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Fenotipska plasti¢nost ekofizioloskih, morfoloskih i fenoloskih osobina /Iris
variegata L. (Iridaceae) 1 diferencijacija genotipova poreklom iz stanista sa

razli¢itim svetlosnim karakteristikama

Rezime

Osnovni ciljevi ovog istrazivanja bili su proucavanje efekata heterogenih uslova
svetlosti na veli¢inu i obrazac fenotipske plasti¢nosti morfoloskih, ekofizioloskih,
fenoloskih osobina i njihov uticaj na reproduktivni potencijal kod genotipova Iris

variegata u kontrolisanim eksperimentalnim uslovima.

Iris variegata kao 1 kongenericna vrsta [ris pumila su se u dosadaSnjim
istrazivanjima pokazale kao pogodni model sistemi za istrazivanja u oblasti evolucione
biologije biljaka. Prirodna stanista /ris variegata, madarskog ili Zutog irisa, na teritoriji
Srbije se nalaze u severnom, isto¢nom i juznom delu. U ovo istrazivanje ukljucene su
biljke Iris variegata iz specijalnog rezervata prirode "Deliblatska pescara". Izabrani su
genotipovi koji su u svojim prirodnim staniStima izlozeni heterogenim uslovima
svetlosti: otvorena staniSta u kojima su izloZeni punom sun¢evom zracenju, i zasencena
staniSta u okviru sprata zeljastih biljaka razli¢itih Sumskih sastojina sa smanjenim
intenzitetom 1 promenjenim kvalitetom svetlosti (vegetacijska senka). Delovi
genotipova su transplantirani na eksperimentalnu povrSinu sa jasno definisanim
intenzitetima i kvalitetima svetlosti. Eksperimentalna povrSina se sastojala od dva
svetlosna tretmana: jednog sa viSim intenzitetom svetlosti i viSim odnosom crvene i
tamnocrvene svetlosti i drugog sa nizim intenzitetom i nizim odnosom crvene i
tamnocrvene svetlosti. Eksperiment je trajao dve godine, a vrednosti morfoloskih i
ekofizioloskih osobina su merene tri puta tokom godine - u prolece, leto i jesen.
Osobine cvetanja i plodonoSenja su pracene tokom perioda cvetanja i formiranja

plodova (maj, juni).

Varijabilnost prac¢enih osobina /ris variegata procenjena je analizom varijanse
ponovljenih merenja, dok su medusobni odnosi osobina procenjeni korelacionom

analizom.



Na osnovu rezultata ovog istrazivanja utvrdeno je da morfoloske i ekofizioloske
osobine lista Iris variegata manifestuju znacajnu fenotipsku plasti¢nost prouzrokovanu
promenom intenziteta i kvaliteta svetlosti. Veli¢ina i pravac fenotipske promene bili su
specificni kako za osobinu, tako i za svetlosni tretman. U uslovima viSeg intenziteta i
odnosa crvene i1 tamnocrvene svetlosti dobijene su vece vrednosti gustine stoma.
Specificna povrSina lista je povecana u tretmanu niskog intenziteta i odnosa crvene i
tamnocrvene svetlosti. Koncentracije fotosintetickih pigmenata listova su takode
povecane u delu svetlosnog gradijenta sa nizim intenzitetom i odnosom crvene i

tamnocrvene svetlosti.

Fenotip Iris variegata se znacajno menjao kako tokom vegetacionih sezona tako
i tokom dve eksperimentalne godine, a veli¢ina i pravac tih promena su bili specifi¢ni za
pojedinacne osobine. Znacajno razliCiti obrasci variranja izmedu dve eksperimentalne
godine su potvrdeni za sve morfoloske i ekofizioloSke osobine osim za koncentraciju

karotenoida.

Promena intenziteta i kvaliteta svetlosti tokom eksperimenta nije znacajno
uticala na osobine cvetanja i reproduktivni potencijal biljaka /ris variegata. Kod gotovo
svih osobina cvetanja i plodonoSenja u ovom eksperimentu nije dobijena znacajna
fenotipska plasticnost, geneticka varijabilnost i geneticka varijabilost fenotipske
plasti¢nosti. Osobine cvetanja su znacajno varirale izmedu eksperimentalnih godina,
dok su osobine plodonosenja imale relativno slicne vrednosti u dve godine trajanja

eksperimenta.

Statisticki znacajne razlike izmedu genotipova utvrdene su za manji broj
osobina cvetanja i plodonoSenja. Genotipovi [ris variegata razli¢itog porekla su se
znacajno razlikovali u srednjim vrednostima broja cvetova i masi semena, dok su se
genotipovi sa istog prirodnog staniSta znacajno razlikovali u prose¢nom trajanju

vremena cvetanja.

Koeficijenti heritabilnosti osobina Iris variegata su imale relativno niske
vrednosti 1 bili su specifi¢ni za osobinu i svetlosni tretman, vegetacionu sezonu i godinu
izvodenja eksperimenta. Heritabilnosti osobina cvetanja i plodonoSenja su uglavnom

imale vece vrednosti u poredenju sa morfoloskim i ekofizioloSkim osobinama vrste Iris



variegata. Gustina stoma je imala najvece vrednosti heritabilnosti medu morfoloskim i

fizioloskim osobinama.

Korelacije izmedu ekofizioloskih osobina su gotovo u svim slu¢ajevima bile
znacajne i1 pozitivne. Uprkos razlikama u svetlosnom okruzenju i poreklu biljaka,
korelacioni odnosi izmedu osobina cvetanja i plodonoSenja su se pokazali stabilnim u
obe godine izvodenja eksperimenta. Mantelovim testom nisu potvrdene znacajne razlike
korelacionih matrica izmedu eksperimentalnih godina, tretmana, kao i vegetacionih

S€zona.

Poredenjem dobijenih rezultata za [ris variegata 1 rezultata prethodnih
eksperimenata na kongeneri¢noj vrsti /ris pumila utvrdeno je da postoje slicni obrasci
variranja morfoloskih i ekofizioloskih osobina, ali i znacajno razli¢iti obrasci cvetanja i

plodonosenja.

Eksperiment je izveden na velikom broju genotipova [ris variegata i upucuje na
potrebu ukljucivanja veceg broja faktora u ekolosSko-evoluciona istrazivanja. Znacajni
efekti godine u kojoj su vrSeni ovi eksperimenti, kao 1 znacajne razlike vrednosti
osobina izmedu proleca, leta i jeseni, jasno pokazuju da je u istrazivanjima evoluciono
znacajnih odgovora neophodno pratiti, pored prostorne, i vremensku heterogenost
sredine. Znacajno razliiti odgovori odredenih tipova osobina na promenu istog
sredinskog faktora (svetlost), kod Iris variegata i srodne Iris pumila ukazuju na znacaj
komparativnog pristupa i neophodnost pracenja razli¢itih tipova osobina u buduc¢im

eksperimentima.

Kljuéne redi: heterogeni uslovi svetlosti, fenotipska plasticnost, [ris variegata,
varijabilnost vegetativnih i reproduktivnih osobina, analiza varijanse ponovljenih

merenja, korelacije.
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UZa naucna oblast: Evoluciona biologija
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Phenotypic plasticity of ecophysiological, morfological and phenological
traits of Iris variegata L. (Iridaceae) and differentiation of genotypes

originating from contrasting light habitats

Summary

The main aims of this research were to study the effects of heterogeneous light
conditions on the amount and pattern of phenotypic plasticity of morphological,
ecophysiological and phenological traits as well as their influence on the reproductive

potential in genotypes of Iris variegata growing in controlled experimental conditions.

It has been shown in the previous research, that Iris variegata as well as the
congeneric Iris pumila are good model systems for research in evolutionary studies of
the plants. The natural habitats of /ris variegata, hungarian or yellow iris, are on the
territory of Serbia in the north, east and south parts. This research included plants of
Iris variegata from the protected natural reserve of the Deliblato Sands. We have
selected genotypes which are in their natural habitats exposed to heterogeneous light
conditions: open habitats where they are exposed to full sun light, and the shade habitats
under a cover of green plants of different forest stands with less intensity and
changeable light quality (vegetative shade). The parts of genotypes have been
transplanted to the experimental garden with clearly defined light intensities and
qualities. The experimental garden consisted of two light treatments: one with higher
light intensity and higher red/far-red ratio and the other with lower intensity and lower
red/far-red ratio. The experiment lasted two years, and the values of morphological and
ecophysiological traits were measured three times during a year - in spring, summer and
autumn. Flowering and fruiting output were recorded during the flowering time and

fruit forming (May and June).

The variability of researched traits of Iris variegata has been evaluated by the
analysis of the variance of repeated measurements, and the mutual relation of traits by

correlation analysis.



Referring to the results of this research it was noted that morphological and
ecophysiological leaf traits of Iris variegata show significant phenotypic plasticity
caused by light intensity and quality change. The amount and direction of phenotypic
change were specific for the trait as well as for the light treatment. During higher
intensity conditions and red/far-red ratio there were higher values of stomatal density.
Specific leaf area was larger under low intensity treatment and red/far-red ratio. The
concentration of photosynthetic leaves pigments was higher in the part of light gradient

with lower intensity and red/far-red ratio.

The phenotype of Iris variegata has significantly changed during the vegetative
seasons as well as during two experimental years, and the amount and direction of those
changes were specific for individual traits. Significatly different patterns of variation
between two experimental years were confirmed for all morphological and

ecophysiological traits except for the concentration of carotenoids.

Effects of different intensity and quality of light on flowering phenology and
various reproductive traits were not detected. Absence of plasticity, genetic variability
and genetic variability of phenotypic plasticity was uncovered for almost all
phenological and reproductive traits. Flowering traits significantly varied between the
experimental years, and the fruiting traits had relatively similar values in two years of

the experiment.

Significant differences between genotypes were found for a small number of
flowering traits and for traits describing fruiting success. Significant differences in mean
values were observed between genotypes from different habitat types in Iris variegata
regarding number of flowers and seed mass per capsule. Plants originating from same

habitat differed significantly in average duration of flowering time.

Heritability estimates had a low range of variation and were -trait, treatment,
year and seasonal specific. Heritability coeficients of flowering and fruiting traits were
mainly with higher values comparing with morphological and ecophysiological traits of
Iris variegata. Stomatal density had the highest individual values of heritability among

morphological and ecophysiological traits.

The correlations between ecophysiological traits were in almost all cases

significant and positive. In spite of the differences in light environment and the plant



origin, the correlational relations between flowering and fruiting traits were stable in
both years of the experiment. Mantel’s test did not show significant difference of
correlational matrix among the experimental years, treatments as well as the vegetative

s€asons.

Comparing the results of research carried out at two congeneric species (/.
variegata and I. pumila), it was noted that there are similar responses for some traits
(morphological and ecophysiological), but also significant differences in some

components of flowering and fruiting success.

The experiment was conducted on a large number of genotypes of Iris variegata
and points to the need of involving a number of factors in ecological and evolutionary
research. Significatly different patterns of variation between two experimental years, as
well as significant change in trait values during spring, summer and autumn, clearly
show necessity of monitoring spatial as well as temporal environmental heterogeneity.
Considering that genotypes of Iris variegata and Iris pumila display a significant
variability in response to variation in the light conditions, indicate the importance of the
comparative approach and the need of following different types of traits in future

experiments.

Key words: heterogeneous light conditions, phenotypic plasticity, [ris variegata,
variability of vegetative and reproductive traits, repeated measures analyses,

correlations.
Scientific field: Biology
Specific scientific field: Evolutionary biology

UDK number:
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1. Uvod

1.1. Fenotipska plasti¢nost

Fenotipska plasticnost predstavlja sposobnost jednog genotipa da u heterogenim
sredinskim uslovima formira alternativne fenotipove (Bradshaw 1965). Plasti¢ni
odgovori poput promena u razvicu, ponasanju, fiziologiji, morfologiji, alokaciji resursa,
dinamici rasta ili osobinama Zivotne istorije potencijalno omogucéavaju individuama da
usklade svoje fenotipove sa vremenskim i prostornim varijacijama u svom neposrednom
biotickom 1 abiotickom okruzenju (Bradshaw 1965; Scheiner 1993; Gotthard i Nylin
1995; Schlichting i Pigliucci 1998; Sultan 2003).

Koncept fenotipske plasticnosti u evolucionoj teoriji

lIako je u protekle dve decenije intenzivirano interesovanje za ulogu fenotipske
plasti¢nosti u evolucionim procesima (Agrawal 2001; Pigliucci i Murren 2003; Price i
sar. 2003; West-Eberhard 2003; Schlichting 2004; Scheiner i De Witt 2004; Ghalambor
i sar. 2007; Pigliucci 2007; Lande 2009; Matesanz i sar. 2010; Pfennig i sar. 2010;
Moczek i sar. 2011; Hendry 2015), zna¢aj ovog fenomena u evolucionoj teoriji se bitno
menjao tokom duzeg vremenskog perioda.

Tokom XX veka najveci napredak ka koherentnoj teoriji evolucije je po€ivao na
tumacenju evolucionih fenomena poznatim genetickim mehanizmima. To je uzrokovalo
da sredinski uslovljene promene na razli¢itim nivoima bioloske organizacije budu
odbacene kao razvojne anomalije ili makromutacije (West-Eberhard 2003) i rezultiralo
je u poistovecéivanju fenotipske plasti¢nosti sa spoljnjim, "sredinskim Sumovima", ne
toliko vaznim za dalja istrazivanja (Sang 1961; Kirkpatrick 1996; McWilliams i sar.
1997).

Takode, u razlic¢itim kladistickim studijama su izvodeni posredni zakljucci koji
su objasnjenje za alternativne fenotipske ekspresije nalazili u sinapomorfnim
osobinama. Paralela sa zajednickim i izvedenim setom osobina pocivala je na
nasledenom razvojnom potencijalu koji je uzrokovao sli¢no stanje karaktera, ali koji se

nije morao javiti kod svih potomaka u okviru jedne monofiletske grupe. Stoga je ovaj



osoben model promene osobina posluzio za blize opisivanje specificnog oblika odnosa
zivotne sredine i fenotipa (Saether 1979).

Problem opisivanja polimorfizma koji je podrazumevao diskretne
(diskontinuirane) varijacije kvalitativnih osobina je bio jo§ izrazeniji u paleontologiji
nego u filogenetskim analizama. Pojavljivanje viSe od jedne forme ili morfe u fosilnom
materijalu Cinilo je komplikovanijim njihovo pozicioniranje u odnosu na razlicite
taksonomske kategorije. Zbog svega navedenog ne iznenaduje odsustvo fenomena
fenotipske plasticnosti, tj. njegova percepcija kao suvisnog, u analizama onih nauc¢nih
grana (genetika, sistematika, paleontologija) koje su cCinile osnovu moderne sinteze
(West-Eberhard 2003).

Dok pokusaji teorijskog sagledavanja diferencijalne fenotipske ekspresije
(Woltereck, Schmalhausen, Goldschmidt) datiraju sa pocetka proslog veka (Schlichting
i Pigliucci 1998), tek je u drugoj polovini XX veka napravljen znacajan konceptualni
napredak u oblasti fenotipske evolucije, uklju¢ivanjem fenotipske plasticnosti u
postojece evolucione modele (Bradshaw 1965; Schlichting 1986; Scheiner 1993; Sultan
1995; Schlichting i Pigliucci 1998). Tokom prve faze, fenomen plasticnosti je uglavnom
bio analiziran na pojedinacnim nivoima razviéa i na nivou odvojenih osobina.
Istovremeno, fokus je bio i na korelacionoj strukturi plasticnosti (Cheverud i sar. 1983;
Schlichting 1989; Cheplick 1995; Tuci¢ i Avramov 1996; Donohue i sar. 2000).

Dalja teorijska razmatranja o znacaju fenotipa u evolucionim procesima su se
ticala pitanja da li fenotipska promena moze prethoditi genetickoj promeni, tj. da li je
fenotipska promena povezana sa promenama u frekvenciji gena (West-Eberhard 2003).
Posebno su istrazivanja i teorijske koncepcije evolucione ekologije 1 evolucione
biologije razvi¢a donele drugaciji pogled na ulogu fenotipske plasti¢nosti u evolucionim
promenama osobina u populacijama. Pored genetickih razlika izmedu jedinki, pokazano
je da fenotipsku varijabilnost determiniSu i sredinski indukovane promene osobina
tokom razvica (sredinski zavisna razvojna plasticnost). Ova dihotomija svedoci o
postojanju dva modela fenotipske evolucije. Prema klasicnom genetickom konceptu,
polimorfna geneticka osnova neke osobine organizma se tokom vremena moze naci pod
veéom sredinskom kontrolom. Ovaj model podrazumeva da su geni predvodnici u
fenotipskoj evoluciji i prema njemu su fenotipska stanja prevashodno geneticki
determinisana (Schwander i Leimar 2011). Nasuprot pomenutom modelu, definisan je i
alternativni scenario po kojem su razliCite fenotipske forme u populaciji primarno

sredinski determinisane, a kasnije tokom evolucije postaju geneticki kontrolisane.
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Prema ovoj koncepciji, geni su pratioci u evolucionim procesima, a plasti¢ne promene
strukture (morfologije, anatomije, fiziologije, itd.) indukovane sredinskim stimulusima
prethode genetickoj promeni (West-Eberhard 1989, 2003).

Skora$nji razvoj integralnog dela ProSirene sinteze (West-Eberhard 1989;
Schlichting 1 Pigliucci 1998; Novoplansky 2002; West-Eberhard 2003; Miller 2007;
Pigliucci 2007, 2010; Pigliucci 1 Miiller 2010; Miiller 1 Pigliucci 2011; Fischer i sar.
2014) oznacen kao "Eko-Evo-Devo", pomogao je u uspostavljanju teorijskih modela
koji su se direktno odnosili na razvojni aspekt plasticnosti i korelacione odnose osobina
u odgovaraju¢im sredinama. Zaklju¢eno je da bi savremeni konceptualni okvir u
istrazivanju fenotipske evolucije morao, pored pitanja stabilnosti osobina, njihove
geneticke varijabilnosti i1 korelacione strukture, da obuhvati i1 analizu uticaja
odgovarajuc¢ih sredinskih ¢inioca u svim razvojnim fazama modela koji je predmet
empirijske evaluacije.

Sa aspekta razvica, osnovna pretpostavka fenotipske plasticnosti je pluralitet koji
se bazira na skupu multivarijantnih trajektorija ontogenije. Stoga su konacni fenotipski
oblici rezultat selekcije specificnih razvojnih puteva koje produkuje jedan genotip kao
odgovor na sredinsko variranje. Prema savremenom stanoviStu, izbor izmedu
alternativnih fenotipova jeste univerzalni princip ontogenije (Coleman i sar. 1994), a
koji ¢e od moguéih obrazaca fenotipskog razviéa biti odabran iz repertoara jednog
genotipa odreduju razliciti signali iz spoljasnje i unutrasnje sredine organizma (Stearns i
sar. 1983).

Fenotipska ekspresija datog genotipa u odredenoj sredini ¢e biti posledica
unutra$njih razvojnih procesa koji su direktno povezani sa diferencijalnom genskom
ekspresijom, aktivno$¢u hormona i regulatornim proteinima (West-Eberhard 2003;
Griffiths 1 Gray 2004; Avramov i sar. 2007; Hunt i sar. 2011).

Modularna organizacija razvojnih regulatornih mreza ima vaznu ulogu u
razvojnom okviru fenotipske plasticnosti i evoluciji odgovora organizma na
fluktuirajuée sredinske ¢inioce (Riedl 1977, 1978; Espinosa-Soto i sar. 2004; Li i sar.
2006). Precizna definicija modularnosti bi podrazumevala postojanje polu-autonomnih
organizacionih jedinica (geni, proteini, osobine), gde su interakcije unutar samih
modula ¢vr$ée korelisane medusobno nego izmedu njih. Iz perspektive biologije
razvi¢a, modularnost naglasava kako regulacija transkripcije moze rezultirati u

nezavisnoj ekspresiji razlicitih setova gena tokom razvica.



U poslednjih nekoliko decenija fokus analize fenomena plasti¢nosti kod biljaka
se takode usmerava ka njenoj genetickoj osnovi. Moze se rec¢i da je pitanje geneticke
osnove fenotipske plasti¢nosti postalo vazan predmet proucavanja molekularne
biologije i kvantitativnih genetickih metoda koje analiziraju molekularne puteve
signalne transdukcije u svakom konkretnom tipu plasti¢nog odgovora (Pigliucci 2005).

Buduc¢i da se individua tokom zivota mora prilagodavati spektru razli¢itih uslova
zivotne sredine, brojni aspekti fenotipa jedinke, kao Sto su reprodukcija, razvice,
koriS¢enje resursa, itd. "zahtevaju" promene u funkcijama gena. Porast varijabilnosti u
ekspresiji gena, nacin transformacije slucajnih genetickih varijacija u fenotipske
varijacije (Gerhart i Kirschner 2007), redundantnost regulatornih ¢elijskih mehanizama,
a samim tim i sticanje novih funkcija, obezbeduju jedinki izuzetno osetljiv mehanizam
odgovora §to za posledicu moze imati povecanje vijabilnosti i brze adaptacije na
izmenjene uslove sredine.

Razmatranje uloge 1 znacaja heterozigotnosti, epistaze i regulatornih gena bili su
sastavni deo naucnog diskursa o fenotipskoj plasticnosti u poslednjoj deceniji
dvadesetog veka (Pigliucci 2001). Proucavanja molekularne osnove fenotipske
plasti¢nosti bazirala su se na analizi diferencijalne regulacije ekspresije ¢lanova
multigenskih familija i divergenciji nizova nukleotida u sastavu gena koji kodiraju Sirok
spektar biljnih enzima i regulatornih proteina (Smith i Whitelam 1990). Varijabilnost u
ekspresiji regulatornih elemenata ima i zna¢ajnu ulogu u o¢uvanju fenotipa od sredinske

heterogenosti (Wagner i sar. 1997; Beldade i sar. 2011).

Ogranicenja i cena fenotipske plasticnosti

U formiranje plasticnog odgovora su izmedu ostalog uklju¢ena i odredena
ogranicenja (DeWitt 1 sar. 1998; DeWitt i Scheiner 2004; van Kleunen i Fischer 2005;
Snell-Rood 1 sar. 2010; Murren 1 sar. 2015). U poslednje dve decenije, nastalo je
nekoliko modela u kojima je pokusano da se odgovori na pitanje zaSto fenotipska
plasti¢nost nije uvek selektivno favorizovana (Padilla i Adolph 1996; van Tienderen
1997; Tufto 2000; Sultan i Spencer 2002; Ernande i Dieckman 2004; Tonsor i sar.
2013). Analizirana su ogranicenja koja ne dozvoljavaju nastanak visoko plasti¢nih
generalista sposobnih da zauzmu vecéinu ekoloskih nisa poput npr. Hac¢insovog demona

(Kneitel i Chase 2004).



Sposobnost organizama da plasti¢no odgovori na uslove koji vladaju u prostorno
i vremenski heterogenom stanistu moze biti veoma "skupa" i kao takva moze opstati u
prirodnim populacijama jedino ako dovodi do poveéanja adaptivne vrednosti
organizma. Cena plasticnosti bi u osnovi predstavljala smanjenje adaptivne vrednosti
plasticnog genotipa u odnosu na fiksirani (kanalisani) ontogenetski put razvica
neplasticanog genotipa sa prose¢nim fenotipom u datom staniStu. S druge strane,
limitiranost fenotipske plasti¢nosti je moguca posledica neefikasnosti senzornih sistema
organizma u nacinu akvizicije i interpretacije stohastickih sredinskih signala (Tufto
2000).

Takode, nedostatak geneticke varijabilnosti (usled male veli¢ine populacije ili
genetickog drifta), intenzivan protok gena i geneticke korelacije, mogu za posledicu
imati ograni¢enje fenotipske evolucije i evolucije plasti¢nosti (Schlichting i Pigliucci
1998).

Zbog neusaglaSenosti empirijskih podataka ne postoji sveobuhvatno vazeci
teorijski prikaz svih modela cena i limita u adaptivnoj fenotipskoj evoluciji. Jedan od
opstih zakljucaka odnosio bi se na zavisnost cena i limita fenotipske plasticnosti od
konteksta u kojem se ova ogranicenja ispoljavaju. Dve su moguénosti i one govore da je
cena plasticnosti izrazenija kada su sami plasticni odgovori veci i kada su sredinski
uslovi stresniji po objekat istrazivanja. Merila 1 saradnici (2004) su u svojim
istrazivanjima potvrdili postojanje povezanosti izmedu cene plasti¢nosti i veliCine
plasti¢nog odgovora, dok su van Buskirk i Steiner (2009) utvrdili da cena plasti¢nosti
raste sa intenzitetom stresa. Tesko je pouzdano razlikovati limite, cene 1 koristi od
plasti¢énih odgovora iz razloga §to su sadrzajno zavisni i zbog toga Sto medusobno
interaguju (Auld i sar. 2010), pa na pitanje - koliko su vazna i preovladujuc¢a pomenuta

ogranicenja, jos nije dat konacan odgovor.

Fenotipska varijabilnost

Prema novijim teorijskim razmatranjima, linearni model povezanosti genotipa i
fenotipa (koji se bazirao na genetickoj promeni kao jedinom indikatoru fenotipske
varijacije) viSe nije dovoljan (Davila-Velderrain 1 Alvarez-Buylla 2014). Pokazalo se da
je eksplanatorna mo¢ jednostranog genocentricnog pristupa ogranicena u opisivanju
nacina geneze slozenih osobina. I pored sekvenciranja ¢itavih genoma odredenih model

organizama, to jo$S uvek nije dovoljno za predvidanje konacnih fenotipskih
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manifestacija. Sema linearne uzroénosti predstavljena kroz unidirekcioni tok: gen -
protein - osobina ne moze objasniti prirodu fenotipske varijabilnosti. Razlog tome lezi u
¢injenici da su svi procesi koji dovode do bioloske forme i funkcije u osnovi nelinearni
(brzine biohemijskih reakcija, povratni mehanizmi, transportni mehanizmi, brzina
puteva signalne transdukcije, procesi rastenja i sl.). Drugim re¢ima, svi regulatorni
procesi su sami po sebi nelinearni i formiraju nelinearnu genotip-fenotip mapu
(Pigliucci 2010; Felix 2012). Pomenute mape definiSu teorijski mogucu distribuciju
fenotipskih varijacija koju produkuje odredeni set genotipova (Wagner i Altenberg
1996).

Proucavanje fenotipova van uskog konteksta individualnih gena i struktura
njihovih proteinskih produkata predstavlja oblast delovanja evolucione sistemske
biologije (Soyer 2012). Fokus ove istrazivacke oblasti je usmeren ka signalnim,
regulatornim 1 metabolickim ¢elijskim interakcijama, koje se posmatraju kroz
nelinearnu dinami¢nu mrezu interaktivnih komponenata ¢ija se aproksimacija ne moze
izvesti na osnovu analize izolovanih pojedina¢nih komponenata.

Mrezni sistemi celijskih interakcija su podlozni evolucionim promenama i na
razlic¢ite nacine doprinose evolucionom kursu samog organizma. Tokom razvijanja
sistemskog pristupa u evolucionoj biologiji, predlozeno je nekoliko modela koji
razmatraju ontogenetske izvore fenotipske varijabilnosti i u kojima se dinami¢ni mrezni
sistemi ekstrapoliraju na genotip-fenotip mape u kojima bi svaki genotip ili element
mrezne strukture bio definisan geometrijom dela tog apstraktnog prostora tzv. faznim
portretom koji odreduje vezu genotipa sa fenotipom (Jaeger i Crombach 2012; Jaeger i
Monk 2014).

Za integrativno razumevanje evolucionih procesa, a samim tim i fenotipske
plasti¢nosti, nedostaje sveobuhvatna sistemska teorija dinamickih mehanizama koji

definiSu prirodu fenotipske varijabilnosti.

Nacini opisivanja fenotipske plasticnosti - norme reakcije i komponente fenotipske

varijanse

Fenotipska plasticnost se moze vizuelno predstaviti preko normi reakcija koje su
u sustini graficki prikaz vrednosti odredene fenotipske osobine u dva ili vise sredinska
okruzenja ili tretmana (Schlichting i Pigliucci 1998; Sarkar 2003). Pojam norma

reakcije prvi je uveo Volterek (Woltereck 1909) kako bi opisao razli¢ita fenotipska
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stanja istog genotipa u razli¢itim sredinama. Prema savremenoj definiciji, norma
reakcije predstavlja funkciju koja povezuje zivotne sredine kojima je genotip izlozen i
adekvatne fenotipove koje moze proizvesti u datim sredinama (Schlichting i Pigliucci
1998). Istovremeno, veli¢ina fenotipske promene neke osobine, koja je generisana u
razli¢itim sredinama, predstavlja meru plasticnosti te osobine u konkretnim Zivotnim
uslovima (Bradshaw 1965). Vrednost sredinske varijable se prikazuje na apcisi (x-0si)
dok se odgovarajuca prosecna fenotipska vrednost osobine jednog genotipa predstavlja
na ordinati (y-osi). Istovremeno, srednje fenotipske vrednosti svakog od genotipova u
dve sredine su povezane linijjom. Za interpretaciju fenotipske plasti¢nosti bitna je
analiza odnosa normi reakcija razli¢itih genotipova. Stepen nagiba norme reakcije
svedoCi o postojanju razlike izmedu fenotipskih vrednosti istog genotipa u razli¢itim
sredinama 1 ukazuje na veli¢inu plasti¢nosti analizirane osobine. Istovremeno, pravac
funkcionalne zavisnosti (pozitivan ili negativan nagib) osobine od sredinskih faktora
determiniSe obrazac plasticnosti svakog genotipa. U slucaju da su nacini odgovora
genotipova na razli¢ite sredinske uslove identi¢ni tj. da su elementi regulacije
fenotipskog odgovora isti, norme reakcija razlic¢itih genotipova ¢e biti paralelne. Stoga
¢e samo prikazivanje viSe od jedne norme reakcija omoguciti razumevanje potencijala
za evolucione promene fenotipske plasti¢nosti. Ukoliko norme reakcija nisu paralelne i
ukoliko postoji razlika u stepenu plasti¢nosti tj. nagibu i pravcu funkcionalne zavisnosti,
tada se moze zakljuciti da izmedu genotipova postoje razlike u nacinu primanja i obrade
sredinskih informacija tj. moze se zaklju¢iti da za analiziranu osobinu u grupi
genotipova postoji genetiCka varijabilnost, fenotipska plastiCnost i geneticka
varijabilnost fenotipske plasti¢nosti. Sustinski, ako u populaciji postoji geneticka
varijabilnost fenotipske plasti¢nosti to zna¢i da se funkcije njihovih normi reakcija
medusobno ukrstaju ili bi se ukrstile u nekom delu opsega variranja sredinskih faktora
(genotipovi na razli¢ite nacine reaguju na sredinske perturbacije promenom vrednosti
osobine). Norma reakcije se odnosi na specifican oblik odnosa izmedu Zivotne sredine i
fenotipa i u praksi, zavisno od nivoa analize, moze se meriti kao prosecan odgovor
genotipa, ali i populacije ili vrste na promenu sredinskih uslova.

Pored grafickog prikaza, potrebno je odrediti veli¢inu fenotipske plasti¢nosti da
bismo mogli da poredimo, kako plasticnost razli¢itih osobina, tako i plasticnost u
odnosu na razli¢ite sredinske ili eksperimentalne faktore, i da utvrdimo njen evolucioni
znacaj. Za kvantifikovanje fenotipske plasti¢nosti postoje brojni parametri. U literaturi

je prikazan veéi broj, relativno jednostavnih numerickih metoda koje opisuju
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plasti¢nost: opseg, varijansa i koeficijent varijacije odredene osobine izmedu sredina
(Schlichting 1986), indeks fenotipske plasti¢nosti, koeficijent varijacije indeksa
fenotipske plasti¢nosti (Cheplick 1995) itd.

Fenotipska plasti¢nost predstavlja merljivu varijaciju koja se moze izraziti kroz
analizu varijanse (Pigliucci 2001). Varijansa fenotipske osobine moze biti podeljena na

slede¢i nacin:

Vp = Vg + VE + Vg + VEror

V, = Ukupna fenotipska varijansa

Vi = Geneticka varijansa (komponenta varijanse uzrokovana razlikama izmedu

genotipova nezavisno od sredinskog variranja)

Vi = Sredinska varijansa (komponenta fenotipske varijanse uslovljena efektom

sredinskih razlika na genotip)

Vs«e = Interakcija genotipa i sredine (interakciona komponenta varijanse, $to
podrazumeva razli¢ite plasti¢éne odgovore genotipova na promenu sredinskih

uslova)

Veror = Rezidualna varijansa (ukljucuje eksperimentalnu gresku, mikrosredinski
uzrokovanu fenotipsku varijabilnost i sve ostalo §to se ne moze pripisati

glavnom ili interakcionom efektu)

Ekspresija geneticke varijanse (predstavlja meru proseénog rastojanja normi
reakcija izmedu genotipova) je Cesto podeljena na visSe komponenti, zavisno od tipa
eksperimentalnog dizajna (Debat i David 2001; Piersma i Drent 2003). Eksperimentalni
dizajni koji sadrze neku formu geneticke strukture npr. klonalni genotipovi, braca i
sestre (engl. full-sibs) ili polubraca i polusestre (engl. halfsibs), populacije itd. zajedno
sa sredinskim tretmanima predstavljaju glavno sredstvo za analizu fenotipske
plasti¢nosti. Ukoliko se norme reakcija ne preklapaju u bilo kojoj sredini ili
eksperimentalnom tretmanu, u analizi varijanse ¢e se dobiti znacajna Vg komponenta.

Ipak, za analizu fenotipske plasticnosti nisu uvek potrebne geneticki kohezivne grupe.
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Tako je za robusnu procenu plasti¢nosti dovoljna jednostavna eksperimentalna postavka
koja se sastoji od nekoliko individua iste vrste koje su po principu slucajnosti
rasporedene u razli¢itim sredinama ili tretmanima. Kako su u tom sluc¢aju komponente
Vs 1 Vg« nepoznate, ukupna fenotipska varijansa moze biti predstavljena kroz
sredinsku varijansu Vg koja ¢e biti statisticki znacajna kada neki genotipovi ispoljavaju
razli¢ite fenotipove u razli¢itim sredinama.

Interakciona komponenta varijanse Vg«g, ukazuje na stepen znacajnosti
geneticke varijabilnosti plasticnosti. Pocetni korak u analizi geneticke varijabilnosti
fenotipske plasti¢nosti je Sematsko prikazivanje promene prosec¢ne fenotipske vrednosti
osobine duz sredinskog gradijenta kod razli¢itih genotipova. Potencijal za evolucione
promene fenotipske plasti¢nosti (u modelu norme reakcije genotipova) za neku
fenotipsku karakteristiku prepoznaje se, izmedu ostalog, kroz razlike u pravcu
funkcionalne zavisnosti normi reakcija dva ili viSe genotipova. Znacaj koji bi geneticka
varijabilnost fenotipske plasti¢nosti, merena preko interakcije G x E, mogla imati u
evolucionom kontekstu, medu prvima je prepoznao BredSo (Bradshaw 1965).

Polazna tacka kvantitativnih studija geneticke varijabilnosti je "common garden"
eksperiment u kojem se varijeteti, klonovi ili genotipovi odabranog model sistema
izlazu razli¢itim sredinskim uslovima. Interakcija izmedu genotipa i sredine tj.
sposobnost genotipova da plasticno odgovore (promene fenotip) na promenu uslova
zivotne sredine, ¢e se u tom slucaju detektovati ili kroz dodatno otkrivanje akumulirane
skrivene varijabilnosti (tzv. konvergencija plasticnosti) ili kroz promene ranga
genotipova u ispoljenim vrednostima fenotipske karakteristike (Des Marais 2013).
Promene relativnog ranga genotipova u odredenom opsegu sredinskih uslova, sugerise
da se genotipovi razlikuju u nacinu primanja i obrade sredinskih informacija §to se Cesto
interpretira aditivnim efektima.

U kvantitativnoj genetici efekti prirodne selekcije zavise od veliine takozvane
aditivne komponente geneticke varijanse tj. od zbira proizvoda ucestalosti genskih alela
i kvadrata razlika genskih vrednosti svih gena koji kontroliSu datu osobinu (Lynch i
Walsh 1998). Aditivni efekti, koji menjaju varijabilnost dostupnu delovanju prirodne
selekcije (samim tim dostupnu za promene srednje vrednosti fenotipa kroz generacije),
se prema obrascima mapiranja lokusa kvantitativnih osobina (QTL) dele u tri kategorije:
antagonisticka plejotropija, diferencijalna osetljivost i uslovna neutralnost (Des Marais

2013).



Antagonisticka plejotropija je primer genetickog uzajamnog ogranicenja (engl.
trade off) u kojem se aditivni efekti alela razlikuju izmedu sredina, tako da u jednoj
sredini doprinose povecanju dok u drugoj uti¢u na smanjenje fenotipske vrednosti
osobine. Diferencijalna osetljivost je rezultat promena u veli¢ini aditivnih efekata gena
tj. diferencijalna osetljivost ukazuje da je fenotipski efekat gena sredinski zavisan.
Uslovna neutralnost je krajnji slu¢aj diferencijalne osetljivosti u kojem se fenotipski
efekat alela javlja iskljucivo u jednoj sredini dok je u drugoj odsutan. Mogucéi primer
navedenog aditivnog efekta bi se odnosio na gen cija je ekspresija regulisana sredinski
specifiénim promotorom (regulatornim elementom samog gena) do Cije transkripcije
dolazi isklju¢ivo u uslovima, na primer, visokog intenziteta svetlosti (Des Marais 2013).

Od gotovo 700 studija mapiranja hromozomskih regiona koji doprinose
ekspresiji kompleksnih osobina biljaka, tek nekoliko procenata njih je ukljucivalo
eksperimentalno manipulisanje abiotickim sredinskim varijablama (Des Marais 2013).
Na ovom suzenom izboru studija QTL i studija molekularnih analiza transkriptoma (tipa
gena i intenziteta njihove transkripcije), identifikovano je da u ukupnom stepenu
kovarijanse izmedu polimorfnih molekularnih markera i fenotipske osobine, 60%
asocijacija pokazuju tip interakcije G x E u ¢ijoj osnovi lezi antagonisti¢ka plejotropija
ili sredinski specifi¢na uslovna neutralnost. U odnosu na geneticku strukturu najveci
stepen plasticnosti su pokazale one fenotipske osobine ¢ijoj ekspresiji doprinose
antagonisticki plejotropni efekti, dok je najmanji stepen plasticnosti vezan za one
osobine na Cije ispoljavanje uticu sredinski zavisni aditivni efekti gena (diferencijalna
osetljivost) (Des Marais 2013).

Brojna su razmatranja normi reakcija i nacina njihovih procena (Schlichting i
Pigliucci 1998). Prvo, norme reakcija mogu da budu kvantifikovane kako za bilo koji
broj sredinskih uslova tako i za kontinuirane sredinske varijable (iako su teorijski
koncepti predvideni za dva razli¢ita seta sredinskih uslova). Drugo, norme reakcija
mogu da imaju bilo koji oblik iako se tipi¢no predstavljaju linearnom funkcijom. Trece,
norme reakcija mogu da odslikavaju ustaljene fenotipske obrasce koji obuhvataju
fizioloske 1 morfoloske karakteristike ili komponente Zzivotne istorije ili razliCite
pokazatelje fitnesa. Istovremeno, fenotipski odgovori (norme reakcija) mogu da budu
procenjeni za one varijable koje su vezane za ekspresiju gena (Swindell i sar. 2007,
McCairns i Bernatchez 2010) ili proteina (Tomanek 2008; Martinez-Fernandez i sar.
2010). Cetvrto, izgledno je da su norme reakcija indukovane odredenom sredinskom

varijablom takode zavisne i1 od nivoa drugih sredinskih promenljivih (G X E postaje G x
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E x E), to jest uvodi se trea dimenzija u prikazu normi reakcija. Treca dimenzija
postoji i kod prikaza takozvanih ontogenetskih normi reakcija koje uz sredinski odgovor
ukljucuju i razvojnu komponentu. U nekim slucajevima je moguce istrazivati odredene
gene ili genske regione koji leze u osnovi razli¢itih aspekata plasti¢nosti (npr. proteini
toplotnog stresa i obrasci DNK metilacije) (Gutteling i sar. 2007).

SloZenost fenomena plasti¢nosti podrazumeva razliite interpretacije njenog
uticaja na kvantitativnu evoluciju fenotipske osobine. Prema modelu norme reakcije
implicirano je postojanje gena za fenotipsku plasti¢nost, ¢ija bi funkcija bila sadrzana u
sredinski zavisnoj kontroli ekspresije strukturnih gena (Schlichting i Pigliucci 1993). U
ovom pristupu, oblik i opseg sredinski uzrokovanih fenotipskih odgovora (norma
reakcije) bili bi objekat selekcije i predstavljali bi adaptaciju koja se razvila pod
delovanjem prirodne selekcije. Drugim re¢ima, prirodna selekcija bi favorizovala onu
regulatornu kontrolu fenotipske plasti¢nosti koja moze stvoriti optimalan fenotip u
vedéini kombinacija sredinskih okolnosti kojima je genotip izlozen tokom razvi¢a u datoj
populaciji. Prema tome, nezavisno od evolucione promene srednje vrednosti osobine,
objekat selekcije bi bila varijabilnost gena koji su ukljueni u mrezu regulatornih
interakcija. Na ovaj nafin posmatrana norma reakcije je osobina genotipa i poput ostalih
osobina ¢e mo¢i da evoluira zbog delovanja direkcione selekcije na aditivnu geneticku
varijabilnost za plasti¢nost (Doughty i Reznick 2004). U radovima vise autora pokazano
je da se norme reakcija menjaju pod delovanjem prirodne selekcije (Hairston i sar.
2001; Scheiner 2002; Bradshaw i Holzapfel 2006; Parsons i Robinson 2006) i veStacke
selekcije (Scheiner 2002, Suzuki i Nijhout 2006), pokazujuéi da plasticnost moze
evoluirati.

Postoji 1 drugo videnje koje podrazumeva da plasticnost i osobina zajednicki
evoluiraju i da se plasticnost moze izraziti i preko korelacije iste osobine u dva ili vise
tretmana. Tako bi prilikom objasnjenja promena fenotipskih vrednosti neke osobine u
razlicitim zivotnim sredinama ili u razli¢itim eksperimentalnim tretmanima bilo suvisno
pozivanje na postojanje posebnih gena za fenotipsku plasti¢nost. Stoga je fenotipska
plasti¢nost u ovom modelu (model "stanja karakteristike") (Via i Lande 1985; Via
1993), predstavljena kao posledica diferencijalne "alelske osetljivosti" tj. kao posledica
razli¢ite ekspresije istih gena u razli¢itim Zivotnim sredinama. U navedenom prikazu
evolucije fenotipske plasti¢nosti, ekspresija iste osobine u dve ili vise sredina smatra se

razli¢itim osobinama koje su geneticke korelisane. U meri u kojoj su aleli ispoljeni u
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dve razlicite sredine zajednicki za oba tipa sredinskih uslova, evolucija fenotipa ¢e

zavisiti od korelativnih odgovora na selekciju u oba stanista.

Uticaj sredinske varijabilnosti na heritabilnost i korelacije

Kako prostorna i vremenska heterogenost sredine utice na veli¢inu geneticke
varijanse i kovarijanse (Charmantier i Garant 2005), tako je i udeo variranja osobine
koji se pripisuje nasledenim razlikama izmedu jedinki takode sredinski determinisan. U
analizi kvantitativnih osobina, osnovno pitanje je da li je i u kom stepenu uocena
fenotipska varijabilnost pod uticajem gena. Ovaj uticaj, u kontrolisanim uslovima
gajenja 1 ukrStanja, opisujemo heritabilnos¢u osobine koja procenjuje udeo geneticke
varijanse u ukupnoj fenotipskoj varijansi. Heritabilnost se odnosi samo na odredenu
grupu jedinki u odredenim sredinskim uslovima te je moguce dobiti razlike u
heritabilnosti iste fenotipske karakteristike kako izmedu razlicitih populacija iste vrste
tako i izmedu jedinki iste populacije u razli¢itim periodima vremena ili razliitim
staniStima (Falconer 1981; Visscher i sar. 2008). Na osnovu heritabilnosti se moze
proceniti koliki je ocekivan odgovor na selekciju, tj. kolika je brzina promene
ucestalosti genotipova i fenotipova izmedu generacija (Falconer 1981; Lande i Arnold
1983).

Postojanje geneticke varijanse je neophodan preduslov za delovanje selekcije, t;.
za evoluciju osobine, ali nije jedini faktor koji odreduje intenzitet i pravac evolucione
promene. Korelacije izmedu osobina su takode jedan od faktora koji moze znacajno da
utice na evolucione trajektorije poligenih osobina (Roff 2012). Kako se u novom ili
promenjenom sredinskom kontekstu organizmi suocavaju sa koordinisanim adaptivnim
promenama mnogih fenotipskih osobina (Fischer i sar. 2016), tako se predvidanja
evolucionog potencijala korelacione strukture osobina zasnivaju na pretpostavci da su
korelacije stabilne kroz prostor i vreme (Lynch i Walsh 1998).

Medutim, podaci iz novijih eksperimentalnih istrazivanja ukazuju da postoje
odstupanja (Sgro i Hoffmann 2004; Dingemanse i sar. 2012; Handelsman i sar. 2014).
Naime, matrice genetickih i fenotipskih varijansi-kovarijansi se mogu razlikovati u
zavisnosti od sredinskih uslova (fenotipska plasti¢nost) i uprkos dugom interesovanju za
ulogu fenotipske plasti¢nosti u evolucionim procesima (Pigliucci 1996; West-Eberhard

2003; Ghalambor i sar. 2007) svega nekoliko studija u obzir je uzelo nacin na koji
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plasti¢nost u odnosima izmedu osobina utiCe na evolucione putanje (Spitze i Sadler
1996; Sgro i Hoffmann 2004).

Korelacija odreduje u kojoj meri fenotipske ekspresije razli¢itih osobina imaju
istu genetiCku osnovu, uslovljenu ili plejotropnim efektima gena ili gametskim
disekvilibrijumom alela razli¢itih genskih lokusa (vezano nasledivanje gena). Visoka
geneticka korelacija (+1) govori da isti aleli ili grupa alela jednako doprinose
fenotipskim vrednostima razliCitih osobina. Suprotno tome, ako geneticke korelacije
imaju vrednost izmedu +1 1 -1 onda je ekspresija osobina odredena delimic¢no razli¢itim
alelima ili istim alelima sa razli¢itim delovanjem na date osobine.

Veliki broj eksperimentalnih dokaza da je evolucija fenotipa zavisna od
korelacija izmedu osobina su pomerili fokus istrazivanja sa nivoa plasti¢nih promena
pojedinacnih osobina na korelacionu strukturu plasti¢nosti koja definiSe multivarijantne
evolucione trajektorije (Schlichting 1986; Pigliucci i sar. 1995; Avramov i sar. 2007;
Loranger i Shipley 2010; Gianoli i Valladares 2012).

Promena korelacione strukture osobina biljaka uzrokovana promenom
sredinskih uslova je potvrdena kod velikog broja vrsta (Schlichting 1989; Tuci¢ i sar.
1990; Hebert i sar. 1994; Donohue i sar. 2000; Stinchcombe 2002; Sgro i Hoffmann
2004; Gratani 2014), a takode se moze znafajno menjati tokom raznih faza razvica
(Cheplick 1995; Avramov 2008). Postojanje slozenog odnosa razvica i varijabilne
sredine u formiranju korelacija znacajno uti¢e na formiranje kompleksnog fenotipa u
kasnijim fazama razvic¢a. JaCina korelacija izmedu parova osobina moze biti zavisna
takode 1 od veli¢ine uzorka (Stearns i sar. 1991), kao i od promene u ucestalostima gena

(Falconer 1981).

1.2. Fenotipska plasti¢nost kod biljaka

Biljke su sesilni modularni organizmi (ukoliko se u obzir ne uzima pasivno
prenosenje propagula tokom procesa reprodukcije) koji su veoma osetljivi na uslove
koji vladaju u heterogenoj zivotnoj sredini. U interakciji sa zivotnom sredinom kod
biljaka se javljaju mnogobrojne promene na fizioloSkom, morfoloSkom i ostalim
nivoima organizacije. Cesto se pretpostavlja da je ispoljena fenotipska plastiénost
adaptivnog karaktera. Ipak, specificna morfoloska i fizioloSka stanja biljaka ne moraju

nuzno predstavljati adaptivni odgovor genotipova, ve¢ se mogu, na primer, javiti kao
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rezultat pasivnog smanjenja rasta nastalog usled limitiranih resursa (Dorn i sar. 2000;
van Kleunen i sar. 2000). Zbog toga je vazno pored kvantifikacije plasticnosti uraditi
procenu njene adaptivne vrednosti, Sto se postize kroz eksperimentalne postavke u
kojima se indukuje plasti¢an odgovor i istovremeno se prate promene u komponentama
fitnesa odredenog model organizma (Hendry 2015).

Fenotipska plasti¢nost ¢e biti favorizovana u slucaju kada rezultira viSom
adaptivnom vrednoscu (fitnesom) genotipa u odnosu na fiksiranu strategiju u svim
sredinama (Berrigan i Scheiner 2003). Prema razliitim tumacenjima, postoje brojni
faktori koji favorizuju ili ograni¢avaju evoluciju plasti¢nosti, ili daju prednost jednom
obliku plasti¢nosti u odnosu na drugi (De Jong i Behera 2002; Scheiner 2002; Sultan i
Spencer 2002; Berrigan i Scheiner 2003; De Jong 2005; Gabriel 2005; Gabriel i sar.
2005; van Kleunen i Fischer 2005; Garland i Kelly 2006). Adaptivni aspekt fenotipske
plasti¢nosti u ekoloskoj dinamici i evoluciji populacija biljaka je potvrden kod manjeg
broja karakteristika ¢ije plasticne promene uticu na promenu adaptivne vrednosti
organizma tj. uticu na verovatnoc¢u prezivljavanja i reprodukcije genotipova izlozenih
izmenjenim uslovima zivotne sredine (Tuci¢ i sar. 1998; van Kleunen i Fisher 2005;
Avramov i sar. 2007).

Heterofilija je Cesto navoden primer adaptivne fenotipske plasti¢nosti, koju
nalazimo kod biljaka koje su izloZene razli¢itim kombinacijama sredinskih uslova, pre
svega razli¢itom stepenu potopljenosti listova (van Kleunen i Fisher 2005). Anatomske i
morfoloske promene na nivou listova su kod nekih vrsta roda Ranunculus i geneticki
uslovljene (Van Kleunen 1 sar. 2000). Adaptivni znacaj plasti¢nosti je potvrden 1 u
slucaju indukovane rezistencije na prisustvo herbivora i patogena (Karban i sar. 1999).
Za fenotipsku varijabilnost u morfologiji korena, uslovljenu koncentracijama nutrijenata
u zemljistu, za sada se samo pretpostavlja da ima adaptivnu osnovu (Hodge 2004).

Na osnovu istrazivanja (Roff 1992; Chazdon i Kaufmann 1993; Lortie i Aarssen
1996; Oguchi i sar. 2005), doslo se do hipoteze o adaptivnoj fenotipskoj plasti¢nosti
koja predvida vecu plasti¢nost genotipova u populacijama i vrstama koje naseljavaju
prostorno i vremenski heterogenija stanista. Tako je analiza funkcionalno-adekvatne
promene fenotipa kao odgovor na razli¢ite svetlosne uslove pokazala da je prosecna
veli¢ina fenotipske plasti¢nosti genotipova [Iris pumila iz zasenCenih staniSta veca u
odnosu na genotipove iz populacije koje naseljavaju otvorena stanista u kojima su
izlozeni punom ambijentalnom zrac¢enju (Avramov i sar. 2007). Razlike u pomenutim

nivoima plasti¢nosti jesu rezultat razlicitih selektivnih pritisaka kojima su bile izlozene
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populacije u svojim prirodnim staniStima. U otvorenim stanis$tima, svetlosni uslovi su
homogeniji u odnosu na prizemni sprat razli¢itih Sumskih sastojina, te se ocekuje da
ovakva sredina favorizuje geneticku diferencijaciju u odnosu na plasti¢nost (Martinez-
Ferri i sar. 2001; Bell i Galloway 2007, 2008). U Sumi crnog i belog bora, zasenc¢enom
staniStu, postoji znacajna vremenska i prostorna heterogenost suncevog zracenja koja je,
preko razlika u selektivnim pritiscima na vrednost osobina i njihovu plasti¢nost, dovela
do znacajne diferencijacije ovih populacija u odnosu na populacije sa otvorenih stanista.
Postoje 1 druge studije koje govore o sli¢noj diferencijaciji biljaka poreklom sa
otvorenog i zasenCenog stanista (Dudley i Schmitt 1996; Donohue i sar. 2000; Von
Wettberg i Schmitt 2005; Hovenden i Vander Schoor 2006).

Kako bi fenotipska plasti¢nost imala efekta, organizmi ¢esto Koriste indirektne
signale u cilju preciznog predvidanja sredinskih promena koje uticu na razlicite
komponente fitnesa (Tufto 2000; Lande 2009). Na primer, vegetacijske sezone kod
biljaka su odredene predvidljivim nizovima promena sredinskih varijabli poput
fotoperioda (odreduje kapacitet biljaka da "mere vreme", tj. da razlikuju svetlo od tame)
ili temperature (definiSe vremenski okvir, na primer, pocetka cvetanja). Moguénost
"anticipiranja" obrazaca sredinskog variranja pruza mogucénost organizmima da kroz
razlicite fenotipske manifestacije odgovore na ocekivane sredinske uslove (Wennersten
i Forsman 2012; Snell-Rood 2013).

Adaptivni efekti plasti¢nosti su veoma zavisni od pouzdanosti sredinskih signala
(engl. cue reliability). Tako na primer, verovatnoca izumiranja je veca u slucaju visokih
nivoa sredinske stohasti¢nosti i niskih nivoa pouzdanosti sredinskih informacija, dok
rizik od ekstinkcije naglo pada u plasticnim populacijama sa povecanjem pouzdanosti
signala koji dolaze iz neposrednog okruzenja. Drugim re¢ima, pokazalo se da su efekti
sredinske stohasti¢nosti na populacionu dinamiku regulisani amortizujué¢im
potencijalom fenotipske plasticnosti, koji na osnovu postojanja pouzdanih sredinskih
signala omogucava uskladivanje fenotipova sa uslovima sredine u kojima se ispoljavaju
(Reed i sar. 2010; Tarasjev 2015).

Cesto sveukupan adaptivni znalaj fenotipske plastiénosti ostaje neodreden.
Razlog lezi u tome §to se vecina studija o adaptivnoj prirodi fenotipske plasticnosti
sprovodi u homogenim i kontrolisanim eksperimentalnim uslovima (engl. common

garden) koji ne obuhvataju sve selekcione pritiske.
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Svetlosni stres kod biljaka

Veliki broj istrazivanja upucuje na zaklju¢ak da su promene u strukturnim i
funkcionalnim svojstvima  biljaka posledica izlaganja odredenim stresnim
suboptimalnim uslovima (Badyaev 2005; Valladares i sar. 2007; Matesanz i sar. 2010).
Postojanje fenotipske varijabilnosti razli¢itih osobina omoguc¢ava biljkama adaptaciju na
heterogene uslove u novim sredinama Cak i kada su uslovi sredine suboptimalni
(Ghalambor i sar. 2007).

Zbog koncepcijski razli¢itih pristupa, ne postoji jedinstvena definicija stresa.
Stres je bio posmatran kao nespecifican odgovor organizma na bilo koju vrstu
spoljasnjeg poremecaja (Selye 1973). Istovremeno je medu biljnim fiziolozima i
ekolozima bila prihvaéena definicija po kojoj se stres poistovecivao sa svakim
sredinskim pritiskom na organizam, koji moze biti potpuno reverzibilan, delimi¢no
reverzibilan ili trajan (Levitt 1972). Drugi autori (Lichtenthaler 1996) su stres opisivali
kao bilo koji Stetni uticaj na metabolizam i rast biljaka.

U evolucionom kontekstu, stres se definiSe kao smanjenje adaptivne vrednosti
organizma u stresnim sredinskim uslovima, pa ukljucuje i sredinsku i biolosku
komponentu (Bijlsma i Loeschcke 2005). U najveéem broju evoluciono-ekoloskih
istrazivanja, fluktuacije sredinskih uslova se smatraju stresnim faktorima. U slucaju
poremecaja u spoljasnjoj sredini nuzno je razmotriti razlicite nivoe odgovora biljaka.
Odgovor citavog sistema na sredinska ograni¢enja zavisio bi od nacina na koji bi
razli¢iti nivoi organizacije odgovorili na sredinske promene. Na primer, periferni
podsistemi (koji su u kontaktu sa spoljaSnjom sredinom) bi ublazili sredinske
poremecaje i mogli bi da umanje uticaj na ceo sistem (Ahl i Allen 1996). Stoga
objasnjenje promena fenotipskih vrednosti neke osobine u heterogenoj zivotnoj sredini
zahteva analizu na razliitim nivoima bioloske hijerarhije (organizacije) - od
molekularne regulacije individualnog razvica do fenotipske varijabilnosti i varijabilnosti
u adaptivnim vrednostima organizama na nivou populacije. Posledice plasti¢nosti na
populacijskom nivou su samo naizgled odvojene od ¢elijske dinamike tj. regulacije
genetickih mehanizama koji leze u osnovi razvi¢a fenotipa. Postoji nesumnjiva veza
izmedu nivoa fenotipske plasti¢nosti i geneticke varijabilnosti jedinki ili populacija.

Ekoloski bitni razvojni odgovori biljaka na varijabilne uslove sredine ukljucuju
prilagodavanja u svim aspektima njihovog fenotipa: morfologiji, anatomiji, fiziologiji i

fenologiji kako vegetativnih tako i reproduktivnih organa (Halliday i sar. 1994; Tarasjev
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1997; Valladares i Pearcy 1998; Poorter 2001; Mattson i Erwin 2005; Avramov 1 sar.
2007; Tarasjev i sar. 2009). Ovi razli¢iti odgovori mogu da dovedu do povecanja
njihovog individualnog uspeha (Bradshaw 1965; Schlichting 1986; Antonovicsi sar.
1987; Sultan 1987; Bell i Lechowicz 1991; Pigliucci 2001). Uzimajuéi u obzir razli¢ite
komponente fenotipa biljaka, najmanji stepen plasticnosti su pokazale fenoloske
osobine, dok je klasa osobina vezana za akumulaciju nutritijenata demonstrirala najveci
stepen plasticnosti (Des Marais i sar. 2013).

Pomenute plasticne promene mogu biti indukovane razli¢itim klimatskim,
edafskim, hidroloskim i biotickim uslovima (Wullschleger i sar, 2009; Heil 2010).
Varijacije u intenzitetu i kvalitetu svetlosti su verovatno najéesée prepoznat faktor koji
dovodi do plastiénih promena kod biljaka (Valladares 1 sar. 2000; Gratani 2014;
Scoffoni 2015). Svetlost je ograni¢avajuéi faktor u fotosintezi i ima znacajne efekte na
razvice 1 izgled biljaka i stoga zna€ajno uti¢e na njihovu adaptivnu vrednost (Schmitt 1
Wulff 1993). Takode, kao uslov i resurs sredine, svetlost, pored vode, ima bitan uticaj
na realizaciju oblika biljke i adekvatnu morfolosku diferencijaciju biljnih organa, u
cemu se ogleda njeno formativno delovanje. Fotomorfogenetske promene tokom
rastenja 1 razvica biljaka mogu biti izazvane svetloS¢u sasvim slabog intenziteta. To je
izuzetno vazno za biljke koje ostaju u vegetacijskoj senci u svojim prirodnim stanistima.
Prema tome, koli¢ina dostupne svetlosne energije predstavlja ogranic¢avajuci faktor za
stopu fotosinteze i rast biljaka.

Kod velikog broja vrsta potvrdena je diferencijacija izmedu populacija sa
otvorenih i zasencCenih svetlosnih stanista (Dudley 1 Schmitt 1996; Cheplick 2005; de
Casas i sar. 2011; Cheplick 2015). Ova dva tipa stanista se razlikuju kako po koli¢ini
biljkama dostupne svetlosti tako i po kvalitetu, tj. sadrzaju odredenih talasnih duzina. Za
zivotne procese biljaka najveéi znacaj ima kratkotalasna radijacija koja se moze podeliti
na ultraljubiCasto zracenje A= 300-390 nm (9%), vidljivi deo spektra A= 390-760 nm
(40%) 1 blisku infracrvenu radijaciju A= 760-1100 nm (51%). Frakcija ukupne solarne
radijacije koja lezi u opsegu izmedu 390 i 710 nm odnosi se na fotosinteticki aktivnu
radijaciju (PAR). U ovom intervalu talasnih duzina apsorbuje se 70-90%, reflektuje 5-
12% dok se propusta 5-8% svetlosti (McCree 1981).

Razli¢iti aspekti svetlosti (koli¢ina, spektralni kvalitet, ugao pod kojim dolazi,
duzina dana) registruju se specijalizovanim receptorima, pre svega razliitim
pigmentima (Ballare 1999; Lin 2000; Morelli i Ruberti 2002) i indukuju promene

fenotipa biljaka koje se naj¢eS¢e mogu smatrati adaptivnim (Smith i Whitelam 1997).
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Na taj nacin, oni postaju fotohemijski aktivna jedinjenja sa specificnim apsorpcionim
spektrom i znacajnom ulogom u fotobioloskim reakcijama. Modifikacija procesa
fotosinteze, kao izvora energije i ugljenika za biljku, se moze smatrati senzorom
sredinskog stresa i predstavlja slozeni proces koji ukljucuje brojna funkcionalna
svojstva lista (Lichtenthaler i sar. 2007). Razli¢iti intenziteti svetlosti dovode do
¢elijskog energetskog disbalansa Sto se manifestuje u promenama reakcija koje se
odvijaju na tilakoidnim membranama hloroplasta. Uticaj stresa na proces fotosinteze se
detektuje promenama u strukturnoj organizaciji, fotohemijskim reakcijama i fiksaciji
ugljen dioksida (Allakhverdiev i sar. 2008; Lawlor 2009; Li i sar. 2009).

U suboptimalnim svetlosnim uslovima, plasticne promene se javljaju na svim
nadzemnim delovima biljaka i ukljucuju kako modifikacije u anatomiji, morfologiji i
fiziologiji, tako i promene u osobinama cvetanja i plodonoSenja (ubrzano cvetanje,
smanjenje produkcije semena, promene u razvitku ploda, znacajno smanjenje klijavosti
semena, itd.) (Smith 1 Whitelam 1997).

Velic¢ina i pravac plasticnog odgovora, kao i tip osobina razlicitih delova biljaka,
koji su rezultat izlozenosti razli¢itim svetlosnim uslovima mogu se znacajno razlikovati
izmedu vrsta (Sultan 2003; Gratani 2014) ili konspecijskih populacija sa razlic¢itom
sredinskom distribucijom (Pemac i Tuci¢ 1998), §to moze da rezultira razli¢itim
obrascima adaptacija. Zbog toga je vazno odrediti koja je komponenta fenotipa
najznacajnija za plasticno prilagodavanje u specifiénim ambijentalnim-svetlosnim
uslovima date vrste (Gianoli i Valladares 2012; Ballare 2014).

Primer temeljno opisanog 1 funkcionalno znacajnog modela morfoloske,
anatomske i fizioloSke adaptacije biljaka na sredinsko variranje je model izbegavanja
vegetacijske senke (engl. shade avoidance syndrome) koji je posredovan aktivoscu vise
grupa fotoreceptora (Smith i Whitelam 1997; Smith 2000). Fizioloski odgovor biljaka
na prirodno nametnutu vegetacijsku senku iniciran je odnosom koli¢ine svetlosti
razlicitih delova spektra, pre svega crvene i tamnocrvene koji ¢e dalje pokrenuti Citavu
kaskadu transdukcije signala, odnosno podrazumevacée ukljucivanje ili iskljuivanje
razli¢itih grupa gena, menjanje struktura i funkcija razli¢itih proteina, ¢elijskih funkcija,
itd. (Murase i sar. 2008; Sultan 2010).

S obzirom da su koli¢ina 1 kvalitet dostupne svetlosne energije ograni¢avajuci
faktori za stopu fotosinteze i rast biljaka, tako ¢e se, u subotimalnim svetlosnim
uslovima, plastiéne promene ispoljavati najsnaznije na nivou listova kao najvaznijih

fotosintetickih organa. Re¢ je o modifikacijama u morfo-anatomskim strukturama i
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fiziologiji koje dovode do formiranja tzv. "listova senke" (Lichtenthaler 1996; Ruberti
2012; Ciolfi i sar. 2013). Listovi senke su ocekivani adaptivni odgovor biljaka na
smanjenje intenziteta svetlosti i (ili) promenu kvaliteta svetlosti u lokalnom stanistu, a
podrazumevaju povecanu alokaciju biomase u listove kao organe koji "hvataju"
svetlosnu energiju (Evans 1972; Wild 1 Wolf 1980; Sultan i Bazzaz 1993; Nicotra i sar.
1997; Tarasjev 1997; Tucic i sar. 1998; Oguchi i sar. 2003; Tarasjev i sar. 2009), kao i
odgovaraju¢e anatomske i fizioloske promene listova (debljina lista, gustina stoma,
koli¢ina sklerenhima i broj provodnih snopica, itd.) koje povecavaju efikasnost u
apsorpciji svetlosne energije (Bjorkman 1980; Avramov 2008).

Kod ovog tipa plasticnog odgovora moguce je uociti istovremeno i adaptivnu i
neadaptivnu plasti¢nost (Sultan 1995). Adaptivna fenotipska plasti¢nost je nesumnjivo
uocljiva kod izduzivanja stabla u uslovima vegetacijske senke. Medutim, u kompeticiji
za pristup svetlosti, navedeni plasticni odgovor moZe istovremeno biti i pasivno
smanjen usled ogranicenih resursa (van Kleunen i Fischer 2005). U istovetnim
sredinskim okolnostima, smanjenje stope fotosinteze je izvesno plastican odgovor, ali
kako se u uslovima bez dovoljno svetla stvara manje biomase nego na punoj svetlosti,
nije izgledno da ¢e tako smanjena stopa fotosinteze povecati verovatnocu prezivljavanja
i reprodukcije biljaka (Sultan 2000). Tako su rezultati eksperimenta koji je ukljucivao
pracenje niza fenotipskih odgovora (osobine vezane za proces fotosinteze i osobine
vezane za nadzemne organe — specifi¢na povrsina lista (SPL) 1 provodljivost stoma, kod
dve visegodisnje zeljaste biljke - Lobelia cardinalis 1 Lobelia siphilitica) na promenu
vlaznosti staniSta, pokazali da postoje visoko varijabilni nivoi plasticnosti za razlicite
osobine koji su se kretali u rasponu od adaptivnih preko neutralnih do maladaptivnih
(Caruso i sar. 2006).

Neke osobine, kao §to su, na primer, gustina stoma, specificna povrsSina lista,
koncentracije hlorofila i drugih biljnih pigmenata, znacajno doprinose fotosintetickom
kapacitetu lista i smatraju se vaznim determinantama fenotipske selekcije (Gratani
2014). I pored nesumnjivog znacaja, trend promena navedenih osobina u heterogenim
svetlosnim uslovima se znaajno razlikuje u istrazivanjima veceg broja autora
(Niinemets 1997; Murchie i Horton 1997; Krause i sar. 2001; Hanba i sar. 2002; Baltzer
i Thomas 2005; Matsubara i sar. 2008; Matsubara i sar. 2009).

Fenoloski obrasci razlicitih vrsta biljaka u uslovima promenjenog intenziteta i
kvaliteta svetlosti takode nisu jednobrazni. Na primer, promena intenziteta ili odnosa

crvene 1 tamnocrvene svetlosti u razli¢itim eksperimentina ima razli¢it uticaj na pocetak
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cvetanja (Ahmed i sar. 1993; Halliday i sar. 1994; Steinger i sar. 2003; Cai 2011;
Brownsey i sar. 2014) .

Rezultati analiza promena odredenih komponenata reproduktivnog ishoda (npr.
proseCna masa semena), kao odgovor na promenjene svetlosne uslove, takode se

znacajno razlikuju od eksperimenta do eksperimenta (Brock i sar. 2005; Avramov

2008).

Eksperimentalni pristup u analizi varijabilnosti osobina Iris variegata

Prema Mazeru i LeBunu (Mazer i LeBuhn 1999), postoji nekoliko
eksperimentalnih pristupa ili postavki za odredivanje geneticke diferencijacije na nivou
populacija biljaka. Kako bi se utvrdili statisticki znacajni nivoi geneticke varijabilnosti
neophodno je da u pocetnom modelu objekti istrazivanja budu izloZeni $to homogenijim
uslovima koji se po pravilu definisSu u "zajednickoj basti" (engl. common garden). Ono
Sto je u osnovi zajednicko za vecinu eksperimentalnih pristupa jeste mogucnost provere
diferencijacije izmedu bilo kojih geneticki udaljenih grupa na nacin koji podrazumeva
da su pomenute grupe izlozene srazmerno homogenom eksperimentalnom okruzenju.
Kvantifikovanje geneticke varijabilnosti podrazumeva takav eksperimentalni dizajn u
kome se geneticki razli¢ite (srodne) grupe, npr. klonalni genotipovi, inbred linije, braca
i sestre (engl. full-sibs) ili polubraéa i polusestre (engl. halfsibs), populacije, ekotipovi,
varijeteti, sorte, podvrste ili hibridi gaje u istim tretmanima.

Eksperimentalni dizajn bi podrazumevao da se kao izvorni ili pocetni materijal
za rast u homogenim sredinskim tretmanima koriste semena, juvenilne ili adultne biljke
iz gore navedenih grupa. Propozicije takvog modela bi zahtevale odsustvo
eksperimentalne manipulacije sredinskih ¢inilaca koji bi mogli biti selektivno odgovorni
za genetiCke razlike. Samo u tom slucaju, svi zabelezeni koeficijenti varijacije
kvantitativnih osobina bi bili rezultat (dokaz) varijabilnosti izmedu genotipova,
populacija ili drugih (geneticki) kohezivnih eksperimentalnih jedinica koje bi
pokazivale geneticku diferencijaciju. Ovaj tip eksperimenta vazan je za preliminarno
izdvajanje moguc¢ih nivoa varijacija na intra- 1ili interpopulacionom nivou.
Interpretacijom tih podataka bilo bi moguée potpunije sagledavanje recentne evolucione
istorije populacija kao i potencijala za buduée evolucione promene (Mazer i LeBuhn
1999; Conner i Hartl 2004). Pored toga S$to na jednostavan nacin otkriva geneticku

diferencijaciju izmedu divergentnih grupa, "common garden" model eksperimenta se
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koristi 1 za detekciju lokalnih adaptacija (Rutter i Fenster 2007; Climent i sar. 2008)
poredec¢i razlike u ostvarenom fitnesu izmedu populacija poreklom iz prirodnih stanista
1 iz eksperimentalnih postavki.

Jedna od pogodnih vrsta za ovakva istrazivanja je Iris pumila. Ova srodna vrsta
(naseljava sli¢na staniSta sa donekle razliCitim ekoloSkim uslovima u odnosu na Iris
variegata) se pokazala kao dobar model sistem u razli¢itim geneti¢kim, ekoloskim i
evolucionim studijama (Tuci¢ i sar. 1998; Avramov i sar. 2007; Tarasjev i sar. 2012).
Genotipovi Iris pumila pokazuju znaCajnu varijabilnost u odgovoru na varijacije u
svetlosnim uslovima. Za razliku od pomenute kongeneri¢ne vrste koja se javlja
uglavnom na otvorenim staniStima, a manje u svetlim Sumama belog i crnog bora i koja
se opisuje kao vrsta koja izbegava senku, Iris variegata se podjednako Cesto javlja kako
na otvorenim terenima, tako i u svetlim i gu$¢im Sumama na podru¢ju Deliblatske
Pescare (Zivkovié i sar. 2015).

Razli¢iti ekoloski uslovi u pogledu svetlosnog gradijenta koji vladaju u
njihovom prirodnom staniStu upravljali su nasim eksperimentalnim dizajnom na nacin
koji je podrazumevao da klonalne genotipove izlozimo razli¢itim eksperimentalnim
uslovima u pogledu intenziteta i kvaliteta svetlosti. Cilj je bio da se pomocu "common
garden" eksperimenta ustanovi da li postoji jasna diferencijacija u morfoloskim,
ekofizioloskim i fenoloskim osobinama izmedu grupe genotipova poreklom sa stanista
sa razli¢itim svetlosnim karakteristikama. Potencijalno statisticki znacajni efekti sredine
(eksperimentalnog tretmana), genotipa i interakcije genotipa i sredine, koja opisuje
geneticku varijabilnost fenotipske plasticnosti, mogu se u modelu "common garden"
eksperimenta detektovati kroz postavku koja je podrazumevala da se geneticki razlicite
grupe izloze kako istim tako i drugacijim svetlosnim uslovima od onih koji vladaju u
njihovim prirodnim staniStima (visok intenzitet svetlosti i visok odnos crvene i
tamnocrvene svetlosti, kao 1 nizak intenzitet svetlosti i nizak odnos crvene i
tamnocrvene svetlosti).

Kako se svetlosno okruzenje fotoautotrofnih biljaka prostorno i vremenski
kontinuirano menja (Smith 1982), u na$ eksperimentalni dizajn je integrisana i
vremenska varijabla koja je podrazumevala pracenje morfoloskih, ekofizioloskih i
fenoloskih osobina tokom tri razlicite vegetacijske sezone u dve uzastopne godine.

Plasticnost u odgovoru na variranje svetlosne sredine predstavlja znacajan
aspekt evolucije biljaka, kao sedentarnih fotoautotrofnih organizama. Ocekuje se da ¢e

rezultati ovog istrazivanja pruziti uvid u to da li postoji znacajan uticaj intenziteta i
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kvaliteta svetlosti na razvie veéine komponenti fenotipa biljaka [Iris variegata

(morfoloske, ekofizioloske i fenoloske karakteristike).
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2. Ciljevi istrazivanja

U ovom radu su proucavani velicina i obrazac fenotipske plasti¢nosti
morfoloskih, ekofizioloskih, fenoloskih i osobina plodonosenja kod genotipova Iris
variegata kao odgovor na promenu intenziteta i kvaliteta svetlosti u kontrolisanim
eksperimentalnim uslovima. Analizom su bile obuhvacene dve grupe genotipova Iris
variegata koje naseljavaju dva razlicita tipa stanista: otvorena stanista - izlozena punom
suné¢evom zrafenju i zasencena stanista - prizemne delove razlic¢itih Sumskih sastojina
sa smanjenim intenzitetom i promenjenim kvalitetom svetlosti (vegetacijska senka).
Pretpostavlja se da je sposobnost ove vrste da odgovori funkcionalno adekvatnom
promenom fenotipa na razlike u svetlosnim uslovima koji su formirani tokom trajanja
eksperimenta, znacajna za njen uspeh u pogledu prezivljavanja i reprodukcije u datim
eksperimentalnim okolnostima. U okviru osnovnog cilja ovog rada bilo je neophodno

ispitati:

1. Da li postoje znacajne razlike morfoloskih i ekofizioloskih osobina lista vrste Iris
variegata kod biljaka gajenih na razli¢itim svetlosnim tretmanima (visok intenzitet i
odnos crvene/tamnocrvene svetlosti vs. nizak intenzitet 1 odnos crvene/tamnocrvene

svetlosti)?

2. Da 1i se obrasci variranja morfoloskih i ekofizioloskih osobina lista vrste [ris
variegata znacajno razlikuju izmedu genotipova poreklom kako sa istih, tako i sa

razlicitih prirodnih stanista?

3. Da li godina izvodenja eksperimenta, kao i deo vegetacijskog perioda (vegetacijske
sezone: proleée, leto 1 jesen) znaCajno utiCu na obrasce variranja morfoloskih i

ekofizioloSkih osobina lista vrste Iris variegata?

4. Da li postoje znacajne razlike osobina cvetanja i plodonosenja vrste Iris variegata
kod biljaka gajenih na razli¢itim svetlosnim tretmanima (visok intenzitet i odnos
crvene/tamnocrvene svetlosti vs. nizak intenzitet i odnos crvene/tamnocrvene

svetlosti) i da li su ove razlike zavisne od godine izvodenja eksperimenta?
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5. Da li se obrasci variranja osobina cvetanja i plodonosenja kod vrste [ris variegata
znacajno razlikuju izmedu genotipova poreklom kako sa istih, tako i sa razli¢itih
prirodnih staniSta, kao 1 da li se ti obrasci znacajno razlikuju izmedu

eksperimentalnih godina?

6. Da 1li se veli¢ine osnovnih kvantitativno-genetickih parametara (heritabilnost i
korelacije) vrste Iris variegata menjaju i na koji nacin u zavisnosti od svetlosnih
tretmana? Da 1i se ovi kvantitativno-geneticki parametri znacajno menjaju u
zavisnosti od godine izvodenja eksperimenta, dela vegetacijskog perioda, kao i

porekla genotipova?
7. Na koji nacin i u kojoj meri su rezultati na vrsti Iris variegata razli€iti, ili sli¢ni, od

rezultata na srodnoj vrsti Iris pumila koja naseljava isti lokalitet, ali koja ima nesto

drugacije ekoloske zahteve?
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3. Materijal i metode

3.1. Objekat istrazivanja

Porodica Iridaceae (porodica perunika, Safrana i gladiola) broji 70 rodova i blizu
1800 vrsta koje imaju kosmopolitsko rasprostranjenje. Od ukupnog broja, 33 roda sa
1133 vrste su poreklom iz juzne Afrike (Kapska floristicka oblast), regiona sa najve¢im
diverzitetom ove familije (Kreft i Jetz 2007). Ime roda Iris, najbrojnijeg roda ove
familije potice ili od grcke re¢i "iris" - duga, jer cvet ima vise boja ili od grékog "eris" -
prolece, jer cveta u prolece. Svakako, ime je u vezi i sa grékom boginjom Iridom,
glasnicom bogova.

Prema trenutno vazecoj sistematici, familiju /ridaceae Cine Cetiri subfamilije:
Isophysidoidae, Nivenioidae, Iridoideae 1 Ixioideae. Rezultati molekularnih analiza
upucuju na jo$ nekoliko subfamilija za koje se ocekuje da budu prepoznate kao deo
familije [ridaceae (Goldblatt i sar. 2008).

Za model sistem na kojem je analiziran uticaj heterogene abiotiCke sredine na
varijabilnost morfoloskih, ekofizioloskih i fenoloskih osobina izabrana je vrsta [ris

variegata (Slika 1).

Slika 1. Iris variegata L.
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Madarski, ili zuti iris (engl. Hungarian, variegated or multicolored iris) pripada
grupi bradatih irisa ¢iji su cvetovi dvobojni. Iris variegata je predacka vrsta vecine
savremenih bradatih irisa Ciji se varijeteti Cesto gaje kao ukrasne biljke. Ova vrsta je
Siroko rasprostranjena u livadsko-stepskim zajednicama centralne i jugoisto¢ne Evrope i
prvi put se pominje u drugoj polovini XVI veka (Kew Garden 2016).

Teritorija Ukrajine predstavlja granicu areala na istoku, dok je vrsta prisutna jos$
i u jugozapadnoj Nemackoj, juznoj Ceskoj, Austriji, juznoj Slovatkoj, Madarskoj,
Bugarskoj i juznoj Rumuniji. U Ceskoj i Slovackoj ima status ugroZene i zaticene
vrste. Prema Pravilniku o proglasenju i zastiti strogo zasti¢enih i zasticenih divljih vrsta
biljaka, zivotinja i gljiva ("Sluzbeni glasnik RS", br. 5/2010 1 47/2011), Iris variegata se
ne nalazi na listi strogo zasti¢enih ili zaSti¢enih vrsta. Njena prirodna stanista se nalaze
u severnoj, istocnoj i juznoj Srbiji, pre svega na podrucju Deliblatske pescare

(Stjepanovié¢-Veselici¢ 1976) (Slika 2).

Slika 2. Mapa istrazivanih prirodnih stanista /ris variegata

u Deliblatskoj pescari.
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Zuti iris pripada Zivotnoj formi efemeroidnih rizomatoznih geofita (Meusel i sar.
1965). Zastupljena je u termofilnim listopadnim Sumama i Sikarama na blago
humoznim, peskovitim ili kamenitim zemljistima od nizija pa do brdskog vegetacijskog
pojasa (BioloSka raznovrsnost Srbije 2016). U prirodnim staniStima se nalazi u
uslovima Sirokog gradijenta svetlosnih intenziteta. Tako da se staniSta mogu podeliti na:
otvorena staniSta - gde su izlozene punom suncevom zracenju; zasencena staniSta - u
prizemnom delu razli¢itih Sumskih sastojina sa smanjenim intenzitetom i promenjenim
kvalitetom svetlosti i na staniSta koja predstavljaju prelazni tip u smislu napred

pomenutih svetlosnih uslova (Slika 3).

Slika 3. Prikaz prirodnih staniSta /ris variegata: A - otvoreno staniSte; B - zasenceno

staniste.

Kariotip klonalne biljke Iris variegata sastoji od istog broja hromozoma (24)
kao 1 kariotipovi srodnih vrsta bradatih irisa (I. aphylla, 1. germanica, I. lutescens, I
pumila), ali se razlikuje u pogledu specificnih hromozomskih rearanzmana. Na osnovu
podataka o mejotickim asocijacijama i morfologiji somatskih hromozoma ustanovljeno
je da je pomenuta heteromorfnost rezultat translokacije koja se u datom slucaju

manifestuje na nivou cetiri heteromorfna hromozoma. Pored translokacija, utvrdena je i
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paracentri¢na inverzija kao druga forma hromozomskih rearanzmana (Karihaloo i sar.
1993).

Iris variegata je viSegodisnja biljna vrsta koju odlikuje debeo i granat rizom.
Stabljika je snazna, mnogocvetna i granata od gornje polovine. Listovi ove zeljaste
biljke su izrazito zelene boje, sabljastog oblika, jake nervature, blago zakrivljeni, Sirine
1-3cm i duzine do 30cm. Priperci su lancetasti, naduveni i zeljasti.

Cvetne drske su visoke od 20 do 60 cm i viSestruko se granaju. Pojedinacne
grane mogu imati od 1 do 9 cvetova. Dijametar pojedinacnih cvetova je od 5 do 7 cm.
Cvetovi su krupni, dvopolni i pravilni (aktinomorfni). Terminalni cvetovi su na kracoj, a
boc¢ni na duzoj cvetnoj drsci. Unutrasnji listi¢i perigona su zlatnozuti dok su spoljnji
beli ili svetlozuti sa Ijubi¢astom nervaturom (diferencirajuca odlika vrste). Latice
oznacene kao folovi su orijentisane na dole, dok su standardi orijentisani vertikalno na
gore. Centralni krug ¢ine tri tu¢ka sa Zigom na vrhu, dok se iznad Ziga nalaze tzv.
kresta. Tucak 1 praSnik su okrenuti ka folu sa kojim formiraju polinatorski tunel.
Filament prasnika na kome se nalaze antere pri¢vrscen je pri osnovi fola sa unutrasnje
strane (Bioloska raznovrsnost Srbije 2016).

Iris variegata je stranooplodna, entomofilna vrsta specijalizovana za oprasSivanje
bumbarima (Bombus sp.), mada je oprasuju i neke vrste iz roda Apis. Sezona cvetanja
joj traje relativno kratko, 20-30 dana, u periodu od maja do juna.

Plod je lokulicidna ¢aura, izduzeno valjkasta, krupna i duga. Sazreva tokom
maja i juna i1 sadrzi nekoliko desetina semena. Seme je jajasto sa naboranom
semenjacom, a rasejava se u neposrednoj blizini majke-biljke (Bioloska raznovrsnost
Srbije 2016). Klijanci se pojavljuju u jesen i potrebno im je nekoliko godina da
procvetaju. [ris variegata se razmnozava i vegetativnim putem (rizomima) pa je lako
dobiti veci broj replika istog klona, dok se kontrolisanim ukrStanjem putem semena
mogu dobiti potomei razli¢itog stepena srodstva §to je ¢ini dobrim model sistemom u

evoluciono-ekoloskim istrazivanjima (Tarasjev i sar. 2012).

3.2. Prirodna staniSta Iris variegata na podrucju Deliblatske pesScare

U jugoistocnom delu Panonske nizije, u juznom Banatu, u pravcu jugoistok-
severozapad pruza se plato duzine 60 i Sirine 25 km. Pomenuti plato nadvisuje okolni

teren 1 odlikuje ga lesni i peskoviti geoloski sastav. U njegovom jugoistocnom delu se
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nalazi najveca evropska kontinentalna peScara dimenzija 35 km sa 20 km. Ve¢i deo
ovog podrucja zahvata specijalni rezervat prirode "Deliblatska pescara" (Deliblatska
pescara 2016).

Deliblatska pescara je geomorfoloska formacija eolskog porekla, nastala tokom
ledenog doba deluvijalnim procesom i predstavlja redak prirodni fenomen. Nevezani
pesak se pod dejstvom koSave razvejavao Sirokim prostorima Panonske nizije (Anti¢ i
sar. 1969; Duci¢ i Milovanovi¢ 2004). Deliblatska pescara ili Banatski pesak je nastala
od silikatno-karbonatnog peska, plavina banatskih reka i nanosa Dunava, koje su vetrovi
ledenog doba, sa njihovih obala razneli u pravcu severozapada i zasuli prethodno
formirani lesni plato. Klima podrucja je umereno-kontinentalna, sa izraZenijim uticajem
kontinentalnosti i sa specificnom mezoklimom koju odlikuju rani i kasni mrazevi i
velike razlike u temperaturi vazduha (izmedu —25 °C i +45 °C). Specifi¢nost Deliblatske
pescare se ogleda u njenoj Sumsko-stepskoj vegetaciji koja je mozai¢no rasporedena na
izrazenom dinskom reljefu.

Biljni svet Deliblatske pescare Cine: stepske, pescarske, Sumske, mocvarne i
vodene zajednice. Flora od blizu 1000 vaskularnih biljnih vrsta, podvrsta i varijeteta
obiluje raritetima, stepskim reliktima, panonskim i pontskim endemitima i
subendemitima kao §to su: banatski bozur (Paeonia officinalis subsp. banatica),
uskolisni stepski bozur (Paeonia tenuifolia), bademié (Prunus tenella) i dr. Kleka
(Juniperus communis) je jedini samonikli Cetinar, dok u malobrojnim autohtonim
Sumama dominiraju virgilijski hrast (Quercus pubescens), stepski luznjak (Qeurcus
robur ssp. pedunculiflora) 1 bela lipa (Tilia tomentosa). Vise od polovine povrSine
Deliblatske pescare danas obrastaju sadene Sume bagrema (Robinia pseudoacacia),
crnog (Pinus nigra) i belog bora (Pinus sylvestris) (Deliblatska pescara 2016).

Dva osnovna tipa prirodnih stanista vrste /ris variegata na podrucju Deliblatske
pesCare odnose se, pre svega, na otvorene stepske zajednice iz sveze Festucion
rupicolae 1ili livado-stepske zajednice iz sveze Chrysopogono-Danthonion calycinae,
kao i na prirodne Sumo-stepske ekosisteme iz sveze Aceri tatarici-Quercion, ili sadene

Sumske kulture belog i crnog bora.
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3.3. Eksperimentalna postavka

U specijalnom rezervatu prirode "Deliblatska pescara" u jesen 2011. godine je
vidno, koci¢ima, obelezeno vise od 100 genotipova [ris variegata. Genotipovi su
selektovani prema tipovima staniSta koja naseljavaju, a koja se odlikuju razli¢itim
svetlosnim uslovima. Rizomi su sa pomenutog podrucja uzimani s ciljem transplantacije
u za tu svrhu predvidenu eksperimentalnu povrSinu u Institutu za bioloska istrazivanja
"Sinisa Stankovi¢" u Beogradu. Za eksperiment su od obelezenih biljaka u Deliblatskoj
Pescari uzorkovani rizomi 97 genotipova Iris variegata i to: 47 genotipova sa otvorenog
staniSta 1 50 genotipova sa zasencenog stanista.

Uzimani su segmenti rizoma od svakog genotipa dovoljni za postavljanje 4
klonalne replike u daljoj eksperimentalnoj postavci. U cilju utvrdivanja odgovora
genotipova izabranog model sistema na razli¢ite uslove ambijentalne svetlosti, svaka od
pomenute Cetiri klonalne replike je po principu slucajnosti rasporedena u dva posebno
dizajnirana bloka. Svaki pojedinacni blok se sastojao od potpuno otvorenog tretmana
(izlozenog punom intenzitetu dnevne svetlosti), kao i od =zasencenog tretmana

(natkrivenog mrezom koja modifikuje kvalitet 1 kvantitet ambijetalne svetlosti na na¢in

da simulira vegetacijsku senku) (Slika 4). Intenzitet i kvalitet svetlosti su mereni

aparatom LiCor 1000(D)datalogger-a uz upotrebu Lil190SA i Skye SKR110 senzora.

Slika 4. Eksperimentalna postavka gajenja 97 genotipova Iris variegata u dva svetlosna

rezima u basti Instituta za bioloska istrazivanja "SiniSa Stankovic".
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Utvrdivanje obrazaca variranja morfoloskih, ekofizioloskih i fenoloskih osobina
kod [Iris variegata usledilo je nakon godinu dana od presadivanja (period
aklimatizacije), a prikupljanje materijala za dalju analizu vrSeno je na klonalnim
replikama 97 genotipova poreklom sa dva razlicita tipa prirodnih stanista rasporedenih u
dva bloka, pri ¢emu se svaki blok sastojao iz dva svetlosna tretmana (Sema 1). Otvoreni
tretman je bio predstavljen visokim intenzitetom svetlosti (1264-1283 pmol m?s™) i
visokim odnosom crvene i tamnocrvene svetlosti (1.01-1.02). Zasenceni tretman je bio
predstavljen niskim intenzitetom svetlosti (756-815 pmol m?s™") i niskim odnosom

crvene i tamnocrvene svetlosti (0.80).

Sema 1. Aktivnosti sprovedenih istrazivanja na biljkama Iris variegata odgajanim

u eksperimentalnoj postavci.

2011. 2012. 2013. 2014.
Transplantacija | Aklimatizacija Analiza Analiza
Prvi deo genotipova iz | transplantiranih | morfoloskih i | morfoloskih i
eksperimenta specijalnog biljaka ekofizioloski | ekofizioloskih
rezervata osobina osobina
prirode listova listova
"Deliblatska
pescara"”
Transplantacija | Aklimatizacija Analiza Analiza
Drugi deo genotipova iz | transplantiranih osobina osobina
eksperimenta specijalnog biljaka cvetanja i cvetanja i
rezervata osobina osobina
prirode plodonosenja | plodonosenja
"Deliblatska
pescara”

31



U prvom delu eksperimenta praceni su obrasci variranja morfoloskih i
ekofizioloskih osobina lista (nakon godinu dana, koliko je bilo potrebno da se kod
biljaka prevazide stres nastao usled presadivanja) u periodu od dve godine (Sema 2).

U definisanim eksperimentalnim uslovima - kontrolisanim svetlosnim

tretmanima praceni su pomenuti obrazci variranja tokom vremena i to u:
1. prole¢noj sezoni - maj 2013. 1 2014. godine
2. letnjoj sezoni - jul 2013. 1 2014. godine

3. jesenjoj sezoni - septembar 2013. 1 2014. godine

Sema 2. Morfoloske i ekofiziolo§ke osobine listova uklju¢ene u analizu.

Akronim Opis osobine
GS Gustina stoma
SPL Specifi¢na povrsina lista
Chl Ukupna koncentracija hlorofila
ChlA/B Odnos koncentracija hlorofila A i hlorofila B
Car Koncentracija karotenoida
ChlA/Car Odnos koncentracija hlorofila A i koncentracije karotenoida

U drugom delu eksperimenta analizirani su fenotipski odgovori karakteristika
cvetanja i plodonoSenja na ve¢ transplantiranim biljkama Zutog irisa u kontrolisanim

svetlosnim tretmanima (Sema 3). Analize su vr$ene tokom dve sezone cvetanja:

1. majaijuna meseca 2013. godine

2. majaijuna meseca 2014. godine
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Sema 3. Osobine cvetanja i plodonoSenja ukljucene u analizu.

Akronim Opis osobine
PC Broj dana od pocetka cvetanja - u odnosu na pojavu prvog cveta u celom
eksperimentu
DC Duzina trajanja cvetanja - broj dana od pojave prvog do pojave poslednjeg
cveta

BC Ukupan broj cvetova po biljci
PVC  Prose¢no vreme cvetanja po biljci
BC Ukupan broj ¢aura po biljci
BC/BC  Odnos broja &aura i broja cvetova

BS Broj semena po Cauri

MS Masa semena po ¢auri

PMS Prose¢na masa semena

3.4. Analiza osobina biljaka Iris variegata

Ispitivana je fenotipska varijabilnost osobina vegetativnih (listovi) i
reproduktivnih (cvetovi) organa kod vrste Iris variegata u cilju definisanja obrazaca
promena populaciono-genetickih ~ parametara tokom razviéca u  razliitim
eksperimentalnim uslovima. Ispitivane su morfoloske (specificna povrSina lista),
anatomske (gustina stoma) i ekofizioloske osobine (koncentracija fotosintetickih
pigmenata) lista [ris variegata. Predmet analize su bile i fenoloSke osobine - osobine
cvetanja: pocetak cvetanja, duzina trajanja cvetanja, broj cvetova i prose¢no vreme
cvetanja. Reproduktivni potencijal smo analizirali merenjem slede¢ih osobina
plodonosenja: broj ¢aura, odnos broja ¢aura i broja cvetova, broj semena po ¢auri, masa

semena po ¢auri i proseénu masa semena.

Morfoloske i anatomske osobine biljaka Iris variegata

Sa svake klonalne replike iz dva eksperimentalna tretmana, uziman je posledn;ji
potpuno razvijen list. List je zatim postavljan i sniman na skeneru (CanoScan 5200F,

Canon), u rezoluciji od 200 ppi (Slika 5). Pored svakog lista, skeniran je kvadrat
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stranice 1 cm, Sto je bila vrednost kojom je vrSena kalibracija dobijenih linearnih
dimenzija. Slike su analizirane u programu "UTHSCSA Image tool" IT Version 3
(Wilcox 2002). Sve slike je obelezavala jedna osoba da bi se izbegla greska merenja
eksperimentatora. Ovakav princip je primenjen i na svim ostalim merenjima. Listovi su
zatim suSeni na temperaturi od 60 °C tokom 48 h. Masa tako osusenih listova je merena
na vagi (Chyo JL-200), a dobijene vrednosti su kori§¢ene za izraCunavanje specifi¢ne

T o y - 2
povrsine lista iskazane kroz odnos povrsine i mase osuSenog lista (cm*/g).

[l
_ \\ln

Slika 5. Skenirani uzorci listova Iris variegata, koris¢eni za izraCunavanje specifi¢ne

povrsine lista.

Providni lak za nokte se nanosio po Sirini srednjeg dela svakog pojedinacnog
lista. PovrSina lista sa nalakiranim nanosom Sirine od 0.5 cm je nakon kratkog susenja
koriséena za izradu kopije pomocu lepljive trake, koja se zatim prenosila na veé
obelezene mikroskopske plocice. Ovako pripremljeni preparati su kasnije posmatrani
pod mikroskopom na uveliCanju 40x (Slika 6), a broj stoma je racunat na osnovu deset
slu¢ajno odabranih i fotografisanih mikroskopskih polja po jednoj ploc€ici. Sama gustina
stoma je u konacnom obliku predstavljena kao prosecan broj stoma po jedinici povrSine

(br.st./mm?).
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Slika 6. Fotografija stoma na listovima [ris variegata zabelezenih u jednom

mikroskopskom polju

Ekofizioloske osobine biljaka Iris variegata

Na listovima /ris variegata su proucavane ekofizioloske osobine - koncentracija
hlorofila i karotenoida. Uzorkovan je po jedan poslednji potpuno razvijen list sa svake
od ukupno 428 klonalnih replika, rasporedenih u okviru dva svetlosna tretmana u dva
eksperimentalna bloka.

Za izolaciju hlorofila i karotenoida u ovom eksperimentu je koriséen
dimetilsulfoksid (DMSO). Ovaj rastvara¢ se upotrebljava za ekstrakciju pomenutih
pigmenata kako kod visih biljaka (Hiscox i Israelstam 1979; Avramov i sar. 2007), tako
i kod algi (Shoaf i Lium 1976) i mahovina (Alpert 1984). Sama izolacija ne zahteva
usitnjavanje i dalju obradu biljnog materijala, a efikasnost ekstrakcije je ista ili ¢ak i
bolja nego u slucaju koriSéenja acetonskog rastvora (Arnon 1949). Ukoliko se ¢uva u
frizideru na teperaturi od 0 do 4 °C ovako izdvojen pigment je stabilan tokom duzeg
vremenskog perioda (do 24 h) (Hiscox i Israelstam 1979). Negativna strana ovog
postupka je to §to DMSO rastvara i druge pigmente (npr. tanine) koji se nalaze u
biljnom materijalu, pa se ne moze primeniti na sve vrste (Minocha i sar. 2009), ali kod
Iris variegata nije doslo do ovog vida ekstrakcije i svi rastvori su bili zeleno-zute boje.
Za eksperiment smo koristili modifikovani metod Minoce i saradnika (Minocha i sar.

2009). Krugovi preénika 0.5 cm su isecani iz gornje tre¢ine prvog potpuno razvijenog
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lista, zatim im je merena masa (na vagi Chyo JL-200) i odlagani su u mikrotube
zapremine 2 ml (Eppendorf Safe Lock) u zamrziva¢ (-17 °C) do kasnije obrade. U svaku
mikrotubu je sipan 1.5 ml DMSO-a, a zatim su uzorci stavljeni u termostat na 65 °C u
periodu od 6h. Tokom ovog perioda doslo je do izdvajanja pigmenata Sto se videlo kao
zeleno-zuti obojeni rastvor, dok su delovi listova obezbojeni §to je 1 pokazatelj uspesne
ekstrakcije. Zatim su stalci sa uzorcima odlagani na sobnoj temperaturi da se ohlade.
Usledilo je sipanje 200 pl (mikropipetom) u microplate-ove za spektrofotometriju
(Sarstedt 96/F wells) i to po dve replike za svaki uzorak plus kontrola koja se sastojala
od 200 pl ¢istog DMSO rastvora.

Opticka gustina (predstavljena koeficijentima apsorpcije) kao mera koliine
ekstrahovanih pigmenata je odredivana na spektrofotometru (Multiskan Spectrum v1.2,
Skanlt Software 2.2) na 649, 665 i 480 nm i iz ovih vrednosti su izraCunavane
koncentracije hlorofila A, hlorofila B, ukupnog hlorofila i ukupnih karotenoida po
slede¢im formulama koje su u osnovi formule po Armonu (Aron 1949), ali
modifikovane od strane Mino¢e i1 saradnika (Minocha i sar. 2009) po Velburnu

(Wellburn 1994):

Ca=12.47A¢65-3.62 Asa9

Cp=25.06A649-6.5A665
Cyx+c=(1000A450-1.29C,-53.78C4)/220, gde su:
C,-koncentracija hlorofila A (mg/g)
Cyp-koncentracija hlorofila B (mg/g)

Cx+c -koncentracija ksantofila i karotenoida (mg/g)

Osobine cvetanja i plodonoSenja biljaka Iris variegata

Drugi deo eksperimenta je poceo sa pojavom prvog cveta u jednom od dva
eksperimentalna tretmana. Radi detaljnog opisa procesa cvetanja i plodonoSenja kod
odabranog model sistema, tokom 2013. i 2014. godine, praceni su parametri navedeni u

Semi 3.

Pracenje cvetanja je vrSeno izlaskom na eksperimentalnu povrsinu (svaki drugi

dan) u toku ¢itave sezone cvetanja (maj-jun mesec) (Slika 7). Kod cvetova koji su bili
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opraseni, Caure su kori$¢ene u daljoj analizi. U svakoj Cauri izbrojana su semena, a

masa semena je merena na vagi (Chyo JL-200).

Slika 7. Pradenje parametara u periodima cvetanja i plodonosSenja: A-B - cvetanje
i plodonosenje; C - ¢aure; D - semena

3.5. Statisticka obrada podataka

Da bismo procenili znacaj razli¢itih svetlosnih efekata na fenotipsko variranje

osobina [ris variegata, koristili smo nekoliko statistickih modela i statistickih softvera.

Statisticka analiza morfoloskih i ekofizioloskih osobina

Pocetna statisticka obrada rezultata dobijenih u eksperimentu u kom su se
istrazivali efekti razli¢itih svetlosnih tretmana na fenotipsko variranje morfoloskih i
ekofizioloskih osobina [ris variegata, vrSena je korisS¢enjem MEANS procedure

statistiCkog paketa SAS (SAS Institute 2010). Kao meru centralne tendencije koristili
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smo aritmeticku sredinu (srednja vrednost), dok su standardna greska i koeficijent
varijacije prikazani kao kvantitativni pokazatelji disperzije ili varijabiliteta.

Norme reakcije za sve navedene osobine prikazane su posebno za svaku grupu
genotipova poreklom sa razli¢itih svetlosnih stanista, koriS¢éenjem srednjih vrednosti
ispoljenih osobina pod datim uslovima eksperimentalnog tretmana.

PoSto su sve osobine listova: gustina stoma, specifiéna povrSina lista,
koncentracija ukupnog hlorofila, odnos koncentracija hlorofila A i hlorofila B,
koncentracije karotenoida i odnosa koncentracije hlorofila A i karotenoida iznova
merene na istim biljkama u sukcesivnim intervalima, na njih nije bilo moguce primeniti
klasican model analize varijanse (ANOVA), ¢iji je glavni preduslov nezavisnost
merenja. Stoga, u konkretnom slucaju je bilo nuzno primeniti analizu varijanse
ponovljenih merenja (eng. Repeated measures analysis of variance). Strukturu dizajna
ponovljenih merenja ¢ine viSestruka merenja na istim eksperimentalnim jedinicama u
viSe vremenskih tacaka, pri cemu su merenja potencijalno korelisana medu sobom.

Da bi se ispunili osnovni zahtevi neophodni za primenu analize varijanse kao Sto
su homogenost varijansi i normalna distribucija, bilo je neophodno transformisati deo
podataka. Izbor najpovoljnije transformacije je sacinjen prema metodu koji su opisali
Box 1 saradnici (1978), a program za SAS napisao Fernandez (1992). Primenom
navedenog programa izvrSene su sledece transformacije: GSproleée, GSleto, GSjesen i
Carjesen transformisani u kubne korene originalnih vrednosti, dok su SPLproleée,
SPLleto, Chlprolece, Chlleto i Carleto transformisane u kvadratne korene originalnih
vrednosti, a za Chljesen je uradena logaritamska transformacija.

Analiza varijanse ponovljenih merenja pripada kategoriji analize varijanse u
kojoj se analizira variranje izmedu eksperimentalnih jedinica (engl. hetween-subjects) i
variranje unutar eksperimentalnih jedinica (engl. within-subjects) (von Ende 1993).
Variranje izmedu jedinica ukazuje na razlike u nivoima izmedu prosecnih krivih
promena (normi reakcija) dve ili viSe grupa za odredenu karakteristiku, dok variranje
unutar eksperimentalnih jedinica opisuje oblik date krive. Analiza je uradena
koris¢enjem REPEATED opcije GLM procedure (SAS Institute 2010).

U ovoj analizi, variranje izmedu eksperimentalnih jedinica ukljucivalo je pet
faktora: tretmane, blokove, godine, stanista i genotipove ugnezdene u staniste. Tako je
za svaku osobinu procenjen doprinos slede¢ih izvora variranja: Tretman (veli¢ina
fenotipske plasticnosti); Blok (mikrosredinski efekti); Godina (obrazac promena izmedu

dva vremenska intervala); StaniSte (varijabilnost izmedu genotipova poreklom iz
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razlicitih stanista); Genotip ugnezden u staniste (geneticka varijabilnost unutar stanista);
interakcija Tretman x Godina (vremenska varijabilnost fenotipske plasticnosti);
interakcija Tretman X StaniSte (varijabilnost fenotipske plasticnost izmedu genotipova
koji vode poreklo iz razliCitih staniSta); interakcija Tretman x Genotip(staniste)
(geneticka varijabilnost za fenotipsku plasti¢nost unutar stanista); interakcija Godina x
StaniSte (obrazac promena u okviru dva vremenska intervala izmedu genotipova
poreklom iz razlicitih stanista).

Variranje unutar eksperimentalnih jedinica odnosilo se na bilo koju promenu
koja je uocena tokom vremena u jednoj eksperimentalnoj grupi (Tretmanu, Bloku,
Godini, Stanistu ili Genotipu ugnezdenom u staniSte). Stoga je uradena procena
znacajnosti uticaja sledec¢ih faktora variranja: Sezona (ukazuje na postojanje razlika u
obrascima variranja osobina u razli¢itim vegetacijskim sezonama); interakcija Sezona x
Tretman (ukazuje na varijabilnost plasticnosti osobina tokom posmatranih sezona);
Sezona x Blok (ukazuje na razli¢ite obrasce variranja osobina tokom posmatranih
sezona usled mikrosredinskih efekata); interakcija Sezona x Godina (ukazuje na
razlicite obrazce variranja osobina tokom posmatranih sezona izmedu dve analizirane
godine); interakcija Sezona x StaniSte (ukazuje na zavisnost sezonskog variranja od
porekla genotipova); interakcija Sezona x Genotip(staniste) (ukazuje na zavisnost
sezonskog variranja od genotipa biljaka); interakcija Sezona x Tretman X Godina
(ukazuje da li je varijabilnost plasticnosti izmedu sezona zavisna od godine u kojoj se
meri); Sezona x Tretman x StaniSte (ukazuje da li je varijabilnost plasti¢nosti izmedu
sezona zavisna od tipa staniSta); Sezona x Tretman x Genotip(staniste) (ukazuje da li
geneticka varijabilnost plasti¢nosti zavisi od sezone u kojoj se meri); Sezona x Godina
x StaniSte (ukazuje da li varijabilnost osobina koja je rezultat interakcije tipa stanista i
godine zavisna od vegetacijske sezone).

Dalje su, radi detaljnije analize navedenih osobina, uradene analize varijanse
ponovljenih merenja odvojeno za svaku godinu trajanja eksperimenta tokom kojih je
uzorkovan biljni materijal, tj. za 2013. 1 2014. godinu.

Da bismo testirali znacajnost multivarijantnog odgovora uradena je PROFILE
analiza (REPEATED/PROFILE opcije u GLM procedure) (SAS Institute 2010).
Testirali smo da li su znacajne promene pracenih morfoloskih i ekofizioloSkih osobina
dobijene izmedu proleca i leta, izmedu leta i jeseni i (ili) izmedu proleéa i jeseni.

Procedura CORR iz SAS programskog paketa (SAS Institute 2010) je koris¢ena

za procenu fenotipskih korelacija izmedu parova osobina unutar svakog svetlosnog
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tretmana. Fenotipske korelacije izmedu parova osobina su procenjene na osnovu
veli¢ine Pearsonovih korelacionih koeficijenata. Takode, korelacije su izracunate u
svakoj vegetacijskoj sezoni u obe godine trajanja eksperimenta.

Da bi se utvrdila korespondencija izmedu fenotipskih korelacionih matrica
unutar i izmedu svetlosnih rezima uraden je Mantelov t-test za sve parove korelacionih
matrica, koris¢enjem MXCOMP opcije iz NTSYS-pc programa (Rolf 1989). Za svaki
par korelacionih matrica izracunata je Mantelova Z statistika koja je uporedena sa
svojom permutovanom distribucijom. Broj slucajnih permutacija redova i kolona jedne
matrice u odnosu na drugu iznosio je 2000 po svakom poredenju.

Procena heritabilnosti u Sirem smislu uradena je za svaku osobinu unutar oba
svetlosna tretmana u svakoj od tri vegetacijske sezone za obe godine trajanja
eksperimenta. Za procenu je koriS¢en metod maksimalne verodostojnosti sa
ograniCenjima (engl. Restricted maximum likelihood). Primenjena je REML opcija iz
VARCOMP procedure (SAS Institute 2010). Komponenta varijanse objasnjena
efektima genotipova podeljena sa ukupnom fenotipskom varijansom upotrebljena je za

procenu heritabilnosti u Sirem smislu.

Statisticka analiza osobina cvetanja i osobina plodonosenja

MEANS procedura statistickog paketa SAS (PROC MEANS, SAS Institute
2010) je koriS¢ena kao deskriptivna metoda analize pojedina¢nih karakteristika cvetanja
i osobina plodonosenja genotipova koji su poreklom sa prirodnih stanista sa razliitim
svetlosnim rezimom i koji su bili izloZeni razli¢itim svetlosnim eksperimentalnim
tretmanima. Norme reakcija svih devet pracenih osobina su graficki predstavljene
pomoc¢u srednjih vrednosti genotipova iz dva pomenuta tretmana (visok 1 nizak
intenzitet svetlosti, kao i odnos crvene i tamnocrvene svetlosti), a koji su poreklom iz
razlicitih prirodnih staniSta (otvoreno i zasenceno staniste).

Deo podataka je transformisan pre analize varijanse: PCprolece, DCprolece,
BCprole¢e, BCleto, BSprolece su transformisane u kvadratne korene originalnih
vrednosti, dok su: PVCprolece, PVCleto, BC/BCproleée, BC/BCleto transformisane u
kubne korene originalnih vrednosti, a za BCproleée i MSproleée je uradena
logaritamska transformacija.

Kako su osobine cvetanja i plodonosenja bile merene u dva vremenska intervala

(2013. 1 2014), bilo je nuzno primeniti analizu varijanse ponovljenih merenja (eng.
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Repeated measures analysis of variance). Analizom variranja izmedu eksperimentalnih
jedinica (engl. between-subjects) procenjeni su slede¢i izvori fenotipskog variranja za
svih devet osobina cvetanja i plodonosenja: Tretman (veli¢ina fenotipske plasti¢nosti);
Blok (mikrosredinski efekti); StaniSte (varijabilnost izmedu genotipova poreklom iz
razlicitih staniSta); Genotip ugnezden u staniSte (geneticka varijabilnost unutar stanista);
interakcija Tretman X Genotip(staniSte) (geneticka varijabilnost za fenotipsku
plasti¢nost unutar stanista).

Variranje unutar eksperimentalnih jedinica odnosilo se na bilo koju promenu
koja se uocava tokom vremena u svakoj eksperimentalnoj grupi: Godina (ukazuje na
postojanje razlika u obrascima variranja osobina u razli¢itim vegetacijskim periodima);
interakcija Godina x Tretman (ukazuje na varijabilnost plasti¢nosti osobina tokom
posmatranih godina); interakcija Godina x Blok (ukazuje na razli¢ite obrasce variranja
osobina tokom posmatranih godina usled mikrosredinskih efekata); interakcija Godina x
StaniSte (ukazuje na zavisnost godiSnjeg variranja od porekla genotipova); interakcija
Godina x Genotip(staniste) (ukazuje na zavisnost godiSnjeg variranja od genotipa
biljaka); interakcija Godina x Tretman X Genotip(staniSte) (ukazuje da li geneticka
varijabilnost plasti¢nosti zavisi od godine u kojoj se meri);

Fenotipske korelacije izmedu parova osobina cvetanja i osobina plodonosenja u
okviru eksperimentalnih tretmana su racunati pomocu CORR procedure statistickog
paketa SAS (SAS Institute 2010). Pearsonov koeficijent korelacije je izra¢unat posebno
za genotipove poreklom sa otvorenog staniSta i posebno za genotipove poreklom sa
zasencenog stanista.

Kako bi se utvrdila korespondencija izmedu fenotipskih korelacionih matrica
unutar i izmedu svetlosnih rezima uraden je Mantelov t-test za sve parove korelacionih
matrica, koriS¢enjem MXCOMP opcije iz NTSYS-pc programa (Rolf 1989). Za svaki
par korelacionih matrica izracunata je Mantelova Z statistika koja je uporedena sa
svojom permutovanom distribucijom. Broj slucajnih permutacija redova i kolona jedne
matrice u odnosu na drugu iznosio je 2000 po svakom poredenju.

Procena heritabilnosti u Sirem smislu uradena je za svaku osobinu unutar oba
svetlosna tretmana za obe godine trajanja eksperimenta. Kao i kod osobina cvetanja,
procena heritabilnosti u Sirem smislu osobina plodonosenja uradena je tako Sto je
komponenta varijanse objasnjena efektima genotipova podeljena sa ukupnom

fenotipskom varijansom (VARCOMP procedura, SAS Institute 2010).
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4. Rezultati

4.1. Fenotipski odgovori morfoloskih i ekofizioloskih osobina na

promenu intenziteta i kvaliteta svetlosti

Eksperimentalni tretmani razliCitog intenziteta i kvaliteta svetlosti znacajno su
uticali na fenotipske vrednosti morfoloskih i ekofizioloskih osobina listova biljaka /ris
variegata, za svaku od analizirinih godina (2013. i 2014), kao i za svaku od
vegetacijskih sezona u okviru godina (prolece, leto i1 jesen). Procena statisticke
znacajnosti udela izvora fenotipskog variranja izmedu eksperimentalnih jedinica i
unutar eksperimentalnih jedinica je dobijena primenom adekvatnih modela analize
varijanse ponovljenih merenja. Primenom PROFILE analize testirani su nagibi kriva

dobijenih fenotipskih odgovora za svaku od vegetacijskih sezona - prolece, leto i jesen.

Varijabilnost gustine stoma

Izmedu dve sukcesivne godine posmatranja - Poredenjem vrednosti gustine
stoma izmedu eksperimentalnih jedinica dobijeno je da su prosecne vrednosti gustine
stoma bile znaCajno niZze u tretmanu sa nizim intenzitetom 1 odnosom
crvene/tamnocrvene svetlosti (Tabele 1-12), a fenotipska plasti¢nost ove osobine je
potvrdena rezultatima analize varijanse ponovljenih merenja (efekat Tretmana,
P=0.0042) (Tabela 13). U istom modelu analize varijanse utvrden je i znacajan uticaj
varijabilnosti mikrosredinskih uslova (efekat Bloka, P<0.0001). Analiza odabranog
modela pokazala je da postoji i znacajna varijabilnost izmedu genotipova unutar stanista
(efekat Genotip(staniste), P<0.0001). Razlike u srednjim vrednostima gustine stoma za
biljke poreklom iz otvorenog i zasenCenog staniSta su bile statisticki znacajne (efekat
Stanista, P=0.0380) dok razlike izmedu dve analizirane godine nisu bile statisticki
znacajne.

Statisticki znacajna interakcija Tretman x Godina (P=0.0043) upucuje na to da
je zavisnost gustine stoma od promene svetlosnog tretmana znacajno razli¢ita izmedu
dve godine. Statisticki znacajna interakcija Tretman x Genotip(staniste) (P=0.0207)
ukazuje na to da se geneticka varijabilnost biljaka I. variegata razlikuje izmedu

eksperimentalnih tretmana tj. postoji znacajna varijabilnost fenotipske plasticnosti.
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Statisticki znacCajna interakcija Godina x Staniste (P=0.0379) znaci da razlike u
srednjim vrednostima gustine stoma izmedu staniSta znacajno variraju od godine do
godine. Interakcija Tretman x StaniSte nije bila statisticki znacajna .

Deo analize varijanse ponovljenih merenja koji se odnosi na varijabilnost unutar
eksperimentalnih jedinica pokazao je da postoji znacajan efekat Sezone (P<0.0001) tj.
znacajna razlika gustine stoma merene u tri razli¢ite vremenska tacke.

PROFILE analizom potvrdeno je da ne postoje znacajne razlike u gustini stoma
letnjih i jesenjih listova ali se prole¢ni listovi znacajno razlikuju u gustini stoma i od
letnjih 1 jesenjih listova (Prolece-Leto, P<0.0001; Prole¢e-Jesen, P=0.0016). Znacajna
interakcija Sezona x Tretman (P<0.0001) upuéuje na to da se promene gustine stoma
biljaka /. variegata izazvane variranjem svetlosnih uslova znacajno razlikuju izmedu
vegetacijskih sezona. StatistiCki znaCajna interakcija Sezona x Godina (P<0.0001)
ukazuje na to da se variranje u srednjim vrednostima gustine stoma izmedu
vegetacijskih sezona znaCajno razlikuje od godine do godine. Statisticki znacajna
interakcija Sezona x Tretman X Godina (P<0.0001) potvrduje da se plasti¢ni odgovori
biljaka /. variegata izazvani promenom svetlosnog tretmana razlikuju izmedu razlicitih

vegetacijskih sezona tokom dve godine za pradenu osobinu.

Unutar svake od dve sukcesivne godine posmatranja - Na dobijenim podacima
su takode uradene odvojene analize varijanse za obe godine izvodenja eksperimenta,
2013. (Tabela 14) i 2014. (Tabela 15). Prikazani su rezultati analize varijanse
ponovljenih merenja unutar i izmedu eksperimentalnih jedinica, kao 1 rezultati
PROFILE analize odnosno testiranja nagiba fenotipskog odgovora gustine stoma
izmedu vegetacijskih sezona svake od dve sukcesivne godine posmatranja.

Tokom 2013. godine svetlosni tretmani razlic¢itog intenziteta i kvaliteta svetlosti
znacajno su uticali na fenotipsku ekspresiju gustine stoma (efekat Tretmana, P<0.0001)
(Tabela 14), sto upucuje na postojanje fenotipske plasti¢nosti tj. sposobnosti genotipova
da menjaju gustinu stoma u zavisnosti od svetlosnih uslova koji vladaju u njihovom
okruzenju. U sve tri vegetacijske sezone, listovi biljaka na visem intenzitetu i odnosu
crvene/tamnocrvene svetlosti imali su vecu gustinu stoma (Grafik 1, Tabele 1-6).
Utvrden je statisticki znaCajan efekat Genotip(staniste) koji potvrduje postojanje
geneticke varijabilnosti unutar staniSta za vrednost gustine stoma (P<0.0001). Ova
geneticka varijabilnost ilustrovana je ukrStanjima normi reakcija genotipova tj. njihovim

srednjim vrednostima merenim u oba eksperimentalna svetlosna tretmana tokom tri dela
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vegetacijskog perioda u 2013. godini (Grafik 1). Statistickom analizom nije utvrdeno
postojanje znacajnih mikrosredinskih razlika niti je potvrdena diferencijacija srednjih
vrednosti gustine stoma u zavisnosti od staniSta. Rezultati su pokazali da interakcije:
Tretman X StaniSte i Tretman x Genotip(staniSte) nisu znacajno doprinele fenotipskom
variranju gustine stoma.

Rezultati analize unutar eksperimentalnih jedinica prikazani u Tabeli 14.
potvrduju postojanje statisticki znaCajne varijabilnost gustine stoma izmedu
vegetacijskih sezona: proleca, leta i jeseni (efekat Sezone, P<0.0001).

Rezultati PROFILE analize ukazuju na to da se obrasci promene prosecnih
vrednosti gustine stoma biljaka /. variegata znacajno razlikuju izmedu proleca i leta,
leta 1 jeseni i proleca i jeseni (P<0.0001). Tokom 2013. godine gustina stoma opada od
prole¢a ka jeseni pri ¢emu su ove razlike izrazenije kod biljaka gajenih na nizem
intenzitetu svetlosti (Grafik 1, Tabele 1-6). Jedina interakcija koja je znacajno doprinela
fenotipskom variranju gustine stoma bila je Sezona x Tretman (P<0.0001) $to ukazuje
na to da se plasticni odgovori genotipova I. variegata na promenu svetlosnog tretmana
razlikuju izmedu vegetacijskih sezona tokom 2013. godine. Preostali izvori variranja iz
Tabele 14. nisu bili statisticki znacajni.

U 2014. godini gustina stoma je ispoljila znacajnu fenotipsku plasti¢nost
indukovanu promenom svetlosnog okruzenja (efekat Tretmana, P<0.0001) (Tabela 15)
u delu analize izmedu eksperimentalnih jedinica. Slicno podacima iz 2013. godine,
gustina stoma je znacajno veca na listovima biljaka gajenih na visokom intenzitetu i
odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti. Razlika u odnosu na 2013. godinu je da je efekat
Tretmana izraZzen samo u toku letnje i jesenje vegetacijske sezone (Grafik 2, Tabele 7-
12). Analiza varijanse je pokazala da je efekat Bloka takode bio statisticki znacajan u
2014. godini (P<0.0001), §to znaci da je bilo znacajnih mikrosredinskih variranja.
Statisticki znacajan efekat StaniSta upucuje da postoji diferencijacija srednjih vrednosti
gustine stoma u zavisnosti od staniSta (P=0.0228). Biljke I. variegata poreklom sa
zasenCenog staniSta, gajene na visokom intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene
svetlosti, imaju vise vrednosti gustine stoma u dve od tri vegetacijske sezone (Grafik 2,
Tabele 7-12). Statisticki znacajan efekat Genotip(staniSte) potvrduje postojanje
geneticke varijabilnosti unutar staniSta za vrednost gustine stoma (P<0.0001). Ova
geneticka varijabilnost je vizuelno (graficki) potvrdena ukrStanjima normi reakcija
genotipova tj. njihovim srednjim vrednostima merenim u oba eksperimentalna tretmana

tokom tri dela vegetacijskog perioda (2014. godine) (Grafik 2).
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Rezultati analze varijanse ponovljenih merenja unutar eksperimentalnih jedinica
za 2014. godinu potvrduju postojanje znacajne varijabilnosti gustine stoma tokom tri
vegetacijske sezone (efekat Sezone, P<0.0001).

PROFILE analiza je pokazala da postoje znacajne razlike izmedu sve tri
kontrastne varijable: prve i druge (Prole¢e-Leto, P<0.0001), druge i trec¢e (Leto-Jesen,
P=0.0350) i prve i tre¢e (Prolece-Jesen, P<0.0001). Statisticki znacajna interakcija
Sezona x Tretman (P<0.0001) ukazuje da se nacin ili veli¢ina promene gustine stoma
genotipova 1. variegata kao odgovor na promenu svetlosnog tretmana razlikuje izmedu
vegetacijskih sezona tokom 2014. godine. Statisticki znacajna je bila i interakcija
Sezona x Blok (P=0.0456), dok preostali izvori variranja unutar eksperimentalnih

jedinica nisu znacajno doprineli fenotipskom variranju prac¢ene osobine.

Varijabilnost specificne povrsine lista

Izmedu dve sukcesivne godine posmatranja - Poredenjem vrednosti SPL izmedu
eksperimentalnih jedinica, utvrdilo se da su srednje vrednosti niZe na visokom
intenzitetu i visokom odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti (Tabele 1-12), dok su vise
vrednosti zabelezene u tretmanu sa nizim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene
svetlosti. StatistiCka znacajnost ovih razlika potvrdena je rezultatima modela analize
varijanse ponovljenih merenja za SPL gde je dobijen znaCajan efekat Tretmana
(P<0.0001) (Tabela 16). Numericka mera fenotipske varijabilnosti predstavljena kroz
koeficijent varijacije je za pracenu osobinu najvisa u leto 2013. godine za genotipove
poreklom sa zasenCenog staniSta 1 izloZenim niskom intenzitetu i odnosu
crvene/tamnocrvene svetlosti. Suprotno, tokom leta 2014. godine zabelezen je najnizi
koeficijent varijacije kod istih genotipova.

Koeficijenti varijacije za SPL su manji tokom 2014. u odnosu na 2013. godinu
kod biljaka /. variegata gajenih na oba svetlosna tretmana i poreklom sa oba stanista.
Ove razlike mozemo da uo¢imo i sa grafika gde su norme reakcija za SPL tokom 2014.
godine znatno sli¢nije izmedu genotipova, tj. imaju veci stepen preklapanja, nego tokom
2013. godine (Grafici 3 i 4).

ZabeleZene su statisticki znacajne razlike u variranju srednjih vrednosti SPL
izmedu dve sukcesivne godine (efekat Godine, P<0.0001). Tokom 2014. godine
izmerene su vece vrednosti SPL nego tokom 2013. godine. Analiza odabranog modela

pokazala je da postoji i znaCajna geneticka varijabilnost unutar staniSta (efekat
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Genotip(staniste), P=0.0012). Nije utvrden ni znacCajan uticaj varijabilnosti u
mikrosredinskim uslovima izmedu blokova (efekat Bloka) niti statisticki znacajan
efekat Stanista.

Tumacenjem rezultata analize varijanse ponovljenih merenja ustanovljeno je da
efekat sledecih interakcija nije bio statisticki znaCajan za fenotipsko variranje SPL:
Tretman x Godina, Tretman x StaniSte, Tretman x Genotip(staniSte) i Godina X
Staniste.

Specifi¢na povrsina lista je iznova merena na istim biljkama /. variegata tokom
tri sezone (prolece, leto, jesen) u dve godine. Deo analize varijanse ponovljenih merenja
koji se odnosi na varijabilnost unutar eksperimentalnih jedinica pokazao je da postoji
znacajan efekat Sezone (P<0.0001), Sto upucuje na to da postoji znacajna razlika
izmedu srednjih vrednosti SPL u tri razli¢ite vremenska tacke.

Tokom 2013. godine najvece vrednosti SPL uglavnom imaju listovi formirani
tokom letnjih meseci (Tabele 1-6) dok tokom 2014. godine uofavamo uglavnom
smanjenje vrednosti SPL od proleca ka jeseni (Tabele 7-12). Dobijeni trend promena
ove morfoloske osobine /. variegata izrazen je kroz statisticki znacajne razlike izmedu
prvog i drugog merenja (Prolec¢e-Leto), drugog i treéeg (Leto-Jesen), kao i prvog i
treCeg merenja (Prole¢e-Jesen) (P<0.0001) za ceo uzorak. Dobijena je statisticki
znacajna interakcija Sezona X Tretman (P<0.0001) koja govori da se nacin ili veli¢ina
promene SPL genotipova I. variegata kao odgovor na promenu svetlosnog tretmana
razlikuje izmedu razli¢itih vegetacijskih sezona. Dobijena statisticki znacajna
interakcija Sezona X Godina (P<0.0001) upucuje na to da postoje znacajne razlike u
srednjim vrednostima SPL izmedu godina za pojedinacne vegetacijske sezone. Dobijena
statisticki znacajna interakcija Sezona x Genotip(staniste) (P<0.0001), znaci da se
geneticka varijabilnost biljaka /. variegata znacajno razlikuje izmedu vegetacijskih
sezona, tj. da postoji znacajna varijabilnost fenotipske plasti¢nosti SPL zavisna od

vegetacijske sezone. Preostali izvori variranja iz Tabele 16. nisu bili statisticki znacajni.

Unutar svake od dve sukcesivne godine posmatranja - Na dobijenim podacima
su uradene odvojene analize varijanse za svaku godinu izvodenja eksperimenta: 2013.
godina (Tabela 17) i 2014. godina (Tabela 18). Prikazani su rezultati analize varijanse
ponovljenih merenja unutar i izmedu eksperimentalnih jedinica, kao i rezultati
PROFILE analize odnosno testiranja nagiba fenotipskog odgovora SPL izmedu

vegetacijskih sezona svake od dve sukcesivne godine posmatranja.
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Koris¢enjem analize varijanse ponovljenih merenja za 2013. godinu testirane su
znacajnosti razlika izmedu eksperimentalnih jedinica. Testiran je efekat: Tretmana,
Bloka, Stanista i Genotip(staniste). Intenzitet i kvalitet svetlosti kojem su bili izloZeni
genotipovi tokom 2013. godine znacajno je uticao na fenotipsku ekspresiju SPL (efekat
Tretmana, P<0.0001) (Tabela 17), §to ukazuje na postojanje fenotipske plasti¢nosti tj.
sposobnosti genotipova da menjaju SPL u zavisnosti od svetlosnih uslova koji vladaju u
njihovom okruzenju. U sve tri vegetacijske sezone biljke gajene na niskom intenzitetu i
odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti su imale ve¢e vrednosti SPL (Grafik 3, Tabele 1-
6). Nije utvrden znacajan uticaj varijabilnosti u mikrosredinskim uslovima (efekat
Bloka) niti statisticki znacajan efekat StaniSta. Potvrden je statisticki znacajan efekat
Genotip(staniste) (P=0.0253) koji upucuje na postojanje geneticke varijabilnosti unutar
staniSta za SPL. Rezultati su pokazali da interakcije: Tretman x StaniSte i Tretman X
Genotip(staniste) nisu znacajno doprineli fenotipskom variranju SPL.

Rezultati analize unutar eksperimentalnih jedinica prikazani u Tabeli 17.
upucuju na to da postoji statisticki znacajna varijabilnost SPL izmedu proleca, leta i
jeseni (efekat Sezone, P<0.0001).

Transformisani podaci ponovljenih merenja su testirani u PROFILE analizi,
kojom je potvrdena znacajna razlika izmedu prvog i drugog merenja (Prolece-Leto),
drugog 1 tre¢eg (Leto-Jesen), i prvog i treeg merenja (Prolece-Jesen) (P<0.0001).
Ustanovljeno je da postoji statisticki znacajan efekat interakcije Sezona x Tretman
(P<0.0001). Ovaj efekat ukazuje na to da se plasti¢ni odgovori biljaka /. variegata na
promenu svetlosnog tretmana izraZzenu kroz promenu srednje vrednosti specificne
povrsine lista, razlikuju izmedu razli¢itih vegetacijskih sezona tokom 2013. godine.
Dobijena statisticki znacajna interakcija Sezona x Genotip(staniste) (P=0.0032) znaci da
se genetiCka varijabilnost biljaka /. variegata znacajno razlikuje izmedu vegetacijskih
sezona. Ostale interakcije nisu bile statisitcki znacajne.

U delu analize izmedu eksperimentalnih jedinica utvrdeno je da je promena
intenziteta 1 kvaliteta svetlosti uticala na vrednosti SPL u 2014. godini (efekat Tretmana,
P<0.0001) (Tabela 18) i to tako Sto su biljke gajene na nizem intenzitetu i odnosu
crvene/tamnocrvene svetlosti (uslovi vegetacijske senke) imali vec¢e vrednosti SPL u sve
tri vegetacijske sezone (Tabele 7-12 i1 Grafik 4). Nije utvrden znacajan uticaj
varijabilnosti u mikrosredinskim uslovima (efekat Bloka) niti da postoji znacajna

diferencijacija stanista za srednju vrednost SPL (efekat Stanista).
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Nije potvrdena ni diferencijacija genotipova unutar dva stanista za datu osobinu (efekat
Genotip(staniste)). Analizom varijanse ponovljenih merenja za 2014. godinu
ustanovljeno je da efekti sledecih interakcija nisu bili statisticki znacajani za fenotipsko
variranje specifi¢ne povrsine lista: Tretman x StaniSte, Tretman x Genotip(staniste).

Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja unutar eksperimentalnih jedinica
za 2014. godinu, upucéuju na to da postoji statisticki znac¢ajna varijabilnost SPL tokom
prolece, leta i jeseni (efekat Sezone, P<<0.0001) (Tabela 18, Grafik 4).

PROFILE analiza je pokazala da postoje znacajne razlike izmedu sve tri
kontrastne varijable tj. izmedu sva tri dela vegetacijskog perioda. Ostale interakcije u
analizi modela za SPL nisu bile statisticki znacajne. Rezultati ukazuju i na znacajnu
interakciju Sezona x Tretman, koja govori da se odgovori biljaka /. variegata na
promenu svetlosnih uslova razlikuju izmedu vegetacijskih sezona u 2014. godini

(P<0.0001) dok ostale interakcije nisu bile statisticki znacajne.

Varijabilnost ukupne koncentracije hlorofila

Izmedu dve sukcesivne godine posmatranja - Srednje vrednosti ukupne
koncentracije hlorofila nize su na tretmanu sa viSim intenzitetom i odnosom
crvene/tamnocrvene svetlosti, dok su viSe vrednosti zabeleZzene na tretmanu sa niZim
intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti (Grafici 5-6, Tabele 1-12).
Analizom varijanse ponovljenih merenja izmedu eksperimentalnih jedinica utvrden je
znaajan efekat Tretmana u fenotipskoj ekspresiji ukupne koncentracije hlorofila
(P<0.0001) (Tabela 19). Utvrden je i znaCajan uticaj varijabilnosti mikrosredinskih
uslova (efekat Bloka, P<0.0001) na variranje Chl. Fenotipsko variranje pra¢ene osobine
se znacajno statisticki razlikuje izmedu dve analizirane godine (P<0.0001). Tokom
2014. godine izmerene su vece koncentracije hlorofila nego tokom 2013. godine
(Grafici 5-6, Tabele 1-12). Razlike srednjih vrednosti Chl biljkaka poreklom iz
otvorenog i zasencenog staniSta nisu bile statisticki znaCajne. Analiza varijanse
ponovljenih merenja pokazala je da postoji znacajna geneticka varijabilnost unutar
staniSta (efekat Genotip(staniste), P<0.0001).

Rezultatima nije potvrdena statisti¢ka znacajnost sledecih interakcija: Tretman X
Godina; Tretman X Staniste; Tretman x Genotip(staniste); Godina x Staniste.

Analizom varijanse ponovljenih merenja praceni su i obrasci variranja unutar

eksperimentalnih jedinica tokom tri sezone (prolece, leto, jesen) u dve godine. Utvrdeno
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je da postoji statisticki znacCajan efekat Sezone (P<0.0001), Sto upucuje da postoji
znacajna razlika izmedu srednjih vrednosti Chl merene tri razlic¢ite vremenska tacke.
PROFILE analiza za Chl je potvrdila statisticki znacajne razlike izmedu prvog i
drugog (Prolece-Leto), drugog i treceg (Leto-Jesen), 1 prvog i tre¢eg merenja (Prolece-
Jesen) (P<0.0001). Znacajna interakcija Sezona X Tretman govori da se plasti¢ni
odgovori biljaka /. variegata na promenu svetlosnih uslova razlikuju izmedu
vegetacijskih sezona (P<0.0001). Znacajna interakcija Sezona x Blok za Chl (P<0.0001)
ukazuje da se veliC¢ine mikrosredinskog variranja razlikuju izmedu pojedinih
vegetacijskih sezona. Statisticki znacajna interakcija Sezona x Godina (P<0.0001) znaci
da postoje znacajne razlike u srednjim vrednostima Chl izmedu godina za pojedinacne
vegetacijskih sezone. StatistiCki znaCajna interakcija Sezona X StaniSte (P=0.0003)
znaci da su tokom eksperimenta nacin i veli¢ina promene Chl izmedu vegetacijskih
sezona znacCajno zavisile od porekla biljaka (razlicita staniSta). Dobijena statisticki
znacajna interakcija Sezona x Genotip(staniste) (P=0.0182) znaci da se geneticka
varijabilnost biljaka [. variegata znaCajno razlikuje izmedu vegetacijskih sezona.
Statisticki znacajna dvostruka interakcija Sezona x Tretman x Godina (P=0.0022)
govori da je sezonska varijabilnost plasti¢nosti sadrzaja Chl kod biljaka /. variegata bila

razlic¢ita tokom dve godine.

Unutar svake od dve sukcesivne godine posmatranja - Kako se efekat Godine za
Chl pokazao znacajnim na dobijenim podacima su uradene dodatne analize varijanse za
svaku pojedinac¢nu godinu (Tabele 20-21). Prikazani su rezultati analize varijanse
ponovljenih merenja unutar i izmedu eksperimentalnih jedinica, kao i rezultati
PROFILE analize odnosno testiranja nagiba fenotipskog odgovora Chl izmedu
vegetacijskih sezona svake od dve sukcesivne godine posmatranja.

Intenzitet 1 kvalitet svetlosti kojem su bili izloZeni genotipovi tokom 2013.
godine znacajno je uticao na fenotipsku ekspresiju ukupne koncentracije hlorofila
(efekat Tretmana, P<(0.0001) (Grafik 5, Tabela 20), Sto ukazuje na postojanje fenotipske
plasti¢nosti tj. sposobnosti genotipova da menjaju svoje fenotipske vrednosti u
zavisnosti od svetlosnih uslova. Utvrdene su i statisticki znacajne mikrosredinske
razlike u ekspresiji date ekofizioloSke osobine (efekat Bloka, P<0.0001). Nije potvdena
diferencijacija staniSta za srednju vrednost ukupne koncentracije hlorofila dok je

potvrden statisticki znaCajan efekat Genotip(staniste) (P=0.0039) koji upucuje na
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postojanje geneticke varijabilnosti unutar stanista za Chl. Preostale interakcije: Tretman
x Stanis$te i Tretman % Genotip(staniste) nisu bile statisticki znacajne.

Rezultati analize unutar eksperimentalnih jedinica sumirani u Tabeli 20. upucuju
na to da postoji statisticki znacajna varijabilnost Chl tokom proleca, leta i jeseni (efekat
Sezone, P<0.0001) (Tabela 20 i Grafik 5).

PROFILE analiza je pokazala da postoje znacajne razlike izmedu sve tri
kontrastne varijable: prve i druge (Prolece-Leto), druge i trece (Leto-Jesen) i prve i trece
(Prolece-Jesen) (P<0.0001). Tokom 2013. godine Chl opada od proleca ka jeseni i to je
izrazenije kod biljaka gajenih na niZzem intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene
svetlosti (Grafik 5, Tabele 1-6). Analizom varijanse ponovljenih merenja Chl
ustanovljeno je da postoji znacajan efekat sledecih interakcija: Sezona X Tretman,
Sezona x Blok i Sezona x Staniste. Ovo ukazuje da razlike izmedu tretmana, blokova i
staniSta znacajno zavise od toga u kojoj vegetacijskoj sezoni je meren Chl. Statisticki
znacajna interakcija Sezona x Tretman (P<0.0001) govori da se plasti¢ni odgovori
genotipova [. variegata na promenu svetlosnog tretmana razlikuju izmedu delova
vegetacijskog perioda tokom 2013. godine. Takode, statistiCki znacajna interakcija
Sezona x Blok (P<0.0001) ukazuje da varijabilnost mikrosredinskih faktora znacajno
zavisi od vegetacijske sezone. Statisticki znacajna interakcija Sezona X StaniSte
(P=0.0036) govori da su razlike srednjih vrednosti Chl izmedu biljaka poreklom iz
razli¢itih staniSta zavisne od sezone kada su merene. Dvostruke interakcije: Sezona x
Tretman X StaniSte; Sezona x Tretman % Genotip(staniste) nisu bile statisticki znacajne.

Kori$¢enjem analize varijanse ponovljenih merenja za 2014. godinu testirane su
znacajnosti razlika izmedu eksperimentalnih jedinica. I u drugoj analiziranoj godini,
biljke I variegata su ispoljile znacajnu fenotipsku plasticnost za Chl indukovanu
promenom intenziteta i kvaliteta svetlosti (efekat Tretmana, P<0.0001) (Grafik 6,
Tabela 21). Pokazalo se da Chl ima viSe vrednosti na nizem intenzitetu i odnosu
crvene/tamnocrvene svetlosti. Efekat Bloka je takode bio statisticki znacajan
(P=0.0082). Statisticki znacajan efekat Genotip(staniSte) (P=0.0044) upucuje na
postojanje znaCajne geneticke varijabilnosti unutar staniSta za Chl. Rezultati nisu
potvrdili postojanje diferencijacije stanista za srednju vrednost Chl u 2014. godini, niti
je potvrdeno da su efekti interakcija Tretman X StaniSte kao i Tretman X

Genotip(staniSte) znacajno doprineli fenotipskom variranju Chl.
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Rezultati analize varijanse za 2014. godinu govore da postoji statisticki znacajna
varijabilnost Chl izmedu vegetacijskih sezona (efekat Sezone, P<0.0001) (Tabela 21,
Grafik 6).

PROFILE analiza je pokazala da se obrasci promene prosecnih vrednosti Chl
kod biljaka /. variegata znacajno razlikuju izmedu proleca i leta, (P<0.0001) i proleca i
jeseni u 2014. godini (P<0.0001). Testiran je svaki izvor variranja koji ukljucuje
vremensku komponentu. Statisticki znacajna interakcija Sezona x Tretman (P<0.0001)
pokazuje da postoji znacajna varijabilnost izmedu vegetacijskih sezona za razlike
izmedu tretmana. Znacajna interakcija Sezona x Blok (P<0.0001) ukazuje da veli¢ina
mikrosredinskih razlika zavisi od sezone kada je merena ukupna koncentracija hlorofila.
Statisticki znacajna interakcija Sezona x Genotip(staniste) (P=0.0018) znaci da se
geneticka varijabilnost biljaka /. variegata znacajno razlikuje izmedu vegetacijskih
sezona, tj. da postoji znacCajna varijabilnost fenotipske plasticnosti Chl zavisna od
vegetacijske sezone. Preostali izvori variranja unutar eksperimentalnih jedinica nisu

znacajno doprineli fenotipskom variranju pracene ekofizioloske osobine osobine.

Varijabilnost odnosa koncentracija hlorofila A i hlorofila B

Izmedu dve sukcesivne godine posmatranja - U datom eksperimentalnom
dizajnu, ustanovljeno je da postoje razlike u odnosu koncentracija hlorofila A 1 hlorofila
B kod biljaka gajenih na razli¢itim intenzitetima i1 kvalitetima dostupne svetlosti.
Poredenjem vrednosti ChlA/B izmedu eksperimentalnih jedinica potvrdeno je da su
prosecne vrednosti ChlA/B bile znacajno viSe na tretmanu sa nizim intenzitetom i
odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti, u poredenju sa tretmanom sa viSim intenzitetom
i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti i to tokom prole¢nog i letnjeg perioda dok je
tokom jesenjeg perioda ovaj odnos obrnut (efekat Tretmana, P<0.0001) (Grafici 7-8,
Tabele 1-12. i 22). Ukoliko uporedimo koeficijente varijacije, mozemo uociti da je
varijabilnost ChlA/B veca kod biljaka koje su izloZene tretmanu sa viSim intenzitetom i
odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti tokom svih sezona u obe godine.

Utvrden je i znacajan uticaj varijabilnosti u mikrosredinskim uslovima izmedu
blokova (efekat Bloka, P=0.0073) na variranje ChlA/B. Rezultati analize ukazuju i da se
fenotipsko variranje pomenute ekofizioloske osobine znacajno razlikuje u dva
vremenska intervala (efekat Godine, P<0.0001). Analiza varijanse je pokazala da postoji

genetiCka varijabilnost unutar stanista (efekat Genotip(staniste) , P<0.0001). Takode,
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analiza varijanse je potvrdila da ne postoji diferencijacija stanista za srednju vrednost
ChlIA/B.

Analizom varijanse ponovljenih merenja ustanovljen je neznacajan efekat
sledec¢ih interakcija na variranje ChlA/B: Tretman x Godina, Tretman X Staniste,
Tretman % Genotip(staniste) i Godina x Staniste.

Deo analize varijanse ponovljenih merenja koji se odnosi na varijabilnost unutar
eksperimentalnih jedinica pokazao je da postoji znacajan efekat Sezone (P<0.0001) tj.
da postoji znacajna razlika izmedu srednjih vrednosti ChlA/B u tri razlic¢ite vremenska
tacke.

Detaljnijom analizom (PROFILE analiza) potvrdeno je da postoje znacajne
razlike u ChlA/B izmedu prole¢nih i letnjih listova ali i da se jesenji listovi zna¢ajno
razlikuju u ChIA/B od proleénih listova (Prole¢e-Leto, P<0.0001; Prolece-Jesen,
P<0.0001). Dobijena znacajna interakcija Sezona x Tretman (P<0.0001) govori da se
promene ChlA/B izazvane variranjem svetlosnih uslova znacajno razlikuju izmedu
vegetacijskih sezona. Statisticki znacajna interakcija Sezona x Godina (P<0.0001)
upucuje da se variranje u srednjim vrednostima ChlA/B izmedu vegetacijskih sezona
znacajno razlikuje od godine do godine. Takode je dobijena i statisticki znacajna
interakcija Sezona x Staniste (P=0.0309) koja upucuje da su tokom eksperimenta nacin i
veli¢ina promene ChlA/B izmedu vegetacijskih sezona znacajno zavisile od porekla
biljaka (razli¢ita stanista). Statisticki znacajna interakcija Sezona X Genotip(staniste)
(P=0.0021) ukazuje da se geneticka varijabilnost biljaka /. variegata znacajno razlikuje
izmedu analiziranih vegetacijskih sezona. Potvrdena je i statisticki znacajna dvostruka
interakcija Sezona x Tretman x Godina (P=0.0014) koja upucuje na to da je sezonska
varijabilnost plasticnosti ChlA/B bila razli¢ita tokom dve godine. Ostale interakcije u

analizi statisticCkog modela za ChlA/B nisu bile statisticki znacajne.

Unutar svake od dve sukcesivne godine posmatranja - Na dobijenim podacima
su uradene dodatne analize varijanse za svaku pojedina¢nu godinu izvodenja
eksperimenta, za 2013. godinu (Tabela 23) i 2014. godinu (Tabela 24). Prikazani su
rezultati analize varijanse ponovljenih merenja unutar i izmedu eksperimentalnih
jedinica, kao 1 rezultati PROFILE analize odnosno testiranja nagiba fenotipskog
odgovora ChlA/B izmedu vegetacijskih sezona.

Analizom podataka iz 2013. godine, utvrdeno je da su intenzitet i kvalitet

svetlosti imali znaCajan uticaj na fenotipsku vrednost osobine (efekat Tretmana,
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P<0.0001) (Tabela 23), Sto upucuje na postojanje fenotipske plasti¢nosti tj. sposobnosti
genotipova da menjaju ChlA/B u zavisnosti od svetlosnih uslova u okruzenju. Rezultati
analize varijanse ponovljenih merenja za 2013. godinu nisu potvdili postojanje
diferencijacije staniSta za srednju vrednost ChlA/B. Potvrden je statisticki znacajan
efekat Genotip(staniSte) (P=0.0122) koji upucuje na postojanje geneticke varijabilnosti
unutar staniSta za ChlA/B, dok nije utvrden =znaCajan uticaj varijabilnosti
mikrosredinskih uslova. Efekti interakcija Tretman x StaniSte kao i Tretman X
Genotip(Staniste) nisu bili statisticki znacajni.

Deo analize varijanse koji se odnosi na varijabilnost unutar eksperimentalnih
jedinica pokazao je da postoji znacajan efekat Sezone (P<0.0001) tj. da postoji znacajna
razlika ChlA/B u tri razliite vremenska tacke. Detaljnijom analizom (PROFILE
analiza) utvrdeno je da ne postoje znacajne razlike u ChlA/B izmedu letnjih i jesenjih
listova ali se prole¢ni listovi znacajno razlikuju i od letnjih 1 od jesenjih listova (Prolecée-
Leto, P<0.0001; Prolece-Jesen, P<0.0001). Interakcija koja je znacajno doprinela
fenotipskom variranju pracene osobine bila je Sezona x Tretman (P<0.0001) Sto
ukazuje da se plasticni odgovori genotipova [I. variegata na promenu svetlosnog
tretmana razlikuju izmedu razli¢itih delova vegetacijskog perioda tokom 2013. godine.
Druga statisti¢ki znacajna interakcija Sezona x StaniSte (P=0.0301) govori da su razlike
srednjih vrednosti ChlA/B izmedu biljaka poreklom iz razlicitih staniSta zavisne od
sezone kada su merene. Ostale interakcije nisu bile statisticki znacajne.

Koris¢enjem analize varijanse ponovljenih merenja za 2014. godinu testirane su
znacajnosti razlika izmedu eksperimentalnih jedinica. Ustanovljeno je da postoje
statisticki znacajni efekti: Tretmana (P<0.0001), Bloka (P=0.0077) i Genotip(staniste)
(P<0.0001) (Tabela 24). Rezultati nisu potvrdili postojanje diferencijacije staniSta u
2014. godini. Efekti interakcija Tretman x Staniste i Tretman X Genotip(Staniste) nisu
znacajno doprineli fenotipskom variranju ove osobine.

Rezultati PROFILE analize za 2014. godinu ukazuju da se obrasci promene
prosecnih vrednosti odnosa koncentracija hlorofila A i hlorofila B ne razlikuju izmedu
sezona. Testiran je svaki izvor variranja koji ukljucuje vremensku komponentu.
Statisticki znacajna interakcija Sezona X Tretman (P<0.0001) pokazuje da razlike
izmedu vegetacijskih sezona zavise od svetlosnog tretmana u kome su biljke gajene.
Interakcija Sezona x Genotip(Staniste) je na granici znacajnosti (P=0.0520) i pokazuje

da se geneticka varijabilnost biljaka /. variegata znacajno razlikuje izmedu analiziranih
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vegetacijskih sezona. Efekti preostalih interakcija nisu znacajno doprineli fenotipskom

variranju analizirane ekofizioloske osobine.

Varijabilnost ukupne koncentracije karotenoida

Izmedu dve sukcesivne godine posmatranja - Na osnovu rezultata analize
varijanse ponovljenih merenja izmedu eksperimentalnih jedinica, zakljuceno je da Cetiri
faktora variranja: Tretman, Blok, Godina, Genotip(staniste) znacajno doprinose
fenotipskom variranju ukupne koncentracije karotenoida. Statisticki znacajan efekat
Tretmana (P<0.0001) (Tabela 25) ukazuje na postojanje fenotipske plasti¢nosti za Car.
Svetlosni tretmani su znac¢ajno uticali na fenotipske vrednosti koncentracije karotenoida
u uzorcima listova biljaka /. variegata. Koncentracije karotenoida nize su na tretmanu
sa visokim intenzitetom 1 odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti, dok su viSe vrednosti
zabelezene na tretmanu sa nizim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti
(Grafici 9-10, Tabele 1-12). U analizi varijanse utvrden je i znacajan uticaj varijabilnosti
u mikrosredinskim uslovima (efekat Bloka, P=0.0001). Statisticki znacajan efekat
Godine (P<0.0001) potvrduje znacajne razlike u variranju Car izmedu 2013. i 2014.
godine pri ¢emu su u oba tretmana kod biljaka poreklom sa oba staniSta vece
koncentracije karotenoida izmerene tokom 2014. godine. Razlike Car izmedu biljaka
poreklom iz otvorenog i zasencenog staniSta nisu bile statisticki znacajne. Analiza je
pokazala da postoji znacajna geneticka varijabilnost unutar staniSta (efekat
Genotip(staniste), P<0.0001).

Dobijeni rezultati za Car nisu potvrdili postojanje znacajnih interakcija: Tretman
x Godina, Tretman x StaniSte, Tretman x Genotip(staniste) i Godina x Staniste.

Analizom varijanse ponovljenih merenja praceni su i obrasci variranja unutar
eksperimentalnih jedinica tokom tri vegetacijske sezone (proleée, leto, jesen) u dve
godine. Utvrdeno je da postoji statisticki znacajan efekat Sezone (P<0.0001), Sto
upucuje na znacajnu razliku izmedu koncentracije karotenoida merene u tri razlicite
vremenske tacke.

PROFILE analizom su prikazane statisticki znacajne razlike izmedu: prvog i
drugog (Prolece-Leto), drugog i treceg (Leto-Jesen), 1 prvog i treéeg merenja (Prolece-
Jesen) (P<0.0001). Znacajna interakcija Sezona x Tretman (P<0.0001) govori da se
odgovori biljaka /. variegata na promenu svetlosnih uslova razlikuju izmedu

vegetacijskih sezona, tj. da postoji sezonska varijabilnost plasticnosti Car. Znacajna
54



interakcija Sezona x Blok (P<0.0001) ukazuje da razlike Car izmedu sezona nisu iste u
svim blokovima. Nije utvrdena znacajna interakcija Sezona x Godina. Statisticki
znacajna interakcija Sezona x StaniSte (P=0.0065) potvrduje da promene u koncentraciji
karotenoida tokom vegetacijskog perioda znacajno zavise od porekla biljaka. Interakcija
Sezona x Genotip(StanisSte) je bila statisticki znacajna (P=0.0316) i ukazuje da se
genetiCka varijabilnost biljaka 1. variegata znacajno razlikuje izmedu analiziranih
vegetacijskih sezona. StatistiCki znaCajna dvostruka interakcija Sezona x Tretman X
Godina (P=0.0032) govori da je sezonska varijabilnost plasticnosti Car biljaka 1
variegata bila razlic¢ita tokom dve godine. Dvostruke interakcije: Sezona x Tretman X
Staniste, Sezona x Tretman x Genotip(Staniste) i Sezona x Godina x StaniSte nisu bile

statisticki znacajne za Car.

Unutar svake od dve sukcesivne godine posmatranja - 7Zbog utvrdenog
znacajnog efekta Godine na variranje koncentracije karotenoida, uradene su dodatne
analize varijanse za: 2013. godinu (Tabela 26) i 2014. godinu (Tabela 27). Prikazani su
rezultati analize varijanse ponovljenih merenja unutar i izmedu eksperimentalnih
jedinica, kao i rezultati PROFILE analize odnosno testiranja nagiba fenotipskog
odgovora Car izmedu vegetacijskih sezona svake od dve sukcesivne godine
posmatranja.

Koris¢enjem analize varijanse ponovljenih merenja za 2013. godinu analizirane
su znacajnosti razlika izmedu eksperimentalnih jedinica koje su ukljucivalo Cetiri
faktora: Tretman, Blok, StaniSte i Genotip(staniSte). Svetlosni tretmani kojima su bili
izlozeni genotipovi tokom 2013. godine znacajno su uticali na fenotipsku ekspresiju
koncentracije karotenoida (efekat Tretmana, P<0.0001) (Tabela 26), Sto upucuje na
postojanje fenotipske plasticnosti tj. sposobnost genotipova I. variegata da menjaju
sadrzaj karotenoida u zavisnosti od svetlosnih uslova koji vladaju u njihovom
okruzenju. Utvrdeno je da su mikrosredinske razlike znacajno uticale na ekspresiju date
osobine (efekat Bloka, P<0.0001). Nije utvrdena diferencijacija staniSta za
koncentraciju karotenoida. Rezultati su pokazali da je postojala znacajna geneticka
varijabilnost unutar stanista (efekat Genotip(staniste), P=0.0008). Efekti interakcija:
Tretman X StaniSte i Tretman % Genotip(Staniste) nisu bili statisticki znacajni.

Rezultati analize unutar eksperimentalnih jedinica prikazani u Tabeli 26.
potvrduju postojanje statisticki znacajne varijabilnost Car izmedu vegetacijskih sezona

proleca, leta i jeseni (efekat Sezone, P<0.0001).
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PROFILE analiza ukazuje na to da postoje znacajne razlike Car u listovima
izmedu proleca i leta, leta i jeseni, i proleca i jeseni (P<0.0001). Statisticki znacajna
interakcija Sezona x Tretman (P<0.0001) upucuje da su se plasticni odgovori
genotipova /. variegata na promenu svetlosnog tretmana razlikovali izmedu razli¢itih
delova vegetacijskog perioda tokom 2013. godine. Znacajna interakcija Sezona x Blok
(P=0.0165) ukazuje da veli¢ina mikrosredinskih razlika zavisi i od sezone kada je
merena koncentracija karotenoida. Statisticki znacajna interakcija Sezona x StaniSte
(P=0.0450) znaci da su tokom eksperimenta nacin i veli¢ina promene Car izmedu
vegetacijskih sezona znacajno zavisile od porekla biljaka (razlicita staniSta). Ostale
interakcije nisu bile statisticki znacajne.

I u drugoj godini eksperimenta (2014), Car je ispoljila znacajnu fenotipsku
plasti¢nost indukovanu promenom intenziteta i kvaliteta svetlosti (efekat Tretmana,
P<0.0001) (Tabela 27) u delu analize izmedu eksperimentalnih jedinica. Analiza
varijanse ponovljenih merenja je pokazala da efekat Bloka nije bio statisticki znacajan.
Statisticki znacajan efekat Genotip(staniste) (P=0.0142) upucuje na postojanje znacajne
geneticke varijabilnosti za Car. Pomenuta varijabilnost moze se uociti ukrStanjima
normi reakcija genotipova u oba eksperimentalna svetlosna tretmana tokom tri dela
vegetacijskog perioda u 2014. godini (Grafik 10). Rezultati nisu potvrdili postojanje
znacajnih razlika izmedu stanista za koncentraciju karotenoida u 2014. godini. Efekti
interakcija Tretman x StaniSte i Tretman x Genotip(StaniSte) nisu znacajno doprineli
fenotipskom variranju Car.

Rezultati upucuju na postojanje statisticki znacajne varijabilnost koncentracije
karotenoida tokom proleca, leta i jeseni (efekat Sezone, P<0.0001).

PROFILE analizom su dobijene znacajne razlike u koncentraciji karotenoida
izmedu sva tri dela vegetacijskog perioda u 2014. godini. Interakcija Sezona x Tretman
nije bila statisticki znacajna. Znacajna interakcija Sezona x Blok (P=0.0013) ukazuje
ukazuje da veli¢ina mikrosredinskih razlika zavisi od sezone kada je merena
koncentracija karotenoida u 2014. godini. Statisticki znacajna interakcija Sezona X
Genotip(Staniste) (P=0.0011) upucuje da se geneticka varijabilnost biljaka /. variegata
razlikuje izmedu pojedinacnih vegetacijskih sezona u 2014. godini. Ostali izvori

variranja, unutar eksperimentalnih jedinica nisu bili statisticki znacajni.
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Varijabilnost odnosa koncentracija hlorofila A i karotenoida

Izmedu dve sukcesivne godine posmatranja - lzlaganje biljaka 1. variegata
razli¢itim svetlosnim tretmanima dovelo je do promena u odnosu koncentracija hlorofila
A 1 karotenoida. Poredenjem vrednosti ChlA/Car izmedu eksperimentalnih jedinica
dobijeno je da su srednje vrednosti ChlA/Car bile viSe na tretmanu sa nizim
intenzitetom 1 odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti, u poredenju sa tretmanom sa
viSim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti (efekat Tretmana,
P<0.0001) (Grafici 11-12, Tabele 1-12. i 28). Utvrden je i znacajan uticaj varijabilnosti
u mikrosredinskim uslovima (efekat Bloka, P<0.0001) na variranje ChlA/Car. Rezultati
analize ukazuju i da se fenotipsko variranje pomenute ekofizioloske osobine znacajno
razlikuje izmedu dve eksperimentalne godine (efekat Godine, P<0.0001). Analiza
varijanse je pokazala da postoji geneticka varijabilnost unutar staniSta (efekat
Genotip(staniste), P=0.0047). Ustanovljeno je da ne postoji diferencijacija staniSta za
srednju vrednost ChlA/Car.

Rezultatima je pokazano da postoji samo jedna statisticki znacajna interakcija
Tretman x Godina (P=0.0059), Sto ukazuje da veli¢ina i (ili) oblik plasti¢nosti zavisi od
godine u kojoj je merena.

Deo analize varijanse ponovljenih merenja koji se odnosi na varijabilnost unutar
eksperimentalnih jedinica pokazao je da postoji znacajna razlika ChlaA/Car u razli¢itim
vremenskim tackama (efekat Sezone) (P<0.0001).

Detaljnijom analizom (PROFILE analiza) pokazano je da postoje znacajne
razlike u ChlaA/Car izmedu prolec¢nih i letnjih listova ali i da se jesenji listovi znacajno
razlikuju u ChlaA/Car od proleénih listova (Prole¢e-Leto, P<0.0001; Prolece-Jesen,
P<0.0001). Utvrdena je znacCajna interakcija Sezona x Tretman (P<0.0001), Sto govori
da se plasti¢ni odgovori biljaka 1. variegata na promenu svetlosnih uslova razlikuju
izmedu vegetacijskih sezona. Dobijena znacajna interakcija Sezona x Godina
(P<0.0001) upucuje da se variranje u srednjim vrednostima ChlaA/Car izmedu
vegetacijskih sezona znacajno razlikuje od godine do godine. Statisticki znacajna
interakcija Sezona x StaniSte (P=0.0084) govori da su razlike srednjih vrednosti
ChlaA/Car izmedu biljaka poreklom iz razli¢itih staniSta zavisne od sezone kada su
merene. Statisti¢ki znacajna interakcija Sezona x Tretman x Godina (P=0.0021) govori
da je sezonska varijabilnost plasticnosti ChlaA/Car bila razli¢ita tokom dve godine.

Ostale interakcije nisu bile statisticki znacajne.
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Unutar svake od dve sukcesivne godine posmatranja - Dodatne analize varijanse
su uradene za svaku godinu izvodenja eksperimenta, za 2013. godinu (Tabela 29),
odnosno za 2014. godinu (Tabela 30). U tabelama su prikazani rezultati analize
varijanse ponovljenih merenja unutar i izmedu eksperimentalnih jedinica, kao i rezultati
PROFILE analize odnosno testiranja nagiba fenotipskog odgovora ChlA/Car izmedu
vegetacijskih sezona svake od dve sukcesivne godine posmatranja.

Eksperimentalni tretmani kojima su bili izloZeni genotipovi tokom 2013. godine
su znacajno uticali na fenotipsku ekspresiju odnosa ChlA/Car (efekat Tretmana,
P<0.0001) (Tabela 29), Sto upucuje na postojanje fenotipske plasti¢nosti tj. sposobnosti
genotipova da menjaju ChlA/Car u zavisnosti od svetlosnih uslova koji vladaju u
njihovom okruzenju. Utvrden je i znacajan uticaj varijabilnosti mikrosredinskih uslova
(efekat Bloka, P=0.0123). Pokazalo se da ne postoji znacajan efekat Genotip(staniste).
Vrednosti koncentracija ChlA/Car u celom uzorku su pokazale da efekat Stanista nije
bio statisticki znaCajan. Interakcije Tretman x StaniSte kao 1 Tretman X
Genotip(staniste) takode nisu bile statisticki znacajne.

Rezultati dela analize varijanse koji se odnosi na varijabilnost unutar
eksperimentalnih jedinica upucuju na to da postoji statisticki znacajne razlike ChlA/Car
tokom prolece, leta i jeseni (efekat Sezone, P<0.0001).

PROFILE analiza potvrdila je znacajne razlike ChlA/Car u listovima izmedu sva
tri dela vegetacijskog perioda (P<0.0001). Utvrdena je znacajna interakcija Sezona x
Tretman (P<0.0001), $to govori da se plasti¢ni odgovori biljaka /. variegata na promenu
svetlosnih uslova razlikuju izmedu vegetacijskih sezona u 2013. godini. Statisticki
znacajna interakcija Sezona x StaniSte (P=0.0276) znaci da su tokom eksperimenta
nacin i velicina promene ChlA/Car izmedu vegetacijskih sezona u 2013. godini,
znacajno zavisile od porekla biljaka (razliCita staniSta). Ostale interakcije nisu bile
statisticki znacajne.

Deo analize izmedu eksperimentalnih jedinica (2014. godina) potvrdio je da su:
promena intenziteta i kvaliteta svetlosti (efekat Tretmana, P<0.0001) (Tabela 30),
varijabilnost u mikrosredinskim uslovima (efekat Bloka, P<0.0001) i geneticka
varijabilnost unutar staniSta (efekat Genotip(staniste), P=0.0071) uticali na razlike u
srednjim vrednostima pracene osobine. Nije utvrdena diferencijacija staniSta za srednju
vrednost ChlA/Car, a preostale dve interakcije: Tretman X StaniSte i Tretman X

Genotip(staniSte) nisu bile statisticki znacajne.
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Rezultati potvrduju da postoji statisticki znacajna varijabilnost ChlA/Car tokom
prolece, leta i jeseni (efekat Sezone, P<0.0001).

PROFILE analiza potvrdila je znacajne razlike ChlA/Car u listovima izmedu leta
i jeseni (P<0.0001) i prolec¢a i jeseni (P<0.0001). Statisticki znacajna interakcija Sezona
x Tretman (P<0.0001) ukazuje da su se plasti¢ni odgovori genotipova /. variegata na
promenu svetlosnog tretmana razlikovali izmedu razli¢itih delova vegetacijskog perioda
tokom 2014. godine. Istovremeno, znacajna interakcija Sezona x Blok (P=0.0238) za
ChlA/Car ukazuje da se veli¢ine mikrosredinskog variranja razlikuju izmedu pojedinih
vegetacijskih sezona. Preostali izvori variranja unutar eksperimentalnih jedinica nisu

znacajno doprineli fenotipskom variranju pracene ekofizioloske osobine.

4.2. Fenotipski odgovori osobina cvetanja i osobina plodonoSenja na

promenu intenziteta i kvaliteta svetlosti

Varijabilnost pocetka cvetanja

U nasoj eksperimentalnoj postavci, ustanovljeno je da ne postoje razlike u
pocetku cvetanja svake biljke . variegata (pojava prvog cveta u odnosu na pojavu
prvog cveta u eksperimentu) indukovane razliitim intenzitetom i kvalitetom dostupne
svetlosti (Tabele 31-34. i 35). Poredenjem vrednosti PC izmedu eksperimentalnih
jedinica nije utvrden znacajan uticaj varijabilnosti mikrosredinskih uslova (efekat
Bloka). Efekat Stanista, koji je potvrda postojanja diferencijacije staniSta za srednju
vrednost prac¢ene osobine, nije bio znacajan. U istom modelu analize varijanse, koji kao
jedan od izvora variranja ukljucuje Genotip(staniste), pokazalo se da ne postoji znacajna
geneticka varijabilnost unutar stanista. Interakcija Tretman % Genotip (staniste) nije bila
statisticki znacajna.

Analizom varijanse ponovljenih merenja praceni su i obrasci variranja unutar
eksperimentalnih jedinica tokom dve godine. Utvrden je statisticki znaCajan efekat
Godine (P<0.0001) (Tabela 35), Sto upucuje na to da postoji znacajna razlika izmedu
PC merenog u dve eksperimentalne godine. Razlika se posebno uocava kod genotipova
koji su bili izlozeni niskom intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti (Grafik
13) kod kojih je pojava prvog cveta bila sedam do devet dana ranije tokom 2013. u

odnosu na 2014. godinu. Od ostalih izvora variranja jedino je interakcija Godina X

59



Tretman (P=0.0065), bila statisticki znacajna. Ovo ukazuje da razlike izmedu tretmana

znacajno zavise od godine izvodenja eksperimenta.

Varijabilnost duzine trajanja cvetanja

Norme reakcija na Grafiku 14. prikazuju varijabilnost duzine trajanja cvetanja
genotipova /. variegata tokom dve godine.

Procenom statisticke znacajnosti udela izvora fenotipskog variranja izmedu
eksperimentalnih jedinica utvrdeno je da uprkos postojanju razlika u duZzini cvetanja
(Tabele 31-34. 1 36), svetlosni tretmani kori§¢eni u ovoj eksperimentalnoj postavci nisu
znacajno uticali na duzinu trajanja cvetanja kod biljaka 1. variegata §to se vidi iz
neznacajnog efekta Tretmana (Tabela 36). U istom modelu analize varijanse koja je
obuhvatala dve eksperimentalne godine nije potvrden znacajan uticaj varijabilnosti
mikrosredinskih uslova na variranje srednjih vrednosti ove osobine. Analiza odabranog
modela pokazala je da ne postoji znacajna geneticka varijabilnost unutar stanista tj. da
ne postoji znacajan efekat Genotip(staniste). Interakcija Tretman x Genotip (staniste)
nije bila statisti¢ki znacajna.

Analiza varijanse ponovljenih merenja unutar eksperimentalnih jedinica
odnosila se na bilo koju promenu uocenu tokom vremena u jednoj od eksperimentalnih
grupa: Tretman, Blok, StaniSte, Genotip(staniSte). Rezultati ovog modela su pokazali da
postoji znacajan efekat Godine (P<0.0001), Sto upucuje na znacajnu razliku opsega
trajanja cvetanja. Genotipovi /. variegata poreklom sa oba staniSta i gajeni na oba
svetlosna tretmana imali su manje opsege cvetanja tj. cvetanje im je krace trajalo tokom
2014. godine (Grafik 14). Daljom analizom podataka dobijena je samo statisticki
znacajna interakcija Godina x Tretman (P=0.0104). Ovo ukazuje na to da se plastic¢ni
odgovori biljaka /. variegata na promenu svetlosnog tretmana razlikuju izmedu prve i

druge godine. Ostale interakcije nisu bile statisticki znacajne.

Varijabilnost ukupnog broja cvetova

U Tabelama 31-34. prikazane su srednje vrednosti ukupnog broja cvetova
biljaka /. variegata izlozenih razli¢itim svetlosnim tretmanima, dok su na Grafiku 15.

prikazane vrednosti broja cvetova pojedinacnih genotipova tokom 2013. i 2014. godine.
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Poredenjem vrednosti BC izmedu eksperimentalnih jedinica ustanovljeno je da
promena intenziteta i kvaliteta svetlosti nije znacajno uticala na ukupan broj cvetova tj.
nije utvrden znacajan efekat Tretmana (Tabela 37). Rezultati su pokazali da ne postoji
znaajan uticaj varijabilnosti u mikrosredinskim uslovima (efekat Bloka) kao ni
znacajna geneticka varijabilnost tj. efekat Genotipa (StaniSte). Jedino je poreklo
genotipova (efekat Stanista) (P=0.0302) znacajno uticalo na variranje ukupnog broja
cvetova biljaka . variegata tj. u istom modelu analize varijanse utvrdeno je da su
razlike u BC izmedu biljaka poreklom iz otvorenog i zasencenog stanista bile statisticki
znacajne. Genotipovi /. variegata poreklom sa zasencenog staniSta, gajeni bilo na
visokom ili niskom intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti, imali su veci broj
cvetova i ta razlika je veca tokom 2013. godine (Grafik 15, Tabele 31-34). Interakcija
Tretman % Genotip (staniste) nije bila statisticki znacajna.

Analizom varijanse ponovljenih merenja praceni su i obrasci variranja unutar
eksperimentalnih jedinica tokom dve godine. Utvrdeno je da postoje znacajne razlike
BC tokom dve eksperimentalne godine (efekat Godine, P=0.0347). Dobijene su
statisticki znacajne interakcije Godina % Tretman (P=0.0172) (Tabela 37) i Godina x
Staniste (P=0.0146). Ovo ukazuje da razlike izmedu tretmana i razlike izmedu stanista
znacajno zavise od toga u kom vegetacijskom periodu (godina eksperimenta) je

evidentiran ukupan broj cvetova.

Varijabilnost prosecnog vremena cvetanja

U datoj eksperimentalnoj postavci, ustanovljeno je da ne postoje znacajne
razlike u srednjim vrednostima izmedu eksperimentalnih tretmana za prose¢no vreme
cvetanja (PVC) (Tabele 31-34. i Tabela 38). Procenom statisticke znacajnosti udela
ostalih izvora fenotipskog variranja izmedu eksperimentalnih jedinica utvrdeno je da
varijabilnost u mikrosredinskim uslovima (efekat Bloka) takode nije imala znacajnog
efekta na variranje srednje vrednosti posmatrane osobine. Razlike prose¢nog vremena
cvetanja biljaka poreklom iz otvorenog i zasencenog staniSta nisu bile statisticki
znacajne. Analiza varijanse je pokazala da postoji znacajna geneticka varijabilnost
unutar stanista (efekat Genotip(staniste), P=0.0064) tj. detektovane su znacajne razlike
izmedu genotipova u proseCnom vremenu cvetanja. Interakcija Tretman X

Genotip(staniste) nije bila statisticki znacajna.
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Deo analize varijanse ponovljenih merenja koji se odnosi na varijabilnost unutar
eksperimentalnih jedinica pokazao je da postoji znacajna razlika izmedu srednjih
vrednosti PVC u dva razli¢ita vremenska intervala (efekat Godine, P=0.0005). Kod
biljaka gajenih na visokom intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti razlike
prosecnog vremena cvetanja izmedu 2013. 1 2014. godine su bile manje od jednog dana.
Za razliku od ovog tretmana graficki prikaz normi reakcija ukazuje da su genotipovi
koji su gajeni na niskom intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti, u proseku
ranije cvetali (4 do 7 dana) tokom 2013. godine (Grafik 16, Tabele 31-34). Tumacenjem
interakcija Godine i1 drugih eksperimentalnih faktora variranja utvrdeno je da se
plasti¢ni odgovori biljaka /. variegata na promenu svetlosnog tretmana razlikuju izmedu
izmedu prve i druge godine eksperimenta (znacajna interakcija Godina X Tretman,
P=0.0015). Interakcija Godina x Blok, Godina x Stani$te, Godina X Genotip(staniste),

Godina x Tretman x Genotip(staniSte) nisu bile statisticki znacajne.

Varijabilnost ukupnog broja caura

Posto tokom 2013. kao i tokom 2014. godine nisu sve biljke formirale ¢aure, u
analizu su uSle samo biljke za koje je postojao podatak o broja caura u obe
eksperimentalne godine, tako da je veli¢ina uzorka manja za ovu osobinu plodonosenja
u odnosu na osobine cvetanja.

Rezultati su pokazali da ne postoje znacajne razlike u srednjim vrednostima
ukupnog broja Caura za genotipove [ variegata izlozene razli¢itim svetlosnim
tretmanima (efekat Tretmana, P>0.05) (Grafik 17, Tabele 31-34. i 39). Poredenjem
prose¢nih vrednosti BC izmedu eksperimentalnih jedinica dobijeno je da niti jedna od
preostalih varijabli u modelu analize varijanse nije imala statisticki znacajan efekat na
variranje ukupnog broja Caura.

Koris¢enjem analize varijanse ponovljenih merenja analizirano je variranje
unutar eksperimentalnih jedinica koje je podrazumevalo praéenje obrazaca variranja
niza eksperimentalnih faktora: Tretman, Blok, Staniste, Genotip(staniste), tokom dve
godine. Rezultati su pokazali da se pomenuti obrasci variranja statisticki znacajno ne
razlikuju tokom posmatranih vremenskih intervala. Efekat Godine kao i interakcije:
Godina x Tretman; Godina x Blok; Godina x StaniSte i Godina X Genotip(staniste) i
Godina x Tretman x Genotip(staniste) nisu bili statisticki znacajni za variranje broja

Caura.
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Varijabilnost odnosa broja caura i broja cvetova

Jedna od karakteristika cvetanja genotipova I. variegata pracena u opisanom
eksperimentu bila je odnos broja ¢aura i broja cvetova - udeo oprasenih cvetova. Norme
reakcija za navedenu osobinu prikazane su posebno za svaku grupu genotipova
(poreklom sa razli¢itih svetlosnih staniSta) u dva razli¢ita eksperimentalna tretmana
(Grafik 18). Posto nisu sve biljke formirale Caure, analizirane su samo biljke za koje je
postojao podatak o odnosu broja Caura i broja cvetova u obe eksperimentalne godine, pa
je veli¢ina uzorka manja za ovu osobinu.

Analizom varijanse ponovljenih merenja nije utvrdeno da postoji fenotipska
plasti¢nost, tj. sposobnost genotipova da menjaju BC/BC u zavisnosti od svetlosnih
uslova (Tabela 40). Procenom statisticke znacajnosti udela ostalih izvora fenotipskog
variranja izmedu eksperimentalnih jedinica utvrdeno je da ne postoji znacajan uticaj
mikrosredinskih uslova na uspesSnost opraSivanja cvetova [. variegata kao ni efekat
Stanista koji bi ukazao da postoji diferencijacija stanista za srednju vrednost BC/BC.
Rezultati nisu potvrdili postojanje geneticke varijabilnosti unutar stanista. Interakcija
Tretman x Genotip(staniste) nije bila statisticki znacajna.

Analizom varijanse ponovljenih merenja praceni su i obrasci variranja unutar
eksperimentalnih jedinica tokom dve godine. Utvrdeno je da ne postoji statisticki
znacajan efekat Godine niti da su ostale interakcije u analizi ovog dela modela

varijanse bile statisticki znacajne.

Varijabilnost broja semena po cauri

U cilju ispitivanja strukture fenotipske varijabilnosti osobina reproduktivnog
uspeha, analizirana je varijabilnost broja semena po Cauri. Opisana je varijabilnost broja
formiranih semena po cauri (BS) kod genotipova izlozenih razli¢itim svetlosnim
tretmanima i poreklom iz razli¢itih stanista (Tabele 31-34, Grafik 19).

Pored toga Sto promena intenziteta i kvaliteta svetlosti nije indukovala znacajne
razlike u fenotipskoj plasti¢nosti za BS (efekat Tretmana, P>0.05, Tabela 41), slicni
rezultati dobijeni su i za ostale izvore variranja izmedu eksperimentalnih jedinica
ukljuene u opisani model. Analiza varijanse ponovljenih merenja koja kao faktor

ukljucuje Genotip(staniste), pokazala je da ne postoji znacajna geneticka varijabilnost
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unutar staniSta za datu osobinu, kao ni da je interakcija Tretman x Genotip(staniste)
statisticki znacajna..

Rezultati nisu potvrdili da variranje broja semena znacajno zavisi od godine
ukljucene u eksperiment. Takode, variranje BS izmedu tretmana, blokova, stanista ili
genotipova nije znacajno razli¢it izmedu 2013. 1 2014. godine (efekat interakcija Godine

sa Tretmanima, Blokovima, Stanis$tima i Genotipovima, P>0.05).

Varijabilnost mase semena po cauri

U datoj eksperimentalnoj postavci, ustanovljeno je da ne postoje znacajne
razlike izmedu biljaka gajenih u razli¢itim svetlosnim tretmanima za masu semena po
Cauri (MS) (efekat Tretmana, P>0.05). Od ukljucenih faktora variranja izmedu
eksperimentalnih jedinica, jedino je poreklo genotipova (efekat StaniSta) (P=0.0298)
(Tabela 42, Grafik 20) znacajno uticalo na variranje MS tj. analizom varijanse
ponovljenih merenja utvrdeno je da su razlike u MS izmedu biljaka poreklom iz
otvorenog i zasencenog stanista bile statisticki znacajne. U 2013. godini u oba svetlosna
tretmana znacajno veéu ukupnu masu semena po Cauri imale su biljke poreklom sa
zasencenog staniSta, dok je ovaj obrazac u 2014. godini bio prisutan kod biljaka gajenih
na niskom intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti. Uticaj varijabilnosti u
mikrosredinskim uslovima nije imao statisticki znacajnog efekta na variranje srednje
vrednosti MS. Analiza odabranog modela je pokazala da ne postoji znacajna geneticka
varijabilnost unutar stanista, tj. efekat Genotip(Staniste), kao ni znacajna interakcija
Tretman % Genotip(staniste).

Analizom varijanse ponovljenih merenja praceni su i obrasci variranja unutar
eksperimentalnih jedinica tokom dve godine. lako je ukupna masa semena po Cauri bila
veca tokom druge godine kod biljaka gajenih na oba eksperimentalna tretmana (Grafik
20, Tabele 31-34), ipak analiza varijanse nije potvrdila da su ove razlike statisticki
znacajne (efekat Godine, P>0.05). Takode je pokazano da efekat godine na ostale izvore

variranja ukljucene u model nije bio statisticki znacajan.

Varijabilnost prosecne mase semena

Prosec¢na masa semena (PMS) je takode koriS¢ena kao mera fekunditeta u ovom

eksperimentu. lako su semena biljaka gajenih na niskom intenzitetu i odnosu
64



crvene/tamnocrvene svetlosti bila manja tokom obe godine (Grafik 21, Tabele 31-34),
ipak ove razlike nisu bile statisticki znacajne (efekat Tretmana, P>0.05, Tabela 43).

Nijedan od preostalih izvora variranja u modelu analize varijanse ponovljenih
merenja izmedu eksperimentalnih jedinica nije imao statisticki znacajan efekat na
variranje srednje vrednosti PMS. Analiza varijanse ponovljenih merenja koja kao faktor
ukljucuje Genotip(staniste), pokazala je da ne postoji znacajna geneticka varijabilnost
za datu osobinu. Interakcija Tretman X Genotip(staniSte) takode nije bila statisticki
znacajna.

Analize varijanse ponovljenih merenja unutar eksperimentalnih jedinica
pokazala je da ne postoje znacajne razlike izmedu prosecne mase semena merene tokom
2013.12014. godine. Rezultati analize varijanse su takode pokazali da pomenuti obrasci
variranja koji su ukljucivali interakciju Godine i ostalih klasifikacionih faktora nisu bili
statisticki znacajni, tj. efekti ovih klasifikacionih faktora se nisu znacajno razlikovali
izmedu dve eksperimentalne godine kada je u pitanju njihov uticaj na prosecnu masu

semena.

4.3. Fenotipske korelacije i heritabilnost morfoloskih i ekofizioloSkih

osobina

Analize fenotipskih korelacija izmedu 6 morfoloskih i1 ekofizioloSkih osobina
biljaka /. variegata pokazale su velike razlike u statistickoj znacajnosti, veli€ini 1 znaku
koeficijenata korelacije, kako izmedu svetlosnih tretmana, tako i izmedu grupa
genotipova razliCitog porekla (Tabele 44-55). Udeo statisticki znacajnih fenotipskih
korelacija takode se razlikuje izmedu posmatranih vegetacijskih sezona i izmedu
analiziranih godina.

Tokom dve godine, na niskom intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti
ustanovljen je veéi (112), a na visokom intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene
svetlosti manji broj statisticki znacajnih fenotipskih korelacija (93). Razlika u broju
znacajnih fenotipskih korelacija izmedu tretmana je uglavnom posledica povecanja
broja znacajnih korelacija u grupi genotipova poreklom sa otvorenih staniSta na niskom
intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti. Tokom dve sukcesivne godine i u
tretmanu u kojem su izloZeni niskom intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti,

grupa genotipova poreklom sa otvorenog stani§ta ima veci broj znacajnih fenotipskih
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korelacija od grupe genotipova koji vode poreklo sa zasencenog stanista. [stovremeno, u
tretmanu sa visokim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti, odnos broja
znacajnih fenotipskih korelacija je u korist grupe genotipova koji su poreklom sa
zasencenog staniSta (Tabele 44-55).

U 2013. godini, od ukupno 112 statisticki znacajnih korelacija, njih 59 (53
pozitivnih 1 6 negativnih) je identifikovano u tretmanu sa niskim intenzitetom i
odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti, dok su 53 (50 pozitivnih i 3 negativne)
ustanovljeno u tretmanu sa visokim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene
svetlosti (Tabele 44-49). Ujednacen je odnos broja znacajnih korelacija u istoj godini
izmedu grupe genotipova poreklom sa otvorenog i zasencenog stanista: 56 (52 pozitivne
i 4 negativne izmedu osobina genotipova poreklom sa otvorenog stanista i 56 (51
pozitivna i 5 negativnih) izmedu osobina genotipova poreklom sa zasencenog stanista.

U 2014. godini, od ukupno 93 statisticki znacajnih korelacija, njih 53 (47
pozitivnih 1 6 negativnih) je identifikovano u tretmanu sa niskim intenzitetom i
odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti. Istovremeno, u tretmanu sa visokim
intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti je ustanovljeno 40 (37 pozitivnih i
3 negativne) statisticki znacajnih korelacija (Tabele 50-55). Odnos broja znacajnih
korelacija u istoj godini izmedu grupe genotipova poreklom sa otvorenog i zasencenog
staniSta je: 51 (45 pozitivnih 1 6 negativnih) statisticki znacajna korelacija izmedu
osobina genotipova poreklom sa otvorenog stanista i 42 (39 pozitivnih i 3 negativne)
kod genotipova poreklom sa zasenCenog stanista.

Vrednosti koeficijenata korelacija variraju izmedu razli¢itih parova osobina.
Udeo statisticki znacajnih negativnih korelacija u ukupnom broju korelacija je mali
(11.4%). U oba svetlosna tretmana, kod obe grupe genotipova utvrdeno je 18 statisticki
znacajnih negativnih korelacija i to 9 u 2013. godini i 9 u 2014. godini (Tabele 44-55).
Re¢ je o statisticki znac¢ajnim negativnim korelacijama izmedu SPL i ChlA/B (9) kao i
izmedu SPL i GS (9) uz jednu znacajnu negativnu korelaciju izmedu GS i Chl.

Rezultati analize u obe godine jasno pokazuju da je kovariranje gustine stoma
listova i specifi¢ne povrSine lista izrazenije kod biljaka izlozenih tretmanu sa niskim
intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti (7), u odnosu na biljke izloZene
tretmanu sa visokim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti (2) (Tabele
44-55). Dobijene korelacije ukazuju na negativnu zavisnost (8) izuzev jednog slucaja
(pozitivna korelacija), koji je zabelezen tokom jeseni 2013. godine kod grupe

genotipova poreklom sa otvorenog staniSta u tretmanu sa visokim intenzitetom i
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odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti. Izjednacen broj negativnih korelacija izmedu
pomenutih osobina je utvrden u grupi genotipova poreklom sa otvorenog (4) i
zasencenog stanista (4).

Osam od devet statisticki znacajnih korelacija izmedu GS i Chl bilo je pozitivno.
Samo u jednom slucaju dobijena je negativna znacajna korelacija GS i Chl - u uzorku
uzetom tokom proleca 2014. godine u grupi biljaka poreklom sa otvorenog stanista
gajenih na visokom intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti (Tabele 44-55).
Kovariranje GS i Chl izrazenije je kod biljaka izlozenih tretmanu sa visokim
intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti (6), u odnosu na uzorak izlozen
tretmanu sa niskim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti (3). Uzimajuéi
u obzir broj korelacija u pojedinacnim godinama, dobijen je veéi broj znacajnih
korelacija u 2013. (6) u odnosu na 2014. godinu (3). Dvostruko veéi broj korelacija
dobijen je u grupi genotipova poreklom sa otvorenog (6) u odnosu na grupu genotipova
poreklom sa zasencenog staniSta (3). Fenotipske korelacije izmedu GS i ChlA/B su
pozitivne. Pozitivna zavisnost je utvrdena izmedu osobina genotipova poreklom sa
otvorenog staniSta izlozenih niskom intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti i
to u prolece 2013. i u jesen 2014. godine. U oba svetlosna tretmana, zabelezeno je
ukupno 9 statisti¢ki znacajnih pozitivnih korelacija izmedu GS i Car. Utvrdeno je pet
znacajnih korelacija u grupi genotipova poreklom sa otvorenog i tri znacajne korelacije
u grupi genotipova poreklom sa zasenc¢enog stanista (2013. i 2014. godina). U slucaju
preostalog para osobina (GS i ChlA/Car), ustanovljene su statisticki znacajne pozitivne
korelacije 1 to u uzorku genotipova poreklom sa otvorenog stanista izloZenih tretmanu
sa niskim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti. Jedna statisticki
znacajna korelacija je zabelezena tokom prole¢a 2013. godine, a preostale dve tokom
leta i jeseni 2014. godine.

Fenotipske korelacije izmedu SPL i Chl su pozitivne u obe godine (10) (Tabele
44-55). Primetan je veci broj statisticki znac¢ajnih korelacija u prvoj analiziranoj godini
(7) u odnosu na drugu (3). U ukupnom broju korelacija vise je onih koje su zabeleZene u
uzorku izlozenom tretmanu sa niskim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene
svetlosti (7) u odnosu na grupu genotipova izloZenih tretmanu sa visokim intenzitetom i
odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti (3). Razli¢it je broj statisticki znacajnih
korelacija zabelezenih u grupi genotipova poreklom sa otvorenog (6) kao i u grupi
genotipova poreklom sa zasencenog staniSta (4). Analizom fenotipskih korelacija

ustanovljeno je da postoji 10 statisticki znacajnih korelacija izmedu SPL i ChlA/B od
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kojih je 9 negativnih. Isti broj znacajnih korelacija (po 5) je utvrden u 2013. 1 u 2014.
godini. Vise znacajnih korelacija je utvrdeno izmedu osobina genotipova izlozenih
tretmanu sa niskim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti (6). Odnos
broja znacajnih korelacija izmedu osobina genotipova poreklom sa otvorenog i
zasencenog staniSta je bio 6 prema 4. Kovariranje SPL i Car (8) pokazalo je da vise
znacajnih korelacija postoji kod genotipova izloZenih tretmanu sa niskim intenzitetom i
odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti (5) u poredenju sa biljkama izlozenim tretmanu
sa visokim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti (3). Sve utvrdene
korelacije ukazuju na pozitivnu zavisnost izmedu pomenutih osobina. Odnos broja
korelacija izmedu osobina genotipova poreklom sa otvorenog i zasencenog stanista je
bio izjednaCen - Cetiri prema Cetiri. Rezultati su pokazali pet pozitivnih i znacajnih
korelacija izmedu SPL 1 ChlA/Car (tri u 2013. i dve u 2014. godini). U grupi genotipova
poreklom sa zasenCenog staniSta, gajenith na visokom intenzitetu i1 odnosu
crvene/tamnocrvene svetlosti zabeleZene su tri znaajne korelacije dok su u grupi
genotipova poreklom sa otvorenog staniSta gajenih na niskom intenzitetu i odnosu
crvene/tamnocrvene svetlosti zabelezene dve znacajne korelacije.

Na osnovu 12 korelacionih matrica ustanovljeno je da u oba tretmana, kod
biljaka poreklom sa oba staniSta i tokom obe godine, najvec¢i broj (140) pozitivnih
fenotipskih korelacija pripada korelacijama ekofizioloSkih osobina (Tabele 44-55).
Pozitivna funkcionalna zavisnost izmedu Chl i ChlA/B je utvrdena kod biljaka
poreklom sa otvorenog i zasencenog stanista izloZenih niskom i visokom intenzitetu i
odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti i to tokom svih vegetacijskih sezona (prolece, leto,
jesen) u obe analizirane godine. Visoke vrednosti koeficijenata korelacija utvrdene su
izmedu Chl i Car. Pokazalo se da su ove dve osobine pozitivno zavisne u slucaju
genotipova poreklom sa otvorenog i sa zasencenog stanista izlozenih bilo visokom bilo
niskom intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti. Obrazac ovih pozitivno
zavisnih osobina ponavljao se tokom svih posmatranih vegetacijskih sezona u dve
sukcesivne godine. Identican obrazac prirode korelacionih odnosa primeéen je izmedu
jos jednog para ekofizioloskih osobina - Chl i ChlA/Car. Jedino u slucaju genotipova
poreklom sa otvorenog staniSta 1 izlozenih visokom intenzitetu i odnosu
crvene/tamnocrvene svetlosti (prolece 2013. godine), nije utvrdena statisticki znacajna
korelacija.

Fenotipske korelacije izmedu ChlA/B i Car su pozitivne u svim vec

predstavljenim sluc¢ajevima (Tabele 44-55). Rezultati korelacionih matrica potvrduju
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pozitivhu zavisnost izmedu ChlA/B i ChlA/Car u svim do sada navedenim primerima
(genotipovi poreklom sa otvorenog i zasenCenog stanista izlozeni visokom i niskom
intenzitetu 1 odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti u 2013. 1 2014. godini).

Za preostali par ekofizioloskih osobina (Car i ChlA/Car), utvrdena je pozitivna
funkcionalna zavisnost u svim slucajevima (genotipovi poreklom sa otvorenog i
zasencenog stanista izlozeni visokom i niskom intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene
svetlosti u 2013. i 2014. godini) osim za grupu genotipova poreklom sa otvorenog
staniSta izloZenu visokom intenzitetu 1 odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti tokom
proleca i leta 2013. godine kao i za istu grupu genotipova izloZenu niskom intenzitetu i
odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti tokom leta 2013. (Tabele 44-55).

I pored opisanih razlika izmedu korelacija u razli¢itim tretmanima i godinama,
kao 1 biljaka razli¢itog porekla, Mantelov t-test je pokazao visoke vrednosti statistike za
sva poredenja korelacionih matrica morfoloskih 1 ekofizioloskih osobina (0.9767-
0.9976) (Tabele 56-58). Mantelov t-test nije pokazao znacajne razlike izmedu
korelacionih matrica osobina biljaka gajenih na razli¢itim tretmanima (P>0.05, Tabela
56), dok uporedivanjem strukture fenotipskih korelacionih matrica izmedu genotipova
poreklom sa razli¢itih staniSta nisu dobijene statisticki znacajne razlike u svim
poredenjima (P>0.05, Tabela 57) i razliCitim eksperimentalnim godinama (P>0.05,
Tabela 58), tokom proleca, leta i jeseni.

Koeficijenti heritabilnosti su se u prvoj godini kretali u rasponu od 0.00 do 0.29
(Tabela 59). Upravo je tokom tokom proleca i leta 2013. zabelezen najvisi koeficijent
heritabilnosti (gustina stoma i ChlA/B). Uopsteno gledano, varijansa koju pripisujemo
genetickim razlikama izmedu jedinki je bila niska za sve posmatrane osobine tokom
vegetacijskih sezona u 2013. godini. Tako je raspon koeficijenata heritabilnosti (2013.
godina) za ekofizioloSke osobine bio izmedu 0.00 (ChlA/Car) i 0.29 (ChlA/B).
Vrednosti za specificnu povrSinu lista su se kretale u rasponu od 0.00 do 0.23, a za
gustinu stoma od 0.11 do 0.29.

Najveci koeficijent heritabilnosti u 2014. godini (proleée) zabelezen je ponovo
za anatomsku osobinu (gustina stoma) - 0.27 (Tabela 60). Koeficijenti heritabilnosti za
ekofizioloske osobine su se kretali u opsegu od 0.00 do 0.26. Najvisa vrednost (0.26)
zabelezena je tokom leta za osobinu Chl. Vrednosti za specificnu povrsinu lista su se

kretale u rasponu od 0.00 do 0.22, a za gustinu stoma od 0.00 do 0.27.
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4.4. Fenotipske korelacije i heritabilnost osobina cvetanja i osobina

plodonoSenja

Analiza korelacionih matrica devet osobina cvetanja i osobina plodonosenja
biljaka /. variegata, pokazala je da postoje razlike u statistickoj znacajnosti, veli¢ini i
znaku koeficijenata korelacije, kako izmedu svetlosnih tretmana i eksperimentalnih
godina, tako i izmedu grupa genotipova razlicitog porekla (Tabele 61-64). Rezultati
analize fenotipskih korelacija pokazali su da postoje razlike u broju statisticki znacajnih
korelacija izmedu analiziranih godina. Na visokom intenzitetu i odnosu
crvene/tamnocrvene svetlosti ustanovljen je veéi broj (52), a na niskom intenzitetu i
odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti manji broj statisticki znacajnih fenotipskih
korelacija (44). Razlika u broju znacajnih korelacija izmedu tretmana je uglavnom
posledica povecanja broja znaCajnih korelacija u grupi genotipova poreklom sa
otvorenih staniSta na visokom intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti. Niti za
jedno od Cetiri poredenja nije dobijena statisticki znacajna razlika izmedu korelacionih
matrica, Sto ukazuje da se obrazac povezanosti izmedu osobina cvetanja i osobina
plodonosenja nije zna¢ajno menjao sa promenom svetlosnih uslova kojima su biljke bile
izlozene (Tabela 65). Udeo statisticki znacajnih negativnih korelacija u ukupnom broju
korelacija je 47.9%. Kod obe grupe genotipova utvrdeno je 46 statisticki znacajnih
negativnih korelacija. ZabeleZeno je 14 zna¢ajnih negativnih korelacija izmedu osobina
koje se odnose na procese plodonoSenja kao 1 14 statisticki znaCajnih negativnih
korelacija izmedu osobina koje opisuju procese cvetanja. Na osnovu 4 korelacione
matrice ustanovljeno je da u oba tretmana, kod genotipova sa oba stanista i tokom obe
eksperimentalne godine, najvecéi broj znacajnih pozitivnih korelacija izmedu osobina ne
pripada istom tipu. Fenotipske korelacije izmedu pocetka cvetanja (PC) i duZzine
cvetanja (DC) su negativne u obe posmatrane godine. Rezultati su pokazali da je odnos
PC i DC isti u oba svetlosna tretmana kao i kod genotipova poreklom sa oba prirodna
staniSta. Drugim reCima, $to kasnije pocinje cvetanje u odnosu na pojavu prvog cveta u
eksperimentu, tada ¢e duzina trajanja cvetanja (opseg cvetanja) biti kraca, i obrnuto.
Jedino kod grupe genotipova poreklom sa otvorenog staniSta izloZenih tretmanu sa
niskim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti tokom 2013. godine nije
zabelezena statisticki znacajna korelacija izmedu PC i DC iako je i ovde negativhog

predznaka.
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Odnos pocetka cvetanja (PC) i broja cvetova (BC) pokazuje isti obrazac
zavisnosti. Veci ukupan broj cvetova se nalazi kod biljaka koje su ranije pocele da
cvetaju (Tabele 61-64).

Korelacije izmedu pocetka cvetanja i prosenog vremena cvetanja su statisticki
znacajne, pozitivno korelisane i visoke (0.65-0.95) kod obe grupe genotipova u oba
tretmana i obe eksperimntalne godine. Ovakav rezultat se mogao ocekivati, jer se kod
biljaka kod kojih je cvetanje pocinjalo ranije, najvec¢i broj cvetova otvorio ranije, tj.
cvetanje se ranije zavrSavalo, mereno od pocetka cvetanja Citavog eksperimenta.

Statisticki znacajne i pozitivne korelacije izmedu PC i odnosa broja ¢aura i broja
cvetova (udeo oprasenih cvetova, BC/BC) dobijene su tokom 2013. godine, dok tokom
2014. godine nije bilo znacajnih korelacija ove dve osobine (Tabele 61-64). Nisu
zabelezene statisticki znacajne korelacije u slucaju odnosa PC i BS. Jedina statisticki
znacajna i negativna korelacija koja opisuje odnos pocetka cvetanja i masu semena u
cauri (MS) zabeleZena je kod genotipova poreklom sa zasencenog staniSta i izloZenih
tretmanu sa visokom intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti u 2014.
godini. Korelacije PC i prosecne mase semana (PMS) znacajno su zavisile od
eksperimentalnih tretmana kao i od godine izvodenja eksperimenta. Tako su navedene
osobine negativno korelisane kod genotipova poreklom sa oba prirodna stani§ta u
tretmanu sa niskim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti tokom 2013.
godine, dok su pozitivno korelisane kod grupe genotipova poreklom sa zasencenog
staniSta izlozenoj visokom intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti tokom
2014. godine.

Duzina cvetanja i broj cvetova su pozitivno korelisani kod biljaka gajenih u oba
svetlosna tretmana, bez obzira na poreklo genotipova. Ovakav obrazac korelisanosti je
registrovan u obe eksperimentalne godine (Tabele 61-64). Ovakvi rezultati znace da su
biljke koje su duze cvetale imale i ve¢i broj cvetova. Duzina cvetanja je pozitivho
korelisana sa prosecnim vremenom cvetanja kod genotipova poreklom sa otvorenog
staniSta izlozenih tretmanu visokog intenziteta i odnosa crvene/tamnocrvene svetlosti,
dok je negativno korelisana kod genotipova poreklom sa zasencenog stanista izlozenih
tretmanu sa niskim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti. Odnos DC 1
BC je samo u prvoj godini eksperimenta bio statisticki zna¢ajan i pozitivan u oba
svetlosna tretmana. Rezultati za DC i BC/BC pokazuju isti obrazac zavisnosti -

negativni predznak koeficijenta korelacije. U 6 od 8 prikazanih korelacija dobijene su
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statisticki znacajne negativne korelacije, tj. biljke kod kojih je cvetanje duze trajalo u
proseku su imale manji udeo oprasenih cvetova.

Znacajne korelacije izmedu BC i PVC su dobijene samo tokom 2013. godine.
Znacajne negativne korelacije kod biljaka poreklom sa otvorenog stanista gajenih u
tretmanu sa visokim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti kao 1 kod
biljaka poreklom sa zesenCenog staniSta izlozenih tretmanu sa niskim intenzitetom i
odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti znace da su u ovim situacijama biljke koje su
kasnije cvetale imale manji broj cvetova (Tabele 61-64). Korelacije broja cvetova i
broja ¢aura su uglavnom statisticki znacajne i pozitivne, Sto znaci da su biljke sa veéim
brojem cvetova u proseku imale i veci broj Caura. Jedino kod biljaka poreklom sa
zasencenog prirodnog staniSta izloZenih niskom svetlosnom tretmanu tokom 2014,
godine korelacija ove dve osobine nije bila znaCajna. Statisticki znacajna negativna
korelacija izmedu BC i BC/BC, utvrdena je u obe analizirane godine, bez obzira na
poreklo genotipova i tretman kojem su izlozeni. To znaci da se kod biljaka koje su imale
veéi broj cvetova u proseku oprasi manji procenat istih. Izuzetak je grupa biljaka
poreklom sa otvorenog stanista gajenih na tretmanu sa niskim intenzitetom i odnosom
crvene/tamnocrvene svetlosti, kod kojih tokom 2014. godine nije potvrdena statisticka
znacajna korelacija. Pozitivna zavisnost izmedu BC i MS je utvrdena jedino kod
genotipova poreklom sa otvorenog stanista i izloZenih tretmanu sa visokim intenzitetom
i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti tokom 2013. godine.

Prosecno vreme cvetanja je negativno korelisano sa brojem caura kod
genotipova poreklom sa zasenCenog staniSta izlozenih visokom intenzitetu i odnosu
crvene/tamnocrvene svetlosti tokom 2013. godine. Pozitivna korelacija izmedu
proseénog vremena cvetanja i odnosa BC/BC uolena je kod genotipova poreklom sa
zasencenog staniSta i1 izlozenim niskom intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene
svetlosti tokom 2013. godine.

Znacajne korelacije izmedu broja ¢aura i mase semena u cauri su dobijene u 3 od
8 korelacionih matrica i u sva tri slu¢aja su bile negativne. Ovaj trade-off znaci da.su
biljke koje su formirale veci broj Caura imale manju masu semena u tim Caurama.
Ovakav odnos je potvrden u prvoj eksperimentalnoj godini, za biljke poreklom sa
zasenenog staniSta u tretmanu sa niskim intenzitetom i1 odnosom crvene/tamnocrvene
svetlosti kao i za biljke analizirane u drugoj godini eksperimenta poreklom sa
zasencenog stanista u tretmanu sa visokim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene

svetlosti 1 biljke poreklom sa otvorenog staniSta u tretmanu sa niskim intenzitetom i
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odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti (Tabele 61-64). Jedina negativna znacajna
korelacija izmedu BC i PMS dobijena je kod genotipova poreklom sa zasendenog
staniSta u tretmanu sa visokim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti u
2014. godini.

Znaéajne korelacije izmedu BC/BC i MS su dobijene uglavnom u 2013. godini i
uvek su negativne. To znac¢i da u ovim situacijama veéi udeo oprasenih cvetova znaci i
manju masu semena u cCaurama tih biljaka (Tabele 61-64). Znacajna negativna
korelacija izmedu BC/BC i BS je registrovana u 2013. godini kod genotipova poreklom
sa oba prirodna staniSta na niskom intenzitetu i odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti
kao i kod genotipova poreklom sa zasencenog staniSta ali na visokom intenzitetu i
odnosu crvene/tamnocrvene svetlosti. U 2014. godini ova negativna zavisnost je
primeéena samo kod biljaka poreklom sa otvorenog staniSta gajenih na tretmanu sa
visokim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti. Statisticki znacajna
negativna korelacija izmedu BC/BC i PMS zabeleZena je samo u 2013. godini kod
genotipova sa otvorenog staniSta izlozenim visokom intenzitetu 1 odnosu
crvene/tamnocrvene svetlosti.

Korelacije izmedu broja semena u ¢auri i ukupne mase semena u ¢auri pokazuju
isti obrazac zavisnosti - statisticki znacajne, pozitivne i visoke u obe grupe genotipova
izloZzenim tretmanima sa visokim i niskim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene
svetlosti tokom obe eksperimentalne godine. Statisticki znacajne pozitivne korelacije
izmedu MS i PMS su dobijene tokom 2013. godine (Tabele 61-64).

Odnos izmedu BS i PMS je bio statisticki znacajan i negativan kod genotipova
poreklom sa otvorenog staniSta izlozenih tretmanu sa visokim i niskim intenzitetu i
odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti tokom 2013. godine.

Poredenje fenotipskih korelacionih matrica izmedu svetlosnih tretmana, izmedu
eksperimentalnih godina i izmedu genotipova poreklom sa razli¢itih prirodnih stanista
je uradeno Mantelovim t-testom. I pored napred opisanih razlika, prilikom bilo koja od
ova tri poredenja nisu potvrdene znacajne razlike ove statistike (Tabele 65-67).

Koeficijenti heritabilnosti su se u prvoj eksperimentalnoj godini kretali u
rasponu od 0.00 do 0.80 (Tabela 68). Upravo je tokom 2013. godine zabelezen najvisi
koeficijent heritabilnosti (DC) (Tabela 68). Raspon koeficijenata heritabilnosti za
osobine cvetanja je bio izmedu 0.3 (BC) i 0.8 (DC). Vrednosti koeficijenta heritabilnosti

za osobine plodonosenja su se kretale u rasponu od 0.00 do 0.72.
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Najveci koeficijent heritabilnosti u 2014. godini zabelezen je ponovo za odnos
broja Caura i broja cvetova 0.99 (Tabela 69). Raspon koeficijenata heritabilnosti za
osobine cvetanja se kretao u rasponu izmedu kretali u opsegu od 0.42 do 0.83. Najvisa
vrednost (0.83) zabelezena je za osobinu BC. Vrednosti koeficijenta heritabilnosti za

osobine plodonosenja su se kretale u rasponu od 0.00 do 0.99.
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5. Diskusija

5.1. Plastiénost morfoloskih i ekofizioloskih osobina

Gustina stoma - Stome su anatomske strukture lista koje kontroliSu ulazak
ugljen-dioksida i izlazak vode i kao takve su od presudne vaznosti za prezivljavanje
kopnenih biljaka u heterogenim sredinskim uslovima (Gay i Hurd 1975; Nadeau i Sack
2002). Posto kontrolisu procese fotosinteze i respiracije, i na taj nacin znacajno uti¢u na
procese rasta, razvi¢a i razmnozavanja, smatra se da mogu da daju znacajan doprinos
evolucionim promenama i procesima specijacije (Beerling i Woodward 1997).

Biljke su tokom svog rasta izlozene razliCitim svetlosnim uslovima koji znacajno
uticu i na osobine stoma (Afas i sar. 2007; Poorter i sar. 2009; Loranger i Shipley 2010).
Sli¢no kao i1 kod drugih vrsta (Cao i Booth 2001; Cai i sar. 2004; Baltzer i Thomas
2005; Hovenden i1 Vander Schoor 2006; Loranger i Shipley 2010; Catoni i sar. 2015),
gustina stoma kod 1. variegata se povecava sa povecanjem intenziteta svetlosti. Mnogi
delovi fotosintetickog sistema (citohromi, pigmenti i membrane) funkcionisu u dosta
uskom temperaturnom opsegu. U nekim slucajevima poviSena temperatura prati
izlaganja visokom intenzitetu svetlosti pa dolazi do procesa fosforilacije i ubrzane
denaturacije. Stoga bi mogucnost variranja gustine stoma (u ovom slu¢aju poveéanje
njihove gustine) kod listova I. variegata koji su izlozeni visokom intenzitetu svetlosti i
potencijalno visokim temperaturama doprinela smanjenju temperature listova preko
evaporacije vode kroz veci broj otvorenih stoma.

Takode, poredenjem gustine stoma biljaka /. variegata u Deliblatskoj pescari i
biljaka gajenih na eksperimentalnoj povrSini u Beogradu uocili smo postojanje
znacajnih razlika - viSe vrednosti su zabelezene kod genotipova u ¢ijem neposrednom
okruZenju nije bilo emisije $tetnih gasova (Deliblatska pe§¢ara) (Zivkovi¢ i sar. 2015).
Ovo je verovatno moguée objasniti negativnom funkcionalnom zavisno$éu
koncentracije atmosferskog ugljen-dioksida i broja stoma (Royer 2001).

Rezultati pojedinih radova (npr. Willmer i Sexton 1979) sugeriSu da se stome
usled izolacije simplasti¢nih puteva (preko kojih se vrsi difuzija molekula vode i drugih
nutritijenata duz gradijenta koncentracije) mogu posmatrati kao poluautonomne jedinice
od znacajnog fizioloSkog uticaja. Drugim rec¢ima, rezultati upuéuju da skupine stoma
pokazuju koordinirane obrasce ponasanja lokalnog karaktera od koristi za biljku, koji se
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u literaturi opisuju fenomenom "patchiness". Ovaj fenomen je najizrazeniji kod biljaka
u prizemnim delovima razlicitih Sumskih sastojina sa smanjenim intenzitetom i
promenjenim kvalitetom svetlosti (staniSta sa vegetacijskom senkom). Upravo ¢e se
ograni¢ena 1 neujednacena dostupnost svetlosti (zbog povremenih suncevih pega-
proboja), pored adaptivnih promena u morfologiji listova, npr. specifi¢na povrSina lista,
manifestovati u razli¢itom broju otvorenih stoma i njihovoj gustini. Biljke /. variegata u
svojim prirodnim staniStima se nalaze upravo u uslovima §irokog gradijenta svetlosnih
intenziteta i rezultati nasih ranijih analiza (Zivkovi¢ i sar. 2015) u skladu su sa
teorijskim predvidanjima i radovima drugih autora (Cao i Booth 2001; Cai i sar. 2004;
Baltzer i Thomas 2005; Hovenden i Vander Schoor 2006; Loranger i Shipley 2010;
Catoni 2015).

Obrazac promena vrednosti ove anatomske osobine tokom vegetacijskih sezona
bio je identi¢an promenama zabeleZenim kod Dactylis glomerata L. (Peri 1 sar. 2007).
Naime, u toku dve godine trajanja eksperimenta, vrednosti gustine stoma kod D.
glomerata bile su najvise tokom proleca da bi usledio pad tokom leta i jeseni. Istovetno
kao i kod I. variegata, sezonske fluktuacije anatomskih parametara ove vrste iz familije
Poaceae bile su uslovljene promenom svetlosnih uslova. Interesantno je da su svetlosni
tretmani ali 1 godina u kojoj je izveden eksperiment znacajno uticali na sezonske
fluktuacije gustine stoma /. variegata $to pokazuje da osim svetlosti i neki drugi
sredinski faktori mogu znacajno da doprinesu sezonskim razlikama anatomskih osobina.

Komparativna analiza je pokazala da su obrasci fenotipskih odgovora I
variegata, u uslovima promenjenog svetlosnog okruzenja, isti obrascima promena kod 1.
pumila. Kao i kod 1. variegata, redukcija gustine stoma je kod /. pumila zabelezena u
listovima izloZzenim niskom intenzitetu i odnosu crvene i tamnocrvene svetlosti

(Avramov i sar. 2007).

Specificna povrsina lista - Jedna od vaznih osobina biljaka koja odreduje razlike
u stopama rasta, a samim tim i verovatnoe prezivljavanja u razli¢itim svetlosnim
tretmanima jeste specificna povrsina lista (Villar i Merino 2001; Baltzer i Thomas 2005;
Poorter i Bongers 20006).

Kao i u slucaju promene gustine stoma, specificna povrsina lista kod /. variegata
prati promene u svetlosnom okruzenju. Fenotipski odgovori na promenu intenziteta i
kvaliteta svetlosti podrzali su teorijska predvidanja tj. doslo je do povecanja povrSine

fotosintetickog tkiva u odnosu na masu kod genotipova izlozenih tretmanu sa niskim
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intenzitetom i1 odnosom crvene i tamnocrvene svetlosti u obe godine izvodenja
eksperimenta. Slicni rezultati su zabelezeni kod brojnih drugih biljnih vrsta (Fitter i Hay
1981; Tuci¢ 1 sar. 1998; Vandenbussche i1 sar. 2005; Avramov i sar. 2007; Franklin
2008).

Slican odgovor biljaka [ variegata uvoCen je 1 u prirodnim staniStima
(Deliblatska pescara) koja se razlikuju u svetlosnim karakteristikama - biljke koje su
rasle u Sumi, u uslovima vegetacijske senke (smanjen intenzitet i smanjen odnos crvene
i tamnocrvene svetlosti), razvijale su vece listove, sa ve¢om specificnom povrSinom u
odnosu na jedinke iz otvorenog stanista (Zivkovi¢ i sar. 2015). Poveéanje fotosinteticki
aktivne lisne povrSine nadoknaduje neizbeznu redukciju stope fotosinteze uzrokovane
niskim intenzitetom svetlosti, buduéi da stopa fotosinteze po jedinici povrsine direktno
zavisi od koli¢ine svetlosne energije (Wild i Wolf 1980; Sultan 1995; Sultan i Bazzaz
1993; Nicotra i sar. 1997; Tuci¢ i sar. 1998; Poorter i Bongers 2006).

Moze se uociti da su norme reakcija genotipova I variegata za specificnu
povrSinu lista znatno zbijenije u odnosu na gustinu stoma i ekofizioloske osobine
(Grafici 3 i1 4). Ovakvi uniformni fenotipski odgovori razli¢itih genotipova na sredinski
stres se Cesto uocavaju kod osobina koje direktno doprinose funkcionalnoj
prilagodenosti na ogranicene sredinske uslove (Sultan 1987; Sultan i Bazzaz 1993,
Avramov 2008).

Poredeci dobijene rezultate na /. variegata sa srednjim vrednostima specificne
povrsine lista kod /. pumila, ustanovljen je isti pravac promena. Naime, SPL se kod /.
pumila postepeno povecavala sa smanjenjem dostupne svetlosti Sto je ukazivalo na
sposobnost genotipova [. pumila da menjaju morfologiju listova u skladu sa

preovladujuc¢im svetlosnim uslovima (Avramov i sar. 2007).

Koncentracija fotosintetickih pigmenata - Determinacija sadrzaja pigmenata u
listovima je znacajno za razumevanje fizioloske i biohemijske funkcije listova biljaka
(Sims i Gamon 2002). Pri svetlosnom stresu dolazi do diferencijalnih promena
koncentracije hlorofila A i hlorofila B, kao i karotenoida i ksantofila (Murchie i Horton
1997; Oguchi i sar. 2003; Baltzer i Thomas 2005; Biswal i sar. 2011), iako u nekim
studijama ova zavisnost sadrzaja pigmenata od dostupne svetlosti nije bila konstatovana
(Niinemets 1997; Hanba i sar. 2002). Kod 1. variegata, svetlosni tretmani su uticali na
promenu koncentracije hlorofila izrazenu po jedinici lisne povrsine, tj. doslo je do

povecanja koncentracije hlorofila kod biljaka koje su rasle na niskom intenzitetu
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svetlosti. Dobijeni rezultati potvrduju teorijska ocekivanja (Lei i1 sar. 1996; Lei i
Lechowicz, 1997; Souza i Valio 2003; Dias i sar. 2007) po kojima se povecanje
sadrzaja hlorofila smatra adaptivnim odgovorom u uslovima niskog intenziteta i
kvaliteta svetlosti ¢ime se obezbeduje veéi kapacitet za fotosintezu. Isti obrazac
fizioloSkih odgovora identifikovan je kod genotipova [ variegata u njihovom
prirodnom stanistu (Zivkovié i sar. 2015). Ovaj odgovor kod I variegata moze
predstavljati nacin adaptiranja, odnosno rezultirati povecanjem stope fotosinteze u
¢itavoj biljci u datim specificnim sredinskim uslovima (Avramov 2008).

Ibrahim i Jaafar (2012) su, suprotno rezultatima na /. variegata, dobili povecanje
koncentracije hlorofila u uslovima povecanja intenziteta svetlosti (od 225 do 900
pmol/m?/s) §to su tumagili negativnom funkcionalnom zavisnoséu navedenih pigmenata
u odnosu na puteve sinteze sekundarnih metabolita. U eksperimentu sa [ pumila,
koncentracija ukupnog hlorofila se nije statisticki znacajno menjala sa redukcijom
intenziteta i kvaliteta svetlosti (Avramov i sar. 2007).

U eksperimentu na /. variegata pokazan je statisticki znacajan efekat Tretmana
tokom obe godine izvodenja eksperimenta, tj. zabelezene su vise vrednosti ChlA/B kod
genotipova izlozenih niskom intenzitetu i odnosu crvene i tamnocrvene svetlosti.
Poredenjem sa rezultatima analize na biljkama /. variegata koje su rasle na prirodnom
staniStu (Deliblatska pescara), uocava se isti obrazac razlika odnosa ova dva pigmenta
izmedu klonalnih replika izlozenih punom intenzitetu svetlosti i onih u vegetacijskoj
senci (Zivkovi¢ i sar. 2015).

Ovakva promena odnosa pigmenata moze da predstavlja adaptaciju (u uslovima
vegetacijske senke) koja poboljSava apsorbciju u crvenom spektralnom podrucju i sluzi
za odrzavanje energetskog bilansa (Boardman 1977; Evans 1996).

Postoje razliciti podaci kada je rec€ o plasticnim odgovorima biljaka koji se ticu
odnosa koncetracija hlorofila A i B u uslovima svetlosnog stresa. Murchie i saradnici
(2005) govore o odsustvu promene odnosa hlorofila A i B sa promenom intenziteta
svetlosti. Takode, diferencijalni nivoi dostupne svetlosti nisu znacajno uticali na
promenu odnosa hlorofila A i hlorofila B kod I pumila (Avramov i sar. 2007).
Matsubara i saradnici (2009), kao i Godoy i saradnici (2011) su dobili vi§i odnos
sadrzaja ova dva pigmenta u listovima izlozenim punom intenzitetu svetlosti.

Plasticnost u odgovoru biljaka na variranje svetlosne sredine je bila predmet
novih integrativnih istrazivanja zasnovanih na formiranju baze podataka

(Metaphenomics 2016) koju ¢ine ponderisani rezultati velikog broja studija.
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Sumirani rezultati meta-analize za tri fenotipske osobine koje su bile tema
prethodnog dela diskusije (SPL, Chl i ChIA/B), u uslovima razli¢itih intenziteta i
kvaliteta svetlosti su sledeci: vrednosti specificne povrSine lista su pokazale znacajan
pad (do tri puta) duz celokupnog opsega intenziteta svetlosti uzetog u obzir. Kriva
prosecnih srednjih vrednosti ukupne koncentracije hlorofila ukazuje da postoji i
smanjenje i poveéanje srednjih vrednosti ove osobine duz gradijenta posmatranog
sredinskog faktora, a trend promena posmatrane fizioloske osobine nije bio znacajan. Za
odnos koncentracija hlorofila A i hlorofila B je utvrdeno da postoje fluktuacije krive
prosecnih vrednosti date fizioloSke osobine ali se takav rezultat uglavnom objasnjava
malim brojem opservacija (Poorter 2012).

Pored hlorofila, biljke sadrze i karotenoide koji imaju ulogu pomoénih
fotosintetskih pigmenata. Karotenoidi su po hemijskom sastavu terpeni (tetraterpeni) ili
derivati terpena c¢ija narandZasta ili crvena boja potice od brojnih konjugovanih
dvostrukih veza u njihovim lipofilnim molekulima.

Karotenoidi pored ekoloske uloge (daju boju cvetu, listu i plodu) imaju i zastitnu
ulogu, tako Sto Stite hlorofil od oStecenja koja mogu nastati u uslovima visokog
intenziteta svetlosti. U takvim okolnostima hlorofil apsorbuje vecu koli¢inu energije od
one koja mu je potrebna za fotosintezu, a viSak te energije prenosi na kiseonik §to
rezultira stvaranjem jako reaktivnog, ekscitiranog stanja kiseonika. Kako bi se izbegla
ostecenja koja takav kiseonik uzrokuje, karotenoidi preuzimaju visak energije od
hlorofila ¢ime prelaze u pobudeno stanje. Karotenoidi se zbog nedovoljne energije za
nastajanje singletnog kiseonika brzo vracaju iz pobudenog u osnovno stanje pri cemu se
viSak energije oslobada u vidu toplote (Pevalek-Kozlina 2003).

Rezultati istrazivanja na [. variegata su pokazali da je sadrzaj karotenoida u obe
eksperimentalne godine viSi kod genotipova, poreklom sa oba staniSta, izloZenih
tretmanu sa niskim intenzitetom i odnosom crvene i tamnocrvene svetlosti. Obrazac
fenotipskog odgovora na promenu intenziteta i kvaliteta ambijentalne svetlosti kod
biljaka /. variegata koje su rasle na prirodnom stanistu, u Deliblatskoj pescari, a izrazen
kroz razli¢ite koncentracije karotenoida, je bio isti kao u nasem eksperimentalnom
tretmanu (Zivkovié i sar. 2015). Takav obrazac varijabilnosti koncentracije pigmenata
kod biljaka I. variegata mozemo tumaciti njihovom ulogom u akumulaciji Sto vece
koli¢ine energije u okruzenju niskog intenziteta svetlosti. Karotenoidi prosiruju spektar
fotosintetski upotrebljive svetlosti tako Sto vrSe apsorbciju svetlosti u zelenom delu

spektra koji je nedostupan hlorofilu (Alkena i Seager 1982; von Denffer i Ziegler 1982).
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Podaci koji se odnose na promene koncentracija karotenoida kod veéeg broja
vrsta u uslovima promenjenih intenziteta i kvaliteta svetlosti su razliciti, verovatno zbog
razlicitih uloga koje karotenoidi preuzimaju u datim sredinskim uslovima (Johnson i sar.
1982; Sarracino i sar. 1992; Souza i Valio, 2003; Dias i sar. 2007). Tako je kod
mnogih vrsta biljaka koje su razvile toleranciju na nizak intenzitet sveltosti, utvrden
visok sadrzaj o-karotena, jedinjenja koje nastaje u sintezi karotenoida (Siefermann-
Harms 1994; Demmig-Adams i Adams 1992, 1996; Krause i sar. 2001; Matsubara i sar.
2005, 2007, 2008). Na osnovu podataka o visokoj akmulaciji a-karotena u okruzenju
niskog svetlosnog intenziteta, izneta je pretpostavka o njegovoj funkciji kao pigmenta
koji povecava mogucnost koris¢enja vece koli¢ine svetlosne energije (Krause i sar.
2001).

Rezultati pokazuju da su se srednje vrednosti koncentracija analiziranih
biohemijskih konstituenata listova I variegata razlikovale izmedu posmatranih
vegetacijskih perioda, vegetacijskih sezona, kao i izmedu genotipova unutar godina i
sezona. Sezonsko variranje u sadrZaju pigmenata je detektovana u viSe istrazivanja
(Stylinski 1 sar. 2002; Guo i Trotter 2004; Chen i sar. 2006; Filella i sar. 2009).
Pretpostavlja se da se objasnjenje za sezonske promene u vrednostima fotosintetskih
pigmenata moze naci u razlikama u koli¢ini zra¢enja osobenih za razlicite vegetacijske
sezone (duzine trajanja raspolozivog svetlosnog stimulusa u spoljasnjoj sredini).
Varijabilnost u sadrzaju pigmenata (kroz sezone) moze biti povezana i sa fenoloSkim
fazama kao Sto su cvetanje i formiranje izdanaka (Arthur i sar. 1987). Druge studije su
pokazale da do gubitka u sadrZaju pigmenata moze do¢i usled drugih razloga, kao $to su
redukcije azota u tkivima lista ili zbog alteracija u aktivnostima enzimskih sistema
(Morilla 1 sar. 1973). U cilju identifikacije mehanizama koji dovode do povecanja ili
smanjenja koncentracije pigmenata, u obzir se moraju uzeti i drugi sredinski uslovi koji
se menjaju tokom sezona. Na primer, rezultati Kyparissis 1 saradnika (1995) kod
Phlomis fruticosa upucuju na zakljucak da sezonske promene temperature i intenziteta
svetlosti dovode do adaptivnih odgovora (smanjenje koncentracije hlorofila i kapaciteta
za transport elektrona) ¢ime se zadrzava odgovarajuéa fotoprotektivna sposobnost u
datim sredinkim okolnostima.

Dinamika rasta i starost listova takode mogu imati uticaja na varijabilnost
koncentracije fotosintetickih pigmenata (Gitelson i Merzlyak 1994; Gamon i Surfus

1999; Carter i Knapp 2001).
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Korelacioni odnosi morfoloskih i ekofizioloskih osobina — Meduzavisnost
ispoljavanja fenotipskih plasticnosti viSe osobina dovela je do pomeranja fokusa
istrazivanja sa nivoa promena pojedinacnih osobina na korelacionu strukturu
plasticnosti koja definiSe koordinirane evolucione trajektorije preko korelisanih
odgovora na selekciju (Falconer 1981; Lande i Arnold 1983; Cheverud 1988). U
nekoliko prethodnih decenija, medupovezanost fenotipskih karakteristika biljaka bila je
predmet interesovanja mnogih biljnih ekologa i evolucionista (Murren 2002).
Istrazivanje fenotipske integracije je u velikoj meri usmereno na utvrdivanje znacajnih
korelacionih matrica izmedu osobina koje se smatraju delovima istih funkcionalnih
jedinica ili modula (vegetativni, reproduktivni, itd.).

Korelacije izmedu gustine stoma i specifiéne povrSine lista su uglavnom
neznacajne. Zanimljivo je da kada su korelacije ove dve osobine bile znacajne, u gotovo
svim slucajevima su imale negativan predznak. Ovakav odnos moze da ukaze na nacin
promene specifi¢ne povrsine lista kod vrste /. variegata u specificnim eksperimentalnim
uslovima. Prema podacima Avramova i Tuci¢ (neobjavljeni podaci) na srodnoj vrsti /.
pumila, broj epidermalnih ¢elija po jedinici lisne povrSine se smanjivao sa smanjenjem
intenziteta svetlosti. Na osnovu toga se moze zakljuciti da je promena specifi¢ne
povrSine lista na ovoj vrsti bar delimi¢no povezana sa promenom veliine celija.
Ukoliko se SPL kod /. variegata menja na isti nacin, onda je ocekivano da sa
povecanjem veli¢ine epidermalnih delija dolazi do smanjenja broja stoma jer se
smanjuje ukupan broj ¢elija po jedinici povrSine.

Korelacione matrice ekofizioloskih osobina /. variegata su pokazale da su,
uprkos razli¢itom poreklu biljaka, odnosi izmedu svih praéenih fizioloskih osobina bili
stabilni tokom obe analizirane godine. Korelacije izmedu ukupne koncentracije
hlorofila, odnosa hlorofila A i B, koncentracije karotenoida i odnosa hlorofila A i
karotenoida su u najveéem broju slucajeva znacajne, sve su pozitivne, a veli¢ina je
uglavnom preko 0.5. Odsustvo znac¢ajnih razlika, testirana Mantel-ovim testom, ukazuje
da u ovom eksperimentu promena sredinskih uslova nije imala znacajan uticaj na
varijabilnost obrazaca fenotipske integracije fizioloSkih osobina /. variegata.

Heritabilnost morfoloskih i ekofizioloskih osobina - u ovom istrazivanju, izmedu
ostalog, pokazale prisustvo potencijala za delovanje prirodne selekcije na pracene
osobine. Za razumevanje potencijala i ogranicenja adaptivnih evolucionih promena
neophodno je istraziti geneticku osnovu morfoloske i ekofizioloske varijabilnosti

(Ackerly i sar. 2000). Kako bi doslo do evolucionih promena u osobinama, nuzno je
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postojanje dovoljne geneticke varijabilnosti koja ¢e dozvoliti divergentne odgovore na
selekcione pritiske 1 dovesti do adaptivne diferencijacije izmedu populacija (Ackerly i
sar. 2000). Kako bismo ustanovili proporciju fenotipske varijanse koja odgovara
genetickoj varijansi, uradili smo procenu heritabilnosti u Sirem smislu, koja nam je
ukazala koliki je potencijal odgovora na selekciju morfoloskih i ekofizioloskih osobina
1. variegata. Heritabilnosti u Sirem smislu pokazivale su relativno niske vrednosti i bile
su specificne za osobinu i svetlosni tretman, a takode i godinu u kojoj su izvodeni
eksperimenti. Generalno, najviSe vrednosti koeficijenta heritabilnosti su zabelezene za
osobinu gustina stoma (Tabele 66-67). Iako procena heritabilnosti ekofizioloskih
osobina nije Cesto prisutna u istrazivanjima ovog tipa, nasi rezultati na /. variegata
upucuju na to da je varijansa koju pripisujemo genetickim razlikama izmedu jedinki
niza za izmerene ekofizioloske osobine u odnosu na osobine koje prikazuju integrisane
ekofizioloske procese tokom vremena (Schuster i sar. 1992, Donovan i Ehleringer
1994). Ova razlika verovatno odslikava povecanu varijabilnost trenutno izmerenih
osobina koja je uzrokovana sredinskim fluktuacijama i razvojnim efektima (starost lista)
u odnosu na integrisane ekofizioloske procese tokom vremena. Pretpostavlja se da bi
razlike izmedu genotipova bile jasnije ukoliko bi postojala moguénost merenja
integrisane stope fotosinteze vegetativnih organa tokom c¢itavog zivotnog ciklusa biljke
(Ackerly i sar. 2000). U obzir se mora uzeti i ¢injenica da niska heritabilnost moze biti
rezultat prethodnog delovanja selekcije koja je smanjila geneti¢ku varijabilnost pracene
osobine. Nepostojanje jasnog trenda veli¢ine ovog populacionog parametra tokom dve
godine i vise vegetacijskih sezona u ovim eksperimentalnim uslovima potvrduje da bi za
odredivanje pravca i intenziteta delovanja selekcije trebalo uzeti u obzir specificnost
odredenog dela vegetacijskog perioda kao i vise tretmana, tj, veéi deo opsega prirodnog
variranjanja sredinskog faktora (Pigliucci 2001; Charmantier i Garant 2005). Kod vrste
1. pumila takode su konstatovane niske vrednosti heritabilnosti moroloskih i
ekofizioloskih osobina kao i znacajno variranje ovog parametra u razli¢itim svetlosnim
tretmanima (Avramov 2008). Ako uzmemo u obzir da su u procenu heritabilnosti u
Sirem smislu ukljuéene aditivne i neaditivne komponente, kao i materinski efekti, to bi
moglo da znaci da pod delovanjem selekcije ove osobine imaju uglavnom ogranic¢enu

mogucénost promene.
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5.2. Plasti¢nost osobina cvetanja i plodonoSenja

Procena reproduktivnog uspeha biljaka najcesée se vrsi odredivanjem ukupnog
broja prezivelih potomaka koji su u stanju da se reprodukuju u narednim generacijama.
Jedan od nacina da izmerimo fitnes biljaka je analiza osobina koje su blisko povezane sa
fitnesom, kao $to su broj plodova ili broj semena, u kontrolisanim eksperimentalnim
uslovima.

U literaturi se mogu naéi eksperimentalne potvrde efekata razli¢itih intenziteta i
kvaliteta svetlosti na reproduktivne fenoloske osobine mnogih vrsta biljaka (Steinger i
sar. 2003; Quinet 1 sar. 2004; Mattson i Erwin 2005; Thomas 2006; Johnson 2007;
Zivkovié i sar. 2015). Kada je re¢ o vrstama iz familije /ridaceae, rezultati prethodnih
istrazivanja kod srodne vrste [ris pumila L. (naseljava istu teritoriju ali u odredenom
stepenu drugacija stanista od naSeg odabranog model sistema), pokazali su da kvalitet i
kvantitet svetlosti znacajno uticu kako na osobine cvetanja tako i na osobine

plodonosenja (Tarasjev 1997; Tarasjev i sar. 2009; Klisari¢ i sar. 2012).

Pocetak cvetanja - Praéenjem fenoloskih obrazaca u ovom eksperimentu,
utvrdeno je da se pocetak cvetanja (definisan u odnosu na pojavu prvog cveta u ¢itavom
eksperimentu) statisticki znacajno razlikuje izmedu eksperimentalnih godina ali da
nema statisticki znacCajnih razlika izmedu dva svetlosna tretmana. Podaci o uticaju
promene intenziteta i kvaliteta svetlosti na poCetak cvetanja su razliCiti. Halliday i
saradnici (1994) su otkrili da smanjenje odnosa crvene i tamnocrvene svetlosti ubrzava
pocetak cvetanja kod Arabidopsis thaliana. S druge strane, eksperimentalna
manipulacija spektrom svetlosti na primeru Vigna unguiculata je pokazala da ne postoje
znacajne razlike u ovom tipu fenotipskog odgovora (Ahmed i sar. 1993). Brownsey i
saradnici (2014) su zakljucili da je fotoperiod, a ne intenzitet svetlosti, primarni signal u
inicijaciji reprodukcije. Drugi podaci iz literature govore da povecanje intenziteta
svetlosti skrac¢uje vreme do pojave prvog cveta, na primer kod vrsta: Limnanthes
volubilis (Seddigh 1 Joliff 1994), Sinapis arvensis (Steinger i sar. 2003) i Plukenetia
volubilis (Cai 2011). Sto se ti¢e srodne vrste /. pumila (Tarasjev 1997), genotipovi
izlozeni punom intenzitetu svetlosti pokazali su sklonost da ranije cvetaju. Pretpostavlja
se da iza razlika izmedu ove dve srodne vrste irisa stoje drugaciji selekcioni pritisci

kojima su izlozeni genotipovi vrste 1. pumila u vreme pocetka cvetanja (rano prolece) tj.
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1. variegata (rano leto). Zanimljivo je da je samo tokom 2014. godine pocetak cvetanja
na niskom intenzitetu svetlosti bio odlozen 5-10 dana u odnosu na svetli tretman, sli¢cno
podacima na I. pumila. Ove znacajne razlike izmedu svetlosnih tretmana koje se
pojavljuju samo u nekim godinama, tj. periodima vegetacije, ukazuje na verovatni uticaj
1 drugih sredinskih faktora koji su u interakciji sa svetlosnim uslovima, $to je pokazano

znacajnom interakcijom Godina x Tretman.

Duzina trajanja cvetanja — Prethodna istrazivanja su pokazala da duZina trajanja
cvetanja varira na razliCite nacine u zavisnosti od vrste i uslova sredine (Lacey i sar.
2003; Tarayre i sar. 2007). Nasi rezultati ukazuju da ne postoji znacajna fenotipska
plasti¢nosti tj. sposobnost genotipova da menjaju vremenski opseg cvetanja u zavisnosti
od eksperimentalnih svetlosnih uslova. Takode nije bilo znacajnih razlika izmedu
biljaka razli¢itog porekla iako su razlike bile nesto vece na visokom intenzitetu i odnosu
crvene/tamnocrvene svetlosti - kod biljaka poreklom sa otvorenog staniSta na visokom
intenzitetu cvetanje je trajalo dva dana krace. Seddigh i Joliff (1994) su npr. dobili
znacajno skracenje duzine trajanja cvetanja sa povecanjem fotosintetskog aktivnog
zraCenja kod biljke Limnanthes alba. Tokom 2014. godine cvetanje je znacajno krace
trajalo u odnosu na 2013. godinu u oba svetlosna tretmana Sto ukazuje da jo$ neki
sredinski faktori znacajno utiCu na vremenski opseg cvetanja kod /. variegata. Za
razliku od eksperimenta na I variegata gde nije utvrden znacajan efekat Tretmana i
Stanista, kod srodne vrste /. pumila dobijena je statisticki znacajna razlika u prosecnoj

duZini trajanja cvetanja (Tarasjev 1997).

Ukupan broj cvetova - Broj cvetova znacajno odreduje, pored nekih drugih
karakteristika, u kojoj meri ¢e biljka biti atraktivna oprasivacima i istovremeno ukazuje
na potencijalan broj Caura. Zanimljivo je da iako biljke /. variegata ne pokazuju
znacajnu plasti¢nost u odnosu na koris¢ene eksperimentalne svetlosne tretmane tokom
2013. godine ipak je viSse cvetova bilo na niskom intenzitetu i odnosu
crvene/tamnocrvene svetlosti. Takode u oba tretmana tokom 2013. godine veéi broj
cvetova imale su biljke poreklom sa zasencenog stanista i ove razlike su bile statisticki
znacajne (znacCajan efekat StaniSta). Ovi rezultati su u suprotnosti sa rezultatima studije
na I. pumila u kojoj se pokazalo da biljke koje su rasle na otvorenom stani$tu imaju
znacajno veci broj cvetova bez obzira na poreklo (Tarasjev i sar. 2009). Ovo bi moglo

da znaci da su genotipovi I. variegata vise prilagodeni zasen¢enom u odnosu na
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otvoreno staniSte. Na ovo ukazuje i podatak da biljke /. variegata nalazimo i u guséim
Sumskim sastojinama u kojima /. pumila ne raste. Izostanak slicnog obrasca u broju
cvetova tokom 2014. godine i znacajna interakcija Godina x Tretman ukazuju da ova

osobina znac¢ajno zavisi i od nekih drugih sredinskih faktora.

Prosecno vreme cvetanja - je jedina osobina cvetanja i plodonoSenja biljaka /.
variegata kod koje je konstatovan znacajan efekat Genotipa (Tabela 38). Znacajan
efekat Godine i interakcije Godina x Tretman u ovom eksperimentu poti¢e najveéim
delom od razlika kod biljaka gajenih na niskom intenzitetu i odnosu
crvene/tamnocrvene svetlosti. To ukazuje da biljke ove vrste ispoljavaju veéu
plasti¢nost 1 varijabilnost plasti¢nosti u prose¢nom vremenu cvetanja u uslovima

vegetacijske senke.

Ukupan broj caura - U eksperimentu na [. variegata utvrdeno je odsustvo
statisticki znacajnih razlika izmedu svetlosnih tretmana za ukupan broj caura, kao jedan
od indikatora uspesnosti oprasivanja. Identi¢ni ishod zabelezen je i kod viSegodisnje
klonalne biljke Smilacina japonica (Ida i Kudo 2009). Drugaciji rezultati su dobijeni za
srodnu vrstu /. pumila za koju je dobijen znac¢ajno veéi broj caura kod biljaka gajenih na

vecem intenzitetu svetlosti (Tarasjev i sar. 2009).

Odnos broja caura i broja cvetova - Slicno kao 1 kod ukupnog broja Caura tako
je 1 odnos broja caura i broja cvetova kod /. variegata bio ve¢i tokom 2013.godine, ali
ni ove razlike nisu bile statisticki znacajne. Efekat Tretmana na ovu osobinu nije bio
znacajan kod [. variegata, za razliku od I pumila kod koje su Tarasjev i saradnici
(2009) dobili znacajno veci procenat oprasenih cvetova kod biljaka gajenih na
zasenenom (Sumskom) staniStu. Razlike u odgovoru ove dve vrste na promenu
svetlosnih uslova najverovatnije poti¢u od toga Sto je eksperiment na /. pumila raden na
prirodnim staniStima na kojima broj i vrsta opraSivaca kao i neki drugi sredinski uslovi
mogu da se razlikuju izmedu lokacija na kojima su gajene biljke dok u "common

garden" eksperimentu to nije slucaj.

Broj semena po cauri - Promena svetlosnog okruzenja nije indukovala statisticki
znacajne razlike u broju semena po cauri kod biljaka I variegata. Rezultati ovog

istrazivanja se razlikuju od rezultata sli¢nih eksperimentalnih postavki. Tako je studija
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Steinger-a i saradnika (2003) na jednogodisnjoj biljci iz familije Brassicaceae (Sinapis
arvensis), pokazala da biljke formiraju do 76% manje semena kada su izloZene tretmanu
sa niskim intenzitetom i kvalitetom svetlosti. Istazivanje na Gagea lutea (Liliaceae) je
pokazalo da biljke izlozene punom intenzitetu i kvalitetu svetlosti imaju znacajno veéu
produkciju semena od onih koje su bile u vegetacijskoj senci (Sunmonu 2014). U radu
Hanzi He i saradnika (2014) potvrden je efekat razlicitih intenziteta svetlosti na
pomenutu osobinu kod Arabidopsis thaliana, tj. ustanovljeno je da tretman sa niskim
intenzitetom svetlosti znacajno umanjuje broj semena po ljusci (plod). Tarasjev i
saradnici (2009) nisu dobili razlike izmedu ukupnog broja semena kod biljaka . pumila
koje su rasle u alternativnim svetlosnim uslovima. Iako ovi podaci nisu potpuno
uporedivi sa podacima na /. variegata jer se odnose na ukupan broj semena po biljci, s
obzirom da nije bilo znacajnih razlika u broju ¢aura kod /. variegata, mozemo re¢i da

ove dve vrste na sli¢an nacin reaguju na promenu svetlosnih uslova.

Masa semena po cauri - Za ovu osobinu nisu dobijene znacajne razlike izmedu
tretmana iako su biljke gajene na niskom intenzitetu svetlosti u obe eksperimentalne
godine imale ve¢u masu semena u svojim ¢aurama. Ovo potvrduje da eksperimentalni
uslovi smanjene koli¢ine svetlosne energije nisu predstavljali ograni¢enje biljkama /.
variegata za ulaganje u ukupnu masu semena u Cauri. Zanimljivo je da je jedino ovde,
od svih osobina koje opisuju reproduktivni potencijal /. variegata, bio statisticki
znacajan efekat Stanista, tj. genotipovi poreklom sa zasencenog staniSta su imali vece

seme.

Prosecna masa semena - Veliina tj. masa semena je jedna od najvaznijih
osobina koje utiCu na pocetne faze Zivotnog ciklusa biljaka, ukljuujuéi procese
isklijavanja, rasta i prezivljavanja klijanaca (Susko i Lovett-Doust 2000, Quero i sar.
2007, Avramov 2008). Stoga je alokacija dostupnih resursa presudna kako za procese
cvetanja tako i kasnije za procese plodonosenja.

Kako je masa semena posebno vazna komponenta adaptacije biljaka na uslove
senke (Galloway 2001, Poorter i Rose 2005), ocekivalo se da u slucaju I. variegata,
vrednosti proseCne mase semena budu znacajno viSe u uslovima niskog intenzitea i
odnosa crvene i tamnocrvene svetlosti. Nasuprot teorijskim ocekivanjima, svetlosni
tretmani kojima su bile izlozene biljke /. variegata, nisu znacajno doprineli razlikama u

prose¢noj masi semena. Rezultati nasSih istrazivanja su u skladu sa rezultatima
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istrazivanja obrazaca plasticnosti reproduktivnih osobina biljaka iz roda Taraxacum
(Asteraceae) (Brock 1 sar. 2005). U tretmanu koji je oponasao vegetacijsku senku (nizak
svetlosni intenzitet i odnos crvene i tamnocrvene svetlosti) nije registrovan znacajan
uticaj na masu semena. Takode, suprotno od teorijskih predvidanja, kod genotipova
Arabidopsis thaliana izlozenih visokom intenzitetu svetlosti, ustanovljeno je da su
semena veca i teza (He i sar. 2014). Podaci o masi semena na kongeneri¢noj vrsti 1.
pumila su kontradiktorni. Avramov (2008) je dobio da su biljke /. pumila koje su rasle u
Deliblatskoj pescari u Sumskim sastojinama formirale znacajno veca semena u
poredenju sa biljkama koje su rasle na dinama. Tarasjev i saradnici (2009) su na istoj
vrsti dobili suprotne rezultate - znacajno teza semena formirale su biljke koje su rasle na
dinama.

Ovaj eksperiment na /. variegata pokazuje da na sve osobine cvetanja i
plodonosenja promena svetlosnog tretmana relativno slabo utice, tj. nije bilo znacajnih
efekata Tretmana. Za razliku od osobina plodonoSenja koje su imale relativno sli¢ne
vrednosti tokom obe eksperimentalne godine, osobine cvetanja su znacajno varirale
izmedu eksperimentalnih godina. Moze se zakljuciti da iako na osobine cvetanja uticu i
neki drugi abioticki ili bioticki faktori koje nismo kontrolisali u eksperimentu, samo
formiranje plodova i semena tj. reproduktivni potencijal /. variegata je relativno
stabilan u razli¢itim sredinskim uslovima. Izostanak znacajne geneticke varijabilnosti
(efekat Genotipa), plasti¢nosti (efekat Tretmana) i geneticke varijabilosti plasti¢nosti
(efekat interakcije Genotip x Tretman) kod gotovo svih osobina cvetanja i plodonosenja
u ovom eksperimentu ukazuje na ograniC¢enu moguénost evolucije reproduktivnog

fenotipa kao odgovor na neke od selekcionih pritisaka.

Korelacioni odnosi osobina cvetanja i plodonosenja - Geneticke korelacije
mogu ograniCiti evoluciju optimalnog fenotipa, jer ¢e evolucione promene jedne
osobine biti zavisne od genetickih promena druge osobine, pa nijedna od njih nece
dosti¢i adaptivni maksimum (Pigliucci 2001). Brojni su dokazi da korelacije izmedu
osobina uti¢u na evoluciju fenotipa (Schlichting 1989, Pigliucci i sar. 1995, Bawa i sar.
2003, Avramov i sar. 2007, Bolmgren i Cowan 2008).

Sto se fenotipskih korelacija ti¢e, iako Mantelovim testom nisu potvrdene
statisticki znacCajne razlike korelacionih odnosa izmedu dva tretmana, dva stanista ili
dve eksperimentalne godine, ipak je moguce wuociti odredene specificnosti u

korelacionim obrascima.
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Identican broj znacajnih korelacija u oba tretmana tokom 2013. godine kod
genotipova /. variegata potvrda je slicnog nivoa integracije i potencijalno sli¢nog nivoa
selekcionih pritisaka. Opisani obrazac se nije zadrzao u narednoj eksperimentalnoj
godini (2014) u kojoj je zabelezen znatno veci broj korelacija u tretmanu sa visokim
intenzitetom 1 odnosom crvene/tamnocrvene svetlosti. Slicni efekti sredine su
zabelezeni 1 u istrazivanjima drugih autora (Seddigh i Joliff 1994; Galloway i Burgess
2012). Razlike u broju dobijenih statisticki znacajnih korelacija izmedu dva
eksperimentalna tretmana ukazuju na snazniju integraciju fenotipa u uslovima visokog
intenziteta i odnosa crvene/tamnocrvene svetlosti. Takode odsustvo ovog korelacionog
obrasca tokom 2013. godine ukazuje na moguce odsustvo stabilnosti matrice varijanse-
kovarijanse izmedu vegetacijskih sezona.

Uprkos razli¢itom poreklu biljaka i indukovanim promenama u svetlosnom
okruzenju, odnosi izmedu nekih osobina pokazale su se stabilnim u obe eksperimentalne
godine. Zanimljivo je, na primer, da su dobijene znacajne negativne korelacije pocetka i
trajanja cvetanja u skoro svim korelacionim matricama, Sto znac¢i da biljke koje rano
pocnu da cvetaju u proseku imaju duzi period cvetanja. Oc¢ekivano su dobijene znacajne
pozitivne korelacije izmedu pocetka i prosecnog vremena cvetanja. Takode je
zanimljivo da su snazne znacajne, ali pozitivne korelacije dobijene izmedu broja semena
po Cauri i mase semena po Cauri, Sto ukazuje na to da povecan broj semena u ¢auri nije
praéen i smanjenjem pojedinaéne mase semena. lako manifestovanje negativnih
fenotipskih korelacija izmedu broja i veli¢ine semena ima svoju ¢vrstu teorijsku osnovu
(Smith 1 Fretwell 1974, Lloyd 1987) i eksperimentalnu potvrdu (Jakobsson i Eriksson
2000, Aarssen i Jordan 2001) u nasem eksperimentu nije zabelezeno uzajamno
ograniCenje izmedu mase semena i broja semena po Cauri. Jedan od razloga za ovo
neslaganje sa teorijskim ocekivanjima moze da bude to $to nije uzeto u obzir veli¢ina
biljke (Jakobsson i Eriksson 2000). /ris variegata je klonalna vrsta kod koje veliki deo
ukupne mase ¢ini podzemni rizom ¢ija veli¢ina nije merena u eksperimentu, a mogla bi
znacajno da uti¢e na ovaj odnos. Ustanovljen je specifican obrazac negativne zavisnosti
izmedu pocetka cvetanja i broja cvetova. Statisticki znacajne korelacije se kod
genotipova poreklom sa zasencenog staniSta javljaju iskljucivo na niskom intenzitetu
svetlosti dok se kod genotipova koji vode poreklo sa otvorenog staniSta znacajne
korelacije javljaju u tretmanu sa visokim intenzitetom i odnosom crvene/tamnocrvene
svetlosti. Za razliku od naSih rezultata, neki autori (Schmitt 1983) nisu dobili znacajne

korelacije dok su neki (Seddigh i Joliff 1994) registrovali pozitivne korelacije izmedu
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navedenih osobina. Jedan od razloga razlika u ovim korelacijama moze da bude
specifi¢na zavisnost ovih korelacija od porekla genotipova ukljucenih u analize Sto je
dobijeno u eksperimentu na /. variegata. Naime, znacajne korelacije pocetka cvetanja i
broja cvetova dobijene su samo kod genotipova /. variegata poreklom sa zasencenog
staniSta i to u obe godine izvodenja eksperimenta i u oba svetlosna tretmana, dok kod

genotipova poreklom sa otvorenog stanista to nije uoceno.

Heritabilnosti osobina cvetanja i plodonosenja - Heritabilnosti osobina cvetanja
i plodonosenja su uglavnom imale veée vrednosti (vecina ima vrednost preko 0.40) u
poredenju sa ekofizioloskim i morfoloskim osobinama (vecina ima vrednost ispod
0.20). Moze se primetiti variranje koeficijenata heritabilnosti kako izmedu
eksperimentalnih tretmana tako i izmedu eksperimentalnih godina. Sli¢no rezultatima
ovog eksperimenta podaci mnogih drugih autora ukazuju da prostorna i vremenska
heterogenost sredine moze promeniti veli¢inu geneticke varijanse i1 kovarijanse 1 tako
uticati na veli¢inu heritabilnosti (Mazer i Schick 1991; Simons i Roff 1994; Hoffmann 1
Merila 1999; Charmantier i Garant 2005, Zhang i sar. 2012). U procenu heritabilnosti u
Sirem smislu ukljuceni su aditivni efekti gena ali i dominansa, epistaza, materinski
efekti i dr. Zbog toga i pored visokih vrednosti ovog vaznog populacionog parametra u
eksperimentu na /. variegata nije moguce precizno odrediti brzinu promene ucestalosti
genotipova i fenotipova, tj. precizno predvideti evolucioni odgovor.

Ovaj eksperiment izveden na velikom broju genotipova [. variegata pokazuje
potrebu ukljucivanja veceg broja faktora u ekolosko-evoluciona istrazivanja. Znacajni
efekti godine u kojoj su vrSeni ovi eksperimenti, kao i znacajne razlike vrednosti
osobina izmedu razli¢itih vegetacijskih sezona, jasno pokazuju da je u istrazivanjima
evoluciono znacajnih odgovora neophodno pratiti, pored prostorne, i vremensku
heterogenost sredine. Takode, znacajno razliciti odgovori odredenih tipova osobina na
promenu istog sredinskog faktora (svetlost), kod Lvariegata i srodne I.pumila ukazuju
na znacaj komparativnog pristupa i neophodnost pracenja razli¢itih tipova osobina u

eksperimentima na drugim biljnim vrstama.
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6. Zakljucci

U ovom radu analizirani su obrasci i veli¢ina fenotipske plasti¢nosti ve¢eg broja
morfoloskih i ekofizioloskih osobina, kao i osobina cvetanja i plodonosenja vrste Iris
variegata 1 odnosu na variranje intenziteta i kvaliteta svetlosti. Istrazivanja su
zasnovana na eksperimentima sa genotipovima poreklom sa dva znacajno razlicita tipa
prirodnih staniSta. Eksperimentalni dizajn obuhvatao je dva svetlosna tretmana (visok
intenzitet i odnos crvene/tamnocrvene svetlosti kao i1 nizak intenzitet i odnos
crvene/tamnocrvene svetlosti), kojima su biljke bile izloZzene tokom dve godine. Na

osnovu analize variranja ispitivanih osobina dobijeni su slede¢i zakljucci:

1. Morfoloske i ekofizioloske osobine lista vrste [ris variegata manifestuju
znacajnu fenotipsku plasti¢nost prouzrokovanu promenom intenziteta i kvaliteta
svetlosti. Pored znacajnog potencijala genotipova Iris variegata da odgovore promenom
fenotipa na uslove izmenjenog svetlosnog okruzenja, veli¢ina i pravac tih fenotipskih
promena bili specifiéni za svaku osobinu. Poveéanje intenziteta i promena kvaliteta
svetlosti (visok odnos crvene/tamnocrvene svetlosti) dovelo je do povecanja gustine
stoma. Ovakav odgovor biljaka mogao bi da predstavlja nain zastite listova od
pregrevanja u uslovima gde su visoke temperature povezane sa visokim intenzitetima
svetlosti. Dobijeni rezultati pokazuju da su se specificna povrSina lista, kao i
koncentracije fotosinteti¢kih pigmenata listova povecavali u delu svetlosnog gradijenta
sa nizim intenzitetom i odnosom crvene i tamnocrvene svetlosti, §to bi moglo biljkama
da omoguci povecanje stope fotosinteze direktnim povecanjem koli¢ine apsorbovane

svetlosti.

2. Genotipovi Iris variegata poreklom iz Deliblatske pescare su ispoljili nizak
nivo diferencijacije morfoloskih i ekofizioloskih osobina u odnosu na tip stanista koji
naseljavaju - otvorena ili zasenCena. Znacajne razlike u srednjim vrednostima
genotipova poreklom sa razli¢itih staniSta su uocene samo za osobinu gustina stoma.
Dobijeni rezultati pokazuju da genotipovi Iris variegata poreklom sa istog svetlosnog
stani§ta imaju znacajno razliite srednje vrednosti svih proucavanih morfoloskih i

ekofizioloskih osobina, Sto se vidi 1 iz brojnih ukrStanja normi reakcija. Znacajna
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geneticka varijabilnost fenotipske plasticnosti utvrdena je samo za gustinu stoma u

listovima [ris variegata.

3. Eksperimentalne biljke su znaCajno menjale svoj fenotip kako tokom
vegetacijskih sezona tako i tokom dve gdine izvodenja eksperimenta. Vrednosti
specifiéne povrsine lista 1 svih ekofizioloSkih osobina lista su se znacajno razlikovali
izmedu dve godine izvodenja eksperimenta, a takode i izmedu vegetacijskih sezona.
Sezonska varijabilnost ovih osobina znacajno je zavisila od porekla genotipova. Ovakvi
rezultati pokazuju eksperimentalni znacaj pracenja kako prostorne tako i vremenske
heterogenosti sredine. Znacajna varijabilnost plasti¢nosti izmedu vegetacijskih sezona
je utvrdena za sve proucavane morfoloske 1 ekofizioloske osobine §to ukazuje na

mogucnost razli¢itih plasti¢nih odgovora tokom proleca, leta ili jeseni.

4. Promena svetlosnog tretmana nije znacajno uticala na osobine cvetanja i
plodonoSenja genotipova [ris variegata. Niske vrednosti plasti¢nosti, geneticke
varijabilnosti i genetiCke varijabilosti fenotipske plasti¢nosti kod gotovo svih osobina
cvetanja i plodonoSenja ukazuje na ograni¢enu moguénost evolucije reproduktivnog
fenotipa kao odgovor na ovaj tip selekcionog pritiska. Osobine plodonoSenja su imale
relativno slicne vrednosti u dve godine trajanja eksperimenta §to upucuje na zakljucak
da je proces formiranja plodova i semena (reproduktivni potencijal Iris variegata)
relativno stabilan u heterogenim svetlosnim uslovima. Istovremeno, osobine cvetanja su
znacajno varirale izmedu eksperimentalnih godina §to pokazuje da osim svetlosti 1 drugi

sredinski faktori mogu znacajno uticati na razlike izmedu ovih osobina.

5. Genotipovi [ris variegata razliCitog porekla su se znacajno razlikovali u
srednjim vrednostima broja cvetova i masi semena, dok su se genotipovi sa istog
prirodnog stanista znacajno razlikovali u prose¢nom trajanju vremena cvetanja. Jedina
zavisnost u ispoljavanju razlika izmedu genotipova od godine izvodenja eksperimenta

dobijena je za ukupan broj cvetova.

6. Prostorna 1 vremenska heterogenost sredine uticala je na veli¢inu proucavanih
kvantitativno-genetickih parametara. Korelacije izmedu pracenih fizioloskih osobina
lista su bile stabilne tokom obe godine izvodenja eksperimenta i u oba svetlosna

tretmana - u gotovo svim slucajevima bile su znacajne i1 pozitivne. Kod genotipova
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poreklom iz oba prirodna staniSta kao i kod klonalnih replika gajenih u oba svetlosna
tretmana, korelacioni odnosi izmedu osobina cvetanja i plodonoSenja su se pokazali
stabilnim u obe godine izvodenja eksperimenta. Gustine stoma pokazale su najvise
vrednosti koeficijenta heritabilnosti. Koeficijenti heritabilnosti osobina cvetanja i
plodonoSenja su uglavnom imale veée vrednosti u poredenju sa morfoloSkim i

ekofizioloSkim osobinama biljaka Iris variegata.

7. Komparativna analiza rezultata dobijenih na [ris variegata i ranijih rezultata
na kongenericnoj vrsti [lris pumila pokazala je da postoje slicni obrasci variranja
morfoloskih 1 ekofizioloskih osobina, ali i znacajno razliCiti obrasci cvetanja i
plodonosenja. Obrasci odgovora svojstveni za [ris variegata u delu svetlosnog
gradijenta sa niskim intenzitetom i kvalitetom svetlosti identi¢ni su odgovorima kod /ris
pumila. Kod obe vrste, smanjenje inteziteta i odnosa crvene i tamnocrvene svetlosti je
dovelo do smanjenja gustine stoma i povecanja specificne povrsine lista $to je odgovor
karakteristican za slucaj “sindroma izbegavanja vegetacijske senke”. Ustanovljen trend
promena fenotipskih vrednosti ekofizioloskih osobina [ris variegata moze da
predstavlja nacin adaptiranja u datim specificnim svetlosnim uslovima (vegetacijska
senka), Sto upucuje da su genotipovi Iris variegata vise prilagodeni zasencenom
staniStu. Obrasci cvetanja i plodonoSenja svojstveni za Iris pumila, koja uglavnom
naseljava otvorena staniSta i pokazuje mnoge odgovore koji se i ocekuju u slucaju
“sindroma izbegavanja senke®, u manjoj meri su prisutni kod /ris variegata. Pomenute
razlike odudaraju od filogenetskog konzervativizma u fenologiji cvetanja, tj. od

tendencije da bliske vrste dele sli¢ne ekoloske i bioloske osobine.
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Grafik 2. Norme reakcija za gustinu stoma genotipova biljaka /. variegata poreklom sa otvorenog (cela linija) i zasen¢enog stanista (isprekidana linija)

izlozenih visokom ili niskom intenzitetu i odnosu crvene i tamnocrvene svetlosti u 2014. godini. Crvena linija predstavlja prose¢nu vrednost svih

analiziranih genotipova.
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Grafik 5. Norme reakcija za ukupnu koncentraciju hlorofila genotipova biljaka /. variegata poreklom sa otvorenog (cela linija) i zasencenog stanista
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Tabela 13. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja i PROFILE analize za
gustinu stoma lista genotipova l.variegata u tri vegetacijske sezone tokom 2013. 1 2014.

godine. Podebljanim brojevima oznacene su statisticki znacajne vrednosti (P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 2.14 8.26 0.0042
Blok 1 6.00 23.06 <0.0001
Godina 1 0.05 0.23 0.6355
Staniste 1 1.12 4.33 0.0380
Genotip(staniste) 92 1.01 3.88  <0.0001
Tretman % Godina 1 2.14 8.24 0.0043
Tretman X StaniSte 1 0.35 1.37 0.2422
Tretman x Genotip(staniste) 92 0.35 1.37 0.0207
Godina x Staniste 1 1.12 4.33 0.0379
Error 432 0.26

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Sezona 2 22.64 109.54  <0.0001
Sezona x Tretman 2 2.39 11.60  <0.0001
Sezona x Blok 2 0.29 1.41 0.2451
Sezona x Godina 2 22.64 109.53  <0.0001
Sezona x Staniste 2 0.19 0.94 0.3892
Sezona % Genotip(staniste) 184 0.22 1.08 0.2433
Sezona x Tretman X Godina 2 2.39 11.61  <0.0001
Sezona x Tretman x Staniste 2 0.22 1.09 0.3380
Sezona X Tretman x Genotip(staniste) 184 0.19 0.93 0.7114
Sezona x Godina x Staniste 2 0.19 0.94 0.3892
Error 864 0.20

Profile analiza df MS F P
Prolece-Leto 1 62.34 164.81 <0.0001
Leto-Jesen 1 0.42 1.15 0.2850
Prolece-Jesen 1 491 10.07 0.0016
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Tabela 14. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja i PROFILE analize za

gustinu stoma lista genotipova I. variegata u tri vegetacijske sezone tokom 2013.

godine. Podebljanim brojevima oznacene su statisticki znacajne vrednosti (P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 57.21 268.28  <0.0001
Blok 1 0.13 0.62 0.4316
Staniste 1 0.02 0.13 0.7230
Genotip(staniste) 92 0.60 2.85 <0.0001
Tretman X StaniSte 1 0.02 0.12 0.7295
Tretman % Genotip(staniste) 85 0.28 1.32 0.0728
Error 135 0.21

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Sezona 2 14.34 85.66  <0.0001
Sezona x Tretman 2.38 1426  <0.0001
Sezona x Blok 0.02 0.17 0.8443
Sezona X Staniste 2 0.08 0.51 0.6015
Sezona % Genotip(staniste) 184 0.19 1.16 0.1290
Sezona x Tretman x Staniste 2 0.41 2.45 0.0883
Sezona x Tretman x Genotip(staniste) 170 0.15 0.95 0.6363
Error 270 0.16

Profile analiza df MS F P
Prolece-Leto 1 26.70 70.99  <0.0001
Leto-Jesen 1 4.89 17.29 <0.0001
Proleée-Jesen 1 54.46 157.65 <0.0001
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Tabela 15. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja i PROFILE analize za
gustinu stoma lista genotipova I. variegata u tri vegetacijske sezone tokom 2014.

godine. Podebljanim brojevima oznacene su statisti¢ki znacajne vrednosti (P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 30.41 101.23  <0.0001
Blok 1 9.21 30.67  <0.0001
Staniste 1 1.59 5.32 0.0228
Genotip(staniste) 92 0.72 242 <0.0001
Tretman X StaniSte 1 0.08 0.27 0.6022
Tretman % Genotip(staniste) 84 0.27 0.92 0.6605
Error 126 0.30

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Sezona 2 8.43 35.02  <0.0001
Sezona x Tretman 2 5.38 22.38  <0.0001
Sezona x Blok 2 0.75 3.13 0.0456
Sezona X Staniste 2 0.08 0.36 0.6979
Sezona % Genotip(staniste) 184 0.23 0.97 0.5712
Sezona x Tretman x Staniste 2 0.04 0.19 0.8290
Sezona x Tretman x Genotip(staniSte) 168 0.25 1.06 0.3302
Error 252 0.24

Profile analiza df MS F P
Prolece-Leto 1 31.34 87.86 <0.0001
Leto-Jesen 1 2.14 4.54 0.0350
Proleée-Jesen 1 17.08 27.79 <0.0001
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Tabela 16. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja i PROFILE analize za spec.

povrsinu lista genotipova lvariegata u tri vegetacijske sezone tokom 2013. 1 2014.

godine. Podebljanim brojevima oznacene su statisti¢ki znacajne vrednosti (P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 75976.569 418.71  <0.0001
Blok 1 245.738 1.35 0.2451
Godina 1 4474.721 24.66  <0.0001
Staniste 1 15.335 0.08 0.7714
Genotip(staniste) 92 288.083 1.59 0.0012
Tretman % Godina 1 39.045 0.22 0.6430
Tretman X StaniSte 1 155.514 0.86 0.3551
Tretman % Genotip(staniste) 92 188.645 1.04 0.3909
Godina x Staniste 1 133.851 0.74 0.3909
Error 453 181.451

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Sezona 2 4198737.540  23241.5 <0.0001
Sezona % Tretman 2 72769.754 402.81 <0.0001
Sezona x Blok 2 235.763 1.31 0.2717
Sezona x Godina 2 4528.556 25.07 <0.0001
Sezona x Staniste 2 16.704 0.09 0.9117
Sezona % Genotip(staniste) 184 282.265 1.56 <0.0001
Sezona % Tretman x Godina 2 51.623 0.29 0.7515
Sezona x Tretman x Staniste 2 150.616 0.83 0.4348
Sezona x Tretman x Genotip(staniSte) 184 187.423 1.04 0.3640
Sezona x Godina x Staniste 2 162.652 0.70 0.4963
Error 906 180.657

Profile analiza df MS F P
Prolece-Leto 1 91.234  2098.83  <0.0001
Leto-Jesen 1 12562267.18  23190.7  <0.0001
Prolece-Jesen 1 12630066.83  23293.9 <0.0001
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Tabela 17. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja i PROFILE analize za spec.

povrsSinu lista genotipova I. variegata u tri vegetacijske sezone tokom 2013. godine.

Podebljanim brojevima oznacene su statisticki znac¢ajne vrednosti (P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 39949.932 212.40  <0.0001
Blok 1 7.357 0.04 0.8435
Staniste 1 162.155 0.86 0.3548
Genotip(staniste) 92 272.220 1.45 0.0253
Tretman X StaniSte 1 6.569 0.03 0.8520
Tretman % Genotip(staniste) 86 179.099 0.95 0.5930
Error 134 188.087

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Sezona 2 1917883.475 10272.0 <0.0001
Sezona x Tretman 38579.134 206.63  <0.0001
Sezona x Blok 6.528 0.03 0.9656
Sezona X Staniste 2 160.787 0.086 0.4238
Sezona % Genotip(staniste) 184 269.020 1.44 0.0032
Sezona x Tretman x Staniste 2 5.340 0.03 0.9718
Sezona x Tretman x Genotip(staniste) 172 177.479 0.95 0.6390
Error 268 186.711

Profile analiza df MS F P
Prolece-Leto 1 60.23945439 11494  <0.0001
Leto-Jesen 1 5735003.268  10248.9  <0.0001
Proleée-Jesen 1 5772237.341  10295.8 <0.0001
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Tabela 18. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja i PROFILE analize za spec.

povrsSinu lista genotipova I. variegata u tri vegetacijske sezone tokom 2014. godine.

Podebljanim brojevima oznacene su statisticki znac¢ajne vrednosti (P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 34380.854 184.04  <0.0001
Blok 1 73.191 0.39 0.5323
Staniste 1 45.856 0.25 0.6210
Genotip(staniste) 92 210.646 1.13 0.2567
Tretman X StaniSte 1 115.844 0.62 0.4323
Tretman % Genotip(staniste) 85 145.185 0.78 0.8981
Error 146 186.807

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Sezona 2 2276657.723  12242.8  <0.0001
Sezona % Tretman 32614.786 175.39  <0.0001
Sezona x Blok 63.161 0.34 0.7123
Sezona X Staniste 2 41.922 0.23 0.7983
Sezona x Genotip(staniste) 184 207.983 1.12 0.1967
Sezona x Tretman x Staniste 2 113.161 0.61 0.5448
Sezona x Tretman x Genotip(staniste) 170 144.880 0.78 0.9636
Error 292 185.959

Profile analiza df MS F P
Prolece-Leto 1 33.6049 993.05  <0.0001
Leto-Jesen 1 6814806.749  12216.8  <0.0001
Proleée-Jesen 1 6845106.281  12269.5 <0.0001
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Tabela 19. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja i PROFILE analize za
ukupnu konc. hlorofila genotipova /variegata u tri vegetacijske sezone tokom 2013. i
2014. godine. Podebljanim brojevima oznaCene su statisticki znacajne vrednosti
(P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 7.73 310.05  <0.0001
Blok 1 0.98 39.61  <0.0001
Godina 1 8.42 337.83  <0.0001
Staniste 1 0.02 0.82 0.3657
Genotip(staniste) 92 0.05 221  <0.0001
Tretman X Godina 1 0.03 1.59 0.2077
Tretman X StaniSte 1 0.04 1.62 0.2031
Tretman % Genotip(staniste) 92 0.02 1.04 0.3790
Godina x Staniste 1 0.07 2.85 0.0919
Error 472 0.02

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Sezona 2 8.42 472.11  <0.0001
Sezona x Tretman 2 1.31 73.95 <0.0001
Sezona x Blok 2 0.43 2412 <0.0001
Sezona x Godina 2 0.18 10.59  <0.0001
Sezona x Staniste 2 0.14 8.29 0.0003
Sezona X Genotip(staniste) 184 0.02 1.26 0.0182
Sezona % Tretman x Godina 2 0.10 6.15 0.0022
Sezona x Tretman x Staniste 2 0.04 2.33 0.0978
Sezona % Tretman x Genotip(staniste) 184 0.01 0.96 0.6430
Sezona % Godina x Staniste 2 0.005 0.31 0.7331
Error 944 0.01

Profile analiza df MS F P
Prolecée-Leto 1 21.29 605.99 <0.0001
Leto-Jesen 1 0.55 20.46 <0.0001
Prolece-Jesen 1 28.70 639.22 <0.0001
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Tabela 20. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja i PROFILE analize za
ukupnu konc. hlorofila lista genotipova 1. variegata u tri vegetacijske sezone tokom
2013. godine. Podebljanim brojevima oznacene su statisticki znacajne vrednosti
(P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 3.30 132.37  <0.0001
Blok 1 1.01 40.48  <0.0001
Staniste 1 0.04 1.71 0.1928
Genotip(staniste) 91 0.04 1.64 0.0039
Tretman X StaniSte 1 0.02 1.08 0.2999
Tretman % Genotip(staniste) 86 0.02 1.16 0.2179
Error 144 0.02

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Sezona 2 4.64 24517  <0.0001
Sezona x Tretman 2 0.87 46.24  <0.0001
Sezona x Blok 2 0.22 11.69 <0.0001
Sezona x Staniste 2 0.10 5.74 0.0036
Sezona x Genotip(staniste) 182 0.02 1.09 0.2672
Sezona x Tretman x StaniSte 2 0.02 1.14 0.3217
Sezona x Tretman x Genotip(staniste) 172 0.01 0.94 0.6751
Error 288 0.01

Profile analiza df MS F P
Prolecée-Leto 1 9.00 219.28 <0.0001
Leto-Jesen 1 1.39 50.92 <0.0001
Proleée-Jesen 1 17.49 386.23 <0.0001
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Tabela 21. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja i PROFILE analize za
ukupnu konc. hlorofila lista genotipova lvariegata u tri vegetacijske sezone tokom
2014. godine. Podebljanim brojevima oznacene su statisticki znacajne vrednosti
(P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 4.56 196.41  <0.0001
Blok 1 0.16 7.19 0.0082
Staniste 1 0.008 0.39 0.5353
Genotip(staniste) 92 0.03 1.62 0.0044
Tretman X StaniSte 1 0.00004 0.00 0.9658
Tretman % Genotip(staniste) 88 0.02 1.09 0.3236
Error 153 0.02

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Sezona 2 4.07 265.76  <0.0001
Sezona x Tretman 2 0.49 3234 <0.0001
Sezona x Blok 2 0.16 10.64  <0.0001
Sezona x Staniste 2 0.02 1.81 0.1646
Sezona x Genotip(staniste) 184 0.02 1.46 0.0018
Sezona x Tretman % StaniSte 2 0.02 1.90 0.1518
Sezona x Tretman x Genotip(staniste) 176 0.01 1.15 0.1396
Error 306 0.01

Profile analiza df MS F P
Prolecée-Leto 1 12.45 419.86 <0.0001
Leto-Jesen 1 0.004 0.18 0.6737
Proleée-Jesen 1 11.99 315.79 <0.0001
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Tabela 22. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja i PROFILE analize za odnos
konc. hlorofila A i B lista genotipova l.variegata u tri vegetacijske sezone tokom 2013. i
2014. godine. Podebljanim brojevima oznaCene su statisticki znacajne vrednosti
(P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 5.79 13035  <0.0001
Blok 1 0.32 7.26 0.0073
Godina 1 6.32 142.34  <0.0001
Staniste 1 0.00068 0.02 0.9009
Genotip(staniste) 92 0.10 2.36  <0.0001
Tretman X Godina 1 0.04 0.97 0.3257
Tretman X StaniSte 1 0.04 1.07 0.3017
Tretman % Genotip(staniste) 92 0.04 0.94 0.6266
Godina x StaniSte 1 0.05 1.18 0.2779
Error 476 0.04

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Sezona 2 2.09 64.02  <0.0001
Sezona x Tretman 2 2.32 71.12  <0.0001
Sezona x Blok 2 0.03 1.00 0.3684
Sezona x Godina 2 2.73 83.69  <0.0001
Sezona x Staniste 2 0.11 3.49 0.0309
Sezona x Genotip(staniste) 184 0.04 1.37 0.0021
Sezona X Tretman x Godina 2 0.21 6.64 0.0014
Sezona x Tretman x Staniste 2 0.04 1.30 0.2719
Sezona x Tretman X Genotip(staniste) 184 0.03 1.02 0.4285
Sezona % Godina x Staniste 2 0.03 0.96 0.3826
Error 952 0.03

Profile analiza df MS F P
Proleée-Leto 1 6.054 15543 <0.0001
Leto-Jesen 1 0.008 0.11 0.7425
Prolece-Jesen 1 6.506 79.01  <0.0001
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Tabela 23. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja i PROFILE analize za odnos
konc. hlorofila A i B lista genotipova Lvariegata u tri vegetacijske sezone tokom 2013.

godine. Podebljanim brojevima oznacene su statisticki znacajne vrednosti (P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 1.97 39.64  <0.0001
Blok 1 0.09 1.91 0.1695
Staniste 1 0.02 0.52 0.4714
Genotip(staniste) 92 0.07 1.52 0.0122
Tretman X StaniSte 1 0.13 2.71 0.1017
Tretman % Genotip(staniste) 84 0.04 0.89 0.7102
Error 145 0.04

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Sezona 2 4.34 116.44  <0.0001
Sezona x Tretman 2 0.48 13.07 <0.0001
Sezona x Blok 2 0.07 1.98 0.1398
Sezona X Staniste 2 0.13 3.55 0.0301
Sezona x Genotip(staniste) 184 0.03 1.03 0.4053
Sezona x Tretman x Staniste 2 0.007 0.21 0.8116
Sezona x Tretman x Genotip(staniste) 168 0.03 0.84 0.9002
Error 290 0.03

Profile analiza df MS F P
Prolece-Leto 1 11.24 303.05 <0.0001
Leto-Jesen 1 0.22 2.61 0.1083
Proleée-Jesen 1 14.63 143.54 <0.0001
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Tabela 24. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja i PROFILE analize za odnos
konc. hlorofila A i B lista genotipova Lvariegata u tri vegetacijske sezone tokom 2014,

godine. Podebljanim brojevima oznacene su statisticki znacajne vrednosti (P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 3.5017 9223  <0.0001
Blok 1 0.2770 7.30 0.0077
Staniste 1 0.0216 0.57 0.4512
Genotip(staniste) 92 0.0760 2.00 <0.0001
Tretman X StaniSte 1 0.0343 0.90 0.3430
Tretman % Genotip(staniste) 89 0.0381 1.00 0.4848
Error 156 0.0379

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Sezona 2 0.0459 1.54 0.2165
Sezona x Tretman 2 1.9344 64.74  <0.0001
Sezona x Blok 2 0.0022 0.07 0.9281
Sezona X Staniste 2 0.0158 0.53 0.5887
Sezona x Genotip(staniste) 184 0.0368 1.23 0.0520
Sezona x Tretman x Staniste 2 0.0404 1.35 0.2599
Sezona x Tretman x Genotip(staniste) 178 0.0321 1.08 0.2834
Error 312 0.0298

Profile analiza df MS F P
Prolece-Leto 1 0.00002671 0.01 0.9361
Leto-Jesen 1 0.13165357 1.98 0.1616
Proleée-Jesen 1 0.14378193 2.02 0.1574
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Tabela 25. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja i PROFILE analize za konc.

karotenoida lista genotipova I variegata u tri vegetacijske sezone tokom 2013. i 2014.

godine. Podebljanim brojevima oznacene su statisti¢ki znacajne vrednosti (P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 0.65 104.14  <0.0001
Blok 1 0.13 21.47  <0.0001
Godina 1 2.11 334.16  <0.0001
Staniste 1 0.0004 0.06 0.7992
Genotip(staniste) 92 0.01 234  <0.0001
Tretman x Godina 1 0.001 0.30 0.5847
Tretman X StaniSte 1 0.01 1.75 0.1866
Tretman % Genotip(staniste) 92 0.006 1.00 0.4830
Godina x StaniSte 1 0.01 2.84 0.0927
Error 473 0.006

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Sezona 2 17.80  3824.53  <0.0001
Sezona x Tretman 2 0.05 11.82 <0.0001
Sezona x Blok 2 0.05 12.29  <0.0001
Sezona x Godina 2 0.01 2.44 0.0880
Sezona x Staniste 2 0.02 5.07 0.0065
Sezona x Genotip(staniste) 184 0.005 1.23 0.0316
Sezona X Tretman x Godina 2 0.02 5.78 0.0032
Sezona X Tretman % StaniSte 2 0.01 2.53 0.0804
Sezona x Tretman X Genotip(staniste) 184 0.003 0.83 0.9426
Sezona X Godina x Staniste 2 0.0005 0.13 0.8795
Error 946 0.004

Profile analiza df MS F P
Prolecée-Leto 1 3278  3681.94 <0.0001
Leto-Jesen 1 6.28 707.78 <0.0001
Proleée-Jesen 1 67.76  6673.72 <0.0001
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Tabela 26. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja i PROFILE analize za konc.

karotenoida lista genotipova lvariegata u tri vegetacijske sezone tokom 2013. godine.

Podebljanim brojevima oznacene su statisticki znac¢ajne vrednosti (P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 0.28 42.63  <0.0001
Blok 1 0.17 26.40  <0.0001
Staniste 1 0.005 0.86 0.3554
Genotip(staniste) 91 0.01 1.80 0.0008
Tretman X StaniSte 1 0.01 1.62 0.2052
Tretman % Genotip(staniste) 86 0.006 1.04 0.4110
Error 144 0.006

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Sezona 2 858 177591 <0.0001
Sezona % Tretman 0.06 13.27  <0.0001
Sezona x Blok 0.02 4.16 0.0165
Sezona X Staniste 2 0.01 3.14 0.0450
Sezona x Genotip(staniste) 182 0.005 1.04 0.3755
Sezona x Tretman x Staniste 2 0.004 1.03 0.3571
Sezona x Tretman x Genotip(staniste) 172 0.004 0.93 0.7003
Error 288 0.004

Profile analiza df MS F P
Prolece-Leto 1 16.29  1681.75 <0.0001
Leto-Jesen 1 2.75 305.81 <0.0001
Proleée-Jesen 1 32.44  3150.73 <0.0001
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Tabela 27. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja i PROFILE analize za za
konc. karotenoida lista genotipova lvariegata u tri vegetacijske sezone tokom 2014.

godine. Podebljanim brojevima oznacene su statisticki znacajne vrednosti (P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 0.36 61.69 <0.0001
Blok 1 0.01 2.65 0.1054
Staniste 1 0.007 1.24 0.2665
Genotip(staniste) 92 0.008 1.49 0.0142
Tretman X StaniSte 1 0.0001 0.02 0.8956
Tretman % Genotip(staniste) 88 0.006 1.04 0.4100
Error 154 0.005

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Sezona 2 9.55 234521 <0.0001
Sezona % Tretman 2 0.007 1.83 0.1622
Sezona x Blok 2 0.02 6.78 0.0013
Sezona X Staniste 2 0.006 1.66 0.1911
Sezona % Genotip(staniste) 184 0.006 1.49 0.0011
Sezona x Tretman x Staniste 2 0.07 1.94 0.1448
Sezona x Tretman x Genotip(staniste) 176 0.004 1.01 0.4677
Error 308 0.004

Profile analiza df MS F P
Prolece-Leto 1 17.10  2112.39 <0.0001
Leto-Jesen 1 3.65 486.28 <0.0001
Proleée-Jesen 1 36.56  4138.62 <0.0001
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Tabela 28. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja i PROFILE analize za odnos
konc. hlorofila A i karotenoida lista genotipova lvariegata u tri vegetacijske sezone
tokom 2013. i 2014. godine. Podebljanim brojevima oznacene su statisticki znacajne

vrednosti (P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 119.05 861.39  <0.0001
Blok 1 3.71 26.86  <0.0001
Godina 1 19.23 139.19  <0.0001
Staniste 1 0.01 0.12 0.7247
Genotip(staniste) 92 0.20 1.49 0.0047
Tretman X Godina 1 1.05 7.64 0.0059
Tretman X StaniSte 1 0.32 2.36 0.1255
Tretman % Genotip(staniste) 92 0.14 1.02 0.4309
Godina x Staniste 1 0.00003 0.00 0.9876
Error 474 0.13

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Sezona 2 7.74 71.23  <0.0001
Sezona x Tretman 2 15.85 145.77  <0.0001
Sezona x Blok 2 0.24 2.21 0.1097
Sezona x Godina 2 16.06 147.73  <0.0001
Sezona x Staniste 2 0.52 4.8 0.0084
Sezona X Genotip(staniste) 184 0.10 1.01 0.4720
Sezona X Tretman x Godina 2 0.67 6.18 0.0021
Sezona x Tretman x Staniste 2 0.13 1.2 0.3026
Sezona % Tretman x Genotip(staniSte) 184 0.11 1.08 0.2299
Sezona % Godina x Staniste 2 0.13 1.25 0.2879
Error 948 0.10

Profile analiza df MS F P
Proleée-Leto 1 24.26 195.05 <0.0001
Leto-Jesen 1 0.04 0.17 0.6760
Prolece-Jesen 1 22.17 85.89  <0.0001
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Tabela 29. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja i PROFILE analize za odnos
konc. hlorofila A i karotenoida lista genotipova lvariegata u tri vegetacijske sezone

tokom 2013. godine. Podebljanim brojevima oznacene su statisticki znacajne vrednosti

(P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 48.16 353.89  <0.0001
Blok 1 0.87 6.43 0.0123
Staniste 1 0.03 0.26 0.6132
Genotip(staniste) 92 0.13 0.99 0.5160
Tretman X StaniSte 1 0.16 1.2 0.2761
Tretman % Genotip(staniste) 85 0.13 1.03 0.4386
Error 142 0.13

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Sezona 2 21.25 171.96  <0.0001
Sezona x Tretman 2 4.64 37.60  <0.0001
Sezona x Blok 2 0.27 2.19 0.1136
Sezona x Staniste 2 0.44 3.64 0.0276
Sezona x Genotip(staniste) 184 0.10 0.89 0.8117
Sezona x Tretman x StaniSte 2 0.08 0.69 0.5006
Sezona x Tretman x Genotip(staniste) 170 0.10 0.81 0.9302
Error 284 0.12

Profile analiza df MS F P
Prolecée-Leto 1 40.20 310.81 <0.0001
Leto-Jesen 1 6.90 21.70 <0.0001
Proleée-Jesen 1 80.43 273.51 <0.0001
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Tabela 30. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja i PROFILE analize za odnos
konc. hlorofila A i karotenoida lista genotipova lvariegata u tri vegetacijske sezone
tokom 2014. godine. Podebljanim brojevima oznacene su statisticki znacajne vrednosti

(P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 73.23 526.80  <0.0001
Blok 1 2.73 19.68  <0.0001
Staniste 1 0.0006 0.00 0.9447
Genotip(staniste) 92 0.21 1.56 0.0071
Tretman X StaniSte 1 0.02 0.18 0.6704
Tretman % Genotip(staniste) 89 0.13 0.97 0.5587
Error 156 0.13

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Sezona 2 2.06 18.01  <0.0001
Sezona x Tretman 2 10.69 93.42  <0.0001
Sezona x Blok 2 0.43 3.78 0.0238
Sezona x Staniste 2 0.17 1.5 0.2242
Sezona x Genotip(staniste) 184 0.08 0.77 0.9725
Sezona x Tretman x StaniSte 2 0.03 0.29 0.7501
Sezona x Tretman x Genotip(staniste) 178 0.10 0.93 0.7066
Error 312 0.11

Profile analiza df MS F P
Prolecée-Leto 1 0.11 0.83 0.3645
Leto-Jesen 1 6.94 24.69 <0.0001
Proleée-Jesen 1 5.31 19.50 <0.0001
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Tabela 35. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja za osobinu pocetak cvetanja
genotipova /. variegata u sezoni cvetanja tokom 2013. i 2014. godine. Podebljanim

brojevima oznacene su statisti¢ki znacajne vrednosti (P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 0.44 0.76 0.4011
Blok 1 0.79 1.36 0.2667
Staniste 1 0.15 0.26 0.6163
Genotip(staniste) 49 0.91 1.56 0.2015
Tretman % Genotip(staniste) 14 0.75 1.29 0.3349
Error 12 0.58

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Godina 1 21.27 30.14  <0.0001
Godina x Tretman 1 7.62 10.80 0.0065
Godina x Blok 1 0.14 0.20 0.6619
Godina x StaniSte 1 2.05 291 0.1138
Godina x Genotip(staniste) 49 0.85 1.21 0.3801
Godina x Tretman x Genotip(staniSte) 14 0.74 1.06 0.4673
Error 12 0.70
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Tabela 36. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja za osobinu duzina trajanja
cvetanja genotipova [. variegata u sezoni cvetanja tokom 2013. i 2014. godine.

Podebljanim brojevima oznacene su statisticki znac¢ajne vrednosti (P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 0.41 0.99 0.3388
Blok 1 0.00001 0.00 0.9958
StanisSte 1 0.44 1.07 0.3209
Genotip(staniste) 49 0.68 1.63 0.1784
Tretman % Genotip(staniste) 14 0.75 1.81 0.1553
Error 12 0.41

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Godina 1 15.19 41.08  <0.0001
Godina x Tretman 1 3.40 9.20 0.0104
Godina x Blok 1 0.0003 0.00 0.9760
Godina x StaniSte 1 0.53 1.44 0.2538
Godina x Genotip(staniste) 49 0.65 1.78 0.1378
Godina x Tretman x Genotip(staniSte) 14 0.72 1.95 0.1264
Error 12 0.36
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Tabela 37. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja za osobinu ukupan broj
cvetova genotipova [. variegata u sezoni cvetanja tokom 2013. i 2014. godine.

Podebljanim brojevima oznacene su statisticki znac¢ajne vrednosti (P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 0.04 0.23 0.6398
Blok 1 0.32 1.81 0.2032
Staniste 1 1.09 6.03 0.0302
Genotip(staniste) 49 0.37 2.07 0.0843
Tretman % Genotip(staniste) 14 0.45 2.49 0.0608
Error 12 0.18

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Godina 1 0.99 5.67 0.0347
Godina x Tretman 1 1.33 7.62 0.0172
Godina x Blok 1 0.17 0.99 0.3400
Godina x StaniSte 1 1.42 8.12 0.0146
Godina x Genotip(staniste) 49 0.26 1.52 0.2175
Godina x Tretman x Genotip(staniSte) 14 0.28 1.63 0.2012
Error 12 0.17
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Tabela 38. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja za osobinu prose¢no vreme
cvetanja genotipova [I. variegata u sezoni cvetanja tokom 2013. i 2014. godine.

Podebljanim brojevima oznacene su statisticki znac¢ajne vrednosti (P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 0.16 0.47 0.5071
Blok 1 0.08 2.49 0.1408
Staniste 1 0.02 0.83 0.3813
Genotip(staniste) 51 0.13 3.94 0.0064
Tretman % Genotip(staniste) 14 0.06 1.93 0.1302
Error 12 0.03

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Godina 1 1.00 21.78 0.0005
Godina x Tretman 1 0.77 16.82 0.0015
Godina x Blok 1 0.009 0.22 0.6503
Godina x StaniSte 1 0.18 3.93 0.0707
Godina x Genotip(staniste) 51 0.08 1.87 0.1185
Godina x Tretman x Genotip(staniSte) 14 0.08 1.87 0.1425
Error 12 0.04
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Tabela 39. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja za osobinu ukupan broj caura

genotipova /. variegata u sezoni cvetanja tokom 2013. i 2014. godine.

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 0.00005 0.00 0.9568
Blok 1 0.05 4.00 0.1835
Staniste 1 0.15 11.12 0.0794
Genotip(staniste) 27 0.17 12.86 0.0746
Tretman % Genotip(staniste) 2 0.07 5.38 0.1568
Error 2 0.01

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Godina 1 1.63 6.11 0.1320
Godina x Tretman 1 0.02 0.10 0.7810
Godina x Blok 1 0.75 2.82 0.2352
Godina x StaniSte 1 0.16 0.62 0.5130
Godina x Genotip(staniste) 27 0.31 1.18 0.5590
Godina x Tretman x Genotip(staniSte) 2 0.91 3.44 0.2254
Error 2 0.26
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Tabela 40. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja za osobinu odnos broja ¢aura

i broja cvetova genotipova I. variegata u sezoni cvetanja tokom 2013. 1 2014. godine.

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 0.005 2.77 0.2382
Blok 1 0.0003 0.15 0.7329
Staniste 1 0.017 8.74 0.0979
Genotip(staniste) 27 0.003 1.61 0.4545
Tretman % Genotip(staniste) 2 0.001 0.88 0.5308
Error 2 0.002

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Godina 1 0.014 2.13 0.2816
Godina x Tretman 1 0.011 1.62 0.3311
Godina x Blok 1 0.006 1.02 0.4185
Godina x StaniSte 1 0.002 0.44 0.5766
Godina x Genotip(staniste) 27 0.003 0.56 0.8111
Godina x Tretman x Genotip(staniste) 2 0.006 0.97 0.5072
Error 2 0.006
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Tabela 41. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja za osobinu broj semena po

Cauri genotipova 1. variegata u sezoni cvetanja tokom 2013. 1 2014. godine.

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 0.21 0.56 0.5325
Blok 1 1.65 4.34 0.1726
Staniste 1 6.39 16.75 0.0548
Genotip(staniste) 28 1.73 4.54 0.1962
Tretman % Genotip(staniste) 2 1.80 4.72 0.1748
Error 2 0.38

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Godina 1 1.41 0.87 0.4502
Godina x Tretman 1 2.80 1.72 0.3199
Godina x Blok 1 0.66 0.41 0.5890
Godina x StaniSte 1 2.21 1.35 0.3645
Godina x Genotip(staniste) 28 1.27 0.78 0.7067
Godina x Tretman x Genotip(staniste) 2 0.45 0.28 0.7831
Error 2 1.63
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Tabela 42. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja analize za osobinu masa
semena po Cauri genotipova /. variegata u sezoni cvetanja tokom 2013. i 2014. godine.

Podebljanim brojevima oznacene su statisticki znacajne vrednosti (P<0.05).

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 0.15 4.96 0.1557
Blok 1 0.05 1.75 0.3164
Staniste 1 0.97 32.01 0.0298
Genotip(staniste) 28 0.22 7.49 0.1244
Tretman % Genotip(staniste) 2 0.24 8.13 0.1095
Error 2 0.03

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Godina 1 0.14 0.36 0.6092
Godina x Tretman 1 0.73 1.82 0.3099
Godina x Blok 1 0.42 1.04 0.4159
Godina x StaniSte 1 0.60 1.48 0.3479
Godina x Genotip(staniste) 28 0.19 0.49 0.8506
Godina x Tretman x Genotip(staniSte) 2 0.04 0.11 0.8974
Error 2 0.40
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Tabela 43. Rezultati analize varijanse ponovljenih merenja za osobinu prose¢na masa

semena genotipova 1. variegata u sezoni cvetanja tokom 2013. 1 2014. godine.

Izmedu eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Tretman 1 0.00000543 0.19 0.7074
Blok 1 0.00004014 1.38 0.3606
Staniste 1 0.00000140 0.05 0.8466
Genotip(staniste) 28 0.00070546 0.87 0.6694
Tretman % Genotip(staniste) 2 0.00003344 0.58 0.6344
Error 2 0.00005804

Unutar eksperimentalnih jedinica

Izvor varijabilnosti df MS F P
Godina 1 0.00001193 1.05 0.4124
Godina x Tretman 1 0.00001732 1.53 0.3414
Godina x Blok 1 0.00002744 243 0.2596
Godina x Staniste 1 0.00000013 0.01 0.9255
Godina x Genotip(staniste) 28 0.00000817 0.72 0.7327
Godina x Tretman x Genotip(staniSte) 2 0.00000320 0.28 0.7794
Error 2 0.00001131
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Tabela 56. Poredenje korelacionih matrica morfoloskih i ekofizioloskih osobina biljaka
Lvariegata gajenih na dva svetlosna tretmana (visok intenzitet i odnos crvene i
tamnocrvene svetlosti svetlosti i nizak intenzitet i odnos crvene i tamnocrvene svetlosti

svetlosti) tokom dve godine.

2013. 2014.
Mantelov P Mantelov P
t-test t-test
Prolece

Visok intenzitet 1 odnos crvene 2.401 0.9918 2.820 0.9976
1 tamnocrvene svetlosti
Nizak intenzitet i odnos crvene 2.038 0.9792 2.474 0.9933
1 tamnocrvene svetlosti

Leto
Visok intenzitet 1 odnos crvene 2.640 0.9959 2.788 0.9973
1 tamnocrvene svetlosti
Nizak intenzitet 1 odnos crvene 2.370 0.9911 2.399 0.9918
1 tamnocrvene svetlosti

Jesen
Visok intenzitet 1 odnos crvene 2.824 0.9976 2.328 0.9901
1 tamnocrvene svetlosti
Nizak intenzitet 1 odnos crvene 2.448 0.9928 2.225 0.9870
1 tamnocrvene svetlosti
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Tabela 57. Poredenje korelacionih matrica morfoloskih i ekofizioloskih osobina biljaka /.

variegata koje su poreklom sa dva stanista (otvorenog i zasencenog) tokom dve godine.

2013. 2014.
Mantelov P Mantelov P
t-test t-test
Prolece

Otvoreno staniSte 1.989 0.9767 2.617 0.9956
Zasenceno staniSte 2.371 0.9911 2.509 0.9939

Leto
Otvoreno staniSte 2413 0.9921 2.405 0.9919
Zasenceno staniSte 2.407 0.9920 2.756 0.9971

Jesen
Otvoreno staniSte 2.142 0.9839 2.142 0.9839
Zasenceno staniSte 2.510 0.9940 2.273 0.9885
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Tabela 58. Poredenje korelacionih matrica morfoloskih i ekofizioloskih osobina biljaka /.

variegata gajenih tokom dve godine (2013.12014).

Visok intenzitet i odnos
crvene i tamnocrvene

Nizak intenzitet i odnos
crvene i tamnocrvene

svetlosti svetlosti
Mantelov P Mantelov P
t-test t-test
Prolece
Otvoreno staniste 2.308 0.9895 2.045 0.9796
Zasenceno staniSte 2.545 0.9945 2.495 0.9937
Leto
Otvoreno staniSte 2.555 0.9947 2.299 0.9892
Zasenceno staniSte 2.483 0.9935 2.539 0.9944
Jesen
Otvoreno staniSte 2.540 0.9945 2.155 0.9844
Zasenceno staniSte 2.185 0.9856 2.533 0.9943
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Tabela 65. Poredenje korelacionih matrica osobina cvetanja i osobina plodonosenja
biljaka /. variegata gajenih na dva svetlosna tretmana (visok intenzitet i odnos crvene i
tamnocrvene svetlosti svetlosti i nizak intenzitet i odnos crvene i tamnocrvene svetlosti

svetlosti) tokom dve godine.

2013. 2014.
Mantelov P Mantelov P
t-test t-test

Visok intenzitet i odnos 5.023 1.0000 5.170 1.0000
crvene 1 tamnocrvene

svetlosti

Nizak intenzitet i odnos 4.817 1.0000 4.057 1.0000
crvene i tamnocrvene

svetlosti
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Tabela 66. Poredenje korelacionih matrica osobina cvetanja i osobina plodonosenja

biljaka 1. variegata koje su poreklom sa dva stanista (otvorenog i zasenc¢enog) tokom dve

godine.
2013. 2014.
Mantelov P Mantelov P
t-test t-test
Otvoreno staniste 4.746 1.0000 4.944 1.0000
Zasenceno staniSte 5.026 1.0000 4.700 1.0000
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Tabela 67. Poredenje korelacionih matrica osobina cvetanja i osobina plodonosenja

biljaka /. variegata gajenih tokom dve godine (2013.12014).

Visok intenzitet 1 odnos Nizak intenzitet 1 odnos
crvene i tamnocrvene crvene i tamnocrvene
svetlosti svetlosti
Mantelov P Mantelov P
t-test t-test
Otvoreno staniSte 4.808 1.0000 4.289 1.0000
Zasenceno staniste 4.737 1.0000 3.989 1.0000
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Biografija autora

Uro§ Zivkovié roden je 17. decembra 1980. godine u Beogradu, Srbija, gde je
zavr$io osnovnu i srednju Skolu. Maturirao je 1999. godine u X beogradskoj gimnaziji i
iste godine upisuje Bioloski fakultet Univerziteta u Beogradu, studijska grupa Ekologija
1 zasStita zivotne sredine. Studije je zavr$io 2008. godine, sa prosenom ocenom 8,4.
Doktorske studije na Bioloskom fakultetu Univerziteta u Beogradu, u okviru studijskog

programa Biologija, modul Evoluciona biologija, upisao je Skolske 2009/2010. godine.

Od 01.01.2011. godine je zaposlen kao istraziva¢ pripravnik u okviru odeljenja
za Evolucionu biologiju, Instituta za bioloska istrazivanja "Sinisa Stankovi¢". U zvanje
istraziva¢ saradnik izabran je jula 2012. godine. Svoj naucno-istrazivacki rad dipl.
biolog Uro§ Zivkovié ostvaruje kroz nacionalni projekat 173025, finansiran od strane

Ministarstva za nauku i tehnoloski razvoj Republike Srbije.

Uro§ Zivkovié je ¢lan Evropskog drustva za evolucionu biologiju, Drustva za

fiziologiju biljaka Srbije, Drustva geneticara Srbije i Srpskog bioloskog drustva.
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