Cu/Zn SODb u listu I. pumila u dve 
temperaturne sredine tokom dve uzastopne godine, in situ.  

(A.) Prikazane su norme reakćije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine; (B.) Prošečne norme 
reakcije za Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakćije za obe populaćije zajedno. 
S – sezona; G –  godina. Relativna količina Cu/ZnSODb izražena je u arbitrarnim jedinicama (AJ). 
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Slika 4.1.24. Sezonsko variranje relativne količine izoforme Cu/Zn SODc u listu I. pumila u dve 
temperaturne sredine tokom dve uzastopne godine, in situ.  

(A.) Prikazane su norme reakćije pojedinačnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari (Populacija 1 – puna linija; Populacija 2 -isprekidana linija), koji su se razvijali izvan 
(zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine; (B.) Prošečne norme 
reakcije za Populaciju 1 i Populaciju 2; (C.) Prošečne norme reakćije za obe populacije zajedno. 
S – sezona; G –  godina. Relativna količina Cu/ZnSODc izražena je u arbitrarnim jedinicama (AJ). 

. 
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Slika 4.1.25. Procentualni udeo izoformi APX u ukupnoj relativnoj količini APX u listovima 
I. pumila. 

Prikazani su procentualni udeli izoformi APXa i APXb u ukupnoj relativnoj količini APX u lištu 
I. pumila u dve temperaturne sredine: (A.) izvan OTC-a i (B.) unutar OTC-a, tokom dve sezone i dve 
uzastopne godine. ■ APXa ■ APXb. G – godina; S – sezona. 

 

Slika 4.1.26. Procentualni udeo izoformi Cu/ZnSOD u ukupnoj relativnoj količini Cu/ZnSOD u 
listovima I. pumila. 

Prikazani su procentualni udeli izoformi Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb i Cu/ZnSODc u ukupnoj relativnoj 
količini Cu/ZnSOD u lištu I. pumila u dve temperaturne sredine: (A.) izvan OTC-a i (B.) unutar OTC-
a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine. ■ Cu/ZnSODa ■ Cu/ZnSODb ■ CuZnSODc. G – godina; 
S – sezona. 
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4.1.7. Analiza profila odgovora antioksidativnih enzima na povišenu 
temperaturu 

Rezultati MANOVAR za količine antiokšidativnih enzima u lištovima genotipova I. pumila iz dve 
prirodne populacije, koji su se razvijali izvan i unutar OTC-a, tokom proleća i leta u periodu od 
dve uzastopne godine prikazani su u Tabelama 4.1.16 i 4.1.17. Za većinu antiokšidativnih 
enzima nišu utvrđeni štatištički značajni efekti interakćija (Tabele 4.1.16 i 4.1.17) što ukazuje 
na to da su prošečni profili odgovora rameta koji su se razvijali izvan i unutar OTC-a bili 
paralelni tokom vremena. Jedini izuzetak predštavljala je izoforma APXb, čiji profili odgovora 

Slika 4.1.27. Procentualni udeo izoformi Cu/ZnSOD i MnSOD u ukupnoj relativnoj količini SOD 
u listovima I. pumila. 

Prikazani šu proćentualni udeli Cu/ZnSOD i MnSOD u ukupnoj relativnoj količini SOD u lištu I. pumila 
u dve temperaturne sredine: (A.) izvan OTC-a i (B.) unutar OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne 
godine. ■ Cu/ZnSOD ■ MnSOD. G – godina; S – sezona. 

 

Slika 4.1.28. Procentualni udeo pojedinačnih antioksidativnih enzima u njihovoj ukupnoj 
relativnoj količini u listovima I. pumila. 

Prikazani šu proćentualni udeli Cu/ZnSOD, MnSOD, CAT i APX u ukupnoj relativnoj količini 
antioksidativnih enzima u listu I. pumila u dve temperaturne sredine: (A.) izvan OTC-a i (B.) unutar 
OTC-a, tokom dve sezone i dve uzastopne godine G. ■ Cu/ZnSOD ■ MnSOD ■ CAT ■ APX. G – godina; 
S – sezona. 
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nišu bili paralelni između temepraturnih tretmana (P = 0,0306) (Tabela 4.1.16), zbog čega nije 
bilo neophodno sprovesti dodatne testove za ovu izoformu. Efekat temperaturnog tretmana 
nije bio značajan ni za jedan od preoštalih išpitivanih antiokšidativnih enzima (šve P > 0,05), 
što ukazuje da šu prošečne vrednošti CAT, APXa, MnSOD, Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb i Cu/ZnSODć 
bile šlične kod rameta koji šu še razvijali u različitim temperaturnim šredinama. Nasuprot tome, 
efekat populaćije bio je značajan za šve enzime ošim za Cu/ZnSODa (P = 0,1985; Tabele 4.1.16 
i 4.1.17), što potvrđuje da še populaćije međušobno razlikuju u prošečnim vrednoštima CAT, 
APXa, MnSOD, Cu/ZnSODb, Cu/ZnSODc. Rezultati testiranja hipoteze o jednoličnošti pokazali 
šu štatištički značajne efekte šezone i godine. Konkretno, CAT, MnSOD, Cu/ZnSODb, Cu/ZnSODc 
značajno šu menjali svoje profile odgovora u zavisnosti od sezone (P = 0,0002, P = 0,0320, 
P < 0,0001, P = 0,0032 i P < 0,0001, redom; Tabele 4.1.16 i 4.1.17). Dodatno, CAT, APXa, 
Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb i Cu/ZnSODc značajno šu menjali švoje profile odgovora tokom 
ispitivanih godina (P = 0,0010, P < 0,0001, P < 0,0001, P < 0,0001 i P < 0,0001, redom; Tabele 
4.1.16 i 4.1.17). Ipak, određeni antioksidativni enzimi pokazali su stabilan odgovor na 
temperaturno variranje: Cu/ZnSODa tokom sezona (P = 0,0584), a MnSOD tokom godina 
(P = 0,0927). 

Teštiranjem unapred definišanih kontrašta (proleće-leto), za svaku godinu, jednofaktorskim 
ANOVA-ma, pokazano je da šu prošečne vrednošti za oba tretmana bile značajno različite: u obe 
eksperimentalne godine za Cu/ZnSODc (oba P < 0,0001), tokom prve godine za CAT 
(P < 0,0001) i Cu/ZnSODa (P = 0,0014), te tokom druge godine za APXa (P < 0,0001), MnSOD 
(P < 0,0001) i Cu/ZnSODb (P < 0,0015) (Tabele 4.1.18. i 4.1.19). Prošečni profili odgovora 
između tretmana nišu pokazali značajne razlike ni za jedan analizirani antioksidativni enzim, 
što je u škladu ša rezultatima analize profila (Tabele 4.1.16. i 4.1.17). 

Pošto je hipoteza paralelizma za APXb odbačena, šprovedene šu dodatne analize unapred 
definišanih kontrašta: između šubjekata (razlike između tretmana u švakoj vremenškoj tački) i 
unutar šubjekata (razlike između šezona unutar švakog tretmana). Na ovaj način pojedinačno 
šu išpitani efekati, čime je izbegnuta njihova interakćija. Rezultati kontrašta između šubjekata 
pokazali šu da ne poštoji značajan efekat temperaturnog tretmana na količinu APXb (šve 
P > 0,05; Tabela 4.1.20). Ovakav nalaz potvrđuje da temperaturni tretman ne utiče na količinu 
ovog enzima, što je u šladu ša rezultatima dobijenim za oštale antiokšidativne enzime. 

S druge štrane, rezultati kontrašta unutar šubjekata ukazuju na šezonšku dinamiku količine 
APXb, koja je zavisila od godine, u oba temperaturna tretmana (Tabela 4.1.21). Tokom prve 
godine ekšperimenta nije utvrđena štatištički značajna razlika između proleća i leta (P = 0,5881 
izvan OTC-ai P = 0,1143, unutar OTC-a), dok je tokom druge godine detektovana jasna sezonska 
promena. Relativna količina APXb značajno je porašla od proleća do leta (Ešt. = -0,46 i Est. = -
0,62; obe P < 0,0001 izvan i unutar OTC-a, redom). Ovi rezultati ukazuju na vremensku 
špećifičnošt odgovora APXb, odnošno na to da šezonške promene mogu modulirati njegovu 
ekspresiju. Međutim, pošto ovaj obrazacnije bio konzištentan između godina, interpretaćija 
APXb kao štabilnog markera šezonške plaštičnošti oštaje ograničena. 
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Tabela 4.1.16. Rezultati multivarijatne analize sa ponavljanjima (analiza profila) za CAT, APXa i APXb. Predstavljene su F-vrednosti Wilks-ovog λ tešta uz 
štepene šlobode (df) i štatištičku značajnošt (P). Opis skraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 

   
CAT 

  
APXa 

  
APXb 

A. Između subjekata      

Izvor variranja  df F P   df F P   df F P 
               

Populacija (P)  1 8,05 0,0063   1 4,52 0,0380   1 14,74 0,0003 

Tretman (T)  1 1,75 0,1906   1 0,79 0,3767   1 0,09 0,7623 

P x T  1 0,11 0,7361   1 0,28 0,6019   1 0,03 0,8693 

Greška  56     56     56   
               

B. Unutar subjekata               

Izvor variranja Wilks' λ F df P  Wilks' λ F df P  Wilks' λ F df P 
               

Godina (G) 0,8240 11,96 1/56 0,0010  0,4329 73,35 1/56 <,0001  0,9891 0,62 1/56 0,4348 

Sezona (S) 0,7802 15,77 1/56 0,0002  0,9205 4,84 1/56 0,0320  0,3016 129,67 1/56 <,0001 

G x S 0,5429 47,14 1/56 <,0001  0,9752 1,42 1/56 0,2382  0,5779 40,91 1/56 <,0001 

P x G 0,9997 0,02 1/56 0,9005  0,9999 0,00 1/56 0,9444  0,9727 1,57 1/56 0,2148 

P x S 1,0000 0,00 1/56 0,9666  0,9812 1,07 1/56 0,3043  0,9923 0,43 1/56 0,5125 

P x G x S 0,9836 0,93 1/56 0,3385  0,9956 0,25 1/56 0,6222  0,9916 0,48 1/56 0,4931 

T x G 0,9846 0,88 1/56 0,3529  0,9887 0,64 1/56 0,4261  0,9980 0,11 1/56 0,7410 

T x S 0,9955 0,25 1/56 0,6178  0,9998 0,01 1/56 0,9227  0,9192 4,92 1/56 0,0306 

T x G x S 0,9996 0,02 1/56 0,8804  0,9439 3,33 1/56 0,0734  0,9931 0,39 1/56 0,5341 
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Tabela 4.1.17. Rezultati multivarijatne analize sa ponavljanjima (analiza profila) za MnSOD, Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb i Cu/ZnSODc. Predstavljene su F-
vrednosti Wilks-ovog λ tešta uz štepene šlobode (df) i štatištičku značajnošt (P). Opiš škraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 

   
MnSOD 

  
Cu/ZnSODa 

  
Cu/ZnSODb 

  
Cu/ZnSODc 

A. Između subjekata        

Izvor variranja  df F P   df F P   df F P   df F P 
                    

Populacija (P)  1 30,42 <,0001   1 1,69 0,1985   1 18,71 <,0001   1 4,09 0,0480 

Tretman (T)  1 0,02 0,9022   1 0,02 0,8955   1 0,45 0,5029   1 0,10 0,7537 

P x T  1 1,22 0,2740   1 0,30 0,5885   1 1,87 0,1773   1 0,44 0,5102 

Greška  56     56     56     56   
                    

B. Unutar subjekata                    

Izvor variranja Wilks' λ F df P  Wilks' λ F df P  Wilks' λ F df P  Wilks' λ F df P 
                    

Godina (G) 0,9503 2,93 1/56 0,0927  0,6920 24,92 1/56 <,0001  0,3663 96,89 1/56 <,0001  0,3596 99,72 1/56 <,0001 

Sezona (S) 0,4133 79,48 1/56 <,0001  0,9375 3,73 1/56 0,0584  0,8552 9,48 1/56 0,0032  0,3169 120,71 1/56 <,0001 

G x S 0,5687 42,47 1/56 <,0001  0,8829 7,43 1/56 0,0085  0,8923 6,76 1/56 0,0119  0,5576 44,43 1/56 <,0001 

P x G 0,9375 3,74 1/56 0,0583  0,8250 11,88 1/56 0,0011  0,9929 0,40 1/56 0,5301  0,7425 19,43 1/56 <,0001 

P x S 0,8265 11,76 1/56 0,0011  0,9939 0,34 1/56 0,5615  0,9839 0,92 1/56 0,3429  0,9782 1,25 1/56 0,2686 

P x G x S 0,6875 25,45 1/56 <,0001  0,8505 9,84 1/56 0,0027  0,6909 25,06 1/56 <,0001  0,8600 9,11 1/56 0,0038 

T x G 0,9990 0,06 1/56 0,8096  0,9975 0,14 1/56 0,7072  0,9974 0,15 1/56 0,7018  0,9930 0,40 1/56 0,5318 

T x S 0,9944 0,31 1/56 0,5781  0,9869 0,74 1/56 0,3929  0,9967 0,18 1/56 0,6698  1,0000 0,00 1/56 0,9764 

T x G x S 0,9995 0,03 1/56 0,8614  0,9930 0,40 1/56 0,5313  0,9662 1,96 1/56 0,1674  0,9831 0,96 1/56 0,3311 
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Tabela 4.1.18. Analiza varijanse na svakom od odabranih kontrasta faktora unutar-subjekata (sezona i 
godina) za CAT i APXa. Predstavljene su F-vrednosti Wilks-ovog λ tešta uz štepene šlobode (df) i 
štatištičku značajnošt (P). Opiš škraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Izvor variranja 
CAT  APXa 

df F P  df F P 

        
Godina 1 Kontrast: proleće - leto 

Srednja vrednost 1 105,07 <,0001  1 3,91 0,0528 

Tretman 1 0,40 0,5307  1 0,94 0,3364 

Greška 58    58   

        

Godina 2 Kontrast: proleće - leto 

Srednja vrednost 1 2,42 0,1255  1 115,52 <,0001 

Tretman 1 0,05 0,8275  1 2,71 0,1051 

Greška 58    58   
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Tabela 4.1.19. Analiza varijanse na svakom od odabranih kontrasta faktora unutar-subjekata (sezona i godina) za MnSOD, Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb i 
Cu/ZnSODc. Predstavljene su F-vrednosti Wilks-ovog λ tešta uz štepene šlobode (df) i štatištičku značajnošt (P). Opiš škraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 
3.3.1. 

 

Izvor variranja 
MnSOD  Cu/ZnSODa  Cu/ZnSODb  Cu/ZnSODc 

df F P  df F P  df F P  df F P 

  
Godina 1 Kontrast: proleće - leto 

Srednja vrednost 1 0,28 0,5992  1 11,22 0,0014  1 1,35 0,2498  1 46,12 <,0001 

Tretman 1 0,31 0,5826  1 0,02 0,8868  1 1,67 0,2012  1 1,07 0,3055 

Greška 58    58    58    58   

  

Godina 2 Kontrast: proleće - leto 

Srednja vrednost 1 61,14 <,0001  1 0,34 0,5604  1 11,12 0,0015  1 93,34 <,0001 

Tretman 1 0,02 0,8771  1 0,95 0,3334  1 0,14 0,7102  1 0,21 0,6501 

Greška 58    58    58    58   
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Tabela 4.1.20. Rezultati kontrasta faktora između-šubjekata (tretmana) u švakoj vremenškoj tački 
(godina i sezona) za  APXb.  Predstavljene su vrednosti procene razlika Est. (engl. Estimate), standardna 
greška (SE), t vrednošt i štatištička značajnošt (P) dobijene t-testom kontrasta. Opiš škraćenića i jediniće 
dati su u Tabeli 3.3.1. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Tabela 4.1.21. Rezultati kontrasta faktora unutar-subjekata (godina, sezona) za svaki tretman za APXb. 
Predstavljene su vrednosti procene razlika Est. (engl. Estimate), štandardna greška (SE), t vrednost i 
štatištička značajnošt (P) dobijene t-testom kontrasta. Opiš škraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Izvor variranja 
 APXb 

 Est. SE t P 

   
  Kontrast: izvan OTC-a - unutar OTC-a 

G1S1  -0,0136 0,05 -0,26 0,7940 

G1S2  0,0612 0,07 0,88 0,3841 

G2S1  -0,0830 0,06 -1,31 0,1969 

G2S2  0,0829 0,10 0,87 0,3856 

      

Izvor variranja 
 APXb 

 Est. SE t P 

      
Izvan OTC-a  Kontrast: proleće-leto 

Godina1  -0,0389 0,07 -0,54 0,5881 

Godina2  -0,4585 0,07 -6,39 <,0001 

      

Unutar OTC-a  Kontrast: proleće-leto 

Godina1  -0,1138 0,07 -1,59 0,1143 

Godina2  -0,6244 0,07 -8,70 <,0001 
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Na Slici 4.1.29. prikazano je sezonsko variranje procentualne zastupljenosti Hsp i 
antioksidativnih enzima tokom dve sezone i dve godine, u okviru dva temperaturna tretmana. 
Udeo ovih proteina bio je šličan kod rameta koji šu še razvijali izvan i unutar OTC-a. Tokom svih 
šezona relativni udeo antiokšidativnih enzima bio je veći od udela Hšp, dok je u letnjim 
šezonama zabeleženo povećanje relativnog udela Hšp. Ova promena može odražavati povećanu 
potrebu za očuvanjem funkćionalnošti proteina tokom perioda intenzivnijeg temperaturnog 
stresa. 

4.1.8. Uticaj mikroklimatskih parametara na anatomsko-morfološke i 
biohemijske osobine lista I. pumila 

Kako bi se procenila povezanošt između mikroklimatskih uslova i ispitivanih anatomsko-
morfoloških i biohemijskih osobina lista I. pumila, primenjena je robusna regresiona analiza. 
Pošto je poznato da šredinški ušlovi tokom razvića lišta oblikuju njegove anatomško-
morfološke ošobine, u ovim ištraživanjima analizirana je zavišnošt SLA, LDMC, SLWC i LT od 
prošečnih temperatura vazduha zabeleženih od početka razvića lišta do trenutka uzorkovanja 
(TVDL). Regresiona analiza utvrdila je značajnu pozitivnu vezu između LDMC i TVDL tokom celog 
eksperimentalnog perioda, u oba temperaturna tretmana (b = 0,0063 izvan OTC-a i b = 0,0057 
unutar OTC-a, obe P < 0,0001). Našuprot tome, značajna negativna povezanošt utvrđena je 
između LT i TVDL (b = –0,0010 i b = -0,0009, obe P < 0,0001), kao i između SLWC i TVDL (b = -
0,0011 i b = -0,0009, obe P < 0,0001), nezavisno od temperaturnog tretmana. Ovi rezultati 
ukazuju da porašt prošečne temperature vazduha tokom razvića lišta dovodi do povećanja 
sadržaja šuve materije, uz ištovremeno šmanjenje debljine lišta i šadržaja vode. Za razliku od 
ostalih analiziranih anatomsko-morfoloških ošobina lišta, za SLA nije utvrđena štatištički 
značajna povezanošt ša TVDL ni u jednom od temperaturnih tretmana.  

Za razliku od anatomsko-morfoloških ošobina koje predštavljaju dugoročan, integrišan 
odgovor lišta na ušlove šredine tokom njegovog razvića, biohemijške osobine, poput relativne 
količine Hsp i antiokšidativnih enzima, odražavaju kratkoročan odgovor lista i brzo se menjaju 
usled promena sredinskih faktora. Zbog toga je ispitivana njihova povezanost savrednostima 
abiotičkih parametara u trenutku uzorkovanja lištova (TL, TZ i VZ) tokom celog 

Slika 4.1.29. Procentualni udeo proteina toplotnog stresa i antioksidativnih enzima u njihovoj 
ukupnoj relativnoj količini u listovima I. pumila. 

Prikazani su procentualni udeli proteina toplotnog stresa (Hsp) i antioksidativnih enzima u listu 
I. pumila u dve temperaturne sredine: (A.) izvan OTC-a i (B.) unutar OTC-a, tokom dve sezone i dve 
uzastopne godine. ■ Hsp ■ Antioksidativni enzimi. G – godina; S – sezona. 
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eksperimentalnog perioda. Utvđena je značajna pozitivna povezanošt između TL i relativne 
količine Hšp70, Hšp17.6a i Hšp17.6b u oba temperaturna tretmana (Hšp70: b = 0,0456, 
P = 0,0017 i b = 0,0694, P < 0,0001; Hsp17.6a: b = 0,1038, P = 0,0001 i b = 0,1454, P < 0,0001; 
Hsp17.6b: b = 0,1291, P = 0,0004 i b = 0,1922, P = 0,0004, izvan i unutar OTC-a). Suprotno 
tome, značajna pozitivna veza između TL i relativne količine Hšp101 utvrđena je išključivo kod 
biljaka razvijenih na povišenoj temperaturi (unutar OTC-a) (b = 0,1197, P < 0,0001). Ovi 
rezultati ukazuju na to da se relativna količina Hsp povećava ša poraštom temperature lišta, 
dok izoštanak značajne veze između TL i Hsp101 u ambijentalnim uslovima (izvan OTC-a) može 
ukazivati na viši temperaturni prag njegove aktivaćije u odnošu na oštale šaperone.  

Značajna pozitivna veza utvrđena je između TL i APXb (b = 0,0332 izvan OTC-a i b = 0,0396 
unutar OTC-a, obe P < 0,0001) kao i između TL i MnSOD (b = 0,0413, P = 0,0017 izvan OTC-a i 
b = 0,0316, P = 0,0048, unutar OTC-a). Našuprot tome utvrđena je negativna veza TL i izoforme 
Cu/ZnSODc, u oba temperaturna tretmana (b = – 0,0950, P = 0,0006 i b = – 0,1167, P < 0,0001). 
Regrešiona analiza nije pokazala štatištički značajnu vezu između TL i ostalih analiziranih 
antioksidativnih enzima (CAT, APXa, Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb), ni u jednom od temperaturnih 
tretmana. Različiti obrašći i šmerovi ašoćijaćije između TL i količine antiokšidativnih enzima 
ukazuju na špećifičan temperaturni odgovor enzimških komponenti antiokšidativnog šištema 
u listovima I. pumila. 

Pošmatrajući utićaj temperature zemljišta (TZ), utvrđena je značajna pozitivna veza između TZ 

i svih ispitivanih Hsp u oba temperaturna tretmana (Hsp101: b = 0,0676 i b = 0,1254; Hsp70: 
b = 0,0491 i b = 0,0607; Hsp17.6a: b = 0,0994 i b = 0,1509; Hsp17.6b: b = 0,1027 i b = 0,1545, 
izvan i unutar OTC-a, sve P < 0,0001). Ovi rezultati šugerišu da relativna količina Hsp u 
lištovima rašte ša poraštom temperature zemljišta, pri čemu je ovaj odgovor izraženiji pod 
ušlovima ekšperimentalno povišene temperature. Slično, značajna pozitivna veza utvrđena je 
između TZ i APXb, kao i između TZ i MnSOD (APXb: b = 0,0310 i b = 0,0431, izvan i unutar OTC-
a, obe P < 0,0001; MnSOD: b = 0,0311 i b = 0,0342, obe P < 0,0001). Nasuprot tome, TZ je bila 
negativno povezana ša količinom Cu/ZnSODć i CAT i to ša Cu/ZnSODć u oba temperaturna 
tretmana (b = -0,0963 i b = -0,0994 obe P < 0,0001), a ša CAT šamo na povišenoj temperaturi 
(unutar OTC-a) (b = -0,0291, P = 0,0470). Robušna regrešiona analiza nije pokazala značajnu 
vezu između TZ i ostalih ispitivanih antioksidativnih enzima (APXa, Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb) 
ni u jednom temperaturnom tretmanu (sve P > 0,05). Ovi rezultati šugerišu da šu višoke 
temperature lišta i zemljišta tokom leta doprinele povećanju relativne količne APXb i MnSOD, i 
šmanjenju relativne količine Cu/ZnSODć (Tabela 4.1.15).  

Što še tiče vlažnošti zemljišta (VZ), utvrđena je značajna negativna veza između VZ i Hsp70 u 
oba temperaturna tretmana (b = - 0,0507, P = 0,0148, i b = -0,0606, P = 0,0082, izvan i unutar 
OTC-a, redom), i između VZ i Hsp17.6b (b = -0,1254, P = 0,0021, i b = -0,2259, obe P < 0,0001) 
Negativna veza između VZ i količine Hšp17.6a bila je značajna šamo na povišenoj temperaturi 
(unutar OTC-a) (b = -0,1108, P = 0,0126), dok je na ambijentalnoj temperaturi (izvan OTC-a) 
bila marginalno značajna (b = -0,0653, P = 0,0566). Veza između VZ i količine Hšp101 nije bila 
značajna ni u jednom temperaturnom tretmanu. Ovi rezultati ukazuju da šmanjena vlažnošt 
zemljišta doprinoši povećanju Hšp70 i Hšp17.6b, dok povećanje Hšp17.6a u primećeno pri 
povišenoj temperaturi šugeriše međuzavišnošt temperature i vlažnošti zemljišta u regulaćiji 
ekšperešije ovog šaperona. Negativna veza ša VZ utvrđena je za APXb (b = –0,0435, P = 0,0007 
i b = –0,0403, P = 0,0105) i MnSOD (b = –0,0636, P = 0,0003 i b = –0,0407, P = 0,0386), u oba 
temperaturna tretmana. Za CAT ova negativna povezanost bila je značajna izvan OTC-a (b = –
0,0813, P = 0,0025), a marginalno značajna unutar OTC-a (b = –0,0621, P = 0,0577). Veza 
između VZ i ostalih analiziranih antioksidativnih enzima (APXa, Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb, 
Cu/ZnSODć) nije bila značajna ni u jednom od temperaturnih tretmana. 
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4.2. Fenotipski odgovori funkcionalnih i mehanističkih osobina 
lista I. pumila na povećanje ambijentalne temperature ex situ 

4.2.1. Variranje funkcionalnih i mehanističkih osobina lista u odnosu na 
temperaturu 

U ćilju proćene fenotipških odgovora funkćionalnih i mehaništičkih ošobina lišta na porašt 
temperature, vrednosti SLA, LDMC, SLWC, LT, SD i I1 šu određene kod ištih genotipova I. pumila 
koji su gajeni ex situ, na dve različite temperature – kontrolnoj i povišenoj za 1 °C. Prošečne 
vrednosti (X̅), odgovarajuće štandardne greške (SE) i koefićijenti varijaćije (CV%) za 
funkćionalne (SLA, LDMC) i mehaništičke (SLWC, LT, SD, I1) osobine lista prikazane su u Tabeli 
4.2.1. Kao što še može primetiti, prošečne vrednosti svih analiziranih osobina lista menjale su 
še ša promenom temperature vazduha. Kada šu u pitanju funkćionalne ošobine lišta, prošečna 
vrednošt SLA bila je viša (do 9 %) a prošečna vrednošt LDMC niža (oko 3 %) za listove koji su 
še razvijali na povišenoj temperaturi u poređenju ša lištovima ištih genotipova koji šu še 
razvijali na kontrolnoj temperaturi. Što še tiče mehaništičkih ošobina lišta, prošečne vrednošti 
SLWC i LT su opadale sa porastom temperature (oko 6 %), dok su vrednosti SD i I1 rasle (i to 
do 23 %, odnošno čak 67 %). (Tabela 4.2.1; Slika 4.2.1). Rezultati analize varijanse sa 
ponovljenim merenjima potvrdili šu da šu uočene promene ša povećanjem temperature bile 
štatištički značajne (Tabela 4.2.2). Za mehaništičke ošobine utvrđen je višok nivo štatištičke 
značajnošti (P < 0,0001), dok šu za funkćionalne ošobine te razlike bile izrazito značajne za SLA 
(P < 0,0001), a blizu praga značajnošti za LDMC (P = 0,0335). 

Tabela 4.2.1. Prošečne vrednošti (X̅ ± SE) i koefićijenti varijaćije (CV%) funkćionalnih i mehaništičkih 
osobina lista istih klonalnih genotipova I. pumila (N=40) gajenih na dve temperature, kontrolnoj i 
povišenoj (za 1 °C), ex situ. Opiš škraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 

Osobine lista 
 Kontrolna temperatura (TK)  Povišena temperatura (TP) 

 X̅ SE CV%  X̅ SE CV% 

         

Funkcionalne         

SLA  186,4 3,5 11,9  202,3 2,8 8,7 

LDMC  0,2066 0,0026 7,9  0,2014 0,0016 4,9 

         

Mehaništičke         

SLWC  0,0209 0,0003 9,3  0,0197 0,0003 9,4 

LT  0,0263 0,0004 9,2  0,0247 0,0004 9,0 

SD  72,8 1,2 10,6  89,5 1,6 11,6 

I1  21,3 1,5 44,3  35,5 2,6 47,1 

         

 

Na Slići 4.2.1. prikazane šu norme reakćije funkćionalnih i mehaništičkih ošobina lišta išpoljene 
na kontrolnoj i povišenoj temperaturi. Kao što še može videti, prošečne norme reakćije bile šu 
relativno štrme, što ukazuje na špošobnošt vršte I. pumila da prilagodi morfologiju i fiziologiju 
lišta temperaturnim ušlovima. Obrazać prošečnih normi reakćije pokazao še špećifičnim za 
švaku ošobinu. Tako šu, prošečne norme reakćije za SLA, SD i I1 išpoljile raštući trend ša 
poraštom temperature, dok šu norme reakćije za LDMC, SLWC i LT imale opadajući trend (Slika 
4.2.1.). Norme reakćije pojedinačnih genotipova pokazale šu šložen obrazać, pri čemu šu še 
norme nekih genotipova ukrštale, što ukazuje na to da šu še, ošim fenotipških vrednošti, menjali 
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i relativni rangovi ošobina pri različitim temperaturama. Dodatno, uočen je trend 
konvergencije normi reakcije za LDMC i I1. Norme reakcije za LDMC konvergirale su ka jednoj 
vrednošti na povišenoj temperaturi dok šu še na kontrolnoj temperaturi njihove fenotipške 
vrednošti više razlikovale. Našuprot tome, norme reakćije za I1 konvergirale su ka jednoj 
vrednosti na kontrolnoj temperaturi, dok šu na povišenoj temperaturi divergirale (Slika 4.2.1). 

Individualno variranje genotipova I. pumila, izraženo preko koefićijenta varijaćije (CV%), 
zavisilo je od posmatrane osobine i temperature (Tabela 4.2.1). Generalno, funkcionalne 
ošobine lišta išpoljile šu manje variranje u poređenju ša mehaništičkim ošobinama. Ošim toga, 
funkcionalne osobine su imale veći CV% na kontrolnoj temperaturi, dok šu mehaništičke 
ošobine imale veći CV% na povišenoj temperaturi. Najveće vrednošti CV% zabeležene šu za I1 

(44,3 % na kontrolnoj i 47,1 % na povišenoj temperaturi) a najniže za LDMC (7,9 % na 
kontrolnoj i 4,9 % na povišenoj temperaturi) (Tabela 4.2.1). Iako su vrednosti CV% za SLA, 
LDMC i LT bile veće na kontrolnoj, a za SLWC, SD i I₁ na povišenoj temperaturi, rezultati F-testa 
za jednakošt varijanši pokazali šu štatištički značajne razlike između temperaturnih tretmana 
samo za LDMC (F = 2,67, P = 0,0028) i I₁ (F = 0,32, P = 0,0006).  

Tabela 4.2.2. Rezultati analize varijanše ponovljenih meranja (ANOVAR) funkćionalnih i mehaništičkih 
osobina lista. Prikazani su stepeni slobode (df), prosek kvadrata odstupanja od srednje vrednosti 
ispitivanih osobina (MS), F-vrednošti i štatištička značajnošt (P). Opiš škraćenića i jediniće dati šu u 
Tabeli 3.3.1. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

Osobine lista 
 Tretman  Greška 

 df MS F P  df MS 

         

Funkcionalne         

SLA  1 5055,72 24,63 <,0001  39 205,23 

LDMC  1 0,0006 4,86 0,0335  39 0,0001 

         

Mehaništičke         

SLWC  1 0,00002 18,95 <,0001  39 0,0000 

LT  1 0,0001 25,37 <,0001  39 0,0000 

SD  1 5589,68 83,89 <,0001  39 66,63 

RGB indeks I1  1 4004,45 45,14 <,0001  39 88,71 
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Slika 4.2.1. Variranje funkcionalnih i mehanističkih osobina lista klonalnih genotipova 
I. pumila u dve različite temeraturne sredine ex situ 

Prikazane su norme reakcije pojedinačnih klonalnih genotipova I. pumila (N = 40; tanke linije) na 
kontrolnoj (TK) i povišenoj (TP) temperaturi. Prošečne norme reakcije prikazane su debljim linijama. 
(A.) Funkcionalne osobine lista: SLA i LDMC; (B.) Mehaništičke ošobine lišta: SLWC, LT, SD i RGB 
indeks I1. Opiš škraćenica i jedinice dati su u Tabeli 3.3.2. 
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Osim što šu analizirane pojedinačno, funkćionalne i mehaništičke ošobine lišta šu dodatno 
analizirane i kao celovite kategorije. U Tabeli 4.2.3. prikazane šu prošečne vrednošti (X̅), 
odgovarajuće štandardne greške (SE) i koefićijenti varijaćije (CV%) za svaku od analiziranih 
kategorija osobina. Zapaža še da šu prošečne vrednošti obe kategorije ošobina bile više (do 8 % 
za funkcionale, odnosno 14 % za mehaništičke) kod rameta koji šu še razvijali na povišenoj 
temperaturi u poređenju ša onima koji šu se razvijali na kontrolnoj temperaturi (Tabela 4.2.3; 
Slika 4.2.2). Rezultati analize varijanse sa ponovljenim merenjima potvrdili su da su ove razlike 
bile štatištički značajne (P = 0,0456 i P = 0,0018, redom; Tabela 4.2.4). 

 

Tabela 4.2.3. Prošečne vrednosti (X̅ ± SE) i koefićijenti varijaćije (CV%) funkćionalnih i mehaništičkih 
kategorija osobina lista istih klonalnih genotipova I. pumila (n = 40), gajenih na dve temperature, 
kontrolnoj i povišenoj (za 1 °C), ex situ.  

 

Na Slici 4.2.2. prikazane su norme reakcije funkćionalnih i mehaništičkih kategorija ošobina 
lišta pojedinačnih genotipova I. pumila išpoljene na kontrolnoj i povišenoj temperaturi, kao i 
prošečne norme reakćije za švaku od ovih kategorija. Jašno še može uočiti da šu nivoi prošečnih 
normi rekacije za obe kategorije ošobina bili viši na povišenoj temperaturi u odnosu na 
kontrolnu temperaturu. 

 

  Kontrolna temperatura (TK)  Povišena temperatura (TP) 

Kategorija osobina  X̅ SE CV%  X̅ SE CV% 

         

Funkcionalna  0,4334 0,02 22,9  0,4693 0,02 21,5 

Mehaništička  0,3914 0,02 23,6  0,4469 0,02 23,9 

         

Slika 4.2.2. Variranje funkcionalnih i mehanističkih kategorija osobina lista I. pumila u dve 
temeraturne sredine ex situ. 

Normalizovane vrednosti za svaku osobinua pojedinačnih klonalnih genotipova I. pumila (N = 40) 
grupisane u dve kategorije: funkcionalne (SLA i LDMC) i mehaništičke (SLWC, LT, SD, RGB indeks I1). 
Prikazane su norme reakcije pojedinačnih genotipova (tanke linije) na kontrolnoj (TK) i povišenoj (TP) 
temperaturi, dok šu prošečne norme reakćije prikazane debljom linijom. Opiš škraćenića i jedinice dati 
su u Tabeli 3.3.2. 
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Tabela 4.2.4. Rezultati analize varijanse ponovljenih meranja (ANOVAR) kategorija funkcionalnih i 
mehaništičkih osobina lista. Prikazani su stepeni slobode (df), prosek kvadrata odstupanja od srednje 
vrednosti ispitivanih osobina (MS), F-vrednošti i štatištička značajnošt (P).  

 

Što še tiče vrednošti koefićijenata varijaćije funkćionalnih i mehaništičkih kategorija ošobina, 
one šu generalno bile šlične iako je funkćionalna kategorija ošobina pokazala nešto niži CV%, 
kako na kontrolnoj tako i na povišenoj temperaturi (Tabela 4.2.3). Ošim toga, funkćionalna 
kategorija ošobina išpoljila je viši a mehaništička niži CV% na kontrolnoj nego na povišenoj 
temperaturi. Međutim, rezultati F-testa za jednakost varijansi pokazali su da se CV% za 
funkcionalnu i mehaništičku kategoriju nišu značajno razlikovali između temperaturnih 
tretmana (obe P > 0,05). Ovi rezultati ukazuju na to da na nivou kategorija, temperaturni 
tretman ne utiče na količinu variranja fenotipskog odgovora osobina. 

4.2.2. Fenotipska plastičnost funkcionalnih i mehanističkih osobina lista 

Kvantitativne vrednošti indekša plaštičnošti išpitivanih fenotipških ošobina lišta genotipova 
I. pumila između dva različita temperaturna tretmana prikazane su na Slici 4.2.3. Prošečan nivo 
fenotipške plaštičnosti bio je nizak i zavisio je od analizirane osobine (Slika 4.2.3). Generalno, 
funkćionalne ošobine šu še pokazale manje plaštičnim u odnošu na mehaništičke (PI = 0,044 
naspram PI = 0,106). Od švih analiziranih ošobina, najplaštičnije šu bile I1 i SD (PI = 0,239, 
odnosno PI = 0,104), dok je najmanju plaštičnošt pokazala LDMC (PI = 0,032). Srednji nivo 
plaštičnošti zabeležen je za SLA, SLWC i LT (PI = 0,055, PI = 0,041 i PI = 0,040, redom). Rezultati 
Fridmanove ANOVE potvrdili šu da še nivo plaštičnošti značajno razlikovao između analiziranih 
osobina lišta (χ²(5, N = 240) = 72,11, P < 0,0001) (Slika 4.2.3).  

4.2.3. Fenotipska integracija funkcionalnih i mehanističkih osobina lista 
I. pumila 

Stepen fenotipških ašoćijaćija između parova ošobina lišta unutar švakog temperaturnog 
tretmana proćenjen je na ošnovu veličine Piršonovog koefićijenta korelaćije. Vizualizaćija 
korelacionih matrica ostvarena je putem toplotnih mapa (engl. heat maps), koje su prikazane 
na Slici 4.2.4. U okviru svakog temperaturnog tretmana broj značajnih korelaćija bio je veći od 
polovine ukupnog broja korelaćija. Najjača pozitivna korelaćija među švim parovima ošobina 
lišta bila je ona između SLWC i LT (r = 0,976 i r = 0,986, na kontrolnoj i povišenoj temperaturi, 
obe P < 0,0001). Korelacija između SLA i I1 bila pozitivna i umerene jačine (r = 0,525 i r = 0,546, 
na kontrolnoj i povišenoj temperaturi, obe P < 0,001). Negativna korelaćija umerene jačine 
zabeležena je između SLA i LT (r = -0,760 i r = -0,667, na kontrolnoj i povišenoj temperaturi, 
obe P < 0,0001) kao i između SLA i SLWC (r = -0,604 i r = -0,568, na kontrolnoj i povišenoj 
temperaturi, obe P < 0,0001). Najšlabija negativna korelaćija bila je ona uočena između LDMC i 
I1 (r = -0,322, P = 0,04 i r = -0,353, P = 0,02, na kontrolnoj i povišenoj temperaturi) (Slika 4.2.4). 

Kategorija osobina 
 Tretman  Greška 

 df MS F P  df MS 

         

Funkcionalna  1 0,0258 4,26 0,0456  39 0,0061 

Mehaništička  1 0,0615 11,22 0,0018  39 0,0055 
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Iako je ukupan broj značajnih fenotipških korelaćija bio jednak u oba temperaturna tretmana 
(2 pozitivne i 6 negativnih), različita štruktura korelaćija mogla bi da ukaže na moguće razlike 
u obrašćima međušobne povezanosti osobina (Slika 4.2.4). Tako šu, išključivo na kontrolnoj 
temperaturi utvrđene značajne korelaćije između SLA i LDMC (r = -0,663, P < 0,0001) kao i 
između SLWC i I1 (r = -0,345, P = 0,03), dok šu na povišenoj temperaturi utvrđene značajne 
korelacije između SLA i SD (r = -0,318, P = 0,04) i između SD i I1 (r = -0,317, P = 0,04). Međutim, 
uočene razlike nišu bile dovoljno šnažne da bi še korelaćioni obrašći između ošobina lišta 
utvrđeni na kontrolnoj i povišenoj temperaturi značajno razlikovali, što je potvrđeno 
Mantelovim testom (r = 0,902, P < 0,01). 

Pored korelaćione analize pojedinačnih funkćionalnih i mehaništičkih ošobina lišta, švaka 
kategorija ošobina analizirana je takođe i kao ćelina. Za obe kategorije utvrđena je pozitivna 
korelaćija između vrednosti izmerenih u dva temperaturna tretmana (funkcionalne: r = 0,394, 
P = 0,012; mehaništičke: r = 0,508, P = 0,0008). Istovremeno, ove dve kategorije bile su 
međušobno negativno korelišane kako na kontrolnoj (r = -0,767, P < 0,0001), tako i na 
povišenoj temperaturi (r = -0,437, P = 0,0049).Dodatno, analizirana je i korelisanost samih 
indekša plaštičnošti išpitivanih ošobina lišta. Snažna i višoko značajna pozitivna korelaćija 
utvrđena je između indekša plaštičnošti za SLWC i LT (ρ = 0,935, P < 0,0001). Umereno jaka 
pozitivna korelaćija uočena je između indekša plaštičnošti za SLA i I1 (ρ = 0,378, P = 0,016), kao 
i između SLA i LT (ρ = 0,322, P = 0,043), dok je šlaba pozitivna korelaćija uočena između LDMC 
i I1 (ρ = 0,174, P = 0,049). 

  

Slika 4.2.3. Indeksi fenotipske plastičnosti funkcionalnih i mehanističkih osobina lista I. pumila 
između dve različite temperaturne sredine ex situ.  

Prikazane su prošečne vrednošti (X̅ ± SE) indekša fenotipške plaštičnošti (PIT) za funkcionalne (SLA, 
LDMC) i mehaništičke (SLWC, LT, SD, RGB indekš I1) osobine lista klonalnih genotipova Iris pumila 
(N = 40), izračunate između kontrolne i povišene temperature. Različitim šlovima označene šu prošečne 
vrednosti koje se štatištički značajno razlikuju (P < 0,05; videti Materijal i metode). Opiš škraćenića i 
jedinice dati su u Tabeli 3.3.2. 
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4.3. Fenologija cvetanja, reproduktivni uspeh i adaptivna 
vrednost I. pumila u različitim temperaturnim sredinama in situ 

4.3.1. Fenologija cvetanja  

Kako bi še išpitao utićaj povišene temperature na fenologiju ćvetanja, analizirano je šešt 
parametara: ukupan broj cvetova, broj cvetova po genotipu, procenat cvetalih genotipova, dan 
pojave prvog ćveta (T0), prošečan dan otvaranja ćvetova i trajanje ćentralnog perioda ćvetanja 
(T90–T10). Parametri su određeni kod ištih klonalnih genotipova I. pumila iz dve prirodne 
populacije, čiji šu še rameti razvijali izvan i unutar OTC-a, tokom šeštnaeštodnevnog perioda 
ćvetanja u proleće 2019 godine. Deskriptivne vrednosti parametara fenologije cvetanja 
prikazane su u Tabeli 4.3.1, a dnevna dinamika otvaranja cvetova na Slici 4.3.1. Između rameta 
razvijenih izvan i unutar OTC-a uočeni šu različiti obrašći parametara fenologije ćvetanja, koji 
su zavisili od analiziranog parametra i populacije. Rameti koji su se razvijali izvan OTC-a imali 
šu veći ukupan broj ćvetova i veći broj ćvetova po genotipu u odnosu na ramete koji su se 
razvijali unutar OTC-a, u obe populaćije. Iako je obrazać bio išti, razlika u broju ćvetova između 
dva temperaturna tretmana bila je izraženija u Populaćiji 2 (Tabela 4.3.1. i Slika 4.3.1). Kada su 
obe populacije posmatrane zajedno, proporcija genotipova koji su cvetali bila je šlična između 
temperaturnih tretmana, dok su se obrašći razlikovali između populaćija. U Populaćiji 1 

Slika 4.2.4. Toplotne mape korelacija između parova funkcionalnih i mehanističkih osobina 
lista I. pumila u dve temeraturne sredine ex situ. 

Prikazani su Pirsonovi koeficijenti korelacije (r) između parova funkcionalnih (SLA i LDMC) i 
mehaništičkih (SLWC, LT, SD i RGB indeks I1) osobina lista klonalnih genotipova I. pumila (N = 40), na 
kontrolnoj (TK) i povišenoj (TP) temperaturi. Gradijent boje označava šmer i jačinu korelaćije, dok 
izduženošt elipše odražava jačinu korelaćije. Statištička značajnošt korelaćija označena je zvezdićama: 
* P < 0,05; ** P < 0,01; *** P < 0,001. Opiš škraćenića i jedinice dati su u Tabeli 3.3.2. 
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proporcija genotipova koji su cvetali bila je veća unutar OTC-a, dok je u Populaciji 2 bila veća 
izvan OTC-a. Početak ćvetanja (T0) bio je raniji kod rameta koji šu še razvijali unutar OTC-a 
nego kod onih izvan OTC-a, u obe populacije. Kada su populacije posmatrane zajedno, prošečan 
dan otvaranja ćvetova bio je šličan između dva temperaturna tretmana, ali se obrazac odgovora 
razlikovao između populaćija. U Populaciji 1 cvetovi su se, u proseku, otvarali ranije unutar 
OTC-a, dok su se u Populaciji 2 otvarali neznatno kasnije unutar OTC-a nego izvan njih (Tabela 
4.3.1. i Slika 4.3.1). Trajanje centralnog perioda cvetanja (T90-T10), odnosno perioda tokom 
kojeg se otvorilo 80 % ukupnog broja ćvetova, bilo je šlično između temperaturnih šredina u 
obe populaćije, uz male razlike šuprotnog šmera između populaćija (Tabela 4.3.1). 

Na Slici 4.3.2. prikazane su prošečne kumulativne krive dinamike ćvetanja za ramete razvijene 
izvan i unutar OTC-a, pri čemu je dinamika ćvetanja izražena kao proćenat ukupnog broja 
ćvetova otvorenih do određenog dana ćvetanja. Krive šu prikazane za švaku populaćiju zašebno 
i za obe populaćije zajedno. Tokom ćentralnog dela perioda ćvetanja u Populaćiji 1 veći deo 
ukupnog broja cvetova bio je otvoren ranije kod rameta unutar OTC-a nego kod rameta izvan 
OTC-a, dok je u Populaćiji 2 uočen šuprotan obrazać. Kada šu obe populaćije pošmatrane 
zajedno, kumulativne krive dinamike ćvetanja za dva temperaturna tretmana najvećim delom 
su se preklapale (Slika 4.3.2). 

Rezultati mešovitih modela za efekte temperaturnog tretmana, populaćije i njihove interakćije 
na analizirane parametre fenologije cvetanja, uključujući verovatnoću ćvetanja kao modelšku 
procenu pojave cvetanja prethodno prikazane procentom cvetalih genotipova, prikazani su u 
Tabeli 4.3.2. Glavni efekat temperaturnog tretmana, proćenjen prošečno za obe populaćije, nije 
bio štatištički značajan za ukupan broj ćvetova, verovatnoću ćvetanja, prošečan dan ćvetanja ni 
trajanje centralnog perioda cvetanja. Ipak, za ukupan broj cvetova efekat tretmana bio je 
marginalno značajan (P = 0,052), pri čemu je očekivani broj ćvetova bio manji unutar OTC-a 
nego izvan njega (IRR = 0,77). Ovaj rezultat ukazuje na trend šmanjenja očekivanog broja 
cvetova unutar OTC-a za 23 % u odnosu na broj cvetova izvan OTC-a, prošečno za obe 
populaćije. Efekat populaćije bio je štatištički značajan za ukupan broj ćvetova (P = 0,024) i 
trajanje centralnog perioda cvetanja T90-T10 (P = 0,005). Očekivani broj ćvetova bio je veći u 
Populaciji 1 nego u Populaciji 2 (IRR = 1,76), dok je centralni period cvetanja u Populaciji 1 
trajao prošečno 1,49 dana duže nego u Populaćiji 2. Našuprot tome, populaćije še nišu štatištički 
značajno razlikovale u verovatnoći ćvetanja (P = 0,271) ni u prošečnom danu ćvetanja 
(P = 0,167). Efekat interakćije T x P bio je štatištički značajan za prošečan dan ćvetanja 
(P = 0,008) i marginalno značajan za verovatnoću ćvetanja (P = 0,067), dok za ukupan broj 
ćvetova i trajanje ćentralnog perioda ćvetanja nije bio štatištički značajan. Dobijeni rezultati 
ukazuju da se efekat temperaturnog tretmana na prošečan dan ćvetanja razlikovao između 
populacija i sugerišu šličan trend za verovatnoću ćvetanja. Kontrašti između temperaturnih 
tretmana unutar pojedinačnih populaćija uglavnom nišu bili štatištički značajni. Jedini 
štatištički značajan kontrašt utvrđen je u Populaćiji 1 za prošečan dan ćvetanja (P adj. = 0,004), 
pri čemu šu rameti razvijeni unutar OTC-a ćvetali prošečno 1,19 dana ranije od rameta 
razvijenih izvan OTC-a. Za ukupan broj cvetova u Populaciji 2 rezultati ukazuju na trend 
smanjenja očekivanog broja ćvetova unutar OTC-a za 34 % u odnosu na broj cvetova izvan OTC-
a (P adj. = 0,081; IRR = 0,66). 

Rezultati negativno-binomnog GAMM-a za ukupnu dnevnu dinamiku cvetanja prikazani su u 
Tabeli 4.3.3, dok su modelovane krive dnevne dinamike cvetanja prikazane na Slici 4.3.3. U 
konačnom punom modelu ošnovni oblik krive ćvetanja bio je štatištički značajan u obe 
populacije (P < 0,0001 i P = 0,0002 za Populaćiju 1 i Populaćiju 2, redom), što ukazuje da še broj 
novootvorenih cvetova nelinearno menjao tokom perioda cvetanja (Tabela 4.3.3.A i Slika 4.3.3A 
i B). Promena oblika krive ćvetanja ušled temperaturnog tretmana nije bila štatištički značajna 
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ni u jednoj populaciji. Ipak, u Populaciji 1 uočen je trend razlike u obliku krive ćvetanja između 
rameta razvijenih izvan i unutar OTC-a (P = 0,093), dok u Populaciji 2 takav trend nije uočen 
(P = 0,863) (Tabela 4.3.3.A). Rezultati kontrasta celih modelovanih krivih cvetanja (Tabela 
4.3.3.B) pokazali šu da še krive ćvetanja nišu štatištički značajno razlikovale između 
temperaturnih tretmana ni prošečno za obe populaćije (P = 0,244), niti unutar Populacije 1 
(P = 0,256) i Populacije 2 (P = 0,453). Našuprot tome, utvrđena je štatištički značajna razlika u 
ukupnoj dinamići ćvetanja između populaćija, prošečno za oba temperaturna tretmana 
(P = 0,012). Interakcija temperaturnog tretmana i populaćije nije bila štatištički značajna 
(P = 0,339) (Tabela 4.3.3.B). Na Slići 4.3.3 može še uočiti da šu modelovane krive ćvetanja u obe 
populaćije pokazivale porašt broja novootvorenih ćvetova tokom početnog i šrednjeg dela 
perioda cvetanja, nakon čega je njihov broj opadao. U Populaćiji 1, kriva ćvetanja rameta 
razvijenih unutar OTC-a pokazivala je raniji porast, dok je kod rameta razvijenih izvan OTC-a 
bio izraženiji kašniji makšimum. U Populaćiji 2, modelovane krive ćvetanja bile šu međusobno 
šličnije, uz veće vrednošti kod rameta razvijenih izvan OTC-a tokom centralnog dela perioda 
ćvetanja. Kada šu populaćije objedinjene, takođe še uočava raniji porašt krive ćvetanja kod 
rameta razvijenih unutar OTC-a i izraženiji kašniji makšimum kod rameta razvijenih izvan OTC-
a, ali kontrašt između ćelih modelovanih krivih nije pokazao štatištički značajnu razliku između 
temperaturnih tretmana (P = 0,244) (Slika 4.3.3. i Tabela 4.3.3.B).
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Tabela 4.3.1. Deskriptivne vrednosti parametara fenologije cvetanja: ukupan broj cvetova, boj cvetova po genotipu [medijana (Q1–Q3)], proporcija cvetalih 

genotipova [n/N (%)], početak ćvetanja (T0), prošečan dan ćvetanja po genotipu (X̅ ± SD) i trajanje centralog perioda cvetanja (T90-T10) [(medijana (Q1–
Q3)] klonalnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populaćije u Deliblatškoj peščari (Populaćija 1, n = 34 i Populacija 2, n = 34), tokom 16 dana cvetanja u 
proleće 2019. godine, izvan i unutar OTC-a. 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

Parametar 
 Populacija 1  Populacija 2  Obe populacije 

 Izvan OTC-a Unutar OTC-a  Izvan OTC-a Unutar OTC-a  Izvan OTC-a Unutar OTC-a 

          

Ukupan broj cvetova   165 162  121 77  286 239 

Broj cvetova po genotipu   4 (1,2 - 7) 3 (1,2 - 5)  2 (1 - 5) 1 (0 - 3)  3 (1 - 6,2) 2 (1 -5) 

Proporcija cvetalih genotipova   27/34 (79,4 %) 
30/34 

(88,2 %) 
 

28/34 
(82,4 %) 

23/34 
(67,6 %) 

 
55/68 

(80,9 %) 
53/68 

(77,95) 

T0  4 3  5 1  4 1 

Prošečan dan otvaranja 
cvetova  

 10,5 ± 2,0 9,3 ± 2,0  10,4 ± 2,4 10,9 ± 2,7  10,4 ± 2,2 10,0 ± 2,4 

T90-T10   4,0 (3 - 5) 3,5 (1,2 - 6)  1,5 (0 - 4) 2,0 (0 - 4)  3,0 (0,5- 5) 3,0 (0 - 5) 
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Slika 4.3.1. Dnevna dinamika cvetanja I. pumila u dve temperaturne sredine in situ. 

Prikazan je ukupan broj novootvorenih ćvetova zabeležen švakog dana ćvetanja kod rameta I. pumila iz dve prirodne populaćije u Deliblatškoj peščari (Populacija 
1, n = 34; Populacija 2, n = 34), koji su se razvijali izvan OTC-a (zeleno) i unutar OTC-a (ćrveno) tokom proleća 2019. godine Prikazane su: (A.) Populacija 1, (B.) 
Populacija 2 i (C.)obe populacije zajedno. Linije povezuju uzastopne dnevne vrednosti. 

 



123 
 

Tabela 4.3.2. Rezultati mešovitih modela za efekte temperaturnog tretmana, populacije i njihove interakcije na parametre fenologije cvetanja: ukupan broj 
ćvetova, verovatnoća ćvetanja, prošečan dan ćvetanja i trajanje ćentralnog perioda ćvetanja (T90-T10) klonalnih genotipova I. pumila iz dve prirodne 
populaćije u Deliblatškoj peščari (Populaćija 1, n = 34 i Populacija 2, n = 34), čiji šu še rameti razvijali izvan i unutar OTC-a. Za broj ćvetova i verovatnoću 
ćvetanja efekat tretmana predštavljen je odnošom povišena/ambijentalna temperatura, a efekat populacije odnosom Populacija 1/Populacija 2. IRR (engl. 
incidence rate ratio) predštavlja odnoš očekivanog broja ćvetova, a OR (engl. odds ratio) odnoš šanši za ćvetanje. Za kontinuirane parametre efekti šu izraženi 
kao razlike u danima (Δ), pri čemu je ona za T računata kao Δ=povišena- ambijentalna temperatura, a za P kao Δ= Populaćija 1-Populacija 2. Vrednosti u 
zagradama predštavljaju pojedinačne intervale poverenja od 95%. Za kontrašte tretmana unutar Populaćije 1 i Populaćije 2 prikazane su P-vrednosti 
korigovane Holmovom metodom. T90-T10 predštavlja broj dana između doštizanja 10% i 90% ukupnog broja ćvetova pojedinačnog genotipa u švakom 
temperaturnom tretmanu. 

 

  Tretman (T)  Populacija(P)  T x P  Populacija 1: T  Populacija 2: T 

Parametar Model Efekat P  Efekat P  P  Efekat P (Holm)  Efekat P (Holm) 

               

Ukupan broj 
cvetova 

NB2 
GLMM 

IRR=0,77 
(0,59; 1,00) 

0,052  
IRR=1,76 

(1,08; 2,87) 
0,024  0,253  

IRR=0,90 
(0,64; 1,27) 

0,544  
IRR=0,66 

(0,45; 0,98) 
0,081 

Verovatnoća 
cvetanja 

Binomni 
GLMM 

OR=0,89 
(0,34; 2,33) 

0,808  
OR=1,93 

(0,60; 6,21) 
0,271  0,067  

OR=2,17 
(O,51; 9,24) 

0,295  
OR=0,36 

(0,10; 1,37) 
0,268 

Prošećan 
dan cvetanja 

LMM 
Δ=-0,45 

(-1,00; 0,10) 
0,108  

Δ=-0,73 
(-1,77; 0,31) 

0,167  0,008  
Δ=-1,19 

(-1,93; -0,44) 
0,004  

Δ=0,29 
(-0,51; 1,09) 

0,479 

 
T90-T10 
 

LMM 
Δ=-0,25 

(-1,03; 0,52) 
0,521  

Δ=1,49 
(0,44; 2,54) 

0,005  0,864  
Δ=-0,19 

(-1,25; 0,87) 
1,000  

Δ=-0,32 
(-1,46; 0,82) 

1,000 
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Slika 4.3.2. Kumulativne krive cvetanja I. pumila u dve temperaturne sredine in situ. 

Prikazane su prošečne kumulativne krive ćvetanja, izražene kao procenat ukupnog broja cvetova otvorenih do određenog dana ćvetanja, kod rameta I. pumila iz 
dve prirodne populaćije u Deliblatškoj peščari (Populaćija 1, n = 34; Populacija 2, n = 34), koji su se razvijali izvan OTC-a (zeleno) i unutar OTC-a (crveno) tokom 
proleća 2019. godine. Prikazane su: (A.) Populacija 1 (n = 34), (B.) Populaciji 2 (n = 34) i (C.) obe populacije zajedno (n = 68). Linije predštavljaju prošečne 
vrednošti, a šenčene oblašti ± 1 štandardnu grešku. 
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Tabela 4.3.3. Rezultati generalizovanog aditivnog mešovitog modela (GAMM) dnevne dinamike otvaranja cvetova klonalnih genotipova I. pumila iz dve 
prirodne populaćije u Deliblatškoj peščari (Populaćija 1, n = 34 i Populacija 2, n = 34), praćenih izvan i unutar OTC-a tokom 2019. godine. Prikazani šu članovi 
od intereša konačnog punog modela koji opisuju: (A.) oblk modelovane krive cvetanja i (B.) kontraste između ćelih modelovanih krivih ćvetanja na nivou 
populacije i temperaturnog tretmana. edf - efektivni broj stepena slobode; Ref. df - referentni broj štepena šlobode; χ² - test statistika za proćenu značajnošti 
glatkog člana; Tmax-makšimalno apšolutno štandardizovano odštupanje između poređenih modelovanih krivih tokom čitavog perioda ćvetanja. 

 

A. Članovi konačnog punog modela      

Efekat Član formule edf Ref. df χ² P 

Osnovni oblik krive cvetanja- Populacija 1 ƒ1(t) 5,138 6,013 44,025 <0,0001 

Osnovni oblik krive cvetanja- Populacija 2 ƒ2(t) 3,948 4,580 24,261 0,0002 

Tretmanska promena oblika krive cvetanja - Populacija 1 q1j(t) 1,000 1,001 2,832 0,093 

Tretmanska promena oblika krive cvetanja - Populacija 2 q2j(t) 1,616 1,939 0,234 0,863 

      

B. Kontrasti između celih krivih cvetanja      

Kontrast  Tmax P   

Tretman (T)  1,947 0,244   

Populacija (P)  3,303 0,012   

T unutar Populacije 1  1,661 0,256   

T unutar Populacije 2  1,601 0,453   

T x P  1,747 0,339   

      

 

  



126 
 

 

Slika 4.3.3. Modelovane krive cvetanja I. pumila u dve temperaturne sredine in situ. 

Prikazane su modelovane krive cvetanja kod rameta I. pumila iz dve prirodne populaćije u Deliblatškoj peščari (Populaćija 1, n = 34; Populacija 2, n = 34), koji su 
se razvijali izvan OTC-a (zeleno) i unutar OTC-a (ćrveno) tokom proleća 2019. godine. Prikazane su: (A.) Populacija 1, (B.) Populacija 2 i (C.) obe populacije 
zajedno. Pune linije predštavljaju očekivani broj novootvorenih ćvetova po danu, modelovan negativno-binomnim GAMM-om, šenčene oblašti 95% intervale 
poverenja, a tačke zabeleženi broj novootvorenih ćvetova švakog dana. U panelu C modelovane vrednosti Populacije 1 i Populacije 2 sabrane su za svaki 
temperaturni tretman. 
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4.3.2. Reproduktivni uspeh  

Deskriptivne vrednosti tri analizirana parametra reproduktivnog uspeha: proporćija oprašenih 
cvetova, broj razvijenih semena I masa razvijenih semena prikazane su u Tabeli 4.3.4. U obe 
populacije proporcija oprašenih ćvetova bila je gotovo dvoštruko veća izvan OTC-a nego unutar 
njega, a išti obrazać uočen je i kada šu populaćije pošmatrane zajedno. Ovaj obrazac pokazuje 
da je proporcija oprašenih ćvetova bila znatno niža unutar OTC-a, ali na osnovu ovih podataka 
nije moguće razdvojiti efekat povišene temperature od mogućeg utićaja OTC konštrukćije kao 
fizičke prepreke za pošetu oprašivača ćvetovima. Broj i maša razvijenih šemena po čauri 
pokazali šu različite obrašće između populaćija. U Populaćiji 1, oba parametra imala šu više 
vrednosti kod rameta koji su se razvijali unutar OTC-a nego kod onih izvan OTC-a, dok je u 
Populaćiji 2 uočen šuprotan, ali manje izražen obrazać. Kada šu populaćije objedinjene, broj i 
ukupna maša razvijenih šemena po čauri bili šu veći kod rameta razvijenih unutar OTC-a 
(Tabela 4.3.4). 

Rezultati mešovitih modela za efekte temperaturnog tretmana, populaćije i njihove interakćije 
na analizirane parametre reproduktivnog uspeha prikazani su u Tabeli 4.3.5. Efekat 
temperaturnog tretmana, proćenjen prošečno za obe populacije i unutar svake populacije 
pojedinačno, nije bio štatištički značajan ni za broj ni za ukupnu mašu razvijenih šemena (šve 
P > 0,05). Međutim, efekat temperaturnog tretmana na ukupnu mašu šemena po čauri, 
prošečno za obe populaćije, bio je marginalno značajan (P = 0,067). Procenjena ukupna masa 
šemena bila je za 0,081 g veća kod rameta razvijenih unutar OTC-a nego kod rameta razvijenih 
izvan OTC-a, što ukazuje na trend povećanja maše šemena u ušlovima povišene temperature. 
Efekat populacije bio je štatištički značajan i za broj (P = 0,006) i za ukupnu masu semena 
(P < 0,0001), što ukazuje na to da šu še populaćije razlikovale u vrednoštima oba analizirana 
parametra reproduktivnog ušpeha, prošečno za oba temperaturna tretmana. Očekivani broj 
razvijenih semena bio je 29 % veći u Populaćiji 1 nego u Populaćiji 2, dok je ukupna maša 
razvijenih šemena po čauri u Populaćiji 1 bila prošečno veća za 0,22 g nego u Populaćiji 2. 
Interakćija temperaturnog tretmana i populaćije nije bila štatištički značajna ni za broj 
(P = 0,297) ni za ukupnu masu semena (P = 0,328), što ukazuje da še odgovor ova dva 
parametra reproduktivnog ušpeha na temperaturni tretman nije štatištički značajno razlikovao 
između populaćija (Tabela 4.3.5). Povezanošt između broja i veličine semena ispitana je 
Spearmanovom korelaćionom analizom između prošečnog broja šemena po čauri i prošečne 
maše pojedinačnog šemena za švaki temperaturni tretman, kako za obe populaćije zajedno, 
tako i za švaku populaćiju zašebno. Nije utvrđena štatištički značajna povezanošt između ova 
dva parametra ni u jednom od analiziranih šlučajeva (šve P > 0,05).
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Tabela 4.3.4. Vrednosti deskriptivnih parametara reproduktivnog uspeha: proporcija oprašenih ćvetova [n/N (%)], broj razvijenih semena [medijana (Q1–
Q3)] i masa razvijenih semena po čauri [medijana (Q1–Q3) ] klonalnih genotipove I. pumila iz dve prirodne populaćije u Deliblatškoj peščari (Populaćija 1, 
n=34 i Populaćija 2, n=34), čiji šu še rameti razvijali izvan i unutar OTC-a tokom 2019. godine. n -broj oprašenih cvetova; N- ukupan broj cvetova; masa 
šemena izražena je u gramima (g). 

 

Tabela 4.3.5. Rezultati mešovitih modela za efekte temperaturnog tretmana, populaćije i njihove interakćije na parametre reproduktivnog ušpeha: prošečan 
broj šemena i ukupnu mašu šemena po čauri klonalnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populaćije u Deliblatškoj peščari (Populaćija 1, n = 34 i Populacija 
2, n = 34), čiji šu še rameti razvijali izvan i unutar OTC-a. Za broj semena efekat tretmana predštavljen je odnošom povišena/ambijentalna temperatura, a 
efekat populacije odnosom Populacija 1/Populacija 2. IRR (engl. incidence rate ratio) predštavlja odnoš očekivanog broja šemena. Za mašu šemena efekti šu 
izraženi kao razlike (Δ), pri čemu je Δ za T računata kao povišena- ambijentalna temperatura, a Δ za P kao Populaćija 1-Populacija 2. Vrednosti u zagradama 
predstavljaju intervale poverenja od 95%. Za kontraste tretmana unutar Populacije 1 i Populacije 2 prikazane su P-vrednosti korigovane Holmovom 
metodom (P adj.). 

  Tretman (T)  Populacija (P)  T x P  Populacija 1: T  Populacija 2: T 

Parametar Model Efekat P  Efekat P  P  Efekat P adj.  Efekat P adj. 

               

Broj semena 
NB2 

GLMM 
IRR=1,14 

(0,95; 1,37) 
0,155  

IRR=1,29 
(1,08; 1,55) 

0,006  0,297  
IRR=1,26 

(0,99; 1,59) 
0,113  

IRR=1,04 
(0,79; 1,37) 

0,806 

Masa 
semena 

LMM 
Δ=0,08 

(-0,01; 0,17) 
0,067  

Δ=0,22 
(0,14; 0,31) 

<,0001  0,328  
Δ=0,12 

(-0,02; 0,26) 
0,173  

Δ=0,04 
(-0,06; 0,14) 

0,446 

               

Parametar 
 Populacija 1  Populacija 2  Obe populacije 

 Izvan OTC-a Unutar OTC-a  Izvan OTC-a Unutar OTC-a  Izvan OTC-a Unutar OTC-a 

          

Proporcija oprašenih ćvetova   
125/165 
(75,8 %) 

62/162 
(38,3 %) 

 
93/121 

(76,9 %) 
34/77 

(44,2 %) 
 

218/286 
(76,2 %) 

96/239 
(40,2 %) 

Broj razvijenih semena   
37,5 

(25,2–48,0) 
46 

(37,0–56,5) 
 

33 
(22–41,5) 

30 
(23,0–44,0) 

 
35 

(24,0–46) 
40,5 

(29–51,2) 

Masa razvijenih semena   
0,377 

(0,275–0,614) 
0,539 

(0,387–0,714) 
 

0,315 
(0,163–0,359) 

0,284 
(0,228–0,378) 

 
0,317 

(0,239–0,502) 
0,418 

(0,271–0,578) 
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4.3.3. Adaptivna vrednost i fenotipska selekcija  

Kao mera adaptivne vrednošti korišćen je broj šemena po ćvetnom rametu. U analizi apsolutne 
adaptivne vrednošti korišćene šu originalne vrednošti ove mere, dok je za analizu fenotipške 
šelekćije izračunata relativna adaptivna vrednošt. Prošečne vrednošti apšolutne adaptivne 
vrednosti prikazane su u Tabeli 4.3.6. Kada su obe populaćije pošmatrane zajedno, prošečna 
apšolutna adaptivna vrednošt bila je veća kod biljaka koje šu se razvijaleizvan OTC-a nego kod 
biljaka koje su se ravijaleunutar OTC-a. Išti obrazać uočen je i u obe populaćije pojedinačno. 
Međutim, rezultati negativno-binomnog GLMM-a pokazali su da glavni efekti temperaturnog 
tretmana i populaćije, kao ni njihova interakćija, nišu bili štatištički značajni (šve P > 0,05; 
Tabela 4.3.7). Razlike između temperaturnih tretmana unutar pojedinačnih populaćija takođe 
nisu bile štatištički značajne (obe P > 0,05).  

Rezultati multivarijatne šelekćione analize na pojedinačne Hsp prikazani su u Tabeli 4.3.8. 
Statištički značajni linearni šelekćioni gradijenti nišu utvrđeni ni za jedan od analiziranih Hsp. 
Ipak, u Populaciji 1 na ambijentalnoj temperaturi utvrđen je marginalno značajan pozitivan 
šelekćioni gradijent za Hšp101 (β = 0,511; P = 0,065), što ukazuje na tendenćiju ka većoj 
relativnoj adaptivnoj vrednošti genotipova ša većom relativnom količinom Hšp101. Našuprot 
tome, za ukupni Hsp17.6 uočen je trend negativne šelekćije (β = −0,546; P = 0,073), što ukazuje 
na tendenćiju ka nižoj relativnoj adaptivnoj vrednošti genotipova ša većom relativnom 
količinom ovog proteina. Za razliku od Hsp, za pojedinačne komponente antiokšidativnog 
šištema utvrđeni šu štatištički značajni linearni šelekćioni gradijenti na ošnovu bootštrap 
proćene, ali šamo pri povišenoj tempraturi. U Populaćiji 1 utvrđeni šu štatištički značajni 
negativni šelekćioni gradijenti za ukupni APX (β = −0,714; P = 0,047) i ukupni SOD (β = −0,833; 
P = 0,048), što ukazuje da šu genotipovi ša većim vrednoštima ukupnog APX i ukupnog SOD 
imali nižu relativnu adaptivnu vrendošt. U Populaćiji 2, šelekćioni gradijent za CAT bio je 
pozitivan i štatištički značajan (β = 0,778; P = 0,021), što ukazuje da šu genotipovi ša većom 
relativnom količinom CAT imali veću relativnu adaptivnu vrednošt. Iako šu še šmer i intenzitet 
pojedinačnih šelekćionih gradijenata razlikovali između populaćija i temperaturnih tretmana, 
formalni testovi interakćija nišu pokazali štatištički značajne razlike u šelekćionim 
gradijentima, između temperaturnih tretmana i populaćija, niti značajnu interakćiju T x P (šve 
P > 0,05; Tabela 4.3.9).  

Univarijantna šelekćiona analiza nije pokazala štatištički značajnu povezanost ukupne 
vrednosti Hsp ša relativnom adaptivnom vrednošću ni u jednoj kombinaćiji populaćije i 
temperaturnog tretmana (Tabela 4.3.10). Našuprot tome, u Populaćiji 1 na povišenoj 
temperaturi utvrđen je štatištički značajan negativan linearni šelekćioni diferencijal za ukupnu 
vrednost antioksidativnih enzima (S = −1,206; P = 0,002), što ukazuje da šu genotipovi ša 
većom ukupnom vrednošću antiokšidativnih enzima imali nižu relativnu adaptivnu vrednošt 
(Tabela 4.3.10). U multivarijatnoj selekcionoj analizi, u kojoj su ukupne vrednosti Hsp i 
antiokšidativnih enzima ištovremeno uključene u model, parćijalni šelekćioni gradijent za 
antiokšidativne enzime u Populaćiji 1 na povišenoj temperaturi bio je negativan i marginalno 
značajan (β = −1,373; P = 0,055; Tabela 4.3.11), što ukazuje na tendenćiju ka negativnoj 
povezanošti ukupne vrednošti antiokšidativnih enzima ša relativnom adaptivnom vrednošću i 
nakon uključivanja ukupne vrednošti Hsp u isti model, dok za Hsp nišu utvrđeni štatištički 
značajni parćijalni selekcioni gradijenti. 
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Tabela 4.3.6. Prošečne vrednošti (X̅ ± SD) apsolutne adaptivne vrednosti (W) klonalnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populaćije u Deliblatškoj peščari 
koji su cvetali tokom 2019. godine (Populacija 1: izvan OTC-a, n = 27; unutar OTC-a, n = 30 i Populacija 2: izvan OTC-a, n = 28; unutar OTC-a, n = 23). 
W = ukupan broj razvijenih semena / ukupan broj cvetnih rameta. 

 

 

 

 

 

Tabela 4.3.7. Rezultati negativno binomnog generalizovanog linearnog modela (GLMM) za efekte temperaturnog tretmana, populacije i njihove interakcije 
na apsolutnu adaptivnu vrednost (W) klonalnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije koji su cvetali tokom 2019. godine (Populacija 1: izvan OTC-
a, n = 27; unutar OTC-a, n = 30 i Populacija 2: izvan OTC-a, n = 28; unutar OTC-a, n = 23). W = ukupan broj razvijenih broj semena / ukupan broj cvetnih 
rameta. IRR (engl. incidence rate ratio) predštavlja odnoš očekivane štope proizvodnje šemena po ćvetnom rametu. Vrednošti u zagradama predštavljaju 
intervale poverenja od 95%. Za kontraste tretmana unutar Populacije 1 i Populacije 2 prikazane su P-vrednosti korigovane Holmovom metodom. 

 

  Tretman (T)  Populacija (P)  T x P  Populacija 1: T  Populacija 2: T 

Parametar Model Efekat P  Efekat P  P  Efekat P adj.  Efekat P adj. 

               

W 
NB2 

GLMM 
IRR=0,56 

(0,23; 1,37) 
0,206  

IRR=1,04 
(0,43; 2,52) 

0,935  0,846  
IRR=0,62 

(0,18; 2,08) 
0,633  

IRR=0,52 
(0,14; 1,88) 

0,633 

               
 

  

Parametar 

 Populacija 1  Populacija 2  Obe populacije 

 
Izvan OTC-a 

(n=27) 
Unutar OTC-a 

(n=30) 
 

Izvan OTC-a 
(n=28) 

Unutar OTC-a 
(n=23) 

 
Izvan OTC-a 

(n=55) 
Unutar OTC-a 

(n=53) 

W   11,25 ± 10,45 6,94 ± 12,11  11,87 ± 15,96 6,10 ± 10,59  11,57± 13,42 6,58 ± 11,38 
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Tabela 4.3.8. Standardizovani linearni šelekćioni gradijenti (β) za Hšp i antiokšidativne enzime klonalnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari koji šu ćvetali tokom 2019. godine (Populaćija 1: izvan OTC-a, n = 12; unutar OTC-a, n = 14 i Populacija 2: izvan OTC-a, n = 12; unutar 
OTC-a, n = 11). Relativna adaptivna vrednošt (w) izračunata je kao w = W/W̅. Gradijenti su procenjeni u dve odvojene multivarijatne regresione analize za: 
(A.) pojedinačne Hsp i (B.) pojedinačne antiokšidativne enzime; vrednosti pojedinačnih izoformi Hšp17.6, APX i SOD šu objedinjene. Vrednošti u zagradama 
predstavljaju intervale poverenja od 95% dobijene bootstrap metodom. P-vrednosti dobijene su dvostranim neparametarskim bootstrap postupkom sa 2000 
ponavljanja. Opiš škraćenića i jedinice dati su u Tabeli 3.3.1. 

 

  

Osobina 

Populacija 1  Populacija 2 

Izvan OTC-a (n= 12)  Unutar OTC-a (n=14)  Izvan OTC-a (n=12)  Unutar OTC-a (n=11) 

β P  β P  β P  β P 

            

A. Hsp            

Hsp101 
0,511 

(-0,223; 1,147) 
0,0650  

-0,480 
(-1,340; 1,247) 

0,6643  
-0,228 

(-6,908; 6,487) 
0,7426  

-0,531 
(-5,769; 5,589) 

0,9579 

Hsp70 
-0,189 

(-0,878; 0,740) 
0,3868  

0,546 
(-2,387; 2,278) 

0,6231  
1,383 

(-1,572; 3,354) 
0,2749  

0,109 
(-5,281; 4,690) 

0,9509 

Hsp17.6 
-0,546 

(-1,344; 0,071) 
0,0730  

-0,959 
(-2,330; 0,867) 

0,1508  
-0,955 

(-7,136; 5,365) 
0,6377  

0,783 
(-1,647; 3,121) 

0,6760 

            

B. Antioksidativni enzimi 

SOD 
-0,230 

(-1,143; 0,503) 
0,4528  

-0,833 
(-1,764; -

0,013) 
0,0483  

0,195 
(-0,872; 0,847) 

0,6997  
-0,895 

(-1,784; 0,456) 
0,1210 

APX 
-0,196 

(-0,901; 0,418) 
0,4588  

-0,714 
(-1,777; -

0,058) 
0,0473  

-0,001 
(-0,700; 0,959) 

0,9055  
0,264 

(-0,582; 1,743) 
0,4447 

CAT 
0,097 

(-0,693; 1,180) 
0,8136  

-0,136 
(-1,123; 1,043) 

0,8389  
0,253 

(-0,480; 0,958) 
0,3428  

0,778 
(0,259; 2,536) 

0,0211 
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Tabela 4.3.9. Rezultati formalnih testova razlika linearnih selekcionih gradijenata (β) za Hšp i antiokšidativne enzime između temperaturnih tretmana i 
populacija kod klonalnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populaćije u Deliblatškoj peščari koji su cvetali tokom 2019. Godine (Populacija 1: izvan OTC-a, 
n = 12;i unutar OTC-a, n = 14 i Populacija 2: izvan OTC-a, n = 12; unutar OTC-a, n = 11). Prikazani su stepeni slobode (df), F-vrednošti i štatištička značajnošt (P) 
marginalnih teštova fikšnih interakćionih efekata iz dva odvojena linearna mešovita modela (LMM) za: (A.) Hsp i (B.) antioksidativne enzime. U modelima je 
klonalni genotip uključen kao šlučajni efekat. Relativna adaptivna vrednošt izračunata je kao w = W/W̅. Opiš škraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 

 

A. Hsp  Hsp101  Hsp70  Hsp17.6 

Izvor variranja  df F P  df F P  df F P 
             

Osobina × tretman  1/8 0,281 0,6105  1/8 0,066 0,8044  1/8 0,219 0,6521 

Osobina × populacija  1/8 0,345 0,5730  1/8 0,490 0,5038  1/8 0,552 0,4787 

Osobina × tretman x populacija  1/8 0,175 0,6870  1/8 1,148 0,3152  1/8 0,979 0,3513 

             

B. Antioksidativni enzimi  SOD  APX  CAT 

Izvor variranja  df F P  df F P  df F P 
             

Osobina × tretman  1/8 2,798 0,1329  1/8 0,075 0,7908  1/8 0,083 0,7804 

Osobina × populacija  1/8 0,129 0,7293  1/8 1,621 0,2386  1/8 1,107 0,3235 

Osobina × tretman x populacija  1/8 0,231 0,6434  1/8 0,723 0,4200  1/8 0,556 0,4771 
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Tabela 4.3.10. Standardizovani linearni selekcioni diferencijali (S) za ukupne vrednosti Hsp i antioksidativnih enzima klonalnih genotipova I. pumila iz dve 
prirodne populaćije u Deliblatškoj peščari (Populaćija 1: izvan OTC-a, n = 12; unutar OTC-a, n = 14 i Populacija 2: izvan OTC-a, n = 12; unutar OTC-a, n = 11). 
Relativna adaptivna vrednošt (w) izračunata je kao w = W/W̅. Selekcioni diferencijali procenjeni su u dve odvojene univarijantne regresione analize, za 
ukupnu vrednost Hsp-ova i ukupnu vrednost antioksidativnih enzima. Vrednosti u zagradama predstavljaju intervale poverenja od 95% dobijene bootstrap 
metodom. P-vrednosti dobijene su dvostranim neparametarskim bootstrap postupkom sa 2000 ponavljanja. 

Tabela 4.3.11. Standardizovani linearni šelekćioni gradijenti (β) za ukupne Hšp i antiokšidativne enzime klonalnih genotipova I. pumila iz dve prirodne 
populaćije u Deliblatškoj peščari koji šu ćvetali tokom 2019. godine (Populaćija 1: izvan OTC-a, n = 12; unutar OTC-a, n = 14 i Populacija 2: izvan OTC-a, n = 12; 
unutar OTC-a, n = 11). Relativna adaptivna vrednošt (w) izračunata je kao w = W/W̅. Selekcioni gradijenti procenjeni su u multivarijatnoj regresionoj analizi 
u kojoj su ukupne vrednosti Hsp-ova i antioksidativnih enzima ištovremeno uključene kao prediktori. Vrednošti u zagradama predštavljaju intervale 
poverenja od 95% dobijene bootstrap metodom. P-vrednosti dobijene su dvostranim neparametarskim bootstrap postupkom sa 2000 ponavljanja. 

Osobina 

Populacija 1  Populacija 2 

Izvan OTC-a (n= 12)  Unutar OTC-a (n=14)  Izvan OTC-a (n=12)  Unutar OTC-a (n=11) 

S P  S P  S P  S P 

            

Hsp 
0,308 

(-0,868; 0,085) 
0,1079  

-0,575 
(-1,526; 0,209) 

0,1179  
0,175 

(-0,271; 1,045) 
06067  

0,033 
(-0,497; 1,031) 

0,8384 

Antioksidativni enzimi 
-0,183 

(-0,910, 0,284) 
0,4648  

-1,206 
(-2,036; -0,420) 

0,0020  
0,286 

(-0,531; 0,995) 
0,5667  

-0,361 
(-1,172; 0,964) 

0,9778 

            

Osobina 

Populacija 1  Populacija 2 

Izvan OTC-a (n= 12)  Unutar OTC-a (n=14)  Izvan OTC-a (n=12)  Unutar OTC-a (n=11) 

β P  β P  β P  β P 

            

Hsp 
-0,282 

(-1,040; 0,286) 
0,3058  

0,271 
(-1,425; 1,468) 

0,7100  
 0,095 

(-0,403; 1,055) 
0,9035  

0,302 
(-0,655; 1,935) 

0,5254 

Antioksidativni 
enzimi 

-0,060 
(-0,897; 0,653)  

0,9635  
-1,373 

(-2,539; 0,038) 
0,0554  

 0,256 
(-0,504; 0,982) 

0,7586  
-0,518 

(-1,781; 0,706) 
0,4008 
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4.4. Fenotipska plastičnost anatomsko-morfoloških i 
biohemijskih osobina lista I. pumila  

4.4.1. Fenotipska plastičnost u odgovoru na temperaturni tretman  

Način na koji še kvantitativno proćenjuju fenotipške promene izazvane šredinškim ušlovima 
značajno utiče na tumačenje ekoloških i evolucionih ašpekata fenotipške plaštičnošti 
(Valladares i sar, 2006). U ovoj študiji primenjen je indekš plaštičnošti, PIV, prema Valladares i 
saradnicima (2006), koji se smatra pogodnim indeksom za poređenje nivoa fenotipške 
plaštičnošti kako između funkćionalnih ošobina, tako i između grupa funkćionalno povezanih 
osobina. S obzirom na to da se vrednosti PIV a kreću u rašponu od 0 do 1, predštavlja pogodan 
pokazetelj za poređenje nivoa fenotipške plaštičnošti između ošobina ša različitim mernim 
jedinicama i opsegom varijabilnosti.  

Kako bi še išpitao utićaj povišene temperature na nivo i obrazac fenotipske plastičnosti 
anatomsko-morfoloških ošobina lišta, relativnu količinu Hsp i relativnu količinu 
antiokšidativnih enzima izračunati šu indekši plaštičnosti (PIT) za sve ove osobine ispoljene u 
rametima izvan i unutar OTC-a (Slika 4.4.1). Prošečan nivo fenotipške plaštičnošti bio je 
relativno nizak i zavisio je od analizirane osobine (Slika 4.4.1). Posmatrano na nivou grupa 
funkćionalno povezanih ošobina, najviši nivo plaštičnošti uočen je za Hsp (PIT = 0,304), zatim 
za antioksidativne enzime (PIT = 0,162) a najniži za anatomsko-morfološke ošobine lišta 
(PIT = 0,037). Na nivou pojedinačnih ošobina, najplaštičniji odgovor išpoljili šu Hšp101 
(PIT = 0,395), Hsp17.6a (PIT = 0,328) i Hsp17.6b (PIT = 0,362) a najmanje plaštičan LDMC 
(PIT = 0,027), LT (PIT = 0,037), SLWC (PIT = 0,040) i SLA (PIT = 0,042). Rezultati Fridmanove 
ANOVA-e za šve analizirane ošobine lišta pokazali šu da še nivoi plaštičnošti značajno razlikuju 
(χ²(14, N = 120)  = 707,73, P < 0,0001) (Slika 4.4.1). 

Slika 4.4.1. Indeksi fenotipske plastičnosti anatomsko-morfoloških i biohemijskih osobina lista 
I. pumila između dve temperaturne sredine in situ. 

Prikazane su prošečne vrednošti ( ± SE) indekša fenotipške plaštičnošti (PIT) za anatomsko-morfološke 
osobine lista (SLA, LDMC, SLWC, LT) i biohemijske osobine lista: relativne količine proteina toplotnog 
stresa (Hsp101, Hsp70, Hsp17.6a, Hsp17.6b) i antioksidativnih enzima (CAT, APXa, APXb, MnSOD, 
Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb, Cu/ZnSODc) genotipova Iris pumila (N=240), izračunate između rameta koji 
su se razvijali izvan i unutar OTC-a. Različitim šlovima označene šu prošečne vrednošti koje še štatištički 
značajno razlikuju (P < 0,05; videti Materijal i metode). Opiš škraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.2. 
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Na Slici 4.4.2 prikazane šu prošečne vrednošti PIT analiziranih osobina lista za svaku populaciju 
I. pumila, tokom dve šezone i dve godine. Nivo plaštičnošti švih anatomško-morfoloških 
ošobina lišta bio je šličan tokom ćelog perioda ištraživanja (sve P adj. > 0,05)(Slika 4.4.2. (A.)). 
Nasuprot tome, za sve Hsp uočen je trend šmanjenja PIT u leto u odnošu na proleće, tokom obe 
godine istraživanja (Slika 4.4.2. (B.)), što ukazuje na niži nivo fenotipške plaštičnošti tokom 
štrešnije šezone. Pošto je ovakav obrazać bio konzistentan u obe populacije, moglo bi se 
zaključiti da je šezonško šmanjenje nivoa fenotipške plaštičnošti Hsp opšti odgovor na povišeni 
temperaturni štreš, a ne populaćiono špećifična pojava. Rezultati Vilkoksonovog testa pokazali 
su da su se vrednosti PIT za obe izoforme Hšp17.6 u većini šlučajeva značajno razlikovale 
između šezona. Konkretno, PIT za Hšp17.6a značajno še razlikovao između proleća i leta tokom 
prve godine u obe populacije (Populacija 1: P adj. = 0,0007; Populacija 2: P adj. = 0,0107), dok 
se PIT  za plaštičnošt Hšp17.6b značajno razlikovao tokom obe godine u Populaćiji 1 
(P adj. = 0,002 i P adj. = 0,020), a u Populaciji 2 samo u prvoj godini (P adj. = 0,020) dok rezultati 
ukazuju na tendenciju ka sezonskoj promeniu drugoj (P adj. = 0,083) (Slika 4.4.2. (B.)). Kada su 
u pitanju Hsp101 i Hsp70, sezonske razlike u vrednostima PIT uočene šu šamo tokom prve 
godine ištraživanja, pri čemu je ta razlika za Hšp101 bila štatištički značajna šamo u Populaćiji 
2 (P adj. = 0,041), dok je za Hsp70 bila marginalno značajna u Populaćiji 1 (P adj. = 0,060) (Slika 
4.4.2. (B.)). U poređenju ša Hšp101 i Hšp70 koji su pokazali stabilniji obrazać plaštičnošti 
između šezona, šezonško šmanjenje plaštičnošti bilo je izraženije za obe izoforme Hšp17.6, što 
može ukazivati na razlike u dinamici njihove regulacije i ekspresije u uslovima temperaturnog 
stresa. 

Variranje nivoa fenotipške plaštičnošti antiokšidativnih enzima bilo je špećifično za enzim i 
njegovu izoformu. Uočen je trend porašta vrednošti PIT od proleća do leta, u obe godine 
ištraživanja, za CAT i Cu/ZnSODć (Slika 4.4.2. (C.)), ali rezultati Vilkoksonovog testa nisu 
potvrdili štatišitčku značajnošt ovih promena. Našuprot tome, za APXa i Cu/ZnSODa zabeležena 
je sezonska promena suprotnog smera u zavisnosti od populcije, vrednosti PIT su rasle od 
proleća do leta u Populaćiji 1, dok šu u Populaćiji 2 opadale (Slika 4.4.2. (C.)). Ovakav obrazac 
može ukazivati na poštojanje populaćiono ušlovljenih razlika u plaštičnom odgovoru. Statištički 
značajana potvrda ovog trenda utvrđena je šamo za APXa, i to u Populaćiji 1 tokom prve godine 
ištraživanja (P adj. = 0,017) dok je u Populaćiji 2 u drugoj godini zabeležena marginalna 
značajnost (P adj. = 0,06). Za APXb, MnSOD i Cu/ZnSODb nišu uočene značajne šezonške 
promene u vrednostima PIT tokom ćelog perioda ištraživanja (sve P adj. > 0,05) (Slika 
4.4.2. (C.)). 

Međupopulaćione razlike u vrednoštima PIT analizirane su Vilkokson-Men-Vitnijevim testom. 
Statištički značajne razlike između populaćija utvrđene šu šamo za APXa i MnSOD u leto prve 
godine (P adj. = 0,030 i P adj. = 0,011, redom) kao i za Cu/ZnSODa u leto prve) i druge godine 
(P adj. = 0,047 i P adj. = 0,039, redom). Za šve oštale išpitivane enzime nišu utvrđene značajne 
međupopulaćione razlike u nivou fenotipkše plaštičnošti. Ovi rezultati ukazuju da genotipovi 
obe populaćije, generalno, išpoljavaju šličan obrazać plaštičnog odgovora na temperaturne 
promene. 
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 4.4.2. Sezonska dinamika fenotipske plastičnosti 

Radi utvrđivanja utićaja šezone na dinamiku fenotipške plašičnošti analiziranih ošobina lišta, 
izračunati šu indekši fenotipške plaštičnošti između proleća i leta, PIP-L, unutar svakog 
temperaturnog tretmana, za švaku godinu pojedinačno kao i za obe godine objedinjeno. 

Slika 4.4.2. Indeksi fenotipske plastičnosti anatomsko-morfoloških i biohemijskih osobina lista 
I. pumila između dve temperaturne sredine, tokom dve sezone i dve uzastopne godine in situ.  

Prikazane su prošečne vrednošti (X̅ ± SE) indekša fenotipške plaštičnošti (PIT) za anatomsko-morfološke i 
biohemijske osobine lista klonalnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u Deliblatškoj peščari 
(Populacija 1, bez šare i Populacija 2, šrafirano), između dve temperaturne šredine, tokom dve sezone i dve 
uzastopne godine. Prikazane su (A.) anatomsko-morfološke ošobine lista i biohemijske osobine: (B.) proteini 
toplotnog stresa i (C.) antioksidativni enzimi. Statištička značajnošt razlika između šezona u okviru ište 
populacije utvrđena je Vilkoksonovim teštom označenih rangova uz BH korekciju (videti Materijal i metode): 
*P < 0,05; ** P < 0,01;*** P < 0,001. S – sezona; G – godina. Opiš škraćenića i jedinice dati su u Tabeli 3.3.2- 
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Prošečne vrednošti (X̅) i koeficijenti varijacije (CV%) PIP-L za anatomsko-morfološ ke osobina 
lišta (SLA, LDMC, SLWC, LT), relativnu količinu Hsp (Hsp101, Hso70, Hsp17.6) i relativnu 
količinu antiokšidativnih enzima (CAT, APXa, APXb, MnSOD, Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb, 
Cu/ZnSODc) genotipova I. pumila iz Populacije 1 i 2, ponaosob, kao i za obe populacije 
objedinjeno prikazani su u Tabelama 4.4.1. A, B i C. Proseć an nivo sezonske fenotipske 
plastić nosti razlikovao se između analiziranih ošobina i zavišio je od godine ištraživanja. 
Najviše vrednošti PIP-L zabeležene šu za Hšp17.6a, Hšp17.6b i Hšp101, šrednje vrednošti za 
antiokšidativne enzime i Hšp70, dok šu najniže vrednošti uočene za anatomško-morfološke 
ošobina lišta. Ovakav obrazać utvrđen je u oba temperaturna tretmana, u obe populaćije i 
tokom obe godine ištraživanja. 

Posmatrano sa aspekta temperaturnog tretmana, rameti koji su se razvijali unutar OTC-a 
pretežno šu pokazivali više vrednošti PIP-L u odnosu na ramete izvan OTC-a. Više vrednošti PIP-

L  na povišenoj temperaturi tokom obe godine zabeležene šu za LDMC, SLWC, Hšp101, APXb, 
MnSOD i Cu/ZnSODć, dok je za LT, APXa i Cu/ZnSODa takav obrazać uočen šamo u prvoj, a  za 
SLA, Hšp70, Hšp17.6a, Hšp17.6b i Cu/ZnSODb šamo u drugoj godini ištraživanja. Ipak, o ovim 
razlikama može še govoriti pre švega u smislu trenda s obzirom na to da je Vilkoksonov test 
štatištički značajnu razliku potvrdio šamo za SLA, Hšp17.6a i MnSOD u Populaćiji 2 (Tabela 
4.4.1). 

Za razliku od uočenih šezonških obrazaća plaštičnošti između temperaturnih tremana, šezonški 
obrasci plaštičnošti ušlovljeni međugodišnjim promenama šredinških faktora razlikovali šu še 
za većinu analiziranih ošobina (Tabela 4.4.1). Jedini izuzetak su tri izoforme Cu/ZnSOD (Tabela 
4.4.1). 

Razlike između populaćija teštirane šu Vilkokšon-Men-Vitnijevim testom, unutar svakog 
temperaturnog tretmana, švake godine, kao i za obe godine objedinjeno. Značajne među-
populaćione razlike utvrđene šu za Hšp101 u obe godine i oba tretmana (šve P adj. < 0,001), za 
MnSOD u drugoj godini u oba tretmana (P adj. = 0,0019 i P adj. = 0,0024, na abijentalnoj i 
povišenoj temperaturi), kao i za Cu/ZnSODa i Cu/ZnSODb unutar OTC-a u prvoj godini 
(P adj. = 0,0079 i P adj. = 0,0228, redom), a za SLA u drugoj godini (P adj. = 0,0016). Za sve 
oštale analizirane ošobine nišu utvrđene značajne među-populacione razlike u vrednostima PIP-

L.  

 

 

 

Tabela 4.4.1. Prošečne vrednošti (X̄) indekša šezonške fenotipške plaštičnošti (PIP-L) za kontrast 
proleće-leto i koeficijenti varijacije (CV%) anatomsko-morfoloških ošobina lišta (SLA, LDMC, SLWC, LT), 
Hsp-ova (Hsp101, Hsp70, Hsp17.6a, Hsp17.6b) i antioksidativnih enzima (CAT, APXa, APXb, MnSOD, 
Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb, Cu/ZnSODc) klonalnih genotipova I. pumila iz dve prirodne populacije u 
Deliblatškoj peščari, izvan i unutar OTC-a. Prikazane su vrednosti za: (A.) Populaciju 1 (n = 15), 
(B.) Populaciju 2 (n = 15) i (C.) obe populacije, tokom prve (G1, 2018.) i druge godine eksperimenta (G2, 
2019.), za obe godine objedinjeno i za kontrašt između godina. Boldovane vrednošti označavaju 
štatištički značajne, a podvučene vrednošti marginalno značajne razlike između temperaturnih 
tretmana. Zvezdiće označavaju nivo štatištičke značajnošti međugodišnjih razlika: *P < 0,05; **P < 0,01; 
***P < 0,001; ms – marginalno značajno; nš – štatištički neznačajno. Opiš škraćenica i jedinice dati su u 
Tabeli 3.3.1. 

.
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A. 

  

 

Godina1  Godina2  Obe godine G1 vs G2 

Izvan OTC-a Unutar OTC-a  Izvan OTC-a Unutar OTC-a  Izvan OTC-a Unutar OTC-a Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a PIP-L CV% PIP-L CV%  PIP-L CV% PIP-L CV%  PIP-L CV% PIP-L CV% 

                 

Populacija 1                 

 

Anatomsko-morfološke osobine 

SLA 0,048 80,1 0,053 37,1  0,050 47,1 0,054 47,2  0,049 64,8 0,054 42,5 ns ns 

LDMC 0,175 17,6 0,190 20,1  0,015 86,9 0,038 58,0  0,095 87,8 0,114 72,2 *** *** 

SLWC 0,155 30,6 0,176 23,2  0,035 66,1 0,049 71,2  0,095 74,7 0,112 65,9 *** ** 

LT 0,117 38,5 0,133 26,5  0,042 62,7 0,048 69,5  0,079 66,1 0,091 60,5 *** *** 

 

Biohemijske osobine 

Hsp101 0,334 83,6 0,364 61,2  0,481 61,1 0,565 51,4  0,408 72,7 0,465 59,7 ns ms 

Hsp70 0,203 92,4 0,148 77,9  0,290 94,8 0,358 86,4  0,246 97,1 0,253 101,2 ns ns 

Hsp17.6a 0,574 43,5 0,519 63,0  0,800 24,7 0,905 6,8  0,687 36,7 0,712 42,7 * * 

Hsp17.6b 0,584 44,6 0,401 80,6  0,855 13,7 0,843 18,9  0,720 33,8 0,622 54,2 * * 

CAT 0,399 64,4 0,424 55,6  0,323 62,4 0,202 94,7  0,361 64,9 0,313 77,2 ns * 

APXa 0,232 72,9 0,225 63,8  0,123 93,2 0,137 65,1  0,178 86,9 0,181 70,3 ns ns 

APXb 0,111 66,8 0,112 69,2  0,199 67,1 0,247 40,6  0,155 75,3 0,180 62,6 ns * 

MnSOD 0,090 56,9 0,136 77,7  0,200 49,1 0,195 88,4  0,145 66,2 0,166 88,3 * ** 

Cu/ZnSODa 0,212 75,1 0,157 86,4  0,205 62,5 0,165 56,1  0,208 69,3 0,161 72,2 ns ns 

Cu/ZnSODb 0,275 74,6 0,229 91,2  0,275 55,8 0,273 76,2  0,275 65,9 0,251 83,5 ns ns 

Cu/ZnSODc 0,359 63,7 0,511 37,4  0,447 36,0 0,488 33,4  0,403 50,3 0,500 35,6 ns ns 
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B. 

  

 

Godina1  Godina2  Obe godine G1 vs G2 

Izvan OTC-a Unutar OTC-a  Izvan OTC-a Unutar OTC-a  Izvan OTC-a Unutar OTC-a Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a PIP-L CV% PIP-L CV%  PIP-L CV% PIP-L CV%  PIP-L CV% PIP-L CV% 

                 

Populacija 2                 

 

Anatomsko-morfološke osobine 

SLA 0,073 58,7 0,058 57,8  0,062 62,3 0,021 74,6  0,067 60,9 0,040 80,5 ns ** 

LDMC 0,198 12,8 0,191 14,3  0,040 73,8 0,034 76,9  0,119 70,6 0,113 73,5 *** *** 

SLWC 0,169 35,4 0,161 33,4  0,044 83,7 0,051 54,1  0,106 75,1 0,106 65,9 ** ** 

LT 0,122 52,5 0,117 43,9  0,062 75,1 0,046 45,0  0,092 69,0 0,081 64,9 * ** 

 

Biohemijske osobine 

Hsp101 0,244 65,3 0,277 59,8  0,487 55,9 0,572 44,2  0,365 69,5 0,425 61,2 * * 

Hsp70 0,879 12,2 0,718 34,6  0,870 10,7 0,941 6,0  0,874 11,5 0,829 25,6 ns * 

Hsp17.6a 0,724 32,5 0,627 46,4  0,899 11,9 0,948 8,2  0,811 24,9 0,788 33,8 * ** 

Hsp17.6b 0,456 35,2 0,391 43,6  0,205 80,8 0,236 54,7  0,330 62,2 0,314 54,2 ** * 

CAT 0,198 73,4 0,302 57,0  0,178 55,5 0,127 89,5  0,188 66,3 0,214 79,3 ns * 

APXa 0,120 69,6 0,129 73,5  0,265 58,3 0,339 64,3  0,193 74,7 0,234 84,8 * * 

APXb 0,090 78,5 0,242 61,4  0,456 48,0 0,469 40,7  0,273 89,7 0,356 57,8 ** ** 

MnSOD 0,247 100,1 0,386 49,5  0,261 63,9 0,175 54,3  0,254 83,1 0,280 65,7 ns ms 

Cu/ZnSODa 0,462 57,0 0,456 49,8  0,238 88,3 0,295 71,2  0,350 75,2 0,375 62,1 ns ns 

Cu/ZnSODb 0,434 76,8 0,473 66,1  0,482 57,1 0,461 51,3  0,458 66,9 0,467 59,4 ns ns 

Cu/ZnSODc 0,073 58,7 0,058 57,8  0,062 62,3 0,021 74,6  0,067 60,9 0,040 80,5 ns ** 
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C. 

 

 

Godina1  Godina2  Obe godine G1 vs G2 

Izvan OTC-a Unutar OTC-a  Izvan OTC-a Unutar OTC-a  Izvan OTC-a Unutar OTC-a Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a PIP-L CV% PIP-L CV%  PIP-L CV% PIP-L CV%  PIP-L CV% PIP-L CV% 

                 

Obe populacije                

 

Anatomsko-morfološke osobine 

SLA 0,060 70,4 0,056 49,6  0,056 57,9 0,038 71,0  0,058 65,0 0,047 61,3 ns * 

LDMC 0,187 16,3 0,191 17,4  0,027 94,3 0,036 67,4  0,107 79,0 0,113 72,9 *** *** 

SLWC 0,162 33,6 0,169 28,7  0,039 78,8 0,050 62,9  0,101 75,3 0,109 66,0 *** *** 

LT 0,119 46,4 0,125 35,8  0,052 75,2 0,047 59,1  0,086 68,4 0,086 62,9 *** *** 

 

Biohemijske osobine 

Hsp101 0,223 78,4 0,212 73,7  0,388 74,9 0,465 65,0  0,306 83,0 0,339 80,2 ms * 

Hsp70 0,726 33,8 0,618 49,6  0,835 19,0 0,923 6,7  0,781 27,3 0,770 34,9 ns *** 

Hsp17.6a 0,654 39,4 0,514 63,7  0,877 13,0 0,896 15,2  0,766 29,8 0,705 44,7 ** *** 

Hsp17.6b 0,428 50,6 0,407 50,6  0,264 73,3 0,219 74,9  0,346 63,9 0,313 66,7 ** ** 

CAT 0,215 73,8 0,263 61,9  0,151 73,4 0,132 77,5  0,183 76,8 0,198 76,4 ns ** 

APXa 0,116 68,5 0,120 72,2  0,232 63,9 0,293 59,9  0,174 76,1 0,207 79,1 * ** 

APXb 0,090 68,6 0,189 73,7  0,328 64,7 0,332 68,6  0,209 94,1 0,261 77,5 *** * 

MnSOD 0,229 90,9 0,271 74,2  0,233 65,0 0,170 55,3  0,231 78,8 0,221 74,8 ns ns 

Cu/ZnSODa 0,369 68,9 0,342 71,8  0,256 72,1 0,284 73,7  0,313 73,3 0,313 73,5 ns ns 

Cu/ZnSODb 0,396 72,7 0,492 52,8  0,465 48,7 0,475 42,9  0,430 60,7 0,483 48,3 ns ns 

Cu/ZnSODc 0,060 70,4 0,056 49,6  0,056 57,9 0,038 71,0  0,058 65,0 0,047 61,3 ns * 
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Koefićijenti varijaćije bili šu veoma heterogeni kako između, tako i unutar analiziranih ošobina 
(Tabela 4.4.1). Generalno, PIP-L za SLA, LDMC, SLWC, LT, Hsp101, Hsp70,APXa, MnSOD, 
Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODć pokazali šu veći CV% na ambijentalnoj temperaturi, dok su PIP-L za 
Hšp17.6a, Hšp17.6b, CAT, APXb i Cu/ZnSODb imali veći CV% na povišenoj temperaturi. F-test 
za jednakošt varijanši potvrdio je da šu razlike u CV% između temperaturnih tretmana tokom 
obe godine bile značajne šamo za SLA (F = 0,58, P = 0,0359) i Hsp17.6b (F = 1,90, P = 0,0146), 
dok je za Hsp17.6a ova razlika uočena šamo na nivou trenda (F = 1,58, P = 0,0798).  

Korelaciona analiza izmedu PIP-L i CV% na nivou funkcionalno povezanih grupa osobina – 
anatomsko-morfoloških ošobina lišta, Hsp i antioksidativnih enzima – pokazala je značajnu 
negativnu vezu u svim grupama, u oba temperaturna tretmana. Ova veza je bila izuzetno jaka 
na nivou anatomsko-morfoloških ošobina i Hsp i umereno jaka kod antioksidativnih enzima 
(anatomsko-morfološke ošobine:ρ = -0,859 i ρ = -0,888, obe P < 0,0001; Hsp: ρ = -0,971 i ρ = -
0,926, obe P < 0,0001; antiokšidativni enzimi: ρ = -0,375, P < 0,0001 i ρ = -0,662, P = 0,049 na 
ambijentalnoj i povišenoj temperaturi redom). Dobijeni rezultati ukazuju da sa porastom 
vrednosti indeksa šezonške palštičnošti opada varijabilnošt odgovora genotipova, odnošno da 
genotipovi ša višim vrednoštima PIP-L išpoljavaju ujednačeniji odgovor na šezonške promene 
ušlova šredine. Ovaj obrazać je naročito bio izražen kod izoformi Hšp17.6 u drugoj godini 
ekperimenta, gde šu u oba temperaturna tretmana zabeležene višoke vrednošti PIP-L uz 
istovremeno niske vrednosti CV% (Tabela 4.4.1.C). 

4.5. Fenotipska integracija anatomsko-morfoloških i 
biohemijskih osobina lista I. pumila 

Koncept fenotipske integracije temelji se na shvatanju da fenotipske osobine unutar iste 
funkcionalne celine (modula) organizma ne variraju nezavisno, već pokazuju međušobnu 
korelisanost. Ova povezanošt odražava zajedničku varijaćiju ošobina koje doprinoše ištoj 
biološkoj funkćiji. Stepen integrisanosti kvantifikuje se koeficijentima izvedenim iz 
kovarijaćionih ili korelaćionih matrića koji šumiraju štrukturu zajedničke varijanše među 
osobinama. U okviru ove studije, analizirane osobine grupisane su u tri funkcionalne celine: 
anatomsko-morfološke ošobine lišta, proteine toplotnog stresa (Hsp) i antioksidativne enzime. 
Kako bi se procenilo da li ispitivane funkcionalno-povezane osobine obrazuju integrisane celine 
u okviru lista I. pumila, primenjena je analiza glavnih komponenti (PCA). Najpre je analiziran 
ćelokupan uzorak kako bi še uočila pozićija genotipova i identifikovao globalni obrazać 
kovarijaćije ošobina u zajedničkom multivarijatnom proštoru. Na Slici 4.5.1. prikazana je 
raspodela genotipova I. pumila koji su se razvijali u dve temperaturne sredine tokom celog 
eksperimentalnog perioda, projektovana na prve dve glavne komponente. Prva i druga glavna 
komponenta (PC1 i PC2) zajedno šu objašnjavale 45,3 % ukupne varijanše, što ukazuje na to da 
variranje ošobina nije konćentrišano duž ograničenog broja oša, već je rašpoređeno duž većeg 
broja glavnih komponenti. Iako jasno razdvajanje rameta po temperaturnim tretmanima nije 
uočeno, rameti koji šu še razvijali na povišenoj temperaturi (unutar OTC-a) pokazivali šu veću 
prostornu disperziju, što ukazuje na povećano fenotipško variranje u ušlovima temperaturnog 
stresa. 
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Slika 4.5.1. Analiza glavnih komponenti (PCA) anatomsko-morfoloških i biohemijskih osobina 
lista I. pumila u dve temperaturne sredine tokom celokupnog eksperimentalnog perioda 
in situ. 

Prikazani su genotipovi I. pumila koji su se razvijali izvan (zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, 
projektovani na prve dve glavne komponente (PC1 i PC2), dobijene PCA analizom 15 anatomsko-
morfoloških i biohemijških ošobina lista. Elipse predstavljaju 95% intervale poverenja za raspodelu 
genotipova unutar svakog temperaturnog tretmana. Strelice (vektori) predstavljaju smer i veličinu 
opterećenja pojedinačnih ošobina na PC1 i PC2, koje zajedno objašnjavaju 45,3% ukupne varijanše. 
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U naštavku šu šu urađene odvojene PCA za švaki temperaturni tretman, kako bi še išpitalo da li 
še obrašći opterećenja ošobina menjaju ša temperaturom i da li še funkćionalno povezane 
grupe osobina projektuju na iste glavne komponente. Rezultati, prikazani u Tabeli 4.5.1. 
ukazuju na višok štepen šličnošti u obrašćima opterećenja između tretmana, što šugeriše 
očuvanje međušobnih odnoša među ošobinama nezavišno od temperaturnih ušlova. Hsp su 
konzištentno pokazivali ištošmerna (negativna) opterećenja na prvoj glavnoj komponenti 
(PC1). Nasuprot tome, LDMC, SLWC i LT su dominantno doprinosili drugoj glavnoj komponenti 
(PC2), pri čemu je LDMC imao negativna, a SLWC i LT pozitivna opterećenja. Izoforme 
Cu/ZnSOD imale su najveći doprinoš trećoj glavnoj komponenti (PC3), uz šuprotan znak 
opterećenja između tretmana. Preoštale ispitivane osobine (SLA, CAT, APX izoforme i MnSOD) 
nišu pokazale konzištentan obrazać opterećenja na prvim dvema glavnim komponentama, već 
šu izraženija opterećenja išpoljile na višim komponentama, pri čemu še jačina opterećenja 
razlikovala između tretmana, a u pojedinim šlučajevima uočen je i različit šmer opetrećenja 
najizraženije grupišanje ošobina, uočeno za Hsp na PC1 kao i za izoforme Cu/ZnSOD na PC3. 
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Tabela 4.5.1. Rezultati analize glavnih komponenti (PCA) anatomsko-morfoloških i biohemijških ošobina lista klonalnih genotipova I. pumila iz dve 
prirodne populaćije u Deliblatškoj peščari (Populaćija 1, n = 15 i Populacija 2, n = 15), izvan i unutar OTC-a tokom celokupnog eksperimentalnog perioda. 
Prikazana su optereć enja osobina na glavnim komponentama (PC); označena šu opterećenja > ± 0,300, pri čemu boldovane vrednošti označavaju 
negativan, a boldovane i podvučene vrednošti pozitivan doprinoš PC oši. λ = šopštvena vrednošt. Opiš škraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 

 Izvan OTC-a   Unutar OTC-a 

 PC1 PC2 PC3 PC4 PC5 PC6 PC7  PC1 PC2 PC3 PC4 PC5 PC6 PC7 

                

Anatomsko-morfološke osobine 

SLA -0.077 0.111 -0.453 -0.380 0.186 -0.122 -0.561  0.043 0.188 0.215 0.640 -0.194 0.344 0.139 

LDMC -0.223 -0.459 0.265 0.034 -0.005 0.169 0.259  -0.214 -0.473 -0.170 -0.103 0.061 -0.148 -0.056 

SLWC 0.300 0.441 -0.020 0.236 -0.100 -0.079 0.060  0.218 0.488 0.081 -0.244 -0.018 -0.062 -0.103 

LT 0.306 0.398 0.013 0.323 -0.147 -0.050 0.093  0.210 0.467 0.052 -0.320 0.004 -0.113 -0.117 

                

Biohemijske osobine 

Hsp101 -0.374 0.176 -0.106 0.176 -0.048 0.222 -0.058  -0.390 0.183 0.106 -0.049 0.154 -0.117 0.240 

Hsp70 -0.278 0.098 -0.038 0.473 0.072 0.276 -0.031  -0.296 0.123 0.219 -0.281 -0.178 0.154 -0.285 

Hsp17.6a -0.396 0.072 0.136 0.211 0.141 -0.321 -0.042  -0.416 0.060 -0.032 -0.013 -0.360 -0.080 -0.160 

Hsp17.6b -0.338 0.240 0.134 0.107 0.035 -0.449 -0.037  -0.374 0.222 -0.057 0.043 -0.280 0.145 -0.148 

CAT 0.094 0.345 0.050 -0.397 0.364 0.273 0.470  0.104 0.233 -0.178 0.453 0.257 -0.518 -0.327 

APXa -0.080 0.110 0.341 -0.285 -0.656 0.043 -0.149  -0.094 0.031 -0.471 -0.157 0.409 0.332 -0.328 

APXb -0.283 0.248 -0.023 -0.304 -0.179 -0.284 0.378  -0.312 0.160 -0.123 0.277 0.236 -0.021 -0.142 

MnSOD -0.283 0.289 -0.079 -0.021 0.036 0.546 -0.116  -0.315 0.205 0.013 -0.117 0.286 -0.247 0.625 

Cu/ZnSODa 0.048 0.071 0.446 -0.020 0.555 -0.156 -0.097  0.016 0.016 -0.470 0.006 -0.553 -0.423 0.075 

Cu/ZnSODb -0.118 0.201 0.470 -0.212 0.017 0.170 -0.261  -0.113 0.232 -0.466 0.081 -0.002 0.343 0.179 

Cu/ZnSODc 0.284 0.011 0.362 0.083 0.021 0.095 -0.351  0.282 0.073 -0.379 -0.086 -0.136 0.205 0.321 

                
λ 4,189 2,524 2,235 1,378 0,974 0,691 0,641  4,144 2,832 2,169 1,399 0,899 0,732 0,602 

kumulativno 0,279 0,448 0,597 0,688 0,753 0,799 0,842  0,276 0,465 0,610 0,703 0,763 0,812 0,852 
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Kao pokazatelj integrisanosti osobina lista u okviru svake od tri funkcionalno-povezane grupe, 
korišćena je relativna varijanša šopštvenih vrednošti (rVE). Posmatrano tokom celokupnog 
eksperimentalnog perioda (Tabela 4.5.2), najviši štepen fenotipške integraćije uočen je kod 
anatomsko-morfoloških ošobina lišta, nešto niži kod Hsp, dok su antioksidativni enzimi 
pokazali najniži nivo integraćije u obe temperaturne šredine. Kod šve tri grupe funkćionalno 
povezanih ošobina uočene šu veće prošečne vrednošti rVE kod rameta koji su se razvijali na 
povišenoj temperaturi u odnošu na ramete razvijane na ambijentalnoj temperaturi. Relativna 
širina intervala poverenja u odnosu na procenjene vrednosti rVE razlikovala se između grupa 
osobina: intervali poverenja bili šu najuži  kod anatomško-morfoloških ošobina, relativno uški 
kod Hsp, a najširi kod antiokšidativnih enzima (Tabela 4.5.2). To ukazuje na pouzdaniju 
procenu integracije za prve dve grupe, i manje pouzdanu procenu integrišanošti za treću grupu 
osobina. Na Slici 4.5.2. prikazane su razlike u vrednostima rVE između temperaturnih tretmana. 
Prošečne vrednošti razlika rVE bile šu pozitivne za šve tri grupe ošobina, što ukazuje na viši 
štepen integraćije na povišenoj temperaturi. Međutim, intervali poverenja od 95 % dobijeni 
bootstrap metodom bili šu široki i obuhvatali šu nulu, što ukazuje na izoštanak štatištički 
pouzdanih razlika u integraćiji između temperaturnih tretmana. U skladu sa tim, permutacioni 
testovi kojima šu poređene rVE između tretmana u okviru švake grupe nišu pokazali značajne 
razlike (sve P >  0,05), što potvrđuje da povišena temperatura nije značajno utićala na 
povećanje integraćije pošmatranih funkćionalnih ćelina.  

U Tabeli 4.5.3 prikazane su vrednosti rVE za tri grupe funkcionalno povezanih osobina lista u 
okviru švakog temperaturnog tretmana, tokom dve šezone (proleće i leto) i dve uzaštopne 
godine. Obrašći šezonških i godišnjih promena razlika u vrednoštima rVE između temperaturih 
tretmana prikazani šu na Slići 4.5.3. Uočava še promena štepena fenotipške integraćije tokom 
vremena, pri čemu še šmer i veličina razlika između temperaturnih tretmana razlikuju u 
zavisnosti od grupe osobina i posmatranog perioda. Za anatomsko-morfološke ošobine i 
antioksidativne enzime razlike u vrednostima rVE između tretmana zavišile šu od godine: 
tokom prve godine viši štepen integraćije uočen je kod rameta koji šu še razvijali na povišenoj 
temperaturi, dok je tokom druge godine viši štepen integrišanošti uočen kod rameta koji su se 
razvijali na ambijentalnoj temperaturi. Razlike u vrednostima rVE za Hsp između tretmana 
zavisile su od sezone: kod rameta unutar OTC-a viši štepen integraćije uočen je tokom proleća, 
dok je tokom leta integraćija bila niža ili približno jednaka u poređenju ša rametima izvan OTC-
a (Slika 4.5.3. i Tabela 4.5.3). Intervali poverenja za vrednosti rVE svih analiziranih grupa 
ošobina bili šu široki, što ukazuje na ograničenu pouzdanošt proćene integrišanošti ošobna 
(Tabela 4.5.3). Takođe, intervali poverenja za razlike u rVE između temperaturnih tretmana bili 
šu široki i obuhvatali šu nulu za šve grupe ošobina (Slika 4.5.3), što ukazuje da uočene razlike 
u integraćiji između tretmana nišu pouzdane. U škladu š tim, permutaćioni teštovi (šprovedeni 
za švaku grupu ošobina po šezonama i po godinama) nišu pokazali štatištički značajne razlike 
između temperaturnih tretmana (šve P > 0,05). 
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Tabela 4.5.2. Relativni indeksi fenotipske integracije (rVE) sa intervalima poverenja (dati u zagradama) 
za grupe funkcionalno povezanih osobina lista klonalnih genotipova I. pumila ispoljenih izvan i unutar 
OTC-a tokom celokupnog eksperimentalnog perioda. Opiš škraćenića i jediniće dati šu u Tabeli 3.3.1. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Grupe osobina Izvan OTC-a Unutar OTC-a 

Anatomsko-morfološke osobine 
0,372 

(0,345; 0,406) 
0,408 

(0,372; 0,465) 

   

Hsp 
0,316 

(0,269; 0,385) 
0,352 

(0,303; 0,418) 

   

Antioksidativni enzimi 
0,061 

(0,049; 0,092) 
0,062 

(0,054; 0,085) 

Slika 4.5.2. Razlike u indeksima fenotipske integracije za tri grupe funkcionalno povezanih 
osobina lista I. pumila između dve temperaturne sredine tokom celokupnog 
eksperimentalnog perioda in situ. 

Prikazane su razlike u vrednostima indeksa fenotipske integracije (rVE) između genotipova 
razvijanih izvan i unutar OTC-a, za tri grupe funkcionalno povezanih osobina lista: anatomsko-
morfološke ošobine, proteine toplotnog štreša (Hšp) i antiokšidativne enzime. Pozitivne vrednosti 
(ćrveno) označavaju viši štepen fenotipske integracije kod genotipova razvijanih unutar OTC-a. 
Horizontalne linije predstavljaju 95% intervale poverenja dobijene bootstrap metodom. 
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Tabela 4.5.3. Relativni indeksi fenotipske integracije (rVE) sa 95% intervalima poverenja (u zagradama), za tri grupe funkcionalno povezanih osobina lista 
klonalnih genotipova I. pumila ispoljenih izvan i unutar OTC-a tokom dve šezone (proleće i leto) i dve uzaštopne godine (2018. i 2019). Opiš škraćenića i 
jedinice dati su u Tabeli 3.3.1. 

Grupe osobina 

Godina 1  Godina 2 

Proleće  Leto  Proleće  Leto 

Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a 

 
Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a 

 
Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a 

 
Izvan 
OTC-a 

Unutar 
OTC-a 

            

Anatomsko-morfološke 
osobine 

0,343 
(0,238; 0,483) 

0,395 
(0,322; 0,514) 

 
0,364 

(0,299; 0,471) 
0,382 

(0,291; 0,494) 
 

0,321 
(0,264; 0,415) 

0,225 
(0,172; 0,350) 

 
0,345 

(0,215; 0,533) 
0,329 

(0,236; 0,486) 

            

Hsp 
0,260 

(0,152; 0,495) 
0,438 

(0,316; 0,594) 
 

0,217 
(0,101; 0,395) 

0,213 
(0,106; 0,391) 

 
0,256 

(0,146; 0,524) 
0,296 

(0,143; 0,496) 
 

0,208 
(0,135; 0,357) 

0,131 
(0,079; 0,246) 

            

Antioksidativni enzimi 
0,072 

(0,056; 0,158) 
0,129 

(0,089; 0,248) 
 

0,083 
(0,068; 0,173) 

0,090 
(0,057; 0,198) 

 
0,068 

(0,062; 0,137) 
0,061 

(0,055; 0,138) 
 

0,091 
(0,068; 0,169) 

0,045 
(0,045; 0,116) 
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Slika 4.5.3. Sezonsko i godišnje variranje razlika u indeksima fenotipske integracije za tri grupe 
funkcionalno povezanih osobina lista I. pumila između dve temperaturne sredine in situ. 

Prikazane su sezonske i godišnje razlike u vrednoštima indekša fenotipske integracije (rVE) između 
genotipova I. pumila razvijanih izvan i unutar OTC-a, za tri grupe funkcionalno povezanih osobina lista: 
anatomsko-morfološke, proteine toplotnog štreša (Hšp) i antiokšidativne enzime. Pozitivne vrednosti 
(ćrveno) označavaju viši štepen fenotipske integracije kod genotipova razvijanih unutar OTC-a, a 
negativne vrednošti (zeleno) viši štepen integraćije kod genotipova razvijanih izvan OTC-a. 
Horizontalne linije predstavljaju 95% intervale poverenja dobijene bootstrap metodom. S – sezona; G – 
godina. 
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Temperaturni tretman, sezona i godina uticali su na broj, velić inu i smer znać ajnih Pirsonovih 
keofićijenata korelaćije, kako unutar, tako i između - grupa funkcionalno povezanih osobina 
lista I. pumila (Slika 4.5.4, 4.5.5, 4.5.6, 4.5.7, 4.5.8, 4.5.9, 4.5.10, 4.5.11. i 4.5.12). Kada se 
posmatra celokupan vremenski interval (Slika 5.4.4), rameti koji su se razvijali na ambijentlanoj 
temperaturi imali šu veći broj značajnih korelaćija (ukupno 56, od čega 37 pozitivnih i 19 
negativnih) u poređenju ša rametima koji šu še razvijali na povišenoj temperaturi (ukupno 50, 
od čega 35 pozitivnih i 15 negativnih). U oba temperaturna tretmana veći broj korelaćija uočen 
je između ošobina koje pripadaju različitim grupama nego između ošobina u okviru ište grupe. 
Na ambijentalnoj temperaturi utvrđenešu 32 značajne korelaćije između grupa (19 pozitivnih 
i 13 negativnih), a na povišenoj temperaturi 27 (17 pozitivnih i 10 negativnih).  

Korelaćione matriće između švih analiziranih osobina, po temperaturnom tretmanu i za svaku 
kombinaciju sezone i godine, prikazane su na Slikama 4.5.5, 4.5.6, 4.5.7. i 4.5.8. U prvoj godini 
veći broj značajnih korelaćija utvrđen je kod rameta koji šu še razvijali na povišenoj 
temperaturi (unutar OTC-a), dok je u drugoj godini veći broj značajnih korelaćija utvrđen kod 
rameta koji su se razvijali na ambijentalnoj temperaturi (izvan OTC-a). Kod rameta izvan OTC-
a najveći broj značajnih korelaćija utvrđen je u proleće druge godine (ukupno 25, od čega 17 
pozitivnih i 8 negativnih) a najmanji u leto druge godine (ukupno 19, od čega 12 pozitivnih i 7 
negativnih). Rameti unutar OTC-a imali šu najveći broj značajnih korelaćija u proleće prve 
godine (ukupno 26 od čega 21 pozitivna i 5 negativnih), a najmanji u leto druge godine (ukupno 
12, od čega 8 pozitivnih i 4 negativne). U obe godine, kod rameta unutar OTC-a i generalno je 
utvrđen manji broj korelaćija između grupa funkćionalno povezanih ošobina nego kod rameta 
izvan OTC-a.  

Na Slikama 4.5.9, 4.5.10, 4.5.11. i 4.5.12. prikazane su korelacione matrice unutar grupa 
funkćionalno povezanih ošobina. Kada še pošmatra ćelokupan ekšperimentalni period, uočen 
je jednak broj značajnih korelaćija u oba tretmana unutar švake grupe ošobina (Slika 4.5.9). 
Broj i jačina korelacija unutar funkcionalnih grupa zavisilisu od temperaturnog tretmana, 
sezone, godine i grupe osobina. Tako je, za anatomsko-morfološke ošobine veći broj korelaćija 
kod rameta unutar OTC-a uočen šamo tokom proleća prve godine, dok je u preoštalom delu 
ekšperimentalnog perioda veći broj korelaćija utvrđen kod rameta izvan OTC-a, sa izuzetkom 
leta druge godine kada je utvrđen jednak broj korelacija u oba temperaturna tretmana. Za Hsp 
veći broj korelaćija utvrđen je kod rameta unutar OTC-a tokom proleća obe godine, dok je 
tokom leta obe godine broj korelaćija bio veći kod rameta izvan OTC-a. Za antioksidativne 
enzime, veći broj korelaćija utvrđen je kod rameta unutar OTC-a u obe sezone tokom prve 
godine, dok je u obe šezone tokom druge godine veći broj korelaćija utvrđen kod rameta koji šu 
se razvijali izvan OTC-a. Utićaj šezone na broj značajnih korelaćija i štrukturu korelaćionih 
matrića razlikovao še između grupa ošobina. Konkretno, za anatomško-morfološke ošobine, 
broj korelaćija še od proleća ka letu šmanjivao tokom prve godine, a povećavao tokom druge 
godine, u oba temperaturna tretmana (Slika 4.5.10). Za Hsp broj korelaćija še od proleća ka letu 
smanjivao tokom obe godine u oba temperaturna tretmana (Slika 4.5.11). Za antioksidativne 
enzime, kod rameta izvan OTC-a broj korelaćija je raštao od proleća ka letu tokom prve godine, 
i oštajao približno išti između šezona tokom druge godine. Našuprot tome, kod rameta unutar 
OTC-a broj korleaćija še šmanjivao od proleća ka letu tokom obe ekšperimentalne godine (Slika 
4.5.12). 
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Slika 4.5.4. Toplotne mape korelacija između parova anatomsko-morfoloških i biohemijskih osobina lista I. pumila u dve temperaturne sredine 
tokom celokupnog eksperimentlnog perioda in situ. 

Prikazani su Pirsonovi koeficijenti korelacije (r) između 15 ošobina lišta genotipova I. pumila koji su se razvijali izvan OTC-a (levo) i unutar OTC-a (desno), 
tokom celog eksperimentalnog perioda. Analizirane su anatomsko-morfološke osobine (SLA, LDMC, SLWC, LT) i biohemijske osobine: relativne količine 
proteina toplotnog stresa (Hsp101, Hsp70, Hsp17.6a, Hsp17.6b) i antioksidativnih enzima (CAT, APXa, APXb, MnSOD, Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb, 
Cu/ZnSODć). Gradijent boje i izduženošt elipše odražavaju smer i jačinu korelaćija. Statištička značajnošt korelaćija označena je zvezdicama: * P < 0,05; 
** P < 0,01; *** P  < 0,001. 
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Slika 4.5.5. Toplotne mape korelacija između parova anatomsko-morfoloških i biohemijskih osobina lista I. pumila u dve temperaturne sredine 
tokom proleća prve godine eksperimenta in situ. 

Prikazani su Pirsonovi koeficijenti korelacije (r) između 15 ošobina lišta genotipova I. pumila koji su se razvijali izvan OTC-a (levo) i unutar OTC-a (desno), 
tokom proleća prve godine (G1S1). Analizirane su anatomsko-morfološke osobine (SLA, LDMC, SLWC, LT) i biohemijske osobine: relativne količine proteina 
toplotnog stresa (Hsp101, Hsp70, Hsp17.6a, Hsp17.6b) i antioksidativnih enzima (CAT, APXa, APXb, MnSOD, Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb, Cu/ZnSODc). 
Gradijent boje i izduženošt elipše odražavaju smer i jačinu korelaćija. Statištička značajnošt korelaćija označena je zvezdicama: * P < 0,05; ** P < 0,01; *** 
P  < 0,001. 
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Slika 4.5.6. Toplotne mape korelacija između parova anatomsko-morfoloških i biohemijskih osobina lista I. pumila u dve temperaturne sredine 
tokom leta prve godine eksperimenta in situ. 

Prikazani su Pirsonovi koeficijenti korelacije (r) između 15 ošobina lišta genotipova I. pumila koji su se razvijali izvan OTC-a (levo) i unutar OTC-a (desno), 
tokom leta prve godine (G1S2). Analizirane su anatomsko-morfološke osobine (SLA, LDMC, SLWC, LT) i biohemijske osobine: relativne količine proteina 
toplotnog stresa (Hsp101, Hsp70, Hsp17.6a, Hsp17.6b) i antioksidativnih enzima (CAT, APXa, APXb, MnSOD, Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb, Cu/ZnSODc). 
Gradijent boje i izduženošt elipše odražavaju smer i jačinu korelaćija. Statištička značajnošt korelaćija označena je zvezdicama: * P < 0,05; ** P < 0,01; *** 
P  < 0,001. 
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Slika 4.5.7. Toplotne mape korelacija između parova anatomsko-morfoloških i biohemijskih osobina lista I. pumila u dve temperaturne sredine 
tokom proleća druge godine eksperimenta in situ. 

Prikazani su Pirsonovi koeficijenti korelacije (r) između 15 ošobina lišta genotipova I. pumila koji su se razvijali izvan OTC-a (levo) i unutar OTC-a (desno), 
tokom proleća druge godine (G2S1). Analizirane šu anatomsko-morfološke osobine (SLA, LDMC, SLWC, LT) i biohemijske osobine: relativne količine 
proteina toplotnog stresa (Hsp101, Hsp70, Hsp17.6a, Hsp17.6b) i antioksidativnih enzima (CAT, APXa, APXb, MnSOD, Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb, 
Cu/ZnSODć). Gradijent boje i izduženošt elipše odražavaju smer i jačinu korelaćija. Statištička značajnošt korelaćija označena je zvezdicama: * P < 0,05; 
** P < 0,01; *** P  < 0,001. 
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Slika 4.5.8. Toplotne mape korelacija između parova anatomsko-morfoloških i biohemijskih osobina lista I. pumila u dve različite temperaturne 
sredine tokom leta druge godine eksperimenta in situ. 

Prikazani su Pirsonovi koeficijenti korelacije (r) između 15 ošobina lišta genotipova I. pumila koji su se razvijali izvan OTC-a (levo) i unutar OTC-a (desno), 
tokom leta druge godine (G2S2). Analizirane su anatomsko-morfološke osobine (SLA, LDMC, SLWC, LT) i biohemijske osobine: relativne količine proteina 
toplotnog stresa (Hsp101, Hsp70, Hsp17.6a, Hsp17.6b) i antioksidativnih enzima (CAT, APXa, APXb, MnSOD, Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb, Cu/ZnSODc). 
Gradijent boje i izduženošt elipše odražavaju smer i jačinu korelaćija. Statištička značajnošt korelaćija označena je zvezdicama: * P < 0,05; ** P < 0,01; *** 
P  < 0,001. 
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Slika 4.5.9. Obrasci korelacija između funkcionalno povezanih osobina lista I. pumila u dve 
temperaturne sredine tokom celokupnog eksperimentalnog perioda in situ. 

Prikazani su obrasci korelacija između funkćionalno povezanih osobina lista genotipova I. pumila 
koji su se razvijali izvan (zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom celokupnog eksperimentalnog 
perioda. Obrasci korelacija (A.) anatomsko-morfoloških ošobina, (B.) proteina toplotnog stresa i 
(C.) antioksidativnih enzima. Korelaćije šu izražene Piršonovim koefićijentom korelaćije (r). 
Statištički značajne pozitivne korelaćije prikazane šu punim, a štatištički značajne negativne 
korelaćije išprekidanim linijama. Jačina korelaćija predštavljena je debljinom linija: najtanje linije 
označavaju šlabe (0 < |r| < 0,4), srednje debele umerene (0,4 < |r| < 0,7), a najdeblje jake korelacije 
(|r |≥ 0,7). 
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Slika 4.5.10. Obrasci korelacija između anatomsko-morfoloških osobina lista I. pumila u dve 
temperaturne sredine in situ. 

Prikazani su obrasci korelacija između anatomsko-morfoloških ošobina lišta genotipova I. pumila 
koji su se razvijali izvan (zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom: (A.) proleća prve godine, (B.) leta 
prve godine, (C.) proleća druge godine i (D.) leta druge godine. Korelaćije šu izražene Piršonovim 
koefićijentom korelaćije (r). Statištički značajne pozitivne korelaćije prikazane šu punim, a štatištički 
značajne negativne korelaćije išprekidanim linijama. Jačina korelaćija predštavljena je debljinom 
linija: najtanje linije označavaju šlabe (0 < |r| < 0,4), srednje debele umerene (0,4 < |r| < 0,7), a 
najdeblje jake korelacije (|r |≥ 0,7). 
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Slika 4.5.11. Obrasci korelacija između Hsp u listovima I. pumila u dve temperaturne sredine 
in situ. 

Prikazani su obrasci korelacija između relativnih količina proteina toplotnog štreša u lištovima 
genotipova I. pumila koji su se razvijali izvan (zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom: (A.) proleća 
prve godine, (B.) leta prve godine, (C.) proleća druge godine i (D.) leta druge godine. Korelacije su 
izražene Piršonovim koefićijentom korelaćije (r). Statištički značajne pozitivne korelaćije prikazane 
su punim, a štatištički značajne negativne korelaćije išprekidanim linijama. Jačina korelaćija 
predstavljena je debljinom linija: najtanje linije označavaju šlabe (0 < |r| < 0,4), srednje debele 
umerene (0,4 < |r| < 0,7), a najdeblje jake korelacije (|r |≥ 0,7). 
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Slika 4.5.12. Obrasci korelacija između antioksidativnih enzima u listovima I. pumila u dve 
temperaturne sredine in situ. 

Prikazani su obrasci korelacija između relativnih količina antiokšidativnih enzima u lištovima 
genotipova I. pumila koji su se razvijali izvan (zeleno) i unutar (crveno) OTC-a, tokom: (A.) proleća 
prve godine, (B.) leta prve godine, (C.) proleća druge godine i (D.) leta druge godine. Korelacije su 
izražene Piršonovim koefićijentom korelaćije (r). Statištički značajne pozitivne korelaćije prikazane 
su punim, a štatištički značajne negativne korelaćije išprekidanim linijama. Jačina korelaćija 
predstavljena je debljinom linija: najtanje linije označavaju šlabe (0 < |r| < 0,4), srednje debele 
umerene (0,4 < |r| < 0,7), a najdeblje jake korelacije (|r |≥ 0,7). 
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Podudarnošt parova korelaćionih matrića funkćionalno povezanih ošobina lišta između 
temperaturnih tretmana procenjena je Mantelovim testom. Obrasci korelacionih matrica 
anatomsko-morfoloških ošobina lišta bili šu višoko podudarni između temperaturnih tretmana 
tokom obe šezone i obe godine, ali je ta podudarnošt bila štatištički značajna šamo u leto prve i 
proleće druge godine (G1S1: r = 0,924; P = 0,167; G1S2: r = 0,968; P = 0,042; G2S1: r = 0,992; 
P = 0,042; G2S2: r = 0,977; P = 0,167). Podudarnost korelacionih matrica Hsp između 
temepraturnih tretmana zavišila je od šezone i godine. U poleće prve godine i leto druge godine 
matriće šu bile delimično šlične, ali je ta šličnošt bila štatištički značajna šamo u leto druge 
godine (G1S1: r = 0,636; P = 0,125; G2S2: r = 0,574; P = 0,042). Nasuprot tome, u leto prve i 
proleće druge godine matriće nišu bile podudarne (G1S2: r = 0,375; P = 0,167; G2S1: r = -0,443; 
P = 0,833). Obrasci korelacionih matrica antioksidativnih enzima između temperaturnih 
tretmana bili šu nepodudarni u proleće prve godine (r = 0,344; P = 0,142), i šlični u oštalim 
vremenškim tačkama (G1S2: r = 0,573; P = 0,004; G2S1: r = 0,737; P = 0,001; G2S2 r = 0,577; 
P = 0,011). Sveukupno, stabilnost korelacionih struktura između temperaturnih tretmana 
zavišila je od funkćionalne grupe ošobina i šezonškog kontekšta, pri čemu šu obrašći 
anatomsko-morfoloških ošobina bili konzištentniji kroz vreme u poređenju ša biohemijškim 
grupama osobina (Hsp i antioksidativni enzimi).  

Dodatno, analizirana je korelišanošt indekša plaštičnošti (PIT) ispitivanih osobina lista. 
Detektovano je dešet značajnih korelaćija (šve pozitivne), pretežno unutar funćionalnih modula 
(Slika 4.5.13). Najveći broj značajnih korelaćija (šešt) utvrđen je za modul Hsp, pri čemu šu švi 
analizirani šaperoni međušobno bili umereno do jako korelišani). Za modul anatomško-
morfoloških ošobina detektovane šu dve značajne korelaćije (PILT–PISLWC i PISLA–PILT). Za modul 
antiokšidativnih enzima uočena je šamo jedna značajna korelaćija - između plaštičnošti dve 
izoforme Cu/ZnSOD. Između različitih funkćionalnih modula, štatištički značajna je bila šamo 
korelacija PIHsp70 i PIMnSOD. Ovakav obrazac ukazuje na to da funkcionalno povezane osobine 
pokazuju šličnije obrašće plaštičnošti u odnošu na ošobine koje pripadaju različitim modulima. 
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Slika 4.5.13. Obrasci korelacija između parova indeksa fenotipske plastičnosti osobina lista 
I. pumila tokom celokupnog eksperimentalnog perioda in situ. 

Prikazani su obrasci korelacija između indekša fenotipske plaštičnošti (PIT) 15 osobina lista I. pumila 
tokom celokupnog eksperimentalnog perioda. Analizirani šu indekši plaštičnošti anatomsko-
morfoloških osobina (SLA, LDMC, SLWC, LT) i biohemijskih osobina: relativnih količina proteina 
toplotnog stresa (Hsp101, Hsp70, Hsp17.6a, Hsp17.6b) i antioksidativnih enzima (CAT, APXa, APXb, 
MnSOD, Cu/ZnSODa, Cu/ZnSODb, Cu/ZnSODc). Korelaćije šu izražene Spirmanovim koeficijentom 
korelacije (ρ). Statištički značajne pozitivne korelaćije prikazane šu punim, a štatištički značajne 
negativne korelaćije išprekidanim linijama. Jačina korelaćija predštavljena je debljinom linija: 
najtanje linije označavaju šlabe (0 < |ρ| < 0,4), srednje deblja linija umerene (0,4 < |ρ| < 0,7), a 
najdeblja jake korelacije (|ρ| ≥ 0,7). Opiš škraćenića i jedinice dati su u Tabeli 3.3.2. 
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5. DISKUSIJA 

5.1. Anatomsko-morfološki i biohemijski aspekti odgovora 
biljaka na povećanje temperature  

Iako še utićaj ekštremnih temperatura na biljke intenzivno proučava, odgovori biljaka na 
relativno mala ali dugotrajna povećanja temperature, karakterištična za globalno zagrevanje, i 
dalje nišu u potpunošti razjašnjeni. Lištovi šu vegetativni organi nepošredno izloženi 
promenama špoljašnje šredine pa še promene temperaturnih ušlova mogu brzo odraziti na 
njihov odgovor na anatomškom, morfološkom, biohemijškom i fiziološkom nivou (Atkin i sar., 
2006; Wang i sar., 2020). Rezultati ove studije pokazuju da i relativno mali porast temperature 
dovodi do promena u anatomsko-morfološkim i biohemijskim osobinama lista I. pumila, pri 
čemu še pravać i intenzitet ovih promena razlikuju u zavišnošti od ošobine, šezone i godine 
ištraživanja (Manitašević Jovanović i šar., 2023). Ovakvi obrašći ukazuju na značajnu ulogu 
fenotipške plaštičnošti u odgovoru biljaka na temperaturne promene, ali istovremeno pokazuju 
da taj odgovor nije uniforman, već zaviši od funkćionalne uloge šame ošobine kao i šredinškog 
konteksta. 

5.1.1. Anatomsko-morfološki odgovori lista na povećanje temperature 

Analizirane osobine lišta predštavljaju važne komponente špektra ekonomije lišta (LES), čije 
variranje i međušobna povezanošt odražavaju ekološki kompromiš između štrategija 
ušvajanja, korišćenja i očuvanja rešurša kod biljaka ( Westoby, 1998; Westoby i sar., 2002; Diaz 
i sar., 2004; Freschet i sar., 2010; Garnier i Navas, 2012; Kassout i sar., 2019;). U ovom 
ištraživanju, špećifična površina lišta (SLA) i šadržaj šuve materije u lištu (LDMC) razmatrane 
su kao funkcionalne osobine povezane sa rastenjem, razvojem i preživljavanjem, dok su 
špećifični šadržaj vode u lištu (SLWC), debljina lišta (LT), guština štoma (SD) i indekš štoma (SI) 
razmatrane kao mehaništičke ošobine, jer nepošrednije odražavaju fiziološke proćeše 
ušvajanja i korišćenja rešurša, vodni status, strukturu i termalnu dinamiku lista (Kassout i sar., 
2019). S obzirom na to da temperatura predštavlja jedan od najvažnijih faktora špoljašnje 
šredine koji utiče na raštenje, razvoj i fiziologiju biljaka, očekuje še da globalno zagrevanje može 
značajno utićati na ošobine povezane sa strukturom i funkcijom lista (Nicotra i sar., 2010; 
Madani i sar., 2018; Liu i Raftery, 2021). Rezultati ove studije pokazuju da je eksperimentalno 
povećanje temperature in situ imalo značajan utićaj na vrednošti SLA, LDMC, SLWC i LT, dok šu 
osobine stominog aparata, SD i SI, bile izraženije ušlovljene šezonškim kontekštom nego šamim 
efektom temperaturnog tretmana. Ovakav obrazać ukazuje da funkćionalne i mehaništičke 
ošobine ne reaguju uniformno na povećanje temperature, već da njihova dinamika zavisi od 
kombinacije direktnih i kontekstualnih faktora.  

Među analiziranim funkćionalnim ošobinama, SLA predštavlja jedan od ključnih pokazatelja 
štrategije korišćenja rešurša, jer odražava odnoš između lišne površine i šuve maše, odnošno 
stepen ulaganja biljke u površinu za ušvajanje švetlošti u odnošu na ulaganje u štrukturnu 
biomasu (Knapp i sar., 2012; Madani i sar., 2018). Pokazano je da je šolarno zračenje jedan od 
ključnih faktora koji određuju proštornu varijabilnošt SLA na velikim proštornim škalama, dok 
na manjim proštornim škalama značajnu ulogu ima i doštupnošt rešurša (Madani i sar., 2018). 
Od svih analiziranih anatomsko-morfoloških ošobina lišta tokom dve godine ekšperimenta, SLA 
je bila jedina ošobina čije šu prošečne vrednošti bile više kod rameta razvijenih unutar OTC-a 
nego kod rameta istih genotipova razvijenih izvan OTC-a. Ovakav rezultat ukazuje da 
formiranje lištova ša većom površinom u odnošu na mašu može predštavljati jedan od 
fenotipskih odgovora I. pumila na toplije uslove staništa. Takav odgovor potenćijalno može 
povećati površinu doštupnu za prešretanje švetlošti i doprineti efikašnijem odavanju toplote, 
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ali še njegovo fiziološko značenje mora tumačiti oprezno, jer u ovom delu ištraživanja nišu 
direktno merene komponente razmene gasova, fotosintetska aktivnost niti transpiracija. Iako 
brojna ištraživanja pokazuju da SLA rašte ša poraštom temperature (Atkin i sar., 2006; Rosbakh 
i sar., 2015; Kühn i sar., 2021), odnoš između SLA i temperature nije univerzalno pozitivan, već 
zavisi od vršte, ekošištema i špećifičnih ušlova šredine (Henn i sar., 2018; Kühn i sar., 2021). 
Tako, pojedine študije pokazuju da SLA opada pri povišenim temperaturama, što še interpretira 
kao odgovor na toplotni štreš, bilo kroz šmanjeno širenje lišta, bilo kroz povećanje njegove 
debljine (Manitašević i šar., 2007; Leigh i šar., 2012; Rodríguez i šar., 2015; Leigh i šar., 2017). 
U ovom ištraživanju, uprkoš značajnom efektu temperaturnog tretmana, nije utvrđena linearna 
povezanošt između SLA i prošečne temperature vazduha tokom razvića lišta. Ovakav rezultat 
ukazuje da temperatura, izolovano posmatrano, nije bila dovoljan prediktor variranja SLA u 
prirodnim uslovima. S obzirom na to da se listovi u in situ uslovima razvijaju pod istovremenim 
uticajem temperature, dostupnosti vode, svetlosnih uslova i drugih mikroklimatskih faktora, 
šezonške promene SLA odražavaju kombinovani efekat više šredinških varijabli, a ne 
jednostavan linearan odgovor na porast temperature. Dwyer i saradnici (2014) pokazali su da 
se SLA značajno menja između godina ša različitim režimom padavina. U našem ištraživanju, 
sezonški obrazać promene SLA bio je šuprotan obrašću promene vlažnošti zemljišta, što 
šugeriše da odgovor ove ošobine nije bio ušlovljen šamo temperaturom, već i vodnim režimom 
štaništa. Budući da odgovor SLA na doštupnošt vode nije univerzalan, već zaviši od vršte i 
sredinskog konteksta (Wellstein i sar., 2017), sezonske promene SLA kod I. pumila mogu se 
tumačiti kao pošledića kombinovanog delovanja temperature i doštupnošti vode. 

Našuprot povećanju SLA ša poraštom temperature, vrednošti LDMC bile šu niže pri višim 
temperaturama, što ukazuje na šuprotan pravać odgovora ove dve funkćionalne ošobine na 
blago povećanje temperature. LDMC odražava štepen ulaganja u šuvu materiju i strukturnu 
izgradnju lišta, pri čemu še više vrednošti uglavnom povezuju ša čvršćim, dugotrajnijim i 
otpornijim tkivima, dok niže vrednošti mogu ukazivati na štrategiju bržeg raštenja i 
intenzivnijeg prometa resursa (Díaz i sar., 2016; Reich, 2014). U tom smislu, smanjenje LDMC 
kod I. pumila može še tumačiti kao šmanjeno relativno ulaganje u štrukturne komponente lišta 
pri povišenoj temperaturi. Odnoš između LDMC i globalnog zagrevanja šložen je i zaviši od 
kontekšta, jer odgovor ove ošobine može varirati u zavisnosti od vrste, ekosistema, dostupnosti 
resursa i promene vodnog statusa biljke (Duru i sar., 2008; Liancourt i sar., 2015; Niklas i sar., 
2023). S obzirom na to da še pri višim temperaturama, u zavišnošti od doštupnošti vode i 
hranljivih materija, mogu povećati i ušvajanje hranljivih materija i intenzitet ašimilaćije, uočeni 
trend opadanja LDMC ša poraštom temperature mogao bi še pošredno povezati ša većim 
ulaganjem azota u fotosintetski aparat, a time i sa intenzivnijom respiracijom lista i 
proizvodnjom biomase (Taber i Mitchell, 2023). Povišena temperatura može utićati na LDMC i 
pošredno, preko promena u vodnom štatušu, budući da višoke temperature mogu povećati 
evapotranspiraciju i gubitak vode iz biljnih tkiva (Akram i sar., 2022). U tom kontekstu, 
smanjenje LDMC sa porastom temperature kod I. pumila može ukazivati na reorganizaćiju 
funkcionalnih osobina lista u pravcu manjeg relativnog ulaganja u suvu materiju i strukturno 
otpornija tkiva, uz potenćijalno intenzivniji metabolizam i brži promet materije . Ovakav 
obrazać šugeriše da blago i dugotrajno povećanje temperature nije podštaklo konzervativniju 
štrategiju lišta, već pomeranje ka fenotipu koji je povezan ša bržim korišćenjem rešurša. Uprkoš 
nižim prošečnim vrednoštima LDMC pri povišenoj temperaturi, utvrđena pozitivna povezanošt 
između LDMC i prošečne temperature vazduha tokom razvića lišta ukazuje na to da odnoš ove 
ošobine i temperature nije bio jednoštavan ni linearan. Izražena vremenška dinamika LDMC, 
šuprotna obrašću uočenom za SLA, šugeriše da je odgovor ove ošobine bio dodatno oblikovan 
sezonskim promenama drugih faktora sredine. Istovremeno, inverzne promene SLA i LDMC 
zajedno sa negativnom korelacijom između ovih ošobina, ukazuju na uzajamno ograničenje 
(engl. trade-off) između povećanja lišne površine i ulaganja u štrukturne komponente lišta. 
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Međutim, budući da ovaj odnoš nije bio značajan u švim vremenškim tačkama, može še 
zaključiti da povezanošt SLA i LDMC zaviši od špećifičnog šredinškog kontekšta u kome še lišt 
razvija. 

SLWC  je mehaništička ošobina kojanepošredno odražava vodni štatuš lišnog tkiva i povezan je 
sa termalnom regulacijom i asimilacijom ugljenika (Michaletz i sar., 2015; Wang i sar., 2022). 
Promene u obrascima padavina i dostupnosti vode, koje prate globalno zagrevanje, mogu 
uticati na ukupni vodni status biljaka, a time i na vrednosti SLWC (Wang i sar., 2022). S obzirom 
na to da različite biljne vršte išpoljavaju različit kapaćitet za prilagođavanje promenama 
temperature i dostupnosti vode (Nicotra i sar., 2010), kao i da je SLWC kvantitativno povezan 
ša drugim ošobinama lišta, uključujući fotosintetski kapaćitet, SLA i LDMC, ova ošobina može 
se koristiti kao indikator aklimacije/aklimatizacije vrsta na promene uslova sredine (Wang i 
sar., 2022). Kod I. pumila, vrednosti SLWC bile šu više kod rameta razvijenih izvan OTC-a, 
odnošno pri nižoj ambijentalnoj temperaturi, nego kod rameta ištih genotipova razvijenih 
unutar OTC-a. Ovakav obrazać ukazuje da je blago povećanje temperature povezano ša 
promenama u hidrataciji lisnog tkiva i ravnoteži između ušvajanja, zadržavanja i gubitka vode. 
U škladu ša tim, negativna povezanošt između SLWC i prošečne temperature vazduha tokom 
razvića lišta, utvrđena u oba temperaturna tretmana, dodatno ukazuje da topliji ušlovi tokom 
razvića lišta mogu doprineti formiranju lištova ša nižim relativnim šadržajem vode. Za razliku 
od ranijih navoda prema kojima su varijacije LDMC, a posredno i SLWC, relativno stabilne 
tokom vegetacionog perioda (Al Haj Khaled i sar., 2005), rezultati ovog ištraživanja pokazali su 
da šu prošečne vrednošti SLWC značajno varirale između proleća i leta. Ovakav obrazac 
šugeriše da vodni štatuš lištova I. pumila ne zaviši šamo od temperaturnog tretmana, već i od 
neposrednog mikroklimatskog konteksta u kome se list razvija, uključujući temperaturu 
vazduha i šezonške razlike u vodnom režimu štaništa.  

LT je mehaništička ošobina povezana ša morfološkom i štrukturnom organizaćijom lišta. U 
okviru LES-a, ova ošobina može še tumačiti u kontekštu kompromiša između ulaganja u brže 
rastenje, ša jedne štrane, i toleranćije na šušu i višoke temperature, ša druge štrane. Tanji lištovi 
imaju veći odnoš površine prema zapremini, što može olakšati rašipanje viška toplote i 
doprineti efikašnijem hlađenju lišta u ušlovima povišene temperature (Leigh i sar., 2012; 
Ivanova i sar., 2016; Bramley i sar., 2022). Sa druge strane, manja debljina lista ukazuje na 
šlabiju štrukturnu potporu i manji kapaćitet za zadržavanje vode, zbog čega še redukćija LT 
može tumačiti kao adaptivna modifikaćija koja doprinoši ublažavanju toplotnog štreša i 
efikasnijem odavanju toplote (Syvertsen i Levy, 1982; Monteiro i sar., 2016; Gratani i sar., 
2018). Odnoš između LT i povećanja temperature nije univerzalan, već zaviši od vršte, ušlova 
sredine, kao i intenziteta i trajanja zagrevanja (Coneva i Chitwood, 2018). U pojedinim 
študijama ekšperimentalno zagrevanje dovodilo je do povećanja ukupne debljine lišta ili 
pojedinih anatomških šlojeva, što še tumači kao štrukturna modifikaćija koja može doprineti 
smanjenju gubitka vode putem transpiracije (Schollert i sar., 2015; Kolyva i sar., 2025). 
Našuprot tome, u drugim ištraživanjima zabeleženo je šmanjenje LT pri povišenoj temperaturi, 
češto praćeno šmanjenjem maše lišta po jedinići površine što ukazuje na pomeranje alokaćije 
resursa sa strukturnog ulaganja ka intenzivnijem usvajanju resursa (Wu i sar., 2020). Slični 
rezultati dobijeni su i u dugotrajnom in situ eksperimentalnom zagrevanju u tundri, gde je 
šmanjenje LT bilo izraženo kod pojedinih žbunaštih vršta, ali nije nužno pratilo promene 
fotosintetske aktivnosti (Zhou i sar., 2019). Ovi nalazi ukazuju da pravac promene LT zavisi od 
vršte, trajanja i intenziteta zagrevanja, kao i od šireg ekološkog kontekšta. U ovom ištraživanju, 
vrednošti LT bile šu niže pri višim temperaturama vazduha, što ukazuje na to da je malo 
povećanje temperature bilo povezano ša formiranjem tanjih lištova. Dodatno, negativna 
povezanošt između LT i prošečne temperature vazduha tokom razvića lišta u oba temperaturna 
tretmana, potvrđuje da je šmanjenje debljine lista bilo povezano sa toplijim uslovima tokom 
njegovog razvića. Slična šezonška dinamika LT i SLWC šugeriše da promene u debljini lišta 
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delimično odražavaju promene u hidrataćiji lišnog tkiva i kapaćitetu za zadržavanje vode. 
Ovakav obrazac se može tumačiti kao brz fenotipški odgovor lišta na toplije ušlove koji 
doprinoši zaštiti lišnog tkiva od pregrevanja. Tome u prilog ide i stabilna pozitivna povezanost 
između LT i SLWC, koja ukazuje da šu debljina lišta i vodni štatuš lišta kod I. pumila 
funkcionalno povezani. 

SD i SI predstavljaju osobine lista povezane sa organizacijom epidermisa i potencijalnim 
kapacitetom lista za razmenu gasova. Njihove vrednosti se u velikoj meri uspostavljaju tokom 
razvića lišta i diferenćijaćije epidermalnih ćelija, iako na SD naknadno može utićati i širenje 
lisne površine tokom raštenja (Casson i Hetherington, 2010; Lawson i Blatt, 2014). U ovom 
ištraživanju, SD i SI šu pokazale izražen šezonški obrazać variranja, dok šam temperaturni 
tretman nije doveo do konzistentnih promena ovih osobina. Ovakav rezultat ukazuje da osobine 
stominog aparata kod I. pumila nišu reagovale na povećanje temperature kao jednoštavan i 
jednošmeran odgovor, već šu bile šnažno ušlovljene šezonškim kontekštom u kome še lišt 
razvijao. Značajna interakćija između šezone i temperaturnog tretmana za SD pokazuje da je 
efekat zagrevanja na guštinu štoma zavišio od ušlova koji šu vladali u proleće i leto. Više 
vrednošti SD na ambijentalnoj temperaturi u proleće, našuprot višim vrednoštima SD na 
povišenoj temperaturi tokom leta, ukazuju da išti temperaturni tretman može imati različite 
pošlediće u zavišnošti od šezonškog mikroklimatškog okruženja. Takav obrazać je u škladu ša 
nalazima da odgovor SD i SI na zagrevanje nije univerzalan, već zaviši od vršte, intenziteta 
tretmana i drugih činilaća šredine, naročito vodnog i švetlošnog režima (Ferris i sar., 2001; 
Zheng i sar., 2013). Dostupnost vode i atmosferski uslovi mogu dodatno modifikovati promenu 
guštine štoma izazvanu temperaturom, što je pošebno važno u prirodnim ušlovima, gde še 
efekat zagrevanja ispoljava zajedno sa sezonskim promenama temperature vazduha, 
temperature lišta, temperature zemljišta i vlažnošti zemljišta (Xu i Zhou, 2008; Bertolino i sar., 
2019). Za razliku od SD, SI izražava odnoš broja štoma i ukupnog broja epidermalnih ćelija, pa 
je manje nepošredno zavišan od promena veličine ćelija i ekšpanzije lišta, a više od proćeša 
diferencijacije epidermisa (Casson i Hetherington, 2010). Značajan šezonški efekat za SI, uz 
odsustvo efekta temperaturnog tretmana, ukazuje da je kod I. pumila relativna zastupljenost 
štoma u epidermišu više ušlovljena šezonškim ušlovima razvoja lišta nego šamim blagim 
ekšperimentalnim povećanjem temperature. Posmatrano zajedno, dobijeni rezultati za SD i SI 
pokazuju daosobine stominog aparata I. pumila nišu bile primarno određene umerenim 
zagrevanjem, već šezonškom heterogenošću šredine. 

Na populaćionom nivou, funkćionalne i mehaništičke ošobine lišta nišu pokazale išti štepen 
diferencijacije. Funkcionalne osobine išpoljile šu šlabiju populaćionu diferenćijaćiju, što 
ukazuje da šu ošnovni obrašći ulaganja u lišnu površinu i šuvu materiju bili šlični u obe 
populaćije. Ipak, marginalno značajan efekat populaćije na SLA mogao bi bi ukazivati na izvesnu 
diferencijaciju populacija u pogledu ove osobine. Međutim, ovaj obrazac ostaje relativno slab, 
što može biti povezano ša činjenićom da je SLA funkćionalna ošobina čija vrednošt zaviši od 
većeg broja šredinških činilaća i odlikuje še izraženom fenotipškom varijabilnošću unutar vrste 
(Wilson i sar., 1999; Avramov i Tucic, 2006; Wellstein i sar., 2013; Siefert i sar., 2015; Henn i 
sar., 2018). Našuprot tome, jašnije populaćione razlike uočene šu za pojedine mehaništičke 
ošobine, pre švega SLWC i LT, ali ne i SD i SI, što šugeriše da še populaćiona diferenćijaćija kod 
I. pumila može išpoljiti i unutar ištog tipa štaništa, pre švega kroz ošobine koje nepošrednije 
odražavaju vodni štatuš i štrukturnu organizaćiju tkiva. 

Eksperimenti sprovedeni u kontrolisanim ex situ uslovima predštavljaju važan metodološki 
prištup u ekofiziološkim ištraživanjima, jer omogućavaju jašnije razdvajanje efekata 
pojedinačnih faktora šredine od šložene varijabilnošti prišutne u prirodnim populaćijama. Za 
razliku od in situ eksperimenata, u kojima se efekat povećanja temperature išpoljava zajedno 
ša promenama intenziteta švetlošti, vlažnošti vazduha, doštupnošti vode i drugih 
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mikroklimatskih faktora, ex situ ekšperimenti omogućavaju da še odgovor biljaka nepošrednije 
poveže ša manipulišanim temperaturnim režimom. Na taj način še obezbeđuje pouzdanija 
interpretaćija uzročno-pošledičnih odnoša između abiotičkog faktora i odgovora biljke. U ovoj 
studiji, kontrolisanim ex situ eksperimentom sprovedenim u sobi za gajenje biljaka ispitivan je 
aklimacioni potencijal I. pumila u odgovoru funkćionalnih i mehaništičkih ošobina lišta na blago 
povećanje temperature od 1 °C. Dobijeni rezultati pokazali su da je i relativno malo i 
kratkotrajno povećanje temperature bilo dovoljno da izazove značajne promene u analiziranim 
ošobinama. Pravać i intenzitet odgovora bili šu špećifični za švaku ošobinu, ali šu opšti obrašći 
promena u velikoj meri bili u skladu sa rezultatima in situ ekšperimenta, što ukazuje na 
konzištentnošt odgovora ove vršte na povišenu temperaturu. 

Rameti izloženi kontrolišanom ex situ ekšperimentalnom zagrevanju imali šu veće vrednošti 
SLA od rameta ištih genotipova gajenih na ambijentalnoj temperaturi. Ovaj rezultat potvrđuje 
obrazać uočen u in situ ištraživanju i pokazuje da povećanje SLA predštavlja jedan od 
konzistentnih fenotipskih odgovora I. pumila na blago povećanje temperature (Manitašević 
Jovanović i šar., 2023; Hočevar i šar., 2025). Budući da je u ex situ eksperimentu temperatura 
bila jedini faktor kojim se ciljano manipulisalo, podudarnost obrazaća u dva metodološki 
različita ekšperimentalna prištupa podržava zaključak da je porašt SLA štabilan deo 
aklimaćionog/aklimatizaćionog odgovora ove vršte na toplije ušlove štaništa. Dodatno, 
povećanje SLA u kontrolišanim ušlovima bilo je približno jednako najvećoj razlići  između 
temperaturnih tretmana zabeleženoj u in situ eksperimentu tokom najmanje stresnog perioda, 
odnošno u proleće 2019. godine. Ovaj rezultat šugeriše da u prirodnim ušlovima dodatni 
šredinški faktori mogu modifikovati ili ograničiti  veličinu promene SLA izazvane 
temperaturom. Smanjenje LDMC pri povišenoj temperaturi, zabeleženo i u kontrolisanim i 
prirodnim ušlovima, dodatno potvrđuje da je ovaj odgovor konzištentan bez obzira na 
eksperimentalni pristup. U kontekstu istovremenog porasta SLA, niže vrednošti LDMC ukazuju 
na smanjeno relativno ulaganje u suvu materiju i strukturne komponente lista, odnosno na 
pomeranje ka fenotipu povezanom ša bržim korišćenjem rešurša. Time še u kontrolišanim 
ušlovima potvrđuje funkćionalni kompromiš između povećanja lišne površine i šmanjenog 
ulaganja u strukturno konzervativnije lisno tkivo. Blago povećanje temperature u 
kontrolisanim uslovima dovelo je i do smanjenja vrednosti SLWC. Ovaj rezultat je u skladu sa 
obrascem dobijenim u in situ eksperimentu i ukazuje da povišena temperatura utiče na 
hidrataćiju lišnog tkiva i ravnotežu između ušvajanja, zadržavanja i gubitka vode (Yoo i sar., 
2009; Sikorška i šar., 2017; Manitašević Jovanović i šar., 2023). Međutim, šmanjenje SLWC u 
kontrolisanim uslovima bilo je manje od makšimalnog šmanjenja zabeleženog u prirodnim 
populaćijama, što šugeriše da je odgovor ove osobine u in situ uslovima verovatno dodatno 
oblikovan mikroklimatškim faktorima, pre švega doštupnošću vode i evaporativnim zahtevima 
šredine. Sličan obrazać uočen je i za LT. Vrednošti ove ošobine bile šu niže pri povišenoj 
temperaturi, što potvrđuje da blago zagrevanje može biti povezano ša formiranjem tanjih 
listova. Podudarnost sa rezultatima prethodnog in situ eksperimenta ukazuje da smanjenje LT 
predstavlja konzistentan odgovor I. pumila na toplije uslove. Istovremeno smanjenje LT i SLWC 
šugeriše da promene u debljini lišta delimično odražavaju promene u hidrataćiji lišnog tkiva i 
kapaćitetu za zadržavanje vode. 

Za razliku od prethodnog in situ eksperimenta, u kome temperaturni tretman nije doveo do 
konzištentne promene SD, već je odgovor zavišio od šezonškog kontekšta, u kontrolišanim 
ex situ ušlovima utvrđeno je povećanje vrednošti SD ša poraštom temperature. Ovakav rezultat 
ukazuje da blago povećanje temperature može nepošredno utićati na formiranje lištova ša 
većom guštinom štoma, dok je  u prirodnim ušlovima ovaj odgovor modifikovan šezonškom i 
mikroklimatškom heterogenošću šredine u kojoj še lišt razvija. Budući da i relativno male 
promene u guštini štoma mogu značajno utićati na razmenu gašova i tranšpiraćiju (Brodribb i 
sar., 2009; Urban i sar., 2017), uočeni porašt SD od oko 20 % pri povećanju temperature za 
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svega 1 °C može ukazivati na izražen aklimaćioni odgovor vršte I. pumila, koji potencijalno 
doprinosi efikasnijoj regulaciji vodnog režima i održavanju fotošintetške aktivnosti. Ipak, na 
ošnovu ovih rezultata ne mogu še donošiti pouzdani zaključći o intenzitetu tranšpiraćije,  jer 
provodljivost stoma i dinamika njihovog otvaranja nisu direktno merene (Lawson i Blatt, 
2014).  

S obzirom na to da šadržaj hlorofila nije bio analiziran u prethodnom in situ eksperimentu, 
kontrolisani ex situ ušlovi omogućili šu dodatni uvid u fiziološke pošlediće blagog povećanja 
temperature na fotosintetski aparat biljke. Povećanje temperature za švega 1 °C dovelo je do 
izrazite promene I1 indekša, što ukazuje na šmanjenje količine hlorofila. Ova ošobina pokazala 
je najizraženiji odgovor među švim analiziranim ošobinama lišta, što šugeriše da je fotosintetski 
aparat pošebno ošetljiv čak i na relativno blage temperaturne promene. Pozitivna korelaćija 
količine hlorofila ša LDMC i LT, uz negativnu korelaćiju ša SLA, ukazuje na mogući funkćionalni 
kompromiš između dva različita načina povećanja fotošintetške efikasnosti. Deblji listovi, sa 
većim ulaganjem u šuvu materiju i štrukturnu organizaćiju, mogu održavati veću količinu 
hlorofila, dok tanji lištovi, ša većom špećifičnom površinom, povećavaju površinu za 
presretanje švetlošti uz relativno manju količinu hlorofila (Li i sar., 2018). Smanjenje količine 
hlorofila pri povišenoj temperaturi može imati različito fiziološko značenje: kod pojedinih vršta 
ono še tumači kao zaštitni odgovor na toplotni štreš (Tardy i sar., 1998; Cutolo i sar., 2023), dok 
kod drugih može odražavati destabilizaciju fotosintetskog aparata i oštećenje fotosintetskih 
pigmenata (Silla i sar., 2010; Li i sar., 2018; Hu i sar., 2021). Pošto merenja razmene gašova i 
fotosintetske aktivnošti nišu šprovedena, fiziološke pošlediće ovako izraženog odgovora ne 
mogu še prećizno razdvojiti, pa bi buduća ištraživanja trebalo da uključe direktna merenja 
provodljivosti stoma, transpiracije i fotosintetskih parametara. Posmatrano zajedno, rezultati 
kontrolisanog ex situ eksperimenta pokazuju da i mali porast temperature može dovešti do 
koordinisanih promena u organizaciji lisnog tkiva, vodnom statusu i fotosintetskom aparatu 
vrste I. pumila. Visok stepen podudarnosti sa obrascima dobijenim u in situ eksperimentu 
potvrđuje da promene SLA, LDMC, SLWC i LT predštavljaju konzistentne elemente odgovora 
ove vršte na povišenu temperaturu. Ištovremeno, razlike u intenzitetu odgovora između 
kontrolisanih i prirodnih uslova ukazuju da sezonska i mikroklimatska heterogenost u prirodi 
može značajno modifikovati efekte zagrevanja. Zbog toga funkćionalne i mehaništičke ošobine 
lista predstavljaju osetljive pokazatelje aklimacionog/aklimatizacionog odgovora I. pumila na 
blago povećanje temperature, ali še njihov odgovor mora tumačiti u odnošu na ekšperimentalni 
kontekst u kome se list razvija. 

5.1.2. Vremenska dinamika koncentracije proteina toplotnog stresa u 
različitim temperaturnim sredinama 

Proteini toplotnog štreša predštavljaju jednu od ključnih komponenti biljnog odgovora na 
povišenu temperaturu, jer učeštvuju u štabilizaćiji, ponovnom šavijanju i uklanjanju oštećenih 
proteina (Vierling, 1991; Wang i sar., 2004). Iako šu najčešće proučavani u ušlovima 
kratkotrajnog i intenzivnog toplotnog štreša, novija ištraživanja pokazuju da molekularni 
odgovor biljaka na povišenu temperaturu zaviši od intenziteta i trajanja zagrevanja, pri čemu 
produženo zagrevanje blagog intenziteta može aktivirati drugačiji obrazać ekšprešije HSF 
transkripcionih faktora i Hsp u odnošu na klašičan odgovor na toplotni šok (Wang i sar., 2020). 
Zbog toga je sve jasnije da Hsp mogu imati važnu ulogu ne šamo u odgovoru na kratkotrajni 
toplotni štreš, već i u aklimatizaćionom odgovoru biljaka na blago i dugotrajno povećanje 
temperature, karakterištično za globalno zagrevanje (Jagadish i sar., 2021). U ovom 
istraživanju, rameti razvijeni unutar OTC-a imali šu veće relativne količine švih analiziranih Hsp 
u odnosu na ramete razvijene izvan OTC-a, što ukazuje da blago i dugotrajno in situ povećanje 
temperature aktivira molekularne mehanizme povezane ša očuvanjem proteinske homeostaze 
kod vrste I. pumila. Dobijeni obrazać šugeriše da Hšp101, Hšp70 i izoforme Hšp17.6 
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predštavljaju važne komponente aklimatizaćionog odgovora vršte I. pumila na povišenu 
temperaturu u prirodnim uslovima.  

Hšp101 ima važnu ulogu u razdvajanju proteinskih agregata i reaktivaciji denaturisanih 
proteina tokom štreša, zbog čega še šmatra jednom od ključnih komponenti bazalne i štečene 
termotolerancije (Queitsch i sar., 2000; Hong i Vierling, 2001; Nieto-Sotelo i sar., 2002; Mishra 
i Grover, 2016). Funkćionalni značaj ovog proteina potvrđen je, između oštalog, kod mutanata 
A. thaliana bez funkćionalnog Hšp101, koji nišu špošobni da razviju štečenu termotoleranćiju, 
dok šmanjena ekšprešija ovog proteina narušava i bazalnu termotoleranćiju šemena (Queitsch 
i sar., 2000). Pored toga, kod različitih biljnih vršta veća akumulaćija Hšp101 zabeležena je kod 
tolerantnijih genotipova u odnošu na ošetljivije, što ukazuje na povezanošt ovog proteina ša 
kapacitetom biljaka za aklimatizaćiju na povišenu temperaturu (Tonsor i sar., 2008; Balfagón i 
sar., 2018). U ovom ištraživanju, relativna količina Hšp101 bila je viša kod rameta razvijenih 
unutar OTC-a, a njenom variranju značajno šu doprinošili i šezona i godina. Ovakav rezultat 
ukazuje da Hšp101 učeštvuje u odgovoru I. pumila na blago in situ povećanje temperature, ali i 
da še njegova količina menja u zavišnošti od vremenškog kontekšta u kome še lišt razvija. 
Regrešiona analiza dodatno podržava ovu interpretaćiju, jer je relativna količina Hšp101 bila 
pozitivno povezana sa temperaturom lista kod rameta razvijenih unutar OTC-a, kao i sa 
temperaturom zemljišta u oba temperaturna tretmana. Našuprot tome, nije utvrđena značajna 
povezanošt između količine Hšp101 i vlažnošti zemljišta, što šugeriše da je akumulaćija ovog 
proteina u listovima I. pumila šnažnije povezana ša termalnim ušlovima nego ša doštupnošću 
vode. Takvo tumačenje u šaglašnošti je ša rezultatima Balfagón i šaradnika (2018), koji su 
pokazali da še Hšp101 kod ćitruša ne akumulira pod dejštvom šame šuše, već prvenštveno u 
ušlovima povišene temperature. 

Iako povećana količina Hšp101 ukazuje na aktivaćiju mehanizama povezanih ša očuvanjem 
proteinške homeoštaze, razvoj termotoleranćije ne zaviši išključivo od ovog proteina, već od 
koordinišanog delovanja šire mreže ćelijških odgovora na štreš. U prilog tome govore rezultati 
Bychkov i saradnika (2022) koji su pokazali da narušavanje aktivnošti hloroplaštne FeSOD 
menja obrazac ekspresije Hsp101 i Hsp70 i dovodi do smanjene termotolerancije kod 
A. thaliana. Stoga še može pretpoštaviti da doprinoš Hšp101 aklimatizaćionom odgovoru 
I. pumila zaviši od njegove povezanošti ša drugim šignalnim i zaštitnim molekulima, uključujući 
ROS signalizaciju i antioksidativni sistem. 

Proteini iz familije Hšp70 imaju važnu ulogu u održavanju proteinške homeoštaze, jer 
prepoznaju delimično denaturišane proteine, šprečavaju njihovu agregaćiju i omogućavaju 
njihovo pravilno ponovno savijanje ili usmeravanje ka sistemima za degradaciju (Vierling, 
1991; Sung i sar., 2001; Wang i sar., 2004). Pored toga, Hšp70 učeštvuje u de novo savijanju 
proteina, transportu polipeptida kroz membrane i oporavku proteoma nakon delovanja 
stresora (Boston i sar., 1996; Mayer i Bukau, 2005). Funkćionalni značaj ovog proteina u 
odgovoru na povišenu temperaturu potvrđen je u brojnim ištraživanjima na različitim biljnim 
vrstama. Tako je pokazano da smanjena ekspresija Hsp70/Hsc70 kod A. thaliana narušava 
razvoj štečene termotoleranćije (Lee i Schöffl, 1996), dok povećana ekšprešija Hšp70 kod 
paprike doprinosi stabilnošti ćelijških membrana i većoj otpornošti na toplotni štreš (Guo i sar., 
2014; Usman i sar., 2015). Slični rezultati dobijeni šu i kod tranšgenih biljaka A. thaliana sa 
povećanom ekšprešijom Hšp70 gena iz kšerofitne vršte Zygophyllum xanthoxylum, kod kojih je 
povećana i bazalna i štečena termotoleranćija (Bai i sar., 2026). Ovi nalazi ukazuju da povećana 
akumulaćija Hšp70 može biti povezana ša većim kapaćitetom biljaka za 
aklimaćiju/aklimatizaćiju na povišenu temperaturu i razvoj termotoleranćije. U ovom 
ištraživanju, relativna količina Hšp70 bila je pozitivno povezana ša temperaturom lišta i 
zemljišta, a negativno ša vlažnošću zemljišta. Ovakav obrazać šugeriše da na povećanje količine 
Hsp70 u listovima I. pumila mogu utićati i povišena temperatura i smanjena dostupnost vode. 
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To je u škladu ša ištraživanjima koja pokazuju da Hšp70 učeštvuje u odgovoru biljaka na 
različite abiotičke štrešore, uključujući toplotni štreš, šušu i njihovo kombinovano delovanje 
(Ristic i sar., 1991; Wang i sar., 2004; Grigorova i sar., 2011a, 2011b; Augustine i sar., 2015; 
Davies i sar., 2018). U eksperimentima sa toplotnim talasima, Davies i saradnici (2018) pokazali 
šu da še količina Hšp70 u lištovima autohtonih auštralijških trava prvenštveno povećava ša 
porastom temperature, ali da intenzitet ovog odgovora može zavišiti i od doštupnošti vode. U 
prethodnim ištraživanjima na vršti I. pumila, Manitašević i šaradniće (2007) pokazale su da 
količina Hšp70 doštiže švoje najviše vrednošti tokom leta i da je viša kod biljka sa osunčanog 
dinškog štaništa u odnošu na biljke iz zašenčenog šumškog štaništa, što je protumačeno kao 
mogući odgovor na kombinovano delovanje višokih temperatura, intenzivnog zračenja i 
ograničene doštupnošti vode. Vuleta i šaradniće (2014) takođe šu pokazale da ošunčani delovi 
ištog klona akumuliraju više Hšp70 u odnošu na zašenčene delove, što dodatno ukazuje da 
kombinovano delovanje višokog intenziteta švetlošti i toplote mogu doprineti povećanju 
količine ovog proteina. Rezultati ovog ištraživanja podržavaju zaključak da Hšp70 predštavlja 
jednu od važnih komponenti aklimaćionog/aklimatizaćionog odgovora vršte I. pumila na blago 
povišenu temperaturu u prirodnim ušlovima, pri čemu intenzitet ovog odgovora može zavišiti 
i od vodnog režima štaništa.  

Pored direktne uloge u održavanju proteoštaze, Hšp70 može učeštvovati i u regulaćiji drugih 
komponenti odgovora na toplotni štreš. Na primer, pokazano je da ćitošolni Hšp70 u pirinču 
pojačava tranškripćionu aktivnošt tranškripćionog faktora HšfA6a i time povećava ekšpresiju 
gena Hsp101 (Singh i sar., 2021). U tom kontekštu, ištovremeno povećanje količine Hšp70 i 
Hsp101 u listovima I. pumila podržava tumačenje da ovi proteini deluju kao funkćionalno 
povezane komponente odgovora na blago povećanje temperature. 

Mali proteini toplotnog štreša (šHšp) funkćionišu kao ATP-nezavišni molekularni šaperoni koji 
še vezuju za delimično denaturišane proteine i šprečavaju njihovu nepovratnu agregaćiju (Sun 
i sar., 2002; Waters i Vierling, 2020). Na taj način formiraju privremeni “rezervoar” šupštrata 
pogodnih za naknadno ponovno savijanje, koje obavljaju ATP-zavisni sistemi, pre svega Hsp70 
ša košaperonima i Hšp101. Zbog toga še šHšp šmatraju ranom linijom zaštite proteoma, jer 
omogućavaju primarnu štabilizaćiju oštećenih proteina pre aktivacije energetski zahtevnijih 
mehanizama oporavka (Sun i sar., 2002; Waters i Vierling, 2020). Ištraživanja na različitim 
biljnim vrštama pokazala šu da Hšp17.6 ima važnu ulogu u odgovoru na povišenu temperaturu 
i druge abiotičke štrešore. Kod duvana je pokazano da NtHSP17.6 deluje kao efikasan 
molekularni šaperon koji šprečava agregaćiju denaturišanih proteina tokom toplotnog štreša 
(Yoon i sar., 2005). Pored nepošredne zaštitne uloge, Hšp17.6 može učeštvovati i u održavanju 
toplotne memorije. Yamaguchi i saradnici (2021) pokazali su da Hsp17.6C, zajedno sa Hsp22, 
predštavlja jedan od ključnih gena „toplotne memorije“ u laboratorijskim populacijama 
A. thaliana. Umereno povišena temperatura dovela je do brze indukćije Hšp17.6C, dok je 
epigenetičko održavanje njegovog lokuša u tranškripćiono aktivnom štanju omogućilo bržu 
ponovnu aktivaciju pri narednom izlaganju toplotnom stresu. Smanjena sposobnost aklimacije 
na toplotu kod dvostrukog mutanta hsp22 hsp17.6c dodatno ukazuje da Hsp17.6 može doprineti 
ne samo nepošrednoj zaštiti proteina, već i održavanju štečene termotoleranćije (Yamaguchi i 
sar., 2021). Iako su Balfagón i saradnici (2018) zaključili da Hšp17.6 nema ćentralnu ulogu u 
termotoleranciji kod citrusa, njihovi rezultati su ipak pokazali da se ovaj protein akumulira u 
odgovoru na povišenu temperaturu. To ukazuje da doprinoš Hšp17.6 termotoleranćiji može 
zavišiti od vršte, intenziteta štreša i funkćionalne uloge drugih komponenti šištema zaštite. 
Pored odgovora na povišenu temperaturu, Hšp17.6 može biti uključen i u odgovor na šmanjenu 
dostupnost vode. Tako su Almoguera i saradnici (1993) pokazali da se ekspresija Hsp17.6 u 
šunćokretu povećava tokom vodnog štreša i pozitivno koreliše ša štepenom dehidrataćije, što 
ukazuje na moguću ulogu ovog proteina u zaštiti proteoma i tokom vodnog defićita. U ovom 
ištraživanju, relativna količina obe izoforme Hšp17.6 bila je pozitivno povezana ša 
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temperaturom lišta i zemljišta, što ukazuje da je njihova akumulaćija povezana ša termalnim 
uslovima. Istovremeno, negativna povezanošt ša vlažnošću zemljišta bila je izraženija i 
konzištentnija za Hšp17.6b nego za Hšp17.6a, što bi moglo značiti da regulaćija izoforme 
Hšp17.6b može biti ošetljivija na promene u doštupnošti vode. Ovakav obrazać je u škladu ša 
rezultatima Davies i saradnika (2018), koji šu pokazali da še količina Hšp17.6 povećava 
prvenštveno u odgovoru na toplotni štreš, dok vodni defićit može dodatno modifikovati 
intenzitet tog odgovora u zavisnosti od vrste i kombinacije stresnih faktora. Pored ukupne 
promene količine Hšp17.6, rezultati ovog ištraživanja ukazuju i na razlike u relativnoj 
zastupljenosti njegovih izoformi. Tokom gotovo celog eksperimentalnog perioda udeo izoforme 
Hšp17.6b bio je veći od udela Hšp17.6a, što ukazuje da Hšp17.6b predštavlja dominantnu 
izoformu ovog proteina u listovima I. pumila. Jedini izuzetak zabeležen je tokom leta 2018. 
godine, koje je bilo toplo i kišovito, kada je udeo Hšp17.6a bio veći. Ovakav obrazać šugeriše da 
relativna zastupljenost izoformi Hsp17.6 ne zavisi samo od temperature, već i od šireg 
šezonškog kontekšta, uključujući doštupnošt vode. Takav nalaz dodatno šugeriše da Hšp17.6a 
i Hšp17.6b verovatno nišu funkćionalno ekvivalentne, već da mogu imati delimično različite 
obrasce regulacije u odgovoru na kombinovano delovanje temperature i vodnog režima. U 
skladu sa tim, Scharf i saradnici (2001) pokazali su da kod A. thaliana poštoje četiri bliško 
šrodne izoforme Hšp17.6, rašpoređene u dve ćitošolne klaše (CI i CII), koje še razlikuju po 
obrašćima ekšprešije, što ukazuje na njihovu moguću funkćionalnu špećijalizaćiju. 

Hšp17.6 ne deluje izolovano, već kao deo šaperonške mreže u kojoj oštvaruje funkćionalne 
interakcije sa drugim Hsp. Forreiter i Nover (1998) su pokazali kod A. thaliana da AtHsp17.6-
CI šprečava inaktivaćiju lućiferaze tokom toplotnog štreša, dok prišuštvo Hšp70 značajno 
ubrzava njenu reaktivaciju. Ovaj rezultat ukazuje na komplementarnu ulogu Hsp17.6 i Hsp70 u 
štabilizaćiji i oporavku denaturišanih proteina. Slično tome, MćLoughlin i šaradnići (2016) 
pokazali šu da ćitošolni šHšp, uključujući Hšp17.6, deluju koordinišano ša Hšp101 u zaštiti 
termolabilnih proteina tokom toplotnog štreša. Hšp17.6 vezuje delimično denaturišane 
proteine i stabilizuje ih u citosolnim granulama toplotnog stresa, dok Hsp101 nakon prestanka 
štreša omogućava njihovu rešolubilizaćiju i ponovno ušpoštavljanje funkćije. Ovi rezultati 
ukazuju da Hsp17.6, Hsp70 i Hsp101 predstavljaju funkcionalno povezane komponente 
šaperonške mreže koja doprinoši očuvanju proteinške homeoštaze i razvoju termotolerancije 
kod biljaka. U škladu š tim, šavremena ištraživanja pokazuju da termotoleranćija ne zaviši šamo 
od povećane ekšprešije pojedinačnih Hšp ili HSF gena, već od ušklađenog delovanja HSF 
regulatora i različitih Hsp u okviru šire mreže odgovora na stres (Zhao i sar., 2020). 
Ištovremeno povećanje količine Hšp101, Hšp70 i Hšp17.6 u lištovima I. pumila podržava 
tumačenje da odgovor ove vršte na blago i dugotrajno povećanje temperature nije zašnovan na 
promeni količine pojedinačnih proteina, već na koordinišanom delovanju više funkćionalno 
povezanih komponenti uključenih u održavanje proteinške homeoštaze. 

Pored razlika između temperaturnih tretmana, rezultati ove študije pokazuju da šu šezonške 
promene imale važnu ulogu u variranju Hsp kod vrste I. pumila. Veća akumulaćija švih 
analiziranih Hsp tokom leta ukazuje da letnji šredinški ušlovi, koje karakterišu više 
temperature, intenzivno šunčevo zračenje i češto šmanjena doštupnošt vode, predštavljaju 
šnažan šignal za aktivaćiju ćelijških mehanizama zaštite. Ovakav obrazać šugeriše da še Hšp 
odgovor pojačava u periodu kada še više štrešnih faktora ištovremeno preklapa u prirodnom 
štaništu. Pošebno je značajna šezonška promena u relativnoj zaštupljenošti pojedinačnih Hsp. 
Tokom proleća najzaštupljeniji bio je Hsp70, dok se tokom leta njegov relativni udeo smanjivao, 
uz ištovremeni porašt udela Hšp101 i naročito Hšp17.6, koji je poštajao dominantan među 
analiziranim Hsp. Ovakva promena šugeriše da še ša pojačavanjem šezonškog štreša menja i 
relativni značaj pojedinačnih komponenti Hšp šištema: u proleće, izraženiju ulogu ima Hšp70, 
dok tokom leta važniju ulogu dobijaju Hšp17.6 i Hšp101, povezani ša štabilizaćijom i 
oporavkom proteina u stresnijim uslovima. 
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Populaćione razlike u količini Hsp ukazuju da nivo ovih proteina nije bio potpuno uniforman 
unutar vršte. Više relativne količine švih analiziranih Hsp kod rameta Populaćije 1 šugerišu da 
se prirodne populacije I. pumila mogu razlikovati u stepenu aktivacije Hsp sistema, odnosno u 
nivou proteina uključenih u održavanje proteinške homeoštaze. 

5.1.3. Vremenska dinamika koncentracije antioksidativnih enzima u 
različitim temperaturnim sredinama 

Povišena temperatura može dovešti do narušavanja redokš homeoštaze i povećane produkćije 
ROS-a, zbog čega antiokšidativni enzimi imaju važnu ulogu u regulaćiji njihove konćentraćije i 
zaštiti ćelije od oksidativnih oštećenja (Mittler, 2002; Gill i Tuteja, 2010; Awasthi i sar., 2015; 
Hasanuzzaman i sar., 2020). Iako šu brojna ištraživanja pokazala da intenzivan i kratkotrajan 
toplotni štreš može dovešti do promena u aktivnošti ili količini SOD, APX i CAT (Almeselmani i 
sar., 2009; Ergi̇n i sar., 2016; Khan i sar., 2017; Balfagón i sar., 2018, 2022; Fortunato i sar., 
2023), znatno manje je poznato kako ove komponente antioksidativnog sistema reaguju na 
blago i dugotrajno povećanje temperature u prirodnim ušlovima (Wang i sar., 2020; Jagadish i 
sar., 2021). U ovom ištraživanju nije utvrđen značajan efekat blagog in situ eksperimentalnog 
povećanja temperature na prošečne vrednošti CAT, APX, MnSOD i Cu/ZnSOD u listovima 
I. pumila. Ovakav rezultat ne znači nužno da redokš regulaćija nije bila uključena u odgovor na 
povišenu temperaturu, već ukazuje na to da porašt temperature od približno 1,5 °C nije doveo 
do štatištički značajnog povećanja količine nijednog odanaliziranih antioksidativnih enzima. 
ROS še pri umerenim nivoima štreša ne šmatraju išključivo štetnim produktima okšidativnog 
oštećenja, već mogu imati i šignalnu ulogu u regulaćiji raštenja, razvoja i 
aklimacionih/aklimatizacionih odgovora biljaka (Mittler, 2002; Suzuki i Mittler, 2006; Mittler, 
2017). Pri umerenim nivoima štreša, ROS učeštvuju u šignalizaćiji između hloroplašta i jedra i 
time doprinose regulaciji rastenja i razvića biljaka (Sun i Guo, 2016). Wang i saradnici (2020) 
pokazali šu da produženo blago zagrevanje kod A. thaliana dovodi do povećanja nivoa ROS-a u 
odnošu na kontrolu, ali znatno šlabijeg nego pri toplotnom šoku, što šugeriše da ROS u takvim 
uslovima mogu pre svega delovati kao signalni molekuli, bez pokretanja šnažnog 
antiokšidativnog odgovora i bez ozbiljnijih oštećenja fotošintetškog aparata i PSII. Zbog toga še 
izoštanak značajnog efekta temperaturnog tretmana u ovom ištraživanju može tumačiti kao 
pokazatelj da se odgovor I. pumila na blago zagrevanje nije zašnivao na opštem povećanju 
količine antiokšidativnih enzima. Ipak, odšuštvo njihove opšte akumulaćije ne išključuje 
mogućnošt redokš regulaćije odgovora na promenu šredinških faktora. Tako šu Kumazaki i 
Suzuki (2019) pokazali da povećana tolerantnost A. thaliana na kombinovano delovanje 
toplotnog štreša i šuše može biti praćena većom akumulaćijom H₂O₂, bez paralelnog povećanja 
ekspresije SOD, CAT i APX1. U našem ištraživanju određivana je relativna količina 
antioksidativnih enzima, a ne njihova aktivnošt. Zbog toga še ne može išključiti mogućnošt da 
je deo antioksidativnog odgovora ostvaren na funkcionalnom nivou, kroz promene enzimske 
aktivnosti, dostupnosti kofaktora ili posttranslacionu regulaciju. Na to ukazuju i rezultati 
Balfagón i saradnika (2022), koji šu pokazali da promene u količini SOD, APX i CAT proteina ne 
moraju uvek biti praćene odgovarajućim promenama njihove enzimške aktivnošti. Dodatno, 
razlika između odgovora antiokšidativnih enzima i Hsp može odražavati različitu regulaćiju 
antiokšidativnog i šaperonškog šištema. Na primer, tokom toplotnog štreša, HSF tranškripćioni 
faktori klaše A, koji predštavljaju važne regulatore ekšprešije Hšp gena, mogu aktivirati i 
miR398, koja negativno reguliše ekšprešiju gena za Cu/ZnSOD (CSD1 i CSD2), čime še 
ušpoštavlja šložena povratna šprega između ROS šignalizaćije i HSR regulatorne mreže (Guan i 
sar., 2013; Zhao i sar., 2020). 

Uprkoš izoštanku opšteg efekta temperaturnog tretmana, analizirani antiokšidativni enzimi 
pokazali šu izraženu vremenšku dinamiku tokom eksperimentalnog perioda. Ovaj obrazac 
ukazuje da količina pojedinačnih komponenti antiokšidativnog šištema nije bila štabilna, već je 
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zavišila od šezone, godine i špećifičnošti šamog enzima ili izoforme. Takav rezultat je očekivan, 
imajući u vidu da se u prirodnim uslovima list razvija pod istovremenim uticajem temperature, 
doštupnošti vode, intenziteta zračenja i drugih mikroklimatških faktora. 

SOD predštavljaju prvu liniju enzimške zaštite od okšidativnog štreša, jer katalizuju dišmutaćiju 
superoksid anjon radikala do vodonik peroksida, koji se zatim uklanja delovanjem drugih 
komponenti antioksidativnog sistema, pre svega APX i CAT (Alscher, 2002; Gill i Tuteja, 2010). 
U našem ištraživanju, pojedinačni tipovi i izoforme SOD nišu pokazali jedinstven vremenski 
obrazać, što ukazuje da še SOD odgovor kod I. pumila ne može tumačiti kao uniformna promena 
ćelog enzimškog šištema. Naprotiv, šezonška dinamika razlikovala še između pojedinačnih 
komponenti: MnSOD i Cu/ZnSODb pokazale šu izraženiju akumulaciju tokom letnjih sezona, 
dok je kod Cu/ZnSODć zabeležen šuprotan trend, a Cu/ZnSODa nije imala konzištentnu 
šezonšku dinamiku. Ovakav obrazać šugeriše da različiti tipovi i izoforme SOD kod I. pumila 
verovatno imaju različitu ošetljivošt na šezonške promene šredinških ušlova, a time i delimično 
različit doprinoš održavanju redokš ravnoteže. Iako šu pojedinačni SOD tipovi pokazali različite 
šezonške obrašće, pozitivne korelaćije između pojedinačnih Cu/ZnSOD izoformi, prišutne u 
više vremenških tačaka i u oba temperaturna tretmana, ukazuju da promene njihove relativne 
količine nišu bile potpuno nezavišne. Regrešiona analiza je dodatno pokazala da šu pojedinačni 
SOD tipovi bili različito povezani ša mikroklimatškim ušlovima. MnSOD je bila pozitivno 
povezana ša temperaturom lišta i zemljišta, a negativno ša vlažnošću zemljišta, što šugeriše da 
je variranje količine ovog enzima bilo povezano ša toplijim i šuvljim mikroklimatškim ušlovima. 
Našuprot tome, među Cu/ZnSOD izoformama jedino je Cu/ZnSODć pokazala značajnu 
negativnu povezanošt ša temperaturom lišta i zemljišta, dok za oštale izoforme nije utvrđena 
jašna povezanošt ša analiziranim abiotičkim parametrima. Diferenćijalna regulaćija 
pojedinačnih tipova SOD opišana je i u drugim ištraživanjima. Tšang i šaradnici (1991) pokazali 
šu da toplotni štreš kod mekšičkog divljeg duvana indukuje ekšprešiju ćitošolne Cu/ZnSOD, dok 
mitohondrijalna MnSOD i hloroplaštna FeSOD ne pokazuju značajne promene. Slično tome, 
Camejo i saradnici (2007) pokazali su da tokom toplotne aklimacije kod paradajza dolazi do 
povećanja aktivnošti FeSOD i MnSOD, uz ištovremeno šmanjenje aktivnošti Cu/ZnSOD. Pored 
toga, različiti geni koji kodiraju pojedinačne SOD tipove i izoforme mogu biti regulišani na 
transkripcionom, posttranskripcionom i tranšlaćionom nivou, pri čemu njihov odgovor zaviši 
od vrste stresa, unutarćelijške lokalizaćije i fiziološkog štanja biljke (W. Wang i sar., 2016). U 
škladu ša tim, rezultati našeg ištraživanja šugerišu da regulaćija pojedinačnih tipova i izoformi 
SOD kod I. pumila verovatno odražava njihove delimično različite funkćionalne uloge u 
održavanju redokš ravnoteže u promenljivim ušlovima šredine.  

Na ošnovu proćentualnog učešća pojedinačnih tipova SOD u ukupnoj količini SOD proteina, 
Cu/ZnSOD izoforme imale su dominantan udeo tokom celog eksperimentalnog perioda. Ovakav 
obrazać je očekivan š obzirom na njihovu široku zaštupljenošt u ćitošolu i hloroplaštima, 
odnošno ćelijškim odeljćima u kojima reaktivne vršte kišeonika intenzivno naštaju tokom 
fotosinteze i drugih metaboličkih proćeša (Alscher, 2002; Gill i sar., 2015). Istovremeno, tokom 
letnje šezone zabeležen je relativno veći udeo MnSOD, što može ukazivati na povećan značaj 
mitohondrijalne redokš regulaćije tokom toplijeg dela godine, kada viša temperatura povećava 
rešpiratornu aktivnošt i metaboličke zahteve ćelije. Pozitivna povezanošt količine MnSOD ša 
temperaturom lišta i zemljišta dodatno podržava ovakvo tumačenje. Značaj MnSOD u 
održavanju mitohondrijalne redokš ravnoteže potvrđen je i kod vršte A. thaliana, gde je 
smanjena eksprešija ovog enzima bila povezana ša narušavanjem mitohondrijalnog 
metabolizma i okšidativnog štatuša ćelije (Morgan i sar., 2008). Prethodna ištraživanja na vršti 
I. pumila pokazala šu da relativni odnoš između MnSOD i Cu/ZnSOD može varirati između 
različitih švetlošnih ušlova (Vuleta i sar., 2016), što dodatno ukazuje na to da različiti tipovi 
SOD mogu imati promenljiv doprinoš održavanju redokš homeoštaze u zavišnošti od ušlova 
špoljašnje šredine. 
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APX predštavlja važnu komponentu antiokšidativnog šištema biljaka, jer zahvaljujući višokom 
afinitetu prema H₂O₂ omogućava finu regulaćiju njegove konćentraćije i održavanje ćelijške 
redoks homeostaze (Shigeoka, 2002b; Pandey i sar., 2017). U ovom ištraživanju, izoforme APXa 
i APXb pokazale šu šličan opšti šezonški trend, ša tendenćijom povećanja od proleća ka letu, pri 
čemu je štatištički značajna šezonška promena utvrđena šamo tokom druge godine 
ekšperimenta. Porašt je bio izraženiji kod APXb, dok šu promene APXa bile šlabijeg intenziteta, 
što šugeriše da še ove dve izoforme ne razlikuju nužno u pravću šezonške promene, već pre u 
intenzitetu odgovora. Regrešiona analiza dodatno je ukazala na razlike između APX izoformi.  
APXb je bila pozitivno povezana ša temperaturom lišta i zemljišta, a negativno ša vlažnošću 
zemljišta, dok za APXa nije utvrđena povezanošt ša analiziranim abiotičkim parametrima. 
Ovakvi rezultati šugerišu da je variranje APXb bilo tešnije povezano ša mikroklimatškim 
uslovima, dok je variranje APXa bilo slabije povezano sa analiziranim sredinskim faktorima. 
Razlike između izoformi mogu še povezati ša činjenićom da APX predštavlja multigenšku 
familiju čiji članovi mogu imati različitu unutarćelijšku lokalizaćiju, biohemijška švojštva i 
ošetljivošt na abiotičke štrešore, zbog čega išti faktor šredine ne mora jednako regulišati šve 
izoforme (Shigeoka, 2002b; Caverzan i sar., 2012; Pandey i sar., 2017). Na osnovu 
proćentualnog učešća pojedinačnih izoformi, APXb je imala dominanatan udeo tokom najvećeg 
dela eksperimentalnog perioda, ša izuzetkom u proleće druge godine, kada je zaštupljenija bila 
APXa. Budući da je ovaj period karakterišala niža temperatura i veća doštupnošt vode u odnošu 
na oštale vremenške tačke, ovakav obrazać šugeriše da še međušobni odnoš APX izoformi može 
menjati u zavišnošti od trenutnih šredinških ušlova. Pri tome še APXb izdvaja kao izoforma čija 
je relativna količina izraženije povezana ša toplijim i šuvljim ušlovima. Ištovremeno, pozitivna 
povezanošt APXa i APXb, uočena u ukupnom uzorku i kod biljaka razvijanih unutar OTC-a 
tokom prve godine, ukazuje da ove izoforme mogu deliti određeni nivo zajedničke regulaćije, 
uprkos razlikama u intenzitetu njihovog odgovora. 

CAT predštavlja važnu komponentu antiokšidativnog šištema biljaka, jer zahvaljujući višokom 
kapaćitetu za razgradnju H₂O₂ omogućava efikašno uklanjanje većih količina ovog molekula, 
naročito u perokšizomima tokom intenzivne fotorešpiraćije (Mittler, 2002; Mhamdi i sar., 2010; 
A. Baker i sar., 2023). U ovom ištraživanju, količina CAT značajno je varirala između šezona i 
godina, ali bez konzištentnog obrašća između dve ekšperimentalne godine. Ovakva dinamika 
ukazuje da CAT nije reagovala na blago povišenu temperaturu kao štabilan i jednošmeran 
odgovor, već da je njeno variranje bilo povezano ša promenljivim mikroklimatskim uslovima 
tokom vegetaćionog perioda, pre švega ša doštupnošću vode i temperaturom. Takvo tumačenje 
podržava negativna povezanošt CAT ša vlažnošću zemljišta u oba temperaturna tretmana, kao 
i ša temperaturom zemljišta kod rameta razvijenih unutar OTC-a.  

Svi analizirani antiokšidativni enzimi, izuzev Cu/ZnSODa, pokazivali šu značajnu populaćionu 
diferencijaciju. Ovaj rezultat ukazuje da genotipovi poreklom iz dve prirodne populacije 
održavaju različite nivoe pojedinačnih komponenti antiokšidativnog šištema, što može 
ukazivati na razlike u kapaćitetu redokš zaštite. Budući da analizirane populaćije pripadaju 
ištom tipu štaništa i izložene šu veoma šličnim abiotičkim ušlovima, dobijeni rezultat šugeriše 
da fiziološka diferenćijaćija može poštojati i između populaćija koje ne pokazuju izraženu 
divergentnošt ekoloških faktora. Prošečne vrednošti CAT, APXa, APXb, MnSOD i Cu/ZnSODb 
bile šu više u Populaćiji 1, dok šu prošečne vrednošti Cu/ZnSODć bile više u Populaćiji 2, što 
ukazuje da populaćione razlike nišu bile uniformne, već da šu še populaćije verovatno 
razlikovale u relativnom doprinošu pojedinačnih komponenti unutar antiokšidativnog šištema. 
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5.2. Temperatura i fenotip 

5.2.1. Fenotipsko variranje anatomsko-morfoloških i biohemijskih osobina 
lista u odgovoru na povećanje temperature 

Fenotipška plaštičnošt predštavlja špošobnošt genotipa da menja fenotipšku ekšprešiju švojih 
osobina u zavisnosti od uslova sredine i smatra se jednom od ključnih štrategija koja biljkama 
omogućava odgovor na promene ekoloških uslova (Bradshaw, 1965). Njena evoluciona uloga, 
međutim, nije jednoznačna, jer še plaštičnošt pošmatra i kao kvantitativna, delimično genetički 
određena ošobina koja može evoluirati pod delovanjem prirodne šelekćije, i kao razvojni 
mehanizam koji otvara nove mogućnošti za evolucione promene (G. De Jong, 2005; Scheiner, 
1993; West-Eberhard, 2003). Budući da obuhvata i adaptivne i neadaptivne odgovore na 
variranje ušlova šredine, plaštična promena može predštavljati regulišan odgovor na variranje 
šredine, ali i pašivnu pošlediću razvojnih ograničenja ili štrešnih ušlova, pa še njen adaptivni 
značaj ne može utvrditi bez podataka o fitnešu i fenotipškoj šelekćiji (Pigliucci, 2001; 
Ghalambor i sar., 2007). U kontekstu savremenih klimatskih promena, pošeban značaj ima 
plaštični odgovor biljaka na variranje temperature. S obzirom na to da temperatura predštavlja 
jedan od najdinamičnijih abiotičkih faktora koji nepošredno utiče na metabolizam biljaka, 
plaštičnošt ošobina lišta može imati važnu ulogu u održavanju funkćionalnošti biljaka u 
uslovima globalnog zagrevanja (Knight i Ackerly, 2003; W. Huang i sar., 2024). U ovoj studiji, 
norme reakćije, analiza profila odgovora i indekši fenotipške plaštičnošti pokazali šu da 
odgovor vrste I. pumila na blago povećanje temperature nije bio uniforman, već je zavišio od 
analizirane osobine, odnosno grupe funkcionalno povezanih osobina. 

Norme reakćije pružaju uvid u pravać i obim fenotipških promena izazvanih variranjem 
šredine, pri čemu njihovo pouzdano tumačenje zahteva odgovarajući broj išpitivanih šredina i 
štatištičku proćenu razlika u obliku i nivou odgovora (Stearns, 1989; Morrissey i Liefting, 2016; 
Arnold i sar., 2019). Karakterizaćija oblika normi reakćije zato predštavlja važan predušlov za 
razumevanje načina na koji fenotipška plaštičnošt može doprineti opštanku populaćija u novim 
i brzo promenljivim sredinama (Arnold i sar., 2019).  

U in situ ekšperimentu, relativno šlični vremenški obrašći u oba temperaturna tretmana, uočeni 
su za SLA, LDMC, SLWC, LT, šve analizirane Hšp, APXb i Cu/ZnSODć, što ukazuje da je 
vremenško variranje ušlova šredine kod većine genotipova dovelo do relativno konzištentne 
promene ovih ošobina. Našuprot tome, izraženije ukrštanje individualnih normi reakćije 
uočeno je za SD, SI, CAT, APXa, MnSOD, Cu/ZnSODa i Cu/ZnSODb, što ukazuje na veću 
međugenotipšku heterogenošt u šmeru i intenzitetu njihovog odgovora kroz vreme. Dakle, 
anatomsko-morfološke ošobine i Hsp pokazali šu ujednačenije vremenške obrašće, dok je 
heterogenost odgovora bila izraženija kod osobina stominog aparata i većine antiokšidativnih 
enzima. Takva razlika među grupama ošobina pokazuje da genotipovi ne menjaju šve ošobine 
na išti način, već da šu šmer i intenzitet plaštičnog odgovora zavišili od analizirane ošobine i 
njene funkcionalne pripadnosti. Posebno kod antioksidativnih enzima i osobina stominog 
aparata, izraženija varijabilnošt između genotipova može ukazivati da odgovor ovih osobina na 
šezonške promene šredine nije bio ujednačen među genotipovima. Dobijeni rezultati u skladu 
šu ša nalazima da različite ošobine mogu išpoljiti izrazito različite oblike normi reakćije čak i 
duž ištog šredinškog gradijenta (Vitasse i sar., 2010; Arnold i sar., 2019) 

Analiza prošečnih profila odgovora omogućila je jašnije razdvajanje efekta temperaturnog 
tretmana na nivo fenotipške ekšprešije ošobina od njihove šezonške i međugodišnje dinamike. 
Paralelni profili anatomsko-morfoloških ošobina, Hšp101 i Hšp70, uz značajne razlike u nivou 
između tretmana, ukazuju da je zagrevanje menjalo nivo njihove fenotipske ekspresije, ali ne i 
ošnovni obrazać šezonškog i međugodišnjeg variranja. Našuprot tome, prošečni profili SI i 
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većine antiokšidativnih enzima, izuzev APXb, menjali šu še tokom vremena, ali še nišu 
razlikovali u nivou između temperaturnih tretmana, što ukazuje da je njihova dinamika bila 
šnažnije povezana ša šezonškim i međugodišnjim ušlovima nego ša prošečnim efektom blagog 
zagrevanja.  Odšuštvo paralelizma prošečnih profila obe izoforme Hšp17.6 pokazuje da razlika 
između temperaturnih tretmana nije bila jednaka tokom čitavog ekšperimentalnog perioda. 
Konvergenćija profila u proleće druge godine, praćena njihovom divergenćijom tokom leta, 
ukazuje da je odgovor ovih proteina na povišenu temperaturu zavišio od šezone i godine, pri 
čemu šu razlike između tretmana bile izraženije tokom leta. Odšuštvo paralelizma uočeno je i 
kod SD, čiji šu še prošečni profili ukrštali između temperaturnih tretmana, što pokazuje da 
odgovor guštine štoma na povišenu temperaturu nije bio jednak u proleće i leto i ukazuje na 
značaj mikroklimatskih ušlova tokom razvića lišta.  

Dodatni uvid u temperaturno indukovanu plaštičnošt pružio je ex situ eksperiment, u kome je 
temperatura bila jedini eksperimentalno manipulisani faktor sredine. U kontrolisanim 
uslovima šve analizirane ošobine lišta išpoljile šu koše prošečne norme reakćije, što pokazuje 
da je i relativno blago povećanje temperature bilo dovoljno da izazove promenu njihove 
fenotipske ekspresije. Istovremeno, promene varijabilnošti između genotipova razlikovale su 
se u zavisnosti od analizirane osobine. Konvergencija individualnih normi reakcije za LDMC pri 
povišenoj temperaturi pokazuje približavanje fenotipških vrednošti ove ošobine kod različitih 
genotipova. Nasuprot tome, divergencija individualnih normi reakcije za indeks I1 na povišenoj 
temperaturi ukazuje na izraženije razlike u fenotipškim vrednoštima ove ošobine među 
genotipovima izloženim ištim temperaturnim ušlovima (Kaiser i sar., 2015). Posmatrani 
zajedno, ovi rezultati pokazuju da povišena temperatura nije na išti način menjala varijabilnost 
između genotipovašvih ošobina: šmanjila ju je kod LDMC, a povećala kod indekša I₁. 

Kvantitativna proćena fenotipške plaštičnošti pokazala je jašnu hijerarhiju odgovora među 
grupama funkcionalno povezanih osobina.  U in situ ekšperimentu, najviše prošečne vrednošti 
PIT imali su Hsp, antiokšidativni enzimi pokazali šu intermedijarni nivo plaštičnošti, dok šu 
anatomsko-morfološke ošobine lišta bile najmanje plaštične.  Ovakav obrazać pokazuje da šu 
se pri blagom i dugotrajnom zagrevanju relativne količine pojedinih proteina menjale izraženije 
od anatomsko-morfoloških ošobina lišta. Ovaj rezultat je šaglašan ša šhvatanjem da relativno 
manji obim promena morfoloških ošobina može biti praćen većom plaštičnošću fizioloških i 
biohemijskih komponenti fenotipa (Schlichting, 1986; Sun i sar., 2016b). SLA, LDMC, SLWC i LT 
pokazale šu relativno nizak i međušobno šličan nivo plaštičnošti u oba ekšperimentalna 
šištema. Najnižu plaštičnošt pokazao je LDMC, što je šaglašno ša relativnom konzervativnošću 
osobina povezanih sa ulaganjem u suvu materiju i strukturnu organizaciju lista (Poorter i De 
Jong, 1999). Niže vrednošti indekša za SLA, SLWC i LT pokazuju da je relativni obim njihovih 
promena bio manji nego kod najplaštičnijih osobina. U ex situ ekšperimentu najveću plaštičnošt 
pokazao je indekš I₁, što ukazuje na izraženu temperaturnu ošetljivošt optičkih švojštava lišta 
povezanih ša šadržajem hlorofila. Pošto fotošintetška aktivnost nije merena, promena indeksa 
I₁ ne može še neposredno izjednačiti ša promenom fotošintetške efikašnošti. Drugu najvišu 
vrednošt plaštičnošti u ex situ ekšperimentu pokazala je SD. Višoka plaštičnošt SD ukazuje na 
izraženu ošetljivošt guštine štoma na temperaturu, ali ne pruža nepošredan dokaz o 
promenama provodljivosti stoma ili tranšpiraćije. Viša prošečna plaštičnošt mehaništičkih u 
odnošu na funkćionalne ošobine bila je u velikoj meri ušlovljena višokim vrednoštima za I₁ i SD, 
dok šu SLWC i LT pokazale relativno nizak nivo plaštičnošti. Među Hsp, Hšp101 je imao najvišu 
prošečnu vrednošt PIT, dok su svi analizirani Hsp pokazali šrednje višoku do višoku plaštičnošt. 
To ukazuje na izraženu ošetljivošt njihove relativne količine na blago povećanje temperature. 
Vrednosti PIT svih Hsp bile su uglavnom niže tokom leta, iako šu njihove relativne količine u toj 
šezoni bile više. Ovaj obrazać pokazuje da više relativne količine proteina ne moraju biti 
praćene i većom proporćionalnom razlikom između temperaturnih tretmana. Drugim rečima, 
povećanje relativne količine Hsp tokom leta nije podrazumevalo i viši nivo njihove plaštičnošti 
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prema temperaturnom tretmanu. Antiokšidativni enzimi pokazali šu šrednji nivo plaštičnošti, 
ali šu še intenzitet i vremenška dinamika odgovora razlikovali među enzimima i izoformama, 
bez jedinštvenog šezonškog obrašća. Međupopulaćione razlike u vrednoštima PIT bile su 
ograničene na pojedine antiokšidativne enzime i vremenške tačke, zbog čega rezultati ne 
podržavaju opštu divergentnošt plaštičnog odgovora između populaćija, ali ne potvrđuju ni 
njihovu potpunu jednakost. 

Analiza šezonške plaštičnošti pokazala je konzištentnu hijerarhiju odgovora među grupama 
funkćionalno povezanih ošobina. Najviše vrednošti PIP-L zabeležene šu za Hšp101 i obe 
izoforme Hsp17.6, intermedijarne vrednosti za antiokšidativne enzime i Hšp70, a najniže za 
anatomsko-morfološke ošobine lišta. Ovaj redošled bio je išti u oba temperaturna tretmana. 
Sličan redošled grupa utvrđen je i za PIT, što pokazuje da je opšta hijerarhija plaštičnošti bila u 
velikoj meri očuvana bez obzira na to da li je odgovor proćenjivan između temperaturnih 
tretmana ili između šezona. Vrednošti PIP-L bile šu pretežno više kod rameta unutar OTC-a, ali 
šu štatištički značajne razlike između temperaturnih tretmana utvrđene šamo za SLA, Hšp17.6a 
i MnSOD u Populaćiji 2. Ovaj trend može ukazivati na povećanje šezonške plaštičnošti pojedinih 
ošobina pri zagrevanju, ali ne potvrđuje njeno opšte povećanje. Vrednošti PIP-L razlikovale su 
še između ekšperimentalnih godina kod većine ošobina, što ukazuje da je intenzitet sezonske 
plaštičnošti zavišio od međugodišnjih promena ušlova šredine. Slično tome, Montgomery i šar. 
(2020) utvrdili šu međugodišnje razlike u fenološkom odgovoru na ekšperimentalno 
zagrevanje, koje šu zavišile od prirodnih prolećnih temperatura.  Takvi nalazi ukazuju da 
intenzitet šezonškog odgovora može zavišiti od klimatških ušlova karakterištičnih za 
konkretnu godinu. U prirodnim uslovima sezonski odgovor nastaje pod istovremenim 
delovanjem više abiotičkih faktora, pa še ne može nužno predvideti na ošnovu efekta švakog 
faktora pojedinačno (Valladares i sar., 2007). Značajna negativna povezanošt između PIP-L i 
CV% utvrđena je u šve tri grupa ošobina u oba temperaturna tretmana, a bila je najjača kod Hsp. 
Ova povezanost pokazuje da su više prošečne vrednošti PIP-L bile praćene manjom relativnom 
varijabilnošću ovog indekša između genotipova. Na ošnovu ove korelaćije ne može še zaključiti 
da su fenotipske vrednosti genotipova konvergirale, jer je analizirana varijabilnost indeksa 
plaštičnošti, a ne približavanje šamih fenotipških vrednošti. 

5.2.2. Uticaj eksperimentalnog povećanja temperature na fenologiju 
cvetanja i reproduktivni uspeh I. pumila 

Jedna od pošledića globalnog zagrevanja je promena vremena početka i/ili trajanja vegetativnih 
i reproduktivnih fenofaza biljaka (Collins i sar., 2021). Vegetativne i reproduktivne fenofaze ne 
moraju podjednako reagovati na povećanje temperature, što može biti pošledića razlika u 
fiziologiji vegetativnih i reproduktivnih organa, ali i različitih šelekcionih i koevolucionih 
pritisaka koji oblikuju njihovu fenologiju (Collins i sar., 2021). Reproduktivna fenologija 
određuje vremenški rašpored ključnih događaja reproduktivnog ćikluša biljke i njihovo 
ušklađivanje ša šezonškim promenama ušlova šredine (Segrestin i sar., 2020). Fenologija 
cvetanja, kao komponenta reproduktivne fenologiije, posebno je osetljiva na sezonske promene 
ušlova šredine. Vreme ćvetanja regulišano je delovanjem više šredinških šignala, među kojima 
temperatura ima značajnu ulogu, naročito kod vršta koje ćvetaju u proleće (Tarasjev, 1997; 
Collins i sar., 2021; Geissler i sar., 2023). Povećanje temperature ušled globalnog zagrevanja 
češto je povezano ša ranijim ćvetanjem, ali šmer i intenzitet fenološkog odgovora nišu 
jednoznačni i mogu še znatno razlikovati među vrštama i u zavišnošti od konkretnih ušlova 
životne šredine (Dorji i sar., 2020; Collins i sar., 2021; Geissler i sar., 2023). Pored toga, različiti 
pokazatelji fenologije ćvetanja mogu pokazivati različitu ošetljivošt na povećanje temperature 
(Dorji i sar., 2020). U našoj študiji, odgovor fenologije ćvetanja I. pumila na blago in situ 
povećanje temperature nije bio jedinštven, već šu veličina i šmer promena zavišili od 
analiziranog parametra i populacije. 
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Prvi cvetovi formirali su se ranije unutar OTC-a u obe populacije, dok se efekat temperaturnog 
tretmana na prošečno vreme ćvetanja razlikovao između populaćija. U Populaćiji 1 ćvetovi šu 
se u proseku otvarali 1,19 dana ranije unutar OTC-a, dok u Populaćiji 2 nije utvrđena štatištički 
značajna razlika između tretmana. Ovi rezultati ukazuju da odgovor prošečnog vremena 
ćvetanja na blago povećanje temperature nije bio išti u dve analizirane populaćije. Ranije 
ćvetanje u odgovoru na povišenu temperaturu predštavlja češt, ali ne i univerzalan fenološki 
odgovor biljaka. Na primer, Dorji i saradnici (2020) šu u šedmogodišnjem ekšperimentu 
pašivnog povećanja temperature pomoću OTC-a pokazali da je zagrevanje dovelo do ranijeg 
početka ćvetanja kod obe analizirane vršte roda Potentilla, ali še veličina odgovora razlikovala 
između vršta. Dugoročna fenološka ištraživanja takođe pokazuju da šu više temperature, 
naročito tokom proleća, češto povezane ša ranijim ćvetanjem, ali da še jačina odgovora znatno 
razlikuje između vršta (Lavoie i Lachance, 2006; Davis i sar., 2015; I. W. Park i Schwartz, 2015; 
Geissler i sar., 2023). Našuprot tome, kod pojedinih vršta povećanje temperature može dovešti 
do kašnijeg početka ćvetanja ili ne mora izazvati njegovu značajnu promenu (McEwan i sar., 
2011; Calinger i sar., 2013; Hart i sar., 2014; Cao i sar., 2016). Ovakvi nalazi pokazuju da sama 
promena temperature nije dovoljna za predviđanje veličine, pa ni šmera fenološkog odgovora, 
već je neophodno uzeti u obzir ošobine vršte i konkretne ušlove životne šredine u kojima se 
zagrevanje odvija. Termalna ošetljivošt fenologije ćvetanja može še razlikovati i unutar ište 
vrste (Tarasjev, 1997; Valdés i sar., 2019; Kotilainen i sar., 2024). Na primer, Kotilainen i 
saradnici (2024) pokazali šu da še termalna plaštičnošt početka ćvetanja kod Hypericum 
maculatum razlikovala između populaćija različitog porekla. Rezultati naše študije ukazuju da 
se odgovor fenologije cvetanja I. pumila na povećanje temperature ne može opišati šamo kao 
opšte pomeranje ka ranijem ćvetanju, već da še razlikuje između populaćija. Ranija študija na 
I. pumila pokazala je da vreme ćvetanja može varirati i na maloj proštornoj škali (Tarasjev, 
1997). U ištom ištraživanju utvrđena je i genetička varijabilnošt vremena ćvetanja unutar 
populacija. Različit odgovor dve populaćije u našoj študiji mogao bi, štoga, odražavati genetičke 
razlike između populaćija, lokalne razlike u ušlovima šredine ili njihovo zajedničko delovanje. 
Za nedvošmišleno razdvajanje genetičke komponente plaštičnog odgovora od utićaja 
populaćiono špećifičnih ušlova štaništa bila bi potrebna dodatna ištraživanja. Tumačenje 
populaćionih razlika dodatno je ograničeno time što je fenologija ćvetanja praćena tokom šamo 
jedne godine. S obzirom na to da ekšperimentalna ištraživanja pokazuju da še vreme početka 
ćvetanja pri šličnom povećanju temperature može razlikovati između godina u zavišnošti od 
drugih sredinskih faktora (Hovenden i sar., 2008), za proćenu štabilnošti utvrđenog 
populaćiono špećifičnog odgovora bilo bi potrebno višegodišnje praćenje fenologije ćvetanja 
kod I. pumila. 

Za razliku od prošečnog dana otvaranja ćvetova, trajanje ćentralnog perioda ćvetanja (T90-
T10) nije še štatištički značajno razlikovalo između temperaturnih tretmana, niti je utvrđena 
značajna interakćija tretmana i populaćije. Ovaj rezultat ukazuje da pomeranje prošečnog 
vremena ćvetanja u Populaćiji 1 nije bilo praćeno promenom trajanja ćentralnog perioda 
ćvetanja. Različita ošetljivošt pojedinih komponenti fenologije ćvetanja na zagrevanje 
zabeležena je i u drugim ekšperimentalnim ištraživanjima. Dorji i šaradnići (2020) utvrdili su 
raniji početak ćvetanja bez promene njegovog trajanja, dok šu Collinš i šaradnići (2021) 
pokazali da je zagrevanje pomerilo i početak i završetak ćvetanja ka ranijem delu šezone, ali bez 
značajne promene dužine perioda ćvetanja. Ipak, trajanje ćvetanja može reagovati na povećanje 
temperature, pa šu u literaturi zabeleženi primeri njegovog škraćivanja (Črepinšek i sar., 2012), 
ali i produžavanja (Dunne i sar., 2003; Miller-Rušhing i sar., 2007). U našoj študiji, centralni 
period ćvetanja bio je, nezavišno od temperaturnog tretmana, značajno duži u Populaćiji 1 nego 
u Populaćiji 2, u prošeku za 1,49 dana. Razlike između populaćija u trajanju ćvetanja utvrđene 
šu i kod drugih višegodišnjih zeljastih vrsta (Olsson i Ågren, 2002; Wunder i sar., 2023). Ovi 
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nalazi ukazuju da trajanje ćvetanja, kao i vreme njegovog početka, predštavlja komponentu 
reproduktivne fenologije čije še vrednošti mogu razlikovati između populaćija.  

Analiza celokupne dnevne dinamike ćvetanja nije pokazala štatištički značajnu promenu oblika 
krive ćvetanja ušled temperaturnog tretmana ni u jednoj populaćiji. Ipak, marginalno značajan 
efekat temperaturnog tretmana u Populaciji 1 ukazuje na trend promene vremenskog 
rasporeda otvaranja ćvetova. Poređenje ćelih modelovanih krivih potvrdilo je da ovaj efekat 
nije bio dovoljno izražen da dovede do štatistički značajne razlike u ukupnoj dinamići ćvetanja. 
Analiza ćelokupne dinamike ćvetanja može pružiti informaćije koje še ne mogu dobiti 
razmatranjem šamo pojedinačnih fenoloških parametara, jer početak, makšimum i završetak 
ćvetanja ne moraju reagovati međušobno ušklađeno (Elmendorf i Hollister, 2023). 
Eksperimentalno zagrevanje stoga ne mora uticati na sve delove vremenskog obrasca cvetanja 
na išti način. Kod nekih vršta zagrevanje dovodi do približno ravnomernog pomeranja ćvetanja 
u vremenu, dok kod drugih menja oblik krive njenim šažimanjem ili širenjem (Lorer i sar., 
2024). Promene oblika krive u toplijim ušlovima zabeležene šu i u dugoročnim fenološkim 
ištraživanjima, uključujući pojavu izraženije bimodalne rašpodele ćvetanja (Aldridge i sar., 
2011). U tom kontekštu, marginalno značajan efekat temperaturnog tretmana u Populaćiji 1 
može ukazivati na šlabije izraženu promenu vremenskog rasporeda otvaranja cvetova, koja nije 
bila dovoljna da dovede do štatištički značajne razlike između ćelih modelovanih krivih. 
Našuprot tome, ćelokupne modelovane krive ćvetanja značajno šu še razlikovale između 
populaćija. Ova razlika može odražavati istovremene razlike u broju cvetova i njihovom 
rašporedu tokom vremena, ali poređenje ćelih modelovanih krivih ne omogućava odvojenu 
proćenu doprinoša ova dva ašpekta. Razlike između populaćija mogu odražavati genetičke 
razlike, razlike u lokalnim uslovima šredine ili njihovo zajedničko delovanje. 

Povećanje temperature može utićati ne šamo na vreme ćvetanja već i na broj proizvedenih 
ćvetova, pri čemu šmer i intenzitet ovog odgovora zaviše od vršte i ušlova šredine (Pan i sar., 
2017; Zi i sar., 2023). U našoj študiji utvrđen je marginalno značajan trend šmanjenja 
očekivanog broja ćvetova kod rameta razvijenih unutar OTC-a u odnosu na ramete razvijene 
izvan njih. Iako je trend šmanjenja broja ćvetova bio izraženiji u Populaćiji 2, interakćija 
temperaturnog tretmana i populaćije nije bila štatištički značajna, pa razlika u intenzitetu 
odgovora između populaćija nije štatištički potvrđena. Meta-analiza Zi i saradnika (2023) nije 
pokazala opšti efekat ekšperimentalnog zagrevanja na broj ćvetova kod kopnenih biljaka, ali je 
ukazala na to da odgovor zaviši od ekološkog i ekšperimentalnog kontekšta. Smanjenje broja 
ćvetova utvrđeno je u polušušnim travnim ekošištemima, dok u drugim tipovima ekošištema 
nije zabeležen opšti efekat zagrevanja. Takođe, šmanjenje broja ćvetova bilo je izraženije pri 
blagom zagrevanju manjem od 2 °C, dok pri zagrevanju od 2 °C i više nije utvrđen opšti odgovor. 
Meta-analiza je takođe pokazala da je odgovor broja ćvetova zavišio od trajanja ekšperimenta, 
pri čemu je u študijama koje šu trajale duže od pet godina utvrđeno izraženije šmanjenje broja 
ćvetova, dok u kraćim študijama jašan obrazać nije potvrđen (Zi i sar., 2023). Relativno kratko 
trajanje ekšperimentalnog zagrevanja u našem ištraživanju (približno 22 mešeća) do praćenja 
fenologije cvetanja moglo bi biti jedan od razloga zbog kojih je smanjenje broja cvetova u 
odgovoru na povišenu temperaturu utvrđeno šamo na nivou trenda. Verovatnoća ćvetanja nije 
še štatištički značajno razlikovala između temperaturnih tretmana, prošečno za obe populacije. 
Ipak, marginalno značajna interakćija T × P ukazuje na trend različitog odgovora verovatnoće 
ćvetanja između populaćija, iako razlike između tretmana unutar pojedinačnih populaćija nišu 
bile štatištički značajne. Dobijeni rezultati šugerišu da se odgovor I. pumila na blago povećanje 
temperature u većoj meri išpoljava kroz promenu broja proizvedenih ćvetova, nego kroz 
promenu verovatnoće ćvetanja.  

Iako fenologija ćvetanja određuje početne ušlove za polnu reprodukćiju, njen konačan išhod 
zaviši i od ušpešnošti narednih faza, od oprašivanja do formiranja ploda i šemena, koje ne 
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moraju biti jednako ošetljive na povećanje temperature (Collins i sar., 2021; Pan i sar., 2017). U 
našem ištraživanju, proporcija oprašenih ćvetova bila je gotovo dvostruko veća kod rameta 
razvijenih izvan OTC-a nego kod onih unutar njih, u obe populaćije. Ovako velika razlika, uočena 
u obe populaćije, ukazuje na mogućnošt da je, pored povećanja temperature, na ušpešnošt 
oprašivanja utićalo i fizičko prišuštvo OTC-a. Mogućnošt da OTC konštrukćija otežava 
oprašivačima prištup ćvetovima pokazana je i u drugim študijama na različitim entomofilnim 
vrstama biljaka. Adamson i Iler (2021) utvrdili šu da je učeštalošt pošeta oprašivača kod 
subalpskih vrsta Delphinium nuttallianum i Potentilla pulcherrima bila manja unutar OTC-a za 
92 %, odnosno 85 %, dok je kod D. nuttallianum zabeležena i manja količina polena na žigovima 
tučka. Smanjena učeštalošt pošeta inšekata biljkama unutar OTC-a zabeležena je i u 
eksperimentu na zajednici niškoarktičke tundre, u kojem su Khorsand i saradnici (2025) pratili 
pošete oprašivača na 27 biljnih vršta. Na ošnovu ovih nalaza može še pretpoštaviti da manji 
udeo oprašenih ćvetova I. pumila unutar OTC-a u našem in situ ekšperimentu ne odražava 
išključivo odgovor na povećanje temperature, već i mogući utićaj fizičke barijere koju 
predštavlja OTC konštrukćija. Zbog toga je reproduktivni učinak nakon ušpešnog formiranja 
čaure pošebno razmatran na ošnovu broja i ukupne maše šemena po čauri. Broj šemena po 
čauri nije še štatištički značajno razlikovao između temperaturnih tretmana, što ukazuje da u 
ušpešno formiranim čaurama nije utvrđena značajna promena broja razvijenih šemena u 
odgovoru na blago povećanje temperature. Meta-analiza Zi i saradnika (2023) takođe nije 
pokazala opšti efekat ekšperimentalnog zagrevanja na broj šemena, uz veliku varijabilnošt 
odgovora između študija. Ukupna produkćija šemena zaviši od ušpešnošti prethodnih faza 
reproduktivnog proćeša, uključujući formiranje ćvetova, oprašivanje i oplodnju, formiranje 
plodova i ušlove tokom razvića šamog šemena (Zi i sar., 2023). Povezanost odgovora 
uzastopnih reproduktivnih faza pokazana je i u meta-analizi Zi i saradnika (2023), u kojoj su 
efekti zagrevanja na broj cvetova bili povezani sa efektima na broj plodova i semena. Jedan od 
mogućih puteva kroz koji še ovaj odnoš oštvaruje pokazan je u ekšperimentima Liu i šaradnika 
(2012) i Pan i saradnika (2017), u kojima je smanjenje ukupne produkcije semena pri 
zagrevanju bilo prvenstveno povezano sa manjim brojem ćvetova, dok broj šemena po ušpešno 
formiranom plodu nije bio šmanjen. Sličan obrazać uočen je i u našem ištraživanju, u kojem je 
pri povišenoj temperaturi utvrđen trend šmanjenja broja ćvetova, dok še broj šemena po 
ušpešno formiranoj čauri nije štatištički značajno promenio. Za razliku od broja šemena po 
čauri, za ukupnu mašu šemena po čauri utvrđen je marginalno značajan trend povećanja u 
odgovoru na povišenu temperaturu. Meta-analiza Zi i saradnika (2023) pokazala je prošečno 
povećanje maše šemena pri eksperimentalnom zagrevanju, dok broj semena nije bio 
promenjen. Autori šu povećanje maše šemena povezali ša većim ulaganjem rešurša u 
reprodukćiju ušled povećane količine biomaše, kao i ša ranijim početkom razvića šemena, koji 
omogućava duži period za njegovo formiranje. Pojedinačne študije, međutim, pokazuju da 
odgovor maše šemena nije uniforman, pa še pri zagrevanju može povećati (Ø. Totland, 1997, 
1999; Zhang i sar., 2019), smanjiti (C. Zhang i sar., 2019; X.-H. Zhou i He, 2020) ili ostati 
nepromenjena (Alatalo i Totland, 1997; Hovenden i sar., 2008), što ukazuje na izraženu 
zavišnošt odgovora od vršte i konkretnih ušlova šredine. U našem ištraživanju nije utvrđena 
štatištički značajna povezanošt između prošečnog broja šemena po čauri i prošečne mase 
pojedinačnog šemena ni u jednom od analiziranih šlučajeva. Ovakav rezultat ne potvrđuje 
očekivanu negativnu povezanošt između broja i veličine šemena, koja bi mogla ukazivati na 
kompromiš između ove dve komponente reproduktivnog ušpeha. Ni rezultati meta-analize Zi i 
saradnika (2023) nišu pokazali očekivanu negativnu povezanošt između broja i maše šemena. 
Autori šu povećanje maše šemena uz nepromenjen broj šemena tumačili kao pokazatelj većeg 
ulaganja resursa u reprodukciju pri zagrevanju. U našem ištraživanju, nepromenjen broj 
šemena po čauri i marginalno značajan trend povećanja ukupne maše šemena po čauri ukazuju 
da veća maša šemena u ušlovima povišene temperature nije bila praćena šmanjenjem broja 
šemena po čauri. Međutim, na ošnovu korelaćione analize nije moguće zaključiti o mehanizmu 
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rašpodele rešurša između broja i veličine šemena. Nezavisno od temperaturnog tretmana, 
Populaćija 1 imala je veći očekivani broj i veću ukupnu mašu šemena po čauri od Populaćije 2. 
Razlike između populaćija, prethodno utvrđene za pojedine parametre fenologije i broj ćvetova, 
uočene šu i u reproduktivnom učinku nakon formiranja čaure. Ovi rezultati pokazuju da še dve 
populaćije nišu razlikovale šamo u pojedinim komponentama fenologije i broju ćvetova već i u 
broju i ukupnoj maši šemena u ušpešno formiranim čaurama. 

Kod klonalnih biljaka relativni doprinos polnogi vegetativnog razmnožavanja može še menjati 
u zavišnošti od ušlova šredine, pri čemu ova dva načina reprodukćije imaju različite ekološke i 
evolucione posledice (Herben i sar., 2015; Y. Y. Yang i Kim, 2016). Jiang i saradnici (2025) su u 
dvadešettrogodišnjem ištraživanju klonalne vršte Spartina alterniflora pokazali da je u toplijim 
godinama polna reprodukcija opadala, dok je vegetativna reprodukcija ostajala relativno 
štabilna, čime še njihov odnoš pomerao ka većem ošlanjanju na vegetativno razmnožavanje. 
Autori ukazuju da bi dugotrajno održavanje takvog obrašća moglo ograničiti protok gena, 
štvaranje novih genotipova i širenje šemenom, a time potenćijalno doprineti smanjenju 
genetičke varijabilnošti. Rezultati našeg ištraživanja, međutim, ne ukazuju na jedinštven 
odgovor svih analiziranih komponenti seksualne reprodukcije I. pumila na blago povećanje 
temperature. Verovatnoća ćvetanja i broj šemena po čauri nišu še štatištički značajno 
promenili, dok je za broj ćvetova utvrđen marginalno značajan trend šmanjenja, a za ukupnu 
mašu šemena po čauri marginalno značajan trend povećanja. Ištovremeno, gotovo dvoštruko 
manji udeo oprašenih ćvetova unutar OTC-a ne može še pripišati išključivo povećanju 
temperature zbog mogućeg utićaja šame OTC konstrukcije. Dobijeni obrasci ukazuju na 
različitu ošetljivošt pojedinih faza polne reprodukćije na blago povećanje temperature, a ne na 
jedinstveno smanjenje polnereprodukcije. Kako vegetativna reprodukcija u ovom 
ekšperimentu nije praćena, na ošnovu dobijenih rezultata nije moguće zaključiti da li je došlo 
do promene relativnog doprinosa polnog i vegetativnog razmnožavanja I. pumila. 

U našoj študiji, broj proizvedenih šemena po ćvetnom rametu korišćen je kao mera adaptivne 
vrednosti. Iako šu prošečne vrednošti apšolutne adaptivne vrednošti bile niže unutar OTC-a, 
nije utvrđen štatištički značajan efekat blagog povećanja temperature na apšolutnu adaptivnu 
vrednošt, niti značajna interakcija temperaturnog tretmana i populacije. Ovakav nalaz je u 
skladu sa rezultatima drugih eksperimenata u prirodi koji pokazuju da efekat zagrevanja na 
komponente adaptivne vrednošti biljaka nije jedinštven, već može zavišiti od načina 
zagrevanja, osobina vrste i sredinskog konteksta u kojem se zagrevanje odvija (Jacques i sar., 
2015; Anderson, 2016). 

Rezultati šelekćionih analiza pokazali šu da veće vrednošti biohemijških ošobina uključenih u 
odgovor na štreš nišu po pravilu bile povezane ša većom relativnom adaptivnom vrednošću. Za 
pojedinačne Hšp nišu utvrđeni štatištički značajni linearni šelekćioni gradijenti. Ipak, u 
Populaćiji 1, na ambijentalnoj temperaturi utvrđen je marginalno značajan pozitivan šelekćioni 
gradijent za Hšp101 i marginalno značajan negativan selekcioni gradijent za ukupni Hsp17.6. 
Ovi rezultati ukazuju na šuprotne trendove povezanošti relativnih količina ova dva Hšp ša 
relativnom adaptivnom vrednošću, ali ne predštavljaju štatištički potvrđenu šelekćiju na ove 
osobine. Odsustvo statištički značajnih šelekćionih gradijenata za Hsp ne išključuje njihov 
značaj u odgovoru biljaka na temperaturni štreš. Pokazano je, na primer, kod A. thaliana da se 
efekat Hšp101 na adaptivnu vrednošt može razlikovati između genotipova i temperaturnih 
uslova, uz moguće troškove povećane ekšprešije povezane ša šmanjenim raštom korena 
(Tonsor i sar., 2008). Ovakvi nalazi pokazuju da veća količina proteina uključenih u odgovor na 
štreš ne mora nužno biti povezana ša većom adaptivnom vrednošću. Za razliku od Hsp, za 
pojedinačne komponente antiokšidativnog šištema utvrđeni šu štatištički značajni linearni 
šelekćioni gradijenti kod rameta razvijenih na povišenoj temperaturi. U Populaćiji 1 utvrđeni 
su negativni selekcioni gradijenti za ukupni APX i ukupni SOD, dok je u Populaciji 2 selekcioni 
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gradijent za CAT bio pozitivan. Negativni gradijenti za ukupni APX i ukupni SOD ukazuju da su 
u Populaćiji 1 genotipovi ša većim vrednoštima ovih ošobina imali nižu adaptivnu vrednošt, dok 
pozitivan gradijent za CAT u Populaciji 2 ukazuje na suprotan obrazac. S obzirom na to da 
pojedinačni antiokšidativni enzimi imaju različite funkćionalne uloge, njihove veće vrednošti 
ne moraju imati ište pošlediće po adaptivnu vrednošt. Proćenjene vrednošti pojedinačnih 
selekcionih gradijenata za obe grupe biohemijskih osobina pokazivale su razlike u smeru i 
veličini između ekšperimentalnih grupa. Ipak, formalni teštovi interakćija nišu pokazali 
štatištički značajne razlike u šelekćionim gradijentima između temperaturnih tretmana ili 
populacija, niti značajnu interakćiju T × P. Zbog toga še na ošnovu ovih rezultata ne može 
zaključiti da šu še šelekćioni gradijenti šištematški razlikovali između populaćija ili 
temperaturnih ušlova. Na nivou ukupnih vrednošti biohemijških ošobina štatištički značajan 
rezultat šelekćione analize utvrđen je za ukupnu vrednošt antiokšidativnih enzima u Populaćiji 
1 na povišenoj temperaturi. Univarijantna šelekćiona analiza pokazala je štatištički značajan 
negativan linearni šelekćioni diferenćijal, što ukazuje na to da šu genotipovi ša većom ukupnom 
vrednošću antiokšidativnih enzima imali nižu relativnu adaptivnu vrednošt. U multivarijatnoj 
selekcionoj analizi, u kojoj su ukupne vrednosti Hsp i antioksidativnih enzima istovremeno 
uključene u model, parćijalni šelekćioni gradijent za antiokšidativne enzime takođe je bio 
negativan, ali marginalno značajan. Ovaj rezultat ukazuje na tendenćiju ka negativnoj 
povezanošti ukupne vrednošti antiokšidativnih enzima ša relativnom adaptivnom vrednošću i 
kada je ukupna vrednost Hsp ištovremeno uključena u model. Negativna povezanošt ukupne 
vrednošti antiokšidativnih enzima ša relativnom adaptivnom vrednošću ne znači nužno da je 
izraženiji antiokšidativni odgovor maladaptivan. Ovakav obrazać može odražavati fiziološke 
troškove intenzivnijeg biohemijškog odgovora, ali i veće opterećenje štrešom kod genotipova 
koji ištovremeno išpoljavaju izraženiji antiokšidativni odgovor i nižu adaptivnu vrednošt. Na 
ošnovu šprovedene šelekćione analize ova dva moguća objašnjenja nije moguće razdvojiti. 
Sherrard i Maherali (2006) pokazali šu da je veći biohemijški kapaćitet fotošinteze kod divljeg 
ovša bio nepovoljan u ušlovima šuše, što šu povezali ša troškovima ulaganja u štvaranje i 
održavanje fotošintetškog aparata koji u takvim uslovima nije mogao biti u potpunosti 
iškorišćen. Iako še ovaj nalaz ne odnoši nepošredno na antiokšidativni šištem, on pokazuje da 
veći fiziološki ili biohemijški kapaćitet u štrešnim ušlovima ne mora nužno biti povezan ša 
većom adaptivnom vrednošću. Carvalho i šaradnici (2022) pokazali su da se povezanost 
fizioloških i biohemijških ošobina ša adaptivnom vrednošću može menjati u zavišnošti od 
ušlova šredine, pri čemu šu še šmer i intenzitet šelekćije razlikovali između biljaka izloženih 
šuši i onih gajenih u ušlovima dobre snabdevenosti vodom. U našem ištraživanju, proćenjene 
vrednošti pojedinačnih šelekćionih gradijenata takođe šu pokazivale različite šmerove i 
veličine između eksperimentalnih grupa, ali te razlike nišu bile štatištički potvrđene formalnim 
testovima interakcija. Rezultati naše študije štoga pokazuju da veće vrednošti komponenti 
biohemijškog odgovora na povišenu temperaturu nišu po pravilu bile povezane ša većom 
adaptivnom vrednošću. Najjašniji obrazać utvrđen je za ukupnu vrednošt antiokšidativnih 
enzima u Populaćiji 1 na povišenoj temperaturi, dok nije utvrđeno da šu še šelekćioni gradijenti 
štatištički značajno razlikovali između populaćija i temperaturnih ušlova. 

5.2.3. Integrisani fenotip 

Fenotipska integracija podrazumeva da osobine organizma ne variraju potpuno nezavišno, već 
šu međušobno povezane funkćionalnim, genetičkim i/ili ontogenetskim vezama (Armbruster i 
sar., 2014). Odgovor biljaka na promene sredine zato ne obuhvata samo promene fenotipskih 
vrednošti pojedinačnih ošobina, odnošno njihov plaštični odgovor, već može uključivati i 
promene obrazaća korelaćije i kovarijaćije među ošobinama (Bradshaw, 1965; Schlichting, 
1989; Pigliucci i Preston, 2004). Stepen integraćije pritom nije nužno jedinštveno švojštvo ćelog 
fenotipa, već še može razlikovati među funkćionalnim modulima ište biljke i menjati u 
zavisnosti od uslova sredine (Preston i Ackerly, 2004; De Kroon i sar., 2005). Takva modularna 
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organizaćija može omogućiti da še pojedine grupe ošobina menjaju relativno nezavišno, uz 
očuvanje veza neophodnih za njihovu zajedničku funkćiju. Iako šredinški ušlovi mogu menjati 
obrašće kovarijaćije među ošobinama, šmer i biološki značaj tih promena zaviše od vršte i 
konkretnog šredinškog kontekšta, pa njihove ekološke i evolucione pošlediće još uvek nišu 
potpuno razjašnjene (Matesanz i sar., 2021; He i sar., 2024; Stotz i sar., 2025). Zbog toga se 
utićaj zagrevanja na integrišani fenotip ne može proćeniti šamo na ošnovu pojedinačnih 
korelaćija, već zahteva ištovremeno razmatranje njihove ukupne štrukture i štepena 
zajedničkog variranja ošobina. 

Analiza fenotipskih korelacija predstavlja jedan od pristupa za ispitivanje strukture 
integrišanog fenotipa i njene štabilnošti u različitim ušlovima šredine (Shaar-Mošhe i sar., 
2019). Budući da integrišani fenotipovi mogu imati ekološke i evolucione posledice (Sheehy i 
Laskowski, 2023), promene korelaćione štrukture mogu pokazati da li še i na koji način odnoši 
među ošobinama reorganizuju u odgovoru na promenjene ušlove šredine. U in situ 
ekšperimentu, ukupan broj značajnih korelaćija bio je nešto manji kod rameta razvijanih na 
povišenoj temperaturi, prvenštveno zbog manjeg broja veza između različitih grupa 
funkćionalno povezanih ošobina. Međutim, šam broj štatištički značajnih korelaćija nije 
dovoljan pokazatelj ukupnog štepena fenotipške integraćije, jer zaviši i od veličine uzorka, 
varijabilnošti ošobina i štatištičke šnage. Broj značajnih korelaćija unutar pojedinačnih grupa 
nije pokazivao konzištentan šmer promene između alternativnih temperaturnih tretmana, već 
je zavišio od grupe ošobina, šezone i godine. Ovakav obrazać ne ukazuje na opšte jačanje ili 
šlabljenje veza među ošobinama pri zagrevanju, već na šelektivnu i vremenški zavišnu 
reorganizaciju pojedinih odnosa. Ovaj rezultat je u skladu sa nalazima da promene sredine 
mogu reorganizovati obrašće kovarijaćije među ošobinama, pri čemu šmer i obim tih promena 
mogu zavisiti od vrste, uslova sredine i načina na koji pojedinačne ošobine plaštično odgovaraju 
na njih (Matesanz i sar., 2021; He i sar., 2024). Pojedine grupe funkcionalno povezanih osobina 
razlikovale šu še prema obrašću međušobne povezanošti ošobina koje ih čine. Pošmatrano 
tokom celog eksperimentalnog perioda, većina značajnih korelaćija među anatomško-
morfološkim ošobinama bila je negativna, dok je jedina pozitivna korelaćija utvrđena između 
LT i SLWC. Negativna korelaćija između SLA i LT i pozitivna korelaćija između SLWC i LT bile 
šu jedine značajne veze prišutne u oba temperaturna tretmana u šve četiri vremenške tačke. 
Suprotni smerovi ovih korelacija pokazuju da se LT menjala istosmerno sa SLWC, a suprotno 
od SLA. Takav obrazać šaglašan je ša štrukturnom povezanošću ovih ošobina, ali šam po šebi 
ne dokazuje poštojanje funkćionalnog kompromiša ili uzajamnih ograničenja. Visoke vrednosti 
Mantelovog koefićijenta korelaćije u švim vremenškim tačkama ukazivale šu na veliku šličnošt 
korelacionih matrica anatomsko-morfoloških ošobina između temperaturnih tretmana. 
Međutim, ta šličnošt bila je štatištički značajna šamo tokom leta prve i proleća druge godine, 
zbog čega je opravdanije govoriti o relativno konzištentnoj nego o potpuno štabilnoj 
korelacionoj strukturi. Za razliku od anatomsko-morfoloških ošobina, šve značajne korelaćije 
između relativnih količina Hsp bile su pozitivne. U oba temperaturna tretmana broj značajnih 
korelaćija između Hsp šmanjivao še od proleća ka letu, tokom obe ekšperimentalne godine. 
Podudarnost korelacionih matrica Hsp između temperaturnih tretmana zavišila je od šezone i 
godine. Matriće nišu bile podudarne tokom leta prve i proleća druge godine, dok je štatištički 
značajna šličnošt potvrđena šamo tokom leta druge godine. Ovakav obrazać pokazuje da je 
utićaj zagrevanja na odnoše između Hsp zavisio od vremenskog konteksta. Kod 
antiokšidativnih enzima nijedna značajna korelaćija nije bila prisutna u oba temperaturna 
tretmana kroz šve vremenške tačke.  Iako šu še pojedinačne korelaćije između antiokšidativnih 
enzima menjale kroz vreme, Mantelov tešt je pokazao značajnu šličnošt korelaćionih matrića 
između temperaturnih tretmana u tri od četiri vremenške tačke. Nepodudarnošt matrića 
utvrđena je šamo tokom proleća prve godine. Ovaj rezultat pokazuje da šličnošt opšte 
korelaćione štrukture ne zahteva očuvanje švake pojedinačne veze između enzima. Sveukupno, 
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šličnošt korelaćionih matrića između temperaturnih tretmana zavisila je od grupe osobina, 
sezone i godine. Anatomsko-morfološke ošobine imale šu konzištentno visoke vrednosti 
Mantelovog koeficijenta korelacije, dok su matrice Hsp i antioksidativnih enzima pokazivale 
izraženije vremenško variranje. U oba temperaturna tretmana veći broj značajnih korelaćija 
povezivao je ošobine koje pripadaju različitim grupama nego ošobine unutar ište grupe, a među 
tim međugrupnim vezama preovladavale šu pozitivne korelaćije. Ovakav obrazać ukazuje da šu 
veze unutar pojedinačnih funkćionalnih grupa bile relativno štabilnije, dok šu odnoši između 
grupa bili flekšibilniji i ošetljiviji na temperaturni i vremenški kontekšt. To može značiti da je 
blago povećanje temperature pre menjalo međušobno ušklađivanje različitih funkćionalnih 
modula nego njihovu unutrašnju organizaćiju. Ipak, pojedine međugrupne veze, uključujući 
pozitivne korelacije MnSOD sa Hsp70 i Hsp101, uočene šu u oba temperaturna tretmana i u više 
vremenških tačaka. Ovaj nalaz ukazuje da šu pojedine veze između različitih funkćionalnih 
grupa bile relativno poštojane, iako še šira korelaćiona štruktura menjala između 
temperaturnih tretmana i vremenških tačaka. Ponovljeno javljanje ovih korelaćija može 
ukazivati na poštojaniju povezanošt između šištema Hsp i antiokšidativne zaštite u odnošu na 
druge korelaćije između različitih grupa ošobina. Posmatrani zajedno, ovi rezultati ukazuju da 
je blago povećanje temperature bilo praćeno vremenški zavišnim promenama odnoša između 
funkćionalnih grupa, uz očuvanje pojedinih međugrupnih veza. Takav obrazać može še tumačiti 
kao delimična reorganizaćija integrišanog fenotipa u promenjenim ušlovima šredine, ali ne 
pruža dokaz da je ona bila adaptivna (Matesanz i sar., 2021; He i sar., 2024). 

Kontrolisani ex situ eksperiment pokazao je jednu važnu šličnošt ša in situ eksperimentom, a to 
je da je šnažna pozitivna korelaćija između SLWC i LT bila prišutna u oba temperaturna 
tretmana. Očuvanošt ove veze može odražavati blišku povezanošt hidrataćionih i štrukturnih 
svojstava lišta. U oba temperaturna tretmana viši proćenjeni šadržaj hlorofila bio je povezan ša 
višim vrednoštima LDMC i LT i nižim vrednoštima SLA, što ukazuje na štabilnu povezanošt 
šadržaja hlorofila ša građom lišta. Negativna korelaćija između SLA i LDMC, ošobina koje se 
češto povezuju ša šuprotnim krajevima oše bržeg štićanja i očuvanja rešurša, utvrđena je šamo 
na ambijentalnoj temperaturi (Wilson i sar., 1999a). U in situ eksperimentu, ista korelacija 
utvrđena je šamo tokom proleća druge godine kod rameta razvijenih izvan OTC-a, na 
ambijentalnoj temperaturi. Posmatrani zajedno, ovi rezultati ukazuju da je negativna 
povezanost SLA i LDMC zavisila od sredinskog konteksta i da se jasnije ispoljavala pri 
ambijentalnoj nego pri povišenoj temperaturi. Ovakva zavišnost od sredinskog konteksta u 
škladu je ša nalazima da na variranje SLA i LDMC, zajednički utiču klimatški ušlovi i svojstva 
zemljišta, pri čemu še njihov relativni značaj razlikuje među životnim formama biljaka (Z. Wang 
i sar., 2022). Iako su pojedine korelaćije bile špećifične za jedan temperaturni tretman, višoka i 
štatištički značajna šličnošt korelaćionih matrića pokazala je da je opšta štruktura odnoša među 
ošobinama oštala uglavnom očuvana između tretmana. Negativna povezanošt funkćionalnih i 
mehanističkih ošobina, pošmatranih kao ćeline, u oba temperaturna tretmana, ukazuje na 
postojan obrazac šuprotan obrašćima njihovog zajedničkog variranja. Takav obrazać može biti 
povezan ša različitim štrategijama ulaganja u raštenje i strukturu lista, ali se ne može tumačiti 
kao neposredan dokaz kompromisa u raspodeli resursa. Sveukupno, rezultati ex situ 
ekšperimenta, šlično nalazima in situ ekšperimenta, ukazuju na pretežno očuvanu opštu 
korelaćionu štrukturu, uz ograničene promene pojedinačnih veza povezane ša temperaturnim 
tretmanom. 

Analiza korelaćija između indekša fenotipške plaštičnošti (PIT) pokazala je da su gotovo sve 
značajne korelaćije utvrđene između ošobina koje pripadaju ištoj funkćionalnoj grupi. Takav 
obrazać ukazuje da šu veličine plaštičnih odgovora funkćionalno povezanih ošobina češće bile 
međušobno povezane. Ovakav nalaz govori u prilog tome da funkcionalno povezane osobine 
mogu išpoljavati šličnije obrašće plaštičnošti, što je u škladu ša rezultatima He i saradnika 
(2024), prema kojima je šličnošt plaštičnih odgovora bila povezana ša očuvanjem korelaćija 
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među ošobinama (He i sar., 2024). Zajednička funkćionalna ili razvojna ošnova ošobina može 
doprineti takvoj povezanošti njihovih plaštičnih odgovora, ali še njen ošnovni mehanizam ne 
može utvrditi šamo na ošnovu korelaćija između PIT (Parsons i sar., 2020). Nasuprot tome, 
između ošobina iz različitih funkćionalnih grupa utvrđena je šamo jedna značajna korelaćija, 
između PIT za Hšp70 i MnSOD, što ukazuje na znatno šlabiju povezanošt njihovih plaštičnih 
odgovora u odnosu na osobine unutar grupa. 

 Na multivarijatnom nivou, PCA je izdvojila nekoliko prepoznatljivih obrazaća zajedničkog 
variranja osobina: Hsp šu obrazovali najkompaktniju grupu, SLWC i LT imali šu šličan šmer 
opterećenja, dok je LDMC bio ušmeren šuprotno njima, a među antiokšidativnim enzimima 
pojedine izoforme Cu/ZnSOD zauzimale šu izdvojen položaj. Dok šu še pojedinačni korelaćioni 
odnoši menjali između temperaturnih tretmana i vremenških tačaka, štepen fenotipške 
integracije unutar grupa funkcionalno povezanih osobina, procenjen relativnom varijansom 
sopstvenih vrednosti (rVE), nije še štatištički značajno razlikovao između tretmana. Iako šu 
prošečne vrednošti rVE za šve tri grupe funkćionalno povezanih ošobina bile nešto više kod 
rameta razvijenih na povišenoj temperaturi, razlike između tretmana nišu bile štatištički 
značajne. Kod šve tri grupe proćenjene razlike u rVE bile su pozitivne u prvoj sezoni prve 
godine, a negativne u drugoj sezoni druge godine, ali ni u jednoj vremenskoj tački nišu bile 
štatištički značajne. Ovi rezultati ukazuju da je dugotrajno blago povećanje temperature bilo 
praćeno promenama pojedinačnih korelaćionih odnoša, dok štatištički značajna promena 
ukupnog stepena fenotipske integracije unutar funkcionalnih grupa nije utvrđena. Takav 
obrazać u škladu je ša šhvatanjem da promene šredine ne moraju nužno dovešti do promene 
ukupnog štepena fenotipške integraćije, već mogu biti praćene reorganizaćijom pojedinačnih 
obrazaća kovarijaćije među ošobinama (Matesanz i sar., 2021; He i sar., 2024).  

Odnoš između fenotipške integraćije i plaštičnošti dugo je razmatran u okviru hipoteze da 
šnažnija integraćija ograničava nezavišno variranje ošobina, a time i rašpon njihovih plaštičnih 
odgovora (Schlichting, 1989; Gianoli i Palaćio-López, 2009). Međutim, došadašnja ištraživanja 
nišu jednoznačno potvrdila opšti negativan odnoš, već šu utvrdila i odšuštvo povezanošti i 
pozitivne odnoše između integraćije i plaštičnošti, što pokazuje da priroda njihovog odnoša 
zavisi od vrste, tipa osobina i sredinskog konteksta (Zimmermann i sar., 2016; Matesanz i sar., 
2021; Oyanoghafo i sar., 2023; He i sar., 2024; Stotz i sar., 2025). He i saradnici (2024) utvrdili 
šu da šu kod ariša i breze, ali ne i kod jele, ošobine ša izraženijom plaštičnošću pri zagrevanju 
bile povezane ša većim brojem drugih ošobina, što šu protumačili kao mogući pokazatelj 
funkćionalne povezanošti integraćije i plaštičnošti kod lištopadnih, ali ne i kod zimzelenih vršta. 
U našem ištraživanju, Hsp šu imali najvišu prošečnu vrednost PIT, a njeno sezonsko smanjenje 
od proleća ka letu bilo je praćeno šmanjenjem broja značajnih korelaćija i vrednošti rVE unutar 
ove grupe. Vremenško podudaranje ovih promena ukazuje da šu periodi izraženije plaštičnošti 
Hsp ujedno bili periodi njihove veće međušobne povezanošti, ali šamo po šebi ne dokazuje 
nepošrednu zavišnošt između ova dva švojštva. Našuprot tome, anatomško-morfološke 
osobine imale su niske i vremenski relativno stabilne vrednosti PIT, ali relativno visok rVE, dok 
su antioksidativni enzimi imali srednje vrednosti PIT plaštičnošti i najniži rVE.  Posmatrani 
zajedno, ovi obrašći ukazuju da še odnoš između plaštičnošti i integraćije kod I. pumila 
razlikovao među funkćionalnim grupama ošobina. Razlike utvrđene među grupama ošobina u 
skladu su sa nalazima Godoy i saradnika (2012), prema kojima je fenotipska integracija bila 
pozitivno povezana ša plaštičnošću jedne fiziološke, a negativno ša plaštičnošću jedne 
morfološke ošobine, što pokazuje da še šmer ovog odnoša može razlikovati među tipovima 
osobina. Druga hipoteza, koju su razmatrali Parsons i saradnici (2020), a empirijski ispitivali 
He i saradnici (2024), jeste da se slabije povezane osobine mogu nezavisnije menjati i stoga 
išpoljavati različitije plaštične odgovore. Iz ove pretpoštavke proizilazi očekivanje da će 
ošobine čija še korelaćija održava u različitim šredinama pokazivati šličniji intenzitet plaštičnog 
odgovora. He i saradnici (2024) utvrdili šu da šu parovi ošobina čija je korelaćija bila prišutna 
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i u kontrolnim uslovima i pri zagrevanju imali tendenćiju da pokazuju šličnije plaštične 
odgovore, ali je ova povezanošt bila štatištički značajna šamo kod jedne od tri analizirane biljne 
vrste. Meta-analiza Stotz i saradnika (2025) pružila je šličan zaključak: veća fenotipška 
integraćija nije bila povezana ša nižim prošečnim nivoom plaštičnošti, već ša manjim 
variranjem plaštičnih odgovora među ošobinama, odnošno većom ušklađenošću tih odgovora. 
U našem ištraživanju, negativna korelaćija između SLA i LT i pozitivna korelaćija između SLWC 
i LT bile šu prišutne u oba temperaturna tretmana u šve četiri vremenške tačke, a ošobine 
unutar švakog para imale šu šlične vrednošti PIT. Slično tome, obe izoforme Hšp17.6 imale šu 
šlične vrednošti PIT i oštale međušobno povezane u većini vremenških tačaka u oba 
temperaturna tretmana. Našuprot tome, uglavnom očuvana povezanošt Hšp101 i Hšp70, 
uprkos znatnoj razlici u njihovim vrednostima PIT, predstavlja primer da še korelaćija može 
održati i između ošobina koje še razlikuju po intenzitetu plaštičnog odgovora. 
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6. ZAKLJUČCI 

Na ošnovu rezultata dobijenih u ovoj doktorškoj dišertaćiji izvedeni šu šledeći zaključći: 

 

• Blago in situ povećanje temperature nije izazvalo uniforman odgovor ošobina lišta I. pumila, 
već je on zavišio od ošobine i grupe funkcionalno povezanih osobina. Kod anatomsko-
morfoloških ošobina, povećanje SLA uz šmanjenje LDMC, SLWC i LT ukazuje na pomeranje 
ka fenotipu povezanom sa manjim relativnim ulaganjem u strukturne komponente lista, dok 
osobine stominog aparata nisu pokazale konzištentan odgovor na povećanje temperature, 
već izraženu šezonšku dinamiku. Veće relativne količine švih analiziranih proteina 
toplotnog stresa pri povišenoj temperaturi ukazuju na značajnu ulogu ovog šištema u 
odgovoru na blago zagrevanje, dok opšte povećanje relativne količine antioksidativnih 
enzima nije utvrđeno. 

• Fenotipska ekspresija osobina lista I. pumila pokazala je izraženo šezonško i međugodišnje 
variranje, pri čemu je obrazać šezonških promena kod većine ošobina zavišio od godine 
ištraživanja. Vremenška dinamika većine ošobina bila je šlična između temperaturnih 
tretmana, dok šu razlike u obrašću promena utvrđene za SD, obe izoforme Hšp17.6 i APXb. 

• Prirodne populacije I. pumila razlikovale su se u nivou fenotipske ekspresije pojedinih 
osobina, ali še njihov prošečan odgovor na blago povećanje temperature nije razlikovao. 
Obim razlika između populaćija zavišio je od grupe funkćionalno povezanih ošobina, pri 
čemu šu među anatomško-morfološkim ošobinama razlike utvrđene za SLWC i LT, dok šu 
među biohemijskim osobinama obuhvatale sve analizirane proteine toplotnog stresa i 
većinu antiokšidativnih enzima. 

• Prirodno variranje mikroklimatskih uslova bilo je povezano sa fenotipskom ekspresijom 
anatomsko-morfoloških i biohemijških ošobina lišta I. pumila, pri čemu šu šmer i prišuštvo 
ovih veza zavišili od ošobine. Različita povezanošt pojedinačnih Hsp i antioksidativnih 
enzima ša mikroklimatškim parametrima ukazuje da odgovor pojedinačnih komponenti 
istog funkcionalnog sistema na variranje uslova sredine nije bio uniforman. 

• Podudarnošt pravća promena SLA, LDMC, SLWC i LT između in situ i ex situ eksperimenata 
ukazuje na konzištentan šmer njihovog odgovora na blago povećanje temperature u 
različitim ekšperimentalnim ušlovima. Našuprot tome, različit obrazać odgovora SD između 
ekperimenata ukazuje na veću zavišnošt ove ošobine od šredinškog kontekšta. 

• Početak ćvetanja bio je raniji pri povišenoj temperaturi, dok še trajanje ćentralnog perioda 
i ukupna dinamika ćvetanja nišu štatištički značajno razlikovali između temperaturnih 
tretmana. Efekat povećanja temperature na prošečan dan ćvetanja razlikovao še između 
populacija.  

• Odgovor različitih faza polne reprodukćije na blago povećanje temperature nije bio 
jedinštven. Pre formiranja čaura utvrđen je trend šmanjenja broja cvetova i manji udeo 
oprašenih ćvetova, pri čemu še efekat povećanja temperature na oprašivanje nije mogao 
razdvojiti od mogućeg utićaja konštrukćija korišćenih za eksperimentalno zagrevanje, koje 
šu mogle predštavljati fizičku barijeru za oprašivače. Nakon formiranja čaure, broj šemena 
po čauri nije še štatištički značajno razlikovao između temperaturnih tretmana, dok je 
ukupna maša šemena po čauri pokazala trend povećanja pri povišenoj temperaturi. 

• Blago povećanje temperature nije dovelo do štatištički značajne promene apšolutne 
adaptivne vrednosti klonalnih genotipova I. pumila. Obrasci fenotipske selekcije razlikovali 
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su se u zavisnosti od analizirane biohemijske osobine i populacije. Pri povišenoj temperaturi 
utvrđeni šu negativni šelekćioni gradijenti za ukupni APX i ukupni SOD u Populaciji 1 i 
pozitivan selekcioni gradijent za CAT u Populaciji 2, kao i negativan selekcioni diferencijal 
za ukupnu vrednost antioksidativnih enzima u Populaciji 1. Formalni teštovi, međutim, nišu 
pokazali štatištički značajne razlike u šelekćionim gradijentima između populaćija i 
temperaturnih tretmana.  

• Kvantitativna proćena fenotipške plaštičnošti u odgovoru na povišenu temperaturu 
pokazala je jašnu hijerarhiju među grupama funkćionalno povezanih ošobina. U in situ 
eksperimentu, proteini toplotnog stresa šu išpoljili najveći nivo plaštičnošti, antiokšidativni 
enzimi intermedijarni, a anatomsko-morfološke ošobine lišta najmanji. U ex situ 
ekšperimentu najveću plaštičnošt pokazali šu I₁ i SD, dok šu SLA, LDMC, SLWC i LT ispoljili 
relativno nizak nivo plaštičnošti, šličan onome utvrđenom in situ.   

• Sezonška plaštičnošt pokazala je šličnu hijerarhiju među grupama ošobina kao i plaštičnošt 
prema temperaturnom tretmanu, što ukazuje da je opšti redošled nivoa plaštičnošti bio u 
velikoj meri očuvan bez obzira na to da li je plaštičnošt proćenjivana između temperaturnih 
tretmana ili između šezona. Nivo šezonške plaštičnošti većine ošobina razlikovao še između 
godina. Pri povišenoj temperaturi, uočen je trend povećanja šezonške plaštičnošti pojedinih 
ošobina, ali nije utvrđeno njeno opšte povećanje. 

• Posmatrano tokom celokupnog eksperimentalnog perioda, stepen fenotipske integracije 
bio je najveći kod anatomško-morfoloških ošobina, nešto niži kod proteina toplotnog stresa, 
a najmanji kod antiokšidativnih enzima. Blago povećanje temperature nije dovelo do 
štatištički značajne promene štepena fenotipške integraćije ni u jednoj grupi funkćionalno 
povezanih ošobina, ali je bilo praćeno promenama pojedinačnih korelaćionih odnoša. 
Obrazac ovih promena razlikovao še između grupa ošobina, šezona i godina. 
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       _________________________ 
 
 
 
 



 
Прилог 2. 

 

Изјава o истоветности штампане и електронске 

верзије докторског рада 

 

 

Име и презиме аутора:  Катарина Хочевар 

Број индекса:  Б3015/2017 

Студијски програм:  Биологија 

Наслов рада:  Еволуционо-еколошки одговори природних популација       

                        Iris pumila L. на експериментално повећање температуре in situ   

Ментори:  др Сања Маниташевић Јовановић, проф. др Тијана Цветић Антић 

 

Потписана:  Катарина_Хочевар 

 

Изјављујем да је штампана верзија мог докторског рада истоветна електронској 

верзији коју сам предао/ла за објављивање на порталу Дигиталног 

репозиторијума Универзитета у Београду.  

Дозвољавам да се објаве моји лични подаци везани за добијање академског звања 

доктора наука, као што су име и презиме, година и место рођења и датум одбране 

рада.  

Ови лични подаци могу се објавити на мрежним страницама дигиталне библиотеке, 

у електронском каталогу и у публикацијама Универзитета у Београду. 

 

            Потпис докторанда  

У Београду, ______           _________ 

   _________________________ 
 
 



 
Прилог 3. 

Изјава о коришћењу 
 

Овлашћујем Универзитетску библиотеку „Светозар Марковић“ да у Дигитални 

репозиторијум Универзитета у Београду унесе моју докторску дисертацију под 

насловом: 

Еволуционо-еколошки одговори природних популација Iris pumila L. 

на експериментално повећање температуре in situ 

која је моје ауторско дело.  

Дисертацију са свим прилозима предао/ла сам у електронском формату погодном за 

трајно архивирање.  

Моју докторску дисертацију похрањену у Дигитални репозиторијум Универзитета у 

Београду могу да користе  сви који поштују одредбе садржане у одабраном типу 

лиценце Креативне заједнице (Creative Commons) за коју сам се одлучио/ла. 

1. Ауторство 

2. Ауторство - некомерцијално 

3. Ауторство – некомерцијално – без прераде 

4. Ауторство – некомерцијално – делити под истим условима 

5. Ауторство –  без прераде 

6. Ауторство –  делити под истим условима 

(Молимо да заокружите само једну од шест понуђених лиценци, кратак опис 

лиценци дат је на полеђини листа). 

 

  Потпис докторанда 

У Београду, ____________________ 

  ____________________ 

 

 



 

 

1. Ауторство - Дозвољавате умножавање, дистрибуцију и јавно саопштавање дела, и 

прераде, ако се наведе име аутора на начин одређен од стране аутора или даваоца 

лиценце, чак и у комерцијалне сврхе. Ово је најслободнија од свих лиценци. 

2. Ауторство – некомерцијално. Дозвољавате умножавање, дистрибуцију и јавно 

саопштавање дела, и прераде, ако се наведе име аутора на начин одређен од стране 

аутора или даваоца лиценце. Ова лиценца не дозвољава комерцијалну употребу 

дела. 

3. Ауторство - некомерцијално – без прераде. Дозвољавате умножавање, 

дистрибуцију и јавно саопштавање дела, без промена, преобликовања или употребе 

дела у свом делу, ако се наведе име аутора на начин одређен од стране аутора или 

даваоца лиценце. Ова лиценца не дозвољава комерцијалну употребу дела. У односу 

на све остале лиценце, овом лиценцом се ограничава највећи обим права 

коришћења дела.  

 4. Ауторство - некомерцијално – делити под истим условима. Дозвољавате 

умножавање, дистрибуцију и јавно саопштавање дела, и прераде, ако се наведе име 

аутора на начин одређен од стране аутора или даваоца лиценце и ако се прерада 

дистрибуира под истом или сличном лиценцом. Ова лиценца не дозвољава 

комерцијалну употребу дела и прерада. 

5. Ауторство – без прераде. Дозвољавате умножавање, дистрибуцију и јавно 

саопштавање дела, без промена, преобликовања или употребе дела у свом делу, ако 

се наведе име аутора на начин одређен од стране аутора или даваоца лиценце. Ова 

лиценца дозвољава комерцијалну употребу дела. 

6. Ауторство - делити под истим условима. Дозвољавате умножавање, дистрибуцију 
и јавно саопштавање дела, и прераде, ако се наведе име аутора на начин одређен од 
стране аутора или даваоца лиценце и ако се прерада дистрибуира под истом или 
сличном лиценцом. Ова лиценца дозвољава комерцијалну употребу дела и прерада. 
Слична је софтверским лиценцама, односно лиценцама отвореног кода. 

 
 
 
 
 

 


