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Izvod: Razlozeni indukcioni procesi zakasnele fluorescencije (ZF) hlorofila na
tranzijente: A, B, C, D i E nastaju kada se segment intaktnog lista linija i hibrida kukuruza drzi
u mracnoj komori fosforoskopa znatno kraée vreme (30 s < 1t < 240 s), pre njegovog
intermitentnog osvetljavanja sa belom svetlos¢u. Tranzijente indukcionih procesa: A, B, C,D i
E karakteriSu njihovi vremenski parametri: ta, tg, tc, tp 1 tg, promena intenziteta tranzijenata,
parametri i mehanizmi njihovog nastajanja. RazloZeni indukcioni procesi ZF hlorofila
intaktnog lista linija i hibrida kukuruza na tranzijente: A, B, C, D i E praéeni su pojavom i
razliitim nivoima vrednosti energije aktivacije (E,, kJ/mol) koje odgovaraju razlicitim
kritinim temperaturama faznih prelaza u pobudenoj tilakoidnoj membrani. Mehanizmi
nastajanja tranzijenata indukcionih procesa: A, B, C, D i E imaju dve prirode. Tranzijenti A i B
su fizicke, a tranzijenti: C, D i E su hemijske prirode. Pokazano je da nastajanje tranzijenata: B,
C, D i E istovremeno prati uspostavljanje oscilacija indukcionih procesa ZF hlorofila. Po nasoj
hipotezi, meduzavisnost tranzijenata i oscilacija indukcionih procesa ZF hlorofila dovode se u
neraskidivu vezu. Oscilovanje indukcionih procesa ZF hlororfila objasnjava se strukturnim i
funkcionalnim promenama u pobudenoj tilakoidnoj membrani intaktnog lista linija i hibrida
kukuruza koji su gajeni u uslovima vazdusne suse, povecanih temperatura i deficita vode u
podlozi.

Kljucne refi: Indukcioni procesi, intaktni list, oscilacije, tilakoidna membrana,
tranzijenti, zakasnela fluorescencija hlorofila, Zea mays L.

*Ovaj rad autori posvecuju uspomeni i dugom secanju na lik i delo prerano preminulom Profesoru
Dusanu Veceli¢u, utemeljivacu molekularne biofizike u Srbiji
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Uvod

Zakasnela fluorescencija (ZF) hlorofila se fenomenoloski moZe opisati kao
pojava svetljenja (bioluminescencija) zivih sistema: bakterija, algi i viSih biljaka
(kukuruz) u crvenoj oblasti spektra, neposredno nakon intermitentnog osvetljavanja
(pobudivanja) intaktnog lista, Radenovié¢, 1994, Jurisnic i Govindjee, 1982,
Radenovié¢ i sar., 1994a, 1994b, ZF hlorofila su otkrili Strehler i Arnold, 1951,
pokusavajuci da razjasne prirodu indukovanog svetlenja u vidu bioluminescencije.
Brojna proucavanja, pogotovu poslednjih dvadeset i pet godina, Radenovié, 1997,
Jurisnic, 1986, Veselovski i Veselova, 1990, Radenovié i sar., 1994a, 1994b,
Markovié i sar., 1987, 1999, 2001, Radenovié¢ i Jeremié, 1996, otkrila su direktnu
povezanost ZF hlorofila sa fotosinteti¢nim procesima u kojima se ZF hlorofila smatra
njihovim nezaobilaznim indikatorom - osetljivom "sondom" za eksperimentalna
fotosinteti¢na proucavanja kod intaktnog lista linija i hibrida kukuruza, Radenovié,
1994, Jurisnic 1 Govindjee, 1982, Jurisnic, 1986, Veselovski i Veselova, 1990,
Markovié i sar., 1987, 1999, 2001. Ve¢ danas, ZF hlorofila sluzi kao efikasno
sredstvo, odnosno kao savremeni metodski postupak pri proucavanju odredjenih,
Cesto vrlo slozenih fotoprocesa u "svetloj" fazi fotosinteze. U vezi sa ovim, kao vrlo
aktuelna naucna pitanja, smatraju se indukcioni procesi ZF hlorofila, njihovo
razlaganje na vise medusobno zavisnih tranzijenata, nastajanje oscilacija i ritmova i
njihova meduzavisnost, Radenovié, 1997, Radenovi¢ i sar., 1981. Isto tako,
namecée se pitanje o energiji aktivacije i kriticnim temperaturama faznih prelaza
pobudene tilakoidne membrane unutar deSavanja ukupnih indukcionih procesa ZF
hlorofila, Radenovié i sar., 2007b. Cilj ispitivanja je kako nastaje i kolika je
meduzavisnost tranzijenata i oscilacija unutar indukcioneih procesa ZF hlorofila.

Materijal i metode

Ispitivanja su vrSena na intaktnom listu Cetiri hibrida kukuruza (Zea mays
L.): ZP 360, ZP 46A, Zp 633 1 ZP 704, kao i na dve samooplodne linije: ZPR 707 i
Oh 43, tolerantnih 1 otpornih na delovanje visih i visokih temperatura, kao i suse. Za
ova proucavanja biljke su gajene u staklari u sudovima sa zemljom u uslovima
kontrolisane vazdusne suse i umanjene koli¢ine vode u podlozi Radenovié i sar.,
2001. Promena temperature je kontrolisana u opsegu od 28 do 38°C. U takvim
uslovima biljke su gajene u svim fazama njihovog rastenja i razvica. Merenja su
vrsena Cetiri godine tokom juna, jula i avgusta meseca. Biljke kukuruza su donosene
u laboratoriju iz staklare ujutro, izmedu 7 1 8 Casova. One su koso zasecane na
prizemnoj intemodiji. U laboratoriji su biljke drzane tako S$to su bile postavljane u
vodu po duzini jedne internodije. Dva Casa pre fluorescentnog eksperimenta
proucavane biljke su drzane u staklenom zvonu crne boje. Sa takvih biljaka uziman
je segment intaktnog lista na klipu i stavljan u komoru modifikovanog
Becquerelovog fosforoskopa. Ova ispitivanja vrSena su na 40 biljka za svaki hibrid i
liniju kukuruza.
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Pri proucavanju koris¢en je neinvazivni fotosinteti¢no-fluorescentni metod
za merenje intenziteta indukcionih procesa ZF hlorofila, $to ukljucuje i razlaganje na
tranzijente: A, B, C, D i E i registrovanje pojava oscilacija.

Neinvazivni fotosinteti¢no-fluorescentni metod za merenje indukcionih
procesa ZF hlorofila shematski je prikazan na Slici 1. Fotosintetino-fluorescentni
metod razvijen je i viSe puta poboljSavan u Institutu za kukuruz "Zemun Polje".
Merenje promene intenziteta indukcionih procesa ZF hlorofila vrSeno je po metodu
koji je, u principu i pojedinostima, opisan u radovima Radenovi¢, 1997,
Radenovié i sar., 1981, Radenovié i sar., 2007a,2007b.

4 v
PH o
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ELB .. B N b » DF

_ :
nnp=

Filteri - Filters

Slika 1. Principijelna Sema fotosinteticno-fluorescentnog metoda i aparature za merenje
zakasnele fluorescencije hlorofila: C - mracna komora sa postoljem za uzorke; S -
uzorak (segment intakinog lista), filteri, ELS - izvor ekscitirajuce svetlosti PH -
Sfotomultiplikator; O - osciloskop, R - pisac, ELB - ekscitirajuci zrak, DF -
lumuniscentna svetlost (zakasnela fluorescencija), IS - ulazni provez u mracnu
komoru, OS - izlazni provez iz komore
Experimental setup of the photosynthetic - fluorescence method and the measuring equipment
Jor delayed chlorophyll fluorescence: C - dark chamber with a sample stand; s - sample (intact
leaf segment), filters, ELS - excitation light source, PH - photo-multiplier; O - oscilloscope, R -
printer, ELB - excitation light beam, DF - luminescent light (delayed fluorescence), IS - input
chamber slot, OS - output chamber slot

Rezultati i diskusija

Razlaganje indukcionih procesa zakasnele fluorescencije hlorofila na
tranzijente. - Do razlaganja indukcionih procesa ZF hlorofila na tranzijente: A, B, C,
D i E dolazi kada se intaktni segment lista kukuruza drzi u mracnoj komori
fosforoskopa znatno krace vreme t (30 s < 1<2405) pre njegovog intermitentnog
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Slika 2. Sematski prikaz mogucih mesta pojave oscilacija i nastajanja tranzijenata:

A, B, C, D i E indukcionih procesa zakasnele fluorescencije hlorofila
intaktnog lista linija i hibrida kukuruza u pobudenoj tilakoidnoj membrani.
Strelica oznacava pocetak merenja.
Schematic illustration of possible sites of the oscillation generation and the
formation of transients: A, B, C, D, E of the induction processes of delayed
chlorophyll fluorescence in the intact leaf of maize inbreds and hybrids in the
excited thylakoid membrane

osvetljavanja sa belom svetlos¢u (Slika 2).

Rezultati eksperimentalnog razlaganja indukcionih procesa ZF hlorofila na
tranzijente: A, B, C, D i E dati su na Slikam 3 a-c i 4a-fiu Tabeli 1.

Kritiéna temperatura faznih prelaza pobudene tilakoidne membrane i
energija aktivacije tranzijenata indukcionih procesa zakasnele fluorescencije
hlorofila. - U Tabelama 2 i 3 dati su rezultati kritinih temperatura faznih prelaza
pobudene tilakoidne membrane i energija aktivacije (E,) tranzijenata B, C, D i E
indukcionih procesa ZF hlorofila. Primenom Arenijusovog kriterijuma na
temperaturnu zavisnost indukcionih tranzijenata utvrdjene su kritiCne temperature
faznih prelaza na kojima dolazi i do najmanjih strukturnih promena u tilakoidnoj
membrani proucavanih linija i hibrida kukuruza. Vrednosti kriti¢nih temperatura u °C
ukazuju na slozenost fotosinteti¢no-fluorescentnih procesa u tilakoidnoj membrani,
ali 1 na pojavu otpornosti i adaptivnosti ispitivanih linija i hibrida kukuruza prema
delovanju faktora sredine Radenovié i sar., 2001 (Tabela 2). Dobijene vrednosti E,
pri nastajanju tranzijenata B, C, D 1 E i indukcione krive ZF hlorofila ukazuju da
porast temparature dovodi do manjih ili vecih strukturnih promena kod molekula
(pretezno hlorofila) u pobudenoj tilakoidnoj membrani, usled kojih, ti molekuli,
postaju reaktivniji i sticu dodatnu E,, koju koriste u rekombinacionim indukcionim
procesima ZF hlorofila Radenovié, 1997, Radenovié i sar., 2007b.
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Tabela 1. Vrvemenski parametri tranzijenata: A, B, C, D i E indukcionih procesa
zakasnele fluorescencije hlorofila kod intaktnog segmenta lista linija i
hibrida kukuruza na 25°C.

Time Parameters of Transients: A, B, C, D and E of the Induction Processes of Delayed
Chlorophyll Fluorescence in the Intact Leaf of Maize Inbreds and Hybrids at 25°C

Vremenski Tranzijenti indukcionih procesa zakasnele fluoroscencije
parametri hlorofila intaktnog segmenta lista linija i hibrida kukuruza
tranzijenata: Transients of the induction processes of delayed chlorophyll
A,B,C,DiE fluorescence in the intact leaf of maize inbreds and hybrids
Time of generation of

transients: A, B,C,D  A:ts, ms B:tg, s C:te, s D:tp, s E:tg, s
and E

Vreme pocetka

nastajanja

tranzijenta 2-4 0,8-1,0 9-11 110-130  180-240
Time of the

beginning of
transient generation

Najduze vreme

trajanja

tranzijenata 75-80 8-9 21-23 480-500 8400
Longest time of

transient generation

Prosec¢no vreme

trajanja

tranzijenata 31+6 5+0,5 1545 360+20 670£35
Average time of

transient generation

Meduzavisnost tranzijenata i oscilacija u pobudenoj tilakoidnoj membrani
indukcionih procesa zakasnele fluorescencije hlorofila. - Eksperimentalni rezultati o
meduzavisnosti intenziteta tranzijenata B, C, D i E i oscilacija u indukcionim
procesima ZF hlorofila kod linija i hibrida kukuruza dati su na Slikama 5-8.

Ako se ispitivane linije 1 hibridi kukuruza gaje u uslovima razliCitog

intenziteta vazdusne suse, onda se dobijaju fluorescentni odgovori indukcionih
procesa ZF, ne samo u vidu tranzijenta, nego i sa pojavom oscilacija.
Kada su ovakva ispitivanja u pitanju, onda se radi o meduzavisnosti intenziteta
tranzijenata: B, C, D i E indukcioinih procesa ZF hlorofila sa izazivanjem i
uspostavljanjem procesa nestabilnosti, fluktuacija i1 oscilacija u pobudenim
tilakoidnim membranama intaktnog lista linija i hibrida kukuruza (Slike 5-8).

U eksperimentalnom razlaganju indukcionih procesa ZF hlorofila prvo su
otkriveni tranzijenti: B, C, D 1 E, primenom standardnih postupaka registrovanja ZF
hlorofila. Znatno kasnije, otkriven je tranzijent A, Radenovié, 1997. Njega je bilo
znatno teze registrovati. Bilo je neophodno obezbediti Storage osciloskop i povezati
ga u blok shemu aparature za registrovanje indukcionih procesa ZF hlorofila (Slika
1). Registrovanje tranzijentata indukcionih procesa: A, B, C, D i E karakterisu
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Slika 3a-c. Eksperimentalno registrovanje tranzijenta A indukcionih procesa zakasnele
fluorescencije hlorvofila na intaktmom listu linija i hibrida kukuruza uz primenu
Storage osciloskopa i sa viemenskom skalom od Ims, 5 ms, 10 ms.
Experimental detection of the transient A of the induction processes of delayed
chlorophyll fluorescence in the intact leaf of maize inbreds and hybrids with the
use of the storage oscilloscope and a time scale of 1ms, Sms and 10ms
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Slika 4a-f. Eksperimentalni rezultati o razlaganju indukcione krive zakasnele fluorescencije
hlorofila na tranzijente: B, C, D i E za sledece vrednosti t: 90s, 120s, 150s, 180s,
21051 240s.
Experimental results on the resolution of the induction curve of delayed chlorophyll
fluorescence into transients: B, C, D and E for the following values of t: 90s, 120s,
150s, 180s, 210s and 240s.
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Tabela 2. Kriticne temperature faznih prelaza tranzijenata: B, C, D i E indukcionih
procesa zakasnele fluorescencije hlorofila intaktnog lista linija i hibrida
kukuruza u zavisnosti od vtemena (z)

Critical Temperatures of the Transition Period of Transients: B, C, D and E of Delayed
Chlorophyll Fluorescence Induction Processes in the Intact Leaf of Maize Inbreds and
Hybrids in Dependence on Time (1)

Kriti¢ne temperature faznih prelaza, °C
Critical temperatures of transition period, °C
Tranzijenti - Transients

Vreme prethodnog drzanja
intaktnog lista u mraku (t, s)
Previous intact leaf dark period (7, s)

B C D E
30 33,3+0,2  28,5+2,5 31,6+0,2 30,8+0,2
60 23,4+0,3 32,7£3,0 25,4+0,3 22,0+0,3
90 19,5+0,2 25,840,3  26,5+0,2 20,5+0,4
120 17,9+0,2  25,0+0,5 22,5+0,2 21,0+0,4
150 24,704  26,3£0,4 22,5+0,2 25,0+0,3
180 24,0+0,3 26,3+0,3 23,1+0,2 23,8+0,5
210 24,34+0,3 31,0£0,4 22,0+0,2 22,2+0,3
240 26,1+0,3 32,0+£0,4 23,8+0,2 22,8+0,5

Tabela 3. Energija aktivacije tranzijenata: B, C, D i E indukcionih procesa zakasnele
fluorescencije hlorofila intaktmog lista linija i hibrida kukuruza u zavisnosti od
vremena (t)
Activation Energy of Transients: B, C, D and E of Delayed Chlorophyll Fluorescence Induction
Processes in the Intact Leaf of Maize Inbreds and Hybrids in Dependence on Time (z)

Energija aktivacije (E,, kJ/mol)
Activation energy (E,, kJ mol™)
Tranzijenti - Transients

Vreme prethodnog drzanja
intaktnog lista u mraku (, s)
Previous intact leaf dark period (<, s)

B C D E

30 65,37 83,69 266,98 32,08
60 32,90 23,80 39,66 26,28
90 51,81 14,03 27,83 53,68
120 52,96 47,68 63,68 92,53
150 30,07 68,52 93,53 106,62,
180 25,97 75,05 116,27 106,32
210 2235 34,43 132,19 92,74
240 21,60 30,09 131,80 74,49

njihovi opsti i fizicko-hemijski parametri, i to: vremenski parametri tranzijenata
(vreme pocetka nastajanja tranzijenata i vreme trajanja tranzijenata), promene
intenziteta i mehanizmi njihovog nastajanja (Tabela 1).

Mehanizni nastajanja tranzijenata A, B, C, D i E. - Mehanizam nastajanja
tranzijenta A objaSnjava se njegovom povezanoSéu sa primarnim fotohemisjkim
aktom koji se, prvenstveno ispoljava na pojavu indukcije dipola u reakcionom centru
fotosistema II (PS II), Jurisnic 1 Govindjee, 1982, Jurisnic, 1986. Nastajanje ovog
tranzijenta javlja se kao rezultat orijentacije elektricnih dipola u pobudenoj

tilakoidnoj membrani pod dejstvom bele svetlosti koja ih pobuduje u intermitentnom
12 J. Sci. Agric. Research/Arh. poljopr. nauke 69, 248 (2008/4), 5-21
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Slika 5. Nastajanje uobicajene indukcione krive zakasnele fluoroscencije hlorofila sa tranzijentima

B ili C, D i E kod intaktnog lista linija i hibrida kukuruza gajenih u normalnim
fizioloskim uslovima

Generation of the standard induction curve of delayed chlovophyll fluorescence with transients B

or C, D and E in the intact leaf of maize inbreds and hybrids grown under common physiological

conditions
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Slika 6. Nastajanje pojave nestabilnosti indukcionih procesa zakasnele fluoroscencije hlorofila
sa tranzijentima B, C, D;, D,, D3 i E kod intaktnog lista linija i hibrida kukuruza
gajenih u uslovima slabe vazdusne suse
Generation of instability of the induction curve of delayed chlorophyll fluorescence

with transients B, C, D;, Dy, D3 and E in the intact leaf of maize inbreds and hybrids
grown under conditions of weak air drought
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Slika 7. Nastajanje pojave fluktuacije indukcione krive zakasnele fluoroscencije hlorofila sa

tranzijentima B ili C, D;, D,, D;, D, i E kod intaktnog lista linija i hibrida kukuruza
gajenih u uslovima jace vazdusne suse
Generation of the fluctuation of the induction curve of delayed chlorophyll fluorescence
with transients B or C, D;, D,, Ds;, D, and E in the intact leaf of maize inbreds and
hybrids grown under conditions of severe air drought
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Slika 8. Nastajanje pojave oscilovanja indukcione krive zakasnele fluoroscencije hlorofila sa

14

tranzijentima B, C, D;, D,, D; D, i E kod intaktnog lista linjja i hibrida kukuruza
gajenim u uslovima jake vazdusne suse i umanjene vode u podlozi
Generation of the oscillations of the induction curve of delayed chlorophyll
fluorescence with transients B, C, D;, D,, D;, D, and E in the intact leaf of maize
inbreds and hybrids grown under conditions severe air drought and reduced water in
the medium
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rezimu. Orijentacija dipola stvara elektricno polje. Dipoli kao takvi, opredeljuju
tranzijent A i ukazuju da je on fiziCke prirode i da uti¢e na indukcione procese ZF
hlorofila, Radenovié, 1997.

Nastajanje tranzijenta B dovodi se u najuzu vezu sa uspostavljenjem
clektrohemijskog gradijenta kroz pobudenu tilakoidnu membranu posle
intermitentnog osvetljavanja sa belom svetlos¢u intaktnog segmenta lista. Preciznije,
ovaj tranzijent jako zavisi od elektricne komponente elektrohemisjkog gradijenta
(AY), Radenovié, 1994, Veselovski i Veselova, 1990, Radenovié i sar., 1994a,
1994b. Tranzijent B se javlja posredno kao proizvod ekscitacije pobudene tilakoidne
membrane pod dejstvom bele svetlosti u intermitentnom reZzimu. Smatra se da tada
dolazi do interakcije fotodipola sa drugim membranskim strukturama i da ovo
uzajmno delovanje izaziva ekscitaciju koja se u stvari ispoljava kao tranzijent B
indukcionih procesa ZF hlorofila. Njegova osnova nije Cisto hemijske prirode, jer se
odigrava vrlo brzo, brze od hemijskih reakcija. Stoga se moze pre reci da kod njega
preovladava fizi¢ka priroda, Radenovié, 1997, Radenovié i sar., 2007a.

Smatra se da pojava tranzijenta C zavisi od reakcionih centara koji su
fotosenzitivni. Ovi centri zavise od T (vreme drzanja ispitivanog intaktnog segmenta
lista u mraku), odnosno njihov broj se povecava u zavisnosti od T, a zatim dolazi i do
konformacionih i funkcionalnih promena odredenih proteinskih struktura koje
detrminiS$u medusobni polozaj akceptora (Chl a) u reakcionom centru [5], [7], [8].
Ovaj tranzijent ima kineti¢ki karakter sliCan tranzijentu B posto je i njegovo
ponasanje osetliivo na prisustvo valinomicina, sposobnog da eliminiSe
elektrohemijski gradijent, Radenovié, 1994, Veselovski i Veselova, 1990,
Radenovié i sar., 1994b. Tranzijent C zavisi od elektronskog transporta izmedu
dva fotosistema (PS Il i PS I), Markovi¢ i sar., 2001. Preciznije, intenzitet ovog
tranzijenta se povecava sa porastom akumulacije X (sekundami akceptor elektrona
PS I u redukcionoj formi sve dok ne dostigne maksimum koji odgovara maksimumu
elektrohemijskog gradijenta). Akumulacija X" odgovara akumulaciji Ph™ i Q forme
PS II. Na sli¢an nacin, pad intenziteta tranzijenta C izazvan je smanjenjem elektri¢ne
komponente elektrohemisjkog gradijenta (AYW), te kao rezultat difuzije katjona iz
tilakoida, u stvari je indikacija rasipanja elektrohemijskog gradijenta Markovic i sar-.,
2001. Kineticko ponasanje ovoga tranzijenta zavisi od duzine tamnog perioda
vremena. Produzavanje vremena mraka dovodi do smanjenja intenziteta tranzijenta
C iistovremno do porasta intenziteta tranzijenta D.

Tranzijent D indukcione krive ZF hlorofila se pojavljuje, a time i lako
registruje, samo kada se njegovo ispitivanje vrs$i van optimalnog temperaturnog
opsega 16°<t < 28° C. Dakle, ovaj tranzijent prvenstveno zavisi od temperature.
Tranzijent D takode zavisi od elektrohemijskog gradijenta, posebno od njegovog
protonskog dela (ApH). Formiranje elektrohemijskog gradijenta odgovara
"energizaciji" tilakoida, koji su dinamicki entiteti, a Cije strukture i funkcionalne
karakteristike reaguju na stimulanse iz okoline, Radenovié, 1997, Markovicé i sar.,
1999, 2001. Tako bi, u slu¢aju porasta amplitude tranzijenta D odgovarale promene u
strukturi tilakoida koje su nastale tokom protonacija i fosforilacija. U slucaju pada
tranzijenta D impliciraju se takve promene u strukturi tilakoida koje uslovljavaju
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Tabela 4. Konstante brzina hemijskih reakcija u pobudenoj tilakoidnoj membrani intaktnog
lista linija i hibrida kukuruza za tranzijente C i D indukcionih procesa zakasnele
Sfluorescencije hlorofila na 25 °C
Rate Constants of Chemical Reactions in the Thylakoid Membrane of the Intact Leaf of Maize
Inbreds and Hybrids for Transients C and D of Delayed Chlorophyll Fluorescence Induction
Processes at 25°C

Intaktni list linija i hibrida Konstante brzina hemijskih reakcija
kukuruza Rate constants of chemical reactions

Intact leaf of maize inbreds Tranzijent C Tranzijent D
and hybrids Transient C Transient D
ke=5,05x 107%™ kp= 3,80 x 1075
ZP 360 ko= 235 x 10" ko= 200 x 10°s”
ko= 541 x 107%™ kp= 4,88 x 1075
ZP 46A ko= 613 x 10°" kpi=2.10x 10°5”
ko=2,62 x 107%™ kp=3,35x107s"
ZP 633 ko= 306 x 10°” ko= 410 x 10°5"
ko=2,60 x 1075 kp=23,70 x 1075
ZP 704 ko= 830 x 10°” ko= 320 x 10°5"
L ke=4,80 x 1075 kp=3,50 x 1075
ZPR 707 ke=6,10x 10757 Kpo= 3,20 x 1075
Oh43 ke=5,10x 1075 kp=4,60 x 107s"

ko= 6,30 x 107

kpo=2,90 x 1075

uzajamno priblizavanje PS I i PS 1I i olakSavaju intersistemski prenos elektrona.
Nadeno je da se tranzijenti C i D mogu kineticki izraziti pomoc¢u dve konsekutivne
hemijske reakcije prvog reda sa razli¢itim konstatama brzine (Tabela 4).

Prilikom registrovanja svih indukcionih signala zakasnele fluoroscencije
hlorofila redovno se uspostavlja stacionarni nivo ZF hlorofila, koji je u slucaju
procedure njegovog razlaganja, oznaCen kao tranzijent E, Radenovié, 1997.
Stacionarni nivo indukcione krive ZF hlorofila uspostavlja se padom
elektrohemijskog gradijenta kroz tilakoidnu membranu i odrazava spore promene u
intenzitetu indukcionih procesa ZF hlorofila. Stacionarni nivo indukcione krive ZF
hlorofila generalno raste sa porastom temperature, Markovic i sar., 1999. Medutim,
stacionarni nivo indukcionih procesa ZF hlorofila dosta zavisi od stanja fotosintetskih
struktura ispitivanih intaktnih listova linija i hibrida kukuruza. Pod odredenim
uslovima, uz delovanje faktora spoljasne sredine, tranzijent E moze poprimiti
oscilatorna svojstva, Radenovié i sar., 1981.

Indukcioni procesi ZF hlorofila, izlozenih u vidu tranzijenata: A, B, C, D 1
E, koji nastaju u zavisnosti od t (30 s < t < 240 s) vrlo su slozeni, osetljivi i traju
kratko vreme (Tabela 1). Imajuéi to u vidu, kriticne temperature faznih prelaza u
pobudenoj tilakoidnoj membrani nisu se ispolile sa veé¢im razlikama, (Tabela 2). To
isto vazi i za E,, (Tabela 3). Pored toga, ovakvim ponasanjem pobudene tilakoidne
membrane doprinosi se interakciji tranzijenata i oscilacija unutar indukcionih procesa
u ZF hlorofila, te i to uti¢e na odsustvo vecih promena kod E, (Tabela 3).

16 J. Sci. Agric. Research/Arh. poljopr. nauke 69, 248 (2008/4), 5-21



Meduzavisnost tranzijenata i oscilacija unutar indukcioneih procesa ZF hlorofila - Cedomir Radenovié i sar.

Meduzavisnost tranzijenata i oscilacija indukcionih procesa zakasnele
fluorescencije. - ProuCavanje oscilatornih pojava u bioloskim sistemima, a posebno
u fotosinteti¢nim strukturama je relativno nova tematika, Radenovié, 2001. Veliki
broj pitanja iz domena oscilatorih pojava tek $to je postavljeno, zapoceto ili samo
delimi¢no obradeno. Naime, radi se o meduzavisnosti tranzijenata indukcionih
procesa ZF hlorofila sa izazivanjem i uspostavljanjem nestabilnosti, fluktuacija i
oscilacija kod pobudenih tilakoidnih membrana intaktnog segmenta lista kukuruza.
Ovakav odgovor dobijen je kod linija i hibrida kukuruza koje su tolerantne i otporne
na susu, Radenovic i sar., 1981, 2001.

Proucavanjem indukcionih procesa ZF hlorofila kod intaktnog lista
kukuruza, koji je gajen u normalnim i fizioloSkim uslovima dobija se odgovor u vidu
indukcione krive ZF hlorofila kod koje su se tranzijenti samo delimi¢no ispoljili
(Slika 5). Kod njih nema pojava nestabilnosti, fluktuacije i oscilacija. Medutim, ako
se ispitivani objekti gaje u uslovima slabe vazduSne suSe, onda se dobijaju
fluorescentni odgovori sa rtimi¢nim karakterom, koji znatno odstupaju od uobicajene
indukcione krive ZF hlorofila.

Jedan od takvih odgovora sa osclilatornim karakterom indukcionih procesa
ZF hlorofila, moze imati nestabilnosti indukcione krive ZF hlorofila koje se zadrzava
u predelu njenog stacionarnog nivoa na koje tranzijenti imaju uticaja (Slika 6).

Pojava rtimova moze se javiti i u formi fluktuacija indukcione krive ZF hlorofila na
koje tranzijenti mogu imati znatnijeg uticaja (Slika 7).

Na kraju, pojava oscilovanja indukcione krive ZF hlorofila moZe se ispoljiti

i u vidu jedne pravilne oscilacije stacionamog nivoa zakasnele fluoroscencije
hlorofila(Slika 8).
Meduzavisnost tranzijenata indukcionih procesa ZF hlorofila sa pojavama
nestabilnosti, fluktuacija i oscilovanja tesko je objasniti. Ipak, smatrmo da tranzijenti
B, C i D iniciraju i provociraju navedene pojave. Ovde ¢e ukratko biti data dva
objaSnjenja njihove meduzavisnosti.

Prvo objasnjenje bazira se na postojanju strukturno-funkcionalne regulacije
u sistemu pobudenog hloroplasta intaktnog lista kukuruza pri njihovom formiranju.
Po nasoj hipotezi, ovo objasnjenje po€iva na postojanju aktivnih povratnih veza u
sistemu koji funkcioniSe u fluktuaciono-ritmi¢nom rezimu. To zan¢i da se, u
uslovima kada fotosintetizuju¢i aparat intaktnog lista funkcioniSe u zavisnosti od
faktora spoljasnje sredine, pojavljuje periodi¢nost (ritmi¢nost) vremenske zavisnosti
strukturnih 1 funkcionalnih parametara lista kukuruza.

Drugo objasnjenje polazi od pretpostavljenog tecno-mozaicnog
membranskog modela u kojem se pojave nestabilnosti, fluktuacije i oscilovanja
dovode u vezu sa pobudenim stanjem tilakoidne membrane. Pobudeno stanje
tilakoidne membrane podrazumeva sloZene konformacione promene njenih
konstituenata, a time i znacajne promene funkcionalne meduzavisnosti, koje iz toga
proizilaze. Naime, na povrsini tilakoidne membrane dolazi do migracije proteina
(promene povrsinske gustine naelektrisanja) koji izazivaju transportne procese K,
Na', H' i CI', Radenovi¢, 1994. Sasvim je moguée odekivati da se transportni
procesi jona, u sastavu tilakoidne membrane, i kroz nju samu, odrazavaju na
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stabilnost stacionarnog nivoa indukcione krive ZF hlorofila, i to tako da ona poprima
svojstva oscilatora, Kalauzi i sar., 2006, Radenovic¢ i sar., 1981, 2007a. Ovde
treba napomenuti da jedan od puteva normalizovanja strukture i funkcije pobudene
tilakoidne membrane ide preko procesa oksidovanja fosfolipida, a zatim i1 preko
procesa resinteze neoksidovanih produkata. Ovim ¢injenicama ide u prilog i saznanje
da su aktivni transport i pasivni izlazak katjona i anjona tesno povezani sa
periodi¢noséu procesa hidrolize 1 resinteze fosfolipida, kao i da uticu na delovanje
makroenergetskih jedinjenja (ATP i ADP) u pobudenoj tilakoidnoj membrani, koja
moze da ispolji nestabilnosti, fluktuacije i oscilacije kao i da poprimi svojstvo
univerzalnog oscilatora, te da ih prenese i na indukcione procese ZF hlorofila,
Radenovié, 2001, Kalauzii sar.,2006, Radenovié i sar., 1981, 2007a.

Zakljucak

Na osnovu izlozenih rezultata proucavanja i njihove diskusije moze se
konstatovati da poboljSani fotosinteticno-fluorescentni metod moze da se uspesno
primeni u izufavanju indukcionih procesa ZF hlorofila, koji su razloZzeni na
tranzijente A, B, C, D i E i kod kojih mogu da nastanu oscilacije.

Meduzavisnost tranzijenata i oscilacija indukcionih procesa A, B, C, Di E
javlja se kod intaktnih listova linija i hibrida kukuruza koji su gajeni u staklari u
uslovima razli¢ite vazdusne suSe, delovanja temperature i1 deficita vode u podlozi,
kada su im tilakoidne membrane pobudene i1 kod kojih je doSlo do znacajnih
strukturnih 1 funkcionalnih promena.

Utvrdeno je postojanje tranzijenata: A, B, C, D i E indukcionih procesa ZF
hlorofila. Pokazani su vremenski i fizicko-hemijski parametri za navedene
tranzijente. Objasnjeni su mehanizmi njihovog nastajanja. Utvrdene su karakteristike
oscilatornog ponasanja indukcionih procesa ZF hlorofila. Dati su uslovi pri kojima
dolazi do nastajanja nestabilnog stanja, pojava fluktuacija i uspostavljanja oscilacija
u pobudenoj tilakoidnoj membrani intaktnog lista linija i hibrida kukuruza. Izneta je
hipoteza 0 mehanizmu nastajanja oscilacija i njihove meduzavisnosti sa tranzijentima
indukcionih procesa ZF hlorofila.
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Summary

The intact leaves of four maize hybrids: ZP 360, ZP 46A, Zp 633 1 ZP 704 and
two maize inbred lines ZPR 70z i Oh 43, tolerant and resistant to the impact of increased
and high temperatures and drought were observed in the present study. The improved,
non-invasive photosynthetic-fluorescence method was applied in studying of complex
delayed chlorophyll fluorescence induction processes that were resolved into transients:
A, B, C, D and E in which instabilities, fluctuations and oscillations can occur.

The interrelationship between transients and oscillations of the delayed
chlorophyll fluorescence induction processes occurred in the intact leaves of maize
inbreds and hybrids that were grown in the green-house under conditions of different air
drought, impacts of temperatures and the water deficit in the medium, when their
thylakoid membranes had been excited and significant structural and functional changes
had occurred.

The existence of transients: A, B, C, D and E of delayed chlorophyll
fluorescence induction processes was determined. The time and physico-chemical
parameters of these transients were presented. The mechanisms of their generation were
explained. The properties of oscillatory performances of delayed chlorophyll fluorescence
induction processes were determined. The conditions under which instable state and
fluctuations occurred and oscillations were established in the excited thylakoid membrane
of the intact leaf of maize inbreds and hybrids were presented. The hypothesis on the
mechanism of establishing of oscillations and their interrelation with transients of delayed

chlorophyll fluorescence induction processes was presented.
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