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Morfo-anatomska i citoloSka analiza ploda paradajza tokom razvoja u uslovima

suse
Rezime

Cilj ovog istrazivanja je bio da se detaljno prouce morfo-anatomski i citoloski
parametri grade perikarpa ploda paradajza koji se nalaze u osnovi reakcije biljaka na
optimalne uslove vodnog rezima i na tretmane redukovanog navodnjavanja (tj. efekata
PRD i DI tretmana). Za istrazivanja su kori$¢ena dva genotipa paradajza (Lycopersicon
esculentum Mill.): divlji tip Ailsa Craig (WT) i njegov mutant flacca, koji ima smanjenu
sposobnost sinteze biljnog hormona abscisinske kiseline (ABA). Biljke su gajene u
kontrolisanim uslovima u tri razli¢ita vodna reZzima supstrata za gajenje: kontrolne
biljke su optimalno zalivane (FI), biljke izlozene DI tretmanu su zalivane sa oko 60%
manjom koli¢inom vode ravnomerno rasporedenom na ceo korenov sistem, dok su
biljake izlozene PRD tretmanu zalivane sa oko 30% manjom koli¢inom vode od FI
tretmana, s tim §to je celokupna koli¢ina vode dodavana samo u jednu polovinu
korenovog sistema, a zamena strana je vrSena kada sadrzaj vode u nezalivanoj
strani padne ispod 15-18%. Ispitivanja su obuhvatila utvrdivanje razlika izmedu
genotipova kao i uticaj tretmana zalivanja na osnovne morfoloske parametre ploda i
anatomske karakteristike perikarpa plodova tokom razvoja. CitoloSke karakteristike
perikarpa su proucavane primenom dve metode: razdvajanjem ¢elija primenom rastvora
pektinaze 1 analizom poprecnih preseka, sa posebnim akcentom na karakterizaciju
slojeva celija perikarpa i njihov razvoj pocev od tre¢eg dana nakon potpunog otvaranja
cveta do faze zrelog ploda.

Rezultati su pokazali da je kod divljeg tipa PRD tretmanom moguce ustedeti vodu
za zalivanje bez redukcije precnika i sveze mase ploda, mase perikarpa i veliCine Celija,
dok je sa druge strane primenjena manja koli¢ina voda za zalivanje u DI tretmanu
rezultovala znac¢ajno manjim plodovima zbog redukcije mase placente sa semenima i
perikarpa, kao i zbog znacajnog smanjenja veli¢ine i broja Celija perikarpa. Uticaj PRD i
DI na razvoj perikarpa kod divljeg tipa se ogleda u znacajnoj redukciji veli¢ine celija
spoljaSnjeg dela mezokarpa, gradenom od celija koje su nastale od spoljasnjeg
subepidermalnog sloja E2 i slojeva E3, E4, 13. Pozitivan efekat PRD tretmana na rast

ploda se ogleda u stimulaciji rasta ili povecanju veli€ine ¢elija pojedinih slojeva koji



nastaju od donjeg subepidermalnog sloja, pa je masa perikarpa ploda ista kao i u FI
tretmanu, kao i u poveéanju procenta suve mase u plodu rezultujuci time da plodovi
divljeg tipa u PRD tretmanu imaju istu svezu masu i precnik kao i u FI tretmanu kod
divljeg tipa.

Sveza masa ploda genotipa flacca u Fl tretmanu je manja u odnosu na divlji tip,
zbog manjeg broja i manje veliCine Celija perikarpa, $to ukazuje na direktni ili indirektni
uticaj ABA na procese deobe i rasta ¢elija ploda. PRD tretman kod flacca nije uticao na
veli¢inu ploda i procenat suve mase ploda, masu perikarpa i masu placente sa
semenima, ali je perikarp kod flacca u PRD tanji u odnosu na FI, $to je posledica
manjeg broja i manje veli¢ine ¢elija perikarpa. Efekat PRD tretmana na plodove flacca,
u poredenju sa optimalnim zalivanjem, ogleda se u formiranju manjeg broja slojeva
perikarpa tokom faze deobe celija, ali se novi slojevi perikarpa formiraju kasnije u
kasnoj fazi rasta ploda, bez znacajnih razlika u poredenju sa FI. Manja veli¢ina flacca
plodova u DI tretmanu rezultat je manje debljine perikarpa zbog manje veli¢ine Celija,

ali ne 1 manjeg broja ¢elija perikarpa.

Klju¢ne redi: paradajz, flacca, ABA, perikarp, regulisani deficit zalivanja (DlI),

delimic¢no suSenje zone korena (PRD), morfologija, anatomija, citoloSka istraZivanja
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Morpho-anatomical and cytological analysis of tomato fruit during development
exposed to drought

Abstract

The aim of this study was to study the morpho-anatomical and cytological
parameters of tomato fruit pericarp structure that underlie in plant responses to optimal
water regime and deficit irrigation conditions (i.e., the effects of PRD and DI
treatments). For this research we used two tomato genotypes (Lycopersicon esculentum
Mill.): Wild-type Ailsa Craig (WT) and its mutant flacca, with reduced ability of
synthesis of the plant hormone abscisic acid (ABA). Plants were grown under controlled
conditions in three different plant growth substrate water regimes: control plants were
optimally irrigated (FI), plants exposed to DI treatment were watered with plenty of
water about 60% less evenly distributed over the entire root system, whereas in plants
exposed to PRD irrigated with about 30% less water than FI treatment, provided that the
total quantity of water added in only one half of the root system, irrigation wet and dry
side was shifted when volumetric soil water content had decreased in dry side to 15-
18%. The study included the determination of the differences between genotype and
irrigation treatment effect on the main morphological parameters of the fruit, and
anatomical characteristics of pericarp during development. Cytological traits of pericarp
were studied using two methods: separation of cells in pectinase solution and analysis of
pericarp cells on cross sections, with special emphasis on the characterization of the
pericarp cell layers and their development, starting from the third day after the full
flowering stage (daa) to the mature fruit stage.

The results showed that in wild-type PRD treatment can save the water for
irrigation without reducing the fruit diameter and fresh fruit weight, pericarp weight,
and pericarp cell size, while on the other side DI treatment with a smaller amount of
water for irrigation resulted in significantly smaller fruits as result of reduction in mass
of placenta and pericarp tissue, as well as a significant reduction in the pericarp cell size
and number. The effect of PRD and DI on the development of the pericarp in the wild
type was expressed in a significant reduction in the size of the cells of the outer part of
the mesocarp, built of cells that have formed from the outside subepidermal layers and

layers E2 E3, E4, 13. The positive effect of PRD treatments on fruit growth is expressed



in the stimulation of growth or in increase of the cell size in the layers that arise from
the lower subepidermal layer, and the pericarp mass was same as in the FI treatment, as
well as an increase in percentages of dry matter in the fruit resulted in same fruit fresh
weight and diameter for both, PRD and FI treated wild type plants.

Fresh fruit weight in genotype flacca under FI treatment was lower than in the
wild type, due to lower number and smaller pericarp cells, suggesting on direct or
indirect effect of ABA on the processes of cell division and cell growth of the fruit. In
PRD (70% of FI) flacca we did not observed reduction in fruit size, percentage of the
fruit dry weight, pericarp and placenta mass of tissue, but the pericarp in the PRD flacca
was thinner than the FI, as a result of a lower number of cells and smaller pericarp cell
size. Effect of PRD treatments on flacca fruit, compared with optimal irrigation,
reflected the formation of a less number of pericarp layers during the stages of cell
division, but the newly formed pericarp cell layers were formed later, in the late stage of
fruit growth, without significant differences comparing to Fl. Smaller fruits size in
flacca under DI treatment resulted from thinner pericarp due to the smaller cells size,

but not lower number of pericarp cells.

Key words: tomato, flacca, ABA, pericarp, regulated irrigation deficit (DI), partial
root-zone drying (PRD), morphology, anatomy, cytological studies

Scientific field: Biotechnical sciences
Specific scientific field: Agricultural Botany
UDC number: 635.64:635.076:551.577.62 (043.3)



SKRACENICE:

FI (eng. full irrigation) - optimalno zalivane biljke

PRD (eng. partial root-zone drying) - delimi¢no suSenje zone korena
DI (eng. deficit irrigation) - deficit zalivanja

WT - divlji tip

ABA (eng. abscisic acid) - abscisinska kiselina

daa (eng. days after antesis) - starost ploda u danima ra¢unata od faze potpuno

otvorenog cveta
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1. UvOD

Susa je jedan od faktora spoljasnje sredine koji u najvecoj meri moze da uti¢e na
rastenje i razvice biljaka, a kod poljoprivrednih kultura u znacajnoj meri umanjuje
prinos. Jos je Boyer (1982) ukazivao na to da faktori sredine mogu smanjiti proizvodnju
useva za ¢ak 70%. Imajuci u vidu da je voda od vitalnog znacaja za rast i razvoj biljaka,
suSa, definisana kao znatan deficit vode u zemljistu i u atmosferi, predstavlja svetski
problem jer smanjuje prinos gajenih biljaka Sirom sveta (Foolad, 2007). Sa
meteoroloske tacke gledista, suSa se prema Katz i Glantz (1977) definise kao
period u kome je koli¢ina padavina manja od vrednosti koja predstavlja
viSegodis$nji prosek za dato podrucje. Sa poljoprivredne tacke glediSta smatra se
periodom suvog vremena Kkoji izaziva znacajno smanjenje prinosa date gajene

biljne vrste u odnosu na prosek za odgovarajuée podrudje.

Prema izvestaju koji je prikazao FAO (2007) evidentno je da abioti¢ki stresni
faktori imaju znacajan uticaj na biljke. Analize pokazuju da je ¢ak 64% svetske povrsine
zemljista potencijalno ugrozeno suSom. Prema izvestaju Medunarodnog panela za
klimatske promene (IPCC, 2007) istrazivanja efekata suse na biljke postaju sve
znacajnija, jer vec¢ina buducih scenarija kKlimatskih promena predvida porast temperature
i smanjenje padavina u mnogim oblastima sveta, §to ¢e imati za posledicu jak vodni
deficit. Tokom poslednjih decenija, suSa dramati¢no raste u svom obimu i intenzitetu, a
broj oblasti koje su pod uticajem suse je u periodu od 1976.-2006. godine porastao za
20%. Postoji nekoliko pokazatelja koji ukazuju na pojavu stresa suse, u prvom redu su
to padavine i temperatura. Smanjenje godis$njih koli¢ina padavina se javlja u podru¢jima
sa godi$njim prosekom ispod 800 mm, a posebno su izrazene u oblastima sa prosecnim
padavinama ispod 650 mm (Popovi¢ i sar., 1994). Deficit padavina posle 1980. godine
na podru¢ju Srbije je posebno izrazen. U periodu od 1961-1990, najvece oscilacije
godi$njih koli¢ina padavina registrovane su u istoénoj Vojvodini, Sumadiji, Pomoravlju,
Stigu i Negotinskoj krajini. Drugi pokazatelj koji ukazuje na suSu je temperatura
vazduha, koja pokazuje izrazene oscilacije tako da su utvrdeni periodi sa dominantnim
smanjenjem, a nakon toga 1 periodi sa porastom godiSnje temperature vazduha u Srbiji.

Dominacija niskih godi$njih temperatura vazduha u Srbiji je prestala 1981. godine, dok



je od 1982. zapoceo rast godisnjih temperatura, koji i dalje traje. Analize meteoroloskih
podataka iz perioda 1951-2000. godine ukazuju da godi$nja temperatura kontinuirano
raste, a da su kod padavina prisutne oscilacije sa ¢eS¢om pojavom deficita (Popovié,
2002). Da bi se predvidelo kakve se promene mogu oc¢ekivati u buduénosti koris¢eni su
matematicki modeli na osnovu kojih se procenjuje variranje osnovnih klimatskih
parametara. Popovi¢ i1 sar. (2004) u blazoj varijanti tog modela, ukazuju za nase
podrugje sigurno poveéanje godisnje temperature vazduha od ¢ak 4°C do kraja ovog
veka. Prema nekim evropskim procenama porast godisnje temperature ¢e biti veéi za
2°C, mada je moguée da ée ova vrednost biti veéa veé sredinom ovog veka na osnovu
rezultata IPCC (2001). Za razliku od temperature, ¢iji se rast ocekuje u celoj Evropi,
promene padavina su slozenije. Postoji izrazena saglasnost u procenama da ¢e doci do
smanjenja letnjih padavina na podru¢ju Mediterana (EEA, 2004). Prema ovakvim
procenama neka podru¢ja Srbije ¢e tokom leta imati manje padavina i za 20%, dok
iznos smanjenja letnjih padavina, po najnepovoljnijoj opciji, premasuje 50% prose¢nih
vrednosti (Popovi¢ i sar., 2004). Medutim, rezultati za 2014. godinu pokazuju da je
koli¢ina letnjih padavina premasila viSegodiSnje proseke u Srbiji kao i da je broj
ekstremnih klimatskih uslova (ekstremno visoke temperature, padavine, grad, poplave)
u porastu u odnosu na visegodiSnji prosek.

Povrtarske kulture, medu kojima i paradajz, su posebno osetljive na suSu.
Paradajz je biljka koja je osetljiva na nedostatak vode, koji predstavlja jedan od
najznacajnijih faktora koji smanjuje proizvodnju i u nasoj zemlji i u svetu, pa je za
prinos paradajza u mnogim zemljama neophodno dodatno navodnjavanje radi
postizanja optimalnih prinosa (Fereres i Soriano, 2007). Odgovor biljaka na vodni
deficit zavisi od genotipa, intenziteta i trajanja nedostatka vode, tipa zemjiSta, starosti i
faze razvoja biljaka, kao i vrste organa i tkiva (Bray, 1997).

U poslednjih nekoliko decenija mnogo toga je uradeno na polju istraZivanja
strategija biljaka u kontroli vodnog statusa u uslovima suSe, odnosno na proucavanjima
fizioloskih i biohemijskih procesa koji se nalaze u osnovi odgovora biljaka na stres suse
(Chaves i sar., 2003).

U savremenoj poljoprivrednoj proizvodnji postoje dve osnovne strategije za
prevazilazenje efekata suse:

1. Selekcija otpornih genotipova i



2. Navodnjavanje.
Oba pristupa su zasnovana na razumevanju efekata suse i reakcijama biljaka za njihovo

prevazilazenje.

Selekcija otpornih genotipova na susu je narocito aktuelna kod jarih kultura
(kukuruza, pSenice, soje, Secerne repe, suncokreta). Instituti iz UK, Danske i Portugalije
su medu prvima poceli i sa prakticnom primenom znanja iz oblasti fiziologije stresa za
potrebe prevazilazenja ili umanjenja efekata suse i selekcijom otpornih genotipova
(Lebreton i sar., 1995). Definisanje najrelevantnijih kriterijuma za ocenu tolerantnosti
prema nedostatku vode je veoma znacajno za oplemenjivanje u cilju stvaranja
genotipova koji bolje podnose ovaj abioticki stres. Smatra se da primena molekularnih
metoda, zajedno sa klasi¢nim fizioloskim i morfo-anatomskim istrazivanjima moze dati
najbolje rezultate u istrazivanjima otpornosti na susu gajenih biljka. Biljna
biotehnologija predstavlja proces u kome se koriste molekularne i citoloske tehnike u
cilju povecanja produktivnosti biljaka, poboljSanja kvaliteta biljnih proizvoda,
sprecavanja Steta koje nastaju pod uticajem razliCitih biotickih 1 abiotickih stresova. U
okviru biljne biotehnologije postoji 1 grupa metoda koja se naziva selekcija pomocu
molekularnih markera (MAS - Marker Assisted Selection), koja predstavlja kombinaciju
metoda klasi¢nog oplemenjivanja i molekularnih istraZivanja. Preduslov za uspesSnost
MAS je definisanje gena za koje se pretpostavlja da reguliSu osobine od interesa 1
testiranje statistiCkih odnosa izmedu markera 1 osobine od interesa (Peki¢ 1 Quarrie,
1998). Tek kada je definisan marker koji je fizi¢ki lociran pored ili ¢ak u genu od
interesa moguca je marker asistirana selekcija pozeljne osobine (Pankovi¢ i sar. 2004).
Razvoj molekularnih markera omogucio je stvaranje genetickih mapa i1 uz koriS¢enje
razli¢itih statistickih programa sada je moguce odrediti poziciju gena za bilo koje
svojstvo od interesa za oplemenjivanje, tzv. QTL (quantitative trait loci), kao Sto je

uradeno npr. kod kukuruza (Quarrie 1 sar., 1998).

U kontekstu globalnih klimatskih promena, o¢ekuje se ¢eS¢a pojava i duze trajanje
perioda susSe (Lovelli i sar., 2012). Zbog toga su smanjenje vodnih resursa 1 nedostatak
kvalitetne vode za navodnjavanje osnovni razlozi koji alarmiraju na potrebu ocuvanja
vode za potrebe proizvodnje hrane 1 pronalazenje novih strategija za navodnjavanje koji

¢e rezultovati povecanom efikasnosti koriS¢enja vode od strane biljaka (Fereres i sar.,



2007). Veruje se da ¢e u poredenju sa svim drugim vrstama abiotickog stresa,
nedostatak vode imati globalno najveéi negativan uticaj na poljoprivredna zemljista
(FAO, 2007), rast i produktivnost sa takvih zemljista (Shao 1 sar., 2008), kao i1 na prinos
u globalnoj poljoprivrednoj proizvodnji (Foolad, 2007). To je od posebnog znacaja jer
se oko 60-85% od ukupne potrosnje vode (za industriju, domadinstva, poljoprivredu)
koristi u svrhu navodnjavanja (Zegbe-Domingez i sar., 2003, Zegbe i sar., 2005). Da bi
se obezbedila hrana za ljudsku populaciju koja stalno raste, povrSine navodnjavanih
oblasti bi trebalo da se povecaju za vise od 20%, dok bi prinos trebalo da se poveca za
40% do 2025. godine. Da bi se to postiglo vodni resursi bi trebalo da se koristi sa veCom

efikasnoscu i produktivnoscu (Sepaskhah i Ahmadi, 2010).

Kako vodnih resursa ima sve manje, a povecéani su zahtevi usled periodi¢nih susa,
¢ine se napori da se navodnjavanje u svrhu poljoprivrede menja od metoda sa punim
normama zalivanja ka metodama navodnjavanja sa redukovanom koli¢inom vode a da
pri tome ne dode do smanjenja prinosa (Ruiz-Sanchez i sar., 2010). U osnovi ovih novih
metoda redukovanog navodnjavanja je razumevanje uticaja suSe Na rast i razvoj

gajenih biljaka (Davies i sar., 2011).

Optimalno navodnjavanje ili FI (eng. Full irrigation) koriste uzgajivaci u
oblastima koja nisu ograni¢ena u koriS¢enju vodnih resursa. U danasnje vreme,
optimalno zalivanje se smatra luksuzim koriS¢enjem vode, 1 zbog toga se koli¢ina vode
za navodnjavanje moze smanjiti sa malim ili bez ikakvog efekta na profitabilnost

prinosa (Kang i Zhang, 2004).

U poslednjih nekoliko decenija, jedna od mogucih opcija za prevazilazenje
posledica suSe na biljke je upotreba metoda deficita navodnjavanja: regulisani deficit
zalivanja (eng. regulated deficit irrigation, DI) i metoda delimi¢nog susenja zone korena
(PRD) (FAO, 2002).

Regulisani deficit navodnjavanja ili DI (eng. Deficit Irrigation) je tehnika
navodnjavanja celog korenovog sistema sa manjom koli¢inom vode nego §to je
potrebno za evatranspiracione zahteve gajenih biljaka u odredenim fenoloskim fazama

rasta (Rapoport i sar., 2011).



Delimicno suSenje korenova ili PRD (eng. Partial Root-zone Drying) je tehnika
navodnjavanja koja se razvila posle DI. Sa ovom tehnikom vr$i se navodnjavanje samo
jedne polovine korenovog sistema (Dorjia i sar., 2005), dok se druga polovina
korenovog sistema susi do odredenog sadrzaja vode u zemljiStu, a zatim se vrSi
inverzija, odnosno promena strane koja se zaliva i susi. To se obavlja tako da se strana
koja je prethodno zalivana izlaze susi, dok se strana koja je bila u uslovima suse zaliva

(Ahmadi i sar., 2010).

Rezultati niza istrazivanja su pokazali da se i PRD i DI mogu uspe$no Koristiti
za potrebe navodnjavanja razlicitih ratarskih, vocarskih i povrtarskih kultura. Takode se
pokazalo i da efekti primene ovih tehnika na prinos gajenih biljaka zavise od niza
faktora ukljucujuéi koli¢inu vode za navodnjavanje, faze ontogeneze biljaka u kojoj su
primenjeni, genotipskih karakteristika i dr. U osnovi njihove optimalne primene su

saznanja o dejstvu suSe na biljke i mehanizmima za njihovo prevazilaZenje.

U literaturi postoji dosta istraZivanja fizioloskih, biohemijskih i molekularnih
procesa i morfo-anatomskih karakteristika biljaka koji su doprineli objasnjenju uticaja
suse i metoda deficita navodnjavanja na strukturu i funkciju listova, morfologiju korena
(Chaves i sar., 2003), anatomiju stabla i korena i hidraulicne provodljivosti peteljke
ploda (Ranci¢, 2011). Znaajan broj ovih istraZzivanja se odnosi i na paradajz. Medutim,
jos uvek nije dovoljno ispitan efekat suSe i metoda deficita navodnjavanja na strukturu
ploda, anatomske karakteristike perikarpa i razvoj ¢elija perikarpa, a sto je od znacaja za
razumevanje efekata ovih faktora na prinos paradajza. Takva istrazivanja plodova su

predmet ove doktorske disertacije.



2. PREGLED LITERATURE

2.1.  Poreklo i znacaj paradajza

Paradajz (domestifikovani paradajz, Lycopersicon esculentum Mill., Solanum
lycopersicum L.) je visegodiSnja biljka u svom prirodnom stani$tu, iako se kod nas gaji
kao jednogodisnja. Paradajz je poreklom iz Srednje ili Juzne Amerike, a na Andima u
Peruu se i danas nalazi najveci broj divljih vrsta paradajza. Paradajz najbolje uspeva u
umerenim 1 tropskim zonama, a osetljiv je na nedostatak vode u zemljiStu, niske
temperature i manjak svetlosti.

Paradajz predstavlja znacajnu povrtarsku vrstu koje se gaji na otvorenom polju i u
zaSti¢enom prostoru (Ho, 1996, Takac i sar., 2007). O znacaju ove povrtarske vrste
govore podaci da je njegova potros$nja evidentirana u 164 zemlje sveta i da je druga po
redu najprodavanija namirnica na svetskoj pijaci. Prema FAO, ukupna proizvodnja je od
1961. do 2009. godine porasla sa 27,6 milona tona na 152,9 miliona tona godiSnje
(FAOSTAT Database, 2009). Posmatrano na svetskom nivou, najveca proizvodnja je u
Kini sa oko 14,1 milona tona, za kojom slede Indija i SAD. Najveci izvoznik paradajza
je Spanija sa 9,3 miliona tona. Najveéa potro$nja paradajza je u Severnoj Americi gde
iznosi 35 kg po stanovniku godisnje, dok se evropske zemlje prema ostvarenoj potrosnji
od 27 kg nalaze na drugom mestu u odnosu na ostale svetske regione. Prose¢na
potroSnja paradajza u svetu iznosi 15 kg po stanovniku (FAO), dok je u naSoj zemlji 16
kg po stanovniku (Takac i sar., 2007). Najveci potrosa¢ u Evropi je Grcka sa 140 kg po
stanovniku, verovatno zbog proizvodnje koja je usled pogodnih klimatskih uslova za
uzgajanje paradajza velika, ali i tradicije u koris¢enju ove namirnice. U strukturi
evropske proizvodnje paradajza Srbija ucestvuje sa svega 0,8%. U Srbiji, prema
rezultatima Statisticke komisije Republike Srbije iz 2010. godine, od ukupno 281.000
ha setvenih povrSina na kojima se gaji povrce, paradajz zauzima oko 9%, odnosno oko
20.000 ha, sa ostvarenom proizvodnjom od 189.000 tona ploda (Takac i sar., 2007).
Rastuéi trend u produkciji paradajza u Srbiji u odnosu na period 2008., ukazuje da je
proizvodnja ove biljke profitabilna, a §to nam govori podatak da je u 2010. godini
paradajz bio na treCem mestu izvezenog povréa sa 3%. Prosecan prinos u Srbiji je oko 9

tona po hektaru, §to je relatvno malo, narocito kada se uzme u obzir da je prosecan



evropski prosek 31,4 tone. Razlog ovako niskog prosecnog prinosa paradajza u Srbiji
lezi pre svega u neadekvatnoj tehnologiji gajenja (Takac i sar., 2007). Takode se moraju
uzeti u obzir i manja podrucja Srbije (Vojvodina i1 reCne doline centralne Srbije) gde
postoje optimalni uslovi zemlji$ta, obilje vode za navodnjavanje kao i povoljnije
klimatske prilike za uzgajanje paradajza, i gde prinos zbog toga dostize i 50-80 tona
ploda po hektaru.

2.2. Morfo-anatomske karakteristike vegetativnih i generativnih organa

paradajza

2.2.1. Morfologija vegetativnih organa paradajza

Glavno stablo paradajza ima simpodijalan rast i formira se iz inicijalnog
monopodijalnog izdanka koji nosi do 12 listova, $to uglavnom zavisi od genotipa
paradajza. U pocetku rast bo¢nih pupoljaka nije uocen, medutim nakon razvoja vrsne
cvasti, ukupni rast biljaka se nastavlja zahvaljujuci rastu bo¢nih grana, tako da se glavno
stablo u stvari sastoji od razli¢itih simpodijalnih delova od kojih svaki ima 3 lista 1
vr$nu cvast. Na osnovu izgleda habitusa razlikuju se tri osnovna tipa rasta stabla
paradajza: determinantan, indeterminantan 1 poludeterminantan. Paradajz sa
indeterminantni tipom rasta pokazuje neograniCen rast, sa velikim brojem bo¢nih grana i
daje plodove tokom cele sezone. Kod ovog tipa rasta primarno stablo mladih biljaka
formira do 10 listova pre nego S§to se pojavi prva cvast, zatim nastavlja da raste, a ostale
cvasti se formiraju bocno u odnosu na glavno stablo. Rast primarnog stabla se zavrSava
formiranjem prvog cveta, a rast u visinu se nastavlja zahvaljuju¢i bo¢nom grananju koje
preuzima rast stabla. Paradajz sa determinanatnim habitusom ima relativno nisko stablo,
jer se na stablu formiranjem prve cvasti zavrSava rast biljke u visinu. Bo¢ni izdanci se
formiraju iz primarnog stabla dajuci biljci Zbunast izgled, Cesto su relativno kratki i
svaka boc¢na grana se zavrSava formiranjem cvasti koji formiraju plodove u kratkom
vremenskom periodu od 2 do 3 nedelje. Poludeterminantni tip ima duge bo¢ne grane
kao i indeterminantni tip a biljke rastu u visinu do 1-1,5 m. Izdanci poludeterminantnih
biljaka daju nekoliko cvasti kao i kod indeterminantnih biljaka, ali se zatim rast

zavrS$ava cvastima kao kod determinantnog oblika.



Koren paradajza moze dosti¢i duzinu i do preko Im, najveéi deo korena je
koncentrisan u sloju zemljista od 30-60 cm ispod povrsine, a maksimalne vrednosti
duzine korena su zabelezene tokom faze rasta plodova. Kod biljaka koje su gajene iz
semena korenov sistem je osovinski, dok se nakon presadivanja naglo razvijaju
adventivni korenovi formirajuci zilicast korenov sistem (Hayward, 1938).

Raspored listova na stablu paradajza je spiralan, listovi imaju dorzoventralnu
gradu sa izrazenim nervima na nali¢ju lista. Nervatura lista je mrezasta. Mladi listovi su
prosti 1 po obodu useceni, medutim stariji listovi su neparno perasto slozeni i sastoje se
iz glavne lisne drske na kojoj su rasporedeni prosti ili slozeni listi¢i na pojedina¢nim

dr8kama.

2.2.2. Morfologija generativnih organa paradajza

Cvast kod paradajza je kratka cimozna sa sedam do dvanaest cvetova. Nije retko
da su vise od dva cveta otvorena u isto vreme u istoj cvasti, tako da drSka cvasti Cesto
nosi male plodove, otvorene cvetove i cvetne pupoljke koji se razvijaju u isto vreme na
istoj cvasti (Slika 1). Cvetna drSka povezuje pojedinacni cvet sa drSkom cvasti, zavrsni
deo cvetne dr$ke podrazumeva cvetna loza koja je u obliku diska. Tokom razvoja cveta,
mali izraStaji meristemskog tkiva rastu izvan drSke cvasti i formiraju cvet. Ostale cvetne
primordije se razvijaju, jedna nakon druge, prostiru¢i se oko drSke cvasti u smeru

kazaljki na satu sa Sest ili viSe elemenata.

Slika 1. Razvoj cvetne grane kod
paradajza, na vrhu cvasti se nalaze
cvetovi u fazi potupuno otvorenog cveta
(ozna¢eno crvenom strelicom) a u
osnovi cvasti formirani plodovi.




Cvet paradajza je petoclan, sa spiralno rasporedenim delovima cveta na cvetnoj
lozi. Cagica cveta je veoma kratka, sa¢injena je od pet ¢agiénih listiéa koji su linearnog
do lancetastastog oblika, i koji imaju anatomsku gradu sli¢nu listovima. Cagica je vrsta
1 menja svoju veli€inu sa razvojem ploda ostaju¢i u osnovi ploda sve do faze zrenja
ploda. Krunica je sacinjena od pet elemenata u osnovi sraslih u kratku cev, svetlo
zeleno-zute boje kada je cvet delimi¢no otvoren. Kod potpuno otvorenog cveta elementi
krunice su savijeni ka spolja i zlatno Zute su boje, a taj stupanj u rastu cveta se oznacava
kao anteza (Slika 1). Pet narandzasto-zutih prasnika su srasli medusobom i za grotlo
cevi krunice, formirajuci Suplju kupastu strukturu oko tucka, koji zauzima centralni deo
cveta. Otvaranje prasnika pocinje 24-48 Casova nakon otvaranja cveta kada je polen
slobodan da se direktno prenosi na zig tucka. Neupadljivi tucak je bledo zuto-zelene
boje, i sacinjen od proSirene baze plodnika, izduzenog stubica 1 spljostenog ziga koji se
nalazi iznad vrha pra$nika. Na povrSini ziga nalaze se zlezde koje luce lepljivu
supstancu ¢ija je uloga u olakSavanju oprasSivanja. Visecelijske zlezde 1 nezlezdane
dlake se mogu naéi u osnovi stubiéa i semenih zametaka (Cooper, 1927). Zig je
receptivan za polen 1-2 dana pre pucanja antera, tako da kod vecine sorti paradajza
najées¢e dolazi do samoopraSivanja (Hayward, 1938). U prirodnim uslovima,
zahvaljuju¢i bumbarima koji prenose polen, dolazi i do unakrsnog oprasivanja, ali u
manje od 5% slucajeva. U povoljnim uslovima dolazi do oplodenja za manje od 50
casova nakon opraSivanja ili 20 ¢asova nakon punog cvetanja (Picken, 1984). U to
vreme zid plodnika je graden od 9 slojeva Celija koje su zaobljeno kockaste, sli¢cne
veli¢ine osim ¢elija provodnog snopi¢a. Graden je od po jednog sloja spoljasnjeg i
unutra$njeg epidermisa i ostalih slojeva koji ¢e formirati mezokarp omotaca ploda,
perikarpa. Pre¢nik plodnika je u rasponu od 1,3 do 4,4 mm kod analiziranih 20
genotipova paradajza, prema Cheniclet i sar. (2005), prosecna povrsina ¢elija u plodniku
je 150 umz. Plodnik tucka moze da bude graden od najmanje dve karpele (Tanksley,
2004), ali taj broj moze jako da varira i kod nekih varijeteta paradajza iznosi i do 22
oplodna listica (Cheniclet 1 sar., 2005). Vecina kultivisanih varijeteta paradajza osim
c¢eri paradajza ima cetiri ili pet lokula, mada je najces¢e dvook ili trook, kao §to je to

slucaj sa divljim tipom (Cheniclet 1 sar., 2005).



Po botanickoj definiciji, plod nastaje od zrelog plodnika tucka i stoga sadrzi
tkivo oplodnih listi¢a u delovima ili u celini, dok zid plodnika formira omotac ploda,

perikarp.

2.3. Razvoj i anatomska grada ploda paradajza

2.3.1. Faze u razvoju ploda

Zbog jako pogodnih razvojnih osobina, kao $to su kratak ciklus razvoja i sposobnost
samooprasSivanja (Chevalier, 2007), paradajz se ve¢ dugo vremena unazad koristi kao
model sistem za geneti¢ka istrazivanja, razvojne procese, fizioloska i fitopatoloska
istrazivanja. To je omogucilo prikupljanje velikog broja informacija o ovoj ekonomski
vaznoj biljnoj vrsti. Kako je veli¢ina ploda paradajza jedna od klju¢nih osobina kvaliteta
1 prinosa, proucavanje rasta plodova je privlacilo dosta paznje istrazivaca (Ho i sar.,
1987, Bussiéres, 1993, de Koning, 1994, Andrews i sar., 2002, Bertin i sar., 2003, 2005,
Fanwoua i sar., 2012).

Plod povecava masu ili zapreminu za 100 ili viSe puta od oplodenja do zrenja, i te
promene je moguce predstaviti sigmoidnom krivom (Gillaspy 1 sar.,, 1993).
Interpretacija krive rasta je kompleksna kod pracenja pojedinac¢nih parametara ploda,
kao $to su masa, pre¢nik, zapremina ploda, zbog razli€itih tipova tkiva koja grade plod.
Svi delovi ploda se razvijaju u skladu sa njihovim sopstvenim programima, na
prostorno-vremenski organizovanim obrascima deoba i rasta celija. Osnovni procesi u
rastu ploda podrazumevaju kontrolu broja Celija i veliCine ¢elija, a oba ova procesa se
deSavaju tokom ogranic¢enog perioda i ponaSaju se geometrijski svaki za sebe (Bohner i
Bangerth, 1988a,b). Oba procesa su pod kontrolom unutrasnjih signala (hormona i
metaboli¢kih procesa) i spoljasnjih faktora (ekoloskih faktora), i predstavljaju vazne
odrednice morfoloskih osobina kvaliteta ploda kao S§to je kona¢na veli¢ina ploda, masa i
oblik ploda (Tanksley, 2004).

Konacna veli¢ina ploda zavisi od: 1. razvojnih obrazaca odredenih u ranoj fazi
indukcije cveta, 2. broja ¢elija unutar ploda, uglavnom odredenog na kraju perioda
deobe celija 1 3. veliCine ¢elija (Joubes 1 sar., 1999; Cheniclet 1 sar., 2005). Uprkos
¢injenici da se rast ¢elija smatra glavnim faktorom rasta mase so¢nih plodova, ve¢i broj

studija podrzava cinjenicu da je rast plodova ostvaren kombinacijom procesa deobe
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¢elija 1 rasta i da se razlike u konacnoj veli¢ini ploda mogu dovesti u vezu sa oba
procesa (Ho, 1992, Tuberosa i sar., 1992, Cowan i sar., 1997, Higashi i sar., 1999,
Cowan i sar., 2001). Sa druge strane, detaljne studije ukazuju da je deoba ¢elije bitniji
faktor u razvoju ploda i da u mnogome zavisi od poc¢etnog broja celija koji se formira
ve¢ u cvetnoj primordiji (Considine i Knox, 1981), kao npr. kod ploda masline
(Rapoport i sar., 2004, 2011), breskve (Scorza i sar., 1991, Quilot i Genard, 2008),
tresnje (Olmstead 1 sar., 2007) 1 japanske kruske (Zhang i sar., 2006).

Prema podeli koju su formirali Gillaspy i sar. (1993) rast i razvoj ploda paradajza se,
prateci prostu sigmoidnu krivu rasta moze podeliti na Cetiri faze (Srivastava i Hi, 2005):
faze cvetanja, deobe celija, rasta ¢elija i sazrevanja. Na Slici 2 prikazana je dinamika
parametara koji uti¢u na razvoj ploda.

I. faza cvetanja, podrazumeva formiranje svih cvetnih delova, razvoj plodnika,
oprasivanje, oplodenje i rano formiranje ploda (Ezura i Hiwasa-Tanase, 2010). Ova faza
traje 2 do 3 nedelje izmedu inicijacije cveta i formiranja zrelog cveta.

Il. faza deobe ¢elija, podrazumeva formiranja semena i rani razvoj embriona. Ova
faza pocinje tokom faze cvetanja i nastavlja se dve nedelje nakon opraSivanja, tj. do
precnika ploda od 3-5 mm.

I1l. faza rasta ¢elija podrazumeva sazrevanje embriona. Traje do nedelju dana pre
pocetka zrenja, tokom ove faze celije povecavaju veli¢inu za oko 20 puta (Cong i sar.,
2002, Tanksley, 2004), a precnik ploda se povec¢ava od 1-2 cm do maksimalne veli€ine.

IV. faza sazrevanja podrazumeva zelene plodove sa zavrSenim rastom na pocetku
zrenja, u kojima se deSavaju brze hemijske 1 strukturne promene koje odreduju ukus,

boju, teksturu 1 biohemijski sastav ploda, ali ne i njegovu veli¢inu 1 oblik.

Faza I: Faza cvetanja i formiranja ploda

Faza cvetanja i formiranja ploda podrazumeva kratak period u okviru koga se
odlucuje da li ¢ée se razvoj cveta nastaviti u pravcu daljeg formiranja ploda ili ¢e se
zavrsiti abortivnos¢u cveta (Gillaspy i sar., 1993). Ova faza, u engleskoj literaturi
nazvana “fruit set”, definisana je kao prelazna faza od plodnika ka ubrzanom rastu
mladog ploda (de Jong i sar., 2009). Kod pojedinih vrsta od broja ¢elija formiranih u

plodniku pre cvetanja zavisi kona¢na veliCina ploda, Sto objaSnjava zaSto plodovi rano
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otvorenih cvetova imaju veci broj ¢elija na zrenju od onih koji kasnije cvetaju (Coombe,
1976). Kod mnogih vrsta, poput paradajza (Bohner i Bangerth, 1988a,b, Tanksley,
2004) i kivija (Cruz-Castillo i sar., 2010), veli¢ina plodnika u fazi potpuno otvorenog
cveta 1 veli¢ina zrelog ploda su u pozitivnoj korelaciji. Kada je oprasivanje i oplodenje

potpuno zavrSeno, plodnik ulazi u fazu deoba ¢elija (Chevalier, 2007).

Broj celija

________
-
-

-
- v
z°

Deoba ¢elija

15 dana 35 dana 10 dana

Slika 2. Razvojne faze ploda paradajza sa dinamikom osnovnih parametara koji uti¢u na
razvoj ploda (prema Bertin, personalna komunikacija)

Faza II: Deoba Celija, formiranje semena i rani razvoj embriona

Odmah nakon oplodenja, tj. dva dana nakon faze punog cvetanja pocinje faza
deobe celija, gde se unutar plodnika desavaju ubrzane ¢elijske deobe koje traju 7-10 ili
14 dana (Varga i Bruinsma, 1986, Bohner i Bangerth, 1988a,b, Srivastava i Hia, 2005).
Period deobe celija kod veéine so¢nih plodova, Cesto traje od 35% do 50% ukupnog

perioda rasta ploda, Sto je ekvivalentano prvim nedeljama nakon potpuno otvorenog
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cveta (Bollard, 1970). Rast ploda koji se desava tokom ove faze predstavlja spori rast
(Gillaspy i sar., 1993, Atta-Aly i sar., 1999) a zasniva se samo na rastu zbog povecanja
broja Celija, ¢ime plodovi dostizu samo 10% svoje konac¢ne veli¢ine (Liu 1 sar., 2003).

Za razumevanje mehanizama koji regulis$u rane dogadaje u razvoju ploda, vazno
je ista¢i da na nivou razliitih vrsta plodova postoje razlike izmedu geneticke i
hormonske kontrole ¢elijskih deoba. Razliciti tipovi plodova pokazuju varijacije u broju
1 trajanju faze deobe ¢elija, Sto se moze odraziti na kona¢nu veli¢inu ploda. Veca duzina
trajanja faze deobe celija moZe omoguliti formiranje veceg broja celija u plodu,
odnosno potencijalno veéu veli¢inu ploda, kao S§to je to zabelezeno kod ploda
predstavnika roda Cucurbita sp. (Cheng i sar., 1992). Sa druge strane, razli¢iti tipovi
ploda pokazuju velika variranja u duzini trajanja faze deobe Celija, kao npr., kao §to je
plod avokada gde se deobe Celija u perikarpu nastavljaju do perioda kratko pre zrenja
ploda (Joubés i sar., 1999), kao i kod ploda paradajza gde je zabelezeno da se deobe
¢elija egzokarpa desavaju do pred zrenje ploda (Bargel i Neinhuis, 2005). Po orijentaciji
ravni deobe u perikarpu paradajza postoje dva tipa deoba celija: antiklinalne (gde je
ravan deobe orijentisana normalno na povrsinu tkiva ili organa, dajuci veéu povrsinu
organu) i periklinalne deobe, gde je ravan deobe orijentisana paralelno sa povrSinom
tkiva ili organa, dovode¢i do povecanja zapremine organa, $to u slucaju perikarpa
paradajza omogucava formiranje novih slojeva (Considine i Knox, 1981). Konacna
veli¢ina organa zavisi od ucestalosti deoba ¢elija (Bohner i Bangerth, 1988a,b, Higashi i
sar., 1999, Cowan 1 sar., 2001). Kod paradajza, u€estala mitotska aktivnost u perikarpu
nakon oplodenja rezultuje proliferacijom novih ¢elija u egzokarpu, mezokarpu i
diferenciranju dela ¢elija mezokarpa u vaskularne elemente. Kod genotipova paradajza
sa malim plodovima (npr. Cervil) faza deobe ¢elija se potpuno zavrSava kada poc¢ne faza
rasta Celija, dok kod genotipova sa velikim i srednjim plodovima (npr. Raissa i Ailsa
Craig) deoba celija traje do 20 daa, odnosno 25 daa i preklapa se sa fazom rasta koja
pocinje 15 dana nakon potpuno otvorenog cveta (Bertin, 2005, Faurobert i sar., 2007).
Odnos broja ¢elija koje se ne dele u tkivu i ¢elija koje se dele u svakom sukcesivnom
ciklusu se progresivno smanjuje, tj. smanjuje se proliferativna aktivnosti (Bertin i sar.,
2003).
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Faza III: Rast éelija i sazrevanje embriona

Nakon faze deobe celija, narednih 6-7 nedelja, rast ploda podrazumeva rast
zapremine celija ploda, pa se za ovu fazu smatra da je odgovorna za dostizanje konacne
veli¢ine ploda (Ho i Hewitt, 1986). Trajanje ove faze zavisi od vrste kultivara paradajza
I od uslova sredine (Atta-Aly i sar., 1999). Kod paradajza, veli¢ina placente, lokularnog
tkiva 1 mezokarpa moze da se poveca od 10 (Gillaspy 1 sar, 1993) do 100 puta ili vise
(Coombe, 1976) zbog izduZivanja ¢elija, dok ¢elije koje Cine egzokarp nastavljaju da se
dele i tokom ovog perioda slabije rastu. Tokom perioda brzog rasta ¢elija ploda,
embrion se razvija iz loptaste strukture u bilateralni embrion koji pokazuje dobro

razvijene kotiledone i organizovanu osu stablo — koren (Smith, 1935).

Faza IV: Sazrevanje plodova

Faza sazrevanja ploda paradajza podrazumeva dve nedelje dodatnog sporog rasta,
tokom koje plod stice (Atta-Aly i sar., 1999) ili je ve¢ dostigao konacnu veli¢inu, pa se
razvoj ploda u ovom periodu nastavlja samo sa zrenjem (Giuliano i sar., 1993).
Specifiéni biohemijski programi u plodu koji tokom ove faze rezultuju zrenjem,
ukljucuju slede¢e promene: promenu boje kroz promene sadrZzaja hlorofila, karotenoida
1 flavonoida, promenu teksture preko promena turgora Celija, strukture celijskog zida 1
metabolizma i promene u koncentracijama $ecera, organskih kiselina i ostalih supstanci
koje uticu na kvalitet, boju 1 ukus ploda (Giovannoni, 2004). Promena boje je posledica
transformacije hloroplasta u hromoplaste, podrazumeva smanjenje koncentracije
hlorofila, pra¢eno povecanjem koncentracije beta karotena koji plodu daju narandZastu
boju (Giuliano i sar., 1993), dok kona¢na crvena boja ploda potice od visoke
koncentracije likopena (Hayward, 1938). Postepeno sa promenom boje deSavaju se 1
metaboliCke promene: poveéava se sinteza etilena, kiselost ploda ubrzano raste i
smanjuje se nakon toga, sadrzaj skroba se smanjuje, a povecava se koncentracija Secera
(Wang i sar., 1993). Sve to utiCe na aromu, boju, sastav i strukturne promene Koji
doprinose promeni teksture ploda, tj. omekSavanju ploda (Giovannoni, 2004).

Pored podela faza u razvoju ploda prema Gillaspy i sar. (1993), neki drugi autori

smatraju da je razvoj ploda paradajza sacinjen samo iz tri odvojene faze: deoba Celija,
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faza rasta celija i zrenja ploda (Ho i Hewitt, 1986, Wang i sar., 1993, Guichard i sar.,
2001), iako su sli¢ne duzine kako $to su i Gillaspy i saradnici prikazali. Neki autori (Liu
1 sar., 2003, Srivastava i Handa, 2005) ukazuju da se razvoj ploda paradajza moze
podeliti na Cak Sest faza: faza pre polinacije, faza polinaciju, oplodenje i formiranja
ploda, faza posle formiranja ploda, zrenje i faza starenja ploda, na Sta su manje vise
ukazivali i prethodni autori, ali bez preciznog deljenja na veci broj pojedinacnih

dogadaja tokom razvoja ploda.

2.3.2. Anatomija ploda paradajza

Plod paradajza pripada tipu ploda bobica i graden je od perikarpa, placente i Supljina
(okaca) ispunjenih placentom i semenima. Plod paradajza predstavlja jedan od primera
plodova u kome se u zidovima plodnika nakon oplodenja deSava samo nekoliko

¢elijskih deoba, dok placenta pokazuje produzenu aktivnost ¢elijske deobe.

Anatomska grada perikarpa

Perikarp kod paradajza je graden od: egzokarpa, mezokarpa 1 endokarpa (Gillaspy
i sar., 1993, Bertin, 2005, de Jong i sar., 2011) (Slika 3c). Nastaje od zida plodnika.

Egzokarp ploda paradajza je sacinjen od spoljasnjeg jednoslojnog epidermisa i tri
do Cetiri subepidermalna sloja. Jednoslojni epidermis je graden od sitnih ¢elija koje su
slicne veli¢ine 1 kvadratnog do pravougaonog oblika celuloznih zidova, sa gustim
citoplazmatskim sadrzajem i bez skrobnih zrna (Varga i Bruinsma, 1986). Epidermis
egzokarpa je bez stoma, u pocetku ima relativno tanku kutikulu ¢ija se debljina
povecava tokom rasta ploda (Joubés i sar., 1999, Lemaire-Chamley i sar., 2005). Roth
(1977) je opisao devet razlicitih tipova egzokarpa kod paradajza od kojih neki imaju
jednocelijske 1 viSecelijske jednostavne dlake i Zlezdane dlake. SpoljaSnji i radijalni
¢elijski zidovi egzokarpa su narocito zadebljali, Sto im daje obrnuto potkovicasti izgled
na popre¢nom preseku. Andrews i sar. (2000) ukazuju da su mehanicke karakteristike
egzokarpa bitne u kontroli rasta ploda i da su povezane sa povecanjem peroksidazne
aktivnosti unutar celija egzokarpa. Uloga hipodermalnih ¢elija je da obezbede
mehanicku potporu, u nekim slucajevima, ucestvuje u spontanom otvaranju plodova pri

zrenju (Chiarini i Barboza, 2007). Ispod epidermisa mogu se uociti tri do Cetiri sloja
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¢elija Cije su celije zadebljalih zidova, a sitnije su od ¢elija paranhima koje se nalaze
ispod njih. Najces¢e kada je plod nezreo, celije locirane ispod epidermisa imaju
hloroplaste, dok sa zrenjem bivaju zamenjeni hromoplastima (Tanksley, 2004). Ovo
periferno tkivo se zove hipodermalni ili subepidermalni kolenhim (Atta-Aly i sar., 1999)
i karakteristi¢ano je za plodove koji imaju debelu voskastu kutikulu (Roth, 1977, Osman
I sar., 1999). Na postojanje hipodermalnog kolenhima kod predstavnika roda
Lycopersicum sp. ukazali su i Roth (1977), Ho i Hewitt (1986) i Dottori i Cosa (1999).
Uloga ovih celija je da obezbede mehanicku potporu, mada se stepen zadebljanja
¢elijskih zidova c¢elija hipodermalnog kolenhima smanjuje od spolja ka unutraSnjosti
ploda (Bargel i Neinhuis, 2005). Naj¢es¢e kada je plod nezreo, ¢elije slojeva koji su
locirani ispod epidermisa imaju hloroplaste, dok sa zrenjem bivaju zamenjeni
hromoplastima. Kolenhim je uvek prisutan u plodu, u pocetki sa jednim slojem celija,
dok se taj broj uvecava tokom razvoja ploda i maksimum dostize u periodu od 10 do 20
dana nakon cvetanja (Cheniclet i sar., 2005). Rezultati pokazuju da broj slojeva
kolenhima i vreme njegovog formiranja zavisi i od genotipa paradajza (Chiarini i
Barboza, 2007).

Debljina mezokarpa, kroz broj slojeva 1 veli¢inu ¢elija ovog sloja, u velikoj meri
uti¢e na konac¢nu debljinu perikarpa ploda paradajza. Prema nekim autorima (Atta-Aly i
sar., 1999) mezokarp ploda paradajza je formiran od dve razli¢ite grupe slojeva celija
definisanih kao spoljasnji i unutraSnji mezokarp. SpoljaSnji slojevi mezokarpa su
lokalizovani na rastojanju izmedu hipodermalnog kolenhima i provodnih snopica
perikarpa dok je unutrasnje mezokarpno tkivo lokalizovano ispod provodnih snopica i
Siri se do Supljine u kojima su smeSteni semeni zameci (Atta-Aly i sar., 1999). Kod
vecine predstavnika roda Lycopersicon sp. spoljasnja zona mezokarpa je saCinjena od
¢elija srednje veli¢ine sa neznatnim meducelijskim prostorima, posto veli¢ina Celija
mezokarpa, od hipodermalnog kolenhima, postepeno raste do sredine mezokarpa
(podrucje oko provodnih snopic¢a), a zatim se veli¢ina smanjuje do endokarpa. Provodni
snopici koji su smesteni u perikarpu ploda poticu od provodnog tkiva karpela plodnika,
tj. provodnih snopica koje prolaze kroz unutra$nji i spoljasnji zid plodnika i nastavljaju
da se protezu kroz stubi¢ do Ziga tucka, ili kroz placentu gde se dele u manje snopice
koji se zavrSavaju u semenim zamecima. Provodni snopi¢i prolaze kroz mezokarp,

manje ili vise paralelno sa spoljasnjom povrSinom ploda i povezani su sa provodnim
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tkivom peteljke ploda, ¢ine¢i zatvorenu mrezu koja se sastoji od dve grane (Ho i Hewitt,
1986, Bussieres, 1993). Jedna grana provodnog tkiva se zrakasto prostire kroz centralni
1 radijalni deo mezokarpa do semena, dok ostale grane provodnih snopica zrakasto seku
spoljasnji deo perikarpa ka povrSini (Roth, 1977) sa postepenim smanjenjem odnosa
ksilema u korist floema (Hayward, 1938).

Tre¢a po redu celina koja ¢ini perikarp je jednoslojni endokarp (Roth, 1977),
predstavlja strukturnu unutrasnju granicu perikarpa, a u neposrednom je kontaktu sa

placentom sa semenima, a sprecava spajanje perikarpa i sadrzaja lokula.

Anatomska grada placente i semena

Pregrade nastale srastanjem karpela dele plodnik cveta na dva do 12 okaca, u
kojima su smesteni semeni zameci (Benton Jones, 1999, de Jong i sar., 2009). Od
karpela plodnika se formira centralno postavljena placenta, gradena od parenhimskog
tkiva, koja postepeno raste oko semena, okruzujuéi ih potpuno (Roth, 1977), ali nikada
ne srasta sa unutraSnim zidom plodnika. Kada je plod nezreo to tkivo je ¢vrsto i
kompaktno, ali kako plod sazreva, celijski zidovi postaju tanki i talasasti a celije
postepeno propadaju i podvrgavaju se Zelatinoznoj degeneraciji. Pre nego Sto plod sazri,
¢elije placente sadrze brojna okrugla skrobna zrna. U isto vreme, celijski zidovi
unutrasnjih 1 centralnih delova karpela takode se delimi¢no dezintegriSu (Smith, 1935).
Dezintegracija ¢elija je primarno odgovorna za razlike ¢vrstina razlicitih regiona
plodova (MacGillivray i Ford, 1928). Za centralno postavljenu placentu ploda paradajza
Su vezana semena koja su uronjena u homogenu, rastresitu Zelatinoznu masu koja je
gradena od parenhimskih celija tankih celijskih zidova koje pune lokularnu Supljinu
kada je plod zreo. Skupine igli¢astih karotinskih kristala su jako upadljive unutar ovih
¢elija, mada njihova uloga jo$ uvek nije razjasnjena (Chiarini i Barboza, 2007). U
poredenju sa zidom plodnika, placenta pokazuje jasniju aktivnost deobe celije nakon
oplodenja. Faza deobe ¢elija je klju¢na za formiranje semena i embriona jer se deobe
¢elija u semenu koje se razvija deSavaju u spoljasnjim slojevima omotaca viSe nego u
embrionima. Bohner i Bangerth (1988) su ukazali da postoji korelacija izmedu
koncentracije citokinina u semenima ploda paradajza i deobe ¢elija u tkivu koje ih

okruzuje. Medutim, nije poznato kako se citokinini akumuliraju u semenima i kako

17



reguliSu deobe Celija, jer se smatra da se u semenima ne sintetiSu. Postoje pretpostavke
da se citokinini transportuju od semena do tkiva koje okruzuje semena regulisuéi deobu
¢elija, a da se nakon toga razgraduju ili da citokinini reguliSu sintezu pozitivnih
regulatora, koji se prenose u tkivo koje ih okruzuje, koji su programirani da dovode do

deobe ¢elija u tkivu u kome se nadu.

2.3.3. Razvoj perikarpa

Sa histoloske tacke gledista, konacna veli¢ina ploda je rezultat zbira razlicitih
tipova tkiva od kojih je sacinjen plod (Hammami i sar., 2011). Ukupni rast ploda je u
najvecoj meri rezultat razvoja perikarpa, koji predstavlja vise od dve trec¢ine konacne
mase ploda (Ho i Hewitt, 1986, Bertin, 2005).

Morfogenetski procesi rasta i razvoja ploda se ostvaruju kroz cetiri razlicite
aktivnosti na nivou ¢elija ploda: deoba c¢elija, rast ¢elija i diferencijacija i akumuliranje
rezervnih supstanci (Gillaspy i sar., 1993). Klasi¢na Sema razvoja ploda paradajza,
medutim, varira, posto su mitotska aktivnost (Joubes i sar., 1999) i rast celija (Cheniclet
1 sar., 2005) vremenski i prostorno regulisani u odnosu na razli¢ite tipove tkiva unutar
ploda.

Prema Huala i Sussex (1993) kod dikotiledonih biljaka postoje tri odvojena
¢elijska sloja vrSnog cvetnog meristema: L1, L2 i L3 (Slika 3a). Spoljasnji sloj, L1, ¢e
uvek formirati epidermis, stome 1 dlake, L2 ¢e wucestovati u formiranju
subepidermalnog tkiva (kao $to je npr. mezofil kod lista). Slojevi L1 i L2 predstavljaju
omotac u kome se deSavaju pretezno antiklinalne ¢elijske deobe, dajuci veci broj slojeva
tkiva. Celije postavljene u unutra$njosti grade telo i dele se antiklinalnim i
periklinalnim ¢elijskim deobama. Smatra se da veli¢ina i broj ¢elija unutrasnjeg sloja L3
u stablovom apikalnom meristemu (Slika 3a) odreduje veli¢inu cvetnog meristema i
broj karpela kod paradajza. Studije sa interspecijskim himerama na vrstama
Lycopersicon esculentum i L. peruvianum, koji se razlikuju u broju karpela u plodniku,
ukazuje da su veliCina cvetnog meristema tokom stvaranja karpela i kona¢nog broja
karpela odredeni L3 slojem ali ne i L1 i L2 slojevima (Slika 3a) (Szymkowiak i Sussex,
1992, Tanksley, 2004). Kod plodnika paradajza, karpele se formiraju sa preko 17-20

ciklusa ¢elijskih deoba tokom perioda pre cvetanja, prakti¢no bez rasta ¢elija (Coombe,
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1976, Ho, 1992) u L3 sloju cvetnog meristema. To je od znacaja zato $to najveci deo
tkiva perikarpa, u slucaju ploda paradajza, postaje iz ¢elija L3 sloja, dok slojevi L1 i L2
ucestvuju u formiranju jednoslojnog epidermisa, subepidermalnog kolenhima i

endokarpa kao 1 sloja sitnih ¢elija postavljenih uz endokarp (Slika 3b).

placenta
lokularna

‘Supljina

perikarp

pregrada

Meristemsko tkivo

,Zaée'rak
:  eveta

C.

Slika 3. a. Sematski prikaz osnovnih delova ploda paradajza b. Sematski prikaz L1, L2
i L3 slojeva cvetnog meristema, koji ucestvuju u formiranju plodnika cveta i kasnije u
gradi perikarpa, po Huala 1 Sussex (1993) c. poprecni presek perikarpa sa osnovnim
delovima

Celije subepidermalnog sloja se dele tokom ¢&itavog razvoja ploda, dok je deoba
¢elija u ostatku perikarpa paradajza ograni¢ena na kra¢i period razvoja ploda (Bertin,
2005). Tokom faze rasta nastavlja se rast Celija perikarpa sve do perioda pred samo
zrenje, a ova faza u rastu ploda je zasnovana na rastu ¢elija u longitudinalnoj, radijalnoj
1 tangencijalnoj ravni (Bourdon i sar., 2010). U longitudinalnoj ravni ¢elije rastu

paralelno sa najduzom osom ploda i najces¢e su glavni faktor za razvoj izduzenih
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plodova kao §to su plod krastavca i tikvice, dok radijalni rast doprinosi povecanju Sirine
ploda, kao sto je slucaj kod paradajza. Obzirom da rast ¢elija nije uniformni proces,
¢elije u razlicitim regionima ploda se Cesto razlikuju u veliCini, tako da zreli plodovi
paradajza pokazuju veliki gradijent u veli¢ini ¢elija od povrSine ploda ka njegovom
centru. Kod paradajza, krupne celije koje se nalaze u fazi deobe su lokalizovane u
centralnom delu mezokarpa (Bunger-Kibler i Bangerth, 1983) i veoma rano prekidaju
da se dele, dok se deoba celija i dalje zadrzava u slojevima koji poticu od
hipodermalnog tkiva, koje do kraja razvoja ostaju male. Smatra se da je najve¢im delom
rast Celija perikarpa odreden plasticnim, nepovratnim, promenama zapremine celije
(Genard i sar., 2007), dok se elasti¢ne promene zapremine ¢elija deSavaju zbog promena
turgora, §to objasnjava dnevno skupljanje tkiva i deformacije celijskog zida usled
apsorpcije vode (Mingo i sar., 2003), nazivajuéi te promene hidraulicnim dnevnim
promenama rasta ploda usled rastegljivosti ¢elijskog zida.

Prostorno-vremenski Sabloni razvoja celija ploda paradajza su slabo istrazeni
(Lamaire-Chamley i sar., 2005). Mehanizam uskladivanja deobe ¢elija i njihovog rasta
sa rastom ploda paradajza zasnovan je na postojanju tri-D-ciklin gena koji su izolovani
iz mladih plodova paradajza. Tri-D-ciklin izaziva prevodenje signala koji dovode do
rasta ploda preko deobe celija (Zhang 1 sar., 2014). Postoji mogucénost da pojedinacne
¢elije imaju samostalne programe koji kontroliSu rast do odredene veliCine. Ovaj
mehanizam na “nivou Celije* ukazuje da formiranje konacne veliine ¢elija odreduje
rast biljaka i1 biljnih organa. Postoji 1 druga mogucénost prema kojoj se rast Celija
kontrolo$e na nivou organa, §to ukazuje da je sinteza citoplazme primarni proces, a
deoba celija sekundarni proces koji odrzava ravnotezu odnosa DNK i citoplazme i
podstice rast ¢elija. Koji od mehanizama rasta ¢elija je tacniji tesko je odrediti (Peter i
Ruhu, 2008).

2.3.4. Morfo-fizioloski procesi i hormonska kontrola

Za rast plodova je dobro poznato da zahteva kombinaciju direktnog ili indirektnog
dejstva nekoliko biljnih hormona rasta, kao sto su auksin, giberelini i citokinini (Cowan
i sar., 2001, 2005, Srivastava i Hia, 2005), koji uticu na procese deobe i rasta celija.

Zahvaljujué¢i kompleksnom uticaju ovih hormona, smatra se da ne mogu pojedinac¢ni
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regulatori rasta biti odgovorni za kompleksni proces kao sto je formiranje ploda. Biljni
hormoni imaju visestruku kontrolu razvoja organa koja se ogleda u variranjima njihovih
koncentracija ali zavisi i osetljivosti odredenog tipa tkiva na hormone (Cowan i sar.,
2001).

Generalno je prihvaceno da su auksini odgovorni za rast celija tkiva ploda (Rayle i
Cleli, 1992), iako je kod vecine plodova koncentracija auksina veca u ¢elijama semena
nego u okolnim ¢elijama. Nekoliko studija partenokarpnih plodova ili plodova sa malim
brojem semena (Gorguet i sar., 2005), ukazali su da je rast ¢elija smanjen, tj. da auksini
nisu u stanju da zamene semena kao stimulansi in vitro rasta ¢elija plodova. Takode,
oplodenje i rano formiranje ploda su pod uticajem giberelina i auksina produkovanih od
strane Kklijajuceg polena (Gillaspy i sar., 1993). Auksin verovatno dovodi do povecanja
rastegljivosti celijskog zida, $to uti¢e na primanje i zadrzavanje vode sa rastvorenim
supstancama, kao sto su kalijumovi joni (Fuchs i sar., 2006). Egzogeni auksin utice na
neoprasene cvetove lubenice tako sto pospesuje i deobu celija i rast celija tkiva
perikarpa (Cano-Medrano i Darnel, 1997). Maksimum sadrzaja auksina u plodovima
paradajza je zabelezen 10 daa i poklapa se sa pocetkom c¢elijskog rasta (Varga i
Bruinsma, 1986). Kod paradajza, drugi vrhunac auksinske akumulacije desava se u
finalnoj fazi razvoja embriona, oko 45 daa (Hocher i sar., 1992).

Uloga giberelina u razvoju ploda nije dobro proucena, ali se smatra da stimulisu
¢elijsku deobu i odrzavaju celijski rast. Postoje rezultati koji ukazuju da se tokom
razvoja ploda paradajza, dve visoke koncentracije akumulacije giberelina podudaraju sa
ranom fazom celijske deobe i fazom rasta c¢elija. Povecanje koncentracije giberelina
tokom celijskog rasta desava se tokom faze maksimalnog rasta ploda, kada se nivo
auksina smanjuje. Za gibereline se smatra da povecavaju elasticnost celijskog zida i
osmotski potencijal, a spoljaSnja primena giberelina izaziva rast celija povecanjem
rastegljivosti ¢elijskog zida (Kezes i Setter, 1990).

Mehanizam kojim citokinini uti¢u na proces deobe ¢elija u plodu nije potpuno
poznat, ali se zna da mogu da regulisu procese u G2 fazi interfaze ili prelazak iz G2 u
mitozu ¢elijskog ciklusa (Cowan i sar., 2001). U odsustvu citokinina, ¢elije mogu da se
zadrze u prelaznoj fazi izmedu G2 i mitoze, odlazu¢i deobu ¢elija na neko vreme. Kod
paradajza, citokinini su pronadeni u semenima u razvoju, a jako malo u placenti i

perikarpu. Jo§ su Bohner i1 Bangerth (1988b) ukazali da se citokinini ne sintetiSu u
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semenima, ali da semena regulidu njihov transport. Cak je moguée da odredena koli¢ina
citokinina napusta seme u fazi razvoja, reguliSu¢i deobu ¢elija, ali brzo biva razgradena
u okolnom tkivu (Gillaspy i sar., 1993). U svakom sluc¢aju, maksimalne koncentracije
citokinina u semenu su zabeleZene u ranoj fazi deobe ¢elija.

Mutantne biljke kod kojih je smanjena sinteza pojedinih biljnih hormona mogu
doprineti razumevanju uloge hormona u regulisanju rasta. Neki biljni hormoni regulisu
deobu celija 1 rast Celija, dok drugi verovatno doprinose rastu ¢elija povezanom sa
diferencijacijom ¢elija, uticuéi na konacnu veli¢inu biljnog organa.

ABA je biljni hormon koji se sintetiSe kao odgovor na stresne uslove sredine,
kako u uslovima abiotickog stresa kao S§to su stres suSe ili soli, tako i u uslovima
biotickog stresa (Sharp i sar., 2000). Pored regulatorne uloge u rastu i razvoju biljaka,
uloge u mirovanju semena i adaptaciji biljaka na stresne uslove sredine, ABA ima
znacajnu ulogu i u promenama tokom kasnih faza razvoja ploda (Giovannoni, 2004,
Nitsch i sar., 2012, Zhang i sar., 2009, Tonetto de Freitas i sar., 2011). Smatra se da je
ABA inicijator zrenja ploda jabuke, jagode ili paradajza (Tonetto de Freitas i sar.,
2011).

Posledice do kojih dolazi usled niske koncentracije ABA su dosta ispitivane na
ABA mutantima paradajza (Srivastava i Handa, 2005, Ranci¢ 1 sar., 2010, Ranci¢, 2011,
Nitsch i sar., 2012). Kod paradajza postoje tri mutanta sa nizom koncentracijom ABA u
odnosu na biljke divljeg tipa: sitiens (sit), flacca (flc) i notabilis (not) (Tal i Nevo, 1973,
Linforth, 1990, Nitsch i sar., 2012). U skorije vreme (Galpaz i sar., 2008) je objavljeno
da je sadrzaj ABA kod ABA deficijentnih mutanata paradajza i za 75% manja nego u
pojedinim biljnim organima kontrolnih biljaka. Zbog toga i vegetativni i reproduktivni
organi mutantnih biljaka ne pokazuju normalan rast koji se uocava kod divljeg tipa
(Nitsch i sar., 2012).

Kod genotipa flacca je blokiran poslednji korak puta biosinteze ABA (Slika 4) jer
imaju mutaciju na genima koji kodiraju enzim za prevodenje ABA aldehida u ABA
(Taylor i sar. 1988, Linforthr i sar., 1990). Kada je flacca izlozena stresu suse ABA-
aldehid se redukuje u ABA-alkohol umesto da se oksiduje u ABA (Taylor i sar., 1988,
Linforthr 1 sar., 1990). Posto je ABA-alkohol bioloski neaktivan, ovo ne moze da spreci

dalji gubitak vode iz biljke (Linforthr i sar., 1990).
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Slika 4. Biosinteza ABA 1 glavni put katabolizma ABA kod visih biljaka (adaptirano
prema Setha i sar., 2004)

Kod genotipa flacca ABA mutacija je tkivno specificna, obzirom da je
koncentracija ABA u izdanku zastupljena sa 23%, u ksilemu 22%, dok je u korenu 67%
u poredenju sa kolicinama ABA kod divljeg tipa (Sagi i sar., 1999). Kako je
koncentracija ABA u ksilemu znacajno manja kod flacca nego kod divljeg tipa, to
ukazuje da ova mutacija uti¢e i na transport ABA od korena kroz stablo ka listovima
(Sagi i sar., 1999).

Flacca pokazuje tendenciju ka kovrdzanju listova u poredenju sa divljim tipom,
Sto je verovatno rezultat prekomerne transpiracije izazvane abnormalnim ponaSanjem
stoma zbog nedovoljne koli¢ine ABA u listovima (Tal, 1966, Imber i Tal, 1970, Neil i
Horganr, 1985, Sagi i sar., 2002). Niza koncentracija endogene ABA kod flacca
rezultuje vecim otvaranjem stoma i poveCanjem stomalne transpiracije na nivou cele
biljke (Tall 1966, Neill i Horgan 1985, Jones i sar. 1987). Transpiracija biljaka flacca je
tri puta veca nego kod divljeg tipa (Neill i Horgan, 1985) i flacca ima tendenciju da lako
vene (Tal, 1966, Chen i sar., 2002). Ovi gubici vode dovode do visokog vodnog deficita
u listovima, ¢ak 1 u uslovima kad je zemljiSte optimalno snabdeveno vodom.

Koncentracija ABA u listovima divljeg tipa izraZena u nmol po gramu sveze
mase lista iznosi 1,52+0,5, a u listovima flacca je 0,39+0,08 nmol/g (Neill i Horgan,
1985). Interesantno je da iako je koncentracija ABA u ksilemskom soku nadzemnog
dela flacca za oko 23% manja u odnosu na koli¢inu ABA divljeg tipa, koncentracija

ABA u ksilemskom soku korena flacca je samo oko 67% manja u odnosu na
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koncentraciju divljeg tipa (Sagi i sar., 1999). Cornish i Zeevaart (1988) su primetili da i
divlji tip 1 flacca sadrze manju koli¢inu ABA u korenu nego u turgidnim listovima.
Prema ovim autorima relativno povecanje ABA u toku suse u korenu divljeg tipa se
povecava oko 6,3 puta a u listovima divljeg tipa oko 2,6 puta, dok kod flacca, sli¢no kao
I u studiji Sagi i sar. (1999), ne dolazi do poveéanja koli¢ine ABA ni u korenu ni u
listovima u uslovima suse.

Pored sveukupnog smanjenja rasta vegetativnih delova uoceno je da flacca
takode ima i redukovan rast plodova. Tezina ploda je znac¢ajno manja kod flacca u
odnosu na divlji tip (Ranci¢ i sar., 2010, Nitsch i sar., 2012), sto ukazuje na to da ABA
nije samo odgovorna za rast vegetativnih organa, vec¢ takode i za razvoj ploda i njegovo
zrenje. Smatra da je ABA odgovorna za povecanje unosa asimilata ka plodu (Kondo i
Gemma, 1993; Kojima i sar., 1993; Buta i Spolding, 1994), pa su iz tog razloga plodovi
divljeg tipa veci od plodova flacca. Redukovana je veli¢ina svih delova zrelog ploda
flacca u odnosu na divlji tip: placente, Supljina i perikarpa (Nitsch i sar., 2012). Manja
koncentracija ABA kod flacca plodova nije u korelaciji sa promenama u koli¢ini
auksina, ali je povezana sa povecanjem koncentracije etilena tokom razvoja. Plodovi
flacca nemaju samo redukovanu koncentraciju ABA ve¢ takode povecan nivo etilena,
Sto ukazuje da ABA stimuliSe rast ploda smanjujuci nivo etilena (Nitsch 1 sar., 2012).
Efekat ABA na zrenje plodova uocava se u tome Sto se prelazak iz zelene faze ploda u
crvenu deSava sporije i kasnije kod ABA mutanata u odnosu na plodove koji pripadaju
divljem tipu (Rodrigo i sar., 2003). Kod divljeg tipa paradajza maksimalna
koncentracija ABA se poklapa sa postizanjem maksimalne brzine rasta ploda (Gillaspy i
sar., 1993).

2.3.5. Savremeni anatomski koncept praéenja dinamike razvoja plodova

Ve¢ dugo se traga za metodama koje bi obezbedile dovoljno informacija o veliini
pojedinih biljnih organa. Kvalitativne i kvantitativne analize koje bi mogle da doprinesu
novim saznanjima o veli€ini biljnih organa se ubrzano razvijaju na objektima kao $to su
plodovi (Considine i Knox, 1981, Cong i sar., 2002, Cheniclet i sar., 2005, Devaux i
sar., 2008, McAtee i sar., 2009).
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Veli¢ina celija se najceSée opisuje linearnim dimenzijama, npr. preénikom ili
obimom ¢elija na anatomskim presecima, koji daju samo uopSenu vrednost zapremine
¢elija, mada je Cesto potrebna analiza dobijenih karaktera kojim bi se opisao oblik
¢elija. Trenutno postoji nekoliko metoda za merenje veli¢ine ¢elija, koje se baziraju na
presecima tkiva (Cong i sar., 2002, Cheniclet i sar., 2005, Devaux i sar., 2008) ili na
enzimskoj razgradnji tkiva (Tukey i Young, 1939, Sugiura i sar., 1995, McAtee i sar.,
2009). Ni jedna od metoda nije idealna za ispitivanje broja ¢elija velikih plodova i obe
metode zahtevaju dosta vremena za pripremu tkiva, pa tako npr. metoda enzimskog
razdvajanja celija zahteva 24-48 Casova, a ostale i po viSe dana. Metoda merenja celija
sa histoloskih preseka, zahteva utroSak veceg broja hemikalija i podrazumeva fiksiranje
biljnog materijala, kalupljenje u parafin, se€enje i bojenje uzoraka na kojima celije cesto
ne izgledaju sferi¢ne, zbog toga Sto ravan secenja odreduje veli¢inu 1 oblik celije.
Metoda maceracije hemijskim ili enzimskim tretmanom je neSto brza, a zasniva se na
rastvaranju pektina srednje lamele celijskog zida Sto dovodi do oslobadanja
pojedinacnih ¢elija u rastvor. Separacija ¢elija je moguca i tretiranjem tkiva rastvorom
koji sadrzi hromnu kiselinu (Brown i Rickless, 1949) ili kombinaciju hromne i1 azotne
kiseline, primenom natrijum-karbonata (Jarvis i sar., 1981) ili upotrebom enzima.
Metoda sa primenom enzima je do sada testirana na tkivu so¢nih plodova paradajza
(Bertin 1 sar., 2002), jabuke (McAtee 1 sar., 2009), dinje 1 kivija i omogucava dobijanje
podataka o broju, veli¢ini 1 obliku ¢elija.

Celije plodova, kako sa histoloskih preseka ili u rastvoru nakon maceracije, se
mogu analizirati sa fotografija dobijenih kamerom povezanom sa mikroskopom
(Guillemin 1 sar., 2004). NajceS¢i pristup u kvantitativnoj histologiji je posmatranje
tkiva kao kolekcije razdvojenih ¢elija i opisivanje svake celije kao geometrijske figure
sa skupom osobina kao $to su povr$ina, obim, precnik, ispupcenost i pozicija (Legland i
sar., 2008). Za so¢ne plodove, taj pristup dovodi do nekoliko problema jer su
posmatranja ¢elija so¢nih plodova ¢esto ograni¢ena na region na kome je lako izolovati
1 prepoznati tkivo (najceSce ekvatorijalni region). Kod vecine istraZivanja heterogenost
¢elija unutar ploda se ne uzima u konacni proracun, ve¢ se u obzir najesc¢e uzimaju
merenja samo c¢elija mezokarpa, kao $to je to bio slu¢aj kod ploda koStunica (Scorza i
sar.,, 1991, Yamaguchi i sar.,, 2002, 2004, Olmstead i sar., 2007). Za krupne

parenhimske ¢elije perikarpa, posmatranje velikog broja ¢elija zahteva dosta vremena i
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pripremu veceg broja susednih slika za rekonstrukciju regiona od interesa (Guillemin i
sar., 2004). Rezultati dobijeni ovakvim tipom istrazivanja retko mogu biti
ekstraporilirani na ceo plod, pa je odabir metode za izolovanje i merenje Celija ploda
jako bitan za kasnu interpretaciju rezultata. Najc¢eS¢e se pribegava pripremi preseka
tkiva dobijenih pomoc¢u mikrotoma, ¢ime se postize debljina preseka od 3 do 8 um.
Ovako dobijene slike preseka perikarpa, pored merenja veliCine Celije, omoguéavaju
opisivanje i merenje veceg broja osnovnih anatomskih parametara poput npr. debljine

perikarpa i njegovih delova.

2.4. Efekti suSe i adaptivni mehanizmi biljaka

U poslednjih nekoliko decenija mnogo toga je uradeno na polju istraZivanja
strategija biljaka u kontroli vodnog statusa u uslovima su$e, odnosno na prouc¢avanjima
fizioloskih i biohemijskih procesa koji se nalaze u osnovi odgovora biljaka na stres suse
(Chaves i sar., 2003). Vodni deficit utie na Sirok dijapazon reakcija biljaka, od
ekspresije gena i promena u metabolizmu na nivou c¢elije, do promena u brzini rasta i
produktivnosti. Ovi odgovori mogu se javiti u roku od nekoliko sekundi (npr.
promena u fosforilaciji proteina), minuta i sati (promene u ekspresiji gena) ili
nekoliko dana (npr. suSenje listova).

Pod otporno$¢u na suSu u poljoprivrednom smislu se podrazumevaju svi
adaptivni mehanizmi koji sprec¢avaju redukciju prinosa (Peki¢, 1989). Mehanizmi
koji omogucavaju biljci da preZivi stres se najéesc¢e nazivaju rezistentnost ili otpornost.
Oni obuhvataju razli¢ite fizioloske, metabolicke 1 molekularne procese 1 morfo-
anatomske karakteristike koje biljkama omogucéavaju da budu tolerantne na stres
(procesi adaptacije i aklimatizacije) ili da ga u potpunosti izbegnu (mehanizmi
izbegavanja stresa).

Adaptacija se ispoljava kao dugotrajan efekat kroz niz evolutivnih mehanizama na
nivou gena u nizu populacija i tokom vise generacija. U sredini koja je izloZena stresu
specifini genotipovi sa odgovaraju¢om kombinacijom gena koja omogucava
prezivljavanje i reprodukciju postaju dominantni u populaciji. Na taj nacin su populacije
kroz evolucione procese razvile geneticki sistem adaptacije na odredene uslove sredine.

Nasuprot tome postoji aklimatizacija kao fenotipski odgovor na razli¢ite kombinacije
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spoljasnjih faktora. Ona predstavlja morfo-anatomsku i fizioloSku prilagodenost na
nivou genotipa, u krac¢oj vremenskoj skali i bez genetickih promena (Stiki¢ i sar., 2010).

Biljke razvijaju odredene strategije na suSu izbegavanjem ili tolerancijom
(aklimatizacijom ili adaptacijom) na novonastalih uslova vodnog deficita (Turner i sar.,
1985). Biljke mogu da prezivljavaju suSu i kroz kombinaciju ovih strategija (Lodlow,
1989), jer odgovor biljke na stres zavisi od genotipa, aklimatizacije na ranije
izlaganje stresu, faze rasta i dela biljke koji je izloZen stresu (Munné-Bosch i
Alegre, 2004).

Biljke mogu da izbegnu vodni deficit ispoljavaju¢i visok stepen “razvojne
plasti¢nosti”, tako da su sposobne da zavrSe zivotni ciklus pre nego Sto se pojavi vodni
deficit, tj. kroz strategiju izbegavanja uticaja suse zavrSetkom reproduktivne faze pre
ispoljavanja stresa. ZavrSetak reproduktivne faze u uslovima vodnog deficita je povezan
sa sposobnoscu biljaka da sintetiSu i akumuliraju rezervne supstance u stablu ili korenu i
da ih potom transportuju i koriste za obrazovanje plodova, sto je utvrdeno kod trava
(Chaves i sar., 2002). Rezultati Chaves i sar.(2003) su pokazali i da takva sposobnost
kod biljaka u susi znatno raste. Sposobnost redukcije ¢elijske deobe usled nepovoljnih
uslova sredine ne omogucéava samo ocuvanje energije i metabolita u nepovoljnim
uslovima ve¢ takode moze ograniciti rizik od mogucih ostecenja biljaka (Lindstrom i
sar., 2007). Biljke takode mogu podnositi uslove suse izbegavajuci dehidrataciju tkiva,
tako Sto odrZavaju vodni potencijal tkiva $to je moguce viSim ili tako Sto toleriSu
nizak vodni potencijal u tkivu. Izbegavanje dehidratacije podrazumeva minimiziranje
gubitka vode (postize se zatvaranjem stoma, redukcijom svetlosne apsorbance kroz
uvijanje listova, prisustvom gustog sloja dlaka na listovima koji povecava odbijanje
svetlosti ili smanjenjem povrSine listova) i maksimalno usvajanje vode zahvaljujuéi
intenziviranom rastu korenovog sistema (Chaves i sar., 2002).

Na nivou cele biljke susa dovodi do smanjenja intenziteta fotosinteze i usporavanja
rasta korena i listova zbog postoje¢e kompeticije za asimilate proizvedene u listovima,
kao i za vodu i mineralne supstance usvojene korenom. Zbog toga u uslovima vodnog
deficita rast nadzemnog dela biljke Cesto postaje inhibiran, a rast korena vrlo cesto
favorizovan (Hsiao i Xu, 2000). U ovakvim uslovima nastali rast korena je posledica
brzog osmotskog prilagodavanja koji omogucava delimi¢ni oporavak turgora i ponovno

uspostavljanje gradijenta vodnog potencijala za usvajanje vode (Hsiao i Xu, 2000).
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Kanali za vodu (akvaporini) obrazovani na nivou ¢elija korena potpomazu usvajanje i
radijalni transport vode u susi i posle oporavka biljaka od suse (Martre i sar., 2002;
Maurel i Chrispeels, 2001). Smatra se da je sposobnost korena da nastavi usvajanje
vode i u uslovima niskog vodnog potencijala u korelaciji sa akumulacijom ABA
(Wilkinson 1 Davies, 2002). Kod listova se osmotsko prilagodavanje javlja sporije u
odnosu na koren, tako da suSa dovodi do upadljive redukcije rasta listova, kroz manju
povrsinu ali veéu debljinu (Ranci¢, 2011). Tolerancija na nizak vodni potencijal lista
podrazumeva osmotsko prilagodavanje i na morfo-anatomskom nivou celija koje se
manifestuje kroz pojavu ¢vricih ¢elijskih zidova ili smanjenje veli¢ine ¢elija (Chaves i
sar., 2003).

2.4.1. Susa i paradajz

Paradajz je biljka koja je osetljiva na nedostatak vode, koji predstavlja jedan
od najznacajnijih faktora koji smanjuje proizvodnju i u nasoj zemlji i u svetu, pa je
za prinos paradajza u mnogim zemljama neophodno dodatno navodnjavanje radi
postizanja optimalnih prinosa (Fereres i Soriano, 2007). Odgovor biljaka na vodni
deficit zavisi od genotipa, intenziteta i trajanja nedostatka vode, tipa zemji$ta, starosti i
faze razvoja biljaka, kao i vrste organa i tkiva (Bray, 1997). Susa najviSe utie na
Smanjenje prinosa u ranim vegetativnim fazama formiranja rasada. Najveca osetljivost
na susu i postizanje optimalnog prinosa paradajza je faza cvetanja i rasta plodova
(Pulupol i sar. 1996, Benton, 1999) jer se u uslovima suse smanjenjuje broj plodova
(Zegbe i sar., 2007). Adekvatno navodnjavanje u toku faze cvetanja i plodonoSenja
povecava prinos paradajza za 55-87% (Wudiri i Henderson, 1985). Proucavanja
brzine rasta plodova paradajza su pokazala da uslovi vodnog deficita smanjuju
pre¢nik plodova kao i ukupan prinos plodova po biljci (Savi¢, 2008). Potrebe
paradajza za vodom variraju od 670-1720 mm po m? (Taka¢ i sar., 2007). Najveca
kolicina vode se usvaja iz sloja zemljiSta dubine do 70 cm. Kada vlaznost zemljista na
toj dubini padne ispod 70-80% poljskog vodnog kapaciteta, dolazi do usporavanja rasta
biljaka paradajza.

Uprkos poznavanju zna¢aja vode za razvoj vegetativnih i reproduktivnih biljnih

organa, uzajamni odnosi izmedu vodnog statusa biljaka 1 razvoja plodova paradajza su
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jos§ uvek nedovoljno istrazeni. Do sada je ispitivan uticaj temperature i svetlosti na rast
ploda paradajza (Pearce i sar., 1993, Adams i sar., 2001, Sato i sar., 2001, Bertin i sar.,
2005, Fanwoua i sar., 2012, Okello Ongom i sar., 2012), ali je malo paZnje posveceno
uticaju vodnog deficita na procese deobe (Ripoll i sar., 2014) i rasta Celija ploda
paradajza (Savi¢, 2008, Ranci¢, 2011, Marjanovi¢ i sar., 2012). Osim toga, postoji malo
informacija o uticaju vodnog deficita na deobu i rast ¢elija perikarpa, iako se zna da na
trajanje procesa deoba ¢elija mogu da uti¢u pojedini abioticki faktori (Granier i Tardieu,
1999; Granier i sar., 2000). Efekti vodnog deficita na rast reproduktivnog tkiva
(Syvertsen, 1990) se ostvaruju ili kroz uticaj na deobu c¢elija (Schuppler i sar., 1998) ili
kroz uticaj na veli¢inu ¢éelija, odnosno proces njihovog rastenja (Pakovi¢ i Jovanovic,
2003) i zavise od stepena i trajanja suse. Ovi procesi zavise i1 od faze ontogeneze u kojoj
se deficit ispoljava tako da ista koli¢ina vode za navodnjavanje primenjena u razli¢itim
fazama razvoja ispoljava razlicite efekte na veli¢inu ploda (Bray, 1997, Fereres i sar.,
2003, Naor 1 sar., 2008). Postoje podaci i da nedostatak vode usporava rast ploda i
smanjuje kona¢nu veli¢inu ploda paradajza (Pulupol i sar., 1996, Davies i sar., 2000,
Mingo i sar., 2003, Savic i sar., 2008, Pervez i sar., 2009). To je utvrdeno i1 kod plodova
paprike, jabuke, masline, avokada, kruSke i citrusnih plodova (Katerji i sar., 1993,
Miller 1 sar., 1998, Caspari i sar., 2004, Rapoport i sar., 2004, Dorjia i sar., 2005, Marsal
1 sar., 2000, Sanches 1 sar., 2010). Postoje 1 rezultati koji ukazuju da umereni deficit
vode primenjen, na primer, u ranim fazama razvoja ploda (tokom faze deobe ¢elija), ne
utice na rast ploda paradajza (Ruiz-Sanchez i sar., 2010), breskve (Mahou i sar., 2005),
masline (Rapoport i sar., 2004, Gucci 1 sar., 2009, Rosati 1 sar., 2011), kruske (Marsal 1
sar., 2000).

2.5. Primena metoda redukovanog navodnjavanja kod paradajza

Deficit navodnjavanja (D) je tehnika razvijena od strane Chalmers i sar. (1981), a
od tada je uticaj DI na prinos i kvalitet prou¢avan kod razlicitih gajenih vrsta (Dong i
sar., 2006), kod breskve (Chalmers i sar., 1981), kruske (Chalmers i sar., 1986, Mitchell
i sar., 1986), azijske kruske (Behboudian i sar., 1994) i grejpfruta (Cohen i Goell, 1988).
DI metoda je primenjivana i za navodnjavanje paradajza. Prema prethodnim

istrazivanjima na paradajzu, DI tretman dovodi do smanjenja prinosa plodova (Pulupol i
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sar., 1996, Ranci¢, 2011) kroz poveéanje abortivnosti u fazi cvetanja, a samim tim i
smanjenja broja plodova (Zegbe i sar., 2007).

Primena sistema delimi¢nog susSenja zone korena (PRD) su zapocela kada su
Grimes i sar. (1968) u SAD na polju pamuka vrsili naizmeni¢no zalivanje pomocu
brazdi. Zatim su istrazivanja nastavljena od strane Sepaskhah i sar. (1976), Sepaskhah i
Amin-Sichani (1976), Samadi i Sepaskhah (1984) na mahunarkama u Iranu (Sepaskhah
i Ahmadi, 2010). Obimnija istrazivanja o PRD su sprovedeni i u Australiji na vinovoj
lozi (Loveys i sar., 2000, Kriedmann i Goodwin, 2003), na krompiru (Liu i sar., 2006,
Shahnazari i sar., 2007, Saeed i sar., 2008) kao i kod drvenastih vrsta (Kang i Zhang,
2004, Kirda i sar., 2004, Leib i sar., 2006, de la Hera i sar., 2007), a poslednjih 10-ak
godina se u Srbiji u stakleni¢kim uslovima primenjuju i na paradajzu (Stikic¢ i sar., 2003,
Savi¢, 2008, Ranci¢, 2011, Marjanovic i sar., 2012) 1 krompiru (Bro¢i¢ i sar., 2009).

Generalno se smatra da PRD izaziva smanjenje rasta paradajza, ali ne i prinosa,
iako koli¢ina vode potrebna za navodnjavanje moze biti smanjena i za 50% u poredenju
sa optimalno navodnjavanim biljkama (Loveys 1 sar., 2000; Zegde i sar., 2004). Za PRD
je pokazano i da znaCajno povecava efikasnost koriS¢enja vode (70%) 1 kvalitet
plodova, kroz povecanje koncentracije Secera (Stiki¢ 1 sar., 2010, Zegbe 1 sar. 2007).
Nasuprot ovome, nekoliko studija pokazalo je da dejstvo PRD moZe da utice 1 tako da
znacajno smanjuje prinos paradajza (Topcu i sar., 2007, Tahi 1 sar., 2007).

U literaturi postoje i ¢esto suprotni rezultati o uticaju PRD i DI na razvoj ploda
paradajza. Poznato je da kod paradajza, kao i1 kod vecine plodova, vodni deficit dovodi
do formiranja manjih Celija perikarpa, dok broj ¢elija ploda u uslovima DI ne mora da
bude promenjen. Sa druge strane ne postoje rezultati koji ukazuju na to kako PRD
tretman utice na veli¢inu i broj ¢elija perikarpa ploda, obzirom na to da PRD tretman
moze da dovede do formiranja plodova koji su manji ili bez razlika u veliini u
poredenju sa plodovima u tretmanu optimalnog navodnjavanja. U osnovi tih razlika je
to Sto dobijeni rezultati uglavnom zavise od koli¢ine vode kojom su zalivane biljke u
PRD i DI tretmanima, ali i od sorte paradajza i faze organogeneze u kojoj su PRD i DI

primenjeni.
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3. NAUCNI CILJ ISTRAZIVANJA

Naucni cilj ovih istrazivanja je bio da se detaljno prouce morfo-anatomski i
citoloSki procesi koji su u osnovi rastenja i razvi¢a plodova paradajza u optimalnim
uslovima vodnog rezima i pod dejstvom suSe. Takva morfo-anatomska ispitivanja kod
plodova paradajza, ali i drugih kultura, do sada nisu obavljena iako bi mogla da
doprinesu razumevanju efekata suse na razvoj i rastenje plodova. Cilj je bio i da se
ispita efekat metoda redukovanog navodnjavanja na strukturu ploda, anatomske
karakteristike perikarpa i razvoj ¢éelija perikarpa, a §to je od znacaja za razumevanje
efekata ovih metoda na rastenje i razvoj plodova paradajza. U ova istrazivanja pored
sorte Ailsa Craig je bio ukljucen i mutant flacca koji je deficitaran u koli¢ini stres
hormona ABA. To je imalo za cilj da se utvrdi kako se nedostatak ovog hormona,
klju¢nog za reakcije biljaka na suSu, odrazava na razvoj i morfo-anatomsku gradu

plodova paradajza.

U istrazivanjima su kori$¢ene najsavremenije anatomske metode i softverski
paketi koji su omogudili pracenje dinamike deobe i rastenja razlicitih ¢éelija u okviru
tkiva plodova paradajza. To je doprinelo razumevanje ovih procesa, kako na ¢elijskom
nivou, tako i na nivou celih plodova. Ove metode su prvi put koriS¢ene za ispitivanje
efekata suse i deficita navodnjavanja na razvoj plodova paradajza, ali je za ocekivati da
¢e se one koristiti za ispitivanja i kod drugih kultura, 1 doprineti razumevanju efekata ne

samo suSe vec 1 drugih abiotickih ili biotickih stresnih faktora na razvoj plodova.
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4. MATERIJAL | METODE

Eksperimentalni deo istrazivanja izveden je na Poljoprivrednom fakultetu
Univerziteta u Beogradu, u fitotronskoj komori, Laboratoriji za histologiju,
Mikroskopskoj laboratoriji i Laboratoriji za agrohemiju i fiziologiju biljaka u tri
ponovljena eksperimenta tokom 2009., 2010. i 2011. godine, kao i u laboratorijama
INRA instituta: Planntes et Systemes de Cultures Horticoles, INRA-Institut National de
la Recherche Agronomique u Avinjonu, Francuska i Biologie du Fruit et Pathologie,
INRA, Bordeaux, Francuska tokom 2009., 2011. i 2012. godine.

4.1. Biljni materijal

Za istrazivanja su koriS¢ena dva genotipa paradajza (Lycopersicon esculentum

Mill.), ¢ija su semena dobijena sa Univerziteta u Lankasteru, UK:

o Ailsa Craig, divlji tip (WT) i
o njegov ABA mutantni genotip flacca, koji se odlikuje smanjenom sposobnosc¢u

sinteze biljnog hormona abscisinske kiseline (ABA).
4.2. Uslovi gajenja, tretmani zalivanja

Biljke su gajene u fitotronskoj komori Poljoprivrednog fakulteta, iz semena u
komercijalnom kompostu (Potground H, Klasmann-Deilmann, Germany) u
kontrolisanim uslovima sa fotoperiodom od 14 h, osvetljenos¢u (PAR) 300 umolm”
?s’t temperaturom 25/18°C i relativnom vlazno3éu vazduha od 70%. Mlade biljke
su optimalno zalivane oko mesec dana tj. do pojave petog lista (Slika 5a). Zatim su
presadene u veée saksije (visine 65 cm, pre¢nika 20 cm, zapremine 20dm®) koje su

vertikalnom pregradom podeljene na dve jednake polovine (Slika 5b).
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C.

Slika 5. Klijanci u malim saksijama (a), merenje sadrzaja vode u supstratu pomo¢u TDR probe
(b) i izgled komore sa biljkama (flacca u sredini, divlji tip sa leve i desne strane) (c)

Prilikom presadivanja jedna polovina korenovog sistema stavljena je sa jedne
strane, a druga polovina korena sa druge strane pregrade. Na taj na¢in korenov
sistem svake biljke je podeljen na dva hidrauli¢no izolovana dela i ¢ime je
omoguceno istovremeno zalivanje jedne i zasuSivanje druge polovine korenovog
sistema. Sedam dana nakon presadivanja, kada su se biljke ukorenile, primenjena
su sledeca tri tretmana zalivanja: optimalno, kontrolisana susa i delimi¢no susenje

zone korenova (Slika 6).

Slika 6. Sematski prikaz na¢ina
zalivanja biljaka (prema Savi¢, 2008.)
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o Kod optimalno zalivanih biljaka (eng. full irrigation-FI) ceo korenov sistem
je zalivan do sadrzaja vode blizu zemljisnog kapaciteta (zapreminski sadrzaj vode
od 35%) svakog jutra u 09:00 h.

. Kod biljaka izlozenih deficitu navodnjavanja (eng. defficit irrigation-DI)
zalivan je takode ceo korenov sistem, ali do sadrzaja vode zemljiSnog kapaciteta
koji je dostizao vrednosti od 15-20%.

e Biljke izlozene delimicnom suSenju zone korena (eng. partial root-zone
drying-PRD) su zalivane tako da je zalivana samo jedna strana korenovog sistema
tako da sadrzaj vode bude blizu zemljiSnog kapaciteta (sadrzaj vode od 35%), dok
druga strana korenovog sistema nije zalivana. Zamena strana je vrSena kada
sadrzaj vode u nezalivanoj strani padne ispod 15-20% i tako naizmeni¢no do kraja
ogleda. Treba napomenuti da kriterijum za koli¢inu vode koja se dodavala u PRD
zalivanu stranu nije raCunat na osnovu koli¢ine vode kojom se zalivaju biljke u FI, veé
na osnovu izmerenih vrednosti sadrazaja vode u supstratu PRD zalivane polovine

korenovog sistema.

4.3. Merenje sadrZzaja vode u zemljiStu

Sadrzaj vode u supstratu je meren pomocu TDR probe (Time domain
reflectometer, TRASE, Soil Moisture Equipment Corp., USA) sondama duzine 20
cm koje su bile postavljene u sredinu svakog odeljka saksije ili pomocu teta probe

(ML2X, Delta-T Device, Ltd, UK).

4.4. MorfoloSka analiza ploda paradajza

Starost ploda u danima (daa-eng. days after anthesis) je racunata od faze cvetanja,
tj. od momenta kada je cvet bio potpuno otvoren. MorfoloSka analiza plodova u
razli¢itim fazama razvoja ploda obuhvatila je merenja precnika plodova (digitalnim
nonijusom, Plastical Ltd, UK), na osnovu tih vrednosti je prera¢unata brzina rasta ploda
u mm/danu, a mereni su i Sveza i suva masa ploda kao i sveza masa perikarpa plodova
starosti 8, 10, 12, 20, 39, 42, 44 i 55 daa. Suva masa plodova je dobijena suSenjem

plodova u susnici (Thermo Scientific, Heareaus) na 85°C tokom 24-48h.
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4.5. Anatomska istrazivanja perikarpa paradajza

Za anatomska analizu ploda uzimani su uzorci plodova razli¢ite starosti, od 3, 5,
8, 10, 12, 20, 39, 42, 44 daa kao i faza zrelog ploda (55 daa). Za anatomsku analizu
ploda uzimani su uzorci plodova sa trece ili pete cvetne grane ne vode¢i raCuna o
polozaju ploda na cvetnoj grani, i to uzorci celog ploda kada je u pitanju plod starosti 3,
5, 8, 10 i 12 daa flacca genotipa, dok je kod starijih plodova, od 20 daa zaklju¢no sa
fazom zrenja kod divljeg tipa i flacca mutanta, uziman uzorak perikarpa od oko 1x1 cm?
iz ekvatorijalne oblasti ploda. Deo perikarpa iz ekvatorijalnog regiona ploda sa
anatomskih preseka prikazan je na Slici 7. Od anatomskih parametara praceni su:
ukupna debljina i broj slojeva ¢elija perikarpa, egzokarpa, mezokarpa i endokarpa,
izbegavaju¢i merenja ovih parametara u delovima perikarpa u kojima su smesteni

provodni snopici.

X )

Slika 7. Region ploda sa koga je
uziman uzorak za anatomsku analizu

4.5.1. Parafinska metoda

Preseci plodova za svetlosnu mikroskopiju su pripremljeni u skladu sa
standardnom parafinskom procedurom (Ruzin, 1999). Uzorci plodova su fiksirani u
FAA (formalin 5 mL, siréetna kiselina 5 mL, i 90 mL 70% etanola) 24 casa, a
dehidratacija je uradena pomocu automatskog tkivnog procesora (Leica TP1020)
provodenjem kroz seriju rastvora etanola rastu¢e koncentracije 1 kroz ksilol. Nakon
impregnacije tkiva parafinom (Histowax, 56-58°C) uzorci su ukalupljeni u plasti¢ne
kasete, ohladeni na hladnoj plo¢i (Leica EG1130), a zatim seceni na debljinu od 5-8um

klize¢éim mikrotomom (Leica SM 2000 R). Deparafinizacija preseka je izvrSena
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uranjanjem plocica u ksilol, a zatim su preseci rehidratisani kroz seriju rastvora etanola i
tkivo je obojeno histoloskim bojama safraninom (safranin) i alcijan plavim (alcian
blue). Procesi deparafinizacije, rehidratacije i bojenja, a zatim ponovne dehidratacije
preseka su uradeni pomocu aparata za automatsko bojenje (Leica ST4040), nakon Cega
je Kanada balzamom na predmetne plocice zalepljena pokrovna plocica. Preseci
pripremljeni za svetlosnu mikroskopiju su posmatrani Leica DMLS mikroskopom i
slikani digitalnom kamerom (Leica DC 300). Sva merenja na mikrografijama su
obavljena pomocu softverskog paketa Leica IM 1000 ili su uzorci posmatrani
objektivom koji uvecava 2x na mikroskopu Eclipse E800, Nikon i slikani digitalnom
kamerom Photometric cool snap HQ?.

Veli¢ina c¢elija je merena sa anatomskih preseka plodova koris¢enjem
softverskog paketa Image J (Rasband, 1997-2009, http://rsb.info.nih.gov/ij/). U

slucajevima kada je bilo potrebno da se presek perikarpa slika iz nekoliko zavisno
povezanih delova, spajanje delova slika u jednu, koja je predstavljala kontinuirani deo
perikarpa, je vrseno u programima Image J ili Image pro plus, Media cybernetics,
Bethesda, USA. Prosecna veli¢ina ¢elija je odredivana metodama sli¢nim onim koje su
koristili Cong i sar. (2002), Liu i sar. (2003) i Cheniclet i sar. (2005). Pojedina¢na
veli¢ina ¢elija na anatomskim presecima je racunata koriS¢enjem alatke softverskog
paketa Image J (eng, “analyze particles”), nakon ru¢no podeSenog praga segmentacije.
Svi detektovani objekti koji ne odgovaraju preseku perikarpa su izbrisani, a delovi
¢elijkog zida koji nedostaju su rucno nacrtani. Da bi se analizirali efekti tretmana
navodnjavanja na rast i razvoj perikarpa pracena je veli¢ina ¢elija u okviru slojeva
perikarpa, kao Sto je prikazano na Slici 8. Podela slojeva perikarpa je obradena prema
predlogu Catherine Cheniclet (licni kantakt, podaci jo$ nisu publikovani). Upotreba
alatke Image J, roi color coder, omogucila je slikovito predstavljanje razlika u veli¢ini

¢elija perikarpa.
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Slika 8. Perikarp paradajza sa oznacCenim slojevima u dve faze razvoja: 5 daa (a) 1 12
daa (b)

4.6. Citoloska istraZivanja

Citoloska analiza perikarpa ploda obuhvatila je odredivanje broja, prosec¢ne
zapremine 1 veliCine Celija perikarpa, kao i veli¢ine ¢elija po slojevima perikarpa. Za
ovu analizu su koris¢eni plodovi starosti 3, 5, 8, 10, 12, 20, 39, 42, 44 dana nakon
cvetanja, sa treée cvetne grane oba genotipa i tri tretmana zalivanja (FI, PRD i DI), ne
vode¢i ra¢una o taénom poloZaju plodova na cvetnoj grani. Uzorci su uzimani sa po 5
biljaka po svakom tretmanu (5 ponavljanja). Nakon branja plodova, ceo perikarp ploda
je odvojen od ostatka ploda pod binokularnim mikroskopom (Leica, XTL 3400D) i
merena je njegova masa i zapremina (metodom water displacement). Perikarp plodova
pre¢nika manjeg od 2.5 cm je fiksiran u rastvoru FAA (etanol, formaldehid i siréetna
kKiselina u odnosu 90:5:5), a perikarp plodova ¢iji je pre¢nik bio veéi od 2.5 cm je
zamrznut na -20°C. Uzorci perikarpa su macerirani u rastvoru pektinaze (0.05M

EDTA+ 0,4 M manitol i Pectinase iz Aspergillus niger, ~1 U/m) i ¢uvani u termostatu
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na temperaturi od oko 35°C dva do tri dana. Nakon procesa maceracije uzorci su mesani
po 15 minuta na magnetnoj mesalici (Are heating magnetic stirrer, Velp scientific, Italy)
i razblazivani 87% glicerolom. Celije u te¢nom rastvoru su brojane pod mikroskopom
LEICA DMLS koristecenjem komore za brojanje (Fuchs-Rosenthal komora 0.2 mm
dubine za veée plodove i Burker komora 0.1 ili 0.2 mm dubine za manje plodove).
Najmanje Sest puta je uzorkovan rastvor perikarpa u pektinazi po svakom uzorku
perikarpa ili vise u slucaju velike varijabilnosti rezultata. Ukupan broj i zapremina celija
u celom perikarpu preracunata je iz zapremina: komore za brojanje, maceriranog
rastvora i perikarpa. Perikarp plodova je analiziran po ugledu na metodu za brojanje
¢elija perikarpa po adaptiranoj metodi Blinger-Kibler i Bangerth, 1983 (Bertin i sar.,
2002). Prosec¢na zapremina celija izracunata je deljenjem vrednosti zapremina perikarpa
sa brojem Celija perikarpa. Izgled ¢elija unutar komora za brojanje, prikazan je na Slici
9. Merenja veli¢ine ¢elija perikarpa uradena su pomocu Image J. Mereni su osnovni

parametari: obim, povrs$ina i pre¢nik pojedinacnih ¢éelija perikarpa.

Slika 9. Macerirane ¢elije perikarpa
paradajza na hemocitometrijskoj
plo¢ici sa mrezom za brojanje

4.7. StatistiCka analiza rezultata

Rezultati su statisticki obradeni pomocu programa Excel (Microsoft Office 2002),
Sigma Plot (Sigma Plot 6.0 for Windows - SPW 6.0, Jiel Scientific, Erckhart, Germany)
i Statistica 8.0 (StatSoft, Inc. (2007) STATISTICA, data analysis software system,
www.statsoft.com). Poredenje srednjih vrednosti za tretmane i genotipove je izvrSeno

dvofaktorskom analizom varijanse sa ponovljenim merenjima (Repeated measure
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ANOVA). U slucaju kada su F vrednosti bile statisticki znacajne (p<0.05) poredenje
genotipova i tretmana je vrSeno pomocu LSD testa. Kako bi se uocile slicnosti izmedu
razli¢itih kombinacija genotipa i tretmana izvrsena je Klaster analiza. Dendrogrami su
pravljeni na osnovu tabele srednjih vrednosti koris¢enjem Euklidskog rastojanja. Pre
primene klaster analize podaci su standardizovani posto se izraZeni u razli¢itim mernim
jedinicama. Pomocu metode glavnih kompnenti (Principial Components Analysis -
PCA) utvrden je odnos genotipova, tretmana i promenljivih koje su na njima merene.
PCA analizom je vizuelno predstavljena statisticka bliskost 1 razli¢itost genotipova i
tretmana (Hill, 1974). Fitovane krive rasta plodova kod genotipova divlji tip i flacca su
racunate na osnovu Gompertz funkcija (y~a*exp(-exp(-(x-c)/b)), R2 >0.95) koja je
dobijena izvodenjem podataka za svezu masu ploda. Na graficima koji prate brzinu

rasta ploda iz precnika ploda, originalni podaci su aproksimirani polinomom treceg

stepena koji ima oblik ax® +bx* +cx+d .
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5. REZULTATI

5.1. Sadrzaj vode u supstratu
Sadrzaj vode u supstratu kod biljaka gajenih u FI, PRD i DI tretmanu prikazan je
na Slici 10 aib.
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Slika 10. Sadrzaj vode u supstratu kod divljeg tipa (a) i flacca (b) u toku ogleda

Sadrzaj vode u supstratu u Fi tretmanu odrzavan je u vrednostima 36+5, a u DI
tretmanu 185 i kod divljeg tipa i kod flacca mutanta. Sadrzaj vode u supstratu PRD
eksperimenta pokazuje jasne promene strana susenja i zalivanja (Slike 10a i b). Trajanje

prvog ciklusa do pocetka promene strana zalivanja kod divljeg tipa traje 6 dana, a 12
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dana kod flacca. Razlike izmedu prouc¢avanih genotipova su se ispoljile posebno nakon
treeg okreta kada je ciklus zalivanja/suSenja bio brzi kod divljeg tipa (3 ili 4 dana) u
poredenju sa flacca (7-12 dana). U toku trajanja ogleda bilo je ukupnol4 okreta strana
zalivane/suSene kod divljeg tipa u PRD tretmanu, dok je kod genotipa flacca taj broj bio

manji (5). Ukupna koli¢ina vode utroSene za zalivanje u toku ogleda data je u Tabeli 1.

Tabela 1. Ukupna koli¢ina vode utroSena za zalivanje (u litrima po biljci) tokom trajanja
eksperimenta (60 dana)

FI PRD | DI

divlji tip | 74,32 | 54,86 | 47,40

flacca 65,69 | 44,15 | 11,45

Najveca koli¢ina vode bila je potrebna za optimalno zalivanje divljeg tipa, dok su
kod flacca, potrebe optimalno zalivanih biljaka za vodom bile 15% manje u odnosu na
divlji tip. U PRD tretmanu divljeg tipa i flacca utroSeno je oko 30% manje vode u
poredenju sa FI. U DI tretmanu divljeg tipa utroseno je 40% manje vode, a kod genotipa

flacca 75% manje vode u poredenju sa FI tretmanom.
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5.2. Morfoloska analiza i razvoj ploda paradajza

5.2.1. Precnik ploda
Rast plodova kod divljeg tipa i genotipa flacca prikazan je na Slici 11ai b.
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Starost ploda Starost ploda
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Slika 11. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na pre¢nik ploda u toku ogleda kod divljeg tipa (a) i
flacca (b) (srednja vrednost + standardna greska)

Promena pre¢nika ploda tokom razvoja kod divljeg tipa i flacca u razli¢itim
tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazana je na Slikama 11a i b. Prema rezultatima

dvofaktorske analize varijanse, na precnik ploda utiu i genotip 1 tretman (Tabela 2).

Tabela 2. Dvofaktorska analiza varijanse na preénik ploda. Faktori: genotip (divlji tip i flacca),
tretman (FI, PRD, DI).

F P
Genotip 528.38 <0.001
Tretman 52.97 <0.001

Genotip*Tretman 2.64 n.s.

Pre¢nik ploda je statisticki znacajno veci kod divljeg tipa u odnosu na flacca. Kod
oba genotipa, precnik je uvek veci u FI u odnosu na PRD 1 DI tretmane, a statistic¢ki

znacajne razlike izmedu tretmana ispoljile su se nakon 10 daa.

Kod divljeg tipa, pre¢nik ploda intenzivno raste od tre¢eg dana u FI, dostizuci
plato u rastu (maksimalnu vrednost) izmedu 40 i 50 dana. Pre¢nik ploda u PRD i DI
tretmanu intenzivno raste od desetog dana i dostizu¢i maksimalnu vrednost izmedu 50 i
60 dana, $to je za oko 10 dana kasnije u poredenju sa biljkama u FI tretmanu. Tokom

razvoja ploda, pre¢nik ploda je bio manji u DI tretmanu u poredenju sa FI, dok su
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plodovi u PRD tretmanu veéi od onih u DI tretmanu od 16 daa dana (Slika 11a). Kod
divljeg tipa razlike izmedu tretmana (FI/PRD i FI/DI) su prisutne od 10 daa, posebno od
12 daa su utvrdene izmedu FI/DI (p<0.001) (Tabela 3a).

Tabela 3. Post hoc Fisher LSD test na prec¢nik plodova divljeg tipa (a) i flacca (b) u
razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 10. daa nije bilo statisticki znacajne

razlike izmedu tretmana.

a) b)

Starostploda 10 12 20 39 42 44 55 Starostploda 10 12 20 39 42 44 55
FIIPRD ** ns * ** nps * ns FI/PRD ns * *** ** ns ns ps
FI/DI * *** *** **k%* **k*x **k*x **k%* FI/DI * Kk Kkhk KAk Kkk  Kkk ki
PRD/DI ~ Ns ** wx dokk sokk sk %% PRD/DI  ns ns ns ns @ *  *k o ox

Kod genotipa flacca, plodovi u FI dostizu maksimalnu vrednost 44 daa, a u
uslovima redukovanog zalivanja, PRD i DI, maksimalan prec¢nik plodovi dostizu 40 daa
(Slika 11b). Precnik ploda u PRD i DI tretmanima je bio manji u poredenju sa FI, dok
su plodovi u PRD tretmanu ve¢i od onih u DI tretmanu (Slika 11b). Razlike izmedu
tretmana FI/PRD 1 izmedu FI/DI su prisutne od 10 daa (p<0.001), dok su razlike izmedu
PRD/DI uoc¢ene od 20 do 44 daa (Tabela 3b).

Prosecan precnik zrelih plodova prikazan je na Slici 12.

60 Slika 12. Uticaj tretmana (FI, PRD i DI)
BFl WPRD “DI  na pre¢nik zrelih plodova divljeg tipa i
flacca (srednja vrednost + standardna
greska)

h
[—]

Precnik ploda (mm)
&
[—]

divlji tip flacca

Najkrupnije plodove u FI tretmanu ima divlji tip (48,28+1,82 mm), dok se sa
smanjenjem sposobnosti sinteze ABA smanjuje i1 veli¢ina plodova, pa je tako pre¢nik zrelih
plodova flacca manji od plodova divljeg tipa za 33% i iznosi 32,37+£1,82 mm (Slika 12). U

DI tretmanu divljeg tipa prec¢nik zrelog ploda je manji za 20%, a kod genotipa flacca
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Brzina rasta ploda (mmpo danu)

manji za 9%, dok je uticaj PRD tretmana kod oba genotip bez znacajnih razlika u

poredenju sa FI tretmanom (Tabela 3, Slika 11a).

5.2.2. Brzina rasta ploda

Brzina rasta plodova izracunata na osnovu vrednosti pre¢nika ploda u toku ogleda

prikazana je na Slici 13 a i b.

Starost ploda
« s PRD fit - DI fit -F]| fit -mf| fit * ¢+ PRD fit - DI fit

Starost ploda

a. b.

Slika 13. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na brzinu rasta plodova tokom razvoja kod
divljeg tipa (a) i flacca (b)

Maksimalna brzina rasta ploda u FI tretmanu divljeg tipa je 1,71 mm/dan a
zabelezena je 15. dana, dok je kod biljaka u PRD i DI tretmanu maksimalna brzina rasta
manja u poredenju sa FI 1 zabeleZena je oko 19. dana (1,43 mm) u DI tretmanu 1 1,54
mm u PRD tretmanu. Period intenzivnog rasta sa brzinom od preko 1 mm/dan kod
optimalno zalivanih biljaka traje od 3. do 33. daa, dok je taj period u PRD i DI pocinje
za oko 5 dana kasnije i traje od 8. do 27. daa u DI tretmanu, odnosno do 33. daa u PRD

tretmanu.

Maksimalna brzina rasta plodova flacca u FI tretmanu iznosi 1,15 mm/dan, 1,09
mm/dan kod biljaka iz PRD tretmana i 1,17 mm/danu kod biljaka iz DI tretmana. Period
intenzivnog rasta sa brzinom od preko 1 mm/dan kod optimalno zalivanih biljaka traje
od 5. do 20. daa, dok je taj period u PRD i DI pocinje tri dana kasnije i traje od 8. do 25.
daa u DI tretmanu i od 10. do 25. daa u PRD tretmanu.

44



5.2.3. Sveza masa ploda i brzina rasta ploda

Vrednosti za svezu masu plodova prikazane su na Slici 14.
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Slika 14. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na svezu masu plodova tokom razvoja kod
divljeg tipa (krive crvene boje) i flacca (krive crne boje)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na masu ploda uti¢e genotip i

tretman (Tabela 4). Masa ploda statisticki je znacajno veca kod divljeg tipa u odnosu na
flacca. Kod oba genotipa, vrednosti za masu ploda ne pokazuju statisticki znacajne

razlike izmedu tretmana FI/PRD, ali je razlika znacajna izmedu FI/DI (Tabela 5).

Tabela 4. Dvofaktorska analiza varijanse za svezu masu ploda. Faktori: genotip (divlji
tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI).

F P
Genotip 287,99 <0.001
Tretman 3,49 0.05

Genotip*Tretman 0,36 ns

Kod divljeg tipa (Slika 14) sveza masa ploda starosti od 3 do 55 daa ne pokazuju
statisticki znacajne razlike izmedu FI tretmana 1 redukovanog zalivanja (PRD) , dok je
izmedu FI i DI tretmana zabeleZena statisticka znacajnost mase ploda (p<0.001) u
periodu od 12 daa (Tabela 5). Kod flacca (Slika 14b) razlike medu tretmanima kod

sveze mase ploda su znacajne izmedu FI 1 DI, ali ne izmedu FI 1 PRD tretmana (Tabela

5).
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Tabela 5. Post hoc Fisher LSD test na svezu masu ploda divljeg tipa (a) i flacca (b) u
razli¢itim tretmana. Izmedu plodova starosti do 10. daa nije bilo statisticki znacajne
razlike izmedu tretmana.

a) b)
FI/PRD ns ns ns ns ns ns ns FI/PRD ns ns ns ns ns ns ns
FI/DI * Khkk  hkk  khkk  kkk  khkk Kkkk FI/DI K kkk kkk KAk kkk kAkk kkk

Vrednosti za svezu masu zrelog ploda prikazana je na Slici 15.

Slika 15. Uticaj tretmana (DI, PRD i FI)
na kona¢nu svezu masu ploda divljeg
tipa i flacca (srednja vrednost =*
standardna greska)

EFl EPRD ©DI

tn

Masa ploda (g)
w =

divlji tip flacca

Prema rezultatima Fisher LSD testa efekat je znacajan samo u PRD tretmanu
kod oba genotipa (Tabela 5). Sveza masa zrelog ploda u u FI tretmanu veca je kod
plodova sa normalnim sadrzajem ABA (53,89+7,6 g), dok manju masu imaju
plodovi genotipa flacca (19,8+5,6 g). Sveza masa zrelog ploda divljeg tipa je
manja za 17% u DI tretmanu, a kod flacca je manja za 14% u DI tretmanu

(p<0.001) u poredenju sa FI tretmanom. PRD tretman kod oba genotipa, nije doveo

do znacajne promene mase zrelog ploda.
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Vrednosti za brzinu rasta plodova, ra¢unate na osnovu vrednosti sveze mase ploda,

prikazane su na Slici 16.

=
tn

——F] eeeee PRD === D] ==——F +++22+ PRD = =DI

=

L
h

»

mase/danu)

Brzinarasta ploda (g sveze

1.5 ’ hIN
- [] b \

0 10 20 30 40 50 60 70
Starost ploda

Slika 16. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na brzinu rasta plodova tokom razvoja kod
divljeg tipa (crvene krive) i flacca (crne krive).

Kod divljeg tipa (Slika 16) brzina rasta ploda je bila ve¢a u PRD tretmanu (2,16 g
po danu) u odnosu na FI i DI (1,88 g po danu) tretman. Prva razlika u krivama rasta
ploda kod divljeg tipa izmedu FI 1 PRD, DI tretmana se uocava od 7 daa, kada brzina
rasta ploda raste u FI. Maksimalne vrednosti brzine rasta ploda su zabeleZene 20 daa u

FI i PRD tretmanu, a kasnije u DI tretmanu, 32 daa.

Kod genotipa flacca (Slika 16) razlika u krivama rasta ploda u FI i tretmanima
redukovanog zalivanja uocavaju se nakon 4 daa, kada brzina rasta ploda u FI raste. Kod
flacca maksimalna brzina rasta ploda je veca u FI (0,64 g po danu) nego u PRD i DI
tretmanu (0,57 i 0,49 g po danu). Maksimalne vrednosti brzine rasta ploda su
zabeleZzene deset dana ranije u FI tretmanu (25 daa), nego u uslovima PRD i DI

tretmana, 35 daa.
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5.2.4. Suva masa ploda i u¢esée u ukupnoj masi plodova

Suva masa ploda tokom razvoja divljeg tipa i flacca u razli¢itim tretmanima zalivanja
(FI, PRD, DI) prikazana je na Slikama 17 a i b.

4 4
& 33 35
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Slika 17. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na suvu masu plodova tokom razvoja divljeg
tipa (a) i flacca (b) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na suvu masu ploda utice
genotip (Tabela 6), ali ne uti¢e tretman. Suva masa ploda statisticki je znacajno veca

kod divljeg tipa u odnosu na flacca.

Tabela 6. Dvofaktorska analiza varijanse na suvu masu ploda. Faktori: genotip (divlji
tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI).

_F P
Genotip 26.63 <0.001
Tretman 0.95 ns
Genotip*Tretman  0.27 ns

Kod oba genotipa suva masa ploda raste od 12 daa, sa slicnim vrednostima u FI,

PRD i DI tretmanu, bez statisticki znacajnih razlika izmedu tretmana (Tabela 7).
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Tabela 7. Post hoc Fisher LSD test na suvu masu ploda divljeg tipa (a) i flacca (b) u
razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 10. daa nije bilo statisticki znacajne
razlike izmedu tretmana.

a) b)
Starostploda 10 12 20 39 42 44 55 Starostploda 10 12 20 39 42 44
FIPRD ns ns ns ns ns ns ns FIPRD  ns ns ns ns ns ns
FI/DI nNs NS NS NS NS NS ns FI/DI ns ns ns ns ns ns
PRDDI ns ns ns ns ns ns ns PRODI s ns ns ns ns  ns

Kod genotipa flacca (Slika 17b), suva masa plodova starosti od 3 do 55 daa u Fl u
odnosu na uslove redukovanog zalivanja (PRD i DI), se ne razlikuje znacajno (Tabela
7).

Proseéne vrednosti za suvu masu zrelog ploda prikazane su na Slici 18.

3,3 Slika 18. Uticaj tretmana (FI, PRD i DI)
_ 30 T 1 ®I1=PRD " DI na suvu masu zrelog ploda divljeg tipa i
? 25 | I flacca (srednja vrednost + standardna
- greska)
= 2,0 -
Z
51,5
gL
g 1,0
5
205 -

0,0 -

divlji tip flacca

Suva masa zrelog ploda u FI tretmanu veca je kod plodova divljeg tipa
(2,63+0,48 g) u odnosu na plodove flacca (1,5+0,34 g). Rezultati dvofaktorske
analize varijanse ukazuju da je sa smanjenjem sinteze ABA kod genotipa flacca
suva masa znacajno manja u poredenju sa divljim tipom. Prema rezultatima Fisher
LSD testa efekat DI i PRD tretmana nije znacajan, odnosno PRD 1 DI ne dovode
do promene suve mase ploda (Tabela 7).
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Vrednosti u¢eséa suve mase u ukupnoj, svezoj masi ploda (u procentima) prikazane su
na Slici 19 a i b.
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Slika 19. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na procenat u¢e$¢a suve mase u svezoj masi
ploda kod divljeg tipa (a) i flacca (b) (srednja vrednost+ standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse na procenat suve mase ploda
u ukupnoj masi zrelog ploda znacajno uti¢e genotip, ali ne i tretman (Tabela 8).
Procenat suve mase ploda u ukupnoj masi ploda se povecava od 8 do 10 daa kod oba
genotipa u sva tri tretmana. Nakon 10 daa vrednosti za procenat suve mase se smanjuju i

odrZavaju se u slicnim vrednostima do faze zrenja ploda u svim tretmanima kod divljeg

tipa i flacca.

Tabela 8. Dvofaktorska analiza varijanse za procenat ucesca suve mase ploda u
ukupnoj masi ploda. Faktori: genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI).

L
Genotip 61.26 <0.001
Tretman 3.27 ns
Genotip*Tretman  2.21 ns

Kod divljeg tipa (Slika 19a) procenat suve mase ploda u ukupnoj masi ploda,
pracen od 8 do 55 daa, ne pokazuje statisticki znacajne razlike u vrednostima izmedu

tretmana. Tokom ovog perioda procenat suve mase ploda u FI tretmanu kre¢e se od

50



7,5% u ranim faza razvoja ploda (10 daa) do 4.14% u fazi zrenja (55 daa). Izmedu
tretmana FI/PRD i FI/DI nema statisti¢ki znacajnih razlika (Tabela 9a).

Tabela 9. Post hoc Fisher LSD test za procenat u¢es¢a suve mase ploda u ukupnoj masi
ploda divljeg tipa (a) i flacca (b) u razli¢itim tretmanima.

a) b)

Starost 8 10 12 20 139 42 44 sstarostploda 8 10 12 20 39 42 44 55
ploda _

FI/PRD ** s ns ns ns s s ns FI/PRD NS NS NS NS NS NS nsS ns
FI/DI ** s ns ns ns ns ns ns VDI NS NS Ns Ns Ns nNs ns ns
PRD/DI ns * ns * ns ns ns ns PRD/DI ns ns ns ns ns ns ns ns

Kod genotipa flacca (Slika 19b), kao i kod divljeg tipa procenat suve mase ploda u
ukupnoj masi ploda pracen od 8 do 55 daa se ne razlikuje znacajno u vrednostima
izmedu tretmana. Tokom razvoja ploda procenat suve masa ploda flacca u FI tretmanu
kre¢e se od 8,7% u ranim fazama razvoja ploda a smanjuje se u fazi zrenja do 6,3%.
Izmedu tretmana FI/PRD, FI/DI 1 PRD/DI nema statisti¢ki znac¢ajnih razlika (Tabela
9b).

Vrednosti za procenat uc¢es¢a suve mase ploda u ukupnoj masi zrelog ploda
prikazane su na Slici 20.

~1

Slika 20. Uticaj tretmana (FI, PRD i DI)
[. | na procenat suve mase ploda u ukupnoj
masi zrelog ploda divljeg tipa i flacca
(srednja vrednost + standardna greska)

BFI =mPRD = DI

(=

h

T
1

Suva masa ploda (%)

[—) ) (=) [3%Y [y
|

divlji tip flacca

Procenat suve mase u ukupnoj masi zrelog ploda u FI je manja kod plodova
divljeg tipa (4,1+0,5%), dok su vece vrednosti zabelezene kod ABA deficijentnog
mutanta, flacca (5,9+0,2%). Prema rezultatima Fisher LSD testa PRD i DI tretmani

nisu uticali na procenat suve mase ploda (Tabela 9).
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5.2.5. Masa perikarpa i odnos mase perikarpa i mase plodova

Promena mase perikarpa tokom razvoja ploda divljeg tipa i flacca u razli¢itim

tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazana je na Slikama 21a i b.
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Slika 21. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na sveZzu masu perikarpa tokom razvoja kod
divljeg tipa (a) i flacca (b) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na masu perikarpa utic¢e genotip
1 tretman (Tabela 10). Masa perikarpa statisticki je znacajno veca kod divljeg tipa u
odnosu na flacca. U FI, PRD i DI tretmanima kod divljeg tipa zabelezen je statisti¢ki
znacCajan rast mase perikarpa u kasnijim fazama razvoja (u fazama od 12 do 42 daa).
Masa perikarpa raste od 12 daa kod oba genotipa u sva tri tretmana, ali u manjem
stepenu kod flacca (Slike 21a i b).

Tabela 10. Dvofaktorska analiza varijanse za svezu masu perikarpa. Faktori: genotip
(divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

F P
Genotip 265.54 <0.001
Tretman 6.49 <0.01

Genotip*Tretman  0.06 ns

Kod divljeg tipa (Slika 21a) masa perikarpa u FI tretmanu u odnosu na masu
perikarpa biljaka koje rastu u uslovima redukovanog zalivanja (PRD i DI), se ne

razlikuju znacajno tokom svih faza razvoja ploda (Tabela 11a).
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Kod genotipa flacca (Slika 21b), masa perikarpa od 3 do 12 daa u FI tretmanu u
odnosu na tretmane redukovanog zalivanja (PRD i DI), ne pokazuje statisticki znacajne
razlike u vrednostima. Od 20 do 42 daa, kod flacca, zabeleZena je znacajna razlika mase

perikarpa (p<0.05) izmedu FI/PRD 1 FI/DI tretmana (Tabela 11b).

Tabela 11. Post hoc Fisher LSD test za svezu masu perikarpa divljeg tipa (a) i flacca
(b) u razli¢itim tretmanima.

a) b)

Starostploda 3 5 8 10 12 20 39 42 44 Starostploda 3 5 8 10 12 20 39 42 44
FI/PRD ns ns ns ns ns ns * ns ns FI/PRD ns ns ns ns ng * ** * npg
FI/DI ns ns ns ns ns ns * ns ns FI/DI NS NS ns ns ns * ** ns ns
PRD/DI ns ns ns ns ns ns ns ns ns PRD/DI NS NS NS NS NS NS NS NS ns

Vrednosti za kona¢nu masu perikarpa prikazane su na Slici 22.

40 Slika 22. Uticaj tretmana (Fl, PRD
_ WFI EPRD DI i DI) na masu perikarpa (44 daa)
F;”go ! divljeg tipa i flacca (srednja
& vrednost + standardna greska)
=
£20
2
Z10
-,

0

divlji tip flacca

Konacna masa perikarpa, u FI tretmanu, veca je kod plodova divljeg tipa
(32,3£2,9 g), dok se sa smanjenjem sposobnosti sinteze ABA smanjuje masa
perikarpa plodova genotipa flacca (10,8+0,8 g). Prema rezultatima Fisher LSD testa

efekat DI i PRD tretmana nije znacajan (Tabela 11).

Vrednosti odnosa sveze mase perikarpa i sveze mase ploda tokom razvoja ploda
kod divljeg tipa i genotipa flacca u razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI)
prikazane su na Slikama 23a i b.
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Slika 23. Uticaj FI, PRD i DI tretmana odnosa mase perikarpa i mase ploda divljeg tipa
(@) i flacca (b) (srednja vrednost & standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na odnos mase perikarpa i mase
ploda nema uticaja ni genotip ni tretman (Tabela 12). Odnos mase perikarpa i mase

ploda je slic¢an kod divljeg tipa i flacca.

Tabela 12. Dvofaktorska analiza varijanse za odnos mase perikarpa i mase ploda.
Faktori: genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI) i vreme (3. do 44 daa)

F P
Genotip 2.10 ns
Tretman 0.45 ns

Genotip*Tretman 2.37 ns

Kod divljeg tipa odnos mase perikarpa i mase ploda od 5 do 44 daa u FI tretmanu
u odnosu na uslove redukovanog zalivanja (PRD i DI) ne pokazuje statisticki znacajne
razlike (Tabela 13a). Kod genotipa flacca odnos mase perikarpa i mase ploda od 3 do 12
daa u FI tretmanu u odnosu na uslove redukovanog zalivanja (PRD i DI), se ne razlikuju
znacajno. Jedino izmedu 12 do 20 daa postoji statistiCka znacajnost u masi perikarpa
izmedu FI/PRD tretmana (Tabela 13b), a nakon toga vrednosti ostaju sliéne u svim

tretmanima zalivanja do 44 daa.
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Tabela 13. Post hoc Fisher LSD test za odnos mase perikarpa i mase ploda divljeg tipa
(@) i flacca (b) u razli¢itim tretmanima.

10

12 20 39 42

44

a)

Starostploda 3 5 8
FI/PRD ** ns ns
FI/DI * ns ns
PRD/DI ns ns ns

ns
ns
ns

ns ns ns ns
ns nsS ns ns
ns ns ns ns

ns
ns
ns

b)

Starostploda 3 5 8 10 12 20 39 42 44
FI/PRD ns ns ns ns * * ns ns ns
FI/DI ns NS NS NS * ns nsS ns ns
PRD/DI NS NS NS NS NS NS NS ns ns

Proseéne vrednosti odnosa mase

prikazane su na Slici 24.

80

mFI mPRD = DI

Odnos mase perikarpa i mase
ploda

divlji tip

flacca

perikarpa i mase ploda kod plodova starosti 44 daa

Slika 24. Uticaj tretmana (FI, PRD
i DI) na odnos mase perikarpa i
mase ploda (44 daa) divljeg tipa i
vrednost
greska

flacca  (srednja

standardna

+

Odnos mase perikarpa i mase ploda starog 44 daa, a u FI tretmanu, kod plodova

divljeg tipa je 64,3+4,3%, dok je ta vrednost kod flacca plodova (53,2+2,3%).

Vrednosti odnosa mase perikarpa i mase ploda kod divljeg tipa iznose od 53, 6 do

66,5% a kod flacca od 53,4 do 72,4%. Prema rezultatima dvofaktorske analize

varijanse i Fisher LSD testa na odnos mase perikarpa i mase kona¢nog ploda nema

uticaja ni genotip ni tretman (Tabela 12, 13).
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5.2.6. Masa placente sa semenima

Vrednosti mase placente sa semenima tokom razvoja ploda divljeg tipa i flacca u

razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazane su na Slikama 25a i b.
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Slika 25. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na dinamiku mase placente sa semenima tokom
razvoja kod divljeg tipa (a) i flacca (b) (srednja vrednost = standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na masu placente sa semenima
uti¢e genotip i tretman (Tabela 14). Uticaj tretmana redukovanog zalivanja zabelezen je
samo kod genotipa flacca (Tabela 15). Masa placente sa semenima raste od 12 daa kod
oba genotipa u sva tri tretmana (Slike 25a 1 b) ali u ve¢em stepenu kod divljeg tipa, na
Sta ukazuju sledece vrednosti. Vrednost mase placente sa semenima kod divljeg tipa u
FI tretmanu raste od 12 daa, kada iznosi 0,34+0,04 g, i dostize vrednosti 20,88+2,15 g
blizu faze zrenja (44 daa). Kod flacca u FI tretmanu na pocetku faze rasta ploda (12
daa) masa placente sa semenima iznosi 0,23+0,03 g, i raste do 5,47+0,7 g blizu faze

zrenja ploda (44 daa).

Tabela 14. Dvofaktorska analiza varijanse na masu placente sa semenima. Faktori:
genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI) i vreme (12 do 44 daa)

F P
Genotip 188.27 <0.001
Tretman 447 <0.05

Genotip*Tretman  0.08  ns
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Tabela 15. Post hoc Fisher LSD test na masu placente sa semenima divljeg tipa (a) i
flacca (b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 12. daa nije bilo

statistiCki znacajne razlike izmedu tretmana.

20 39 42 44

a)

Starost ploda 12
FI/PRD ns
FI/DI ns
PRD/DI ns

NS NS NS ns
nS NS ns ns
NS NS NS ns

b)

Starost ploda 12 20 39 42 44
FI/PRD ns * * ns ns
FI/DI ns * * ns ns
PRD/DI NS NS NS NS ns

Vrednosti za masu placente sa semenima ploda starog 44 daa prikazane su na Slici

26.

[ =]
h

g

mFl =mPRD ©DI

—_ —
= n

Masa gelatinoznog dela (g)
th

divlji tip

Slika 26. Uticaj tretmana (FI, PRD i DI)
na masu placente sa semenima (44 daa)
divljeg tipa i flacca (srednja vrednost +

standardna greska)

flacca

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse na masu placente sa

semenima zrelog ploda utice i tretman i genotip, mada razlike u tretmanima zavise

od genotipa (Tabela 15). Masa placente sa semenima zrelog ploda u grupi optimalno

zalivanih biljaka vec¢a je kod plodova divljeg tipa (20,9+2,1 g), dok je kod kod

zrelog ploda flacca masa placente sa semenima skoro Cetiri puta manja (5,5+0,7 Q).
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5.2.7. Uporedna analiza morfoloskih parametara rasta ploda

Analiza morfoloSkih parametara ploda u zavrSnoj fazi razvoja ploda

Klaster analiza morfoloSkih parametara je primenjena kako bi se izdvojili
slicni tretmani u zavrSnoj fazi razvoja ploda. Analiza je izvrSena na matrici
srednjih vrednosti 44 daa. U analizu su uklju¢ene slede¢e morfoloSke osobine
ploda: pre¢nik ploda, sveza masa ploda, masa perikarpa, masa placente sa
semenima, procenat suve mase i odnos perikarpa i mase ploda. Dendrogram je

prikazan na Slici 27.

WFI WPRD WDI FFI FPRD FDI

Slika 27. Klaster analiza morfoloskih osobina posmatranih tretmana u zavr$noj fazi
rasta ploda.

Sa Slike 27 se uocava da se genotipovi u zavrsnoj fazi rasta ploda razdvajaju
u dva klastera prema svim proucavanim morfoloSkim parametrima rasta ploda.
Prvi klaster ¢ine svi tretmani divljeg tipa dok drugi klaster ¢ine svi tretmani
genotipa flacca, sto ukazuje na velike genotipske razlike u morfoloskim
parametrima ploda. Kod divljeg tipa u FI tretmanu ne postoje znacajne razlike u
morfoloSkim parametrima ploda u odnosu na tretmane redukovanog zalivanja.
Razlike izmedu tretmana kod flacca su posledica vodnog rezima (Slika 27), Sto

ukazuje na veci efekat tretmana (PRD i DI) izrazen kod flacca u odnosu na divlji tip.
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Da bi utvrdili vazne karakteristike prethodnog klastera primenjena je metoda
glavnih komponenti (PCA) ¢iji su rezultati dati na Slici 28. Prva (horizontalna) osa
prikazuje 88,1% druga (vertikalna) osa prikazuje 11,2% podataka iz matrice sa
srednjim vrednostima, a zajedno prikazuju 99,3% originalnih podataka. Ovi
rezultati ukazuju da svi morfoloski parametri rasta ploda, osim odnosa sveze mase ploda
I mase perikarpa, imaju veliki uticaj na razdvajanje tretmana kod oba genotipa duz prve

0SE.

=
o

=
o

o
3

0.0

PCA 2 (11.2%)

PCA 1 (88.1%)
@ Tretmani @ Osobine

Slika 28. Graficki prikaz analize osnovnih komponenti morfolo§kih parametara ploda u prostoru
prve i druge ose. Plavi kruzi¢i oznacavaju kombinacije genotip-tretman a crveni kruzici
oznacavaju merene parametre. Prvo slovo u nazivu tretmana oznacava genotip dok ostatak
naziva oznacava vodni rezim. ZM-masa zrelog ploda, m Zel-masa placente sa semenima, m per-
masa perikarpa, masa/perikarp-odnos mase perikarpa i mase ploda, pre¢nik ploda

Sa Slike 28 takode se uocava da se duz prve ose razdvajaju genotipovi, ¢ime se moze
zakljuciti da morfoloski parametri ploda skoro isklju¢ivo zavise od genotipa odnosno da
se flacca razlikuje od genotipa sa normalnim sadrzajem ABA. Potvrda toga je i Sto su
svi tretmani divljeg tipa jako sli¢ni jer je rastojanje izmedu njih malo, dok je vece
rastojanje izmedu tretmana kod genotipa flacca. Divlji tip se odlikuje ve¢om svezom
masom ploda, perikarpa, placente i semena i pre¢nikom ploda dok je za genotip flacca
karakteristi¢an visok procenat suve mase ploda. Posmatrajuci vertikalnu osu uo¢avamo
da kod flacca postoji znacajna razlika u odnosu sveze mase ploda i perikarpa, pri cemu

je ovaj odnos najveci u PRD tretmanu a najmanji u FI tretmanu.
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Analiza morfoloskih parametara ploda u toku ispitivanog vremenskog perioda

Da bi se utvrdio medusobni odnos morfoloSkih parametara ploda posmatranih
tretmana tokom ispitivanog vremenskog intervala uradena je analiza glavnih
komponenti (PCA) od 8 do 44 daa. Na Slici 29 na vodoravnoj osi prikazana je starost
ploda a na vertikalnoj osi se nalaze rezultati odgovaraju¢ih PCA analiza. Odgovarajuci

tretmani su povezani linijom kako bi se jasnije istakao njihov odnos tokom vremena.

2 @_‘
1

PCA 1

8 10 12 20 39 42 4

Starost ploda
—+—FDI| —¢—FF| -#~FPRD =&~ WDI|—¢—WFI|-m~-WPRD

Slika 29. Prikaz analize osnovnih komponenti morfoloskih parametara ploda tokom razvoja u
prostoru prve ose od 8 do 44 daa (crvenom bojom je oznacen divlji tip a crnom flacca. DI
tretman je oznacen kruzi¢ima, FI tretman romboidima a PRD tretman kvadrati¢ima)

Sa Slike 29 se uocava da se genotipovi po morfoloskim parametrima rasta ploda
znac¢ajno medusobno razlikuju posle 20 daa. Pre 20 daa se ne uocava velika razlika u
morfoloskim parametrima ploda izmedu tretmana Fl i PRD kod flacca, i DI i PRD kod
divljeg tipa, iako se odvajaju morfoloski karakteri ploda u tretmanima DI i PRD kod
flacca. Na sli¢nost morfoloskih pokazatelja rasta ploda u DI tretmanu kod divljeg tipa sa
flacca tretmanima doprinose procenat suve mase i odnos mase ploda i mase perikarpa
(Slika 28). Nakon 20 daa morfoloski parametri ploda se grupisu po genotipovima sa
razlikama u tretmanima, tako da se sve vise vidi slicnost morfoloskih parametara ploda
u PRD i FI tretmanu kod divljeg tipa, dok se kod flacca uocava slicnost morfoloskih

parametara ploda u PRD i DI tretmanu.
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Morfoloski parametri ploda koji najviSe utiCu na razdvajanje tretmana za svaki od
posmatranih dana su prikazane u Tabeli 16. Iz Tabele 16 uoavamo da procenat suve
mase u svim posmatranim danima ima visoku pozitivnu vrednost $to nam govori da se u
gornjem delu Slike 29 nalaze tretmani (FI i PRD, kod divljeg tipa) sa visokim % suve

mase, jer oni najvise uti¢u na razdvajanje od DI tretmana i tretman flacca genotipa.

Tabela 16. PCA analiza za prvu osu za 8, 10, 12, 20, 39, 42 i 44 daa.

Faktor 1 | Faktor 1 | Faktor 1 | Faktor 1 | Faktor 1 | Faktor 1 | Faktor 1

za 8daa [za 10daajza 12daa|za 20daa|za 39daa|za 42daa |za 44daa
Masa placente sa semenima -0.947 -0.939 | -0.942 | -0.989 | -0.995 | -0.994
Masa perikarpa (mp) -0.938 [-0.987 -0.961 | -0.984 | -0.986 | -0.996 | -0.984
Masa ploda / mase perikarp 0.245 |-0.640 -0.709 | -0.943 | 0.049 | -0.660 | -0.719
Procenat suve mase ploda (%SM) | 0.821 (0.424 0.868 | 0.862 | 0.873 | 0.884 | 0.967

Masa zrelog ploda (ZM) -0.985 -0.974 -0.942 | -0.978 | -0.990 | -0.993 | -0.966
Pre¢nik ploda -0.974 |-0.974 -0.971 | -0.980 | -0.996 | -0.995 | -0.970
% objasnjene varijanse 70.770 | 72.722 | 81.617 | 90.153 | 78.232 | 86.371 | 88.106

Sa druge strane, kod divljeg tipa osobine koje su povezane sa veliCinom ploda (pre¢nik
ploda, masa ploda, masa perikarpa i masa placente sa semenima) imaju vrednosti bliske
-1 Sto znaci da su ove osobine vece u PRD tretmanu, jer se nalazi u donjem delu Slike
29. Sve ovo nam ukazuje da se plodovi genotipa flacca tokom celog svog razvoja, a
narocito pocevsi od 20-o0g daa, odlikuju visokim procentom suve mase dok su osobine
sveze mase i precnika ploda, mase perikarpa i mase placente sa semenima vece u

plodovima kod divljeg tipa u odnosu na flacca.
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5.3. Anatomska analiza i razvoj perikarpa ploda paradajza

Na Slici 30 prikazan je poprecni presek kroz perikarp ploda paradajza divljeg tipa

i flacca u razli¢itim fazama u sva tri tretmana zalivanja.

A
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Slika 30. Popreéni presek perikarpa paradajza divljeg tipa, W (A, B, C) i flacca, F (D, E, F) u
FI, PRD i DI tretmanu starosti 3, 12, 55 daa (zrelog ploda). Slike preseka 3 i 12 daa su dobijene
na uvecanju 2.5x a presek 55 daa je na uvecanju 2x.

Perikarp ploda paradajza (Slika 30) je graden od egzokarpa, mezokarpa i

endokarpa. Spoljasnji deo perikarpa je graden od jednog sloja spoljasnjeg epidermisa,
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koji je Cesto prevucen vostanom prevlakom, i od subepidermalnih slojeva mezokarpa
koji su gradeni od kolenhimskim ¢elija. Mezokarp je smeSten ispod subepidermalnog
kolenhima, predstavlja najzastupljeniji deo perikarpa i graden je od slojeva krupnijih
¢elija parenhimskog tkiva u koje su uronjeni provodni snopic¢i. Endokarp je sacinjen od

samo jednog sloja unutrasnjeg epidermisa.
5.3.1. Debljina perikarpa

Vrednosti debljine perikarpa tokom razvoja ploda divljeg tipa i flacca u razli¢itim

tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazane su na Slikama 31a i b.
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Slika 31. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na debljinu perikarpa divljeg tipa (a) i flacca (b)
(srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na debljinu perikarpa utice
genotip i tretman, kao i interakcija genotip*tretman (Tabela 17). Debljina perikarpa
Znacajno raste od 8 daa kod oba genotipa u sva tri tretmana, a od 12daa zabeleZen je

uticaj tretmana PRD i DI (Tabela 18a i b).

Tabela 17. Dvofaktorska analiza varijanse na debljinu perikarpa. Faktori: genotip (divlji
tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

F p
Genotip 1664.11 <0.001
Tretman 101.22 <0.001

Genotip*Tretman ~ 18.30 <0.001
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Kod divljeg tipa (Slika 31a) od 20 daa vrednosti debljine perikarpa u FI tretmanu
su znacajno vece u odnosu na tretmane redukovanog zalivanja (PRD i DI) (p<0.001)
(Tabela 18a). Tokom razvoja ploda debljina perikarpa u FI tretmanu raste oko 64 puta,
dok se u uslovima redukovanog zalivanja ta vrednost manja za 5% (DI) a u PRD

tretmanu vecéa za 10% u odnosu na FI tretman.

Kod flacca (Slika 31b) od 12 daa vrednosti debljine perikarpa u FI tretmanu su
statisticki znacajno veée u odnosu na PRD i DI (Tabela 18b). Tokom razvoja ploda
debljina perikarpa u FI tretmanu raste za oko 40 puta, dok su u uslovima redukovanog

zalivanja ove vrednosti manje za 7,5% u PRD do 38% u DI tretmanu u odnosu na FlI.

Tabela 18. Post hoc Fisher LSD test na debljinu perikarpa divljeg tipa (a) i flacca (b) u
razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 12. daa nije bilo statisticki znacajne
razlike izmedu tretmana.

a) b)

Starostploda 12 20 39 42 44 55 Starostplodi 12 20 39 42 44 55
Fl/p RD ns ** ** ns *k*k kkk F |/PRD *kk kik kik ns *kk Kkik%k
FI/DI ns **k%k ns ns *kk Kkkk FI/DI ns *kk Khkhkkhk Khkk kkhkk  kkhkk
PRD/DI NS * ns ns ns ns PRD/DI  *** *** g **k pg Hkk

Vrednosti za debljinu perikarpa zrelog ploda prikazane su na Slici 32.

6000 Slika 32. Uticaj tretmana (FI, PRD
W FI 8 PRD = DI

i DI) na debljinu perikarpa zrelog
ploda divljeg tipa i flacca (srednja
vrednost + standardna greska)
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4000 -

3000

2000 -

Debljina perikarpa (um)

1000 -

0 -

divlji tip flacca
Debljina perikarpa zrelog ploda u FI tretmanu veca je kod plodova divljeg tipa
(5533+162 um) nego kod flacca (3736465 pm). Prema rezultatima Fisher LSD
testa statistiCki je znacCajan efekat DI i PRD tretmana na konac¢nu debljinu

perikarpa kod oba genotipa (Tabela 18). Debljina perikarpa zrelog ploda kod divljeg
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tipa manja je za 8% (PRD) do 10% (DI), dok je kod flacca manja (p<0.001) za 15%
(PRD) do 35% (DI) u poredenju sa FI tretmanom.

5.3.2. Debljina egzokarpa

Vrednosti debljine egzokarpa ploda divljeg tipa i flacca u razli¢itim tretmanima
zalivanja (FI, PRD, DI) prikazane su na Slikama 33a i b.
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Slika 33. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na debljinu egzokarpa divljeg tipa () i flacca (b)
(srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na debljinu egzokarpa utice

tretman, kao i interakcija genotipa i tretmana (Tabela 19).

Tabela 19. Dvofaktorska analiza varijanse na debljinu egzokarpa. Faktori: genotip
(divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

F p
Genotip 0.08 ns
Tretman 85.64 <0.001

Genotip*Tretman 153.71 <0.001

Debljina egzokarpa raste od 8 daa kod oba genotipa u sva tri tretmana. Od 8 daa

zabeleZen je statisti¢ki znacajan uticaj PRD 1 DI tretmana kod oba genotipa (Tabela 20a

i b).

Kod divljeg tipa (Slika 33a) posle 5 daa debljina egzokarpa u FI tretmanu je

statisticki znacajno veca (p<<0.001) u odnosu na tretmane redukovanog zalivanja (PRD i

66



DI) (Tabela 20a). Tokom razvoja ploda (od 3 do 55 daa) debljina egzokarpa u Fl
tretmanu ukupno raste za oko 3 puta, dok su u uslovima redukovanog zalivanja (PRD i

DI) ove vrednosti manje za 10 % u odnosu na FI tretman.

Tabela 20. Post hoc Fisher LSD test na debljinu egzokarpa divljeg tipa (a) i flacca (b) u
razliitim tretmanima.

a) b)

Starostploda 5 8 12 20 39 42 44 55 5 8 12 20 39 42 44 55
FI/PRD N EI/PRD NS * Rkk Kkk kkk kkk kkk kkk
F1/DI *kh Kkkk g Fkk kkk X *xk  kkk FI/DI NS NS *** Fkk kkk kkk kkk dkk
PRD/DI * ns o ns* NS NSNS NS pRD/DI ns ** ns * ns ns ns ns

Kod flacca (Slika 33b) od 8 daa debljina egzokarpa u FI tretmanu statisti¢ki
znacajno je manja u odnosu na PRD (Tabela 20b). Tokom razvoja ploda debljina
egzokarpa u FI tretmanu raste za oko 2 puta, dok je u uslovima redukovanog zalivanja
debljina egzokarpa veca za 50 % u PRD tretmanu a sli¢na debljini egzokarpa u DI

tretmanu u poredenju sa FI tretmanom.

Vrednosti za debljinu egzokarpa zrelog ploda prikazane su na Slici 34.

40 Slika 34. Uticaj tretmana (FI, PRD
35 WFl RPRL =DI i DI) na debljinu egzokarpa zrelog
30 ploda divljeg tipa i flacca (srednja
15 vrednost + standardna greska)
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Debljina egzokarpa zrelog ploda a u grupi optimalno zalivanjux biljaka kod
plodova divljeg tipa je 32+2 um, a kod flacca 22+2 um. Debljina egzokarpa zrelog
ploda kod divljeg tipa je manja za 10% (PRD) do 15% (Dl), dok je kod flacca veca
za 60% (PRD) ili ista u DI tretmanu u poredenju sa FI. Prema rezultatima Fisher

LSD testa na konacnu debljinu egzokarpa, statisticki je znaCajan efekat DI i PRD
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kod divljeg tipa, a kod flacca samo efekat PRD tretmana (p<0.001) (Tabela 20a i
b).

5.3.3. Debljina mezokarpa

Promena debljine mezokarpa tokom razvoja ploda divljeg tipa i flacca u

razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazana je na Slici 35a i b.
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Slika 35. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na debljinu mezokarpa divljeg tipa (a) i flacca
(b) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse na debljinu mezokarpa uticu
genotip i tretman, kao i interakcija genotipa i tretmana (Tabela 21). Debljina mezokarpa
je statisticki znacajno veca kod divljeg tipa u odnosu na flacca. Debljina mezokarpa

raste od 8 daa kod oba genotipa (Tabela 22a i b).

Tabela 21. Dvofaktorska analiza varijanse na debljinu mezokarpa. Faktori: genotip
(divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

F p
Genotip 1522.92 <0.001
Tretman 101.35 <0.001

Genotip*Tretman ~ 17.51 <0.001

Kod divljeg tipa (Slika 35a) od 20 daa debljina mezokarpa je statisti¢ki znacajno
veca u FI tretmanu u odnosu na tretmane redukovanog zalivanja (PRD i DI) (p<0.001)
(Tabela 22a).
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Debljina mezokarpa kod genotipa flacca (Slika 35b) od 3 do 12 daa u FI tretmanu
se, u odnosu na tretmane redukovanog zalivanja (PRD i DI), ne razlikuje znacajno.
Nakon 20 daa debljina mezokarpa u FI je statisticki znacajno veéa u odnosu tretmane
redukovanog zalivanja (PRD i DI) (Tabela 22b). Tokom perioda od 3 do 55 daa debljina
mezokarpa u FI raste za oko 54 puta, dok je uslovima redukovanog zalivanja taj rast
manji za 10% u PRD do 40% u DI tretmanu.

Tabela 22. Post hoc Fisher LSD test na debljinu mezokarpa divljeg tipa (a) i flacca (b)
u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 12. daa nije bilo statisti¢ki znacajne
razlike izmedu tretmana.

a) b)
Starost ploda 12 20 39 42 44 55 Starostploda 12 20 39 42 44 55
FI/PRD nS ** **k*k * **k*k Kk%k FI/PRD nS **k*k Kkkk ns **k*k KXk
FI/DI ns *k*k K*kk *kk kk%k ** FI/DI ns *kk kkik khkk khkk kkk
PRD/DI ns * ns ns ns ns PRD/DI Fhokkk pg KRk pg kk

Vrednosti za debljinu mezokarpa zrelog ploda prikazane su na Slici 36.

7000 Slika 36. Uticaj tretmana (FIl, PRD
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Debljina mezokarpa zrelog ploda u FI tretmanu veca je kod plodova divljeg tipa (5753 +
188 um), nego kod ploda genotipa flacca (3656 + 65 um). Debljina mezokarpa zrelog
ploda kod divljeg tipa znacajno je manja za 8% (DI) do 10% (PRD), dok kod flacca
manja za 10% (PRD) do 33% (DI) u poredenju sa FI tretmanom (Tabela 22 a i b).
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5.3.4. Debljina endokarpa

Vrednosti debljine endokarpa tokom razvoja ploda divljeg tipa i flacca u razli¢itim

tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazane su na Slikama 37a i b.
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Slika 37. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na debljinu endokarpa kod divljeg tipa (a) i
flacca (b) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na debljinu endokarpa uti¢u
genotip i tretman, kao i interakcija genotipa i tretmana (Tabela 23). Debljina endokarpa
statisti¢ki je znacajno veca kod divljeg tipa u odnosu na flacca. Debljina endokarpa
raste sa pocetkom faze rasta ploda, od 12 daa kod oba genotipa u sva tri tretmana, a od

20 daa zabelezen je uticaj PRD i DI tretmana (Tabela 24a i b).

Tabela 23. Dvofaktorska analiza varijanse na debljinu endokarpa. Faktori: genotip
(divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

F p
Genotip 155.58 <0.001
Tretman 24.16 <0.001

Genotip*Tretman  6.06  <0.01

Kod divljeg tipa (Slika 37a) od 20 daa debljina endokarpa je statisticki znac¢ajno

veéa U Fl u odnosu na PRD i DI tretman (Tabela 24a).
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Tabela 24. Post hoc Fisher LSD test na debljinu endokarpa divljeg tipa (a) i flacca (b) u
razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 12. daa nije bilo statisticki znacajne
razlike izmedu tretmana.

a) b)

Starostploda 5 8 12 20 39 42 44 55  Starostploda 5 8 12 20 39 42 44 55
FI/PRD ns ns ns ** * ns ns ** FI/PRD ns NS NS ns ns ** ns ns
FI/DI * pS NS FXE *AX pg *xk g FI/DlI ns NS NS *** ns ns ns ns
PRD/DI ns ns * ns * ns ns * PRD/DI ns * * *%* ng ns ns ns

Debljina endokarpa kod flacca (Slika 37b) od 3 do 55 daa u FI tretmanu u odnosu
na uslove redukovanog zalivanja (PRD i DI), se ne razlikuje znacajno (Tabela 24b).
Tokom rasta ploda debljina endokarpa se uveéa za oko 3 puta u sva tri tretmana

zalivanja.

Vrednosti za debljinu endokarpa zrelog ploda prikazane su na Slici 38.
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Debljina endokarpa zrelog ploda a u FI tretmanu je veca kod plodova divljeg
tipa (5242 um), nego kod flacca (37+2 um). Debljina endokarpa zrelog ploda kod
divljeg tipa je manja 17% (PRD) u poredenju sa FI tretmanom, dok kod flacca
tretmani PRD i DI nemaju uticaja na debljinu endokarpa.
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5.3.5. Broj slojeva ¢elija u perikarpu

Konacan broj slojeva celija perikarpa kod divljeg tipa se najbrze formira u FI
tretmanu, tako da ve¢ 8 daa dostize maksimalnu vrednost od 22 sloja (Slika 39 a), dok
se u uslovima redukovanog zalivanja (PRD i DI) maksimalni broj slojeva celija
perikarpa formira oko 20 daa i iznosi 20 slojeva. Kod flacca (Slika 39 b), kona¢an broj
slojeva ¢elija perikarpa je isti u FI i PRD tretmanu, formira se 20 daa u PRD tretmanu a

I oko 44 daa u FI, dok je u DI broj slojeva manji i iznosi 17, a formira se 39 daa.

Broj slojeva ¢elija egzokarpa kod divljeg tipa i flacca krec¢e se od dva do Cetiri
tokom razvoja ploda (Slika 39 ¢ i d). Kod divljeg tipa u FI tretmanu konacan broj

slojeva Celija egzokarpa se formira 10 daa, a kod flacca kasnije, tek oko 39 daa.

Broj slojeva c¢elija mezokarpa se razlikuje kod divljeg tipa i flacca i krece se od
cetiri do osamnaest tokom razvoja ploda (Slika 39 e 1 f). Kod divljeg tipa, konacan broj
slojeva celija mezokarpa se formira 42 daa i1 iznosi 17, a isti broj slojeva celija se
formira i u PRD ali nesto ranije (oko 39 daa), dok maksimalni broj slojeva u DI
tretmanu iznosi 15 i formira se oko 39 daa. Kod genotipa flacca, najveéi broj slojeva
¢elija mezokarpa se formira u PRD gde iznosi 18, dok u FI tretmanu ima ukupno 14

slojeva, a u DI tretmanu 13 slojeva.

Prose¢ne vrednosti broja slojeva ¢elija perikarpa, egzokarpa i mezokarpa kod oba

genotipa u svim tretmanima prikazane su na Slici 39 a do f.
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Slika 39. Broj slojeva ¢elija perikarpa (a i b), egzokarpa (c, d) i mezokarpa (e, f) kod divljeg tipa (a, c, e) i flacca (b, d, f), u tri tretmana
zalivanja (FI, PRD, DI)
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5.3.6. Uporedna analiza anatomskih parametara rasta ploda

Analiza anatomskih parametara zrelog ploda

Klaster analiza anatomskih parametara je uradena na matrici srednjih
vrednosti parametara zrelog ploda. U analizu su ukljucene sledeCe osobine:
debljina perikarpa, egzokarpa, mezokarpa i endokarpa, broj slojeva celija perikarpa
i mezokarpa. Broja slojeva ¢elija egzokarpa nije ukljuen u analizu jer se tretmani i

genotipovi po ovoj osobini ne razlikuju. Dendrogram je prikazan na Slici 40.

FDI FFI FPRD WDI WPRD WFI

Slika 40. Klaster analiza anatomskih osobina posmatranih tretmana kod zrelog ploda.

Sa Slike 40 se uocCava da se anatomske osobine ploda razdvajaju po
tretmanima u dva klastera. Prvi klaster ¢ine DI i FI tretmani genotipa flacca dok
drugi klaster Cine svi tretmani divljeg tipa i PRD tretman genotipa flacca.
Primecuje se da u fazi zrelog ploda ne postoje znacajne razlike izmedu FI i DI
tretmana kod flacca, a velika sliénost izmedu ova dva tretmana Se ogleda
uglavnom u debljini egzokarpa i endokarpa, broju slojeva ¢elija mezokarpa ali ne i
u debljini perikarpa. 1z drugog klastera se zapaza jasan uticaj vodnog deficita na
parametre plodova kod divljeg tipa, gde se jasno vidi uticaj PRD i DI tretmana u
odnosu na FI tretman. Sli¢nost izmedu svih tretmana divljeg tipa i PRD tretmana
flacca se odnosi na parametre debljine egzokarpa i endokarpa, kao i broj slojeva

¢elija perikarpa i mezokarpa (Slika 40).
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Da bi utvrdili najznacajnije karakteristike ovih klastera primenjena je metoda
analize glavnih komponenti (PCA) ¢iji su rezultati dati na Slici 41. Prve dve ose

zajedno prikazuju 92, 8% originalnih podataka.
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Slika 41. Graficki prikaz analize osnovnih komponenti anatomskih parametara zrelog ploda u
prostoru prve i druge ose. Plavi kruzi¢i oznac¢avaju kombinacije genotip-tretman a crveni kruzi¢i
oznacavaju merene parametre. Prvo slovo u nazivu oznaCava genotip, dok ostatak naziva
oznacava vodni rezim.

Sa Slike 41 se uocava da se duZ prve ose razdvajaju genotipovi. Velika razdaljina u
tretmanima (FI, PRD i DI) kod flacca ukazuje na veliki uticaj suSe na anatomske
parametre razvoja ploda. Divlji tip se odlikuje ve¢om debljinom perikarpa, mezokarpa i
endokarpa u odnosu na sve tretmane genotipa flacca. Osobine po kojima je PRD
tretman flacca slican tretmanima divljeg tipa su debljina egzokarpa i broj slojeva ¢elija

mezokarpa i perikarpa (Slika 41).

Analiza morfoloSkih parametara ploda u toku ispitivanog vremenskog intervala

Da bi se utvrdio medusobni odnos posmatranih tretmana tokom vremena
koriS¢enjem anatomskih parametara ploda uradena je analiza glavnih komponenti
(PCA) od 8 do 55 daa, koja je prikazana na Slici 42. Uocava se da su genotipovi po
anatomskim karakteristikama ploda znac¢ajno medusobno sli¢ni do 20 daa, ta sli¢nost je

najveca za anatomske parametre ploda u PRD tretmanu flacca sa PRD i DI tretmanom
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kod WT u periodu od 8 do 20 daa. Nakon 20 daa potpuno se grupiSu svi anatomski
parametri rasta ploda po genotipovima sa razlikama u pojedinim tretmanima. Usled toga
anatomski parametri PRD tretmana genotipa flacca postaju sli¢ni FI tretmanu genotipa
flacca i znatno razliCiti u poredenju sa DI tretmanom genotipa flacca. Nasuprot tome,
anatomski parametri ploda zrelih plodova flacca u PRD u periodu pred zrenje postaju

sli¢ni parametrima divljeg tipa u PRD i DI tretmanima.

PCA 1

35 8 12 20 39 4244 50
Starost ploda

—8—FD| ——FF | -8~FPRD —&-WD| —e—WF|-@-WPRD

Slika 42. Prikaz analize osnovnih komponenti anatomskih parametara ploda tokom razvoja u
prostoru prve ose od 3 do 55 daa (crvenom bojom je oznacen divlji tip a crnom flacca. DI
tretman je oznacen kruzi¢ima, FI tretman romboidima a PRD tretman kvadrati¢ima)

Kod divljeg tipa anatomski parametri rasta ploda u tretmanima redukovanog
zalivanja se znacajno razlikuju od FI tretmana nakon 40 daa (Slika 42). Anatomske
karakteristike ploda koje najvise uticu na razdvajanje tretmana za svaki od posmatranih
dana su prikazane u Tabeli 25. Kod svih anatomskih parametara vrednosti od 12 daa su
negativne a sa druge strane se zapaza da se na negativnom delu na Slici 42 nalaze samo
tretmani divljeg tipa, Sto samo potvrduje prethodne rezultate da su u tretmanima divljeg
tipa dobijene maksimalne vrednosti za sve posmatrane anatomske parametre ploda.
Interesantno je da se pozitivne vrednosti uoc¢avaju u Tabeli 25 samo za 3 daa (za sva
Cetiri parametra debljine perikarpa) §to nam govori da u u ovoj fazi razvoja ploda flacca
belezi vece vrednosti ovih parametara u odnosu na divlji tip, a nakon toga debljine

perikarpa 1 svih njegovih delova su vece kod divljeg tipa sve do 55 daa.
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Tabela 25. PCA analiza za prvu osu za 3, 5, 8, 10, 12, 20, 39, 42, 44 i 55 daa.

Faktor [Faktor |Faktor [Faktor |[Faktor [Faktor [Faktor [Faktor [Faktor
1 zal za|ll zall za|ll zafl za{l zal za |l za
3daa [pdaa [Bdaa [12daa [20daa [39daa {42 daa {44 daa 55 daa

Debljina perikarpa 0.982 -0.875 -0.880 |-0.859 |-0.939 |0.989 -0.938 |-0.891 +0.873
Deblina mezokarpa 0.952 -0.772 |-0.918 |-0.989 |-0.936 |0.979 -0.964 |-0.898 -0.868
Debljina egzokarpa 0.710 [0.591 -0.465 |-0.547 |-0.452 0.053 |0.428 |-0.500 |-0.736
Debljina endokarpa 0.928 [0.880 [0.329 |-0.646 |-0.967 -0.812 |-0.750 |-0.884 |-0.747

Broj slojeva ¢elija perikarpa|.g 768 [-0.912 |-0.926 |-0.718 |-0.894 0.921 -0.958 |-0.957 0.914

Broj slojeva ¢elija mezokrpa_ 551 -0.937 |-0.978 |-0.870 |-0.751 10.953 -0.817 |-0.845 |0.843
% objasnjene varijanse 68.791169.93462.570161.725[71.002 [72.573/68.990[71.033 [69.345

5.4. Citolos$ka analiza perikarpa tokom razvoja plodova

5.4.1. Broj ¢elija dobijen metodom maceracije perikarpa

Vrednosti broja celija perikarpa tokom razvoja kod divljeg tipa i flacca u

razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazane su na Slikama 43a i b.
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Slika 43. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na broj celija dobijen metodom maceracije
perikarpa kod divljeg tipa (a) i flacca (b) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na broj celija perikarpa
znacCajno uti¢e genotip 1 tretman (Tabela 26). Broj ¢elija perikarpa znacajno je ve¢i kod

divljeg tipa u odnosu na flacca. Broj ¢éelija perikarpa znacajno raste od 8 do 20 daa kod
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oba genotipa u sva tri tretmana. Od 10 daa zabelezen je uticaj PRD i DI tretmana na broj

¢elija perikarpa kod oba genotipa (Tabela 27a i b).

Tabela 26. Dvofaktorska analiza varijanse na broj celija perikarpa. Faktori: genotip
(divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

F P
Genotip 4507,9535 <0.001
Tretman 237,01221 <0.001

Genotip*Tretman 3,9414924 n.s.

Kod divljeg tipa (Slika 43a) od 8 do 20 daa postoji statisti¢ki znacajan rast broja
¢elija perikarpa u FI 1 PRD tretmanu, dok je u DI tretmanu znacajan rast uocen u
periodu od 20 do 42 daa. StatistiCki znacajna razlika broja Celija perikarpa kod divljeg
tipa zabelezena je izmedu FI/DI i PRD/DI u periodu od 12 do 39 daa (Tabela 27a).

Tabela 27. Post hoc Fisher LSD test na broj celija perikarpa dobijen metodom
maceracije perikarpa pektinaze divljeg tipa (a) i flacca (b) u razli¢itim tretmanima.

a) b)

Starostploda 3 5 8 10 12 20 39 42 44 Starostploda 3 5 8 10 12 20 39 42 44

FI/PRD ns nSs ns * ns ns ns ns * FI/PRD ns ns ns * ** * * *x %
FI/DI ns ns ns ng * * * psg * FI/DI NS NS NS NS * NS nsS ns ns
PRD/DI ns ns ns ns ns * * ns ns PRD/DI NS NS NS NS NS NS NS NS ns

Kod flacca (Slika 43b) od 8 do 20 daa postoji statisticki zna¢ajan rast u broju
¢elija perikarpa u FI tretmanu, dok je u PRD 1 DI tretmanu znacajan rast uocen nesto
kasnije 1 kraée traje, posebno u DI tretmanu od 12 do 20 daa. Posle 10 daa broj ¢elija
perikarpa u FI tretmanu je veci nego u PRD (p<0.05) (Tabela 27b). Vrednosti za broj

¢elija perikarpa starosti blizu faze zrenja (44 daa) prikazane su na Slici 44.

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse genotipovi se razlikuju
medusobno, znacajan je efekat DI tretmana kod divljeg tipa i PRD tretmana kod
flacca (Tabela 27). Broj ¢elija u FI tretmanu veéi je kod plodova divljeg tipa (2,2
+0,1 x10°) u odnosu na broj ¢elija perikarpa kod flacca (1,3 0,03 x10°). Broj ¢elija
perikarpa blizu faze zrenja kod divljeg tipa je manji za 20% u PRD i DI, dok je kod
flacca manji za 25% (PRD) (p<0.05) u poredenju sa FI tretmanom.
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Slika 44. Uticaj tretmana (FI, PRD i DI)
na broj ¢elija (44 daa) divljeg tipa i flacca

(srednja vrednost + standardna greska)

divlji tip flacca

5.4.2. Prosefna zapremina ¢elija perikarpa maceriranih pomoéu enzima

pektinaze

Zapremina c¢elija perikarpa tokom razvoja ploda divljeg tipa i flacca u razli¢itim

tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazana je na Slici 45a i b.
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Slika 45. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na prose¢nu zapreminu c¢elija perikarpa tokom
razvoja kod divljeg tipa (a) i flacca (b) (srednja vrednost = standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse na prosecnu zapreminu cCelija

perikarpa maceriranih pomocu pektinaze utice genotip, ali ne utic¢e tretman (Tabela 28).

Prosecna zapremina celija perikarpa je znacajno veca kod divljeg tipa u poredenju sa

flacca. Prosecna zapremina celija raste od 12 daa kod oba genotipa u sva tri tretmana a

od 20 daa zabelezen je uticaj PRD i1 DI tretmana (Tabela 29a 1 b).
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Tabela 28. Dvofaktorska analiza varijanse na zapreminu ¢elija dobijenih maceracijom
pomocu pektinaze. Faktori: genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

Genotip
Tretman

F

p

1332,315 <0.001

112,512
Genotip*Tretman 2,499

n.s.
n.s.

Kod divljeg tipa i genotipa flacca (Slika 45a i b) od 20 do 39 daa zapremina ¢elija

perikarpa u FI tretmanu je veéa u odnosu na tretmane redukovanog zalivanja, DI

(p<0.01) i PRD (p<0.05) (Tabela 29a i b), ali se u fazi zrelog ploda te razlike ne

uocavaju.

Tabela 29. Post hoc Fisher LSD test na prose¢nu zapreminu cCelija perikarpa dobijenih
maceracijom u rastvoru pektinaze divljeg tipa (a) i flacca (b) u razli¢itim tretmanima.
Izmedu plodova starosti do 8. daa nije bilo statisticki zna¢ajne razlike izmedu tretmana.

a)

b)

(o]

Starost ploda 10

12

20 39 42

44

FI/PRD ns ns
FI/DI ns ns
PRD/DI ns ns

ns
ns
ns

** ** ns

nNS NS ns

ns
ns
ns

Starostploda 8 10 12 20 39 42 44

FI/PRD ns ns ns * * ns ns
FI/DI ns ns ns ** ** * ng
PRD/DI ns ns ns ns * ns ns

Vrednosti zapremine ¢elija perikarpa starog 44 daa prikazane su na Slici 46.

20

—
n
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Proszec¢nazapremina c¢elija (nL)
n

divlji tip

mFl =PRD

DI

flacca

Slika 46. Uticaj tretmana (FI, PRD
i DI) na prose¢nu zapreminu Celija
perikarpa maceriranih  pomocu
pektinaze (44 daa) divljeg tipa i
flacca  (srednja  vrednost
standardna greSka)

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da nema statisti¢ki znacajnog efekta PRD

1 DI tretmana na zapreminu ¢elija perikarpa u fazi ploda blizu faze zrenja (Tabela

29a i b). Prose¢na zapreminu celija perikarpa maceriranih pomocu pektinaze u FI
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tretmanu veca je kod plodova divljeg tipa (16,3+1,1 nL), dok je prose¢na zapremina

¢elija perikarpa genotipa flacca skoro dva puta manja, iznosi 8,5+0,8 nL.

5.4.3. Veli¢ina ¢elija perikarpa dobijena metodom maceracije perikarpa

Na Slici 47. prikazane su celije perikarpa divljeg tipa i flacca u sva tri tretmana
zalivanja (FI, PRD i DI) u tri faze razvoja 5,12 i 39 daa plodova .

A.
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Slika 47. Prikaz Celija perikarpa ploda paradajza maceriranih pomocu pektinaze kod
divljeg tipa (A, B, C) i flacca (D, E, F) u FI, PRD i DI tretmanima, ploda starosti 5,12 i
39 daa. Slike su dobijene objektivom uvecanjal0 x.
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Povrsina Celija perikarpa maceriranih pomocéu pektinaze

Vrednosti povrSine ¢elija perikarpa maceriranih pomocu pektinaze tokom razvoja
ploda divljeg tipa i flacca u razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazane su
na Slici 48a i b.
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Slika 48. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na povrsinu maceriranih ¢elija perikarpa divljeg
tipa (a) i flacca (b) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrsinu celija perikarpa
utiCu genotip i tretman, kao i interakcija genotip*tretman (Tabela 30). Povrsina ¢elija
perikarpa maceriranih pomocu pektinaze je veca kod divljeg tipa u odnosu na flacca.
Povrsina ¢elija raste od 12 do 44 daa kod oba genotipa u sva tri tretmana, a od 20 daa

zabeleZen je uticaj PRD 1 DI tretmana na povrsinu ¢elija (Tabela 31).

Tabela 30. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu maceriranih celija perikarpa.
Faktori: genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

F p
Genotip 1118.14 <0.001
Tretman 107.11 <0.001

Genotip*Tretman 3.52 <0.05

Kod divljeg tipa (Slika 48a) od 20 daa povrSina Celija perikarpa u FI tretmanu je
veéa u odnosu na PRD i DI (p<0.001) (Tabela 31a). Tokom razvoja ploda povrSina

¢elija perikarpa kod divljeg tipa u FI tretmanu raste za oko 390 puta dok su u uslovima
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redukovanog zalivanja ove vrednosti manje za 23% (DI) do 33% (PRD) u odnosu na FlI

tretman.

Tabela 31. Post hoc Fisher LSD test povrsine ¢elija perikarpa divljeg tipa (a) i flacca

(b) u razli¢itim tretmanima.

znacajne razlike izmedu tretmana.

Izmedu plodova starosti do 8. daa nije bilo statistic¢ki

a)

b)

Starost ploda 8 10 12

20 39 42 44

FI/PRD ns ns ns
FI/DI ns ns ns
PRD/DI ns ns ns

*kk Kkhkk kkk

**

*kk kkhkk Kkkhk Kkkk

ns

* ns **

Starostploda 8 10 12 20 39 42 44

FII/PRD ns ns ns *** % ok
FI/DI ns ns ns *kk *kkhk kkhkk Kkkk
PRD/DI  ns ns ng *** sk ook sokk

Kod flacca (Slika 48b) posle 20 daa povrsina celija perikarpa u FI tretmanu je

veca u odnosu na tretmane redukovanog zalivanja, a znacajno manja povrsina celija je

uoc¢ena u PRD i DI tretmanu do 44 daa (p<0.001) (Tabela 31b). Tokom razvoja ploda

povrSina Celija perikarpa u FI tretmanu se uveca za 350 puta dok je u uslovima

redukovanog zalivanja ta vrednost manja za 23% u PRD tretmanu i 11% u DI tretmanu

u odnosu na FI tretman.

Vrednosti povrsine ¢elija perikarpa maceriranih pomocu pektinaze ploda starosti

blizu faze zrenja (44 daa) prikazane su na Slici 49.

80000

uFI =PRD

DI

lija (nm?)

60000 -

.

secna povrsina cel

40000 -

’Z 20000 -

Pro

divlji tip

flacca

Slika 49. Uticaj tretmana (FI, PRD
i DI) na povrsinu ¢elija perikarpa
maceriranih pomocu pektinaze (44
daa) divljeg tipa i flacca (srednja
vrednost + standardna greska)

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji znac¢ajan uticaj tretmana PRD i

DI na povrSinu ¢elija (Tabela 31a 1 b). PovrSina Celija perikarpa kod ploda blizu faze

zrenja u FI tretmanu vecéa je kod divljeg tipa (90048+3534 um2), u odnosu na

flacca (52136+1854 um?). Povrsina celija perikarpa kod divljeg tipa manja je za 8%
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(PRD) do 12% (Dl), dok je kod genotipa flacca te vrednosti znatno manje, za 16%
(PRD) do 27% (DI) (p<0.01, p<0.001) u poredenju sa FI tretmanom.

Obim Celija perikarpa maceriranih pomocu pektinaze

Vrednosti obima c¢elija perikarpa maceriranih pomocu pektinaze tokom razvoja
ploda divljeg tipa i flacca u razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazane su
na Slici 50a i b.
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Slika 50. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na obim kod divljeg tipa (a) i flacca (b) (srednja
vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na obim celija perikarpa utice
genotip i tretman, kao i interakcija genotipa i tretmana. Prosecan obim ¢elija perikarpa
znacajno je veci kod divljeg tipa u odnosu na flacca (Tabela 32). Prose¢an obim celija
znacajno raste od 8 do 44 daa kod oba genotipa u sva tri tretmana, a od 8 daa zabelezen

je uticaj PRD i DI tretmana, koji zavisi od vrste tretmana i genotipa (Tabela 33).

Tabela 32. Dvofaktorska analiza varijanse na obim ¢elija perikarpa. Faktori: genotip
(divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

F p
Genotip 1431.04 <0.001
Tretman 209.6 <0.001

Genotip*Tretman 8.96 <0.001

85



Kod divljeg tipa (Slika 50a) od 8 do 44 daa obim ¢elija perikarpa u FI tretmanu je
veéi u odnosu na DI (p<0.001) (Tabela 33a). Tokom razvoja ploda obim ¢elija u FI
tretmanu se uveca za 20 puta, slicno kao i u PRD tretmanu, dok su u uslovima

redukovanog zalivanja ove vrednosti manje za 15% (DI).

Tabela 33. Post hoc Fisher LSD test na obim ¢elija perikarpa divljeg tipa (a) i flacca (b)
u razlic¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 8. daa nije bilo statisticki znacajne
razlike izmedu tretmana.

a) b)
Starostploda 8 10 12 20 39 42 44 Starostploda 8 10 12 20 39 42 44
FI/PRD nS * ** **k%k **k*k **k*k ns FI/PRD nS nS nS *kx *k*k *k*k *kx
FI/DI * ** **k%k **k%k *k*k *k*k **k*k FI/DI nS nS ** *kx *k*k *k*k *kx

PRD/DI ns ns ns ** ns ns ** PRD/DI ns * xRk kkk kkk kk

Kod flacca (Slika 50b), od 12 do 44 daa obim c¢elija perikarpa u FI tretmanu je
veéi u odnosu na DI (p<0.001) (Tabela 33b). Tokom razvoja ploda obim ¢elija u FI
tretmanu raste za oko 18 puta, dok je ta vrednost manja za 11% u PRD i 24% u DI

tretmanu.

Vrednosti za prosecan obim c¢elija perikarpa maceriranih pomocu pektinaze ploda

starosti blizu faze zrenja (44 daa) prikazane su na Slici 51.

1200 Slika 51. Uticaj tretmana (FI, PRD

1000 . BFT ®PRD DI i_D_I) na obi_m ¢elija perikarpa
- divljeg tipa i flacca (44 daa)
2 800 (Srednja vrednost * standardna
7‘7 600 - greska)
=
5 400
o

200 -

0 -

divlji tip flacca

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisticki znacajan uticaj
tretmana PRD i DI na kona¢nu povrsinu Celija perikarpa genotipa flacca, a samo
DI tretmana kod divljeg tipa (Tabela 33a i b). Prosecan obim ¢elija perikarpa najveci

je u Fl tretmanu kod plodova divljeg tipa (1070+26 pum), dok je kod flacca manji i
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iznosi 824+16 um. Prosecan obim celija perikarpa divljeg tipa manji je za 7% (D),
dok kod flacca manji za 10% (PRD) do 15% (DI) poredenju sa FI tretmanom
(p<0.001).

Precnik éelija perikarpa maceriranih pomocu pektinaze

Vrednosti prec¢nika ¢elija perikarpa tokom razvoja ploda divljeg tipa i flacca u

razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazane su na Slici 52a 1 b.
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Slika 52. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na pre¢nik maceriranih celija perikarpa divljeg
tipa (a) i flacca (b) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na precnik celija perikarpa utice
genotip i tretman, kao i interakcija genotipa i tretmana (Tabela 34). Prosecan prec¢nik
¢elija perikarpa je veci kod divljeg tipa u odnosu na flacca. Prosecan precnik ¢elija raste
od 5 do 44 daa kod oba genotipa u sva tri tretmana a od 10 daa zabeleZen je uticaj PRD i

DI tretmana, mada uticaj tretmana zavisi od genotipa (Tabela 35).

Tabela 34. Dvofaktorska analiza varijanse na precnik ¢elija perikarpa. Faktori: genotip
(divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

F p
Genotip 1059,35 <0.001
Tretman 170,64 <0.001

Genotip*Tretman 458 <0.001
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Kod divljeg tipa (Slika 52a) od 12 daa, precnik ¢elija perikarpa u FI tretmanu je
veéi u odnosu na DI od 12 daa (p<0.001) (Tabela 35b). Tokom rasta plodova prose¢an
pre¢nik ¢elija perikarpa u FI tretmanu raste za oko 21 put dok su u uslovima

redukovanog zalivanja taj rast manji za 24% u PRD i 13% u DI u odnosu na FI tretman.

Tabela 35. Post hoc Fisher LSD test na pre¢nik ¢elija perikarpa maceriranih pomoc¢u
pektinaze divljeg tipa (a) i flacca (b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti
do 8. daa nije bilo statisticki znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)

Starostploda 8 10 12 20 39 42 44 Starostploda 8 10 12 20 39 42 44

FI/PRD ns * ** **k*k ** **k%k * FI/PRD nS ns ns **k*k Kkkhkk Khkhkk kkk
Fl/Dl ns ** *k*k **k%k ns **k%k *k*k FI/DI nS ns **k Kkk Kkkhkk kkhkk kkk
PRD/DI ns NS nsS ns ns * ns PRD/DI NS NS * F*% dkk dkk xk

Kod flacca (Slika 52b), od 12 daa, preénik celija perikarpa u FI tretmanu genotipa
flacca je ve¢i u odnosu na DI od 12 daa (p<0.001) (Tabela 35b). Tokom rasta plodova
prosecan prec¢nik Celija u FI tretmanu kod flacca se uvecéa za 20 puta dok je u uslovima
redukovanog zalivanja ta vrednost manja za 5% u DI tretmanu do 15% u PRD u odnosu

na FI tretman.

Vrednosti za preénik ¢elija perikarpa iz rastvora pektinaze starog 44 daa prikazane su
na Slici 53.

450 Slika 53. Uticaj tretmana (FI, PRD
uIT =PRD DI i DI) na pre¢nik Celija perikarpa
(44 daa) divljeg tipa i flacca
(srednja vrednost + standardna
greska)

=
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200 -
150 -
100 -
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h

divlji tip flacca

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji znacajan uticaj PRD 1 DI
tretmana na konacni pre¢nik ¢elija kod oba genotipa (Tabela 35 a i b). Pre¢nik
¢elija perikarpa u FI tretmanu vedéi je kod plodova divljeg tipa (385+9um), u odnosu

na flacca (30746 pm). Precnik Celija perikarpa kod divljeg tipa manji je za 3%
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(PRD) do 7% (DlI), dok je kod flacca manji za 12% (PRD) do 17% (DI) u poredenju
sa FI tretmanom (p<0.001).

5.4.3. Velic¢ina ¢elija merena sa anatomskih preseka
Povrsina celija perikarpa merena sa anatomskih preseka

Vrednosti povrsine ¢elija perikarpa merenih sa anatomskih preseka tokom razvoja
ploda divljeg tipa i flacca u razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazane su
na Slikama 58a i b.
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Slika 58. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na povrsinu celija perikarpa sa anatomskih
preseka tokom razvoja kod divljeg tipa (a) i flacca (b) (srednja vrednost + standardna
greSka)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrsinu ¢elija perikarpa sa
anatomskih preseka uti¢e genotip i tretman, kao i interakcija genotip*tretman (Tabela
36).

Tabela 36. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu ¢elija perikarpa. Faktori: genotip
(divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

F p
Genotip 23,141 <0.001
Tretman 656,852 <0.001

Genotip*Tretman 122,839  <0.001
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Povrsina Celija perikarpa je veéa kod divljeg tipa u odnosu na flacca. Povrsina
¢elija sa anatomskih preseka raste od 10 do 44 daa kod oba genotipa u sva tri tretmana a

od 12 daa zabelezen je uticaj PRD 1 DI tretmana, a stepen uticaja zavisi od genotipa
(Tabela 37).

Kod divljeg tipa (Slika 58a) od 12 daa povrs$ina ¢elija perikarpa u FI tretmanu je
ve¢a u odnosu na DI (p<0.001) (Tabela 37a). Tokom razvoja ploda povrSina celija
perikarpa kod divljeg tipa u FI i PRD tretmanu raste oko 204 puta, dok se u DI tretmanu

taj rast manji za 3% u odnosu na FI tretman.

Tabela 37. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu ¢elija perikarpa divljeg tipa (a) i flacca
(b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 12. daa nije bilo statisticki
znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)

Starostploda 12 20 39 42 44 55 Starostploda 12 20 39 42 44 55

FI/PRD ns *** ns ns ** ns FI/PRD Ng R Rk ek ek dekk
FI/DI * k% **k* * k% **k* * k% **k* FI/DI *k*k ns **k*x **k*x **k*x *k*k
PRD/DI * k% **k* * k% **k* * k% **k* PRD/DI *k*k ns **k*x **k*k **k*k *k*k

Kod flacca (Slika 58b), sli¢no kao i kod divljeg tipa, od 12 daa povrSina ¢elija
perikarpa u FI tretmanu je ve¢a u odnosu na tretmane redukovanog zalivanja (p<0.001)
(Tabela 37a i b). Tokom rasta ploda povrsina ¢elija perikarpa u FI tretmanu raste 110
puta, dok je ta vrednost manja za 30% u PRD do 50% u DI (p<0.001) u odnosu na FI
tretman. Vrednosti povrSine cCelija perikarpa sa anatomskih preseka zrelog ploda
prikazane su na Slici 59.
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Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji znacajan uticaj DI tretmana
kod oba genotipa i PRD tretmana samo kod flacca (Tabela 37). Prose¢na povrsinu
¢elija perikarpa sa anatomskih preseka u FI tretmanu je veca viSe od dva puta kod
plodova divljeg tipa (46695+1264 pum?2) u odnosu na flacca (20432+£521 um3).
Povrsina ¢elija perikarpa zrelog ploda kod divljeg tipa je slicna u PRD, a manja za
9% u DI, dok je kod flacca manja 13% (PRD) do 33% (DI) u poredenju sa FI
tretmanom (p<0.001).

Obim C¢elija perikarpa merenih sa anatomskih preseka

Obim c¢elija perikarpa tokom razvoja ploda divljeg tipa i flacca u razli¢itim

tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazan je na Slici 60a i b.
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Slika 60. Uticaj FI, PRD i DI tretmana na obim celija perikarpa sa anatomskih preseka
tokom razvoja divljeg tipa () i flacca (b) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na obim ¢elija perikarpa utice genotip

I tretman, kao i interakcije genotipa i tretman (Tabela 63).

Tabela 38. Dvofaktorska analiza varijanse na proseCan obim c¢elija perikarpa sa
anatomskih preseka. Faktori: genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

F p
Genotip 1163,96 <0.001
Tretman 116,93 <0.001

Genotip*Tretman 135,51 <0.001
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Obim ¢celija perikarpa statisticki je znacajno veéi kod divljeg tipa u odnosu na
flacca. Obim celija znacajno raste od 5 do 55 daa kod oba genotipa u sva tri tretmana a
od 3 daa zabelezen je uticaj PRD 1 DI tretmana, mada taj uticaj zavisi od tretmana i

genotipa (Tabela 39).

Kod divljeg tipa (Slika 60a) od 5 do 55 daa postoji znacajan rast obima celija
perikarpa u svim tretmanima. Obim ¢elija perikarpa u FI tretmanu je ve¢i u odnosu na
tretmane redukovanog zalivanja tokom celog perioda rasta ploda (p<0.001) (Tabela
39a). Tokom ovog perioda (od 3 do 55 daa), obim celija perikarpa u FI tretmanu raste za
66 puta, dok je u uslovima redukovanog zalivanja taj rast manji za 77% (PRD) do 79%

(DI) u odnosu na FI tretman.

Kod flacca (Slika 60b), obim ¢elija perikarpa u FI tretmanu je ve¢i u odnosu na
PRD tretman od 3 do 44 daa odnosno 55 daa u DI tretmanu (p<0.001) (Tabela 39b).
Tokom ovog perioda (od 3 do 55 daa), obim ¢elija u FI i PRD tretmanu raste za oko 10
puta dok je ta vrednost sli¢éna u PRD i manja za u za 26% DI tretmanu u poredenju sa FI

tretmanom.

Tabela 39. Post hoc Fisher LSD test za prose¢an obim ¢elija perikarpa divljeg tipa (a) i
flacca (b) u razli¢itim tretmanima.

a)

Starost ploda 3 5 8 12 20 39 42 44 55

FI/PRD *k*k *k*k *k*k *k*k **k*k *k% *k*% *k% *k*%
F I /D I *k*k *k* *k*k *k* *k*k *k* *k*k *kk *k*k
PRD/DI ns *k* ns *k* *k*k *kk ns *kk *k*k
b)

Starost ploda 3 8 12 20 39 42 44 55

FI/PRD * * *k%x ns *k%x *k*% **x*k ns
F I /D I ns ns ns *k*k *k* *k*k *kk *k*k
P R D/D I ns *k*k *k* *k*k *k* *k*k *kk *k*k

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisticki znacajan uticaj
tretmana PRD 1 DI na obim ¢elija perikarpa zrelog ploda kod divljeg tipa, a samo
DI tretmana kod genotipa flacca (Tabela 39a i b). Obim celija perikarpa u Fl
tretmanu veci je kod plodova divljeg tipa (1083+18 um), nego kod flacca (613+9
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pm). Obim ¢elija perikarpa kod zrelog ploda u uslovima redukovanog zalivanja kod

divljeg tipa manji je za 17% (DI) do 19% (PRD), dok je kod flacca obim ¢elija u

PRD sli¢an FI tretmanu ali je manji u DI tretmanu za 22% (p<0.001) u odnosu na

FI.

Vrednosti za prosecan obim ¢elija perikarpa sa anatomskih preseka zrelog ploda,

55 daa, prikazane su na Slici 61.

mFl ®"PRD DI

divlji tip

I

flacca

Slika 61. Uticaj tretmana (FI, PRD
i DI) na obim ¢elija perikarpa
zrelog ploda divljeg tipa i flacca
(srednja vrednost + standardna
greska)

Precnik éelija perikarpa meren sa anatomskih preseka

Prosecan preénik celija perikarpa tokom razvoja ploda divljeg tipa i flacca u

razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazan je na Slici 62a i b.
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Slika 62. Uticaj FI, PRD i DI tretmana precnik ¢elija perikarpa tokom razvoja divljeg
tipa (a) i flacca (b) (srednja vrednost + standardna greska)
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Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na precnik ¢elija perikarpa utice
genotip i tretman, kao i interakcije genotipa i tretmana (Tabela 40). Pre¢nik celija
znacajno raste od 12 do 55 daa kod oba genotipa u sva tri tretmana, a od 12 daa
zabeleZen je uticaj tretmana PRD i DI, a stepen njihovog uticaja zavisi od genotipa
(Tabela 41).

Tabela 40. Dvofaktorska analiza varijanse na prosecan precnik celija perikarpa. Faktori:
genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

F p
Genotip 378,99 <0.001
Tretman 13,00 <0.001

Genotip*Tretman 206,40 <0.001

Kod divljeg tipa (Slika 62a) od 12 do 55 daa postoji znacajan rast precnika celija
perikarpa kod sva tri tretmana (FI, PRD i DI). Posle 12 daa pre¢nik ¢elija perikarpa u FI
tretmanu kod divljeg tipa je veéi u odnosu na oba tretmana redukovanog zalivanja,
(p<0.001) (Tabela 41a). Tokom perioda od 3 do 55 daa pre¢nik Celija perikarpa u Fl
tretmanu kod divljeg tipa raste za oko 11 puta dok je u uslovima redukovanog zalivanja

taj rast slican u PRD tratmanu, a manji za 18% u DI tretmanu u odnosu na FI tretman.

Tabela 41. Post hoc Fisher LSD test za pre¢nik celija perikarpa divljeg tipa (a) i flacca
(b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 12. daa nije bilo statisticki
znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)

Starostploda 12 20 39 42 44 55 Starostploda 12 20 39 42 44 55

FI/P RD ns *k* *k* *k* *k* *kk FI/p R D ns *k*k *k*k *k*k **k*k *k*k
FI/DI *k*k *k* *k* *k* *k* *kk FI/DI * *%x%k **k* **k* **k* *k*k
PRD/DI **k*k **k*k **k*k **k*k **k*k *k*x PRD/DI * *k*k ns *kk *kk *k*k

Kod flacca (Slika 62b), kao i kod divljeg tipa, od 12 do 55 daa postoji znacajan
rast precnika Celija perikarpa u sva tri tretmana (FI, PRD i DI). Pre¢nik ¢Celija perikarpa
od 12 do 55 daa u FI tretmanu kod flacca je veci u odnosu na tretmane redukovanog

zalivanja (p<0.001) (Tabela 41b). Tokom razvoja ploda pre¢nik ¢elija u FI i PRD
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tretmanu se uveca za 8 puta dok je u PRD taj rast isti a u DI tretmanu manji za 17% u

poredenju sa FI tretmanom.

Vrednosti za pre¢nik celija perikarpa merenihsa anatomskih preseka zrelog ploda

prikazane su na Slici 63.

350 . —
_ =FI =PRD =DI _Sllka 63. Uticaj vtretmanfl (FI, PRD
g 300 i DI) na prosean preénik celija
=250 perikarpa zrelog ploda divljeg tipa
= i flacca (srednja vrednost =+
; 200 standardna greska)

5 150
&
)
-

divlji tip flacca

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji znacajan uticaj tretmana PRD i
DI na pre¢nik ¢elija perikarpa zrelog ploda kod oba genotipa (Tabela 41a i b).
Prec¢nik Celija perikarpa u FI tretmanu veci je kod plodova divljeg tipa (31145 pm),
nego kod flacca (19442 pm). Prosecan pre¢nik ¢elija perikarpa kod divljeg tipa
manji je za 3% (DI) do 12% (PRD), a kod flacca pre¢nik celija je manji za 2 %
(PRD) do 17% (DI) (p<0.001) u poredenju sa FI tretmanom.
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5.5.  Povrsina celija po slojevima perikarpa merenim sa anatomskih preseka

5.5.1. Sloj E1 (epidermis perikarpa)

Na povrsini perikarpa kod ploda paradajza se nalazi jednosloji epidermis, graden
od sitnih ¢elija koje su medusobno slicne veli¢ine i kvadratnog do pravougaonog oblika,
sa celuloznim zidovima. Vrednosti povrsine ¢elija koje Cine sloj E1 tokom razvoja
ploda divljeg tipa i flacca u razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazane je
na Slici 68a i b.
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Slika 68. Povrsina c¢elija perikarpa sloja E1 divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana
(FI, PRD i DI) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrSinu ¢elija unutar sloja

E1 uti¢e genotip i tretman, kao i interakcija genotipa i tretmana (Tabela 42).

Tabela 42. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu ¢elija sloja E1. Faktori: genotip
(divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

E1 F D
Genotip 45562  <0.001
Tretman 3.391 <0.05

Genotip*Tretman 18.847  <0.002

Povrsina celija koje ¢ine sloj E1 je znacajno veca kod divljeg tipa u odnosu na

flacca. Povrsina ¢elija sloja E1 znacajno raste od 12 do 55 daa kod oba genotipa u sva
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tri tretmana, a od 12 daa zabelezen je uticaj PRD i DI tretmana, koji u velikoj meri

zavise od vrste tretmana i genotipa (Tabela 43).

Kod divljeg tipa (Slika 68a) od 20 do 55 daa postoji statistiCka znacajna razlika
(p<0.001) FI i PRD tretmana (Tabela 43a).

Kod flacca (Slika 68b) statisticki znacajna razlika (p<0.001) izmedu FI i PRD
tretmana zabelezena je pred samo zrenje ploda (Tabela 43b) a izmedu FI i1 DI od 12 do

44 daa.

Tabela 43. Post hoc Fisher LSD test za povrsinu ¢elija sloja E1 divljeg tipa (a) i flacca
(b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 8. daa nije bilo statisticki
znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)
Starost Starost
ploda 8 12 20 39 42 44 55 ploda 8 12 20 39 42 44 55
FI/PRD NS ng KR Rk ek ek ek FI/PRD NS NS NS NS nsg ***x xx*
FI/DI ns ns * *** ns ns ns FI/DI ns * ns *** nps ** png
PRD/DI  ** ns ns ns ** * ** PRD/DI ns ** nps **¥* g ARE Ak

Vrednosti povrsine ¢elija sloja E1 perikarpa kod zrelog ploda prikazane su na Slici
69.

400 2FI SPRD - DI Slika 69. Uticaj tretmana (FI, PRD
~350 I i DI) na povr§inu celija unutar
£ 300 T 71 l sloja E1 zrelog ploda divljeg tipa i
=250 - T flacca  (srednja  vrednost +
= l standardna greska)

%200 - g
2150 -
2 100 -
~ 50
0

divlji tip flacca

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisti¢ki znacajan uticaj PRD
tretmana divljeg tipa i flacca (Tabela 43). PovrSina c¢elija sloja E1 perikarpa u Fl

tretmanu veca je kod plodova divljeg tipa (29031 pm?2), u odnosu na flacca
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(208+43 um?2). Povrsina ¢elija perikarpa sloja El zrelog ploda kod divljeg tipa manja
je za 7% (PRD), dok je kod flacca veca za 20% (PRD) (p<0.001) u poredenju sa FI.

5.5.2. Sloj E2 (spoljasnji subepidermalni sloj)

Sloj E2 se i kod divljeg tipa i flacca nalazi odmah ispod epidermisa ploda (E1),
periklinalnim deobama ovog sloja nastaju svi slojevi koji nose naziv E2a do E2j.
Vrednosti povrsine ¢elija koje ¢ine sloj E2 tokom razvoja kod divljeg tipa 1 flacca u
razlicitim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazane su na Slici 70a i b.
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Slika 70. Povrsina ¢elija perikarpa sloja E2 divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana
(FL, PRD 1 DI) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrSinu ¢elija unutar sloja

E2 uti¢e genotip i tretman, kao i interakcija genotip i tretman (Tabela 78).

Tabela 44. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu ¢elija sloja E2. Faktori: genotip
(divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

E2 F p
Genotip 148.372 <0.001
Tretman 4184  <0.001

Genotip*Tretman 16.127  <0.001

Povrsina celija perikarpa sloja E1 znacajno raste od 12 do 44 daa kod oba genotipa u
sva tri tretmana. Od 20 daa zabeleZen je uticaj tretmana PRD i DI kod divljeg tipa
(Tabela 45).
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Kod divljeg tipa (Slika 70a) od 20 daa povrsina celija sloja E2 je veca u FI
tretmanu u odnosu na DI i PRD, a periodu od 39 do 55 daa postoji statisticki znacajna

razlika izmedu sva tri tretmana (p<0.001) (Tabela 45a).

Tabela 45. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu ¢elija sloja E2 divljeg tipa (a) i flacca
(b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 8. daa nije bilo statisticki
znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)
Starostploda 8 12 20 39 42 44 55 Starostploda 8 12 20 39 42 44 55
FI/PRD NS ns ns *** *** pg * FI/PRD ns ns * NS NS ns ns
FI/DlI NS NS NS **%*x ***x pg  Axk FI/DI NS NS NS NS NS ns ns
PRD/DI ¥ ng ns  ns *FYY g EF PRD/DI NS NS NS * ns ns ***

Kod flacca (Slika 70b) satisticki znacajne razlike povrsine ¢elija perikarpa sloja
E2 izmedu FI, PRD i DI tretmana nisu zabeleZene, osim PRD/DI u fazi zrenja ploda
(Tabela 80b).

Vrednosti povrsine ¢elija perikarpa sloja E2 zrelog ploda prikazane su na Slici 71.

600 Slika 71. Uticaj tretmana (FI, PRD i DI) na
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Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisti¢ki znacajan uticaj PRD
I DI kod divljeg tipa (Tabela 80a). Povrsina ¢elija perikarpa sloja E2 zrelog ploda u
FI tretmanu veca je kod plodova divljeg tipa (431£93 um?) nego kod flacca
(177+73 pm2). Povrsina ¢elija sloja E2 zrelog ploda kod divljeg tipa manja je za 28%
u PRD (p<0.001) a ve¢a za 4% u DI, dok kod genotipa flacca nije zabelezen uticaj

tretmana navodnjavanja u poredenju sa FI tretmanom.

99



5.5.3. Sloj E2j

Prema ovoj studiji kod divljeg tipa sloj E2j nastaje najkasnije u razvoju ploda,
formira se periklinalnom deobom sloja E2. Kod divljeg tipa se ranije formirau FI | PRD
tretmanu (12 daa) nego kod divljeg tipa (20 daa). Vrednosti povrsine ¢elija unutar sloja
E2j tokom razvoja ploda divljeg tipa u razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI)

prikazane su na Slici 72. Sloj E2j se nije formirao tokom razvoja kod flacca plodova.
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Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrsinu celija sloja E2j

uti¢e genotip i tretman, kao i interakcija genotip*tretman (Tabela 46).

Tabela 46. Dvofaktorska analiza varijanse za povrsinu Celija sloja E2j perikarpa.
Faktori: genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

E2j F p
Genotip 574.18 <0.001
Tretman 73.20 <0.001

Genotip*Tretman 73.20 <0.001

Povrsina ¢elija unutar sloja E2j znac¢ajno raste od 39 do 55 daa u FI 1 DI tretmanu,
od 12 daa zabeleZen je uticaj PRD i DI tretmana, ¢iji stepen uticaja u velikoj meri zavise

od vrste tretmana (Tabela 47).

Tabela 47. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu celija sloja E2j perikarpa divljeg tipa u
razli¢itim tretmanima.

Starostploda 3 5 8 12 20 39 42 44 55

FI/PRD ns ns ns *%*x% *k*x *%*x% * ** ***
FI/DI ns nNns ns ns ns ns  *EFEF kEER Rk
PRD/DI ns ns ns ns ns ns ns ns ***
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Kod divljeg tipa (Slika 72) statisticki znacajni rast (p<0.001) sloja E2j je
zabelezen pred samo zrenje u FI i DI tretmanu. Od 12 do 55 daa postoji statisticki
znacajna razlika (p<0.001) veli¢ine Celija sloja E2j perikarpa u FI i PRD tretmanu, dok

je u DI statisticki znaCajna razlika zabelezena kasnije, od 42 do 55 daa (Tabela 47).

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisticki znacajan uticaj PRD
I DI kod divljeg tipa (Tabela 47). Povrsina ¢elija perikarpa sloja E2j zrelog ploda je
najveca U FI tretmanu (50694137 um2), dok je u DI tretmanu manja za 25% a u PRD

tretmanu manja je za 75% (p<0.001) u poredenju sa FI tretmanom.

5.5.4. Sloj E2i

Prema ovoj studiji kod divljeg tipa sloj E2i se formira najranije u PRD tretmanu
(10 daa), a nesto kasnije u FI (12 daa) i u DI tretmanu (20 daa), nastaje periklinalnom
deobom sloja E2. Vrednosti prose¢ne povrsine celija perikarpa koje Cine sloj sloja E2i

kod divljeg tipa prikazane su na Slici 73.

S000 | Slika 73. Povrsina Celija perikarpa sloja

T 4000 E2i divljeg tipa u tri tretmana (FI, PRD i
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g Fee"p? |
= 2000 SV
7 = 1/l
= 3 04
£ 1000 + Y pon
- g/ T A I

0+ = . ‘ .
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Starost ploda
—FT eeees PRD ===DI

Povrsina ¢elija perikarpa sloja E2i tokom razvoja ploda divljeg tipa u razli¢itim
tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazana je na Slici 73, dok se sloj E2i nije
formirao tokom razvoja kod flacca plodova. Prema rezultatima dvofaktorske analize

varijanse, na povrsinu Celija sloja E21 utice genotip (Tabela 48).
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Tabela 48. Dvofaktorska analiza varijanse za povrsinu ¢elija ploda sloja E2i. Faktori:
genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

E2i F
Genotip 76.88
Tretman 0.26

Genotip*Tretman 0.47

p

<0.001

ns

Povrsina ¢elija sloja E2i perikarpa divljeg tipa znacajno raste od 20 do 55 daa u Fl i DI

tretmanu a od 20 daa zabelezen je uticaj DI tretmana (Tabela 49). Od 20 daa povrSina

¢elija sloja E2j je veca u FI tretmanu u odnosu na DI (p<0.05) (Tabela 49).

Tabela 49. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu ¢elija perikarpa sloja E2i divljeg tipa u

razli¢itim tretmanima.

Starostploda 3 5 8 12

20

39

44

55

FI/PRD ns NS ns ns
FI/DI NS nsS ns ns
PRD/DI ns NS nsS ns

*k*

ns

ns
ns
ns

ns

ns

ns
ns
ns

ns

ns

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisticki znacajan uticaj DI

kod divljeg tipa (Tabela 49). Povrsina ¢elija perikarpa sloja E2i zrelog ploda najvecéa

je u FI tretmanu (3057,6+744,5um?2), dok je u tretmanima redukovanog zalivanja

povrsina Celija sloja E2i manja za 6% (DI) (p<0.05) u poredenju sa FI tretmanom.
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55.5. Sloj E2h

Prema ovoj studiji kod divljeg tipa sloj E2h se formira najranije u PRD i DI
tretmanu (10 daa), a neSto kasnije u FI (12 daa), a jos kasnije kod flacca u PRD (42 daa)
i DI (20 daa) tretmanu. Uvek nastaje periklinalnom deobom sloja E2. Vrednosti
povrsine Celija unutar sloja E2h perikarpa tokom razvoja ploda divljeg tipa i flacca u

razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazane su na Slici 74 a i b.
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Slika 74. Povrsina ¢elija sloja E2h perikarpa divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana
(FL, PRD 1 DI) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrSinu celija perikarpa
sloja E2h uticu genotip 1 tretman (Tabela 50). PovrSina ¢elija sloja E2h znacajno raste
pred zrenje ploda u FI tretmanu a 20 i 42 daa zabeleZen je uticaj tretmana PRD 1 DI,

koji u velikoj meri zavise od tretmana i genotipa (Tabela 51).

Tabela 50. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu celija perikarpa sloja E2h.
Faktori: genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

E2h F p
Genotip 9.377 <0.01
Tretman 10.806 <0.001

Genotip*Tretman 0.929 ns

Kod divljeg tipa (Slika 74a) u periodu pred zrenje i u toku samog zrenja postoji

statistiCki znacajan rast povrSine Celija perikarpa sloja E2h u FI, dok u PRD i DI nije
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uocen. Povrsina Celija sloja E2h perikarpa je ista u FI tretmanu u poredenju na DI i PRD

tokom celog perioda razvoja ploda (Tabela 51a).

Tabela 51. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu c¢elija sloja E2h perikarpa divljeg tipa
(@) i flacca (b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 8. daa nije bilo
statisticki znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)
Starostploda 8 12 20 39 42 44 55 Starostploda 8 12 20 39 42 44 55
FI/PRD ns ns *** ns ns ns ns FI/PRD ns ns ns ns ** ns ns
FI/DI ns ns * ns ns ns ns FI/DI ns NS ns ns ** ns ns
PRD/DI NS NS NS NS NS nsS ns PRD/DI ns nsS ns ns * ns ns

Kod flacca (Slika 74b) od 3 do 55 daa nije zabeleZen statisti¢ki znaCajan rast
povrsine c¢elija sloja E2h perikarpa u FI, PRD i DI tretmanu. Povrsina ¢elija perikarpa

sloja E2h je ista u FI tretmanu u poredenju sa DI i PRD tokom celog perioda razvoja
ploda (Tabela 51b).

Vrednosti povrsine ¢elija perikarpa sloja E2h zrelog ploda prikazane su na Slici 75.

10000 Slika 75. Uticaj tretmana (FI, PRD i DI)
_ =FT =FRD = DI na povrsinu c¢elija sloja E2h perikarpa
"58000 zrelog ploda divljeg tipa i flacca (srednja
z I vrednost + standardna greska)
= 6000
& ]
£ 4000 -

g
£ 2000
ﬂ il
divlji tip flacca

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisticki znacajan uticaj samo
PRD tretmana kod divljeg tipa (Tabela 51a). Povrs$ina ¢elija sloja E2h zrelog ploda u
FI tretmanu vedi je kod plodova divljeg tipa (452842927 um?), u poredenju sa
flacca (316941135 pum?2). Tretmani PRD i DI nemaju uticaja na povrsinu celija sloja

E2h zrelog ploda kod divljeg tipa i genotipa flacca u poredenju sa FI tretmanom.
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55.6. Sloj E2g

Prema ovoj studiji kod divljeg tipa sloj E2g se formira najranije u PRD i DI
tretmanu (5 i 8 daa), a neSto kasnije u FI (12 daa), dok je kod flacca u PRD (10 daa) i FI
i DI (12 daa) tretmanu. Uvek nastaje periklinalnom deobom sloja E2. Vrednosti
povrsine Celija sloja E2g perikarpa tokom razvoja divljeg tipa i flacca u razli¢itim

tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazana su na Slici 76a i b.
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Slika 76. Povrsina c¢elija sloja E2g perikarpa divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana
(FL, PRD 1 DI) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrSinu celija sloja E2g

perikarpa uti¢e tretman (Tabela 52).

Tabela 52. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu celija sloja E2g perikarpa.
Faktori: genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

E2g F p
Genotip 332 ns
Tretman 28.20 <0.001

Genotip*Tretman 0.12 ns

Povrsina celija sloja E2g je znacajno veca kod divljeg tipa u odnosu na flacca.
Povrsina ¢elija sloja E2g znacajno raste od 12 do 55 daa, a od 20 daa zabeleZen je uticaj

PRD i DI tretmana, koji u velikoj meri zavise od tretmana i genotipa (Tabela 53).
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Kod divljeg tipa (Slika 76a) od 12 do 55 daa postoji statisticki znacajan rast
povrsine ¢elija sloja E2g perikarpa u FI, dok u DI tretmanu znacajan rast je uocen

kasnije, od 42 daa. Posle 20 daa povrS$ina ¢elija sloja E2h je statisti¢ki znacajno veéa u
FI tretmanu u odnosu na DI i PRD (p<0.001) (Tabela 53a).

Tabela 53. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu ¢elija sloja E2g perikarpa divljeg tipa
(@) i flacca (b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 20. daa nije bilo
statistiCki znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)
Starostploda 20 39 42 44 55 Starostploda 20 39 42 44 55
FI/PRD Frk o kEkx kg X% FI/PRD NS NS ns ***x **x
FI/DI ng *** * qng ** FI/DI ns ns ns ns *x
PRD/DI ns ns ns * ns PRD/DI ns ns ns ns ns

Kod flacca (Slika 76b) od 44 daa postoji statisticki znacajna razlika u povrSina

Celija sloja E2g perikarpa izmedu FI i PRD (p<0.001) i DI tretmana (p<0.01) (Tabela
53b).

Vrednosti povrsine ¢elija sloja E2g perikarpa zrelog ploda prikazane su na Slici 77.

10000 i icai
aFI =PRD - DI $|Ika 77. Utlggj trgtmgna (FI, PRD
~ . 1 DI) na povrSinu ¢elija ploda sloja
g 8000 E2g zrelog ploda divljeg tipa i
= flacca  (srednja  vrednost +
= 6000 g
3 standardna greska)
£ 4000 -
S 2000
a I
D il
divlji tip flacca

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisticki znacajan uticaj PRD
I DI kod divljeg tipa i flacca (Tabela 53 a i b). Povrsina ¢elija sloja E2g perikarpa
zrelog ploda u FI tretmanu veca je kod flacca (721942042 um?), dok je manja kod
divljeg tipa (55374941 um?). Povrsina celija sloja E2g perikarpa zrelog ploda je kod
divljeg tipa manja za 20% u PRD do 48% u DI, dok je kod genotipa flacca takode
manja ali za 76% (PRD) do 84% (DI) (p<0.001) u poredenju sa FI tretmanom.
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55.7. Sloj E2f

Prema ovoj studiji kod divljeg tipa sloj E2f, kao i sloj koji nastaje nakon njega -
E2g, formira se najranije u PRD i DI tretmanu (5 i 8 daa), a nesto kasnije u FI (12 daa),
dok je kod flacca u PRD (10 daa) i FI i DI (12 daa) tretmanu. Uvek nastaje
periklinalnom deobom sloja E2. Vrednosti povrsine ¢elija unutar sloja E2f perikarpa
tokom razvoja kod divljeg tipa i flacca u razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI)

prikazana je na Slici 78a i b.

14000 14000
T 12000 12000
< 10000 T A = 10000
£ 8000 N 8000
T 8000 004
g N
g 6000 / 2N - >‘ 6000
= i " Yt ........
24000 / PLAtiiien 4000
5 g’ + = 2
- . o e T
& 2000 % 2000 T, oo
0 Vg . . . . 0 ‘F“{-T----.-'"’!. : ‘
0 10 20 30 40 50 60 010 20 3 40 50 60
Starost ploda Starost ploda
— sseses PRD ===l RN - PRD ===DI
a. b.

Slika 78. Povrsina celija sloja E2f perikarpa divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana
(FI, PRD i DI) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrSinu cCelija sloja E2f

perikarpa utiCe genotip i tretman, kao i interakcija genotip i tretman (Tabela 54).

Tabela 54. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu celija perikarpa sloja E2f.
Faktori: genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

E2f F p
Genotip 133.012 <0.001
Tretman 31.235 <0.001

Genotip*Tretman 38.302 <0.001

Povrsina celija sloja E2f perikarpa znacajno raste od 12 do 55 daa a od 12 daa
zabeleZen je uticaj tretmana PRD i DI kod divljeg tipa, iako uticaj zavisi od vrste

tretmana (Tabela 55).
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Kod divljeg tipa (Slika 78a) od 12 do 55 daa postoji statisticki znaCajan rast
povrsine Celija sloja E2f perikarpa u FI tretmanu. Posle 12 daa povrSina celija sloja E2f

je statisticki znacajno vecéa (p<0.001) u FI tretmanu u odnosu na DI i PRD (Tabela 55a).

Tabela 55. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu ¢elija sloja E2f perikarpa divljeg tipa
(@) i flacca (b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 12. daa nije bilo
statisticki znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)

Starostploda 12 20 39 42 44 55  Starostploda 12 20 39 42 44 55

FI/PRD * o Fk g KRR KRk kkk FI/PRD ns nsS NS NS ns ns
FI/DlI ns * ps  *EY Rk ok FI/DlI ns NS NS NS NS ns
PRD/DI ns ns ns ns ns ns PRD/DI ns ns ns ns ns *

Kod flacca (Slika 78b) od 3 do 55 daa nije zabeleZen statisti¢ki znacajan rast
povrsine Celija sloja E2f perikarpa u FI, PRD i DI tretmanu, kao ni uticaj tretmana

redukovanog zalivanja (Tabela 55b).

Proseéne vrednosti povrSine ¢elija ploda sloja E2f perikarpa zrelog ploda
prikazane su na Slici 79.

12000 i icai i
a1 =PRD - DI Slika 79;'Ut'cf"1 F!retman_a (F1, PR[? i DI)
10000 na povrSinu cCelija perikarpa sloja E2f
zrelog ploda divljeg tipa i flacca (srednja
= 8000 vrednost + standardna greska)
E 6000
=
= I
7 4000
z
& 2000 I —
0 4

divlji tip flacca

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisticki znacajan uticaj PRD
i DI kod divljeg tipa (Tabela 55a i b). Povrsina celija perikarpa sloja E2f zrelog
ploda u FI tretmanu veca je kod plodova divljeg tipa (64298+3342 um?2), u odnosu
na flacca (2393+343 pm?). Povrsina celija perikarpa sloja E2f zrelog ploda kod
divljeg tipa manja je za 11% (PRD) dok je za 7% veca u DI (p<0.001) u poredenju
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sa FI tretmanom. Kod genotipa flacca vrednosti povrsine ¢elija perikarpa sloja E2f

zrelog ploda su sli¢ne izmedu tretmana (FI, PRD, DI).

5.5.8. Sloj E2e

Prema ovoj studiji kod divljeg tipa sloj E2e, formira se najranije u PRD i DI
tretmanu (5 daa), a nesto kasnije u FI (8 daa), dok je kod flacca kasnije formiran u PRD
(10 daa) 1 DI (12 daa) tretmanu u poredenju sa FI (8 daa). Uvek nastaje periklinalnom
deobom sloja E2. Vrednosti povrSine ¢elija sloja E2e perikarpa tokom razvoja kod
divljeg tipa i flacca u razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazane su na
Slici 80a i b.
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Slika 80. Povrsina celija sloja perikarpa E2e divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana
(FL, PRD 1 DI) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrSinu celija perikarpa
sloja E2e utice genotip i tretman, kao i interakcija genotip i tretman (Tabela 56).
Povrsina celija sloja E2e perikarpa znacajno raste od 12 do 55 daa, a od 12 daa

zabeleZen je uticaj tretmana PRD 1 DI samo kod divljeg tipa (Tabela 57).

Tabela 56. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu ¢elija sloja E2e. Faktori: genotip
(divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

E2e F p
Genotip 121.12 <0.001
Tretman 17.64 <0.001

Genotip*Tretman 17.91 <0.001
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Kod divljeg tipa (Slika 80a) od 12 do 55 daa postoji statisticki znacajan rast
povrsine Celija sloja E2e perikarpa u FI, dok je u PRD tretmanu znacajan rast uocen
kasnije, od 39 do 42 daa. Posle 12 daa povrsina ¢elija sloja E2e je ve¢a u FI tretmanu u
odnosu na DI i PRD (p<0.001) (Tabela 57a).

Tabela 57. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu ¢elija sloja E2e divljeg tipa (a) i flacca
(b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 12. daa nije bilo statisticki
znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)

Starostploda 12 20 39 42 44 55 Starost ploda 12 20 39 42 44 55
FI/PRD * *hk o *kEng Fhx o Kkk FI/PRD ns ns NS NS ns ns
FI/DI * **k%k g ns *hk Kk FI/DI ns NS NS NS ns ns
PRD/DI ns  ns ns Sk Akk Ak PRD/DI ns NS NS nsS ns ns

Kod flacca (Slika 80b) od 3 do 55 daa nije zabeleZen statisti¢ki znacajan rast
povrsine ¢elija sloja E2e perikarpa u FI, PRD i DI tretmanu, kao ni uticaj tretmana

redukovanog zalivanja (Tabela 57b).

Vrednosti povrsine ¢elija sloja E2e zrelog ploda prikazane su na Slici 81.

30000 Slika 81. Uticaj tretmana (FI, PRD i DI)
~ mFL ®PRD ®DI na povrsinu ¢elija sloja E2e perikarpa
g zrelog ploda divljeg tipa tip i flacca
= (srednja vrednost + standardna greska)

a
g
I
divlji tip flacca

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisticki znacajan uticaj PRD
i DI kod divljeg tipa (Tabela 57). Povrsina ¢elija sloja E2¢ perikarpa zrelog ploda u
FI tretmanu je skoro tri puta ve¢a kod plodova divljeg tipa (21468+2882 um?), u
poredenju sa flacca (7410+£765 pum?2). Povrsina celija sloja E2e perikarpa zrelog ploda
kod divljeg tipa manja je za 25% (PRD) do 56% (DI) (p<0.001) u poredenju sa FI
tretmanom. Kod genotipa flacca vrednosti povrsine ¢elija sloja E2e perikarpa zrelog
ploda su slicne medu tretmana (FI, PRD, DI).
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55.9. Sloj E2d

Prema ovoj studiji kod divljeg tipa sloj E2d, formira se najranije u PRD i DI
tretmanu (5 daa), a nesto kasnije u FI (8 daa), dok se kod flacca kasnije formira u DI (12
daa) tretmanu u poredenju sa FI i PRD (8 daa). Uvek nastaje periklinalnom deobom
sloja E2. Povrsine ¢elija sloja E2d perikarpa tokom razvoja kod divljeg tipa i flacca u

razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazane su na Slici 82a i b.
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Slika 82. Povrsine celija sloja E2d divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana (FI, PRD i
DI) (srednja vrednost + standardna greSka)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse na povrsinu celija sloja E2d
perikarpa uti¢e genotip (Tabela 58). PovrSina ¢elija sloja E2e perikarpa znacajno raste
od 20 do 55 daa (Tabela 100) a od 39 daa zabelezen je uticaj tretmana PRD i DI (Tabela
59).

Tabela 58. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu celija sloja E2d perikarpa.
Faktori: genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

E2d F p
Genotip 67.83 <0.001
Tretman 0.37 ns

Genotip*Tretman 0.72 ns

Kod divljeg tipa (Slika 82a) od 39 daa postoji statisticki znacajna razlika
(p<0.001) izmedu FI i PRD, DI tretmana (Tabela 59a). Kod flacca (Slika 82b) od 3 do
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55 daa nije zabeleZen statisticki znacajan rast povrSine ¢elija perikarpa sloja E2d u FI,

PRD i DI tretmanu, kao ni uticaj tretmana redukovanog zalivanja (Tabela 59b).

Tabela 59. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu celija sloja E2d perikarpa divljeg tipa
(@) i flacca (b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 12. daa nije bilo
statisticki znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)
Starostploda 12 20 39 42 44 55 Starostploda 12 20 39 42 44 55
FI/PRD ns ns *** * pg kI FI/PRD ns NS NS ns ns ns
FI/DI ns ns * ns ns *** FI/DI NS NS nsS nsS NS ns
PRD/DI ns ns ns ik PRD/DI ns NS NS ns ns ns

Povrsine ¢elija sloja E2d perikarpa zrelog ploda prikazane su na Slici 83.

60000 Slika 83. Uticaj tretmana (FI, PRD i DI)
~50000 [ ®FI =PRD "DI na povriinu ¢elija perikarpa sloja E2d
g zrelog ploda divljeg tipa i flacca (srednja
Z40000 - vrednost + standardna greska)

:§30000
[
=
>;20000
z
10000 -
I
ﬂ ,

divlji tip flacca

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisticki znacajan (p<0.001)
uticaj PRD i DI kod divljeg tipa (Tabela 59a). Povrsina ¢elija sloja E2d perikarpa
zrelog ploda u FI tretmanu oko cetiri puta veéa kod plodova divljeg tipa
(41783413636 pum?2), nego kod flacca (107554839 um?). Povrsina ¢elija perikarpa
sloja E2d zrelog ploda kod divljeg tipa manja je za 31% (PRD) do 47% (DI)
(p<0.001) u poredenju sa FI tretmanom, dok kod genotipa flacca nije zabelezen

uticaj tretmana PRD i DI na razvoj povrsine ¢elija sloja E2d perikarpa zrelog ploda.

5.5.10. Sloj E2c

Prema ovoj studiji kod divljeg tipa sloj E2c, formira se najranije u PRD tretmanu

(5 daa), a nesto kasnije u FI i DI (8 daa), dok se kod flacca kasnije formira u DI (12 daa)
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tretmanu u poredenju sa FI i PRD (8 daa). Uvek nastaje periklinalnom deobom sloja E2.
Povrsina ¢elija sloja E2¢ perikarpa tokom razvoja ploda divljeg tipa i flacca u razli¢itim

tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazana je na Slici 84a i b.
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Slika 84. Povrsine celija perikarpa sloja E2c divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana
(FL, PRD 1 DI) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrSine celija sloja E2c

uti¢e genotip i tretman, kao i interakcija genotip i tretman (Tabela 60).

Tabela 60. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu Celija sloja E2c perikarpa.
Faktori: genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

E2c F P
Genotip 51.23 <0.001
Tretman 5.28 <0.05

Genotip*Tretman 6.51 <0.01

Povrsina celija sloja E2¢ perikarpa znacajno raste od 20 do 55 daa, a od 20 daa

zabelezen je uticaj PRD i DI tretmana, koji u velikoj meri zavise od tretmana (Tabela

61).

Kod divljeg tipa (Slika 84a) od 20 daa do faze zrenja postoji statisticki znacajna
razlika (p<0.001) povrSine cCelija sloja E2c perikarpa u FI i PRD i DI tretmanima
(Tabela 61a).
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Tabela 61. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu ¢elija sloja E2¢ divljeg tipa (a) i flacca
(b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 12. daa nije bilo statisticki
znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)

Starostploda 12 20 39 42 44 55 Starostploda 12 20 39 42 44 55

FI/PRD ns *X* AKkEk kkx kkk g FI/PRD ns NS NS NS ns ns
FI/DlI nNg  *F* AkEk Kk ke dekk FI/DlI ns NS NS NS ns ns
PRD/DI ns ns ns ns *** ns PRD/DI ns NS ns ns NS ns

Kod flacca (Slika 84b) od 3 do 55 daa nije zabeleZen statisti¢ki znaCajan rast
povrsine ¢elija sloja E2¢ perikarpa u FI, PRD i DI tretmanu, kao ni uticaj tretmana

redukovanog zalivanja (Tabela 61b).

Vrednosti povrsine ¢elija perikarpa sloja E2c zrelog ploda prikazane su na Slici 85.

60000 Slika 85. Uticaj tretmana (FI, PRD i DI)
uFl =PRD = DI na povrSinu celija perikarpa sloja E2c
zrelog ploda divljeg tipa i flacca (srednja
vrednost + standardna greska)

50000

40000 -

30000 -

20000 -

Povrsina Celija (un?)

10000 -

0 i

divlji tip flacca

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisticki znacajan (p<0.001)
uticaj DI tretmana divljeg tipa (Tabela 61a). Povrsina celija sloja E2c perikarpa
zrelog ploda u FI tretmanu je preko dva puta veca kod plodova divljeg tipa
(5084314412 um?), u poredenju sa flacca (20318+4304 pm?). Povrsina celija
perikarpa sloja E2c zrelog ploda kod divljeg tipa manja je za 38% (DI) (p<0.001) u
poredenju sa FI tretmanom, dok kod genotipa flacca nije zabeleZen uticaj tretmana

PRD i DI na razvoj povrsine ¢elija sloja E2¢ perikarpa zrelog ploda.
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5.5.11. Sloj E2b

Prema ovoj studiji kod divljeg tipa i flacca sloj E2b se formira 3 daa, u isto vreme
u svim tretmanima zalivanja. Uvek nastaje periklinalnom deobom sloja E2. PovrSina
¢elija sloja E2b perikarpa tokom razvoja ploda divljeg tipa i flacca u razli¢itim

tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazana je na Slici 86a i b.
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Slika 86. Povrsina ¢elija perikarpa sloja E2b divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana
(FL, PRD 1 DI) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse na povrSinu Celija sloja E2b

uti¢e genotip i tretman, kao i interakcija genotip i tretman (Tabela 62).

Tabela 62. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu ¢elija ploda sloja E2b. Faktori:
genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

E2b F p
Genotip 93.313 <0.001
Tretman 17.305 <0.001

Genotip*Tretman 10.493 <0.001

Povrsina celija sloja E2b perikarpa znacajno raste od 20 do 55 daa, a od 20 daa
zabeleZen je uticaj tretmana PRD i DI, koji u velikoj meri zavise od tretmana i genotipa

(Tabela 63a i b).

Kod divljeg tipa (Slika 86a) od 20 daa u povrsini ¢elija sloja E2b perikarpa postoji
statisticki znacajna razlika (p<0.001) izmedu FI i PRD, DI tretmana (Tabela 63a).
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Tabela 63. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu ¢elija sloja E2b divljeg tipa (a) i flacca
(b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 12. daa nije bilo statisticki
znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)

Starostploda 12 20 39 42 44 55 Starostploda 12 20 39 42 44 55

FI/PRD ns % ARk kel ok ek FI/PRD NS ns ns ns **x *x
FI/DI ns * **k%* *%*% **k%* *%*% FI/DI nS ns ns * *k*k ns
PRD/DI ns ns * ng  *FE Kx% PRD/DI ns ns ns ** ng F**

Kod flacca (Slika 86b) povrsina ¢elija sloja E2b perikarpa je statisticki znacajno
veéa (p<0.001) u FI tretmanu u odnosu na DI i PRD u kasnijim fazama razvoja ploda,
od 42 daa zrenja ploda (Tabela 63b). Povrsine celija perikarpa sloja E2b zrelog ploda
prikazane su na Slici 87.

80000 i icai i
2 FI =PRD = DI Slika 87;‘UIIC’61] tretmana (FI, PRD i DI)

70000 na povrsinu celija perikarpa sloja E2b
60000 - zrelog ploda divljeg tipa i flacca (srednja
50000 - vrednost + standardna greska)
40000
=
£30000 -
= 20000 -
10000 -

0 -

Povrsina celija (um?)

divlji tip flacca

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statistiCki znacajan uticaj
(p<0.001) PRD i DI kod divljeg tipa (Tabela 63). Povrsina ¢elija ploda sloja E2b
zrelog ploda u FI tretmanu vise od dva puta je veca kod plodova divljeg tipa
(66755£6169 pm?), nego kod flacca (28545+5197 um?). Povrsina celija perikarpa
sloja E2b zrelog ploda kod divljeg tipa u uslovima vodnog deficita manja je za 23%
(D) do 35% u PRD tretmanu (p<0.001) u poredenju sa FI tretmanom. Kod
genotipa flacca u uslovima vodnog deficita povrSina celija koje Cine sloj E2b je
manja za 8% (PRD) (p<0.01), dok u DI tretmanu manja povrsina ¢elija koje Cine

sloj E2b nije znacajno razlicita u poredenju sa FI tretmanom.
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5.5.12. Sloj E2a

Prema ovoj studiji kod divljeg tipa i flacca sloj E2a se formira 3 daa, kao i E2b
sloj, u isto vreme u svim tretmanima zalivanja. Predstavlja prvi sloj ¢elija koji se nastaje
periklinalnom deobom sloja E2. PovrSine Celija perikarpa sloja E2a tokom razvoja
divljeg tipa i flacca u razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazane su na
Slici 88ai b.
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Slika 88. Povrsine celija perikarpa sloja E2a divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana
(FI, PRD i DI) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse na povrsine Celija sloja E2a perikarpa
utice genotip 1 tretman, kao 1 interakcija genotip i tretman (Tabela 64). PovrSina Celija
perikarpa sloja E2a znacajno raste od 12 do 55daa, a od 12daa zabeleZen je uticaj

tretmana PRD i DI, koji u velikoj meri zavise od tretmana i genotipa (Tabela 65).

Tabela 64. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu ¢elija sloja E2a. Faktori: genotip
(divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

E2a F p
Genotip 199.426 <0.001
Tretman 7.075 <0.01

Genotip*Tretman 12.556 <0.001
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Kod divljeg tipa (Slika 88a) od 20 daa povrsina celija sloja E2a je statisticki
znacajno veca (p<0.001) u DI i skoro do faze zrenja ploda u PRD u odnosu na FlI

tretman (Tabela 65a).

Tabela 65. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu ¢elija sloja E2a divljeg tipa (a) i flacca
(b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 12. daa nije bilo statisticki
znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)

Starostploda 12 20 39 42 44 55 Starostploda 12 20 39 42 44 55

FI/PRD ns xR ek ek ekk FI/PRD NS NS nNns NS nsS ns
FI/DI *ookk kkk ok ke kkk FI/DI ns nS ns ns ns *
PRD/DI ns ns * ns  xFEx Kk PRD/DI ns ns * ** x*x %

Kod flacca (Slika 88b) od 3 do 55 daa nije zabeleZen statisti¢ki znacajan rast
povrsine ¢elija perikarpa sloja E2a u FI, PRD i DI tretmanu, kao ni uticaj tretmana
redukovanog zalivanja (Tabela 65b).

Vrednosti povrsine ¢elija sloja E2a perikarpa zrelog ploda prikazane su na Slici 89.

80000 Slika 89. Uticaj tretmana (FI, PRD i DI)
70000 I =F1 =PRD = DI na povrsinu ¢elija perikarpa sloja E2a
60000 - zrelog ploda divljeg tipa i flacca (srednja
0000 vrednost + standardna greska)

0000 -
0000 -
0000 -
10000 -
0 -

N

2

z5

4
£3
z 2

Povrsina celija (um?)

divlji tip flacca

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisticki znacajan uticaj
(p<0.001) PRD i DI tretmana kod divljeg tipa (Tabela 65). Povrsina ¢elija sloja E2a
perikarpa zrelog ploda u FI tretmanu veca je kod plodova divljeg tipa (66644+4741
pum32), nego kod flacca (27609+4275 pum?2). Povrsina ¢elija sloja E2a perikarpa zrelog
ploda kod divljeg tipa u uslovima vodnog deficita manja je za 20% (PRD) i veca za

3% (DI) (p<0.001), dok je kod genotipa flacca u uslovima vodnog deficita manja
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za 9% (DI) (p<0.05) dok su u PRD tretmanu vrednosti iste u poredenju sa FI

tretmanom.

5.5.13. Sloj E3

Prema ovoj studiji kod divljeg tipa i flacca sloj E3 se formira 3 daa u isto vreme u
svim tretmanima zalivanja. Predstavlja sloj c¢elija koji je smesStan iznad centralno
postavljenih provodnih snopic¢a perikarpa. Vrednosti povrSine Celija sloja E3 perikarpa
tokom razvoja ploda divljeg tipa i flacca u razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD,

DI) prikazane su na Slici 90a i b.
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Slika 90. Povrsine ¢elija perikarpa sloja E3 divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana
(FI, PRD i DI) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse na povrSinu celija sloja E3
perikarpa utice genotip i tretman, kao i interakcija genotip*tretman (Tabela 66).
Povrsina Celija sloja E3 perikarpa znacajno raste od 20 do 55 daa a od 20 daa zabelezen

je uticaj tretmana PRD i DI, koji u velikoj meri zavise od vrste tretmana (Tabela 67).

Tabela 66. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu celija perikrapa sloja E3.
Faktori: genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

E3 F p
Genotip 156.76 <0.001
Tretman 341 <0.05

Genotip*Tretman 6.94  <0.01
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Kod divljeg tipa (Slika 90a) od 39 daa postoji statistiCki znacajna razlika u
povrsini Celija perikarpa sloja E3 (p<0.001) izmedu FI i PRD, DI tretmana (Tabela 67a).

Tabela 67. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu ¢elija perikarpa sloja E3 divljeg tipa
(@) i flacca (b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 20. daa nije bilo
statisticki znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)
Starostploda 20 39 42 44 55 Starost ploda 20 39 42 44 55
FI/PRD ns xR xRk kkk kkk FI/PRD ns ns ns * ns
FI/DlI * KRR bk kkk kR FI/DI ns ns ns * ns
PRD/DI I Rk ke kkk ok PRD/DI ns nS NS NS ns

Kod flacca (Slika 90b) od 3 do 55 daa nije zabeleZen statisti¢ki znaCajan rast
povrsSine c¢elija perikarpa sloja E3 u FI, PRD i DI tretmanu, kao ni uticaj tretmana
redukovanog zalivanja (Tabela 67b).

Vrednosti povrsine ¢elija perikarpa sloja E3 zrelog ploda prikazane su na Slici 91.

100000 Slika 91. Uticaj tretmana (FI, PRD i DI)
®FI ®PRD "Dl | py povrsinu éelija perikarpa sloja E3
zrelog ploda divljeg tipa i flacca (srednja
vrednost + standardna greska)
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divlji tip flacca

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statistiCki znacajan uticaj
(p<0.001) PRD i DI tretmana kod divljeg tipa (Tabela 67). Povrsina ¢elija sloja E3
perikarpa zrelog ploda u FI tretmanu vise je od dva puta veca kod plodova divljeg
tipa (80536+2662 um?), nego kod flacca (32576+4610 pm?2). Povrsina celija sloja
E3 perikarpa zrelog ploda kod divljeg tipa u uslovima vodnog deficita manja je za
oko 35% u PRD i DI (p<0.001) u poredenju sa FI tretmanom, dok su kod genotipa
flacca vrednosti povrSine celija sloja E3 perikarpa zrelog ploda slicne medu
tretmanima (FI, PRD i DI).
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5.5.14. Sloj E4

Prema ovoj studiji kod divljeg tipa i flacca sloj E4 se formira 3 daa u isto vreme u
svim tretmanima zalivanja. Predstavlja sloj ¢elija koji je po poloZaju smeSten kao prvi
gornji sloj u produzetku centralno postavljenih provodnih snopica perikarpa. Vrednosti
povrsine celija sloja E4 perikarpa tokom razvoja divljeg tipa i flacca u razli¢itim

tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazane su na Slici 92a i b.
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Slika 92. Povrsine c¢elija perikarpa sloja E4 divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana
(FI, PRD i DI) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrSine celija sloja E4
perikarpa uti¢e genotip, kao i interakcija genotip*tretman (Tabela 68). PovrSina celija
sloja E4 perikarpa znacajno raste od 20 do 55 daa, a od 20 daa zabelezen je uticaj

tretmana PRD i DI, koji u velikoj meri zavise od vrste tretmana i genotipa (Tabela 69).

Tabela 68. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu celija perikarpa sloja E4.
Faktori: genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

E4 F P
Genotip 103.853 <0.001
Tretman 2.825 ns

Genotip*Tretman 1.376  ns

Kod divljeg tipa (Slika 92a) od 20 daa povrsina ¢elija sloja E4 je statisticki
znacajno veca u FI u odnosu na DI, a od 42 daa i u odnosu na PRD tretman (p<0.001)

(Tabela 69a).
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Tabela 69. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu ¢elija sloja E4 divljeg tipa (a) i flacca
(b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 20. daa nije bilo statisticki
znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)

Starostploda 20 39 42 44 55 Starost ploda 20 39 42 44 55

FI/PRD ns ns IR KRk Kk FI/PRD ns *x

ns ns ns
FI/DI * Fhx ns Fx Fhx FI/DI ns * * * ns
PRD/DI ns ** okl PRD/DI ns ns ns ol ns

Kod flacca (Slika 92b) od 39 do 55 daa postoji statisticki znacajan rast povrsine
¢elija sloja E4 perikarpa u FI, PRD i DI tretmana. Od 39 do 44 daa postoji statisti¢ki
znacajna razlika (p<0.05) izmedu FI 1 DI tretmana (Tabela 69b).

Vrednosti povrSine ¢elija perikarpa sloja E4 zrelog ploda prikazane su na Slici 93.

100000 Slika 93. Uticaj tretmana (FI, PRD i DI)
®FI =FRD = DI na povrSinu celija perikarpa sloja E4
zrelog ploda divljeg tipa i flacca (srednja
vrednost + standardna greska)
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Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statistiCki znacajan uticaj
(p<0.001) PRD i DI tretmana kod divljeg tipa (Tabela 69). Povrsina ¢elija sloja E4
perikrapa zrelog ploda u FI tretmanu je vise od dva puta veca kod plodova divljeg
tipa (76390+3368 pm?), u odnosu na flacca (32672+8881 pum?2). Povrsina ¢elija sloja
E4 perikrapa zrelog ploda kod divljeg tipa u uslovima vodnog deficita je manja za
32% (DI) do 46% (PRD) (p<0.001) u poredenju sa FI tretmanom, dok su kod

genotipa flacca vrednosti povrsine celija sloja E4 perikarpa zrelog ploda sli¢ne
izmedu tretmana (FI, PRD i DI).
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5.5.15. Sloj 13

Prema ovoj studiji kod divljeg tipa i flacca sloj 13 se formira 3 daa u isto vreme u svim
tretmanima zalivanja. Predstavlja sloj ¢elija koji je smeStan ispod sloja E4 kao i ispod
centralno postavljenih provodnih snopi¢a perikarpa. U odnosu na polozaj prema
provodnom snopicu, predstavlja prvi sloj unutrasnjeg perikarpa. Vrednosti povrSine
¢elija sloja I3 perikrapa tokom razvoja divljeg tipa i flacca u razli¢itim tretmanima

zalivanja (FI, PRD, DI) prikazana je na Slici 94ai b.
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Slika 94. Povrsine ¢elija perikarpa sloja I3 divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana (FI,
PRD i DJ) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrSine Celija sloja 13 utice
genotip, kao i interakcija genotip*tretman (Tabela 70). PovrSina ¢elija perikarpa sloja 13
znacajno raste od 20 do 55 daa, a od 39 daa zabeleZen je uticaj PRD 1 DI tretmana, koji

u velikoj meri zavise od primenjenog tretmana i genotipa (Tabela 71).

Tabela 70. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu celija perikarpa sloja 13. Faktori:
genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

13 F p
Genotip 169.987 <0.001
Tretman 2.800 ns

Genotip*Tretman 8.662  <0.001
Kod divljeg tipa (Slika 94a) od 39 daa postoji statisticki znacajna razlika

(p<0.001) vrednosti povrsina celija sloja I3 perikarpa izmedu FI i DI, PRD tretmana
(Tabela 71a).
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Tabela 71. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu ¢elija perikarpa sloja 13 divljeg tipa (a)
I flacca (b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 39. daa nije bilo
statistiCki znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)
Starost ploda 39 42 44 55 Starost ploda 39 42 44 55
FI/PRD R Rk ekk ek FI/PRD ns ns ns ns
FI/DI ok il okl falaid FI1/DI ns ns ns ns
PRD/DI *hk *xk *hk *xk PRD/DI ns ns ** ns

Kod flacca (Slika 94b) od 20 do 55 daa postoji statistiCki zna¢ajan rast povrsine
¢elija perikarpa sloja I3 perikarpa u PRD tretmanu, ali bez statisti¢ki znacajnih razlika
medu tretmanima od 3 do 55 daa (Tabela 71b).

Prose¢ne vrednosti povrsine Celija sloja I3 zrelog ploda prikazane su na Slici 95.

80000 2Fl §PRD =DI Slika 95. Uticaj tretmana (FI, PRD i DI)

na povrSinu celija perikarpa sloja I3
zrelog ploda divljeg tipa i flacca (srednja
vrednost + standardna greska)

divlji tip flacca

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisticki znacajan uticaj
(p<0.001) PRD i DI tretmana kod divljeg tipa (Tabela 71). Povrsina celija sloja 13
perikarpa zrelog ploda u FI tretmanu veca je skoro dva puta kod plodova divljeg tipa
(6494748554 um?), nego kod flacca (33130+8004 um?). Povrsina ¢elija perikarpa
sloja I3 perikarpa zrelog ploda kod divljeg tipa manja je za 10% (PRD) do 18% (DI)
(p<0.001) u odnosu na FI tretman, dok su kod genotipa flacca vrednosti povrsine

¢elija perikarpa sloja 13 zrelog ploda slicne medu tretmanima (FI, PRD i DI).
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5.5.16. Sloj 12a

Prema ovoj studiji kod divljeg tipa i flacca sloj 12a se formira 3 daa, u isto vreme
u svim tretmanima zalivanja. Predstavlja prvi sloj ¢elija koji nastaje periklinalnom
deobom sloja 12. Vrednosti povrsine celija perikarpa sloja 12a tokom razvoja divljeg
tipa i flacca u razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazane su na Slici 96a i
b.
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Slika 96. Povrsine ¢elija perikarpa sloja 12a divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana
(FL, PRD 1 DI) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrSinu cCelija perikarpa
sloja 12a utiu genotip i tretman, kao i interakcija genotip*tretman (Tabela 72). Povr$ina
¢elija sloja 12a perikarpa znacajno raste od 12 do 55 daa u kod oba genotipa u sva tri
tretmana, a od 20 daa zabeleZen je uticaj tretmana PRD i DI, mada uticaj u velikoj meri

zavisi od primenjenog tretmana i genotipa (Tabela 73).

Tabela 72. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu Celija perikarpa sloja 12a.
Faktori: genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

12a F p
Genotip 138.512 <0.001
Tretman 3.467  <0.05

Genotip*Tretman 3.944  <0.05
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Kod divljeg tipa (Slika 96a) od 20 daa postoji statisticki znaCajna razlika
(p<0.001) povrsine ¢elija sloja [2a izmedu FI i PRD tretmana (Tabela 73a).

Tabela 73. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu ¢elija sloja 12a divljeg tipa (a) i flacca
(b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 20. daa nije bilo statisticki
znacCajne razlike medu tretmanima.

a) b)
Starostploda 20 39 42 44 55 Starostploda 20 39 42 44 55
FI/PRD Fhookkk kkk o kkk ek FI/PRD nNS NS nS ns ns
FI/DI ns *** ns ns ns FI/DI NS NS nsS ns ns
PRD/DI ns ** AR KRk dkekk PRD/DI ns * ns ns ns

Kod flacca (Slika 96b) od 20 do 55 daa postoji statisticki zna¢ajan rast povrsine
¢elija sloja 12a perikarpa u PRD tretmanu, bez statisticki znacajnih razlika medu

tretmanima tokom perioda razvoja ploda (od 3 do 55 daa) (Tabela 73b).

Vrednosti povrSine ¢elija sloja 12a perikarpa zrelog ploda prikazane su na Slici
97.
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Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisticki znacajan uticaj
(p<0.001) PRD tretmana kod divljeg tipa (Tabela 73a). Povrsina ¢elija sloja 12a
perikarpa zrelog ploda u FI tretmanu veéa je kod plodova divljeg tipa
(52431,6+£4121,2 pm?), nego kod flacca (31611+7258 pum?). Povrsina ¢elija sloja 12a
perikarpa zrelog ploda kod divljeg tipa je veca za 2% (PRD) (p<0.001) i sli¢na u DI
tretmanu u poredenju sa FI tretmanom, dok su kod genotipa flacca vrednosti

povrsine cCelija sloja 12a perikarpa zrelog ploda slicne medu tretmanima (FI, PRD i
DI).
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5.5.17. Sloj 12b

Prema ovoj studiji kod divljeg tipa i flacca sloj 12b se formira 3 daa u PRD i FlI
tretmanu dok je kod oba genotipa u DI tretmanu formira 5 daa. Predstavlja drugi sloj
¢elija koji nastaje periklinalnom deobom sloja 12. Vrednosti povrSine ¢elija sloja 12b
perikarpa tokom razvoja ploda divljeg tipa i flacca u razli¢itim tretmanima zalivanja
(FI, PRD, DI) prikazane su na Slici 98a i b.
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Slika 98. Povrsine celija sloja 12b perikarpa divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana
(FL, PRD 1 DI) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrSinu celija sloja 12b
uti¢e genotip, kao i interakcija genotip*tretman (Tabela 74). Povrsina celija sloja 12b
perikarpa je znacajno veéa kod divljeg tipa u odnosu na flacca. Povrsina ¢elija sloja 12b
znacajno raste od 20 do 55 daa kod oba genotipa u sva tri tretmana, a od 39 daa
zabelezen je uticaj PRD i DI tretmana, koji u velikoj meri zavisi od primenjenog

tretmana i genotipa (Tabela 75a i b).

Tabela 74. Dvofaktorska analiza varijanse na povrSinu celija perikarpa sloja 12b.
Faktori: genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

12b F P
Genotip 60.379 <0.001
Tretman 2.048 ns

Genotip*Tretman 6.194  <0.01
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Kod divljeg tipa (Slika 98a) od 39 daa postoji statisticki znacajna razlika
(p<0.001) u povrsini ¢elija perikrapa sloja I12b u FI u odnosu na DI i PRD tretman
(Tabela 75a).

Tabela 75. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu celija sloja 12b divljeg tipa (a) i flacca
(b) u razli¢itim tretmanima. Medu plodovima starosti do 39. daa nije bilo statisticki
znacCajne razlike medu tretmanima.

a) b)
Starostploda 39 42 44 55 Starostploda 39 42 44 55
FI/PRD *k*x **k*k **k%x **k*k FI/PRD *k*k ns ns *kx
FI/DI **k% **k* **k% **k* FI/DI *k*k ns ns **
PRD/DI *kx *k*k *k%k **k*k PRD/DI ns ns ns *

Kod flacca (Slika 98b) od 39 do 55 daa postoji statisticki znacajan rast povrsine
¢elija sloja 12b u FI tretmanu, a 39 i 55 daa postoji statisticki znacajna razlika (p<0.001)
izmedu FI i PRD, DI (Tabela 75b). Vrednosti povrSine celija perikarpa sloja 12b
zrelog ploda prikazane su na Slici 99.
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Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisticki znacajan uticaj PRD
I DI tretmana kod divljeg tipa i flacca (Tabela 75a i b). Povrsina celija sloja 12b
perikarpa zrelog ploda u FI tretmanu dva puta je veca kod plodova divljeg tipa
(55807,9+£11710,3 pm?), u odnosu na flacca (26968,9+7293,9 pm?2). Povrsina ¢elija
sloja 12b perikarpa zrelog ploda kod divljeg tipa u tretmanima vodnog deficita veca
je za 1% (PRD) ili manja za 1% (DI) dok je kod genotipa flacca manja za 15%
(D1) do 18% (PRD) (p<0.001) u poredenju sa FI tretmanom.
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5.5.18. Sloj 12c

Prema ovoj studiji kod divljeg tipa sloj 12c se formira ranije u PRD i DI tretmanu
(5 daa) dok se kod se kod flacca u svim tretmanima formira 8 daa. Predstavlja treéi sloj
¢elija koji nastaje periklinalnom deobom sloja I2. PovrSina celija sloja 12¢ tokom
razvoja divljeg tipa i flacca u razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazana je
na Slici 100a i b.
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Slika 100. Povrsine Celija sloja 12¢ divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana (FI, PRD i
DI) (srednja vrednost + standardna greSka)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrSine celija sloja 12
perikarpa uti¢e genotip i tretman kao i interakcija genotip*tretman (Tabela 76). PovrSina
¢elija perikarpa sloja I2¢ znacajno raste od 20 do 55 daa kod oba genotipa, a od 12 daa
zabelezen je uticaj tretmana PRD i DI, koji u velikoj meri zavise od primenjenog

tretmana i genotipa (Tabela 77).

Tabela 76. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu celija perikarpa sloja 12c.
Faktori: genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

12c F p
Genotip 41.03 <0.001
Tretman 21.78 <0.001

Genotip*Tretman 4.54  <0.05
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Kod divljeg tipa (Slika 100a) statisti¢ki znacajna razlika izmedu tretmana FI i DI,
PRD na rast povrsine ¢elija sloja 12¢, se uocava pred zrenje ploda kod DI (p<0.01) i u

zrenju kod PRD (p<0.001) (Tabela 77a).

Tabela 77. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu ¢elija sloja 12¢ divljeg tipa (a) i flacca

(b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 12. daa nije bilo statisticki
znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)

Starostploda 12 20 39 42 44 55 Starostploda 12 20 39 42 44 55

FI/PRD ** ps NS NS ns R FI/PRD ns *** ** ns  ns ns
FI1/DI NS NS ns ns ** ns FI/DI ns ns ns  *XF kxR kkk
PRD/DI NS ns ns ns ** ns PRD/DI ns ns *** ** g F**

Kod flacca (Slika 100b) uticaj tretmana vodnog deficita na povrsine ¢elija sloja
I2c se statisticki znacajno razlikuje izmedu FI i PRD od 20 daa, i FI i DI od 42 daa
(p<0.001) (Tabela 77b).

Vrednosti povrsine celija sloja 12c perikarpa prikazane su na Slici 101.

80000
70000

Slika 101. Uticaj tretmana (FI, PRD i
DI) na povrsinu cCelija perikarpa sloja 12¢c
zrelog ploda divljeg tipa i flacca (srednja
vrednost + standardna greska)
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divlji tip flacca

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisticki znacajan uticaj PRD
tretmana kod divljeg tipa i DI tretmana kod flacca (Tabela 77). Povrsina ¢elija sloja
I2c perikarpa u Fl tretmanu veca je oko dva puta kod plodova divljeg tipa
(58158+2884 pm?), u odnosu na flacca (27619+6057 um?). Povrsina cCelija sloja 12¢
zrelog ploda kod divljeg tipa u tretmanima vodnog deficita veca je za 5% (PRD), a
uticaj DI tretmana nije bio znacajan. PovrSina ¢elija sloja 12¢ perikarpa zrelog ploda
kod flacca u tretmanima vodnog deficita manja je za 50% (DI) (p<0.001) u

poredenju sa FI tretmanom, a nema razlike izmedu FI i PRD tretmana.
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5.5.19. Sloj 12d

Prema ovoj studiji kod divljeg tipa sloj 12c se formira ranije u FI i PRD tretmanu
(do 12 daa) dok se kod se kod flacca u svim tretmanima formira kasnije (do 20 daa)
posebno u DI tretmanu (42 daa). Predstavlja Cetvrti sloj ¢elija koji nastaje periklinalnom
deobom sloja 12. Vrednosti povrsine Celija sloja 12d perikarpa tokom razvoja ploda
divljeg tipa i flacca u razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazane su na
Slici 102ai b.
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Slika 102. Povrsine ¢elija sloja 12d perikarpa divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana
(FL, PRD 1 DI) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrSinu ¢elija sloja 12d perikarpa
utiCe genotip i tretman kao i interakcija genotip*tretman (Tabela 78). Povrsina celija
perikarpa sloja 12d znacajno raste od 20 do 55 daa u FI i PRD tretmanu divljeg tipa a od
39 daa zabelezen je uticaj PRD tretmana (Tabela 79).

Tabela 78. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu celija perikarpa sloja 12d.
Faktori: genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

12d F D
Genotip 113.064 <0.001
Tretman 29.475 <0.001

Genotip*Tretman 30.807  <0.001
Kod divljeg tipa (Slika 102a) od 39 daa povrSina celija sloja 12d perikarpa se

statisticki znacajno manja (p<0.001) izmedu FI i PRD i PRD i DI tretmana (Tabela
79a).
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Tabela 79. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu celija sloja 12d divljeg tipa (a) i flacca
(b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 12. daa nije bilo statisticki
znacajne razlike medu tretmanima.

a) b)

Starostploda 12 20 39 42 44 55 Starostploda 12 20 39 42 44 55

FI/PRD NS ng Xk kxk o kkk ok FI/PRD NS NS nNns NS NS ns
FI/DI ns ns ns ns * ns FI/DI NS NS ns NS nsS ns
PRD/DI NS NS *** XAk kkk o kkk PRD/DI NS NS NS NS ns ns

Kod flacca (Slika 102b) od 3 do 55 daa nije zabelezen statistiCki znacajan rast
povrsine ¢elija perikarpa sloja 12d u FI, PRD i DI tretmanu, kao ni uticaj tretmana

redukovanog zalivanja (Tabela 79b).

Vrednosti povrsine Celija sloja 12d perikarpa zrelog ploda prikazane su na Slici 103.
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Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisticki zna¢ajan uticaj PRD
tretmana kod divljeg tipa (Tabela 79a). Povrsina celija sloja 12d perikarpa zrelog
ploda u FI tretmanu veca je kod plodova divljeg tipa (34423+7724 pm?2), u odnosu
na flacca (20778+5569 pum?). Povrsina celija perikarpa sloja 12d zrelog ploda kod
divljeg tipa znacajno raste za 15% (PRD) (p<0.001), dok je u DI tretmanu

nepromenjena u odnosu na FI tretman. Kod genotipa flacca tretmani nemaju

uticaja na povrsinu ovog sloja.
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5.5.20. Sloj 12e

Prema rezultatima ove studije kod divljeg tipa sloj 12e se formira ranije u FI i
PRD tretmanu (12 daa) u poredenju sa DI (39 daa) dok se kod se kod flacca u svim
tretmanima formira kasnije (do 20 daa) ali se ne formira u DI tretmanu. Predstavlja
poslednji sloj ¢elija koji nastaje periklinalnom deobom sloja 12. PovrSina ¢elija sloja 12e
perikarpa tokom razvoja kod divljeg tipa i flacca u razli¢itim tretmanima zalivanja (FI,
PRD, DI) prikazana je na Slici 104a i b.

40000 40000
~ 35000 T— 35000
= 30000 30000
ST __,e.’, o
= 25000 / Lovesressl 25000
T 20000 s T 20000
U S thoesannna -
2 15000 A"' 15000 T Ft
g 10000 ey / F— 10000 / FT
& 5000 Ryl 5000 / T et -

0 = i : : : 0 AN : - -
0 10 20 30 40 50 60 0 10 20 30 40 50 60
Starost ploda Starost ploda
Ll O IEEEEET PRD ===DNI e T ss0eae PRD ===
a. b.

Slika 104. Povrsine ¢elija sloja EI2¢ divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana (FI, PRD
1 DI) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrSine Celija sloja 12e utice

genotip i tretman, kao i interakcija genotip*tretman (Tabela 80).

Tabela 80. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu celija perikarpa sloja 12e.
Faktori: genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

12e F p
Genotip 10.475 <0.01
Tretman 42.043 <0.001

Genotip*Tretman 6.538 <0.01

Kod divljeg tipa (Slika 104a) u fazi zrenja zabelezena je statisticki znacajna
razlika (p<0.001) izmedu FI i PRD, PRD i DI tretmana u povrsini Celija sloja 12e
perikarpa (Tabela 81a).
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Kod flacca (Slika 104b) od 42 daa postoji statisticki znacajna razlika (p<0.001) u

povrsini ¢elija perikarpa sloja 12d izmedu FI i PRD, kao i PRD i DI tretmana (Tabela
81b).

Tabela 81. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu ¢elija sloja 12e divljeg tipa (a) i flacca
(b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 12. daa nije bilo statisticki
znacajne razlike medu tretmanima.

a) b)

Starostploda 12 20 39 42 44 55 Starostploda 12 20 39 42 44 55
FI/PRD NS NS ns ns ns *** FI/PRD KRR (g g KKK KRk KRk
FI/DI NS NS nsS ns ns ns F1/DI **% ns ns NS NS NS
PRD/DI nNs * ns ns ns *** PRD/DI NS N * kkk kkk kkk

Vrednosti povrsine ¢elija sloja 12e perikarpa zrelog ploda prikazane su na Slici 105.
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Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisticki znacajan uticaj PRD
tretmana kod divljeg tipa i flacca (Tabela 81). PovrSina ¢elija sloja 12e perikarpa
zrelog ploda u FI tretmanu veca je za viSe od dva puta kod plodova divljeg tipa
(30461+6678 um?), u odnosu na flacca (12695+1236 pum?). Povrsina celija sloja 12¢
perikarpa zrelog ploda kod divljeg tipa manja je za 16% (PRD), dok je u DI
tretmanu nepromenjena u odnosu na FI tretman. Kod genotipa flacca povrsina ¢elija
sloja 12e perikarpa zrelog ploda veca je za 43% (PRD) (p<0.001) dok je u DI

tretmanu nepromenjena u poredenju sa FI tretmanom.
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5.5.21. Sloj 12 (unutrasnji subepidermalni sloj, poslednji sloj mezokarpa)

Sloj 12 se i kod divljeg tipa i flacca nalazi iznad unutrasnjeg epidermisa ploda (12),
periklinalnim deobama ovog sloja nastaju svi slojevi koji nose naziv 12a do I2e.
Povrsina ¢elija sloja 12 tokom razvoja ploda divljeg tipa i flacca u razli¢itim tretmanima

zalivanja (FI, PRD, DI) prikazana je na Slici 106a i b.
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Slika 106. Povrsine Celija perikarpa sloja 12 divljeg tipa (A) i flacca (B) paradajza u tri
tretmana (FI, PRD 1 DI) (srednja vrednost + standardna greSka)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrsinu ¢elija sloja 12 utice
genotip i tretman kao i interakcija genotip*tretman (Tabela 82). Povrsina ¢elija sloja 12
znacajno raste od 20 do 55 daa u sva tri tretmana. Od 39 daa zabeleZen je uticaj
tretmana PRD i DI na povrsinu ¢elija perikarpa sloja 12, iako znacajnosti u velikoj meri

zavise od primenjenog tretmana i genotipa (Tabela 83).

Tabela 82. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu ¢elija perikarpa sloja 12. Faktori:
genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

12 F p
Genotip 198.931 <0.001
Tretman 28.683 <0.001

Genotip*Tretman 23.039  <0.001

Kod divljeg tipa (Slika 106a) od 39 daa povrSina ¢elija perikarpa sloja 12
perikarpa se statisticki znacajno razlikuje (p<0.001) izmedu FI i PRD, DI tretmana
(Tabela 83a).
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Tabela 83. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu ¢elija sloja 12 divljeg tipa (a) i flacca
(b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 12. daa nije bilo statisticki
znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)

Starostploda 12 20 39 42 44 55 Starostploda 12 20 39 42 44 55

FI/PRD NS NS Xk RRx kkk kR FI/PRD ns ns ns ** ns ns
FI/DI NS NS K KRk Rk kkk FI/DI ns ns ns *** ns ns
PRD/DI NS NS *FRk  kkk kkk kokk PRD/DI ns nNs ns ns ns ns

Kod flacca (Slika 106b) od 39 daa postoji statisticki znacajan (p<0.001) rast
povrsine cCelija perikarpa sloja 12 u FI tretmanu, ali bez statisticki znacajnih razlika
izmedu tretmana, FI i PRD, DI (Tabela 83b).

Vrednosti povrsine celija perikarpa sloja 12 perikarpa zrelog ploda prikazane su na
Slici 107.

40000 =FI =PRD DI Slika 107. VL}tlcaJ tretmana (FI, PRD |
35000 DI) na povrsinu ¢elija sloja 12 perikarpa
zrelog ploda divljeg tipa i flacca (srednja
vrednost + standardna greska)

divlji tip flacca

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisti¢ki znacajan uticaj PRD
i DI tretmana kod divljeg tipa (Tabela 83a). Povrsina ¢elija sloja 12 u FI tretmanu
veca je skoro tri puta kod plodova divljeg tipa (33155+£1736 um?), u poredenju sa
flacca (13558+1837 um?). Povrsina ¢elija sloja 12 perikarpa zrelog ploda kod divljeg
tipa u tretmanima vodnog deficita manja je za 34% (PRD) do 47% (DI) (p<0.001)
u odnosu na FI tretman. Kod genotipa flacca tretmani nemaju uticaja na povrsinu
ovog sloja.
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5.5.22. Sloj 11 (unutrasnji epidermis, endokarp)

Zavrsni sloj perikarpa kod ploda paradajza je predstavljen jednim slojem celija,
gradenim od sitnih celija koje su medusobno slicne veli¢ine 1 kvadratnog do
pravougaonog oblika, sa celuloznim zidovima. Predstavlja granicu perikarpa i Supljina
ploda, okaca. Povrsina ¢elija perikarpa sloja I1 tokom razvoja ploda divljeg tipa i flacca

u razli¢itim tretmanima zalivanja (FI, PRD, DI) prikazana je na Slici 108a i b.
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— seeees PRD) === DI ., SRR PRD ==a DI
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Slika 108. Povrsine celija sloja I1 perikarpa divljeg tipa (a) i flacca (b) u tri tretmana
(FI, PRD 1 DI) (srednja vrednost + standardna greska)

Prema rezultatima dvofaktorske analize varijanse, na povrSine celija sloja Il utice
genotip (Tabela 84). Povrsina ¢elija perikarpa sloja I1 znacajno raste od 20 do 55 daa u
sva tri tretmana kod divljeg tipa a od 20 daa zabelezen je uticaj tretmana PRD i DI, koji

u velikoj meri zavise od primenjenog tretmana (Tabela 140).

Tabela 84. Dvofaktorska analiza varijanse na povrsinu ¢elija perikarpa sloja 11. Faktori:
genotip (divlji tip i flacca), tretman (FI, PRD, DI)

11 F p
Genotip 93.975 <0.001
Tretman 0.214 ns

Genotip*Tretman 0.177 ns

Kod divljeg tipa (Slika 108a) od 20 daa postoji statisti¢ki znac¢ajan (p<0.001) rast

povrsine ¢elija perikarpa sloja I1 u FI, PRD 1 DI tretmanu. Od 44 daa su zabeleZene
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statistiCki znacajne razlike (p<0.001) u povrsini celija perikarpa sloja 11 perikarpa
izmedu FI i PRD, kao i PRD i DI tretmana (Tabela 85a).

Tabela 85. Post hoc Fisher LSD test na povrsinu ¢elija sloja 11 divljeg tipa (a) i flacca
(b) u razli¢itim tretmanima. Izmedu plodova starosti do 20. daa nije bilo statisticki
znacajne razlike izmedu tretmana.

a) b)
Starostploda 20 39 42 44 55 Starost ploda 20 39 42 44 55
FI/PRD NS ns ns *** *xx FI/PRD ns NS NS ns ns
FI/DI ***¥ ns ns ns * FI/DI ns nS ns ns ns
PRD/DI NS ns ns **x **x* PRD/DI ns * ns ns ns

Kod flacca (Slika 108b) od 5 do 55 daa ne postoji statisticki znacajan rast
povrsine Celija sloja I1, kao ni uticaj tretmana redukovanog zalivanja (Tabela 85b).

Prosec¢ne vrednosti povrsine ¢elija sloja I1 zrelog ploda prikazane su na Slici 109.

5000 Slika 109. Uticaj tretmana (FI, PRD i
~ ®FL ®PRD = DI DI) na povrsinu ¢elija sloja 11
54000 I perikarpa zrelog ploda divljeg tipa i
- flacca (srednja vrednost + standardna
= 3000 - .

3 greska)
b
[x
£ 2000 -
>:£ I
Z 1000 - —

0 -

divlji tip flacca

Rezultati Fisher LSD testa ukazuju da postoji statisti¢ki znacajan uticaj PRD
(p<0.001) i DI (p<0.05) tretmana kod divljeg tipa (Tabela 85a). Povrsina ¢elija sloja
I1 u FI tretmanu veca je kod plodova divljeg tipa (3757+£245 pm?), u poredenju sa
flacca (1486+284 um?). Povrsina celija sloja I1 perikarpa zrelog ploda kod divljeg
tipa je manja kod oba tretmana redukovanog zalivanja (PRD i DI) u poredenju sa

FI tretmanom. Kod genotipa flacca tretmani nemaju uticaja na povrsinu ovog sloja.
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5.5.23. Razvoj slojeva perikarpa kod divljeg tipa i flacca

Razvoj slojeva perikarpa kod divljeg tipa i flacca u tri tretmana zalivanja (FI, PRD
i DI), prikazan je na Slici 110A-F.
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Slika 110 (A-F). Povrsina celija u slojevima perikarpa tokom vremena, vrednosti su
prikazane u um<, kod divljeg tipa (A, B, C) i flacca (D, E, F) u tri tretmana zalivanja FI
(A, D),PRD (B,E)i DI (C, F)

Na Slikama 110A-F prikazan je prostorni raspored slojeva perikarpa u FI, PRD i

DI tretmanu za divlji tip i flacca. U pocetnim fazama razvoja (do 12 daa) kod oba
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genotipa veli¢ina c¢elija unutar slojeva kroz perikarp je homogena. Ve¢ od 12 daa,
veli¢ina Celija veline centralno postavljenih slojeva perikarpa prolaze kroz fazu
ubrzanog rasta dok spoljasni epidermalni sloj i endokarp (unutras$nji epidermalni sloj)
(veli¢ine od 290 do 3756 pm?), kao i slojevi neposredno ispod njih (E2 i 12) (431 do 33
154 um?2) ostaju do faze zrenja ploda gradeni od sitnijih ¢éelija (Slike 110A-F). Posto
slojevi E2 i 12 formiraju nove ¢elijske slojeve, moguce je posmatrati vreme njihovog
nastanka i rast ¢elija koje pripadaju novoformiranim slojevima. Prvi formirani ¢elijski
slojevi (E2a, E2b i 12a, 12b) pocinju prvi da rastu i ¢elije koje ih grade najranije dostizu
maksimalnu veli¢inu. Nakon toga se formiraju ¢elijski slojevi od E2 i 12 (E2c do E2j i
12¢ do 12f). Ukoliko se svi slojevi nastali od E2 i 12 sloja sagledaju (Slike 110A-F) jasno
je da je prostorna distribucija asimetri¢na: vise slojeva ¢elija se formira od spoljasnjeg
subepidermalnog sloja (E2) dajuci spoljasnji deo perikarpa, nego od unutrasnjeg
subepidermalnog sloja (I2) koji ¢e formirati unutranji deo perikarpa. Celije koje ¢ine
unutrasnji subepidermalni sloj (I2) rastu brze nego one koje Ccine spoljasnji

subepidermalni sloj (E2).

Kod genotipa flacca, sablon prostorne distribucije veli¢ine ¢elija je sli¢an divljem
tipu, osim §to je tokom razvoja ploda rast ¢elija limitiran tako da je veli¢ina ¢elija u
svim slojevima perikarpa manja, a i slojevi perikarpa su manje brojni u poredenju sa
divljim tipom. Intenzitet deoba c¢elija je manji kod genotipa flacca u odnosu na divlji tip,
Sto se moze videti kod flacca 12 daa (Slika 110 D): samo 10 slojeva perikarpa se
formiralo od sloja E2 i 4 sloja se formiralo od sloja 12 kod flacca u poredenju sa 7

slojeva formiranih od E2 i 6 slojeva od 12 kod divljeg tipa (Slika 110 A).

Da bi se utvrdilo koji su slojevi perikarpa najvise pretrpeli uticaj tretmana
redukovanog zalivanja, poreden je razvoj glavnih slojeva perikarpa kod divljeg tipa
(Slika 110 B i C) i flacca (Slika 110 E i F). Kod divljeg tipa, najveci uticaj tretmana
redukovanog zalivanja na veli¢inu perikarpa se ispoljava na centralno postavljene
slojeve E3, E4 i 13, a nakon toga i na slojeve E2a, E2b, 12a i 12b. Negativni efekti
tretmana redukovanog zalivanja (PRD ili DI) na veli¢inu ¢elija su najviSe uocljivi u fazi
zrelog ploda u spoljasnjim delovima perikarpa, tj. slojevima od E2a do E2f (Slika 110
B,C). Unutrasnji slojevi perikarpa koji nastaju nakon potpunog otvaranja cveta (I2a,

12b, 12¢) nisu ili su pod slabim uticajem tretmana redukovanog zalivanja.
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Kod flacca u FI tretmanu, stepen rasta ¢elija kod svih slojeva perikarpa je slican
divljem tipu do 20 daa (Slike 110 A i D). Nakon 20 daa, ¢elije perikarpa kod genotipa
flacca znacajno usporavaju sa rastom koji nakon 40 daa potpuno prestaje. U uslovima
tretmana redukovanog zalivanja (PRD i DI) kod genotipa flacca stepen rasta celija je
manji nego u FI tretmanu do 40 daa, nakon Cega je zabelezen rast ¢elija u kasnim
danima razvoja u tretmanima redukovanog zalivanja, pogotovo u PRD tretmanu (Slika
110 E). U PRD tretmanu ¢elije perikarpa dostizu slicnu kona¢nu veli¢inu kao u FI kod
vecine slojeva celija ili ¢ak imaju vece Celije u 12a sloju (Slika 110 E). U DI tretmanu
(Slika 110 F) ¢celije unutar svih slojeva tokom razvoja ploda rastu sporije i dostizu

manju veli¢inu u odnosu na FI tretman.

U fazi zrelog ploda u FI tretmanu uocene su znacajne razlike u veli¢ini celija
izmedu divljeg tipa i flacca u svim slojevima perikarpa. Ove razlike su bile vece u
unutra$njim nego u spoljasnjim slojevima i kod flacca je dva do tri puta manja nego kod
divljeg tipa (npr. E2b kod divljeg tipa i flacca 66754,5 i 28544,5 um2) i oko dva puta
manja u unutrasnjim slojevima (npr. 12b kod divljeg tipa i flacca 55807,9 i 26968,9
pHm2). Veli¢ina ¢elija kod genotipa flacca u svim formiranim slojevima je manja nego
kod divljeg tipa. Tako npr., 20 daa kod genotipa flacca celije perikarpa u FI tretmanu su

slicne veli¢ine kao ¢elije perikarpa divljeg tipa u DI tretmanu.
5.5.24. Uporedna analiza citoloskih parametara rasta ploda

5.5.24.1. Analiza citoloskih parametara ploda blizu faze zrenja

Klaster analiza citoloSkih parametara rasta ploda u poslednjem danu analize
uradena je na matrici srednjih vrednosti parametra dobijenih 44 daa. U analizu su
ukljucene slede¢e osobine: broj, zapremina, povrSina, obim 1 precnik celija.
Dendrogram je prikazan na Slici 111. Na Slici 111. se uocavaju dva klastera, prvi
klaster ¢ine tretmani flacca dok drugi klaster Cine tretmani divljeg tipa, Sto znaci
da postoje velike genotipske razlike u citoloSkim parametrima izmedu divljeg tipa i
flacca. Razlike unutar oba genotipa (divlji tip i flacca) su posledica uticaja vodnog

rezima.
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Slika 111. Klaster analiza pokazatelja veli¢ine ¢elija perikarpa posmatranih tretmana 44 daa.

Sa dendrograma se primecuje da su efekti PRD i DI tretmana sli¢ni kod oba
genotipa, ali se znacajno razlikuju od parametara koji opisuju veli¢inu ¢elija u FI
tretmanu a odnose se na broj ¢elija, zapreminu, povr§inu, obima i pre¢nik celija.

Graficki prikaz analize glavnih komponenti (PCA) je dat na Slici 112.

0.5
zap
WPRD
) FPRD FD!
WD e ©
o
s
& 00 .
d o
Q wr pov T
) ) obim
o
-0.5
FFI
(]
-3 -2 -1 0 1 2 3

PCAL (97.2%)
@® Tretmani @ Osobine

Slika 112. Graficki prikaz analize citoloskih parametara ploda starog 44 daa u prostoru prve i
druge ose. Plavi kruzi¢i oznacavaju kombinacije genotip-tretman a crveni Kruzi¢i oznacavaju
merene parametre. Prvo slovo u nazivu tretmana oznacava genotip (F—flacca, W—divlji tip) dok
ostatak naziva oznaCava vodni rezim. Zap-zapremina celija, broj-broj ¢elija perikarpa, pov-
prose¢an povrsina Celija, r-pre¢nik
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Obe ose zajedno prikazuju 99% originalnih podataka i sve osobine imaju veliki
uticaj na razdvajanje tretmana duz prve ose. Sa Slike 112 se uocava da se sa leve strane
vodoravne ose nalaze tretmani divljeg tipa (WFI, WPRD i WDI) a sa desne strane
genotip flacca (FFI, FPRD i FDI), iz ¢ega se moze zakljuciti da se ova dva genotipa
potpuno razlikuju. Takode se primecuje da Su tretmani kod divljeg tipa sli¢ni jer je
rastojanje izmedu njih manje nego kod genotipa flacca, pogotovu izmedu PRD i DI
tretmana kod flacca. Na osnovu grupisanja osobina, tj. merenih parametara oko
genotipova vidimo da se divlji tip karakteriSe veéim vrednostima svih merenih
parametara. Sto se ti¢e razdvajanja po drugoj osi, vidi se da najveéu vaznost ima
zapremina Celija i da celije perikarpa u sva tri tretmana kod divljeg tipa imaju
najkrupnije celije. Sa druge strane plodovi iz FI tretmana imaju veci broj celija
perikarpa u odnosu na PRD i DI tretmane kod oba genotipa (Slika 111). Najveca
udaljenost izmedu FI i PRD i DI tretmana je uoc¢ena kod genotipa flacca, $to znaci da je
kod ovog genotipa najveci uticaj tretmana redukovanog zalivanja na razvoj parametara

velicine ¢elija perikarpa.

5.5.24.2. Analiza citoloskih parametara ploda tokom vremena

Da bi se utvrdio medusobni odnos posmatranih citoloskih parametara tokom
vremena uradena je analiza glavnih komponenti (PCA) od 3 do 44-og daa. Graficki

prikaz prve ose za svaku od ovih analiza je dat na Slici 113.

Sa Slike 113 se uo€ava da postoji velika sli€nost parametara koji opisuju veli¢inu
¢elija perikarpa izmedu FI i PRD tretmana kod flacca sa PRD i DI tretmanima kod
divljeg tipa 1 da genotipovi pocinju da se znacajno medusobno razlikuju posle 20-0g
dana. Nakon 20-og dana potpuno se grupiSu svi parametri veliine celija po
genotipovima, tako da kod oba genotipa postoji sve veca slicnost svih parametara

veli¢ine ¢elija u PRD i DI tretmanu u poredenju sa FI (Slika 113).
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Slika 113. Prikaz analize osnovnih komponenti citoloSkih parametara ploda tokom
razvoja u prostoru prve ose od 3 do 44 daa (crvenom bojom je oznacen divlji tip a
crnom flacca. DI tretman je oznacen kruzi¢ima, FI tretman romboidima a PRD tretman
kvadrati¢ima)

Parametri veli¢ine Celija perikarpa koji najviSe uti€u na razdvajanje tretmana za

svaki od posmatranih dana su prikazane u Tabeli 86.

Tabela 86. PCA analiza za prvu osu za 3, 5, 8, 10, 12, 20, 39, 42 i 44 daa.

Faktor 1 |Faktor 1|Faktor 1|Faktor 1 [Faktor |Faktor |Faktor |Faktor [Faktor
za3daa |zabdaaza8daafzal0 |1 za |Il za (1 za 1 za {1 za
daa 12daa [20daa [39daa 42 daa {44 daa

Broj celija -0.186 |-0.582|-0.215| -0.598 | -0.899 | -0.837 | -0.948 | -0.970 | -0.975
Zapremina celija -0.746 | -0.690 | -0.923 | -0.959 |-0.926 | -0.672 | -0.983 | -0.975 | -0.911
Povrsina ¢elija -0.988 | -0.976 | -0.993 | -0.972 |-0.994 | -0.991 | -0.996 | -0.997 | -0.996

Obim ¢elija -0.987 |-0.990 | -0.984 | -0.976 |-0.996 | -0.997 | -0.996 | -0.994 | -0.997
Precnik ¢elija -0.996 |-0.989 | -0.987 | -0.977 |-0.994 | -0.997 | -0.991 | -0.980 | -0.993

% objasnjene varijanse | 75.204 |78.400|79.909 | 81.963 |92.497 | 84.993|97.005 | 96.996 | 95.695

Iz Tabele 86 mozemo uociti da divlji tip ima visoke vrednosti za sve posmatrane
citoloSke parametre perikarpa i to pocevsi od 8 daa. Kod svih merenih citoloskih
parametara vrednosti od 8 daa su negativne (Tabela 86) a sa druge strane vidimo da se
na negativnom delu Slike 113 nalaze samo tretmani divljeg tipa (PRD 1 FI) i vece
vrednosti za sve posmatrane parametre. U periodu od 3-5 daa zapremina ¢elija nema

velikog uticaja na razdvajanje tretmana, da bi se nakon toga tretmani potpuno razdvojili
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po ovoj osobini. Takode, broj ¢elija nema veliki uticaj na razdvajanje sve do 10-0g
dana. Slika 113 nam ukazuje na odvajanje FI tretmana kod oba genotipa, jer ve¢ od 8
daa svi parametri veliCine ¢elija, osim broja c¢elija, su ve¢i u FI u odnosu na ostale
tretmane, a 10 daa svi mereni parametri kod divljeg tipa imaju najviSe vrednosti. Kod
flacca, svi mereni parametri velicine ¢elija najveéi su u FI tretmanu u odnosu na

tretmane redukovanog zalivanja i ostaju takvi do faze blizu zrelog ploda (Slika 113).
5.5.24.3. Analiza povrSine ¢elija perikarpa po slojevima zrelog ploda
Klaster analiza veli¢ina Celija perikarpa po slojevima izvr§ena je na matrici

srednjih vrednosti dobijenih 55 daa, a u analizu su uklju¢ene vrednosti povrsina

¢elija svih formiranih slojeva perikarpa. Dendrogram je prikazan na Slici 114.

10

FDI
FPRD
FFI
WDI
WPRD
WFI

Slika 114. Klaster analiza povrSine ¢elija posmatranih tretmana i genotipova U fazi
zrelog ploda.

Sa Slike 114 se uocava da se genotipovi razdvojili u dva klastera, prvi klaster
¢ine tretmani flacca dok drugi klaster Cine tretmani divljeg tipa, Sto znaci da
postoje velike razlike veli¢ine ¢elija po slojevima perikarpa izmedu genotipova.
Razlike unutar oba genotipa (divlji tip i flacca) su posledica uticaja vodnog

rezima. Sa dendrograma se primecuje da se vece razlike u veli¢ini slojeva ¢elija

146



perikarpa izmedu tretmana javljaju kod divljeg tipa nego kog flacca, odnosno da je
uticaj PRD i DI tretmana vec¢i kod divljeg tipa nego kod flacca.

Graficki prikaz rezultata metode glavnih komponenti (PCA) dat je na Slici 115
Svi slojevi perikarpa osim E1 i E2, kod divljeg tipa i 11 kod flacca (Slika 116) imaju
veliki uticaj na razdvajanje tretmana duz prve ose. Sa Slike 115 se uocava da se duz
prve ose kod divljeg tipa razdvajaju slojevi spoljasnjih epidermalnih i subepidermalnih
¢elija (E1, E2) kao 1 slojevi koji su se neposredno posle njih se formirali (E2a, 12a, 12b),

jer imaju najvece prosecne povrsine u DI tretmanu u odnosu na FI i PRD tretmane.
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Slika 115. Graficki prikaz veli¢ine slojeva celija divljeg tipa zrelog ploda u prostoru
prve i druge ose. Plavi kruzi¢i oznacavaju kombinacije genotip-tretman a crveni kruzici
oznacavaju slojeve perikarpa.

Sto se ti¢e razdvajanja slojeva po drugoj osi tu najveéu vaznost imaju svi slojevi osim
poslednje formiranih slojeva od spoljasnjeg subepidermalnog E2 (E2e, E2f) i 12 (I2c,
12d 1 12¢) koji su ve¢i u PRD tretmanu u odnosu na ostale tretmane doprinose¢i da se
PRD odvoji od ostalih tretmana. Posto su vrednosti tih slojeva negativne (Slika 115), u
donjem delu grafika nalaze slojevi koji svojom veli¢inom najmanje doprinose ukupnoj
veli¢ini perikarpa u FI. Slojevi koji najvise doprinose veli¢ini perikarapa (E2b, E3, E4 i
I3) na slici 115 nalaze se blize FI tretmanu kod diljeg tipa Sto 1 doprinosi ve¢oj debljini

perikarpa u ovom tretmanu u odnosu na PRD i DI.
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Sa Slike 116 se uocava da se duz prve ose kod flacca razdvajaju slojevi spoljasnjih
epidermalnih i subepidermalnih ¢elija (E1, E2) i unutrasnjih epidermalnih, egzokarp
(I1), koji imaju najmanje prosecne povrsine u DI tretmanu u odnosu na FI i PRD
tretmane najmanji doprinos ukupnoj veli¢ini perikarpa. Sto se ti¢e razdvajanja slojeva
po drugoj osi najvecu vaznost imaju svi slojevi osim poslednje formiranih slojeva
nastalih od E2 (E2e do E2h) kao i 12, 12b, 12d doprinose¢i da se FI kod flacca odvoji od
ostalih tretmana. PoSto su vrednosti slojeva E2, b, ¢, E3, E4, 13, 12a na Slici 116
negativne, smatramo da se u donjem delu grafika nalaze slojevi koji svojom veli¢inom

najvise doprinose ukupnoj velicini perikarpa u FI i PRD tretmanima.

2
@ 12b
FFI E2q @
j ® FDIg
E2h @5
E2e.
= E2d
20 E2b@ |22 ¢
S E2c® 12
: E 13 1
o 1 E4Q@ 12 ®
E2f PE"
E2’ E2
2
FPRD
( }
i3
3 3 1 0 1 2 3 4

PCA 1 (74%)
@ Tretmani @ Osobine

Slika 116. Graficki prikaz veli¢ine slojeva celija perikarpa flacca zrelog ploda u
prostoru prve i druge ose. Plavi kruzi¢i oznacavaju kombinacije genotip-tretman a
crveni kruzi¢i oznacavaju slojeve perikarpa.
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6. DISKUSIJA

6.1. Eksperimentalni sistem

Prose¢ni sadrzaj vode u supstratu tokom trajanja ogleda kod biljaka gajenih u FI
tretmanu je odrzavan blizu poljskog vodnog kapaciteta (35%), dok su prosecne
vrednosti sadrzaja vode u supstratu bile 15-18% u DI i u nezalivanoj strani PRD
tretmana. Najveca ukupna koli¢ina vode utroSena je za zalivanje biljaka divljeg tipa u FI
tretmanu (74,3 litara). Iako je bilo o¢ekivano da genotip flacca, koji se odlikuje viSom
transpiracijom i stalno otvorenim stomama na listovima (Tall, 1966, Neill i Horgan,
1985, Jones i sar., 1987) trosi mnogo vise vode od divljeg tipa, potrebe ovih biljaka za

vodom u FI tretmanu su bile 9 litara manje.

U ovom eksperimentu biljke divljeg tipa u tretmanima redukovanog zalivanja,
PRD i DI, su zalivane sa oko 60% (DI) odnosno oko 70% (PRD) od ukupne koli¢ine
vode kojom su zalivane biljke u FI tretmanu. Podaci dostupni u literaturi, u vezi sa
nacinima zalivanja biljaka u uslovima PRD tretmana se dosta razlikuju, Sto predstavlja
oteZavajucu okolnost prilikom poredenja rezultata do kojih su dosli razlic¢iti autori. Kod
vecine ogleda u kojima su se primenjivali PRD tretmani, biljke izlozene PRD tretmanu
dobijaju za oko 30-50 % manju koli¢inu vode u poredenju sa biljkama koje rastu u FI
tretmanu. Takav oblik redukovanog zalivanja, gde PRD predstavlja 70% od Fl,
primenjen je na vinovoj lozi (de la Hera i sar., 2007), krompiru (Wakrim i sar., 2005,
Liu i sar., 2006) i pasulju (Wakrim i sar., 2005), a PRD ogled sa 50% manjom
koli¢inom vode od FI tretmana primenjen je u eksperimentima sa paradajzom (Davies i
sar., 2000, Zegbe-Domingues i sar., 2003, Mingo i sar., 2004, Kirda i sar., 2004, Zegbe i
sar., 2004, Savi¢ i sar., 2008, Ranci¢, 2011), vinovom lozom (Stoll i sar., 2000, dos
Santos i sar., 2007), paprikom (Dorji i sar., 2005), jabukom (Leib i sar., 2006) i
maslinom (Wahbi i sar., 2005).

Na osnovu podataka koji su takode dostupni u literaturi, postoje razliciti
kriterijumi za odredivanje dinamike promene strana zalivanja u PRD tretmanu. Kod
vecine objavljenih studija, duzina PRD ciklusa je ve¢ unapred fiksirana na odredeni broj
dana kao npr. u eksperimentima sa paradajzom (Davies i sar., 2000, Mingo i sar., 2004)

i vinovom lozom na 10 do 14 dana (Stoll i sar., 2000, dos Santos i sar., 2007, Antolin i
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sar., 2006), na 2-4 nedelje kod jabuke (Leib i sar., 2006), ili svakog dana kod paprike
(Dorji i sar., 2005). Zamena strana u PRD tretmanu u ovom eksperimentu nije unapred
vezana za odredeni period ve¢ je vrSena kada je sadrzaj vode u strani koja nije zalivana
opao ispod 15-18%. Vreme koje je proslo od zasnivanja sistema zalivanja do prve
zamene strana u ovom eksperimentu u PRD tretmanu divljeg tipa iznosilo je 6 dana, dok
je kod flacca bilo potrebno duplo vise vremena, tj. 12 dana. Nakon prve promene strana,
sadrzaj vode u prethodno zalivanoj strani korena PRD opada brze, pa je kod divljeg tipa,
prose¢no vreme izmedu dve promene strana iznosilo 3-4 dana, dok je kod flacca taj
period skoro 2-3 puta duzi. Ovi rezultati ukazuju na to da korenov sistem divljeg tipa
mnogo brze usvaja vodu iz zalivane strane nego kod flacca, Sto rezultira time da je
flacca biljkama potrebno vise vremena za jedan ciklus. Razlog velike razlike u
usvajanju vode kod divljeg tipa i flacca bi mogao da se dovede u vezu sa veli¢inom
korena ovih genotipova iako ona nije merena. Medutim, rezultati drugih autora ukazuju
nato da je kod flacca korenov sistem znacajno kraéi (Saab i sar., 1990; Prokic i Stikic,
2011) i ima manju kako svezu masu (za 60 do 70%) tako i suvu masu za 50%
(Milosavljevi¢, 2012) do 57% (Ranci¢, 2011) u poredenju sa korenovim sistemom
divljeg tipa. Takode, poznato je iz literature da ABA-deficitarni mutanti imaju smanjenu
hidrauli¢nu provodljivost korena (Holbrook i sar., 2002). Ova osobina u kombinaciji sa
visokom provodljivoséu stoma, ¢ini ABA-deficitarne mutante veoma podloZznim
embolizmu (Ranci¢, 2011). Takode, posto su biljke flacca mutanta znatno nize, za oko
50% u odnosu na divlji tip (Jones i sar., 1987, Ranci¢, 2011, Milosavljevi¢ i sar., 2012),
mozZe se pretpostaviti da je njihova potreba za vodom manja. Sli¢na dinamika sadrzaja
vode i perioda okreta strana u PRD tretmanu u nasoj studiji uocena je i u drugim PRD
eksperimentima sa ovim genotipovima (Ranci¢, 2011, Milosavljevi¢ i sar., 2012), kao i

sa drugim genotipovima paradajza (Savi¢, 2008, Sobeih i sar., 2012, Wang i sar., 2012).

Ukupan broj okreta u PRD tretmanu, tokom 60-dnevnog trajanja eksperimenta
iznosio je kod divljeg tipa 14, a kod flacca 5. Zegbe-Dominguez i sar. (2003) i Zegbe i
sar. (2005) u eksperimentima sa paradajzom navode 14 okreta tokom 100 dana, dok
nasuprot tome Mingo i sar. (2004) u eksperimentu od 56 dana navode samo tri okreta
kod divljeg tipa. lako je ogled Mingo i sar. (2004) bio sli¢ne duzine kao i nas, oni su u
ovom eksperimentu sadrzaj vode u FI tretmanu, kao i PRD zalivane strane, odrzavali na

viSem nivou (45%), dok je nezalivana PRD strana spusStana nize (12-5%) u odnosu na
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vrednosti u ovom eksperimentu. Prosecna vrednost sadrzaja vode u nezalivanoj strani

kod divljeg tipa je iznosila 16,5%, a minimalna zabeleZena vrednost je bila 12%.

Sadrzaj vode u zalivanoj strani korena PRD tretmana u ovom ogledu relativno
brzo pada nakon prvog okreta u odnosu na pocetnu vrednost, narocito kod divljeg tipa.
Sli¢nu dinamiku sadrzaja vode u supstratu utvrdili su i1 drugi autori u eksperimentima sa
PRD, sto ukazuje na to da korenov sistem mnogo brze usvaja vodu iz zalivane strane
PRD tretmana nego u FI i na taj nacin biljka delimi¢no kompenzuje nedostatak vode u
nezalivanoj strani (Kang i sar.,, 2002). Razlog velike razlike u sadrzaju vode u
zemljisSnom supstratu izmedu FI (35%) i proseéne vrednosti zalivane polovine korena u
PRD (24,3%) bi mogao da se objasni intenzivnijim usvajanjem vode od strane korena
PRD biljaka i intenzivnijim rastom korena u PRD tretmanu u odnosu na kontrolne
biljke. To je utvrdeno kod divljeg tipa paradajza (Mingo i sar., 2004, Savi¢, 2008,
Ranci¢, 2011) i vinove loze (Dry i sar. 2000, Santos i sar. 2007). U prilog tome su i
rezultati koji ukazuju da se u uslovima kada se deo korenovog sistema izlaze susenju
inicira brzi rast korenovog sistema nakon ponovnog zalivanja (Kang i sar., 2002,
Guang-Cheng i sar., 2008), a kao rezultat toga inicira se formiranje bo¢nih korenova i
njihovo izduZivanje (Liang i sar., 1996, Kang i Zhang, 2004). Takav korenov sistem se
odlikuje pove¢anom hidraulicnom provodljivoséu preko proteinskih kanala tkz.
akvaporina. Takode se objasnjenje moze na¢i i u obrazovanju kanala za vodu
(akvaporina) na nivou Celija korena. Akvaporini reguliSu ulazak molekula vode u ¢eliju
u uslovima nedostatka vode u zemljiStu (Martre 1 sar., 2002) tako Sto deluju na radijalni
transport vode u korenu (Maurel i Chrispeels, 2001, Tyerman i sar., 2002). Na aktivnost
akvaporina uti¢e veliki broj faktora ukljucuju¢i pH, osmotski gradijent, vlaznost
zemljista i dostupnost hranljivih supstanci (Clarkson i sar., 2000). Kang i Zhang (2004)
povecavaju unos nutrijenata iz zemljiSnog supstrata (Wang i sar., 2009). Unos
nutrijenata u PRD tretmanu je vec¢i u poredenja sa FI kod gajenih vrsta, npr. kod
paradajza (Kirda i sar., 2005), kukuruza (Li i sar., 2007), krompira (Shahnazari i sar.,
2008; Wang i sar., 2009). U kasnijem razvoju korena u uslovima vodnog deficita
redistribucija suve mase je veca u korenu nego u stablu (Montero i sar., 2001), smatra se
da se time u uslovima vodnog deficita odrzava veca apsorpciona povrsina korena, kao

npr. kod paprike (Guang-Cheng i sar., 2008).
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Dry i Loveys (2000) su ukazali da kod vinove loze primena PRD uti¢e na razvoj
korenovog sistema, pa se tako viSe bo¢nih korenova razvija u dubljim slojevima
zemljista (Gallardo 1 sar., 1994) S§to doprinosi vec¢em razvoju korenovog sistema u
poredenju sa FI. Takav korenov sistem znacajno povecava hidrauli¢nu provoljivost, kao
npr. kod pustinjske agave u uslovima menjanja strana navodnjavanja (North i Nobel,
1991) ili usled lokalnog smanjenja snabdevanja vodom kao npr. kod jabuke, breskve i
kruske (Poni 1 sar., 1992). Ranc¢i¢ (2011) navodi da hidrauli¢na provodljivost korena
paradajza zavisi od tretmana, odnosno ista studija ukazuje da nema znacajnih razlika u
hidrauli¢noj provodljivosti pojedina¢nih bo¢nih korenova izmedu optimalno zalivanih
biljaka i biljaka izlozenih vodnom deficitu kod divljeg tipa, ali posto u PRD ima mnogo
viSe bocnih korenova, moze se pretpostaviti da je hidraulicna provodljivost korena kod

PRD biljaka veca.

Kod flacca, u nasem ogledu je manje izrazena pojava opadanja sadrzaja vode u
nezalivanoj strani korenovog sistema, pa su tako prosecne vrednosti vode u nezalivanoj
strani u poredenju sa divljim tipom vise i iznose 17,9%, dok minimalne vrednosti u
nezalivanoj strani iznose 10%. Kod genotipa flacca je, u odnosu na divlji tip, zabeleZena
manja razlika u sadrzaju vode u zalivanoj strani PRD tretmana (26,3%) u odnosu na
vrednosti sadrzaja vode u FI (34,5%). Iako nisu vrSena merenja razvoja korena u ovom
ogledu, moze se pretpostaviti da je to u vezi sa slabije razvijenim korenom kod ABA
mutanata. Ispitivanja drugih autora sa istim genotipovima 1 u sli¢nim eksperimentalnim
sistemima su pokazala da se kod flacca efekat PRD tretmana ispoljio u intenzivnijem
rastu (povecanoj duzini), ali ne i u povecanju suve i1 sveze mase korena (Ranci¢, 2011;
Milosavljevi¢, 2012; Proki¢ i Stiki¢, 2011). Slicne podatke za smanjenje suve mase
korena kod flacca mutanta u poredenju sa divljim tipom dobili su i Bradford (1983) i
Jones i sar. (1987). Poznato je da flacca mutant proizvodi vise etilena od divljeg tipa
(Tal 1 sar., 1979), pa se smatra da ovo povecanje etilena, u odnosu na smanjenu
koncentraciju ABA u korenu, inhibira rast korena (Sharp i sar., 2002, Chen i sar., 2003).
Suprotno tome, Sharp i sar. (2000), su ukazali da se manji rast korena flacca samo
delimi¢no moze pripisati etilenu, s obzirom na to da tretman flacca biljaka inhibitorima

etilena rezultuje samo delimi¢nim poboljSanjem rasta korena.
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6.2. Razvice i anatomska analiza ploda sorte Ailsa Craig (divljeg tipa) u
optimalnim uslovima

Pre¢nik plodova divljeg tipa u FI tretmanu intenzivno raste od tre¢eg dana i
dostize maksimalnu vrednost izmedu 40 i 50 dana. Prosecan precnik zrelog ploda iznosi
48,3+1,8 mm, a sveza masa zrelog ploda iznosi 53,9+£7,6 g, Sto ovaj plod prema
Cheniclet i sar. (2005) svrstava u grupu plodova srednje veli¢ine. Kod divljeg tipa u Fl
tretmanu, plodovi najbrze rastu od 3. do 33. dana, a maksimalna brzina od 1,7 mm/danu
je zabelezena 15. dana. Posle dostizanja maksimalnih vrednosti brzina rastenja opada i
dostize vrednosti bliske nuli, tako da plodovi dostizu svoju kona¢nu veli¢inu.

Masa perikarpa zrelog ploda u FI tretmanu iznosi 32,3 g, a perikarp ¢ini 64%
ukupne mase ploda. Masa placente sa semenima u Fl intenzivno raste nakon 12 daa
i kod zrelog ploda iznosi 20,9+2,2 g $to predstavlja 36% ukupne mase zrelog
ploda. Placenta sa semenima se formira nakon cvetanja kao rezultat intenzivnih
aktivnosti deoba kolumele od 4 daa (Coombe, 1976, Lemaire-Chamley i sar., 2005), a
potpuno ispunjava lokularne Supljine od 20 daa. Kod ploda starog 35 daa lokularno
tkivo je, posle perikarpa, drugo tkivo po zastupljenosti u poredenju sa ukupnom svezom
masom ploda, i predstavlja oko 23% mase svezeg ploda (Mounet i sar., 2009).
Znacajan rast mase placente sa semenima zabeleZen u ovoj studiji tokom faze rasta, a
pogotovu tokom faze zrenja, se verovatno moZe objasniti time §to u ovom periodu
dolazi do razgradnje unutrasnjih i centralnih slojeva karpelnih pregrada (Giovannoni,
2004), odnosno placentalno tkivo postaje mekse kao posledica enzimske degradacije
¢elijskih zidova. Nasa ispitivanja nisu obuhvatila hormonalnu kontrolu rastenja i razvica
plodova ali rezultati Kojima i sar. (1993) su ukazali na to da se koncentracija ABA u
pojedinim delovima ploda divljeg tipa menja, nezavisno jedna od druge, §to moze da
ukaze na specificnu ulogu ABA u razvoju reproduktivnih organa paradajza (Zeevaart 1
Creelman, 1988). Velika koncentracija ABA je pronadena u perikarpu, kolumeli i
lokularnim Supljinama jo$ u ranim fazama razvoja (19 daa do 30 daa) (Sjut i Bangerth,
1982/83), mada su Kojima 1 sar. (1993) ukazali da se u lokularnim Supljinama zadrzava
mala koncentracija ABA sve do 50 daa, gde verovatno utie na rast ¢elija tokom tog
perioda kao i usmeravanje asimilata. Zadrzavanje ABA u lokularnim Supljinama tokom

tog perioda mogao bi na osnovu ovih podataka da objasni kasni rast mase placente sa
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semenima zabeleZen u nasoj studiji. Medutim, uloga hormona jos uvek nije u potpunosti
jasna 1 postoji dosta kontraverznih podataka. Najnoviji rezultati ispitivanja uloge
hormona u toku formiranja, rasta i sazrevanja plodova kao i genske regulacije njihove
sinteze i akumulacije, ukazuju da su auksini, giberelini, citokinini primarni regulatori
formiranja plodova, da auksini i citokinini reguliSu rast a ABA i etilen sazrevanje
plodova (Kumar i sar., 2014).

Vrednosti merenih morfoloSkih parametara rasta ploda divljeg tipa u ovoj
studiji ukazuju da se u plodu paradajza deoba celija u velikoj meri prekida u
periodu od 10-20 daa, kada plodovi imaju samo 10% od svoje kona¢ne mase. Nakon
ove faze pocinje faza ubrzanog rasta ploda, koja se ogleda znacajnim poveéanjem
veli¢ine ploda, mase placente i mase perikarpa i koja prema ovoj studiji traje do 42 daa,
nakon Cega sledi faza zrenja u kojoj se aktivira niz metabolickih procesa koji rezultiraju
obrazovanjem zrelih plodova (Gillaspy i sar., 1993). Iako je ova klasi¢na podela faza
razvoja ploda uopstena, poznato je da su deobe celija (Joubes i sar., 1999) i rast ¢éelija
(Cheniclet i sar., 2005) prostorno i vremenski razli¢ito organizovani u tkivima ploda.
Varga i Bruinsma (1986), Bohner i Bangerth (1988 a,b) i Chevalier (2007) su u svojim
studijama ukazivali 1 na sporiji, ali merljivi, rast plodova koji se desava 1 u toku procesa
deobe celija, ukazujuci na to da trajanje procesa deoba, a prvenstveno rasta ¢elija mogu
biti kljuéni faktori u kontroli kona¢ne veli¢ine ploda paradajza (Atta-Aly i sar., 1999).
Ovi autori u svojim prethodnim istrazivanjima (Atta-Aly, 1988) ukazuju na znacaj
etilena u ranijim fazama razvoja ploda, s obzirom na to da se ovaj biljni hormon
sintetiSe tokom ranog razvoja u plodu. Povecanje koncentracije etilena u ranim fazama
razvoja ploda zabeleZeno je kod paradajza (Atta-Aly, 1988), breskve (Looney i sar.
1974), jabuke i tresnje (Blanpied, 1972). Smatra se da kod paradajza rani razvoj prati
rast koncentracije etilena, nakon koga sledi postepeni pad koncentracije do postizanja
stabilne niske koncentracije do blizu faze zrenja, kada nastupa novi rast koncentracije
etilena (Gillaspy i sar., 1993). Poznato je da etilen redukuje razvoj ksilema i transport
auksina u vegetativne organe (Beyer i Morgan, 1971). U eksperimentima na biljkama
koje imaju smanjenu sposobnost sinteze etilena, doslo se do zakljucka da je povecana
sinteza etilena glavni uzrok redukcije rasta biljaka divljeg tipa paradajza (Hussain i sar.,
2000), dok primena ABA redukuje koncentraciju etilena i dovodi do rasta biljaka

paradajza (Hussain i sar., 2000). Medutim, poznato je da rast koncentracije etilena
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indukuje deobu ¢elija krtole krompira (Ilker i sar., 1977) a inhibira je u plodu smokve
(Maxie i Crane, 1968). Atta-Aly i sar. (1999) su potpuno suprotan rezultat dobili
primenom inhibitora etilena, AOA (aminooxyacetic acid) ¢ijim tretmanom se skracuje
period deobe Celija a produzava prelazni period ka rastu ¢elija kod ploda paradajza.
Dobijeni suprotni rezultati na plodovima paradajza i smokve se mogu objasniti njihovim
odgovorom na male koncentracije etilena, jer rast broja ¢elija mezokarpa paradajza sa
primenom produkta etilena, etrela (2-chloroe- thanephosphonic acid) ukazuje da etilen
izaziva deobu celija 1 dugo zadrzava deobu Celija, odlazu¢i pocetak rasta celija, dok
prelazni period ka rastu ploda prati smanjenje koncentracije etilena (Atta-Aly i sar.,
1999). S obzirom na to da koncentracija etilena raste u kasnim fazama razvoja ploda,
tokom zrenja ploda, nije ni ¢udo §to se u to vreme u nasem eksperimentu deSavaju
dodatne deobe ¢elija koje produzeno traju (Atta-Aly i sar., 1999), a doprinose rastu
ukupne veli¢ine perikarpa. Sve prethodno pomenuto moglo bi da ukaze da etilen
produzava fazu ranog formiranja ploda poveéavajué¢i ukupnu veli¢inu ploda i svezu
masu. Medutim, oko uloge etilena ima dosta kontraverzi. Najnovija ispitivanja Leng i
sar. (2014) ukazuju da do porasta koncentracije etilena u plodovima paradajza dolazi u
fazi sazrevanja i uporedo sa opadanjem koncentracije ABA.

Suva masa zrelog ploda u FI tretmanu iznosi prose¢no 2,8 + 0,5 g, a
intenzivno se povecava od 12 daa kada je 0,1 + 0,02 g. Najveci procenat suve mase
u ukupnoj masi ploda je 7,5%, zabelezen 10. daa, dok se u fazi zrenja smanjuje i
iznosi 4,1%. Na sli¢no su ukazivali i Gillaspy i sar. (1993), da se kod paradajza najveca
koli¢ina suve mase akumulira od 10 do 40 daa u zavisnosti od genotipa paradajza, Sto se
poklapa sa periodom u kome koncentracija ABA dostize svoj maksimum prema ranijim
istrazivanjima (Ho 1 sar., 1987), a ve¢ je poznato da ABA ima ulogu u transportu i
distribuciji asimilata ka razli¢itim tkivima ploda (Kojima i sar., 2005).

Velika akumulacija suve mase u periodu oko 20 daa kod pojedinih genotipova
paradajza u nas$im istrazuvanjima ukazuje na maksimalnu akumulaciju skroba, kada
prema rezultatima Ho i sar. (1983) skrob ¢ini 20% ukupne suve mase ploda. Takode,
Wang 1 sar. (1993) ukazuju da je metabolizam saharoze od velikog znacaja za rast
ploda, verovatno preko uloge da reguliSe transport ugljenih hidrata u plod, koji dalje
diktira rast ploda. Ista studija ukazuje na postojanje pozitivne korelacije izmedu

saharoze, brzine rasta ploda i skroba u perikarpu i nakon 20 daa.
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U naSim ispitivanjima akumulacija suve mase ploda se povecava ka fazi
sazrevanja ploda, verovatno i kao razlog velike elasti¢nosti ¢elijskih zidova tokom faze
rasta ¢elija koja je prema Liu i sar. (2007) neophodna da bi se u ¢eliju unosila voda u
vecem stepenu nego suva masa. Slicno je zabelezeno i1 kod plodova breskve, manga,
dok je kod kivija u kasnijim fazama razvoja plodova manja akumulacija vode u
poredenju sa akumulacijom suve mase (Hall i sar., 2013).

U skorijim istrazivanjima (Gould i sar., 2013) plodova kivija je ustanovljeno da se
turgor u celijama sa sazrevanjem ploda smanjuje, slicno kao i u drugim socnim
plodovima (paradajz, Shackel i sar., 1991; Matthews i Shackel, 2005; vinova loza,
Thomas i sar., 2008). Manji turgor u ¢elijama ploda Kivija u kasnim fazama razvoja
moze biti u vezi sa rastom koncentracije rastvorenih supstanci u apoplastu (Matthews i
Shackel, 2005, Thomas i sar., 2006, Wada i sar., 2009) koje se dopremaju tokom
floemskog transporta (Lang, 1983), dok se voda transportuje u celije ploda. iako je
poznato da se transport asimilata vrsi preko sitastih cevi floema sa manjim stepenom
pojave apoplasticnog transporta kojim se asimilati akumuliraju u parenhimu floema
(Coombe, 1992, Zhang i sar., 2006). To verovatno doprinosi ograni¢enju direktnog
transporta kroz floem (Thomas i sar., 2008).

S obzirom na to da je, sa anatomske tacke glediSta, kona¢na veli¢ina ploda rezultat
zbira rasta razli¢itih tipova tkiva od kojih je plod sacinjen (Coombe, 1976), merenje
parametara koji ukazuju na veli¢inu ¢elija 1 tkiva je neophodno za razumevanja razvoja
ploda. Veli¢ina celija perikarpa se najce$ce u literaturi opisuje na osnovu pre¢nika i
povrsine Celija merenih sa anatomskih preseka, medutim naSa studija plodova paradajza
je pored koris¢enja anatomskih preseka perikarpa obuhvatila i merenje parametara
velic¢ine ¢elija koris¢enjem jos jedne metode - maceracije perikarpa u rastvoru enzima

pektinaze.

Kod divljeg tipa u FI tretmanu maksimalni rast ploda je zabelezen od 14-20 daa, a
rezultat je rasta svih merenih parametara koji ukazuju na veliCinu c¢elija perikarpa (tj.
povrsina, obim, zapremina 1 precnik celija). Rast povrSine ¢elija perikarpa tokom faze
deobe celija podrazumeva period od 3 do 20 daa, gde se prose¢na povrSina Celija
perikarpa povecava od 228 um? na 35.000 pm?. Rezultati ove studije ukazuju da celije
dostizu 22—-31% konacne povrsine tokom faze deobe ¢elija, a 69-78% tokom faze rasta

¢elija. Merenja povrSine celija perikarpa (rezultati dobijeni maceracijom pomocu
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pektinaze i sa anatomskih preseka) kod divljeg tipa u FI tretmanu su pokazala da se
povrsina éelija ukupno uveéa 390 puta i kod zrelog ploda iznosi 90048,9 pm?. Vrednosti
konacne veli¢ine ¢elija su pokazale veliki stepen heterogenosti, najmanje ¢elije imaju
povrsinu od 14325 umz anajvece 355334 pmz. Nesto manje vrednosti za povrsinu ¢elija
zabeleZene su merenjem sa anatomskih preseka, sa ukupnim rastom za 240 puta, tako da
prosedna povrsina éelija zrelog ploda iznosi 466954 pm? pri ¢emu najmanje Celije
imaju povrsinu 1073,9 a najvece do 252799 umz. Sli¢an trend rasta zabelezen je i1 za
parametre obima i precnika celija od 5 do 55 daa, a najintenzivniji rast zabeleZen je od
12 do 20 daa, kada se obim i pre¢nik ¢elija uveéaju za oko 20 puta. Konaéne vrednosti
obima i pre¢nika celija divljeg tipa u FI tretmanu dobijene maceracijom perikarpa
iznose 1070+26 (od 478 pm do 2000 pm) i 385+9 um (od 158 do 819 um) a sli¢ni su
vrednostima obima (1083+18 pm) i pre¢nika (311+5 pm) dobijenim sa anatomskih
preseka. Mounet 1 sar. (2009) su ukazali da se prosec¢na veliCina ¢elija perikarpa kod
genotipa Ailsa Craig udvostruci u periodu od 12 do 20 daa 1 utrostruci od 20 do 35 daa,
a rezultati Lemaire-Chamley i sar. (2005) da su vrednosti pre¢nika ¢éelija mezokarpa
nesto manje od 500 pm kod ploda Ferum kultivara starog 25 daa. Plod Ferum kultivara
kao i kod divljeg tipa pripada plodovima srednje veli¢ine, iako je proseCan precnik
¢elija perikarpa starog 25 daa kod divljeg tipa iznosi skoro duplo manji, oko 250 pm.
Slican rast prose¢ne veli¢ine ¢elija mezokarpa kao i u ovoj studiji dobili su i Mounet i
sar. (2009). Oni su ukazali na to da plod skoro duplo raste tokom faze rasta ¢elija i 1,5
puta u kasnoj fazi rasta ploda. Na kasniji rast mezokarpa su ukazivala merenja mase u
nasoj studiji pred samo zrenje ploda. Prema naSoj studiji ¢elije placente ostaju do faze
zrenja ploda manje 1 sli¢ne veli¢ine u poredenju sa ¢elijama perikarpa, koje su u ve¢em
periodu razvoja predstavljene heterogenom masom celija velikih raspona u veli¢ini.
Sli¢ni rezultati su dobijeni 1 u studiji Mounet i sar. (2009) kod ploda paradajza starog 35
daa.

Kod divljeg tipa u FI tretmanu, debljina perikarpa i mezokarpa se znaajno
povecava od 12 do 55 daa, tako da kod zrelog ploda debljina perikarpa iznosi 5533,2 +
162,4 um, a mezokarpa 5467,2 + 184,5 um. Najveci deo perikarpa kod ploda paradajza
sacinjen je od krupnih, tankozidih parenhimskih ¢elija, koje predstavljaju glavno tkivo
ploda za skladistenje asimilata, kao i od u njega uronjenih provodnih snopi¢a. Mounet i

sar. (2009) su ukazali da raspored vecine metabolita u mezokarpu i lokularnom tkivu
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pokazuje razlike tokom razvoja ploda a njihova distribucija verovatno zavisi i od
velicine ¢elija tkiva mezokarpa i1 lokularnog tkiva. Ista sudija ukazuje na prisustvo
organskih kiselina (npr. jabu¢na i fumarna kiselina), amino kiselina (glutamin i
asparagin) i rastvorenih Secera (saharoza) u lokularnom tkivu na kraju faze rasta ¢elija.
Sa druge strane u mezokarpu su zabelezene heksoze (fruktoza i glukoza) i skrob.
Raspored pomenutih organskih kiselina, Secera i amino kiselina u razli¢itim tkivima
ploda, kao i odnos veli¢ine mezokarpa i1 lokularnog tkiva na kraju faze rasta celija u
mnogome utice na ukus ploda paradajza (Mounet i sar., 2009).

Prema Baxter i sar. (2005) ¢elije mezokarpa predstavljaju ciljne odrednice ploda
za skladistenje asimilata, pa su s tim u vezi predstavljene krupnim ¢elijama koje najvise
doprinose veli¢ini perikarpa. Merenja debljine perikarpa u FI tretmanu divljeg tipa u
naSoj studiji su potvrdila rezultate dobijene u studijama Cheniclet i sar. (2005) 1 Nitsch
i sar. (2012), koji su zabelezili da je debljina perikarpa divljeg tipa u fazi neposredno
nakon otvaranja cveta 0,1 mm, a u fazi zrenja ploda oko 5,0 mm. Debljina perikarpa
divljeg tipa, od faze potpuno otvorenog cveta do zrelog ploda, povecava se u nasoj
studiji 69,4 puta (od 80 do 5553 pum). Do sli¢nih rezultata su dosli i Cheniclet i sar.
(2005) opisuju¢i da opseg rasta perikarpa varira od 10 puta kod sitnih plodova (Ceri
linije Wval06) do vise od 50 puta kod nesto krupnijih plodova (npr. linije Ferum 26).
Cheniclet i sar. (2005) smatraju da se ove razlike izmedu genotipova javljaju zbog
razlika u novoformiranim slojevima perikarpa. Formiranje novih slojeva perikarpa
nakon cvetanja varira kod veéine posmatranih genotipova (Cheniclet i sar., 2005). U
ovoj studiji iznosi od 9 do 12, a novonastali slojevi poti¢u uglavnom od spoljasnjeg
subpidermalnog sloja (E2) 1 u manjoj meri od unutrasnjeg (12).

U nasoj studiji rast perikarpa je uocen jo§ tokom ranog razvoja ploda. Cheniclet i
sar. (2005) smatraju da rast debljine perikarpa kod odredenih genotipova paradajza
postaje vidljiv ve¢ 4 daa. Taj rani rast perikarpa se pre svega deSava zbog deobe ¢elija i
posledi¢nog malog ukupnog rasta ¢elija, najverovatnije zahvaljujuéi rastu koncentracije
auksina u plodu paradajza u to vreme (Bohner i Bangerth 1988, Catala i sar., 2000). Na
znacaj auksina ukazuju i ispitivanja kod diageotropica, auksin-deficitarnog mutanta
paradajza kod koga odsustvuje normalni rast repoduktivnih organa tokom razvoja i koji
se ispoljava preko znacajno manje veli¢ine ploda, mase ploda i broja lokula (Balbi i

Lomax, 2003), a verovatno usled manje veli¢ine ¢elija ploda.
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Najintenzivniji rast perikarpa u nasoj studiji je tokom perioda od 8 do 40 daa, kada
konacna debljina perikarpa dostize vrednost od oko 3800 pum. Ovaj rast perikarpa
mogao bi da se objasni rezultatima Wang i sar. (1993) koji su utvrdili znacajan stepen
korelacije izmedu brzine rasta ploda, sinteze saharoze i koncentracije skroba. Nakon
perioda mirovanja u rastu perikarpa, u nasoj studiji je zabelezen jo$ jedan, sekundarni
rast debljine perikarpa za 1,5 puta koji se deSava na prelazu iz zelenog u fazu zrelog
ploda, pri ¢emu se debljina perikarpa povecava sa 3800 na 5533 um, iako u to vreme
nije zabeleZena promena prec¢nika ploda. Ovaj rezultat ukazuje na to da rast moze biti u
vezi sa deobama celija koje se u to vreme jo$ uvek desavaju u spoljasnjem mezokarpu,
kao i zbog promena u rastegljivosti celijskog zida novonastalih celija kao $to su
pokazali rezultati Giovannoni (2004). Na pojavu postojanja dva perioda rasta celija
perikarpa tokom razvoja ploda ukazivali su i Cheniclet i sar. (2005) na primeru
varijeteta paradajza Wva 106. Ta studija je ukazala da prvi period rasta podrazumeva
period od cvetanja do faze zelenog ploda starog oko 40 daa, i jo$ jedan nagli rast ¢elija
koji doprinosi tome da su Celije zrelih plodova skoro dva puta vece u odnosu na
postignutu vrednost veli€ine celija zelenih plodova sli€ne veli¢ine. U naSim
ispitivanjima rast Celija perikarpa divljeg tipa je slican kao 1 u studiji Cheniclet 1 sar.
(2005), ali ne i genotipa flacca, pa smatramo da pojava sekundarnog rasta perikarpa
zavisi od genotipa paradajza.

Ukoliko posmatramo rast Celija perikarpa kod divljeg tipa u zavrSnim fazama
razvoja ploda uoavamo da vrednosti povrsine ¢elija od 39 do 55 daa rastu za 1,5 puta
(vrednosti povrsine éelija od 30927 do 46695 um?). Razvoj pojedina¢nih slojeva
perikarpa, jasno ukazuje da postoji znacajan rast ¢elija od 39 do 55 daa unutar slojeva
koji poti¢u od sloja E2 (ali samo onih slojeva koji su se ranije formirali u toku razvoja
ploda tj. slojevi od E2a do E2e), E3 i E4. Izmerene vrednosti povrsina ¢elija koje Cine te
slojeve ukazuju da oni najvise doprinose ukupnoj veli¢ini i rastu perikarpa. Postoje
slojevi koji u tom periodu pokazuju stagnaciju ili smanjenje u rastu i oni pripadaju
unutraSnjem perikarpu i samoj povrsini spoljaSnjeg perikarpa. Slojevi koji pripadaju
unutrasnjem perikarpu i poticu od sloja 12 (12 a,b, c, d, e), kao i slojevi 13 1 E4, su do 39
daa zavr$ili sa rastom pa zbog toga ne doprinose dodatnom rastu perikarpa. Slojevi
spoljasnjeg perikarpa koji najmanje doprinose sekundarnom rastu perikarpa su slojevi

od E2f do E2j. Ova pojava moZze da se objasni smanjenjem ¢elijskog turgora perikarpa
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na poCetku zrenja (Shackel i sar., 1991), a moZe se povezati i sa promenama elasti¢nosti
¢elijskog zida pri pocetku zrenja (Giovannoni, 2004). Krasnow i sar. (2008) ovu pojavu
objasnjavaju time da ¢elije mogu da izgube vitalnost u pojedinim regionima ploda, kao
Sto je utvrdeno kod vinove loze, i da taj gubitak integriteta membrane dovodi do gubitka
¢vrstine 1 turgora. To se smatra normalnom pojavom u rastu ploda pred samo zrenje
(Wada i sar., 2009). Jo$ od ranije (Cosgrove, 1993) je poznato da je rast tkiva regulisan
interakcijom pritiska na Celijske zidove ¢elija tog tkiva i mehanickih osobina ¢elijskog
zida, §to ukazuje na ulogu epidermisa i subepidermalnog tkiva u kontroli rasta ploda
paradajza (Thompson i sar., 1998). Rast c¢elija u ostatku perikarpa je verovatno
regulisan hemijskim signalima, s obzirom na to da se auksini, giberelini i ABA
(Srivastava i Handa, 2005) smatraju odgovornim za menjanje rastegljivosti ¢elijskog
zida 1 osmotskog potencijala celije (Varga 1 Bruinsma, 1986). Ovim tvrdnjama
doprinose podaci da se najvece koncentracije, posebno auksina (Gillaspy i sar., 1993),
pojavljuju tokom faze deobe ¢elija i maksimalnog rasta ploda. Auksini su od primarnog
znacCaja za nastanak 1 rast placente, Sto je u skladu sa podatkom da se auksini formiraju
u semenu i/ili u okolnom tkivu ploda i da delujuci na deobu i rastenje celija pokrecu i
ubrzavaju rastenje ¢elija (Gillaspy i sar., 1993). Analiza auksina, giberelina i citokinina
na stimulaciju rasta ¢elija je ve¢ opisana tokom razvoja ploda graSka (Ozga 1 sar., 2003)
| paradajza (Rebers i sar., 1999).

Ispod spoljasnjeg epidermisa perikarpa (E1) se nalazi subepidermalni kolenhim, u
pocetku predstavljen jednim slojem celija (E2), ali se taj broj uvecava tokom razvoja
ploda na Sta su ukazivali Bargel i Neinhuis (2005), dostizu¢i maksimum u periodu od
10. do 20. daa. Prema Lemaire-Chamley i sar. (2005) deobe celija u egzokarpu se
desavaju kod odredenih linija paradajza do 12 daa i kasnije, doprinose¢i formiranju
novih slojeva. Broj slojeva kolenhima zavisi i od vrste paradajza (Cheniclet i sar., 2005;
Guillon i sar., 2008). Dobijeni rezultati debljine egzokarpa u FI kod divljeg tipa u ovoj
studiji ukazuju na znacajni rast egzokarpa do 20 daa, a vrednost kod zrelih plodova je
31,5£2,1 um.

Endokarp je treca po redu celina koji ¢ini perikarp i teSko ga je posmatrati kao
odvojenu celinu, s obzirom na to da je prema Roth (1977) kod paradajza kao i kod
vecine cvetnica graden od jednog sloja (I1). Debljina endokarpa u FI kod divljeg tipa

raste do 20 daa, nakon ¢ega vrednosti ostaju konstantne do zrenja. Ukupno poraste za
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oko 5 puta, a kona¢ne vrednosti iznose 522,14 um. Prema ovoj studiji kod divljeg tipa
u FI tretmanu, konacan broj slojeva perikarpa se formira oko 40 daa i kod zrelog ploda
iznosi 23, od Cega Cetiri sloja ¢ine egzokarp a 18 ¢ine mezokarp. Na razlike koje postoje
u broju celija koje grade perikarp Cak i u plodovima sli¢ne konacne veli¢ine ukazali su
Lemaire-Chamley i sar. (2005), pa tako na primer kultivar Ferum u fazi od 25 daa

formira i do 30 slojeva perikarpa, a sli¢ne je konacne veli¢ine kao i divlji tip.

Kod divljeg tipa u FI tretmanu zid perikarpa ploda starog 3 daa je graden od oko
7-9 slojeva parenhimskih ¢elija sli¢nog oblika i veli¢ine i provodnih snopiéa, sli¢no kao
Sto navode i Cheniclet i sar. (2005). S obzirom na to da se plod paradajza smatra
populacijom ¢elija grupisanih u klase koje se razlikuju po vremenu kada su nastale i
masi (Fanwoua i sar., 2013), u nasoj studiji smo se bavili ras¢lanjivanjem perikarpa po
slojevima na osnovu polozaja u odnosu na provodne snopi¢e. NaSa istrazivanja su
pokazala da je u fazi razvoja ploda od 3 daa formirano sedam inicijalnih slojeva, od
Cega Cetiri predstavljaju spoljasnji deo perikarpa koji je po poziciji iznad provodnih
snopi¢a: E1 (spoljasnji epidermis), E2 (subepidermis), E3 i E4, a tri predstavljaju
unutrasnji deo perikarpa: I1 (unutrasnji epidermis ili endokarp), 12 (unutraSnji
subepidermis ili sloj iznad endokarpa) i sloj I13. Prema naSim rezultatima broj slojeva
¢elija perikarpa u periodu od 3 do 6 daa iznosi 8-10 slojeva, dok je kod oko 20
genotipova koje su proucavali Mounet 1 sar. (2005) taj broj veci, iznosi od 11,3 do 20,6
slojeva ¢elija i ostaje konstantan od 6. daa. Do sli¢nih rezultata su dosli i Cheniclet i sar.
(2005). U ovoj studiji u FI period od 12. do 20. daa, podrazumeva period formiranja
vecine slojeva. Ti slojevi uglavom poticu od spoljasnjeg subepidermalnog sloja 1 znatno
manje od unutrasnjeg subepidermalnog sloja. Prema rezultatima nase studije 6. daa je
vreme u razvoju perikarpa kada jo$ nisu prestale deobe ¢elija 1 kada jo$ nije formiran
konacan broj slojeva, a do sli¢nih rezultata su dosli i Joubés i sar. (1999), Cong i sar.
(2002). De Jong i sar. (2011) su u istrazivanjima genotipa paradajza sorte Moneymaker,
koji kao 1 divlji tip pripada kategoriji plodova srednje veli€ine, doSli do zakljucka da se
¢elije koje poticu od sloja E2 u fazama nakon 6 daa i dalje dele, tj. u vreme kada je
vecina Celija mezokarpa i endokarpa ve¢ usla u fazu rasta.

U ovoj studiji, od 8. do 20. daa, formirani su novi slojevi ¢elija uglavnom nastali
periklinalnim ¢elijskim deobama spoljasnjeg subepidermalnog sloja ukupno njih 10 kod

divljeg tipa (E2 sukcesivno daje E2a, E2b, E2c do E2j) i u upola manjem obimu od
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deoba unutrasnjeg subepidermalnog sloja, ukupno 5 slojeva (I2 sukcesivno daje 12a,
12b, 12c, 12d, 12e), koji su glavni izvori novih slojeva celija tokom rasta perikarpa.
Prema Bourdon 1 sar. (2010), deobe kod so¢nih plodova se deSavaju u raznorodnim
tipovima celija u razli¢itim ravnima, ali 1 u izolovanim slojevima perikarpa sa
definisanim ravnima deobe omogucavajuci rast plodova. Na prisustvo ovih tzv.
histogenih deoba ¢elija su ukazivali Considine i Knox (1981) i u plodovima vinove loze.
One podrazumevaju periklinalne deobe ¢elija u spoljasnjim subepidermalnim slojevima,
koje jedino mogu da dovedu do povecanja broja slojeva. Osim histogenih deoba celija,
u perikarpu se nakon 20 daa desavaju i nasumice orijentisane deobe ¢elija (Cheniclet i
sar., 2005). Prisutne su u vecini slojeva perikarpa i prate razvoj perikarpa i ploda. U
studijama Joubes i sar. (1999), Cong i sar. (2002) i Cheniclet i sar. (2005) ih smatraju
deobama celija koje doprinose ukupnom rastu perikarpa i ploda (Considine i Knox,
1981). To je slucaj i u nasoj studiji, gde se u jednoslojnom epidermisu (E1) i endokarpu
(IT) deSavaju antikline deobe koje omogucéavaju rast ploda povecanjem broja ¢elija, dok
se u subepidermalnom sloju (E2) 1 sloju iznad (12) deSavaju nekoliko puta periklinalne
deobe celija koje doprinose povecanju broja slojeva Celija u perikarpu. Oba tipa deoba
doprinose ukupnom rastu veli¢ine perikarpa i ploda.

Na osnovu analize perikarpa divljeg tipa u FI tretmanu, broj celija perikarpa
intenzivno raste do 20 daa, a konaCan broj ¢elija perikarpa iznosi 2,17+0,12 x10°,
Zapremina ovih ¢elija raste od 12 daa 1 ukupno se uveca za 255 puta, iznosi 16,3+1,1 nL
u fazi ploda koji je blizu zrenja. Ovi rezultati se slazu sa vrednostima zapremine Celija
perikarpa koje su opisali Cheniclet i sar. (2005), kao i manjim brojem dostupnih
podataka za perikarp paradajza (Bohner i Bangerth, 1988), jabuke i dinje (Coombe,
1976; Gray i sar., 1999; Higashi i sar., 1999; Harada i sar., 2005). Prethodne studije na
paradajzu ukazuju da su prosecne vrednosti zapremina celija perikarpa u fazi zrelog
ploda u rasponu od 1 do 14 nL, kao i da vrednosti zapremina ¢elija perikarpa tokom
faze rasta akumuliraju vodu i asimilate pa mogu kod pojedinih genotipova da se uveéaju
za oko 10000 puta (Cheniclet i sar., 2005). Nasi rezultati ukazuju da divlji tip u FI
tretmanu pripada kategoriji plodova sa manjim brojem c¢elija, jer se vrednosti za broj
¢elija kod paradajza kreéu u rasponu od 4 x 10° do 15 x 10° (Bertin, 2005). U ovoj
studiji broj celija perikarpa starosti 3 daa iznosi oko 17% kona¢nog broja celija

perikarpa, a od 8 do 20 daa ustanovljen je znacajan rast broja Celija, kada 1 dostize
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konacan broj koji se zadrzava tokom faze rasta i zrenja ploda. Ovaj podatak je znacajan
s obzirom na to da se aktivne ¢elijske deobe desavaju i u plodniku mladog cveta i pre
faze punog cvetanja (Gillaspy i sar., 1993). Sli¢an period trajanja deoba ¢elija perikarpa
kao u ovoj sudiji, od 10 daa do 20 daa, dobili su i Bertin i sar. (2007) na kultivarima
paradajza Levovil i Cervil. Kod ploda paradajza znacajne razlike u broju celija
perikarpa pocinju da se desavaju ve¢ od 3 daa, medutim taj podatak je varijabilan u
ostalim studijama i zavisi od varijeteta paradajza (Bertin i sar., 2003).

Postoji veliki broj primera da se proliferativna aktivnost ¢elija smanjuje u tkivu
koje raste, npr. kod listova suncokreta, duvana i graska (Granier i sar., 2000, Bertin i
sar., 2003). Broj ¢elija u listu eksponencijalno raste tokom ranog razvoja, ali nakon toga
postaje konstantan jer se broj ¢elija koje su u proliferaciji tokom vremena smanjuje ka
zavrSetku perioda deobe celija. Slicna dinamika deobe je zabeleZena i1 kod ploda
paradajza (Bertin i sar., 2003), podrzavajuéi teoriju o sigmoidnom rastu ¢elija ploda
paradajza. Kada je u pitanju vreme formiranja konacnog broja celija perikarpa u
literaturi postoje razli€iti podaci. Kao i u ovoj studiji, i rezultati dobijeni u drugim
istrazivanjima kako na plodu paradajza (Bertin i sar., 2002, 2009) tako i na plodovima
drugih vrsta kao §to je npr. plod jagode (Cheng 1 sar., 1992), breskve (Scorza at al.,
1991), kajsije (Harris i sar., 1968), jabuke (Goffinet i sar., 1995), treSnje (Olmstead i
sar., 2007) 1 kruSke (Zhang 1 sar., 2006) ukazuju na to da broj ¢elija koji se formira
tokom faze deobe celija predstavlja 80-97% konacnog broja celija perikarpa. Kod
plodova borovnice (Cano-Medrano i Darnel, 1997) i kod ploda krastavca (Marcelis i
Hofman-Eijer, 1993), medutim, oko 70% ukupnog broja ¢elija perikarpa se formira pre
faze cvetanja. Veliki broj studija izvedenih na razli¢itim vrstama plodova kao $to su
kosStunica kod breskve (Scorza i sar., 1991; Yamaguchi i sar., 2002), japanske kajsije
(Yamaguchi i sar., 2004) i tresnje (Olmstead i sar., 2007), jabuke (Harada 1 sar., 2005),
japanske kruske (Zhang i sar., 2006) i1 bobica kod borovnice (Johnson 1 sar., 2011) 1
paradajza (Bertin 1 sar., 2003) ukazuju na to da kona¢nu veli¢inu ploda primarno
odreduje broj ¢elija perikarpa. Zbog toga se smatra da je mehanizam koji reguliSe deobu
¢elija, odnosno kojim se odreduje konacan broj ¢elija, kljucan u regulisanju konacne
veli¢ine ploda. Zapravo, QTL analize veli¢ine ploda paradajza su pokazale da su veéina
QTL koji determiniSu veli¢inu ploda u vezi sa procesima vezanim za formiranje éelija

ploda (Bertin i sar., 2009). Lociran je gen Fw2.2 koji regulise veli¢inu ploda paradajza
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tako Sto utie na formiranje Celija antiklinalnim ili nasumicno orijentisanim deobama
¢elija (Cong i sar., 2002; Frary i sar., 2000), dok jo§ uvek nema podataka o regulaciji
periklinalnih deoba u perikarpu.

Kod paradajza, razlike u veli¢ini plodova koji su na istoj cvetnoj grani pripisuju se
razlikama u broju ¢elija (Biinger-Kibler i Bangerth, 1983; Bohner i Bangerth, 1988; Ho,
1996). Bertin i sar. (2003) smatraju da se broj ¢elija u fazi punog cvetanja smanjuje od
1. do 5. ploda po poziciji na istoj cvetnoj grani i da je taj broj najveci kod ploda koji se
prvi formira. Ovo se objasnjava time da su plodovi sa jedne cvetne grane postali od
pojedina¢nih meristemskih celija, tako da ¢elije vrSnog ploda imaju duZe trajanje
razvoja, manji stepen kompeticije za asimilate, a pretrpele su i veci broj ¢elijskih deoba.
S obzirom na to da broj celija spoljasnjeg sloja vrSnog meristema stabla utiCe na
velic¢inu zaCetka cveta ili cvasti paradajza (Gillaspy i1 sar. 1993), rast potencijalne
veli¢ine ploda svake naredne cvetne grane verovatno i zavisi od preostalog broja ¢elija
vr$nog meristema. Slicno tome Fanwoua 1 sar. (2013) smatraju da je konana masa
perikarpa pod uticajem parametara koji su ukljuceni u dinamiku deobe ¢elija, tako npr.
bilo kakav negativni uticaj na trajanje procesa deobe ¢elija utice na redukciju konacne
mase ploda. Kod dinje, Higashi i sar. (1999) su uocili da su razlike u kona¢nom broju
¢elija 1 velicini perikarpa 1 ploda izmedu manjih i ve¢ih plodova rezultat razliCitog
perioda trajanja deoba ¢elija 1 formiranog broja ¢elija. Slicni rezultati su dobijeni kod
kruSke (Zhang i sar. 2006), breskve (Yamaguchi i sar. 2002) i paradajza (Bertin i sar.
2003).

Dostupnost fotoasimilata tokom perioda formiranja konacnog broja celija je
znaajno korelisana sa kona¢nom veli¢inom ploda (Fanwoua i sar., 2013). Sink
aktivnost ploda se ¢esto definiSe kao sposobnost ploda da privuce asimilate (Ho, 1992),
odnosno, ceo plod se u ovom smislu moZe opisati brojem ¢elija 1 njthovom snagom da
privuku asimilate (Ho, 1992; Bertin i sar., 2003, Bertin, 2005, Genard i sar., 2007). U
toku ranog razvoja ploda (pre i posle cvetanja) postoji jaka kompeticija za asimilate i
izmedu vegetativnih 1 reproduktivnih organa (Hayashi i Tanabe, 1991, Jackson, 2003), a
smatra se da nedostatak jedinjenja ugljenika u pocetnim fazama razvoja ploda
ograni¢ava deobu celija, a time i konacnu veli¢inu ploda. Kod drvenastih vrsta sa
plodovima jesenji gubitak listova smanjuje rezerve asimilata i usporava rani rast u

prolece, pa je tako snabdevanje ugljenim hidratima iz rezervi u bliskoj vezi sa ranim
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razvojem plodova jabuke i kruske (Hayashi i Tanabe, 1991; Jackson, 2003). Aktivnost
ploda tokom razvoja podrazumeva fizioloske procese odgovorne za unos asimilata (Ho,
1992, Gillaspy i sar., 1993) a predstavljen je potencijalnim rastom éelija. Celije ploda
unose Secer u obliku saharoze, koja se u plodu enzimski razgraduje na glukozu i
saharozu ili se kratkotrajno ¢uva u obliku skroba (Ho, 1992) koji predstavlja preduslov
za formiranje heksoza. Akumulacija heksoza u ¢elijama ploda formira gradijent u
osmotskom potencijalu dovode¢i do povecanja unosa vode i Secera tokom faze rasta
ploda (Doerner, 2008, Massot i sar., 2010). Rast ¢elija ploda je takode kontrolisan

sintezom 1 razgradnjom ¢elijskog zida (Prudent i sar., 2010).

Uprkos velikom broju gore pomenutih studija o znacaju broja ¢elija za veli¢inu
ploda paradajza, samo je nekoliko studija ukazalo na znacaj rasta ¢elija na ukupni rast
plodova paradajza (Coombe, 1976; Tanksley, 2004, Fanwoua i sar., 2012). Ove studije
ukazuju da postoji visok stepen korelacije u veli¢ini ¢elija perikarpa tokom razvoja sa
rastom mase ploda. Isti autori su ukazali da se rast ¢elija u ostalim tkivima ploda, kao
Sto su placenta 1 centralno postavljena kolumela deSava paralelno sa rastom celija
perikarpa. lako rast Celija u placenti dugo traje, ove celije u poredenju sa celijama

perikarpa ostaju manje ali u velikom stepenu doprinose kona¢noj veli¢ini ploda.

6.3. Razvice i anatomska analiza ploda sorte Ailsa Craig (divljeg tipa) u uslovima
delimi¢nog suSenja korenova

Postoji veliki broj objavljenih podataka da se u uslovima povecanja raspolozivosti
vode u supstratu povecava i kona¢na veli¢ina ploda kao i optimalna raspodela asimilata,
koji doprinose konac¢noj veliini ploda (Fereres i sar., 2003, Naor i sar., 2008).
Redukcija u snabdevanju vodom redukuje veli¢inu plodova ispoljavajuci uticaj pre
svega na proces rasta ¢elija, viSe nego na proces deobe celija (Atkinson i sar., 1998). U
veéini PRD eksperimenata redukcija prinosa je bila neznatna (Kirda i sar., 2004, Poni i
sar, 2007, Zegbe i sar., 2004, Mingo i sar., 2003), ¢ak i u onim slu¢ajevima kada je
zalivanje bilo upola manje u odnosu na FI tretman (Loveys i sar., 2000, Gautier i sar.,
2001, Kirda 1 sar., 2004, Dry, 2000). Rezultati studija Stiki¢ i sar. (2003) i Marjanovi¢ i
sar. (2012) sa divljim tipom u sli¢nim uslovima zalivanja kao i u nasem ogledu, ukazuju

na to da tokom dugotrajne primene PRD nema znacajne razlike u veli€ini ploda u
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poredenju sa FI. Sli¢no je pokazano i na primeru vinove loze u uslovima staklenickog
gajenja (Stoll i sar., 2000, Antolin i sar., 2006, Loveys i sar., 2000) i na polju (Dry i sar.,
2001; dos Santos i sar., 2007; Du i sar., 2008).

Kod divljeg tipa, u ovom eksperimentu, prec¢nik ploda intenzivno raste od 10. daa
u PRD (8to je 7 dana kasnije u odnosu na FI tretman), dostizu¢i maksimalnu vrednost
kasnije (izmedu 50 i 60 daa) u odnosu na FI tretman. Tokom razvoja ploda, pre¢nik
ploda je znacajno manji u PRD od 10 do 39 daa, dok je kod zrelog ploda isti u PRD u
poredenju sa FI tretmanom. Konacna sveza masa ploda je ista u FI i PRD (Slika 117).
Iako je pocetak faze rasta ploda odlozen za 5 dana u PRD u poredenju sa FI tretmanom,
to se kasnije kompenzuje brzinom rasta ploda koja je za 14% ve¢a u PRD u poredenju
sa FI tretmanom. Krive rasta plodova u PRD tretmanu, u ovom eksperimentu, nam
ukazuju na to da je na kona¢nu veli¢inu ploda uticala duzina faze eksponencijalnog
rasta, koja je u FI tretmanu pocela 7 dana ranije, kao 1 maksimalna brzina rasta koja je
bila ve¢a u PRD u poredenju sa FI tretmanom. lako su plodovi u FI tretmanu duze
vreme bili u fazi eksponencijalog rasta, brzina rasta ploda je verovatno imala znacajnu
ulogu u formiranju konacne veli¢ine ploda u PRD tretmanu. Rezultati ovog
eksperimenta u PRD i DI tretmanima su u skladu sa studijom Gillaspy i sar. (1993),
prema Kkojoj period pre 20 daa podrazumeva fazu deobe ¢elija i formiranja kona¢nog
broja celija, ali ne 1 konacne mase ploda, i taj period je neosetljiv na uticaj deficita
zalivanja, kao §to je u naSem eksperimentu 1 potvrdeno odsustvom redukcije konacne
veli¢ine ploda. Ruiz-Sanchez i sar. (2010) su ukazali da umereni stres suSe primenjen na
ranijim fazama razvoja ploda nema efekta na kona¢nu veli¢inu ploda jabuke i vinove
loze (Antolin 1 sar., 2006). Mada su u naSoj studiji i deoba ¢elija i rast ¢elija u izvesnom
stepenu bili usporeni pod uticajem PRD tretmana, oba procesa su se odrzavala skoro
sli¢no u odnosu na FI tretman, rezultujuéi istom kona¢nom veli¢inom ploda u PRD i FI
tretmanu. To se moze objasniti tvrdnjom Zhang 1 sar. (2005) koji smatraju da vise
dostupnih asimilata tokom duZzeg trajanja faze eksponencijalnog rasta kod plodova mora
dovesti do formiranja krupnijih plodova, ali da presudnu ulogu ima i kapacitet samog
ploda da privuce asimilate. Kapacitet ploda zavisi od broja i veli€ine ¢elija ploda, ¢ije su
vrednosti prema rezultatima nase studije, tokom najveceg perioda razvoja sli¢ni u PRD i
FI tretmanu. S obzirom na to da se zna da su procesi deobe ¢elija 1 rasta ¢elija osetljivi

na nedostatak asimilata (Fanwoua 1 sar., 2013), mozda je dostupnost asimilata u PRD
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tretmanu tokom faze rasta doprinela smanjenju konacnog broja i ukupne velicine ¢elija
perikarpa, ali ne menjajuéi prose¢nu zapreminu celija. Odsustvo redukcije broja celija
tokom veceg perioda razvoja ploda, ali kona¢ni manji broj ¢elija u plodovima biljaka 1z
PRD u poredenju sa FI tretmanom u ovoj studiji se moze objasni rezultatima Fanwoua i
sar. (2013), koji ukazuju na to da se broj celija perikarpa smanjuje u uslovima
nedostatka asimilata tokom ranog razvoja ploda. Ova pojava bi se mogla objasniti time
da su deobe ¢elija koje se deSavaju pre faze potpuno otvorenog cveta jako bitan faktor
koji odreduje konacan broj ¢elija (Bohner i Bangerth, 1988a; Bourdon i sar., 2010), pa
je uticaj deficita navodnjavanja mozda imao presudnu ulogu tokom tog perioda. Sli¢no
su ustanovili Baldet i sar. (2006), da nedostatak asimilata u periodu pre cvetanja
smanjuje deobu celija a kasnije 1 konac¢an broj ¢elija. Nasa istrazivanja broja celija u
perikarpu nisu analizirala perod pre 3 daa, tako da ne mozemo da sa sigurnoscu da
uvrdimo prisustvo ranog uticaja vodnog deficita i nedostatka asimilata (Baldet i sar.
2006) ali je to jedno od moguéih objasnjenja nasih rezultata manjeg broja ¢elija

perikarpa u uslovima vodnog deficita.

Jedno od objasnjenja odsustva efekta PRD na redukciju veliCine ploda kod divljeg
tipa je verovatno u stimulaciji rasta korena u PRD tretmanu, a poznato je da razvijeniji
korenov sistem kod PRD biljaka moze povecati usvajanje vode i mineralnih supstanci
(Dry i sar., 2000, Kang i sar., 2002, Antolin i sar., 2006, dos Santos i sar., 2007). Kod
paradajza (Dodd, 2005) i badema (Egea, 2008) je uo¢eno da se u uslovima u kojima je
deo korena izlozen susenju, sintetiSu signalni mehanizmi, pre svega ABA (Davies i
Zhang, 1991). lako u ovom eksperimentu nisu mereni hemijski signali, poznato je da
PRD sistem dovodi do povecanja sinteze ABA 1 u listovima viSe nego u DI kao §to je to
ukazano u sudiji Milosavljevi€ 1 sar. (2012) na istim genotipovima kao i u ovoj studiji,
ali i kod vinove loze (Stoll i sar., 2000) i u uslovima stresa soli kod paradajza (Lovelli i
sar., 2012). Kirda 1 sar. (2004) su sli¢no utvrdili, da u PRD tretmanu dolazi do rasta
koncentracije ABA u ksilemu za dva puta viSe nego u DI tretmanu kod paradajza (Dodd
i sar., 20006). Veca sinteza ABA u kombinaciji sa dostupnom vodom iz dela korena koji
se susi, privlaci vodu iz dela korena koji se zaliva. Smatra se da taj efekat poboljSava
rast korena u dubljim slojevima zemljista, kako je pokazano u studijama na vinovoj lozi
(Dry i sar., 2000, Santos i sar., 2003, Antolin i sar., 2006). Sintetisana ABA u korenu u
PRD tretmanu se transportuje preko ksilema do stabla i listova (Kang i Zhang, 2004),
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gde dovodi ne do potpunog ve¢ samo do delimi¢nog zatvaranja stoma, pa samim tim
dolazi do smanjenja gubitka vode transpiracijom ali bez velikog uticaja na fotosintezu
(Dry i sar., 1996; Stoll i sar., 2000, Dorji i sar., 2005). S obzirom na to da je poznato da
zatvaranje stoma moze biti glavni faktor odgovoran za redukciju CO; u uslovima stresa
(Chaves i sar., 2002). Rezultati Milosavljevi¢ (2012) i Savi¢ i sar (2009) su ukazali na to
da u PRD tretmanu dolazi do smanjenja provodljivosti stoma, ali da to ne uti¢e na
smanjenje fotosinteze, ¢ak utice na bolji vodni balans biljaka (de Souza i sar., 2003), Sto
takode moze sprec€iti matabolicku inhibiciju CO,. Egea (2008) kod avokada i Dry i
Loveys (1999), Stoll i sar. (2000), Antolin i sar., (2006) kod vinove loze su ukazivali na
to da je rast vegetativnih organa manji, ali bez efekta redukcije na konacnu veli¢inu
ploda. Stoga je moguce da biljke u PRD tretmanu vise asimilata formiranih u procesu
fotosinteze transportuju ka plodovima u poredenju sa vegetativnim organima. To
objasnjava pojavu da u ovoj studiji nema razlike u rezultatima za suvu masu zrelog
ploda kod divljeg tipa u razli¢itim tretmanima zalivanja u periodu od 20 do 39 daa. |
druge studije ukazuju na to da vodni deficit (Girona i sar., 2004) i PRD (paprike, Kang i
sar., 2001, Dorji 1 sar., 2005) ne uti¢u znacajno na redukciju suve mase akumulirane u
plodovima, ve¢ pre svega na redukciju akumulirane vode u plodu (Mitchell i sar., 1991,
Pulupol i sar., 1996, Kirda i sar., 2004, Topcu 1 sar., 2006, Tahi i sar., 2007). Moguce je
da ABA dovodi do smanjenja vode u plodovima povecavaju¢i koncentraciju Secera

(Kojima i sar. 1995), sto je od posebnog znacaja za prinos i kvalitet plodova paradajza.

Vrednosti procenta suve mase ploda u fazi deobe celija je veca za 30% u PRD
tretmanu u odnosu na Fl, dok je u fazi zrenja procenat suve mase ploda u ukupnoj masi
plodova ista u PRD i FI tretmanu. Ispitivanja Savi¢ i sar. (2009) su pokazala da PRD
tretman, menjajuci tzv. ,,source-sink* (,,primaoci-davaoci) odnos za asimilate, moze da
uti¢e na njihov transport od listova ka plodovima. Kod paradajza, fotosinteticki aktivno
tkivo listova je jedini aktivni izvor asimilata za organe kao $to su cvetovi, plodovi ili
koren. Od svih pomenutih organa plodovi su definisani kao organi primaoci visokog
prioriteta u kompeticiji za asimilate. Dry i sar. (1996) i Davies i sar. (2000) navode da
redukcija u koncentraciji ugljenih hidrata (u stablu) kod PRD biljaka rezultuje
povecanjem koncentracije u plodovima. Isti autori smatraju se da su ugljeni hidrati

prvobitno usmereni ka stablu preusmereni ka plodovima. Na slicno ukazuje studija
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Stiki¢ 1 sar. (2003) 1 Zegbe 1 sar. (2009), koji su uocili da plodovi paradajza u PRD

tretmanu imaju vecu koncentraciju Se¢era nego kontrolne biljke.

Ovi rezultati indirektno ukazuju na to da se zalivanjem jedne strane korenovog
sistema kod PRD biljaka moze dovoljno snabdeti plod i1 zadrzati sli¢nu ili bolju
metabolicku aktivnost od biljaka kao i u FI tretmanu. Smatra se da je moguce da se
ABA zajedno sa asimilatima transportuje od listova do plodova, s obzirom na to da se
kod vinove loze u PRD tretmanu u listovima sintetise i do 60% vise ABA u poredenju
sa FI tretmanom (Stoll i sar., 2000), kao i da se u PRD tretmanu vrednosti ABA ranije i
brze povecavaju u poredenju da DI tretmanom (Antolin i sar, 2006). Isti autori (Antolin
i sar, 2006) ukazuju da se ABA transportuje od listova ka plodovima gde se akumulira
tokom zrenja ploda, iako koli¢ina ABA u plodu nije uvek zavisna od koncentracije
ABA u listovima (Okamoto i1 sar. 2004). Znacajno povecanje koncentracija ABA u
plodovima tokom zrenja je dokumentovano jo$ kod nekih sorti vinove loze (Cabernet
Sauvignon i Ugni Blanc) od strane Koussa i sar. (1993). Smatra se da ABA u plodovima
kod vinove loze ima vaznu ulogu u pocetnim fazama zrenja ploda (DaPeng 1 sar., 1997,
Antolin i sar., 2003). Postoje podaci da je akumulacija ABA u plodovima u korelaciji sa
abioti¢kim stresom (Deluc i sar., 2009). Tako npr. kod japanske jabuke (Diospyros kaki)
gde ¢asi¢ni listi¢i ostaju na plodu do zrenja, odgovor na stres suSe je mnogo brzi nego
Sto je uoceno na plodovima (Leng 1 sar., 2009; Zhao 1 sar., 2012). Kod treSnje, peteljka
ploda predstavlja veliku povrSinu sa stomama preko koje se obavlja razmena gasova i
evaporacija vode (Luo i sar., 2013). Kod oba ploda maksimalna koncentracija ABA i
sinteza etilena u peteljci ili ¢asi¢nim listovima se deSava ranije nego u samom plodu u
uslovima vodnog deficita, pa se smatra da ABA ima ulogu u tom procesu. Takode se
smatra da su karakteristike otpornosti plodova na suSu povezane sa formiranjem
specijalnih morfoloskih struktura, npr. ¢asi¢nih listova ili peteljke ploda, tako da se kod
ploda paradajza transpiracija vrsi preko Casice ploda, ali je ona zanemarljiva i iznosi 10-
20%. Ovi rezultati ukazuju na to da je transpiracija ploda paradajza u fazi najvecée
akumulacije Secera blisko povezana sa floemskim transportom, koji je odgovoran za
akumulaciju Secera i1 rast ploda (Araki i sar., 1997). U skorije vreme je radeno na
molekularnom mapiranju ABA transportera kod ABA mutanata (Leng i sar., 2014).
Prema toj studiji ABA se prenosi od mesta sinteze do plodova, gde se nalaze ABA

receptori (Antoni i sar., 2011). Rezultati studija sa ABA transporterima nam ukazuju da
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je transport ABA u plodove jedino mogu¢ putem floema, kao $to je to opisano kod
ploda tresnje (Else i sar., 2004), dok je koli¢ina ABA koja izlazi iz ploda veca tokom
faze rasta celija 1 opada znacajno kada plod pocCinje da zri. To je verovatno uticaj opSteg
transporta putem floema 1 manjeg unosenja asimilata u kasnijim fazama razvoja ploda, a
samim tim 1 prestanak rasta ploda tokom zrenja §to takode utiCe na smanjenje
koncentracije ABA u plodu (Else i sar., 2004). Transport ABA floemom utvrden je

nakon dodavanja blokatora floemskog transporta CaCl, (Else i sar., 2004).

Jedno od objasnjenja slicne veli¢ine plodova u FI i PRD tretmanu mozda lezi i u
efikasnosti provodnog sistema peteljke ploda. Peteljka moze da bude ograni¢avajuci
faktor za transport asimilata, jer je zabeleZena (Stewart i sar., 1952; Bustan i sar., 1995)
znacajna korelacija veli¢ine ploda i povrSine poprecnog preseka peteljke ploda, a
posebno izmedu veli¢ine ploda i povrSine floema u peteljci ploda limuna (Guardiola i
sar. 1993, Bustan i sar. 1995). Posto je protok kroz floem glavni izvor vode 1 Secera za
plod paradajza, smatra se da upravo efikasnost floema utice na povecanje veli¢ine ploda
(Guichard i sar., 2005, Fanwoua i sar., 2013). Iako je povrSina floema u oblasti peteljke
uz zonu ploda slicna u PRD i FI, efikasnost floema kod divljeg tipa u PRD raste za 50%
u poredenju sa FI (Ranci¢, 2011). Aloni (1995) i Koizumi i sar. (2000) su ukazali da
transport auksina od vr$nih delova biljke ka osnovi moZe ubrzati razvoj provodnog tkiva
u peteljci ploda. To se moze objasniti uticajem na deobu i diferencijaciju celija
kambijuma (Aloni, 1995), tako da ti procesi povecavaju transport asimilata 1 vode i1z
listova. Prethodne tvrdnje su bazirane na Cinjenici da su maksimalne koncentracije
auksina u kolumeli i lokulima zabelezene na pocetku faze rasta ploda (Monselise i sar.,
1978), dok je koncentracija auksina u perikarpu bila mala tokom razvoja ploda. Stoga se
smatra da je uloga auksina u razvoju perikarpa paradajza indirektna i da je rezultat
efekta rastenja celija perikarpa izazvanih auksinima sintetisanim u semenima (Varga i
Bruinsma, 1986). Takode je ukazano da ABA moze biti odgovorna za pojacavanje
efekta distribucije i akumulacije asimilata u plodovima kod vinove loze, graska, pasulja,
jabuke i soje (Kojima i sar., 1993; Buta i Spaulding, 1994; Smith i sar., 1995, Bremer,
1989).

Neki autori smatraju da ABA 1 auksini mogu povecati transport asimilata

direktno kroz celijske membrane do plodova i to pomocu aktivnosti kisele
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invertaze tokom faze rasta ploda (Else i sar., 2004, Pan i sar., 2005) ili hidrolaze
saharoze (Davies i sar., 1997). Postoje podaci da ABA podrzava unosSenje asimilata
putem floema u plod koji se razvija. Tako npr. tretman sa ABA povecava unoSenje
Secera u vakuole ploda jabuke (Yamaki i Asakura, 1991) i povecava unoSenje Secera u
plod limuna (Kojima i sar., 1995).

U ovom eksperimentu masa perikarpa zrelog ploda kod divljeg tipa je ista u
PRD i FI tretmanu, iako je u PRD utvrdena znacajna redukcija debljine perikarpa i
svih njegovih delova od 20 daa pa do faze zrelih plodova gde je zabelezena redukcija
debljine perikarpa za 8% u odnosu na FI (Slika 117). Ovo smanjenje debljine perikarpa
u PRD tretmanu je rezultat smanjenja konacnog broja celija perikarpa za 20% i
smanjenja povrSine celija za 8%. Tretmani redukovanog zalivanja dovode do
redukcije svih delova perikarpa, a naro¢ito utiu na smanjenje debljine mezokarpa i

broja slojeva mezokarpa za 8% u PRD (Slika 117).

Uticaj PRD tretmana se zasniva na tome da se konacni, a u isto vreme i manji, broj
slojeva celija perikarpa formira ranije, pa mozemo da pretpostavimo da je nedostatak
vode negativno uticao na rast i konacno formiranje novih slojeva celija. Manji broj
slojeva ¢elija perikarpa do 20 daa kod tretmana redukovanog zalivanja ukazuje na to da
se redukcija u broju celija u PRD tretmanu desila tokom ranog perioda razvoja.
Egzokarp je u sva tri tretmana formirao Cetiri sloja ali takode kasnije u PRD u odnosu
na FI tretman. Ovo se moze objasniti time da iako je u PRD tretmanu doSlo do
formiranja sli¢ne veli¢ine perikarpa u fazi zrenja ploda u poredenju sa FI, PRD je
verovatno naknadno stimulisao rast ¢elija koje su se najkasnije podelile. Dok sa druge
strane, u delovima perikarpa gde su se deobe celija ranije zavrSile, rast Celija je
verovatno bio inhibiran. Na slican oblik redukcije u rastu ¢elija mezokarpa kod bobica
vinove loze ukazano je u studiji Roby i Matthews (2004). Kako odnos mase perikarpa i
ukupne mase ploda pokazuje znacajne razlike u sva tri tretmana zalivanja od 5 do 10
daa, smatramo da su se najvece promene u uspostavljanju veli¢inskih odnosa perikarpa i
ostatka ploda upravo desile u ovom periodu, slicno kao S§to navode 1 Joubes 1 sar.
(1999). Odnos mase perikarpa i mase zrelog ploda iznosi oko 65% i isti je u FI i PRD
tretmanu. Masa placente sa semenima intenzivno raste nakon 20 daa tj. tokom faze rasta
u PRD i FI tretmanu, na S$ta je ukazivao Giovannoni (2004). Uticaj PRD tretmana na

masu placente sa semenima tokom razvoja nije zabeleZen.
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Slika 117. Odgovor divljeg tipa na tretmane redukovanog zalivanja. Svi efekti po kojima se
PRD razlikuje od DI tretmana u poredenju sa FI. Specifi¢ni efekti tretmana su predstavljeni
zelenom bojom, dok je posebno podvucen veci stepen redukcije koji se ispoljio kod odredenih
tretmana.

172



6.4. Razvice i anatomska analiza ploda sorte Ailsa Craig (divljeg tipa) u uslovima
deficita navodnjavanja

Iako je brzina rasta ploda divljeg tipa sli¢na u FI i DI, u ovoj studiji, DI tretman
redukuje konaénu veli¢inu ploda skrac¢ujuéi fazu eksponencijalnog rasta ploda za 10
dana (Slika 117) time S$to odlaze pocetak i izaziva raniji zavrSetak rasta ploda. lako u
ovoj studiji nije meren ni jedan parametar koji ukazuje na vodni rezim biljaka, masa,
pre¢nik ploda i koli¢ina vode kojom su se biljke zalivale (u DI 60% od FI) ukazuju na to
da su biljke u DI tretmanu bile izlozene znacajnom stresu. Prema studiji Milosavljevié
(2012) koja je merila vodni potencijal listova paradajza u slicnom ogledu ali u
vegetativnoj fazi biljaka, vrednosti vodnog potencijala u DI tretmanu su bile najnize (-
0.75 MPa) $to ukazuje na to da su te biljke bile izloZene vecem stresu vodnog deficita u
poredenju sa FI i PRD. Niz literaturnih podataka je pokazao da DI tretman dovodi do
odlaganja pocetka rasta i do ranijeg zavrSetka faze rasta plodova paradajza (Jonson i
sar. 1992; Savic¢ i sar. 2008) kao i drugih biljnih vrsta, kao npr. kruske (Marsal i sar.,
2000; Naor i sar., 2000), vinove loze (McCarthy i sar., 2002) i limuna (Ruiz-Sanchez i
sar., 2010).

U naSem eksperimentu vodni deficit ima uticaj na razvoj ploda tako $to skracuje
fazu eksponencijalnog rasta, ali ne utice na brzinu rasta ploda (Slika 117). Taj efekat DI
tretmana se mozda ispoljava kroz nedostupnost asimilata usled male distribucije
asimilata ili visoke kompeticije za asimilate izmedu ¢elija ploda §to dovodi do redukcije
veli¢ine ploda. S obzirom na to da se u uslovima DI tretmana smanjuje turgor u ¢elijama
pomoc¢nicama (Alves i Setter, 2004), moze se pretpostaviti da poveéana transpiracija i
smanjeno usvajanje ugljen dioksida, smanjuju fotosintezu, Sto zatim dovodi do
smanjenja prinosa. Ranci¢ (2011) je ukazala na to da u uslovima vodnog deficita dolazi
do znaCajnog smanjenja povrsine floema na poprecnim presecima peteljki ploda Sto bi
moglo da objasni znacajno manju veli¢inu ploda u DI tretmanu, odnosno manju
distribuciju asimilata putem floema. Moguce je da na slabiji razvoj floema u uslovima
vodnog deficita utiCe smanjena koncentracija citokinina, jer je poznato da citokinini u
uslovima optimalne koncentracije dovode do povecanja povrSine floema, a smanjenja
ksilema (Aloni, 1993). Rezultati Ranc¢i¢ (2011) su pokazali da 1 pored toga Sto je

povrsina floema manja u uslovima vodnog deficita nego u uslovima optimalne
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snabdevenosti vodom, ne dolazi do smanjenja suve mase plodova, §to bi moglo da
ukaze na razli¢itu efikasnost floemskog transporta. U uslovima suSe povecava se sinteza
etilena (Mpelasoka i sar., 2001, Naor, 2006). Moguce je da etilen ima ulogu u skra¢enju
trajanja faze rasta ploda u DI tretmanu i ranijem sazrevanju plodova divljeg tipa, kao Sto
je zabelezeno kod azijske kruske (Caspari i sar., 2004a) i jabuke (Mpelasoka i sar.,
2001).

Generalno se smatra da je rast celija mogu¢ nakon izlaganja blagom i
kartkotrajnom stresu, ali da te c¢elije nikada ne mogu da dostignu veli¢inu ¢elija
kontrolnih biljka. Takode je poznato i da je broj ¢elija u listovima redukovan u uslovima
suSe (Granier 1 Tardieu, 1999; Tardieu i sar., 2000). U naSoj studiji kod divljeg tipa u DI
tretmanu broj ¢éelija perikarpa i njegovih slojeva su znacajno manji u poredenju sa FI
(Slika 117), Sto ukazuje na to da je ovaj vid vodnog deficita uticao na proces deobe
¢elija unutar perikarpa. Ovi rezultati smanjenja broja celija dovode do smanjenja
debljine perikarpa za 10% u DI tretmanu u odnosu na FI. Uticaj DI tretmana na debljinu
perikarpa se pre svega ispoljio znacajnom redukcijom debljine mezokarpa i egzokarpa
za oko 10% (Slika 117), dok je debljina endokarpa u DI tretmanu veca, ali posto je
endokarp jednoslojan ne doprinosi znacajno povecanju debljine perikarpa u DI
tretmanu. Sli¢ne rezultate smanjenja debljine perikarpa dobili su Roby i Matthews
(2004), gde vodni deficit inhibira rast ploda vinove loze smanjujuci debljinu svih delova
mezokarpa, dok su sa druge strane egzokarp i masa semena veci kada se plodovi
razvijaju u uslovima vodnog deficita. Slican efekat na redukciju broja i veli¢ine Celija
perikarpa i veli¢inu ploda paradajza ima porast temperature, a uticaj temperature na
smanjenje zapremine celija je bio znacajan ukoliko se zagrevanje primenjivalo od
cvetanja do zrenja ploda ali nije imao uticaj na broj ¢elija perikarpa (Bertin, 2005). Van
der Ploeg i Heuvelink (2005) smatraju da povecanje brzine rasta ¢elija ploda u uslovima
visoke temperature moze biti delimi¢no povezano sa ve¢om aktivnoS¢u enzima koji se
nalaze u osnovi rasta celija ploda, dok visoka temperatura skracuje duZinu celijskog
ciklusa dovodeci do pojave veceg broja deoba ¢elija u kratkom vremenskom periodu i u
uslovima kada su asimilati optimalno dostupni neée ogranicavati rast ploda (Bertin,
2005). Visoka temperatura u uslovima kada je koli¢ina asimilata ograni¢ena uvek
dovodi do znacajne redukcije veli¢ine ploda (Marcelis i Baan Hofman-Eijer, 1993;

Fanwoua i sar., 2013). Studija Alves i Setter (2004) na listu Manihot esculenta je
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ukazala na to da uticaj tretmana navodnjavanja pre svega zavisi od faze kada je
primenjen. S obzirom na to da je u nasoj studiji DI tretman trajao tokom faze deobe
¢elija, doveo je do formiranja zna¢ajno manjeg broja ¢elija u perikarpu u poredenju sa

FI.

Nekoliko studija je pokazalo da konacni broj i veli¢ina ¢elija perikarpa zavise od
dostupnih asimilata u plodu (Marcelis 1993; Bertin, 2005; Baldet i sar., 2006; Prudent i
sar., 2010). Te studije su ukazale na to da uspesnost rane faze deobe celija u velikoj
meri zavisi od kompeticije za asimilate, pa tako npr. nedovoljan intenzitet svetlosti
tokom faze formiranja cveta potpuno zaustavlja deobe ¢elija i dovodi do abortivnosti
cvasti (Kinet, 1989; Kinet 1 sar. 1985). Smatra se, takode, da veli¢ina ¢elija perikarpa
zavisi 1 od kompeticije medu ¢elijama mezokarpa (Joubes i sar., 1999; Cheniclet i sar.,
2005, Quilot i Genard, 2008). Bertin (2005) je ukazala na to da se ¢éelije perikarpa
paradajza mogu smatrati kompetitivnom populacijom, gde intenzitet kompeticije zavisi
od broja celija u plodu. Smanjenje veli¢ine Celija ukazuje na to da je doSlo do
kompeticije medu cCelijama, §to moze biti rezultat ili limitiranosti izvora usled male
snabdevenosti ili ograni¢enog transporta asimilata (npr. floemskog transporta) ka plodu
u uslovima redukovanog zalivanja, poSto kona¢na veli¢ina ploda uglavnom zavisi od
dostupnih asimilata koji se sintetiSu u listovima (Van der Ploeg i Heuvelink, 2005).
Studija Fanwoua 1 sar. (2013) ukazuje na to da ogranicena koli¢ina SeCera koja se
transportuje do ploda dovodi do smanjenja konacnog broja ¢elija perikarpa paradajza i
da je taj efekat jos veci ukoliko nedostatak u koli¢ini asimilata traje duze tokom razvoja
ploda. To je verovatno bio slu¢aj u ovoj studiji jer je uticaj primene DI tretmana kod
divljeg tipa doveo do manjeg broja ¢elija perikarpa zrelog ploda za 18% (Slika 117).
Efekat da ograniCenost unosa asimilata negativno uti¢e na deobu ¢elija moZe se povezati
sa pojavom da od distribucije ugljenih hidrata u okviru biljke zavisi i veli¢ina ploda.
Ona utice 1 na regulaciji gena koji kontroliSu deobu ¢elija u ranim stupnjevima razvoja
cveta (cyclin-dependent kinases, CDKSs), ali i nakon procesa antezisa kod paradajza
(Joubeés i sar., 2000; Baldet i sar., 2006).

Duzi period u toku koga se do ploda doprema smanjena koli¢ina asimilata dovodi
do smanjenja mase perikarpa za oko 30% u poredenju sa uslovima gde nije bilo

limitiranosti ovog faktora ili je limitiranost faktora bila ograni¢ena na mali period
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(Baldet i sar., 2006, Fanwoua i sar., 2013). U ovom eksperimentu debljina perikarpa je u
DI manja za 10% u poredenju sa FI (Slika 117), kao i veli¢ina i broj slojeva c¢elija
perikarpa, $to znaci da su oba procesa, i rast ¢elija i formiranja novih slojeva celija bili
pod znacajnim uticajem vodnog deficita. DI tretman kod divljeg tipa je razli¢ito uticao

na rast ¢elija koje pripadaju spoljasnjem i unutrasnjem perikarpu (Slika 118).
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Slika 118. Uticaj PRD i DI na rast perikarpa kod divljeg tipa, skale veli¢ine u razhcltlm
bojama ukazuje na odnose u veli€ini ¢elija perikarpa (prikazane povrSinom u pm %) i
kada je starost ploda bila 20 daa.

Kod vecine slojeva koji pripadaju spoljasnjem perikarpu uticaj DI tretmana na
smanjenje veli¢ine Celija se uglavnom utvrdio u fazi zrelog ploda, i posledica je toga §to
je rast celija ranije prestao nego u FI tretmanu. Slojevi koju su se prvi formirali u
spoljaSnjem perikarpu rastu sli¢no kao u u FI tretmanu tj. do 42 daa, a nakon toga
prestaju da rastu. U ovoj studiji u unutra$njem perikarpu, u slojevima koji su nastali od
sloja 12 efekat DI se javlja ranije a odlikuje ga slabiji rast ¢elija perikarpa u poredenju sa
FI mada je konac¢na veli¢ina ¢elija u slojevima unutrasnjeg perikarpa sli¢na kao i kod

plodova biljaka u FI tretmanu, kao §to je to zabelezeno u slojevima 12a, b, ¢, d. Prema
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tome, smatramo da se uticaj DI tretmana na unutrasnji perikarp ogleda u usporavanju
deobe celija ve¢ od 12 daa (Slika 118), ¢ime se odlaze stvaranje novih slojeva ¢elija
perikarpa 1 kasniji rast, Sto rezultira formiranjem manjih ¢elija u poredenju sa FI

tretmanom.

Na pojavu da se rast ¢elija nastavlja i kasnije u toku razvoja biljnih organa ukazali
su Alves i Setter (2004) u listovima manihota, $to se objasnjava pojavom da rast ¢elija u
uslovima vodnog deficita moze biti ograni¢en turgorom. Smatra se da u zavisnosti od
faze razvoja zavisi da li ¢e Celije konac¢no prestati da rastu ili nastavljaju sa rastom u
uslovima vodnog deficita, jer sa smanjenjem turgora dolazi i do inhibicije rasta ¢elija
(Bray, 2001). Oporavak turgora u ¢elijama vodi do brzog perioda rasta zbog toga Sto
smeksavanje, popustanje celijskog rasta prati vodni deficit, mada u manjem stepenu

stvara moguénost za brzi rast ¢elijskog zida uprkos oporavku turgora (Cosgrove, 1987).

Na pojavu da uslovi sredine mogu da ispolje svoj negativni uticaj na rast ploda
kasnije, ukoliko se nisu ispoljili tokom faze deobe ¢elija ukazivali su Cano-Medrano i
Darneli (1997) na osnovu istrazivanja uradenih na plodu borovnice. Smatra se da rani
vodni deficit dovodi do strukturnih promena ¢elija koje nisu uocljive u tom periodu, ali
koje mogu kasnije da uti¢u na rastegljivost Celijskog zida smanjuju¢i moguénost rasta
tokom faze rasta Celija (Boyer, 1988). Do toga najverovatnije dolazi zato $to je celuloza
unutar celijskog zida osetljiva na vodni deficit. Ojeda i sar. (2001) smatraju da je
redukcija veli¢ine plodova bobica prouzrokovana uglavnom zbog smanjenja veliine
¢elija perikarpa. Ovi autori smatraju da je smanjenje veliine Celija rezultat primene
ranog vodnog deficita (tj. joS od faze cvetanja) i da je to nepovratni proces, jer
modifikuje strukturne osobine Cdelije 1 posledicno rastegljivost celijskog zida,
ograniCavajuci posledi¢ni rast Celija perikarpa. Costagli i sar. (2003) i Rapaport i sar.
(2004) su ustanovili da je veli¢ina ¢elija ploda masline znacajno manja u uslovima
vodnog deficita, kao i veli¢ina ¢elija mezokarpa treSnje (Olmstead i sar., 2007). Kod
ploda krastavca ogranicenost asimilata neophodnih za rast ploda dovodi do redukcije
veli¢ine ploda jer se formira manji broj sitnijih ¢elija (Marcelis, 1993). U nasoj studiji
osim smanjenja povrSine i obima ¢elija 1 maksimalni pre¢nik ¢elija je manji u poredenju
sa FI tretmanom. Smatra se da su giberelini odgovorni za promene rastegljivosti

¢elijskog zida kao i promene osmotskog potencijala (Brock i Cleli, 1990) ¢elija ploda
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paradajza tokom faze rasta ploda. Posto je orijentacija rasta ¢elija kod biljaka uglavnom
odredena orijentacijom mikrotubula i celuloznih mikrofibrila (Wasteneys i Ambroise,

2009), giberelini verovatno indirektno utic¢u na njihovu orijentaciju.

Jedno od mogucih objaSnjenja redukcije rasta ¢elija perikarpa tokom faze rasta
ploda treba traziti u ¢injenici da se ABA akumulira kao odgovor na vodni deficit u
listovima, a zalivanjem se smanjuje do nivoa koji je isti kao i kod kontrolnih biljaka
(Alves i Setter, 2004). Bray (2001) smatra da celije moraju da imaju mehanizam za
prepoznavanje vodnog deficita, koji je verovatno povezan sa turgorom, a jedan od
posrednika u signalnom putu je biljni hormon ABA, koji se akumulira u svim biljnim
organima kao odgovor na vodni deficit. Takode studija Antolin i sar. (2003) ukazuje na
to da u DI tretmanu kao i u PRD tretmanu dolazi do transporta ABA iz listova u
plodove u toku faze zrenja ploda, ali da je taj rast manji u poredenju sa FI tretmanom,
Sto moze da bude u vezi sa manjom veli¢inom plodova u DI tretmanu. Lovelli i sar.
(2012) su ukazali na to da je slabiji rast nadzemnog dela biljke rezultat brzog prestanka
rasta listova usled uslova stresa soli, jer ovaj stres usporava deobu Celija 1 njihov rast
(Albacete 1 sar., 2008) a utice 1 na redukciju fotosinteze. I u slucaju stresa soli sintetiSe
se ABA, koja u listovima dovodi do zatvaranja stoma i smanjenja suve mase listova,
usled razli¢itog transporta fotoasimilata (Albacete i sar., 2008) kao i1 funkcionalne

modifikacije odnosa koren/stablo (Maggio i sar., 2007).

U ovoj studiji suva masa ploda u uslovima DI tretmana u poredenju sa FI nije bila
redukovana. Veliki broj autora ukazuje na rast ukupne koli¢ine rastvorenih Secera u DI
tretmanu kod jabuke (Mills et al. 1994; Kilili i sar. 1996), breskve (Gelly i sar. 2003),
paprike (Dorji i sar., 2005). U eksperimentu sa paprikom (Dorji i sar., 2005) DI tretman
znacajno smanjuje svezu masu ploda, ali suva masa ostaje slicna kao 1 u nasoj studiji
kod divljeg tipa paradajza. To ukazuje da se kretanje vode ka plodu smanjuje
progresivno tokom vodnog deficita ali bez efekta redukcije na suvu masu, s obzirom na
to da u studiji Dorji i sar. (2005) nije bilo redukcije u fotosintezi odnosno da izvor
asimilata nije redukovan. Ve¢ je od ranije poznato da u uslovima vodnog deficita raste
koncentracija skroba tokom ranih faza razvoja ploda paradajza (Ruan i Patrick, 1995), a
tokom faze rasta ploda i zrenja raste mogucnost prelaska skroba u Secere. Rast

koncentracije rastvorenih Secera je u vezi sa rastom procenta suve mase (Mpelasoka i
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sar. 2001), Sto ukazuje na to da se rast koncentracije rastvorenih Secera verovatno desio
usled nedostatka vode koja je ulazila u plod pre nego gubitkom vode iz ploda. Ho
(1999) je ukazao na to da je transport vode redukovan u uslovima cak i blagog vodnog
deficita, ali da se asimilati i dalje transportuju ka plodu. Ovo objasnjava pojavu
redukcije sveze mase ploda u DI tretmanu u poredenju sa FI, dok je suva masa ploda
sli¢na medu tretmanima (Zegbe- Dominguez i sar., 2003). Studije na jabuci (Mills i sar.,
1994, Mpelasoka i sar., 2000) su ukazale na to da u uslovima vodnog deficita nastaju
specifiéni metabolicki efekti koji se manifestuju promenama koncentracije u
specificnim uslovima nastale fruktoze i sorbitola u poredenju sa uslovima optimalnog
navodnjavanja. To je samo dokaz da plodovi imaju veliku sposobnost da privuku
asimilate iz listova gde se sorbitol stvara. Takode je utvrdeno da je koli¢ina sorbitola
koji se akumulira u plodu pozitivno korelisana sa koncentracijom ABA u tkivu, Sto
ukazuje na to da ABA ima ulogu u regulaciji akumulacije sorbitola u plodu (Beruter,
1983). Ove studije sa sorbitolom su sli¢ne istrazivanju unosa Secera u korenove Secerne
repe (Saftner i Wyse, 1984), gde je takode ukazanao da ABA stimuliSe unos saharoze.
Takode su Ramos i sar. (1999) ukazali na to da vodni deficit smanjuje akumulaciju
sveze mase biljnih organa u ve¢em stepenu nego suve mase, $to je 1 jedan od znakova
nedostatka vode u biljkama. Primeri redukcije sveze mase ploda paradajza su zabeleZeni
I u uslovima stresa visokom koncentracijom soli koja je primenjena u ranim fazama
razvoja ploda (Adams i Ho, 1989, Botella i sar., 2000). Razlog smanjenja sveze mase
ploda u uslovima stresa soli se obja$njava manjom koli¢inom vode koja se transportuje
do ploda tokom razvoja ploda u poredenju sa mineralnim supstancama, organskim
kiselinama ili skrobom (Mitchell i sar. 1991), pa se sa smanjenjem koli¢ine vode
povecava koncentracija Secera u plodu (Adams i Ho, 1989). Heuvelink (1995) je ukazao
na to da u uslovima variranja temperature ne dolazi do znacajnih promena suve mase

plodova.

Bertin (2005) je ukazala na to da su i veli¢ina ploda, broj i veli¢ina ¢elija ploda
paradajza manji usled ogranicenosti asimilata, ali 1 da samo koli¢ina Secera u plodu
moze da bude uzrok pojave manjeg ploda paradajza (Massot i sar., 2010). Fizioloski
mehanizmi putem kojih asimilati regulisu veli¢inu ploda su jo§ uvek nepoznati, ali
Baldet i sar. (2006) su ukazali na to da ugljeni hidrati mogu da kontrolisu veli¢inu ploda

regulisanjem mitotske aktivnosti pre i posle faze cvetanja. Rast celija perikarpa je
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takode bio pod negativnim uticajem DI tretmana, tako da u ovim uslovima dolazi do
redukcije veli¢ine celija za oko 30% (Slika 117), iako postoje razlike u stepenu
redukcije u spoljasnjim 1 unutraSnjim delovima perikarpa. U vecini spoljasnjih slojeva
perikarpa, negativni uticaj DI tretmana se uglavnom ispoljio u poslednjim fazama
razvoja ploda, gde se rast ¢elija perikarpa usporava ranije nego kod FI tretmana (Slika
118). Ovaj uticaj je narocito vidljiv u slojevima perikarpa koji su se prvi formirali u
spoljaSnjem perikarpu (E2b, c, d), koji rastu skoro kao i u FI tretmanu do 42 daa i nakon
toga prestaju sa rastom, Sto ukazuje na to da je vodni deficit limitirajuci faktor za rast
¢elija u kasnijim fazama razvoja. Ovo nam ukazuje na to da je verovatno da je redukcija
rastenja DI biljaka prvenstveno rezultat veeg stepena stresa kome su one bile izlozene
(Milosavljevi¢, 2012). Redukcija u kasnijem razvoju plodova mogla bi da se objasni
smanjenjem transporta i vode i asimilata u plodove u DI tretmanu. Araki i sar. (1997) su
ukazali na to da nizak vodni potencijal u listovima (-0.75 MPa) (Milosavljevi¢, 2012) u
DI tretmanu moze da smanji unos vode i asimilata na dnevnom nivou i za 90%,
uzrokujudi tako redukciju konacne veli¢ine ploda paradajza (Araki 1 sar., 1998, Jonson i

sar., 1992, Zegbe i sar., 2007).

Postoje razliciti rezultati o aktivnostima pojedinih biljnih organa da privuku
asimilate u uslovima njihovog nedostatka, tako da su ranija istraZzivanja (Ho, 1996)
ukazala na to da je plod najjaci ciljni organ za akumulaciju asimilata (Chalmers, 1989) u
poredenju sa drugim biljnim organima. U tom slucaju je redukcija veli¢ine ploda u
uslovima vodnog deficita uglavnom izazvana redukcijom u vodnom snabdevanju pre

nego redukcijom asimilata koji se dopremaju do ploda.

Botella i sar. (2000) su ukazivali na to da je u uslovima primene jakog stresa soli
perikarp paradajza (7.0 mS cm-1) graden od manjih celija tankih ¢elijskih zidova.
Razlog male veli¢ine ¢elija moze da se poveze i sa velikom koncentracijom etilena, s
obzirom na to da etilen uti¢e pre svega na deobu celija, ali se njegove vrednosti

smanjuju tokom rasta ploda (Caspari i sar., 2004a).

U uslovima redukovanog zalivanja moZe do¢i i do povecavanja rasta ploda, npr.
breskve (Williamson i Coston, 1990), evropske kruske (Mitchell i sar., 1986), azijske
kruske (Caspari i sar., 2004a,b), grejpfruta (Cohen i Goell, 1988), i jabuke (Mpelasoka i

sar., 2001). Ovaj fenomen da plodovi ponekad ubrzaju rast iako su bili izloZzeni vodnom
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deficitu u ranom periodu deobe Celija se moze pripisati osmotskoj adaptaciji ¢elija

(Mills i sar., 1996).

6.5. Razvice i anatomska analiza ploda mutanta flacca u optimalnim uslovima

Genotip flacca ima znac¢ajno manje vrednosti svih merenih parametara ploda u
poredenju sa divljim tipom. Kod flacca u FI tretmanu plod dostize maksimalni pre¢nik
44 daa, a konacni pre¢nik ploda je manji od plodova divljeg tipa za oko 30% i iznosi u
proseku oko 30 mm. Sveza masa zrelog flacca ploda je manja od ploda divljeg tipa
za 60% i iznosi oko 20 g, sto je u skladu sa rezultatima sudije Nitsch i sar. (2012). Kod
flacca u FI tretmanu plodovi najbrze rastu od 5. do 12. dana, a maksimalna brzina od
1,15 mm/danu je manja za oko 30% od maksimalne brzine rasta divljeg tipa. Ovaj
rezultat razlike u rastu ploda kod flacca i divljeg tipa moze da se objasni postojanjem
pozitivne korelacije izmedu brzine rasta ploda i koncentracije ABA na $ta su ukazali
Kojima i sar. (1993) kod paradajza, s obzirom na to da je koncentracija ABA u plodu
kod flacca manja (Nitsch i sar., 2012), manja je i brzina rasta ploda. Na visok stepen
korelacije sadrzaja ABA u plodovima i rasta ploda ukazano je i kod vinove loze
(Coombe, 1976), pasulja, jabuke (Beruter, 1983) i soje. Nitsch i sar. (2012) smatraju da
manja koncentracija ABA u plodovima flacca nije korelisana sa promenama
koncentracije auksina, ali jeste sa visokom koncentracijom etilena. Rezultati Rosado i
sar. (2006) su potvrdili tvrdnje Tal i sar. (1979) da flacca produkuje etilen u znaéajno
vi$im koncentracijama od divljeg tipa. Ovo se zasniva na podacima da je kod divljeg
tipa ABA odgovorna za rast ¢elija ploda preko negativnog efekta na etilen, sve do faze
maksimalnog rasta celija ploda kada se koncentracija ABA smanjuje, a nivo etilena
raste dovode¢i do zrenja ploda. Sa druge strane najnoviji rezultati ukazuju da do
negativne korelacije izmedu sadrzaja ABA 1 etilena u plodovima paradajza dolazi tek sa

pocetkom sazrevanja plodova paradajza (Yuan i sar., 2014).

Uslovi u kojima su rasle flacca biljke mogu se opisati na osnovu merenja
dobijenih u sli¢nim eksperimentalnim uslovima ali za biljke u vegetativnoj fazi i tokom
kra¢eg perioda delovanja tretmana (Milosavljevi¢, 2012). Prema rezultatima vodnog
potencijala biljke flacca su bile izloZzene vec¢em stepenu vodnog deficita (prosec¢no -0.65
MPa), u odnosu na biljke divljeg tipa (prose¢no -0.50 MPa) u uslovima optimalnog

zalivanja, Sto samo predstavlja potvrdu ve¢ ranije poznatih podataka (Tal, 1966).
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Takode i provodljivost stoma u listovima flacca je bila veéa u odnosu na divlji tip
(Milosavljevié, 2012, Nitsch i sar., 2012), a povrsina listova je bila manja kod flacca
nego kod divljeg tipa (Herde i sar., 1999; Lépez-Raez i sar., 2010, Nitsch i sar., 2012)
Sto je verovatno rezultat veceg stepena stresa. Efekat redukcije rasta listova kod flacca u
FI (Neill i sar., 1986, Rancic¢, 2011, Milosavljevi¢, 2012) je verovatno rezultat sporijeg
rasta Celija lista zbog niskog turgora (Neill i Horgan, 1985) ili visoke koncentracije
etilena. Jo$ uvek nije potpuno jasno §ta je pravi uzrok malog rasta flacca u poredenju sa
divljim tipom, vodni deficit kao rezultat visoke transpiracije ili manja koncentracija
ABA, odnosno visoka koncentracija etilena (Chen i sar., 2003). Jedno od objasnjenja za
manji rast nadzemnog dela biljaka ABA mutanata je veca produkcija etilena u
poredenju sa biljkama divljeg tipa (Neill i sar., 1986), jer je prema Sharp-u i sar. (2002)
uloga ABA da odrzava rast biljaka limitiraju¢i produkciju etilena. Kod ABA mutanata
pronadeno je da imaju veci stepen sinteze etilena u stablu paradajza (Tal i sar., 1979) i
celim biljkama Arabidopsis (Rakitina i sar., 1994). Chen i sar. (2003) ukazuju na to da
upravo visoka koncentracija etilena i manja koncentracija ABA u korenovima i
listovima (70% manja ABA koncentracija u korenu i 25% manje u listovima u
poredenju sa divljim tipom) redukuje razvoj korena paradajza u poredenju sa divljim

tipom.

Nasi rezultati su pokazali da je masa perikarpa flacca plodova u poredenju sa
divljim tipom u FI tretmanu manja tokom celog perioda razvoja ploda, dok je kod
zrelog ploda za oko 70% manja i iznosi oko 11 g. Na redukciju perikarpa flacca
plodova u FI tretmanu ukazuje i redukcija debljine perikarpa i egzokarpa za oko 30% u
odnosu na divlji tip, koja je uoc€ljiva ve¢ 20 daa. Masa placente sa semenima zrelog
ploda flacca je za oko 60 % manja u odnosu na divlji tip i iznosi u proseku oko 5,5
g. Na slican stepen redukcije perikarpa i placente ukazali su Nitsch i sar. (2012).
Manja masa perikarpa i masa placente sa semenima kod flacca u odnosu na divlji tip
moze se objasniti manjom koncentracijom ABA jer ABA kod divljeg tipa tokom
razvoja ploda (Sjut 1 Bangerth, 1982/83) usmerava asimilate u plod tako $to pospesuje
njihovo kretanje. Maksimalna koncentracija ABA prema Gillaspy i sar. (1994) je
zabelezena tokom faze najintenzivnijeg rasta ploda Sto se poklapa sa periodom kada u
naSoj studiji (posle 20 daa) vrednosti mase perikarpa i mase placente sa semenima

poc¢nu znacajno da se razlikuju izmedu genotipova. Ovome mogu da se pridodaju
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rezultati studije Ranci¢ (2011) koja ukazuje na to da ABA deficitarni mutanti imaju
manju efikasnost floema od divljeg tipa. S obzirom na mogucu ulogu ABA u transportu
asimilata u plodu, manja koncentracija ABA u plodovima moze biti uzrok manje

efikasnosti floema kod flacca.

Suva masa ploda je manja kod flacca za oko 30% u poredenju sa divljim
tipom a procenat suve mase u ukupnoj masi ploda je ve¢i u poredenju sa divljim
tipom. Procenat suve mase u ranim fazama razvoja flacca ploda iznosi od 7,5% do
5,9% u fazi zrenja, dok je kod zrelog ploda divljeg tipa 4,1%. Rezultat ukupne suve
mase ploda je u skladu sa rezultatima Beruter (1983) i Smith i sar. (1995), Kkoji
smatraju da postoji pozitivna korelacija izmedu koncentracije ABA i akumulacije suve
mase kod plodova paradajza, vinove loze, jabuke, tresnje, kivija i jagode, $§to bi moglo
da bude objasnjenje za manju suvu masu plodova genotipa flacca u odnosu na divlji tip.
Ovaj rezultat se takode mode objasniti pojavom da porast koncentracije ABA u
plodovima dovodi do povecanja koncentracije Secera, kao §to je to zabelezeno kod
vinove loze (Coombe, 1976). Groot i sar. (1991) su ukazali na to da mala koncentracija
ABA u semenima kod ABA-mutanata paradajza sitienzis, nije uticala na akumulaciju
suve mase ploda, Sto ukazuje na to da tokom razvoja semena, suva masa ploda nije
regulisana ABA-om. U svakom slucaju veli¢ina ploda kod sitienzis, koji ima manju
koncentraciju ABA u semenima, je bila manja u poredenju sa divljim tipom. Postoje
rezultati 1 da se ABA iz semena moze prenositi u okolno tkivo, pa tako moze imati
pozitivnu ulogu u akumulaciji suve mase u pojedinim delovima ploda (Kojima i sar.,
1993).

Rezultati ove studije ukazuju na to da je redukcija veli¢ine ploda i debljine
perikarpa kod flacca u vezi sa manjim brojem celija perikarpa (za oko 40%) i manjom
kona¢nom veli¢inom celija (za oko 60%) u odnosu na divlji tip. Rezultati analize
razvoja slojeva perikarpa u ovoj studiji ukazuju na to da postoji visok stepen deoba
¢elija u slojevima koji poticu od E2 sloja (subepidermalnog sloja) u FI tretmanu, ali u
veéem opsegu kod divljeg tipa s obzirom na to da se slojevi E2j i E2i kod plodova
flacca nisu uopste formirali. U perikarpu flacca, u fazi razvoja ploda od 3 daa su
formirani svi slojevi kao 1 kod divljeg tipa, u to vreme spoljasnji perikarp Cine slojevi

El, E2, E2a, E2b, E3 i E4, a unutrasnji perikarp slojevi 13, 12a, I2b, 12 i I1. Kod divljeg
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tipa u FI tretmanu veéina slojeva perikarpa se formira od 8 do 12 daa, dok je kod flacca
za razliku od divljeg tipa, taj period produzen na 20 daa, kada se kod flacca formirao
sloj E2h a u unutraSnjem perikarpu slojevi 12d 1 12e. Jedno od objasnjenja manje
veli¢ine ploda kod flacca i redukciju deobe celija perikarpa bi moglo da bude
nedostatak ABA jer je poznato da ABA utiCe na gene koji regulisu ¢elijske cikluse
(Smalle i sar., 2003). Sa druge strane Zhang (2007) je na osnovu svoje studije zakljucio
da je visoka koncentracija ABA u plodu japanske kruske u visokom stepenu korelisana
sa smanjenim stepenom deoba ¢elija u plodu. Nitscha i1 sar. (2012) su kod paradajza
ustanovili sli¢an broj slojeva perikarpa paradajza kod divljeg tipa i flacca, ali i manju
koncentraciju ABA u plodu kod flacca, sto ukazuje na to da manja veli¢ina ploda nije
posledica redukcije deoba celija ploda ve¢ manje veliCine celija. Isto istraZivanje je
pokazalo da ABA stimuliSe rast ¢elija tokom razvoja ploda kod divljeg tipa (Nitscha i
sar., 2012) i da je maksimalna koncentracija ABA dostignuta tokom faze rasta (Wang i
sar., 1998). Nasi rezultati ukazuju na to da je rast povrSine Celija perikarpa sli¢an do 20
daa kod flacca i divljeg tipa u uslovima optimalnog zalivanja, dok je nakon toga rast
povrsine Celija perikarpa manji kod flacca u poredenju sa divljim tipom. Posto je
najveca koncentracija ABA u perikarpu paradajza zabelezena 19 daa (Gillaspy 1 sar.,
1993; Kojima, 2005), Nitsch i sar. (2012) su ukazali na to da bi stimulacija rasta ¢elija
pomo¢u ABA mogla da bude preko negativnog efekta na sintezu etilena, odlazuci
pocetak zrenja ploda kroz odlaganje rasta ploda. Kod zrelog ploda divljeg tipa u FI
tretmanu cCelije vecine slojeva su vece u odnosu na flacca, Sto doprinosi tome da je
konacna debljina perikarpa kod flacca manja za oko 30% u poredenju sa divljim tipom.
Do sli¢nih rezultata dosli su i Nitsch i sar. (2012). Rezultati manje veliine perikarpa se
objasnjavaju manjom veli¢inom celija u pojedinim slojevima perikarpa kod flacca u
poredenju sa divljim tipom. Tako npr., slojevi nastali od E2 sloja (E2d, e, f) su manji i
za 70% kod flacca, kao i ostali poslojevi sloja E2 (E2 a, b, ¢) ali u ne$to manjem
stepenu (do 60% manji kod flacca) u poredenju sa divljim tipom. U FI tretmanu kod
divljeg tipa, najve¢i doprinos ukupnoj veli¢ini perikarpa daju slojevi 13, E2a, E2b, a
posebno E4 (76390 um?) i E3 (780536 pm?), dok kod flacca najveci doprinos ukupnoj
veli¢ini perikarpa, kao i kod divljeg tipa, daju slojevi E2b, E3, 12a, a posebno E4 (32671
um?) i 13 (33130 um?), iako su vise od dva puta manji kod zrelog ploda genotipa flacca
u odnosu na divlji tip. Ukoliko uzmemo u obzir da gore pomenuti slojevi pripadaju
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spoljasnjem perikarpu koji svojom veli¢inom u velikoj meri doprinose ukupnoj veli€ini
perikarpa, manja veli¢ina ¢elija slojeva E2 u perikarpu je doprinela manjem perikarpu
kod flacca u poredenju sa divljim tipom. Ne$to manje razlike u veli¢ini ¢elija perikarpa
su uoc¢ene u unutraSnjem perikarpu posmatranjem veli¢ine ¢elija u slojevima koji poticu
od sloja 12, gde je uoceno da su celije svih slojeva koji poti¢u od 12 sloja manje za 50%
kod flacca u odnosu na divlji tip, a slicno je zabelezeno i u 12 i I1 sloju (60% manji kod
flacca).

Objasnjenje razlika u veli¢ini plodova i ¢elija perikarpa divljeg tipa i flacca treba
traziti u nacinu transporta asimilata do ploda, gde se smatra da transport putem floema
igra klju¢nu ulogu u preraspodeli asimilata kod plodova paradajza (Zhang i sar., 2004).
Iako je povrsina floema u peteljci ploda uz sam plod sli¢na kod divljeg tipa i flacca u Fl
(Ranci¢, 2011) rast ploda je obi¢no korelisan sa povrSinom lista, jer od procesa
fotosinteze zavisi koli¢ina asimilata koja se doprema do plodova (Zhang i sar., 2004) a
povrsina listova kod flacca je za oko 50% manja u poredenju sa divljim tipom (Dodd,
2009, Ranci¢, 2011) tako da se manja koli¢ina asimilata doprema do ploda kod flacca.
Manja koncentracija ABA u plodovima kod flacca takode moze biti uzrok manje
efikasnosti floema u peteljci ploda (Ranci¢, 2011) zbog poznate uloge ABA da privlaci
asimilate (Kojima i sar., 2005). Kod flacca, visina biljaka, sveza masa stabla i povrSina
lista su za oko 50% manji u poredenju sa divljim tipom (Jones i sar., 1987, Dodd, 2003,
Ranci¢, 2011, Nitsch 1 sar., 2012), Sto ukazuje na to da je ABA potrebna za vegetativni
rast. Stoga jo§ uvek nije jasno da li su razlike u veli¢ini plodova divljeg tipa i flacca
posledica direktnog efekta ABA na tkivo ili posledica viska etilena na razvoj
vegetativnih organa (Sharp i sar., 2000), koli¢ine vode ili razli¢ite razvijenosti ksilema 1
floema koji svi zajedno neminovno utiu na rast ploda. Nitsch i sar. (2012) su ukazali na
to da flacca mutacija moze da uti¢e na formiranje aldehid oksidaze koja nastaje tokom
sinteze auksina (Sagi 1 sar., 2002), pa stoga postoji mogucnost da auksin utie na
smanjenje rasta ploda. Takode Gillaspy 1 sar. (1993) su ukazali na to da je kona¢na
veli¢ina ploda u direknoj korelaciji sa brojem semena ploda flacca, odnosno da manja
veli¢ina ploda flacca moze biti pripisana manjem broju semena, posto je kod vecine
plodova koncentracija auksina vefa u celijama semena nego u okolnim celijama
(Gorguet 1 sar., 2005), a generalno je prihvaceno da su auksini odgovorni za rast ¢elija u

tkivu ploda (Rayle i Cleli, 1992). Posto su razvoj semena i plodova povezani i
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sinhronizovani procesi, u razmatranjima uloge hormona u razvoju plodova treba uzeti u
obzir njihovu koncentraciju u semenima, posebno auksina, giberelina i citokinina, jer od
njih zavisi rastenje ne samo semena ve¢ i tkiva koja ih okruzuju. Rezultati Pattison i
Catala (2012) su pokazali da gradijent izmedu spoljas$nje i unutraSnje koncentracije

auksina ubrzava ekspanziju ¢elija placente koje okruzuju semena i lokularne prostore.

6.5. Razvi¢e i anatomska analiza ploda mutanta flacca u uslovima delimi¢nog
suSenja korenova

Kod flacca, prema nasoj studiji preénik ploda intenzivno raste od 8. do 19. dana u
PRD tretmanu i dostize maksimalni rast kasnije u poredenju sa FI, ali ne dovodi do
redukcije veli¢ine ploda (Slika 119). Uticaj PRD na trajanje faze eksponencijalnog rasta
1 brzinu rasta ima odluc¢ujucu ulogu u formiranju konac¢ne veli¢ine ploda. Suva masa
zrelog ploda i procenat suve mase ploda kod flacca u PRD tretmanu se, u svim fazama
razvoja ploda, ne razlikuju od odgovarajucih vrednosti u FI tretmanu (Slika 119).
Rezultati ove studije za suvu masu ploda kod flacca u PRD tretmanu su u skladu sa
rezultatima studije Ranci¢ (2011), koja je ukazala na to da tretmani redukovanog
zalivanja ne dovode do znacajnog smanjenja suve mase ploda flacca, kao i na to da u
PRD tretmanu flacca plodovi imaju vece vrednosti procenta suve mase u odnosu na
divlji tip. Masa perikarpa zrelog ploda kao i masa placente sa semenima kod flacca, kao
1 kod divljeg tipa, je sli¢na u PRD kao i u FI tretmanu (Slika 119). Sli¢no kao i kod
plodova divljeg tipa, veli¢ina zrelih flacca plodova i masa perikarpa nisu manje u PRD
tretmanu, iako PRD tretman kod flacca dovodi do smanjenja konacnog broja ¢elija
perikarpa za oko 20% S§to rezultuje tanjim perikarpom za 15%. Kod flacca u PRD
konacan broj slojeva Celija perikarpa iznosi 20-21 i formira se 42 daa (Slika 119), dok
se kod divljeg tipa kona€an broj slojeva perikarpa formira ranije tokom faze rasta, vec¢
oko 25 daa i u proseku iznosi 20 slojeva. Na osnovu ovih rezultata moze se zakljuciti da
je strategija flacca u tretemanu PRD usporavanje deobe ¢elija unutar perikarpa, odnosno
usporavanje stvaranja novih slojeva perikarpa tokom faze deobe celija, ali 1 pojava
dodatnih deoba celija tokom kasne faze rasta celija (do 45 daa), §to rezultuje sli¢nim

veli¢inama plodova u PRD i FI tretmanu tog genotipa.
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Slika 119. Odgovor divljeg tipa i flacca na tretmane redukovanog zalivanja. Svi efekti
po kojima se genotipovi razlikuju prikazani su slovima zelene boje
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Ovi rezultati ukazuju na to da deoba celija igra vaznu ulogu u razlikama u
konac¢noj veli€ini ploda u odgovoru na tretmana navodnjavanja, kao i izmedu divljeg

tipa i flacca.

Smatra se da se efekat PRD na flacca ogleda u slabijem rastu ¢elija tokom faze
deobe ¢elija 1 ve¢im delom faze rasta celija, ali 1 u znacajanom kasnom rastu blizu faze
zrenja ploda u ve¢ formiranim slojevima (npr. E3, E4, 13) kao i onim koji su kasnije
nastali (E2a, E2b, E2c, 12a, 12b i 12¢). To moze da objasni redukciju u rastenju tokom
duzeg perioda razvoja perikarpa pod uticajem PRD i kasniji rast mase ploda i perikarpa
u PRD tretmanu. U kasnijim fazama razvoja flacca plodova, prvi formirani slojevi
perikarpa (E2a, E2b, E4, 12a, 12¢) brZe rastu i odlikuju se krupnijim ¢elijama u PRD
nego u FI tretmanu, Sto je suprotno u poredenju sa divljim tipom gde je zabelezena
redukcija (Slika 120). Ostali slojevi ¢elija uglavnom pokazuju sli¢ne vrednosti povrSine
¢elija izmedu PRD i DI tretmana kod flacca, §to zajedno sa prethodno pomenutim
rastom doprinosi sli¢noj veli¢ini perikarpa. Ovo moze da se objasni time da perikarp
flacca u PRD prolazi kroz manji broj deoba ¢elija u poredenju sa FI tretmanom, Sto
omogucava da c¢elije plodova genotipa flacca ranije po¢nu da rastu i imaju moguénost
da rastu u manje brojnoj kompetitivnoj populaciji, ¢ime sticu i moguénost da osvoje
viSe asimilata.

Medutim, samo se nekoliko studija bavilo uticajem vodnog deficita na deobu
¢elija u tkivu ploda, ali ni jedna nije radena na plodovima paradajza (Ripoll i sar.,
2014). U uslovima intenzivnog vodnog deficita, slabije usvajanje CO, zbog zatvorenih
stoma negativno utice na deobu celija, kao $to je 1 uoCeno u tkivu ploda paradajza
(Bertin, 2005; Prudent i sar., 2010). Prethodna istrazivanja PRD tretmana kod flacca
(Proki¢ 1 Stiki¢, 2011, Milosavljevi¢, 2012) ukazuju na to da se ve¢ 3 dana po
uspostavljanju PRD tretmana stimuliSe rast korena, kroz rast i duzine i povrsine korena
Sto ukazuje na pozitivan efekat PRD tretmana kod flacca. Moguce je da je rast korena u
PRD tretmanu kod flacca doprineo ve¢em usvajanju vode i minerala iz zemljista i
kasnije vecoj sintezi asimilata u slicnom obimu u FI i PRD tretmanu, s obzirom na to da
je prema Milosavljevi¢ (2012) doslo do poveéanja mase listova u PRD u poredenju sa
FI tretmanom. Ova pojava moze biti objaSnjena pozitivnim uticajem ABA, s obzirom na
to da kod flacca dolazi do povecanja koncentracije ABA u listovima u PRD tretmanu

(Milosavljevi¢, 2012). Kako nije doslo do redukcije suve mase plodova, verovatno nije
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doslo do redukcije efikasnosti floemskog transporta ka plodu kod genotipa flacca u
PRD tretmanu. To moze da ukaze da je PRD tretman ispoljio pozitivno dejstvo na rast
ploda kroz rast ¢elija pomenutih slojeva perikarpa. Rezultati studije Milosavljevi¢
(2012) ukazuju na to da su vrednosti vodnog potencijala iste kod genotipa flacca u PRD
i FI tretmanu u vegetativnoj fazi razvoja, $to ukazuje na to da biljke u PRD tretmanu
nisu bile izloZene stresu u poredenju sa FI. Ukoliko bi se sli¢ni rezultati vodnog rezima
biljaka dobili 1 u generativnoj fazi (kao Sto je faza u kojoj su ispitivani genotipovi u
naSem eksperimentalnom sistemu), to bi moglo da objasni sli¢énu veli¢inu plodova kod

flacca biljaka izlozenih PRD i FI tretmanima.

6.6. Razvi¢e i anatomska analiza ploda mutanta flacca u uslovima regulisanog
deficita navodnjavanja

Svi negativni efekti DI tretmana na rast plodova koji su u ovoj studiji uoceni kod divljeg
tipa, takode su primeceni kod genotipa flacca (Slika 119). Manja kona¢na masa zrelih
plodova i manji broj ¢elija perikarpa u DI tretmanu su zabelezeni kod oba genotipa u
slicnom stepenu. Medutim, odgovor divljeg tipa i flacca u DI tretmanu se razlikovao u
pogledu razvoja celija perikarpa. Negativni uticaj DI tretmana na rast ¢elija je bio
izrazeniji kod flacca nego kod divljeg tipa, a do njega je doslo ve¢ tokom rane faze
deobe celija. Uticaj DI tretmana na rast ¢elija bio je isti u spoljaSnjem i unutrasnjem
perikarpu (Slika 120). Usporavanje, kasnije javljanje deoba celija u perikarpu kod
genotipa flacca u DI, moze opravdati sporiji, zakasneli rast ¢elija. Raniji efekat DI
tretmana kod flacca na deobu ¢elija moze se objasniti ¢injenicom da deoba celija nije
stimulisana ABA (Mambelli i Setter, 1998), dok se suprotno desilo kod divljeg tipa.
Iako u naSim ispitivanjima nije obavljeno merenje koncentracije ABA kao ni
pokazatelja vodnog rezima biljaka, moze se na osnovu rezultata Milosavljevi¢ (2012)
pretpostaviti da su biljke u DI tretmanu bile izloZene veem stepenu stresa suse u

odnosu na PRD biljke, a $to je rezultiralo i ve€om koncentracijom ABA.

Kod flacca, broj slojeva perikarpa 3 daa je slican u FI i DI tretmanu. U FI tretmanu
konacan broj slojeva perikarpa u ovoj studiji je zabelezen 20 daa, dok se u DI tretmanu
novi slojevi formiraju do 44 daa, ukazujué¢i na odlozene deobe ¢elija koje se javljaju u
perikarpu kod flacca. U PRD tretmanu, kod divljeg tipa i flacca zadrzava se isti broj

slojeva ¢elija tokom razvoja ploda, dok u DI tretmanu perikarp kod flacca ima manji
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broj slojeva nego divlji tip tokom svih razvojnih faza ploda. U vecini slojeva perikarpa
flacca plodova zabeleZena je znacajno manja veli¢ina ¢elija kod oba tretmana (PRD i

DI) u poredenju sa divljim tipom, §to se od 20 daa odrazilo na smanjenjem debljine
perikarpa (Slika 120).

Slika 120. Uticaj PRD i DI na rast perikarpa kod flacca, skale velicine u razli¢itim
bojama ukazuju na odnose u veli¢ini celija perikarpa koje su prikazane povrsinom u
um?, i u fazi starosti ploda od 20 daa.
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7. ZAKLJUCCI

1. Na osnovu morfo-anatomske analize rastenja plodova se mogu razdvojiti 3
osnovne faze u razvoju plodova kod sorte Ailsa Craig i mutanta flacca i to: faza
deobe celija ploda, faza rastenja Celija ploda i faza dostizanja konacne velicine 1
sazrevanja plodova. Brzina i trajanje ovih faza se razlikuju u zavisnosti od
genotipa 1 tretmana kome su oni bili izlozeni (optimalni uslovi vodnog rezima,

delimi¢no susenje korenova i deficit navodnjavanja).

2. Na osnovu uporedne analize morfo-anatomskih rezultata dobijenih klasi¢nom
metodom anatomske analize preparata i novom metodom maceracije tkiva pomocu
enzima pektinaze, se moze zakljuciti da se obe metode mogu uspesSno koristiti u
istrazivanjima rasta plodova. Konacéne srednje vrednosti obima i pre¢nika ¢éelija ploda
sorte Ailsa Craig divljeg tipa u optimalnim uslovima vodnog reZima i dobijene
maceracijom perikarpa iznose 1070+£26 1 38549 pum, dok su sli¢ne vrednosti za obim

(1083+18 pum) i preénik (311+5 pum) dobijene sa klasi¢nih anatomskih preseka.

3. Dinamika rastenja plodova sorte Ailsa Craig gajene u optimalnim uslovima
vodnog reZima se razlikuje u toku ispitivanog perioda. Najbrze su rasli u periodu
od od 3. do 33. dana posle antezisa, sa maksimalnom brzinom od 1,7 mm/danu koja je

izmerena 15-tog dana posle antezisa.

4. Na osnovu vrednosti izmerenih morfo-anatomskih parametara moze se zakljuciti da
se deoba ¢elija u plodovima optimalno zalivanih biljaka Ailsa Craig prekida u periodu
od 10-20 daa, kada plodovi dostizu 10% od svoje kona¢ne mase. Nakon ove faze
pocinje faza ubrzanog rasta ploda, koja se ogleda znacajnim povecanjem veli¢ine ploda,
mase placente i mase perikarpa i koja traje do 42-tog dana posle antezisa. Zatim sledi
faza koja rezultira kona¢nom veli¢inom plodova i metabolickim promenama u toku

kojih ¢e do¢i do sazrevanja plodova.

5. Morfo-anatomska ispitivanja ¢elija perikarpa su pokazala da celije ploda sorte Ailsa

Craig u optimalnim uslovima vodnog rezima biljaka dostizu 22—-31% konac¢ne povrSine
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tokom faze deobe celija, a 69-78% tokom faze rasta celija. Merenja povrsina celija
perikarpa su pokazala i da su se ona u toku rastenja uvecala 390 puta i kod zrelog ploda
dostigla vrednosti od 90.048,9 pm?. Sli¢an trend rasta utvrden je i za parametre obima i
precnika ¢elija od 5 do 55 daa, a najintenzivniji rast zabeleZen je od 12 do 20 daa, kada

su se obim i pre¢nik ¢elija uvecali za oko 20 puta.

6. Na osnovu dobijenih rezultata analize perikarpa moze se zakljuciti kako dolazi do
rasta i konaéne veli¢ine perikarpa i ploda paradajza, kao i na procese koji su u njihovoj
osnovi. Rezultati su pokazali da je perikarp izgraden od prose¢no 7 inicijalnih slojeva
koji ¢ine unutrasnji i spoljasnji deo perikarpa, i da se u (E1) i endokarpu (I1) desavaju
antiklinalne deobe koje omogucavajuci rast ploda poveéanjem broja Celija, dok se u
subepidermalnom sloju (E2) 1 sloju iznad (I2) deSavaju nekoliko puta periklinalne deobe
¢elija koje doprinose povecanju broja slojeva c¢elija u perikarpu. Oba tipa deoba

doprinose ukupnom rastu veli¢ine perikarpa i ploda.

7. Ispitivanja efekata metoda deficita navodnjavanja (delimi¢nog susenja korenova -
PRD i deficita navodnjavanja — DI) su pokazala da ovi tretmani razli¢ito utiu na
plodove sorte Ailsa Craig. Biljke koje su rasle u PRD tretmanu (zalivane sa 70% od
potreba vode za zalivanje u optimalnim uslovima - FI) su formirale plodove koji nisu
pokazali redukciju u veli¢ini i masi ploda u poredenju sa FI. Sa druge strane u DI
tretmanu (60% od potreba vode za zalivanje u FI) je doslo do znacajne redukcije u
veli¢ini ali ne i suvoj masi plodova. Ovi rezultati ukazuju da se PRD metodom, koja
indukuje odgovarajuce adaptivne reakcije paradajza na susu, mogu ostvariti uStede u
koli¢ini vode za navodnjavanje (30%) a da pri tome ne dode do smanjenja veliine

plodova i mase plodova, a $to je od znacaja za prinos paradajza u uslovima suse.

8. Na osnovu citoloSke analize moze se zakljuciti o slicnostima i razlikama efekata
ispitivanih  PRD i DI tretmana na plodove Ailsa Craig. Redukovani deficit
navodnjavanja (DI) i stepen suSe kome su biljke bile izlozene izavao je smanjenje
trajanja faze eksponencijalnog rasta plodova, to je zatim doprinelo manjoj masi
perikarpa (raniji prestanak procesa rasta i manji precnik ¢elija) i manjoj svezoj masi

ploda. To se medutim nije odrazilo na maksimalnu brzinu rasta ploda, suvu masu ploda i
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masu placente sa semenima. U PRD tretmanu je, u poredenju sa DI, uocen slian stepen
redukcije velicine ¢elija u slojevima spoljasnjeg perikarpa (E2a-g, E3, E4) aline i rasta i
veli¢ine unutras$njeg perikarpa, $to je verovatno doprinelo rastu ukupne mase perikarpa

1 odrzanju veli¢ine plodova.

9. Poredenja plodova ispitivane sorte Ailsa Craig kao divljeg tipa i njenog mutanta
flacca koji je deficitaran u koncentraciji abscisinske kiseline - ABA (klju¢nog hormona
za reakcije biljaka u uslovima suse) su u optimalnim uslovima vodnog rezima biljaka
pokazala da flacca ima znacajno manje vrednosti skoro svih izmerenih morfoloskih,
anatomskih i citoloskih parametara od svog divljeg tipa (sa optimalnom koncentracijom

ABA).

10. Analiza dinamike procesa rastenja je pokazala da je faza eksponencijalnog rasta
plodova divljeg tipa trajala oko 50% duze, dok je brzina rasta ploda bila za 30% veca
nego kod genotipa flacca. To je rezultiralo time da su plodovi divljeg tipa imali za 60%
vecu svezu masu, za 30% veci precnik 1 za 70% vecu suvu masu ploda i masu perikarpa
od flacca mutanta. Procenat suve mase ploda je veéi u plodovima genotipa flacca nego
u plodovima divljeg tipa i to za 44%. S obzirom na to da za vec¢inu merenih morfoloskih
parametara ploda postoje znacajne razlike izmedu divljeg tipa i flacca, moZzemo
pretpostaviti da su ove osobine direktno zavisne od koncentracije ABA li od njenog
indirektnog uticaja preko interakcije ABA sa drugim signalnim molekulima, npr.
auksinima, giberelinima, etilenom. U uslovima otimalnog zalivanja plodovi biljaka
divljeg tipa i flacca se znacajno razlikuju u precniku, svezoj i suvoj masi, masi
perikarpa i placente i brzini rasta, ali je kod oba genotipa slican odnos mase perikarpa i
mase ploda. Faza eksponencijalnog rasta plodova divljeg tipa traje oko 50% duze, a
brzina rasta ploda je za 30% veca nego kod genotipa flacca, $to rezultuje time da
plodovi divljeg tipa imaju veéu svezu masu ploda za 60%, veci pre¢nik ploda za 30%,
veéu suvu masu ploda i vecu masu perikarpa za 70%. Jedina osobina u kojoj nisu
utvrdene razlike je bio odnos mase perikarpa i plodova. Iako nije merena koncentracija
ABA u plodovima, uocene razlike izmedu genotipova koji se razlikuju u sposobnosti
sinteze ABA ukazuju na znacaj ovog hormona ne samo za sazrevanje plodova

paradajza, vec i za rast njegovih ¢elija.
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11. Na osnovu citoloske analize moze se zakljuciti da je redukcija veli¢ine ploda i
debljine perikarpa kod flacca u odnosu na plodove biljaka divljeg tipa, rezultat manjeg
broja ¢elija perikarpa (za oko 40%), manjeg obima i pre¢nika cCelija (za oko 20%), kao i
povrsine Celija u slojevima unutra$njeg (za oko 50%) i Spoljasnjeg perikarpa (za oko
70%). Na osnovu ove analize moze se zakljuciti i da postoji visok stepen deoba ¢elija u
slojevima koji poti¢u od sloja E2 (subepidermalnog sloja), dok se u plodovima flacca u
istim uslovima slojevi E2j 1 E2i uopSte ne formiraju. I pored toga broj slojeva u
perikarpu flacca je bio neznatno manji (ukupno 20) u poredenju sa divljim tipom
(ukupno 22 slojeva perikarpa). Ovi rezultati o broju i veli¢ini ¢elija perkarpa u FI
tretmanu ukazuju na to da su deoba i rast celija perikarpa kod flacca zna¢ajno manji u

poredenju sa divljim tipom.

12. Kod flacca genotipa primejeni tretmani deficita navodnjavanja (PRD i DI) ne uticu
na masu perikarpa, masu placente sa semenima, promenu suve mase ploda i procenat
suve mase ploda kao ni na odnos mase perikarpa. U DI tretmanu je izmerena slicna
brzina rasta ploda u poredenju sa FI, ali je manja duZzina faze eksponencijalnog rasta
verovatno bila presudna u determinaciji kona¢ne veli¢ine ploda. Sa druge strane, iako
PRD smanjuje brzinu rasta ploda, masa i precnik ploda, masa perikarpa i masa placente
sa semenima u poredenju sa FI tretmanom ostaju nepromenjeni. Moze se zakljuditi da je
PRD tretman ispoljio pozitivno dejstvo na rastenje plodova flacca kroz pozitivni uticaj

na kasniji rast ¢elija perikarpa.

13. Veli¢ina zrelih flacca plodova i masa perikarpa su sli¢éne u FI i PRD tretmanu, iako
je citoloska analiza pokazala da PRD tretman kod flacca dovodi do smanjenja kona¢nog
broja ¢elija perikarpa za oko 20%, i da to rezultira tanjim perikarpom i mezokarpom. Na
osnovu citoloskih analiza mozZe se zakljuciti da je strategija razvoja plodova flacca u
PRD usporavanje deobe ¢elija unutar perikarpa, odnosno usporavanje stvaranja novih
slojeva perikarpa tokom faze deobe celija, ali i pojava dodatnih deoba celija tokom
kasne faze rasta Celija. Na osnovu ovoga se moze zakljuciti da deoba ¢elija verovatno
ima presudnu ulogu u determinaciji kona¢ne veli¢ine plodova u razli¢itim tretmanima

navodnjavanja. Ukupnom rastu ploda u PRD kod flacca doprinosi i kasniji rast éelija
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koje pripadaju slojevima E2a, E2b, E4, 12a, 12¢, specificnost ¢elija tih slojeva je da u
pocetku slabije rastu dok su u fazi zrenja znacajno vece od celija istih slojeva u FI

tretmanu kod flacca.

14. DI tretman je uticao na redukciju broja celija perikarpa, povrsinu, obim i pre¢nik
¢elija ploda flacca. Kod flacca se redukcija svih citoloskih parametara u DI tretmanu
desavala ranije i intenzivnije u odnosu na PRD tretman. To je doprinelo razvoju
znac¢ajno manjih plodova u DI tretmanu u poredenju sa PRD i FI tretmanima. U ranijim
fazama razvoja ploda, DI tretman kod flacca negativnije utice na deobu celija i njihov
rast u poredenju sa divljim tipom, dok su u fazi zrelog ploda efekti DI tretmana sli¢ni
kod oba genotipa. Sli¢nosti izmedu genotipova u DI se javljaju usled pojave kasnijih
deoba ¢elija u perikarpu kod genotipa flacca u DI, a samim tim i kasnijim ali sporijim

rastom celija.

15. Za istrazivanja u ovoj doktorskoj disertaciji su primenjene dve najsavremenije
anatomske metode (metoda maceracije tkiva pomocu enzima pektinaze i metoda
kvantifikacije u histoloSkim presecima). Na osnovu slicnosti dobijenih rezultata u
njihovoj primeni se moze zakljuciti da se obe metode mogu uspeSno Kkoristiti za
kvantitativnu analizu celija ploda paradajza. Rezultati merenja veliCine celija sa
histoloskih preseka pruzaju sveobuhvatniju sliku veli€ine ¢elija perikarpa, jer je ovom
metodom bilo moguce pratiti karakteristike celija koje pripadaju razli¢itim slojevima,
ali se sa ovih preparata ne dobija poprecni presek koji najbolje pokazuje velic¢inu celije.
Merenja ¢elija iz rastvora pektinaze pokazuje realnije vrednosti za parametre koji se
odnose na veli¢inu ¢elija. Zbog toga se preporucuje primena obe metode za ispitivanje
rastenja ne samo ploda paradajza, ve¢ i drugih poljoprivrednih kultura. Metode se mogu
primeniti i za potrebe optimizacije razli¢itih agrotehni¢kih mera ili ispitivanje dejstva

razlic¢itih abiotickih 1 biotickih stresnih faktora na rastenje plodova.
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M3sjasa o ayroperBy

Iornucana Muannka Iehunap
bpoj npujase goktopeke ancepratuje 06-8226/16 01 07.12.2011. rogmne

N3jaBibyjem

Jla jk.’ JIOKTOpPCKa ;lHCCp'IllllHjIl 110/1 HAC/IOBOM:

“Mop@do-anaToMcKa H HHTOJOHIKA AHAIN3A ILI0/a NAPAJAj3a TOKOM pa3Boja y
yeaoBuMma cyme”

pe3yITaT CONCTBCHOI UCTPAKUBAYKOI pajla.

Ja NpeYIoKeHa JIOKTOPCKa AMcepTauuja Yy UeJMHM HU Y eJOBHMA Huje Ouia
Npe/IokKeHa 3a jo0ujarbe OMI0 KOje AMILIOME [IpeMa CTYIMCKUM TIPOrpamMiuma JIpy X
BHCOKOIIKOJICKMX YCTAHOBA.

Ad CY pesynTarh KOPEKTHO HABCICHH H

Jla HHUCAM KPLIKO/IA ayTOPCKa 1PaBa M KOPHCTHO/MA MHTCICKTYAIHY CBOJHIY JIPYTHX
anua.

Iornue JAORKTOpanTa

‘ (A\\w«u\ t\QkL\w\p

V beorpazy., 01.10.2014.
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IMpuitor 2.

H'}jﬂBZ\ O UCTOBETHOCTH LUTAMITAHC W CJICKTPOHCKE BCp'}HjC JIOKTOPCKE .'llICL‘D'I’(lIlHjC

Wme u npesume ayropa Mamnka Ilehunnap

bpoj npujase pokropeke ancepraimje 06-8226/16 01 07.12.2011. roguue

CTyMjCcKH nporpam

Hacios jloktopeke iicepraiije “Mopgo-aHaToOMCKa H IHTOI0MIKA AHAIH3A /1012
napajajza TOKOM pa3Boja y ycJoBumMa cyme”

Mewnropn: npod.ap Paamunaa Cruxkuh v ap Iparana Panunh, 1ouenr

lotnucana Mumnka Hehunap

Msja/byjem da je wtamnana Bep3uja  Moje JIOKTOPCKE JIMcepTaluje  MeToBETHA
CHIEKTPOHCKO] BEP3MjH KOJy caM Ipesao/iia 3a odjas/biBatbe Ha noprainy JAurnrannor
penosuTopujyma Yuusepsureray beorpany.

Jlo3BosbaBam Ja ce oGjaBe MOjM JAMYHH N0/1ALN BE3aHU 32 J00M]jaibe aKaJeMCKOI 3BaIba
JIOKTOpA HAyKa, Kao TO Cy HME W IPe3uMe, Fo/InHa 1 MecTo poherba n 1atym ondpane
pajia.

OBW  auuHK 11oj1auM - MOry ce  o0jaBUTH  HA  MPEKHUM  CTpaHulaMa  MruTaine
OGubanoTeKe, Y CICKTPOHCKOM Karajiory My nylnukaumjama YHHBEP3UTCTa
beorpany.

Ilornne nok ropanra

VY beorpazay. 01.10.2014.
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ITpuaor 3.

M3jasa o kopuhery

Ogunawhyjem Yuusepsutercky onbanorexy ..Ceerozap Mapkosuh™ 1a y Jlurntannn
perosuTopujym YHuBepsutera v beorpajay yHece Mojy JOKTOPCKY JIMCCPTALMY 1101
HACJIOBOM:

“Mopgdo-anaToMcKa H UHTOJOIIKA aHAJN3A ILNI0AA HApajaj3a TOKOM pasBoja y
yciaoBuma cyue”

KOjd je MOje ayTOpCKO J€/10.

JlucepTanujy ca CBUM MpHIO3UMA Pe/ao/iia cam y elieKTPOHCKOM (hopMaTy 1oro1HoM
32 TPajHO apXUBHPAILE.

Mojy JOKTOpCKY AucepTainjy noxpareny v JIurntaiin penosutopujym Y Husepsuiera
y beorpajty Mory j1a KopucTe CBH KOjU 10LITY]Y 0/pejide cajipikane y 01a0patHon THITy
suenute Kpearnshe 3ajenuie (Creative Commons) 3a KOjy cam ce 0u1yuno/Jia.

. AytopcTBo

2. AVIOPCTBO - HEKOMEPUH[AJIHO

3. AYTOPCTBO — HEKOMEPLMJAIHO — O€3 1pepajie

=~

N /\}'TOpCTBO - HCKOMCleHjaJIIIO — JICIIATH 1101 UCTHM YC/IOBHMA

hn

. AytopcTBO — 0€3 npepaje

6 /\}'TODCTBO — JCJINTH 110/1 UCTHUM YCIIOBHMaA

(Monumo j1a 3a0KpyKMTE CamMo je/HY OJ1 IECT NOHYhEHUN JHIEHIN, KpaTak onue
JIMLEHIN 1T je Ha Kpajy).

IToruuce JAOKTOPAHTA

VY beorpaay. 01.10.2014.
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1. AyropcrBo - J[03BOJbaBaTe YMHOXKaBame, MUCTPUOYIM]Y M jaBHO CAOIIITABAE
Jienia, U Tpepajie, ako ce HaBelle UMe ayTopa Ha HauuH ojpeheH ox crpane ayropa wiu
JaBaola IUIEHIe, Yak U Yy KoMmeprujamHe cBpxe. OBO je Hajcino0oIHHja Ol CBHUX
JIMICHIIA.

2. AyTopcTBO — HEKOMepuHjaiaHo. Jlo3BoJjbaBaTe yMHOXKaBambe, TUCTPUOYIH]Y U jaBHO
caomIuTaBame Jeja, U Ipepaje, ako ce HaBele MME ayropa Ha HAa4MH ofpeheH on
CTpaHe ayTopa WM JaBaona juueHie. OBa JHUIEHIA HE J03BOJbaBa KOMEPIHUjalIHYy
yrotpeOy nena.

3. AyropcTBO - HekoMepuujanHo — 0e3 mnpepane. Jl03BosbaBaTe yMHOXKABAILE,
IUCTpUOYyLMjy W jaBHO CaoNINTaBamke [ena, 0e3 MpoMeHa, NpeoOIMKOBamba WIH
ynorpebe aena y CBOM Jelly, ako ce HaBeJe MMe ayTopa Ha HauuH oxapeheH ox cTpaHe
ayTopa miu fasaona juueHne. OBa JHUIEHIIA HE J03B0JbaBa KOMEPLHUjaHY ynoTpeOy
nena. Y oJHOCY Ha CBE OCTajie JIMIEHIIe, OBOM JIMIIEHIIOM Ce OrpaHnuaBa Hajsehu oOum
npaBa Kopuiihema aena.

4. AyTopcTBO - HEKOMEpLHUjaTHO — JEIUTH MOJ HCTUM ycioBuMa. Jlo3BoJbaBare
YMHOXaBawe, TUCTPUOYLIHN]Y U jJaBHO CAOMNILUTaBame Jiena, U Mpepaje, ako ce HaBele
UMe ayTopa Ha HauMH ojapeheH ox cTpaHe ayTropa WMiIM JaBaolia JMIEHLE M ako ce
npepajga AUCTpUOYUpa MMOJ HCTOM WIM CIAMYHOM JuueHioM. OBa JHIeHIa He
J103BOJbaBA KOMEpLMjATIHY YHOTpeOy Aeia U mpepaja.

5. AyropcrBo — 6e3 mpepazae. Jlo3BoJbaBaTe yMHOXaBame, NUCTPUOYLHM]Y U JaBHO
caomIiTaBame Jiena, 0e3 mpomMeHa, MpeodINKoBama WIN YIoTpede Jena y CBOM ey,
aKo ce HaBe/le UMe ayTopa Ha HauuH oJipel)eH o1 cTpaHe ayTopa Wi JaBaolia JUIEHIIE.
Oga nuIieHIIa 103B0JbaBa KOMEPLHUjaIHY yIIoTpeOy nena.

6. AyropcTBO - AEIMTH MO HWCTHM yciaoBuMa. Jlo3BospaBaTe yMHOXaBame,
TUCTpUOYLIM]y U JaBHO CaoMIlTaBame Jelia, U Ipepaje, ako ce HaBeAe MME ayTopa Ha
HaunH onpeheH ox cTpaHe ayTopa WM JaBaolla JIMIEHIE M aKo ce Ipepajaa
IUCTpuOynpa IOJ HCTOM WM CIMYHOM JuneHnoMm. OBa JHIEHHa J/103BOJbaBa
KoMeplHjanHy yrnoTpeOy nena u mpepana. CiaumuHa je co(TBEpPCKMM JHUICHIIAMa,
OJTHOCHO JIMIIEHIIaMa OTBOPEHOT KOJa.
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