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FIZIOLOSKA OSNOVA PRINOSA JECMA U OPTIMALNIM
USLOVIMA I USLOVIMA SUSE

PRZULJ, N., MOMCILOVIC, VOJISLAVA, PETROVIC, N1,

1ZVOD: Prinos je¢ma je najces¢e nizi od njegovog proizvodnog potencijala zbog delovanja
niza nepovolinib biotickib i abiotickib Cinilaca, Cije se negativno delovanje naziva stres. Deficit
vode je najles¢i uzrok smanjenja prinosa. Stres se prvenstveno manifestuje u smanjenju
apsorbovane sunceve energije tokom vegetacije i efikasnosti njene konverzije, sto dovodi do
smanjenja raspolozivib asimilata i formiranja ukupne biomase i prinosa zrna. Raspolozivi
asimilati imaju kljuénu ulogu u formiranju sve tri komponente prinosa; broja klasova po
Jjedinici pouvrsine, broja zrna po klasu i mase zrna. Stvaranje genotipova tolerantnib na stres i
primena odgovarajuce tebnologije proizvodnje predstavlja osnovne nacine suprostavljanja
stresu. U radu je dat prikaz fizioloske osnove procesa koji odreduju prinos je¢ma i uticaj

Cinilaca stresa, posebno deficita vode, na bioloski i ekonomski prinos jeCma.

Kljuéne reci: jeCam (Hordeum vulgare L), susa, otpornost, fotosinteza, prinos,

adaptabilnost

Potencijal za prinos se definiSe kao prinos
sorte ostvaren u uslovima prema kojima je
genotip adaptiran, gde voda i hranljive
materije ne predstavljaju ograni¢avajuéi
¢inilac i gde su §tetodine, bolesti, korovi,
poleganje i ostali faktori stresa efikasno
kontrolisani (Evans, 1989). Kako je prinos
odreden, koje su morfoloske i fizioloSke
osobine uklju¢ene i koje njihove kombinacije
ostvaruju maksimalnu ekspresiju u realizaciji
prinosa, kakva je geneti¢ka varijabilnost
potencijala za prinos i vrijabilnost osobina
koje se odnose na prinos, kako se najus-
pednije, najranije i najjeftinije mogu odabrati
genotipovi visokog potencijala za prinos su
samo neka od pitanja koja treba prodisku-
tovati u razmatranju uslova realizacije geno-
tipa. Kod zZita je vazno poznavati odnose
izmedu fizioloSkih procesa koji uti¢u na
formiranje njihove ekonomske komponente,
tj zrna.

Zbog delovanja faktora stresa prose¢an
prinos njivskih useva je znatno ispod njihovog
geneti¢kog potencijala. Tehnologija proiz-
vodnje i oplemenjivanje biljaka mogu ublaZiti

Pregledni rad (Review paper)

nepovoljan uticaj faktora stresa, za $ta je
neophodno poznavati fiziolosku osnovu
prinosa i reakcije na stres.

U ovom radu daée se kratak prikaz fizi-
oloske osnove procesa koji odreduju prinos
je¢ma i uticaj faktora stresa na te procese i
prinos.

Fizioloski faktori koji odreduju prinos

Fotosintetska transformacija solarne ener-
gije u Zzetvene delove biljke moze se svrstati u
tri procesa (Hay, 1999):

1) prihvatanje solarne energije fotosintet-
skom povrsinom,

2) pretvaranje usvojene solarne energije u
hemijsku energiju, u formi akumulirane
organske materije biljke,

3) raspodela formirane organske materije iz-
medu zetvenih i neZzetvenih delova biljke.

Genotipovi visokog potencijala za prinos
moraju imati efikasne i izbalansirane navede-
ne procese. Prinos Zetvenog dela (kod je¢ma
zrno) useva za odredeni period moze biti
predstavljen sledeé¢om relacijom:
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PZ = RAD %Rl REU HI Y]
Gde je:

PZ - prinos zrna

RAD - ukupna koli¢ina raspolozive solarne
energije koja dospe do useva u odredenom
periodu

%RI - deo RAD absorbovan sklopom useva to-
kom ciklusa useva

RUE - efikasnost iskori§¢avanja energije-foto-
sintetska cfikasnost uscva izrazena kroz
ukupnu organsku materiju po jedinici
usvojene  fotosineteski  aktivne  energije

(PAR)

HI - zetveni indeks, tj. odnos prinosa zrna i
ukupne nadzemne mase.

Ukupna nadzemna biomasa, RAD %RI
REU, u fizioloSkom smislu predstavlja rezultat
fotosinteze useva. Na osnovu toga, opSte
prihvaéeno je da je ukupna fotosintetska
povrsina tokoma porasta useva u pozitivnoj
korelaciji sa prinosom zrna (Zelitch, 1982).
Ako se RAD predstavi kao prosedna energija
na povrsini useva po danu, a ne kao ukupan
iznos, mora biti uklju¢ena i jo§ jedna
nezavisna komponenta- trajanje zelene
povrsine (green area duration-GAD).

Iako je funkcija primenjene agrotehnike,
kao §to je npr. datum setve, i/ili strategije
oplemenjivanja u modifikovanju Zivotnog
ciklusa biljke, RAD je ipak izvan kontrole
agrotehnidara i oplemenjivaca (Hay, 1999). Na
osnovu toga geneticki i ekoloski faktori
odreduju prinos preko %RU i RUE. Jedna od
moguénosti poveéanja %RU preko sklopa,
tokom porasta useva, moze se posti¢i brzim
vegetativnim razvoiem i formiranjem vece
aktivne fotosinteticke povrSine. Druga
moucénost je poveéanjem RUE, Sto se moze
posti¢i poboljsanjem raspodele PAR izmedu
razli¢itih listova pomodéu modifikovanja
arhitekture sklopa ili promenom asimila-
cionih i deasimilacionih osobina listova.

Stres usled nedostatka vode je osnovni
ckolo$ki ¢&inilac koji ogranifava prinos.
Passioura (1996) odreduje prinos zrna u
uslovima nedostatka vode na osnovu sledede
jednakosti:

PZ = W WUE HI )

Gde je:

PZ- prinos zrna )

W- transpiracija vode preko useva

WUE- efikasnost iskori$éenja  vode, .
sintetisana biomasa po jedinici odate vode

Povedanje koncentracije CO; u vazduhu
sa 270 ppm, koliko je bilo pre 250 godina pre

industrijske revolucije, na sada$nji nivo od
370 ppm, je najverovatnije imalo za posledicu
povedanje neto asimilacije i efikasnosti
iskori$éavanja vode, ¢ime se obja$njava pove-
¢anje prinosa za 50% u danaS$njim uslovima
proizvodnje (Araus and Buxo, 1993). U
narednom periodu odekuje se znadajno
povecanje koncentracije atmosferskog CO»,
§to ¢e imati pozitivan cfekat na prinos. U
proucavanjima koja su obavljena u Nemackoj
utvrdeno je da se prinos je¢ma povecava za
0,35% sa povecanjem koncentracije CO» u
vazduhu od 1 ppm, dok je poveéanje kod
pSenice nize za 25% u odnosu na jedam
(Manderscheid and Weigel, 1995). U
nepovoljnim proizvodnim uslovima ili pri
primeni neodgovarajuée agrotehnike, pose-
bno pri nedostatku azota, efckat poveéane
koncentracije CO; moze biti veoma nizak ili
jednak nuli. Tako npr. u Norve$koj, u
uslovima hladne primorske klime, poveéana
koncentracija CO, nema pozitivan efekat na
prinos, ¢ak ni u uslovima kada je poveéana
biomasa (Sacbo and Mortensen, 1996). Sa
druge strane u ovakvim uslovima dolazi do
smanjenja sadrzaja proteina u zrnu.

Potencijal za prinos i
adaptabilnost na stres

Usled delovanija stresa, bilo kratkotrajnog
ili dugotrajnog, prinos zrna je¢ma je obi¢no
znatno nizi od potencijala gajenog genotipa.
Biljka se moze suprotstaviti stresu izbega-
vanjem uslova stresa ili pomoéu otpornosti
prema stresu (Larcher, 1995). Otpornost
prema stresu ukljuduje i izbegavanje i
tolerantnost. Medutim, svaka otpornost
prema stresu ogranicava potencijal za prinos.
Ova Cinjenica uti¢e na odredivanje strategije
oplemenjivanja u cilju povedéanja prinosa i
njegove stabilnosti u stresnim regionima. Kod
testiranja je¢ma u visoko povoljnim uslovima
za rast i razvoj ne mogu se odabrati genotipovi
za nepovoljne uslove proizvodnje. Zbog toga,
nove linije treba testirati u uslovima koji su
priblizni onima pod kojima ¢ée se obavljati
proizvodnja. Veéina autora istiCe da su
potencijal za prinos i tolerantnost prema
stresu medusobno iskljudivi. Ovo potvrduje
mi$ljenje da se produktivnost najefikasnije
moze povecati upotrebom lokalne adaptirane
germplazme i selekcijom u ekoloSkim uslo-
vima gde <e se sorta gajiti.

Uopéste, prinos novih sorti je¢ma, kada se
gaje primenom moderne agrotehnike, je vedii



stabilniji, ili u najmanju ruku one nisu manje
stabilne od sorti koje su gajene pocetkom
dvadesetog veka (Slafer and Kernich, 1996). U
semiaridnim uslovima koji vladaju u podru-
¢jima juzne Evrope broj klasova po jedinici
povr§ine je najnestabilnija komponenta
prinosa. Novije sorte imaju veéu plasti¢nost i
intenzitet porasta tokom vegetativnog
perioda, kada se formira broj zrna po biljci.
Pored toga one izbegavaju stres izazvan
nedostatkom vode u drugoj polovini nalivanja
zrna, te s¢ nalivanje zrna kod njih odvija u
povoljnijim uslovima nego kod starijih,
kasnozrelih sorti. I na kraju, novije sorte
formiraju manju lisnu povrsinu ali imaju duze
trajanje lisne povrSine i sposobnost prih-
vatanja viSe energije po jedinici povrsine.

U uslovima proizvodnje gde je biljci
tokom vegetacije na raspolaganju neophodna
koli¢ina vode, progres u povecanju prinosa
novih sorti u poslednjih 80 godina postignut
je ne samo povecéanjem broja klasova po
jedinici povrSine nego i povecanjem krup-
noce zrna. U buduéem radu na povecanju
prinosa ¢ini se da viSe uspeha obecava porast
ukupne biomase nego samo povecanje
zetvenog indeksa.

Uticaj stresa na prinos

Ako se posmatraju fizioloski procesi koji
odreduju prinos, cfekat stresa se manifestuje
pre svega na ukupnu koli¢inu svetlosne
energije apsorbovane tokom zivotnog ciklusa
i na fotosintetsku cfikasnost konverzije te
energije. Ove dve komponente odreduju
ukupnu biomasu koju formira usev. Treca
komponenta jednakosti (1), tj. Zetveni indeks,
zavisi od koli¢ine raspolozivih asimilata (koje
odreduju prve dve komponente jednakosti)
za formiranje akceptora asimilata i njihovo
nzlivanje. Stres manje uti¢e na vrednost
zetvenog indeksa nego na ukupnu biomasu
koju formira usev. Koli¢ina apsorbovane
energije je komponenta koja u najvec¢oj meri
odreduje nadzemnu biomasu i koja je pod
najjac¢im uticajem vecine Cinilaca koji uslov-
ljavaju stres. Koligina apsorbovane energije
moze biti smanjena usled manje fotosintetske
povrsine i/ili umanjenog trajanja zelene lisne
povrsine.

Koli¢ina ukupne svetlosti koja dospe na
povrSinu useva zavisi od osobina fotosintetske
povrsine tokom ciklusa useva, odnosno od
njene veliéine i duZine trajanja. Povedanje
povrsine lista zavisi od éelijskog turgora, na
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koga uti¢u raspoloziva hranljiva materija i
voda (Fricke ctal., 1997). Povedanije ¢elija lista
kod je¢ma zavisi u velikom stepenu od vode i
rastvorljivih hranljivih materija. Smanjenje
porasta lista je¢ma usled nedostatka vode nije
posledica smanjenja potencijalnog osmot-
skog gradijenta izmedu povecanija Celija lista i
izvora spoljasnje vode u apoplastu (Lu and
Neumann, 1998). Inhibicija porasta lista je u
vezi sa znacajnim smanjenjem plastiénosti,
elasti¢nosti i propustljivosti celija lista.
Smanjenje intenziteta rasta lista kod je¢ma u
uslovima suvog zemljista je pradéeno pove-
¢anjem pH delijskog soka u ksilemu. Razvoj
fotosintetske povrsSine ogranifava sintezu
hlorofila. Sinteza hlorofila je¢ma je kontro-
lisana sa dva oksidoredukciona enzima cija
aktivnost zavisi od svetlosti. Stres smanjuje
trajanje fotosintetske povrSine. Fotooksi-
dativna oS$tecenja dovode do ranijeg odu-
miranja listova, odnosno skra¢enja trajanja
fotosinteske povrSine i smanjenja usvojene
energije (Krasnovsky, 1993).

Efikasnost kori§éenja energije zavisi od
sklopa useva. Kod medurednog razmaka
je¢éma od 20 cm znatno je vece iskoriSéenje
energije i vedi prinos po biljci nego kod
manjeg i veéeg razmaka (Gontia et al., 1994).
Ako se prihvate jednakosti 1 i 2, optimalan
prinos se najlak§e moZe postic¢i kroz feno-
losko uskladivanje. Istovremena selekcija
genotipova koji su ranozreli, a imaju relativno
dug period do klasanja se preporucuje u
stvaranju ranozrelih visokoprinosnih sorti
adaptiranih za severne uslove proizvodnje
(Dofing, 1995). Suprotno tome, u uslovima
koje karakteriSe su$a tokom perioda nalivanja
zrna izbor treba usmeriti na genotipove koji
ranije klasaju (Cattiveli et al., 1994; Araus et
al., 2001; Przulj and Mom¢ilovié¢, 2001a;
2003). To je za sada najuspe$niji metod u
selekciji genotipova za ovo podruéje. Medu-
tim, sorte duge vegetacije, kod ranije setve i u
uslovima kada nema o$teéenja od mraza,
ostvaruju vedi prinos u odnosu na sorte krace
vegetacije (Przulj and Momdilovié, 2001a).

Efikasnost iskori$¢avanja energije

Smanjenje efikasnosti iskoriS¢avanja
svetlosne energije je od manjeg znadaja u
odnosu na smanjenje apsorpcije ukupne
energije kao faktora koji ograni¢ava prinos u
uslovima stresa. Kod je¢ma i drugih biljaka
koje imaju monokarpno seme efikasnost
iskoriS¢avanja energije moze biti presudna za



prinos (Jamicson et al., 1995). Da li npr. susa
uti¢e na primanje svetlosti ili na efikasnost
njenog iskori§éavanja zavisi od momenta
pojave stresa u odredenoj fazi razvi¢a. Tako je
stres kod je¢ma usled nedostatka vode u
nad§im ckoloskim uslovima umeren tokom
ranijih faza razvoja, dok do jakog stresa dolazi
posle maksimalnog osvetljenja u periodu
zaustavljanja porasta zelene povriine. U ovom
sluéaju stres usled nedostatka vode ima mali
efckat na prihvatanje svetlosti, ali veliki na
efikasnost iskori§¢avanja energije (Fukai,
1995a). Smanjenje duzine trajanja zelene
povrSine tokom perida nalivanja zrna takode
moze smanjiti prinos. Kada se susa desi nakon
nicanja, smanjen porast uscva prvenstveno
redukuje efikasnost iskoriséavanja energije. U
ovom sluéaju efikasnost iskori§¢avanja
energije je smanjena i nakon prestanka stresa,
bez obzira $to ovo izgleda kontradiktorno
Siroko prhadenoj ¢injenici da porast listova
jako zavisi od dostupne vode. Ako se nedo-
statak vode desi u periodu cvetanja, primarna
posledica redukcije poveéanja biomase je
smanjenje usvojence encergije do koje dolazi sa
intenzivnijim odumiranjem listova.

Bilo koje poveéanje prinosa usled efika-
snijeg iskori§¢avanja radijacije moze biti
postignuto istovremenim poveéanjem kapa-
citeta fotoasimilacije i kapaciteta akceptora
asimilata. U svrhu toga treba povedati obez-
bedenost asimilativima tokom razvi¢a klasa i
na taj nacin povecanjem kapaciteta akceptora
asimilata povedati asimilaciju tokom nalivanja
zrna (Richards, 1990).

Zetveni indeks

Zetveni indeks novih sorti je¢ma se kreée
od 0,4 do 0,6 (Przulj, 2001). Tokom
dvadcesetog veka Zetveni indeks jeéma se
progresivno povedavao, i to vise u zemljama
sa  povoljnim uslovima za proizvodnju
(Nemacka, Engleska) nego u zemljama sa
nepovoljnijim uslovima (Australija, Kanada,
Spanija). Kao i kod psenice, pobolj$anje
zetvenog indeksa kod jeéma je posledica
povedanja sklopa, odnosno broja poznjevenih
zrna, uz zadrzavanje postojeée krupnoée zrna.
Visoka heritabilnost Zetvenog indcksa se
zasniva na njegovoj slaboj reakciji, odnosno
stabilnosti u odnosu na variranje ckoloskih
faktora (obezbedenost hranivima, sklop,
primena regulatora rasta itd.), ali u odsustvu
stresa. lako neki autori pretpostavljaju da je
zetveni indeks dostigao svoju gornju granicu,
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ili s¢ nalazi vrlo blizu nje, buduée poveéanje
prinosa zrna treba ostvariti ne samo preko
povecanja ukupne biomase nego i uz dalje
povedanje zetvenog indeksa. Ovaj koncept
izgleda prihvatljiv u povoljnim uslovima
proizvodnje za je¢am, kao Sto su u Zapadnoj
Evropi, gde sorta i agrotehnika uz ostvarivanje
veée biomase ostvaruju istovremeno i veci
prinos zrna (Naylor ¢t al., 1998). Proizvodaci
ne mogu lako menjati Zetveni indeks, ali
mogu lako menjati tehnologiju proizvodnje u
cilju poveéanja biomase. 1 §to je posebno
vazno uniformnije bokorenje, odnosno
uniformniji klasovi primarnih i sekundarnih
bokora dovode do povecanja biomase i
prinosa po bokoru.

QOdnos izmedu izvora
i akceptora asimilata

lako s¢ u literaturi o tome vrlo malo
govori, kod izuzetno krupnih i rodnih klasova
stabljika predstavlija mchani¢ko ogranicenje
daljeg povecéanja prinosa. Medutim, veéina
autora navodi da klas, kao akceptor asimilata,
predstavlja glavni faktor koji onemoguéava
povecanje zevenog indeksa pod povoljnim
uslovima proizvodnje (IIay, 1995). U semi-
aridnim uslovima i izvor i akceptor asimilata
ograni¢avaju dalje poveéanje prinosa (Voltas
ct al., 1998).

Kod §estoredog je¢ma sredi$nji klasiéi
obi¢no imaju zrna veée mase nego bocni. Do
toga dolazi jer sredi$nji klasi¢i imaju veéi
intenzitet nalivanja zrna. U scmiaridnim
uslovima, gde izvor asimilata predstavlja
ogranic¢avajuéi faktor veéeg prinosa, nedo-
statka izvora asimilata se¢ jaée ispoljava kod
bo¢nih nego sredi$njih klasi¢a. U nepo-
voljnim uslovima nedostatak akccptora
asimilata, tj. broja zrna dovodi do poveéanija
mase zrna sredi$njih i bo¢nih klasi¢a stimu-
lisanjem intenziteta nalivanja zrna i produ-
zenjem perioda nalivanja zrna (Voltas et al.,
1998). Polozaj zrna u klasu uti¢e i na kon-
centraciju azota u zrnu, ali u manjoj meri nega
na masu zrna (Ellis and Marshall, 1998).

Broj zrna u odnosu na masu zrna

Opste je prihvadeno da se prinos zrna
jeéma nalazi u jacoj pozitivnoj korelaciji sa
brojem zrna nego sa krupnocom zrna, kao i da
je masa zrna najstabilnija komponenta prinosa
(Gallagher ct al,, 1975). Medutim, ovo nije
uvek slucaj u semiaridnim podrudjima, gde se



susa javlja u periodu nalivanja zrna. To je zbog
toga $to izvor asimilata koji stoji na
raspolaganju u vreme cvetanja ima glavou
ulogu u formiranju konaénog broja zrna i
njihove veli¢ine. Tako npr. izogene linije je¢ma
bez osja imaju veci broj zrna po klasu u odnosu
na linije sa osjem. Sa druge strane, linije sa
osjem imaju krupnije zrno u odnosu na linije
bez osja, §to je posledica veée fotosinteze i
manjeg broja zrna (Bort et al., 1994).

Su$a, visoke temperature, kao i bilo koji
drugi faktor ili tretman koji moze redukovati
intenzitet i duzinu nalivanja zrna dovode do
smanjenja masce individualnih zrna (Bulman
and Smith, 1993). Duzina klasa, broj klasi-
¢a/zrna po klasu i masa zrna su osobine koje
su najtolerantnije na slana zemlji$ta, dok
veli¢ina zrna, prinos i prinos zrna po klasu
najjac¢e reaguju na ovu vrstu stresa (Royo and
Aragiiés, 1995).

Sorte dobijene selekcijom u umerenim
klimatskim uslovima imaju manji intenzitet
nalivanja zrna u odnosu na sorte dobijene u
subarktickim i semiaridnim uslovima. Inten-
zivnije nalivanje zrna u subarkti¢kom regionu
je povezano sa masom zrna, ali ne i sa
duzinom nalivanja zrna i prinosom. U ovom
podrudju sorte je¢ma treba da imaju Sto duzi
vegetativni period i kratak period nalivanja
zrna. U semiaridnim podrudjima sorte treba
da imaju kradi vegetativni period, odnosno da
klasaju ranije i da nalivanje zrna traje duze
(Dofing, 1995; Przulj and Mom¢éilovié, 2002).

Odnosa izmedu suve materije i sadrzaja
azota zrna u postizanju boljeg kvaliteta

Prinos zrna i masa pojedinacnih zrna
nalaze se u jakoj negativnoj korelaciji sa
sadrzajem proteina u zrnu (Simmonds, 1996).
Ovaj odnos moze biti iskoriSten u proizvodnji
jeéma odredenog kvaliteta. Abioticki i bioti¢ki
¢inioci mogu da smanje masu zrna preko
smanjenja intenziteta nalivanja i duZine
trajanja nalivanja zrna (Voltas et al., 1998;
Przulj, 2001). Tako npr. visoke temperature
smanjuju pojedina¢nu masu zrna na taj nacin
$to smanjuju broj a ne i veli¢éinu skrobnih
zrna, dok istovremeno dolazi do poveéanja
sadrzaja azota (Savin et al., 1996). U svim
proizvodnim podruéjima suSa dovodi do
smanjenja mase zrna (Jamieson et al., 1995).

Od svih osobina koje odreduju kvalitet
zrna, sadrzaj azota u zrnu je pod najveéim
uticajem raspolozivih azotnih dubriva
(MaleSevié i Staréevié, 1992). Sadrzaj azota u
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biljci u vreme cvetanja je pouzdan pokazatelj
sadrzaja proteina u zrnu u vreme zetve (Przulj
and Momc¢ilovi¢ 2001a). Ova osobina se nalazi
u pozitivnoj korclaciji sa velicinom embriona i
volumenom zrna, a u negativnoj korelaciji sa
sadrzajem nestrukturalnih ugljenih hidrata u
fazi klasanja (Garca del Moral ¢t al.; 1998).
Doprinos posle cvetanja usvojenog azota
sadrzaju azota u zrnu se nalazi u negativnoj
korelaciji sa koncentracijom azota u zrnu.
Ovo ukazuje da kasnije usvojen azot ne
smanjuje uvek kvalitet, poSto je transport
azota i ugljenika tokom nalivanja zrna u
priliéno stabilnom smeru (De Ruiter and
Brooking, 1996).

Oplemenjivanje na fenolo§ki
razvoj biljaka

Period intenzivnog porasta klasa, koji se¢
odvija kada je definisan konadan broj zrna,
traje samo nekoliko nedelja, i klju¢an je u
odredivanju prinosa je¢ma. U ovoj fazi dolazi
do formiranja Zetvenog indeksa i intenziteta
nalivanja zrna. Znadaj trajanja perioda inten-
zivnog porasta klasa testiran je kori§éenjem
fotoperioda kratkog dana i utvrdena je
znadajna korelacija izmedu duzine trajanja
ove faze i broja fertilnih klasac¢a u klasu je¢ma.
‘lo znadi da se potencijal za prinos jeéma moze
povecati produZenjem ove faze, Sto dovodi do
formiranja zrna veée mase (Reynolds and
Pfeiffer, 2000).

Nadzemna biomasa je najée$¢e znacajno
veéa kod ranije setve i kod duze vegetacije.
Medutim, to istovremeno i ne znadi da je
translokacija organske materije u zrno veca
kod takvih useva i da je veéii prinos zrna. Veéa
konkurencija za asimilate izmedu klasa i
stabljike moze biti presudan faktor u
odredivanju prinosa kod ranijih rokova setve.
Iako se broj listova i broj klasi¢a nalaze u
pozitivnoj korclaciji, odnos izmedu njih se
smanjuje sa povecanjem duZine vegetativnog
perioda, §to znadi da je svaki naredni list u
negativnoj regresiji sa brojem klasiéa (Kernich
et al.,, 1995). Skracenje stabljike je jedan od
mogudih nac¢ina smanjenja konkurencije klasa
i stabljike u odnosu na asimilate. Medutim,
ranija setva obezbeduje vecu koli¢inu vode
kao i povoljniju raspodelu dostupne vode
biljci tokom njenog rasta i razvoja, te je
neophodno pronaéi optimalni rok setve u
odnosu na zahteve prema vodi i formiranje
ove komponente prinosa.



Efikasnost iskoris¢enja vode

Efikasnost iskori§¢avanja vode mozZe se
definisati kao koli¢ina proizvedence biomase
po jedinici evapotranspiracije (Smith et al.,
1999). Na osnovu toga efikasnost iskori$ca-
vanja vode zavisi od efikasnosti transpiracije i
evaporacije zemljiSta. Posto ctikasnost trans-
piracije zavisi i od efikasnosti iskori§¢avanja
svetlosne energije, evaporacija zemljiSta zavisi
od gustine sklopa useva. Sporiji razvoj sklopa
dovodi do veée evaporacije sa povriine
zemljiSta, a time slabije efikasnosti kori$¢enja
vode (Fukai, 1995a). U semiaridnim uslovima
efikasnost iskori§¢avanja vode je obi¢no vecéa
kod ranozrelijih sorti (Fukai 1995b). Ovo je u
najvecoj meri posledica razlike u efikasnosti
transpiracij¢ (koli¢ina proizvedene biomase
po jedinici odate vode putem transpiracije).

Efikasnost transpiracije se moze oceniti
preko analize sadrzaja izotopa ugljenika u
bilinom materijalu i njegove diskriminacione
vrednosti (Craufurd et al., 1991; Acevedo,
1993). Tako je diskriminacija izotopa uglje-
nika u negativnoj korelaciji sa efikasno§céu
transpiracije. Genotipovi je¢ma sa niskom
diskriminacionom vrednosti su produktivniji
pri nedostatku vode u vesta¢kim uslovima
gajenja. Medutim, u poljskim uslovima,
posebno u lo8oj sredini, postoji pozitivna
korelacija izmedu diskriminacione vrednosti i
prinosa. Osnova ovog pozitivnog odnosa se
moze objaniti takode pozitivnom korelacijom
izmedu diskriminacione vrednosti i ukupne
vode dostupne usevu. Ovo moZe pomodi pri
tumacenju pozitivne korelacije izmedu
diskriminacone vrednosti i prinosa u poljskm
uslovima, mada sc¢ na osnovu odredenih
teoretskih objaSnjenja mozZe odekivati ¢ak i
negativna korelacija.

Efikasnost iskori$¢avanja vode od starne
biljaka se jako povecala tokom zadnja dva veka,
kada je doslo do povecéanja atmosferskog CO,.
Medutim, u osnovi ovog povecéanja nisu
geneti¢ke promene biljke. Nove sorte pokazuju
konstantno veéu diskriminacionu vrednost
nego stare sorte, za Sto je odgovorna veca
provodljivost stoma kod novih genotipova.

Pocetni vigor i intenzitet razvoja biljaka

Ukoliko padavine prevazilaze zahteve
biljke nadzemna vegetativna masa i prinos
zrna su veéi kod jeéma nego u bilo koje druge
vrste strnih zita (Lopez-Castacda and Rich-
ards, 1994). Je¢am takode ima brZi razvoj
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listova i veéu akumulaciju biomase nego
ostala Zita. Vedina naucnika je saglasna da je
vedi prinos je¢ma u ovakvim uslovima rezultat
brzeg razvoja listova i ranijeg cvetanja. Na ovaj
nacin obezbeduje se smanjenje gubitaka vode
iz zemlji$ta i zavrSetak porasta pre naglog
porasta temperatura i smanjenja parcijalnog
pritiska pare u vazduhu.

U odnosu na p$enicu je¢am ima vedi rani
vigor za oko 40% za nadzemnu biomasu i dva
puta vedi za lisnu povrSinu do faze dva lista
(Lopez-Castaeda et al., 1995). Neto asimilacije
je 25% veéa kod pSenice nego kod je¢ma, dok
je indcks lisne povrSine (LAR) jeéma vedi za
23% nego kod p3enice. Ekoloski faktori
izmedu klijanja i pojave drugog lista na
glavnom stablu imaju vedi uticaj na rani vigor
kod je¢ma nego kod pSenice.

Veli¢ina embriona je najvazniji pojedi-
na¢ni faktor koji dovodi do veéeg vigora je¢ma
u odnosu na pSenicu. Brze nicanje kod je¢ma
takode doprinosi jatem vigoru ove biljne
vrste. Utvrdeno je da je odnos lisne povrsine i
suve mase u pozitivnoj korelaciji sa pocetnim
vigorom (Bort et al., 1998). Sirina prvog lista
jeéma je indircktan pokazatelj ranog vigora,
koji ukljucuje u sebe veli¢inu embriona i
odnos lisne povrSine i suve materije, te Sirina
prvog lista moZze biti upotrebljena u programu
oplemenjivanja na vigor (Lopez-Castaeda et
al., 1995).

Odnos izmedu ranog vigora i prinosa zrna
nije op$ta zakonitost, posebno kad sc
poredenje izvodi za jednu vrstu Zita i u
poljskim uslovima (Bort et al.,, 1998).
Nedostatak cfekta ranog vigora na prinos se
moze posmatrati sa nekoliko aspekata. U
ranoj fazi razvoja useva moZe postojati
razlid¢ita osctljivost prema niskim tempera-
turama, gde veéu osetljivost ispoljavaju
razvijeniji genotipovi. Kompeticija izmedu
biljaka posle faze nicanja takode moze biti
uzrok nedostatka pozitivnog odnosa. U
tipi¢nim semiaridnim uslovima gde brZi razvoj
lisne povrSine moze dovesti do bricg
iskori$¢avanja vode iz zemljiSta ja¢i rani vigor
moze imati negativan uticaj na prinos. UopSte,
intenzivan porast u ranijim fazama predstavlja
pozitivnu osobinu kada se kombinuje sa
ranim cvetanjem, ¢ime se moZe poboljsati
cfikasnost iskori$¢avanja vode.

Otpornost biljaka na stres

Adaptacija i aklimatizacija biljaka prema
veéem broju potencijalnih faktora stresa



obuhvata vi§e nivoa reakcije, od molekular-
nog do populacionog ili od sklopa do fizio-
loskog nivoa. Ove reakcije s¢ mogu svrstati u
dve grupe: (1) uobifajeni mehanizmi, bez
obzira na tip prisutnog stresa i (2) specifiéni
mehanizmi na odredeni stres. Primer za drugu
vrstu reakcije je¢ma je otpornost prema
niskim temperaturama. Otpornost prema
niskim temperaturama se¢ nalazi u jakoj
korelaciji sa nivoom iRNK razli¢itih gena kod
biljaka koje se gaje u razli¢itim temperaturnim
uslovima. Medutim, ova korelacija se ne moze
primeniti na biljke koje se nalaze u uslovima
stresa izazvanog suSom ili nedostatkom
hranljivih materija (Pearce et al., 1996).

U okviru mortoloskih i strukturnih adap-
tacija koje obezbeduju bolju zastitu od stresa
izazvanog nedostatkom vode znalajno je
prisustvo osja i vostane prevlake. Prisustvo
osja kod je¢ma povecava efikasnost trans-
piracije (Bort et al., 1994). Uloga voStane
prevlake na prinos i cfikasnost transpiracije je
proucavana kori§éenjem izogenih linija
dvoredog je¢ma. Na osnovu toga, prinos zrna,
ukupna biomasa slame i diskriminacija
izotopa ugljenika su bili veéi kod linija sa
vostanom prevlakom nego u linija bez
prevlake, kako u uslovima navodnjavanja tako
i u uslovima bez navodnjavanja. Veée vred-
nosti diskriminacije izotopa ugljenika kod
linija sa vo$tanom prevlakom pokazuju da ovi
genotipovi imaju niZzu efikasnost transpiracije
nego genotipovi bez vostane prevlake.

Stres moze smanjiti iskoriS§éenost raspolo-
zive svetlosti za fotosintezu. Pod ovim fotoin-
hibitornim uslovima vi$ak svetlosne energije
moze izazvati razvoj fotooksidativnih procesa.
Fotooksidativno oS$teéenje je normalna reak-
cija mnogih stresova. Kada se pod delovanjem
svetlosti stvara singlet molekul kisconika
(10,) dolazi do o$teéenja membrana
hloroplasta i preranog odumiranja fotosin-
tetskih organa (Krasnovsky, 1993). Fotoin-
dukovano povecanije koli¢ine aktivnog kisco-
nika, dobijenog redukcijom O u fotosistemu
I dovodi do degradacije ribulozo-1,5-bifosfat
karboksilaze/oksigenaze, poznatije pod ime-
nom rubisko (Desimone et al., 1996). Aktivni
kiseonik modifikuje rubisko i on postaje
podloga za stromalne proteaze (Desimone et
al., 1998).
fotoinhibtornom smanjenju, koje je povezano
sa brojnim stresovima. Kod jeé¢ma fotosistem [
moze biti ofteéen radijacijom tokom slabog
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osvetljenja na temperaturama mrznjenja (Tjus
et al.,, 1998). Fotoinhibicija fotosistema 1 na
niskim temperaturama je vazan fenomen kod
biljaka tolerantnih na niske temperatrure. U
poredenju sa fotosistemom 11, kod fotosis-
tema | transport elektrona nije sprecen
visokim temperaturama kod je¢ma (Stefanov
et al., 1996). Visoke temperature dovode do
gubitka aktivnosti fotosistema II, dok je
smanjenje aktivnosti fotosistema I uglavnom
posledica inaktivacije ili gubitka komponenti
izmedu ova dva sistema (Takeuchi and
Thornber, 1994). Ustvari, pigment koji se gubi
iz tilakoida tokom stresa pod uticajem visokih
temperatura je uglavnom odstranjen iz
protcina pigmenta fotosistema II. Foto-
oksidativno oS$teéenje moze ubrzati i ¢ak
izazvati odumiranje listova. Poveéanje CO,
smanjuje oksidativni stres kod jeé¢ma, dok se
aktivnosti rastvorljive katalaze i superoksid
dismutaze poveéavaju rapidno nakon pre-
mestanja biljaka u uobidajeni nivo CO,
(Casano et al., 1994).

Uloga ABA i hormona rasta

ABA je ukljucena u reakcije biljke prema
brojnim stresovima, poéev od suSe pa do
drugih stresnih uslova za biljke. Na primer,
postoje jasna pozitivna uloga ABA u vidu
signala koren-vegetaciona kupa koji pomaze u
odrzavanju rasta listova kod biljaka koje su
izloZzene stresovima (Mulholland et al., 1996).
ABA ispoljava pozitivhu ulogu u porastu
listova u stresnim uslovima. Interakcija
izmedu stresa i ABA mozZe biti znadajan
mehanizam u obja$njenju inhibicije porasta
listova biljaka je¢ma izlozenih delovanju suse
(Dodd and Davies, 1996).

Provodljivost stoma kod je¢ma se nalazi u
odredenom odnosu sa koncentracijom ABA u
ksilemu merenom na kraju noéi, iako je jasno
da je osctljivost stoma prema sadrzaju ABA u
ksilemu niza kod genotipova koji ranije
cvetaju (Borel et al., 1997). Inade, utvrdena ja
mala gencti¢ka varijabilnost za funkciju
stoma. Kontrola stoma zavisi od uslova
evaporacije i vodnog statusa zemljiSta. U
odnosu na to je¢am pokazuje nepravilno
ponaSanje sa hidrauliénim i hemijskim
mehanizmima.

Utvrdeno je akumulacija brojnih proteina
kao reakcija biljke na bilo koji spoljasnji faktor
koji ima dehidrataciono declovanje ili stoji u
vezi sa dehidratacijom. Od tih proteina
najzastupljeniji su dehidrini, koji sc javljaju



kod je¢ma kao reakcija na susu, niske temper-
ature, zaslanjenost, kao i u fazi dozrevanja
polena i semena. Sadasnja saznanja potvrduju
dehidrine kao glavnu supstancu koja je¢mu
obezbeduje tolerantnost na dehidrataciju .

Kada je biljka je¢ma izlozena delovanju
razli¢itih stresova koji izazivaju dehidrataciju
éelije je¢ma reaguje na taj nadin Sto dolazi do
poveéane akumulacije osmotski aktivnih
materija, pre svega glicin betaina. Biljke je¢ma
su sposobne da akumuliraju betaine u svojim
listovima ne samo kao reakcija na stres izazvan
nedostatkom vode nego i na stres izazvan
solima ili visokim i niskim temperaturama
(Kishitami ct al., 1994). Akumulacija betaina
tokom aklimatizacije prema niskim tempe-
raturama se nalazi u vezi sa tolerancijom
biljaka na izmrzavanje. Betain nakupljen
tokom prilagodavanja na niske temperarture
se nalazi u vezi sa duZinom vegetacijc sorti, jer
je utvrdena njegova veéa koli¢ina kod
kasnozrelih sorti. Nekoliko puta veéa kolicina
betaina je prisutna u listovima sorti koje su
tolerantne na zaslanjenost nego kod osetljivih
sorti. Osim betaina, prolin ima dvostruku
ulogu u aklimatizaciji na stres izazvan viso-
kom koncentracijom soli i osmotskoj regu-
laciji kao izvor redukovanih ckvivalenata
neophodnih za brz oporavak biljke (Nomura
etal., 1995).

Specifi¢ni mehanizmi u uslovima
povecane concentracije soli

Iako je je¢am u odnosu na ostala zita
najtolerantniji prema zaslanjanim zemlji-
Stima, povecana koncentracija soli redukuje
biomasu i prinos (Zhong and Dvorak, 1995).
Reakcija je¢ma prema soli ukljuuje dve faze:
spoljaSnju osmotsku i specifi¢nu genotipsku
(Munns et al.,, 1995). U prvoj fazi dolazi do
osmotskog reagovanja i smanjenja porasta
izazvanog delovanjem soli u zoni korenovog
sistema. U drugoj fazi ispoljava se dodatan
negativan efekat, koji je odreden genotipom
sorte i manifestuje se u umanjenju rasta usled
toksi¢nog delovanja soli koju je biljka veé
usvojila. Usvojena so dovodi do ranijeg
odumiranja listova i smanjenja neophodnih
asimilata za rast biljke. Stres izazvan pove-
¢anim koncentracijama soli smanjuje anti-
oksidativnu aktivnost korena, §to ima za
posledicu ubrzano nekontrolisano stvaranje
slobodnih radikala. Na molekularnom nivou,
adaptacija na stres zbog povecéane koncen-
tracije soli odvija se tako §to dolazi do
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akumulacije hidrogen jona u vakuolama
korena jeéma, ¢ime se odrzava stabilnost
tonoplasta u uslovima poveéane koncen-
tracije soli (Zhang et al., 1998).

Stres izazvan suSom

Susa, koja je pored smanjenja koli¢ine
vode ¢esto praéena poveéanim zracenjem i
stresom usled visokih temperatura, je glavni
abioti¢ki ¢inilac koji ograni¢ava prinos. U
semiaridnim uslovima su8a se¢ uglavnom
desava u poslednjim periodima vegetacije, u
vreme nalivanja zrna, U tim uslovima
translokacija asimilata akumuliranih do
cvetanja u stablu i listovima moZe imati veoma
pozitivan uticaj na nalivanje zrna (Przulj
2001a; 2001b). Odredivanje promena fluore-
scencije hlorofila, infracrvena termometrija i
razmena gasova su metode kojima se
odreduje otpornost je¢ma na suSu. Sorte
je¢ma otpornije na suSu imaju manje variranje
u neto fotosintezi, efikasnosti transpiracije i
temperaturi listova nego sorte osetljive na
sudu.

U susnim uslovima glavni koren ima vedi
znacaj od nodalnih, te biljke ¢esto mogu da
zavrse vegetaciju uz postojanje samo glavnog
korena. Stare sorte je¢ma imaju razvijeniji
korenov sistem, zbog ¢ega se koriste u
progarmima za stvaranje sorti za susne uslove
(Grando and Ceccareli, 1995). Relativni
sadrzaj vode u listu ispod lista zastavicara,
predzadnjoj i zadnjoj internodiji kao i visina
biljke su srednje do visoko nasledne osobine
koje se nalaze u pozitivnoj korelaciji sa
osetljivo§éu biljaka prema stresu usled sma-
njenja koli¢ine vode (Arnau and Monneveux,
1995).

Primena fiziologije stresa u programu
oplemenjivanja Zita

U regionima sa prisutnim abiotskim
stresovima programi oplemenjivanja su
usmeneni na selekeiju genotipova koji imaju
vede i stabilnije prinose. Fizioloske osobine
koje obezbeduju otpornost prema faktorima
stresa predstavljaju jednostavne, brze i jeftine
kriterijume izbora pozeljnih genotipova za
ovakve uslove proizvodnje.

Pri izboru genotipova tolerantnih na
najvaznije abiotske stresove, koji su ¢esto
prisutni tokom vegetacije, kao §to su susa i
zaslanjenost, selekciju treba obavljati na
celokupne, integralne osobine. Od tih oso-



bina svakako treba koristiti diskriminacionu
vrednost, kao i tehnike merenja radijacije u
sklopu.

Za ostale stresove, koji se deSavaju
uglavnom u kraéem vremenskom periodu,
kao $to su mraz, niske i visoke temperature,
metodi selekceije su jednostavniji. Odgovara-
juéim metodama kod ovih stresova uglavnom
se¢ determiniSe tolerantnost, a ne otpornost,
prema stresu. Osobine na osnovu kojih se
vr$e ocene odnose se na sadrzaj supstanci
koje odrzavaju povoljan osmotski potencijal i
relativno visoku fotosintetsku aktivnost
listova. Jedna od tih supstanci je betain, koji je
odgovoran za odrzavanje neophodnog osmo-
tskog nivoa kod je¢ma. U oplemenjivanju se

moze koristiti fotosintetska aktivnost listova
koja se efikasno odreduje fluorescencijom
hlorofila.

Stres usled nedostatka vode smanjuje
efikasnost iskoriS$éavanja mineralnih ele-
menata. Medutim, ovo se ¢esto ne odnosi na
azot. Kada se biljke gaje u uslovima vodnog
stresa sadrzaj azota po biljci se smanjuje, i to
znatno viSe kod pSenice nego kod jec¢ma.
Suprotno kolid¢ini azota koja se smanjuje,
koncentracija ovog elementa se povecava u
biljci. U semiaridnim uslovima, koji zadnjih
godina vladaju i kod nas, visoke doze azotnih
dubriva nemaju pozitivan efekat na prinos, $ta
viSe u ekstremno suvim uslovima smanjuje se
prinos i Zetveni indeks.
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PHYSIOLOGICAL BASIS OF BARLEY YIELD UNDER NEAR OPTIMAL AND STRESS
CONDITIONS

PRZULJ, N., MOMCILOVIC, VOJISLAVA, PETROVIC, N.
SUMMARY

Average barley yield fall below its potential due to incidence of stresses. Water stress is the
main environmental factor limiting yield. The component a priori more sensitive to most stresses
is the amount of radiation absorbed. The effect of stresses influence on the total amount of radia-
tion absorbed by barley crop during its vegetation and the photosynthetic efficiency of radiation
conversion. Growth inhibition is accompanied by reductions in leaf and cell wall extensibility.
Grainyield under drought conditions is source limited. Supply of assimilates to the developing in-
florescence plays a critical role in establishing final grain number and grain size. Grain weight is
negatively affected by drought, high temperature, and any other factors that may reduce grain fill-
ing duration and grain filling rate. Awns and glaucousness confer better performance of barley un-
der drought stress conditions. Barley responds with an increased accumulation of a number of
proteins when subjected to different stress inducing cell dehydration.

Screening techniques that are able to identify desirable genotypes based on the evaluation
of physiological traits related to stress evasion and stress resistance may be useful in breeding bar-
ley for resistance to stress, particularly drought stress. Crop management and breeding can re-
duce the incidence of stress on yield. The effect of these practices is sustained by an understanding
of their physiology. In this paper the physiological basis of the processes determining barley yield
and the incidence of stresses on photosynthetic metabolism that determine grain yield of barley is
discussed.

Key words: barley (Hordeum vulgare L.), stress, drought, physiology, tolerance, photosyn-
thesis, yield, adaptability
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