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da opazovane rastline za fotosintezo lahko delno izrabljajo tudi bikarbonatni ion.
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All intermittent bodies of water are characterized by interchanging periods of floods
and draught, usually conditioned by seasons, but not entirely predictable. In the
growing season 2005, we examined some biochemical and physiological adaptations
of the plant species of Gratiola officinalis, Mentha aquatica, Myosotis scorpioides and
Teucrium scordium. Our research focused on assessing the levels of chlorophylls,
carotenoids, anthocyanins, UV-absorbing substances, photosynthetic activity and
photochemical competence of PS II. The levels of photosynthetic pigments in water
shoots of different species varied. Photochemical competence measurements on water
and aerial shoots showed that aquatic environment was less favourable for reception
and conversion of light energy than land, although there were no irreversible
dysfunctions of the PS II activity observed in plants. The intermittence experiment was
conducted on M. aquatica and M. scorpioides species, which quickly restored their

photochemical competence. The photosynthetic activity of plants in different water
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hardness levels shows that the studied plants can to some extent use also the

bicarbonate ion for photosynthesis.
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OKRAJSAVE

ant antociani

ETR jakost elektronskega transporta

Fm maksimalna fluorescenca klorofila a FS II temotno adaptiranega vzorca
Fms maksimalna fluorescenca klorofila a FS II osvetljenega vzorca

Fo minimalna fluorescenca klorofila a FS II temotno adaptiranega vzorca
Fs minimalna fluorescenca klorofila a FS II osvetljenega vzorca

Fv variabilna fluorescenca temotno adaptiranega vzorca

Fv/Fm potencialna fotokemic¢na ucinkovitost FS I1

FS I, 11 fotosistem I, fotosistem I1

FU fotokemicéna ucinkovitost

kar karotenoidi

kla,klb klorofil a, klorofil b

PAR fotosintezno aktivni del spektra sevanja (400 do 700 nm)

PPFD gostota fotonskega fluksa fotosintezno aktivnega dela sevanja (umol m?sT
RZV relativna zrac¢na vlaga

SM suha masa

UV abs UV absorbirajoce snovi

UV-A ultravijoli¢no sevanje A (320 do 390 nm)

UV-B ultravijoli¢no sevanje B (280 do 320 nm)

UV-C UV-C ultravijoli¢no sevanje C (200 do 280 nm)

Y dejanska fotokemi¢na ucinkovitost FS 11
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XI

OkrajSave za imena rastlin

Gra off Gratiola officinalis L.
Men aqu Mentha aquatica L.
Myo sco Myosotis scorpioides L.

Teu sco Teucrium scordium L.
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1. UVOD IN NAMEN DELA

»wBrez skromnosti pravim, da je ta zgodba Cerkniskega jezera velik cudez narave, in
lahko se upraviceno in brez vsakrSne pristranosti uvrséa med najvecje cudeze

narave.« (Janez Vajkard Valvasor, 1686,citirano Gaberscik in sod.2002a)

Vodni rezim presihajo¢ega CerkniSkega jezera je posebnost, saj se tu veckrat v letu
izmenjujeta akvaticna in terestricna faza. Mnoge vrste organizmov v takih razmerah ne
uspevajo, druge pa so se nanje uspesno prilagodile. Mednje Stejemo makrofite z amfibijskim
znacajem, ki lahko rastejo v vodnem okolju in na kopnem. Strukturno in funkcionalno se
razlikujejo v razli¢nih prilagoditvah na Zivljenje v obeh okoljih. Na prisotnost ali odsotnost
vode se odzivajo s spremembo habitusa ali z razmnoZevalno strategijo. Sposobne so vrSiti
fotosintezo v vodi in na zraku, ¢eprav se ta dva medija zelo razlikujeta (Maberly in Spence
1989). Amfibijski znacaj jim v presihajo¢ih razmerah daje tekmovalno prednost pred pravimi

vodnimi in kopenskimi vrstami.

Nase raziskovalno delo je temeljilo na proucevanju tipi¢nih homofilnih makrofitov rastlinskih
vrst, kot so Gratiola officinalis, Mentha aquatica, Myosotis scorpioides in Teucrium scordium.
To so rastline amfibijskega znacaja, ki so strukturno, biokemijsko in funkcionalno prilagojene

na zivljenje v vodi in na kopnem.

Ugotavljali smo prilagoditve proucevanih rastlin na zivljenje v presihajocih vodnih telesih.
Merili smo fluorescenco klorofila a fotosistema II, in sicer potencialno in dejansko
fotokemicno ucinkovitost ter jakost elektronskega transporta. Z biokemijskimi analizami smo
dolocali vsebnosti pigmentov v listih, predvsem vsebnost klorofilov a in b, karotenoidov,
antocianov ter UV absorbirajocih snovi. Primerjali smo tudi nekaj fizioloSkih parametrov
vodnih in zraénih poganjkov. Pri vrsti Myosotis scorpioides smo primerjali vsebnost

pigmentov v listth vodnih in zra¢nih poganjkov. Pri vrstah G.officinalis, M.aquatica in
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M. scorpioides smo ugotavljali tudi vpliv vode z razlicno elektri¢no prevodnostjo na njihovo

aktivnost.

Pri delu smo izhajali iz naslednjih hipotez: (1) amfibijske rastline se pojavljajo kot odraz
spreminjajoCih se hidroloskih razmer — poplave in suSe, (2) homofilne vrste imajo razli¢ne
strategije prezivetja in (3) spreminjajo¢ vodni reZim izzove znacilne razlike med vodnimi in
kopenskimi oblikami amfibijskih rastlin na morfoloskem, anatomskem in biokemijskem

nivoju.
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2. PREGLED OBJAV

2.1. Povrsje in vode Notranjskega podolja

Notranjsko podolje obsega nekaj kilometrov Sirok pas nizjega sveta od Babnega polja na
jugovzhodu do Godovi¢a na severozahodu. Na zahodu ga obdajajo planote SneZnika,
Javornikov in HruSice, na severozahodu Idrijsko hribovje, na severu in severovzhodu nizek
planotast svet, na vzhodu se raztezajo planote med 600 in 700 m, na juzni meji pa se svet spet
dvigne na planote okrog 1100 m nadmorske viSine. Pokrajina se deli na Babno polje, LoSko
polje, Cerknisko polje, Rakoviko uvalo, Rakov Skocjan, Planinsko polje, Logaski ravnik,

Logasko polje in Hotenjski ravnik.

Med najopaznej$imi in najpomembnejSimi reliefnimi oblikami podolja so kraSka polja. KraSko
polje je vecja zaprta kotanja z ravnim dnom, ostrim prehodom iz ravnega dna v sklenjen visji
obod ter kraskim vodnim dotokom in odtokom. Navadno ima ponikalnico in strm obod. Na

dnu so obi¢ajno vecje njivske povrsine, ki so dale kraSkemu polju ime.

Notranjsko podolje je globoki kras pretocnega tipa, s ponikalnicami in kraskimi polji. Glavna
smer odtoka vode je proti Ljubljanskemu barju in reki Savi. Ker pa prelomnice in dolomitni
pasovi potekajo v dinarski smeri in predstavljajo pragove, je na takSnem obmocju veliko
ponornic, kraskih polj in vodnih jam. PovrSinski tokovi v Notranjskem podolju izstopajo kot

nepovezani drobci. Gostota povriinske reéne mreze je le 0,4 km/km?.

Sredi Notranjskega podolja se razprostira veliko Cerknisko polje. Na zac¢etku novega veka so
ga predstavljali kot redkost, kjer voda iz podzemlja prinasa zive zivali, in kraj, kjer lahko na
istem zemljis¢u domacini med letom kosijo, zanjejo, pasejo, po ojezeritvi pa lovijo ribe in

vodne ptice ter Se drsajo na ledu.

Cerknisko polje dobi 80% vode po kraskih podzemnih poteh. Podzemni svet Notranjskega
podolja predstavljajo kraski vodotoki Trbuhovnica, Obrh, Strzen, Rak, Unica, Pivka in reka

Ljubljanica ter Stevilni manjsi pritoki. Prek CerkniSkega polja pritekajo od vzhoda vodotoki
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Zerovni§¢ica in Steberi¢ica, ki ga zaradi dolomitne podlage povrinsko pre¢kajo. Tudi na
jugovzhodnem robu polja, kjer je pas manj prepustnih kamnin, pritekajo na povr§je podzemni
tokovi izpod Sneznika in Javornikov. Tako polje Stejemo med prito¢no-ponorniska polja

(Perko 1999).

2.2. Presihajoce jezero kot habitat

CerkniSko jezero, ki s SirSo okolico lezi v osrednjem delu drzave, je bilo dolga stoletja uganka
za mnoge obcudovalce in raziskovalce. Prvi, ki je svoje ugotovitve o tem jezeru zapisal, je bil
nas$ slavni polihistor Janez Vajkard Valvasor v knjigi Slava Vojvodine Kranjske. Kasneje je
jezero raziskovalo veliko raziskovalcev. Na podlagi njihovih ugotovitev in razlag o naravnih
pojavih jezera danes, ugotovimo, da v hidroloSkem pomenu sploh nima lastnosti pravih jezer

kakor ne obic¢ajnih mocvirij (Gabers¢ik in sod. 2002a).

Glede na osnovne kriterije za razvrS¢anje presihajocih mocvirij (Bulton in Brock 2001) lahko
CerkniSko jezero obravnavamo kot presihajoce jezero z zelo variabilnim vodnim reZimom, ki
se spomladi/jeseni dokaj predvidljivo polni in poleti prazni, ob tem pa se stanje vode obdrzi
ve¢ tednov. Obdobja poplav in suse pomenijo mehanizem za vzdrzevanje stabilnosti
ekosistema. Ze v 17. in 18. stoletju so skusali razloziti presihanje jezera, vendar so si pri tem
morali pomagati z zamotanim sistemom nateg. Preprosto razlago, da se jezero pojavi, ¢e je

dotok vecji od odtoka, sta v 18. stoletju zapisala Nagel in Gruber (Gabers¢ik in sod. 2002a).

Gladina obcasnega jezera niha med 546 in 552 m nadmorske visine. Cas ojezeritve so v
preteklem stoletju skrajsali tako, da so izravnali struge, obzidali ponore in razsirili vhode v
vodne jame. Ob nizkem vodostaju najve¢ vode izginja skozi poziralnike sredi polja, od koder
teCe proti izvirom Bistre. Za Cerknisko jezero so znacilni talni ponori (ReSeta, Vodonos in
Retovje), ki jih najdemo v zahodnem delu kotanje. Ob vi§jem vodostaju pa ve¢ina vode odteka

na severozahodni strani, kjer sta vodni jami Velika in Mala Karlovica.



Mauric, P., Prilagoditve homofilnih makrofitov v presihajocih vodnih telesih. 5
Dipl. delo. Ljubljana, Univerza v Ljubljani, Biotehniska fakulteta, Odd. za biologijo, 2008

Cerknisko jezero, ki je pravzaprav obsezna poplavna ravnica Strzena, ob obi¢ajnih poplavah

prekriva priblizno 53% polja (20 km?).

Danasnje presihanje CerkniSkega jezera ni ve¢ »naravno«, saj je vodni rezim spremenjen
zaradi najrazli¢nejSih posegov v naravno okolje. Lahko recemo, da je presihanje neke vrste
trenutni odraz kombinacije naravnega stanja in vpliva ¢loveskih posegov (Gabers¢ik in sod.

2002a).

2.3. Amfibijske rastline

Presihajo¢ znacaj Cerkniskega jezera ustvarja posebne Zivljenjske razmere, ki so se jim
sposobne prilagoditi le nekatere rastlinske vrste. Vse vi§je vodne rastline celinskih voda so se
razvile iz kopenskih vrst, bodisi z redukcijo kopenskih znakov ali z razvojem sekundarnih
prilagoditev za zivljenje v delno ali popolnoma vodnem okolju (Krzi¢ 2002). Evolucija rastlin
s kopnega nazaj v vodo je zahtevala mnogo prilagoditev, ki so rastlinam omogocile prezivetje

v spremenjenih razmerah.

Makrofite, ki vkljucujejo vodne semenke, praprotnice in mahove, pa tudi makroskopske
harofite in nitaste alge, obiCajno razvrS¢ajo na osnovi njihove rastne oblike (Fox 1992) in
glede na ekologijo (Sculthorp 1967) v stiri skupine: potopljeni makrofiti, prosto plavajoci

neukoreninjeni makrofiti, plavajoc¢i ukoreninjeni makrofiti in emerzni makrofiti.

Rastline, ki zacnejo svojo vegetacijsko sezono v vodi, se naenkrat znajdejo na kopnem.
Mnogo rastlin tedaj propade, nekatere pa so vztrajne in se prilagodijo novim zivljenjskim

razmeram. Tako, na tem mestu najbolje uspevajo amfibijske rastline, nekakSne rastlinske

dvozivke. Ker uspevajo tako v vodnem okolju kot tudi na kopnem, jih ne moremo uvrstiti
zgolj v eno od makrofitskih kategorij (Fox 1992). Najdemo jih med vsemi ve¢jimi skupinami

vi§jih rastlin: mahovi, praproti, kritosemenke (Hutchinson 1975). Sposobne so vrSiti
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fotosintezo v vodi in na zraku, ¢eprav se ta dva medija moc¢no razlikujeta v mnogih, zelo

pomembnih lastnostih za uspevanje rastlin.

Amfibijske rastline so razvile razlicne nacine, s katerimi lahko uspesno prezivijo v okolju z
velikimi sezonskimi nihanji vodne gladine. Na nihanja se odzivajo s spremembo rastne oblike,
tipa listov in z na¢inom razmnozevanja (Boulton in Brock 2001). Nekaterim rastlinam velika
fenotipska proznost omogoca hitro prilagajanje spreminjajoim se razmeram v okolju na
biokemijskem, fizioloSkem in morfoloskem nivoju (Mabery in Spence 1989), nekatere pa ob
spremembi vodne gladine le malo spremenijo svojo obliko in uspevajo prav tako v vodi kot
tudi na kopnem. Dolocene rastline razvijejo samo eno vrsto listov, ki lahko enako uspesno
fotosintetizira v vodi in na kopnem. Take, nizko rasle amfibijske rastline, so homofilne
rastline. Njihovi potopljeni listi so obicajno tanjsi od tistih na zraku, listna oblika pa ostane
nespremenjena. Druge, heterofilne rastline, pa lahko v vodi in na zraku razvijejo morfolosko

razli¢ne oblike listov (Hutchinson 1975), ki omogocajo fotosintezo v obeh okoljih.

Specificen vodni rezim presihajocega CerkniSkega jezera, kjer se izmenjujeta akvaticna in
terestricna faza veckrat v letu, ustvarja skoraj optimalne razmere za uspevanje amfibijskih
vrst. Pomembno vlogo v tem okolju predstavljajo tudi tla, ki vsebujejo dovolj vode za
uspevanje takih rastlin tudi v terestricnem obdobju. Amfibijskih vrst je na CerkniSkem jezeru
zelo veliko. Razvoj vecine se pricne v spomladanskem obdobju v vodi, ki je ponekod globoka
tudi dva metra in veC. Akvati¢na faza traja dva do Stiri mesece. Z mesecem junijem pricne
gladina vode postopoma upadati, tako da zgornji deli rastlin poc€asi pogledajo iz vode. Pricne
se razvoj kopenskih poganjkov. V juliju, redkeje ze konec junija ali v avgustu, voda
popolnoma odtece in pri rastlinah nastopi terestri¢na faza razvoja. Listi, ki so se razvili v vodi,
po nekaj tednih Zivljenja na kopnem propadejo, njihovo funkcijo pa prevzamejo novi, ki so
specializirani za rast in razvoj v novem okolju. V septembru ali pa nekoliko kasneje ponovno
nastopi akvati¢na faza. Jezerske predele ponovno zalijejo jesenske vode, amfibijske rastline pa

v takih razmerah ne propadejo, temvec¢ so aktivne vse do pozne jeseni. V takSnem ekosistemu,
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kot ga predstavlja Cerknisko jezero, je lo¢evanje med pravimi amfibijskimi in mocvirskimi

vrstami dokaj nejasno (Martin¢i¢ 2002).

2.4. Vodno in kopno okolje

Voda in kopno sta dva zelo razlicna medija, ki predstavljata okolje, v katerem se odvijajo
razli¢ne oblike Zivljenja. Mocno se razlikujeta v klju¢nih lastnostih, za uspevanje rastlin. Zrak
ima spremenljiv, vendar v glavnem zelo negativen vodni potencial, zato so kopenske rastline
razvile strukture in mehanizme za zmanj$evanje izgube vode. Med te strukture Stejemo listne
reze in kutikulo, ki omejujejo privzem CO; iz zraka in s tem fotosintezno aktivnost. Vsako
prilagajanje pomeni porabo energije, zato je pomembno, katera prilagoditev bo za organizem
najbolj uspesna (Boston in sod. 1983). Tudi vodno okolje prinasa rastlinam veliko prednosti:
zmanjsano sevanje in difuzijo plinov ter debelo mejno plast okoli rastlin (Clevering in sod.
1996), majhno topnost kisika in pogosto anoksi¢en sediment, odsotnost transpiracije, ki
pomeni lazji privzem hranil iz sedimenta (Madsen in Breinholt 1995), veliko turbulenco,
kalnost, mo¢ valovanja ter nestabilnost sedimenta. Voda nikoli ne omejuje rasti rastline
(Madsen in Breinholt 1995). V vodnem okolju rastline prihranijo energijo, ki jo potrebujejo za
izgradnjo mehanskih in transportnih tkiv ter za zaS¢ito pred izgubo vode. Glavne prilagoditve
vodnih rastlin na Zivljenje v vodnem okolju so povezane s fiksacijo CO,. Razvijejo
mehanizme, s katerimi koncentrirajo neorganski ogljik za fotosintezo. Nekatere vrste lahko
uporabljajo kot vir za ogljik samo prosti CO,, zato jih najdemo predvsem v vodah z nizko
koncentracijo kalcija in nizko alkaliniteto, kjer je v vodi dovolj prostega CO,. Ena od
fizioloSkih prilagoditev je, da nekatere rastline neposredno sprejemajo bikarbonat iz vode.
Zaradi omejene dostopnosti prostega CO, in svetlobe je vodno okolje za rast rastlin manj

ugodno kot kopensko (Maberly in Spence 1989).
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2.5. Dejavniki, ki vplivajo na rast in razvoj

2.5.1. Svetloba

Vodno okolje uvrs¢amo med sencne habitate, kajti Ze ob prehodu svetlobe med medijema zrak
— voda, se odbije priblizno 10% svetlobe (Maberly in Spencer 1989). Pri nadaljnjem
prodiranju svetlobe v globino pa opazimo logaritemsko upadanje intenzitete svetlobe, ki se ob
tem absorbira in sipa na raztopljenih in suspendiranih snoveh. V vodnem okolju svetlobne

razmere dolocajo kakovost in koli¢ino radiacije na vodni povrSini.

Cista voda mo¢no prepuséa UV in PAR del svetlobnega spektra, absorpcija pa se poveéa pri
valovnih dolzinah nad 700 nm. Pri tem naras¢a razmerje med kratko in dolgo valovno rdeco
svetlobo, kar vpliva na morfogenezo rastlin v vodi (Maberly in Spencer 1989). Rezultati
mnogih raziskav potrjujejo, da je svetloba najpomembnejsi dejavnik, ki vpliva na distribucijo
in produkcijo potopljenih makrofitov v jezerih. Ob zelo visokih jakostih svetlobe tvorijo v
plitvih vodah nekatere vrste goste sestoje in se tako samozasencijo, nekatere pa se zaradi
visoke intenzitete svetlobe umaknejo v vecje globine, ¢e je le dovolj ogljika za fotosintezo in

hidrostatski pritisk ni prevelik (Madsen in Sand-Jensen 1994).

2.5.2. Toplota

Toplotne spremembe najveckrat izrazamo kot spremembe temperature. Glavna razlika v
temperaturnem rezimu vodnega in zra¢nega okolja je v razponu temperaturnih nihanj. Voda je
toplotni pufer, zato so temperaturna nihanja v vodnem okolju milejsa kot na kopnem. Obcutna
dnevna nihanja v temperaturi so bolj pogosta v vodnih zdruzbah, saj so le-te izpostavljene
mocnemu sevanju, ki je najpomembne;jsi vir toplote za vsa vodna telesa (Sand-Jensen 1989).
Kopenske rastline so poleg drugih vplivov podvrzene Se vplivom vetrov in spremembam
relativne vlaznosti, ki pa na vodne rastline nimajo posebnega vpliva (Holmes in Klein 1987).
Temperatura vpliva na amfibijske rastline tako, da segreva posamezne dele rastlin, s tem pa

vpliva na delovanje encimov in topnost plinov v rastlini. Z globino se temperatura spreminja.
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Pri visokih temperaturah je topnost CO, zelo majhna in ob tem se obarja slabo topen CaCOs,

ki se nato useda na rastline (Sand-Jensen 1989).

Rastline so se v rasti in razvoju prilagodile na razlicne temperature, tako so nekatere
potopljene rastline sposobne vrSiti fotosintezo pri temperaturi pod 2°C, Ceprav je njihov

optimum delovanja okoli 20°C (Bowes 1987).

2.5.3. Razpolozljivost kisika

Koncentracija kisika se v vodi nenehno spreminja, saj je njegova vsebnost odvisna od razlike
med porabo in raztapljanjem oz. nadomes¢anjem. V vodi lahko pri¢akujemo priblizno 30-krat
nizjo koncentracijo kot v zraku (Maberly in Spence 1989). Kisik prihaja v vodo iz ozracja in
kot produkt fotosinteze primarnih producentov. Pri nizkih temperaturah vode je hitrost
raztapljanja kisika iz ozracja v vodo vecja. HitrejSe raztapljanje kisika opazimo tudi pri mo¢ni
turbulenci in veliki razliki parcialnega tlaka v ozradju in vodi. Prisotnost prostega O, v
sedimentih je lahko posledica spros¢anja iz korenin, saj poteka izmenjava med O, in CO, pri
nekaterih rastlinah preko koreninskega sistema (Pedersen in Sand-Jensen 1992). Velika
koncentracija kisika in mo¢no sevanje pospesujeta procese fotorespiracije (Filbin in Hough

1985).

2.5.4. Razpolozljivost ogljikovega dioksida

Koncentracija ogljikovega dioksida kot edinega vira anorganskega ogljika za fotosintezo
kopenskih rastlin je v zraku priblizno 0,03%, v vodnem okolju pa je razpolozljivost prostega
CO, pogosto zmanj$ana — difuzijski koeficient je za 10*—krat manjsi kot na zraku. Anorganski
ogljik se v vodnem okolju pojavlja v treh oblikah: prosti raztopljeni ogljikov dioksid — CO,,
bikarbonat — HCOj™ in karbonat COs". Njihovo ravnovesje uravnava pH. Ko je pH <4 je v
vodi le raztopljeni CO,, pri vrednostih med 7 in 10 prevladujejo bikarbonatni ioni. Ko je pH >
11, so v vodi prisotni le karbonatni ioni (Maberly in Spence 1989). Ogljikov dioksid prihaja iz

ozracja neposredno na stiku vodna gladina — ozracje in posredno preko padavin. Pri prehodu v



Mauric, P., Prilagoditve homofilnih makrofitov v presihajocih vodnih telesih. 10
Dipl. delo. Ljubljana, Univerza v Ljubljani, Biotehniska fakulteta, Odd. za biologijo, 2008

vodo se del ogljikovega dioksida raztopi, del pa se z vodo spoji v ogljikovo kislino. Ob visoki
razpolozljivost anorganskega ogljika, se ucinkovitost izrabe svetlobe za proces rasti poveca

(Madsen in Sand-Jensen 1994).

2.6. Fizioloske in biokemic¢ne prilagoditve vodnih rastlin

Kot smo ze na zaCetku omenili, se amfibijske rastline pojavljajo v vodnem okolju in na
kopnem. Kopenske rastline in rastline s plavajo¢imi listi lahko glede na njihov nacin vezave
ogljika uvrstimo v C3 ali C4 tip presnove. Pri amfibijskih in pravih vodnih vrstah je zaradi
upornosti mejne plasti za ucinkovito fotosintezo potrebna visoka koncentracija CO, v vodnem
mediju. Zaradi nizke koncentracije CO, v vodi, ki se pri potopljenih rastlinah odraza v
upocasnjeni difuziji tega plina, so rastline razvile razlicne mehanizme, s katerimi spreminjajo
kompenzacijsko tocko za CO,, in s tem vplivajo na stopnjo fotorespiracije (Bowes in Beer
1987). Amfibijske rastline bi po listni anatomiji in biokemi¢nih znacilnostih uvrstili med C3
rastline, vendar imajo nekaj fizioloskih znacilnosti kopenskih C4 rastlin, Ceprav je bila pri
vecini vrst ugotovljena nizka stopnja aktivnosti encimov C4 poti vezave ogljika — PEP

karboksilaze (Owtrim s sod. 1989).

CO, kompenzacijska tocka vodnih rastlin naraste ob razmerah, ki pri amfibijskih rastlinah
povzroc€ijo razvoj zracnih listov. Te so: fotoperioda dolga 14 ur, visoka temperatura (30°C) in
nizka koncentracija CO, (Bowes 1987). Rastline spreminjajo kompenzacijsko to¢ko na
razlicne nacine. Ob stresnih situacijah, ko primanjkuje prostega CO, ali pa pri visoki
temperaturi, lahko rastline povecajo sintezo PEP-karboksilaze in preidejo na sistem C4, kjer
encim PEP karboksilaza veze pri fotorespiraciji spros¢en CO, v malat in ga direktno
posreduje Calvinovemu ciklu. Encimi C4 presnove dajejo rastlinam prednost ob visokem pH,
nizki koncentraciji raztopljenega anorganskega ogljika ter v toplih ali s kisikom nasi¢enih
okoljih (Nichols in Shaw 1986). PEP-karboksilaza se pri vodnih rastlinah nahaja v citosolu
(Simpson 1980; Farmer in sod. 1986), medtem ko se encim C3 poti vezave ogljika — Rubisco,

nahaja v kloroplastih (Farmer in sod. 1986).
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Med pomembne prilagoditve rastlin na spremembe okoljskih dejavnikov sodijo tudi
spremembe v koncentraciji barvil in encimov v celicah. Glavno zeleno barvilo pri rastlinah je
klorofil, ki se nahaja pri vodnih listih v kloroplastih, v zunanjih celi¢nih plasteh, vklju¢no s
povrhnjico (Bowes 1987; Hutchinson 1975). Pri vi§jih rastlinah najdemo dve vrsti klorofila:
klorofil a in klorofil b. Klorofil a je glavno zeleno barvilo v vseh zelenih rastlinah. Klorofil v
listih absorbira rde€o in modro svetlobo ter prepusca zeleno (Edwards in sod. 1983; Denffer in
Ziegler 1982). Vsebnost klorofila je najvi§ja pri srednji jakosti svetlobe in je povezana z

ucinkovito izrabo svetlobe (Madsen in Sand-Jensen 1994).

Pomembni pigmenti v rastlinah so tudi karotenoidi, lutein, violaksantin in neoksantin.
Karoteni sluzijo kot dodaten akceptor svetlobe (povecujejo izrabo fotonov, ki se vkljucujejo v
procese fotosinteze) in verjetno sc¢itijo klorofil pred fotooksidacijo (Bette in Kutschera 1996).
Ksantofili sodelujejo v ksantofilnem ciklu, kjer se presezna svetlobna energija pretvarja v
toploto. Ob povecanem sevanju UV-B svetlobe se zmanjSa ucinkovitost fotosinteznega

aparata, poveca pa se produkcija karotenoidov. To je energetsko zelo potraten proces, ki je pri

vi§jih rastlinah reguliran s fitokromom (Sanchez-Saavedra in sod 1996).

Koncentracija barvil iz skupine antocianov narasa v skladu s povecano jakostjo bele
svetlobe. Antociani so v vodi topna barvila, ki preko absorpcije svetlobe §¢itijo rastlino pred
poskodbami zaradi UV-B sevanja (Lee in Collins 2001), imajo pa tudi vlogo fotoreceptorjev
za zeleno svetlobo (Bette in Kutschera 1996). Poganjki in listi potopljenih rastlin so v plitvih
vodah pogosto rdeckasto obarvani z antociani, kar je posledica metabolno aktivne oblike
fitokroma (Pg), ki ob povecani intenziteti svetlobe sprozi sintezo teh barvil (Spence 1982).
Vloga akumulacije antocianov v listih je povezana z razvojem rastline (mladi in stari listi),
abiotskimi dejavniki, kot sta pomanjkanje makronutrientov in UV svetloba, in biotskimi

vplivi, med katerimi so najpomembnejSi herbivorija in patogene okuzbe (Close in Beadle

2003).
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UV absorbirajoce snovi (polifenolne spojine), kot so flavonoidi, se pretezno nahajajo v
zgornji povrhnjici in imajo pomembno vlogo pri zas¢iti mezofilnih celic, ker absorbirajo
sevanje v UV-B delu spektra z vrhom okrog 300 nm ter tako §citijo rastlino pred poSkodbami
(Middleton in Teramura 1993). Po Madronichevi klasifikaciji (1993) loc¢imo ekstremno UV
(10-120 nm), daljno UV (120-200 nm), UV-C (200-280 nm), UV-B (280-320 nm) in UV-A

(320-400 nm).

Prodiranje sevanja UV-B v list s povecevanjem vsebnosti UV-B absorbirajo¢ih snovi pada,
strpnost rastline do UV-B sevanja pa pogosto naras¢a (Bornman in Teramura 1993). S poskusi
so dokazali, da se fotosintezna aktivnost pod vplivom UV sevanja zmanjSuje, kar razlagamo z
zmanjSanjem fotokemicne ucinkovitosti rastline, zmanjSanjem stomatalne prevodnosti in
Skodljivim vplivom sevanja na Stevilne druge strukture in procese (Bjorn in sod. 1997). Pod
vplivom UV-B sevanja se tako lahko zmanjSujejo tudi vsebnosti klorofilov (Cuadra in sod.
2004), lahko se vsebnosti klorofilov povecajo ali pa ostanejo nespremenjene (Trost in
Gabersc¢ik 2001). Ucinek je odvisen od jakosti ter trajanja UV-B sevanja, ontogenezne stopnje
razvoja in strpnosti rastline do okoljskih razmer. Posebna obcutljivost rastline za UV-B
sevanje se kaze predvsem v Casu kalitve in v zgodnjih ontogeneznih stopnjah razvoja (Flint in
Caldwell 1984) ter v Casu rastline od vegetativne k reproduktivni obliki (Teramura in Sullivan
1987). NovejsSe raziskave, pri katerih so bile rastline v naravnih razmerah obsevane z UV-B

kaZejo, da le-ta nima na rastline vedno le Skodljivega ucinka (Bjorn in sod. 1997).
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3. MATERIALI IN METODE

3.1. Opis rastlin

VODNA META (Mentha aquatica L.)

Vodna meta spada v druzino Lamiaceae (ustnatice). Je zelo agresivna in se hitro razras¢a. Ima
mocan vonj. Cveti od julija do oktobra. Na koncu 50 cm dolgih poganjkov so roza vijoli¢na

socvetja. Najdemo jo na nabrezjih, nizkih barjih in na mocvirnih travnikih od nizine do

montanskega pasu. Vsebuje etericna olja in ¢reslovine (Martin€i€ in sod. 1999, Aichele in sod.

2004).

Slika 1: VODNA META (Mentha aquatica L.), zraéni poganjek, Cerknisko jezero, maj 2007.

NAVADNA BOZJA MILOST (Gratiola officinalis L.)

Navadna boZja milost je zdravilna rastlina. Spada v druZino Scrophulariaceae (¢rnobinovke).
Zraste do 30 cm visoko. Pojavlja se na mocvirnih travnikih, ob jarkih in mlakah v nizinskem

pasu. Julija se pojavijo majhni beli cvetovi. Siri se z Zivicami. Dobro prenasa globino vode do
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10 cm. Ker v okolje izloCa snovi, ki prepreCujejo rast drugih rastlin ni primerna za vodne

vrti€ke v posodah (Martin€ic¢ in sod. 1999, Aichele in sod. 2004).

Slika 2.: NAVADNA BOZJA MILOST (Gratiola officinalis L.), zraéni necvetodi in cveto¢i poganjek,
Cerknisko jezero, maj 2007 in junij 2005.

MOCVIRSKA SPOMINCICA (Myosotis scorpioides L.)

Mocvirska spomincica spada v druZino Boraginaceae (srhkolistnice). Cveti od maja do
oktobra, ponavadi razvije 5-20 cvetov v sestavljenih, navidezno latastih socvetjih. Cvetovi so
sprva rdeckasti, nato pa nebesno modri. Najdemo jo v jarkih, mocvirnih travnikih in v
gozdovih. Ljubi zmerno duSi¢nata, mokra ilovnata tla, pojavi se tudi na Sotnih tleh. To vrsto
obicajno obravnavajo kot malo vrsto agregata M. palustris, ki obsega Se nekaj redkejSih malih

vrst (Germ 2002).



Maurig, P., Prilagoditve homofilnih makrofitov v presihajoc¢ih vodnih telesih. 15
Dipl. delo. Ljubljana, Univerza v Ljubljani, Biotehniska fakulteta, Odd. za biologijo, 2008

Slika 3: MOCVIRSKA SPOMINCICA (Myosotis scorpioides L.), zraéni poganjek, Cerknidko jezero, maj
2007.

CESNOV VREDNIK (Teucrium scordium L.)

Cesnov vrednik uvri¢amo v druZino Lamiaceae (ustnatice). Cveti od julija do septembra.
Najboljse uspeva na bolj alkalnih tleh, tako da ga najdemo na vlaznih travnikih, moc¢virjih, v

vodnih jarkih in na nabreZzjih (Martin€i€ in sod. 1999, Aichele in sod. 2004).
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Slika 4.: CESNOV VREDNIK (Teucrium scordium L.), prehodna oblika, Cerkni$ko jezero, junij 2005.

3.2. Obmocje raziskav

Uspevanje amfibijskih rastlin Mentha aquatica, Myosotis scorpioides, Teucrium scordium in

Gratiola ofiicinalis smo spremljali na SirSem obmocju Cerkniskega jezera in njegovih pritokih.
Izbrali smo si §tiri vzoréna mesta, in sicer:

» Prvo vzor¢no mesto je bilo blizu vasi Dolenje jezero, natan¢neje poplavna ravnica na

levi strani ceste pri mostu ¢ez Strzen. Glede na to, da je bilo leto 2005 zelo vodnato, je

bila v tem predelu voda prisotna kar celotno vegetacijsko sezono (vodostaj visji od 200

cm), zato smo tod dobili le malo pravih amfibijskih rastlin. Ker je to podrocje

nekaksna poplavna ravnica, kjer se najprej pokazejo rastline s pravim amfibijskim

znaCajem, smo pricakovali, da bomo ravno na tem obmocju najlaze sledili

spremembam.
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» Za drugo vzor¢no mesto smo si izbrali Zadnji Kraj, v blizini vasi Otok. Ta del
predstavlja najbolj prvobitni del jezera, ker nima nobene povezave s strugo StrZena.
Voda poleti zelo zgodaj presahne. Substrat je na tem predelu muljast, pescen, nekateri
predeli pa so bolj skalnati. V ¢asu nasih raziskav voda v tem delu ni presahnila, je pa
vsaj nekoliko upadla in na dolo¢enem predelu smo dobili prave oblike rastlin.

» Tretje vzoréno mesto je bilo v vasi Kozaris¢e, ob mostu ¢ez potok Obrh, v blizini
gradu Sneznik. Tudi tu je bil vodostaj precej visok za takratni poletni ¢as, vendar smo
meritve vseeno opravili.

» Za Cetrto, hkrati pa tudi nase zadnje vzoréno mesto, smo si izbrali pritok Cerkniskega
jezera, potok Mali Obrh, pri vasi Smarata. Ta vodotok v susnem delu leta obi¢ajno

presahne, v sezoni naSega raziskovanje pa ni bilo tako.
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Slika 5: Zemljevid obmocja raziskav. Vzor¢na mesta 1. Dolenje jezero, 2. Zadnji kraj, 3. Kozarisc¢e in 4.

Smarata. (Vir: ARSO 2007)
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3.3. TERENSKO DELO

3.3.1. Fizioloske analize

Na vzor¢nih mestih smo izvajali meritve se poleti, od junija do septembra 2005. FizioloSke
analize smo opravili na desetih rastlinah na posamezni lokaciji priblizno enkrat tedensko ali
enkrat na deset dni. S pomocjo modulacijskega fluorometra tipa OS-500, Optisciences,
Tyngsboro, MA USA, smo izmerili fotokemi¢no ucinkovitost (FU), s katero smo dolo¢ili
naslednje parametre: potencialno fotokemicno zmogljivost FSII, dejansko fotokemicno

zmogljivost FSII in jakost elektronskega transporta.

Razmerje Fv/Fm (Fv = Fm-Fo) je ustrezna meritev potencialne fotokemic¢ne zmogljivosti
FSII in pove, ali je rastlina zaradi razli¢nih dejavnikov pod stresom (Bilger in sod. 1995).
Meritve smo izvajali na listih, ki smo jih za 15-20 min zatemnili, nato pa izmerili fluorescentni
signal, ki izvira iz klorofila b antenskih pigmentov. Ta signal imenujemo minimalna
fluorescenca temotno adaptiranega vzorca (Fo), dobimo pa ga z osvetlitvijo vzorca s
saturacijskim pulzom bele svetlobe (PPFD ~ 8000 pmol m™ s™, trajanje 0,8 s). Po osvetlitvi se
fluorescentni signal najprej poveca, nato pa v nekaj milisekundah upade. Tako govorimo o

maksimalni fluorescenci temotno adaptiranega vzorca (Fm).

Dejanska fotokemic¢na ucinkovitost FSII (Y - yield) pa je parameter, ki pove kakSen je
dejanski proces fotosinteze v razmerah, ki jim je izpostavljena rastlina v naravi. Izraunamo
ga kot Y = Fms — Fs/Fms, kjer pomeni Fs konstantno fluorescenco po izpostavitvi vzorca
svetlobnemu viru, Fms pa je maksimalna fluorescenca po izpostavitvi vzorca svetlobnemu
viru. Meritve smo izvajali na osvetljenih listih s pomoc¢jo saturacijskega pulza bele svetlobe

(PPED =~ 9000 pmol m™ s, trajanje 0,8 s).

Jakost elektronskega transporta (ETR = PAR x 0.5 x yield x 0.84) smo izracunali iz

vrednosti Y in jakosti sevanja, ki smo jo vnesli v aparaturo v ¢asu izvajanja meritve.
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Meritve zelenih parametrov smo opravljali v son¢nem vremenu, v glavnem v opoldanskem
Gasu, ko jakost sevanja presega 1200 pmol/m’s. Na terenu smo najprej preverili same razmere
na rastiS¢u. Spremljali smo posamezne abiotske dejavnike. S kvantometrom (Data logger LI
1000) smo izmerili jakost sevanja in smo ugotovili ali lahko sploh nadaljujemo z delom.
Relativno zra¢no vlaznost smo preverili s higrometrom, T zraka in vode pa smo odcitali na

termometru.

3.3.2. Nivo fotosintezne aktivnosti v vodi z razli¢no elektri¢no prevodnostjo

Po opravljenih meritvah na jezeru smo izbrane rastline nabrali za nadaljnje delo. Ugotavljali
smo nivo fotosintezne aktivnosti v vodi z razli¢no elektricno prevodnostjo. Postavili smo si
dva vzporedna poskusa, v bolj trdi in manj trdi vodi. Trdo vodo smo pripravili kar tako, da
smo vodo iz pipe pustili v vedru do naslednjega dne, da so se plini uravnotezili. Manj trdo
vodo oziroma mehko vodo smo dobili s prekuhavanjem pitne vode, da se je oboril karbonat.
Pustili smo jo stati do naslednjega dne. Vsak poskus smo izvajali na 5 paralelkah. V potok
Glinscica, ki teCe v blizini Bioloskega srediS¢a, smo naslednjega dne postavili plasticne
steklenice s trdo in mehko vodo, v katere smo dali intaktne izbrane rastline. Meritve smo
opravljali ob son¢nem vremenu, v opoldanskem ¢asu, natan¢neje od 9 do 17 ure, ko je jakost
sevanja presegala 1000 umol m™ s”'. Vsako uro smo merili naslednje parametre: prevodnost s
konduktometrom, pH vode s pH-metrom, vsebnost kisika v vodi in nasic¢enost vode s kisikom
pa z oksimetrom. S termometrom smo izmerili tudi T zraka in T vode v plastenkah ter jakost
sevanja. Po konc¢anih meritvah smo odcitali Se volumne vode v steklenicah in dolocili suho

maso rastline (24 h pri 105°C), ki smo jo potrebovali za grobo oceno fotosinteze.

3.3.3. Presihanje in fotokemic¢na ucinkovitost

Zaradi precej neugodnih vremenskih razmer na samem jezeru smo dolocene rastline prenesli v
Botani¢ni vrt Ljubljana, kjer smo spremljali njihov odziv na spremembe vodostaja. Vrsti
Mentha aquatica in Myosotis scorpioides smo posadili v korita s substratom iz CerkniSkega

jezera (naravno rastiSce). Priblizno mesec dni (september 2005) smo opazovali, kako se
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odzivajo na susno okolje. Vsakih nekaj dni smo na 5 paralelkah izmerili potencialno in
fotokemicno ucinkovitost rastline, ki sta odraz vremenskih razmer v ¢asu meritev. Vremenske
podatke za Ljubljano smo dobili od Agencije RS za okolje, Urad za meteorologijo. Ob

proucevanju rastline smo belezili tudi pojavljanje novih listov in poganjkov.
3.4. LABORATORIJSKO DELO
3.4.1. Biokemijske analize

Dolo¢anje klorofila a in b ter karotenoidov

Vsebnost klorofilov a in b ter karotenoidov smo dolocali spektrofotometri¢no po metodi, ki sta
jo opisala Lichtenthaler in Buschmann (2001a, 2001b). 1z rastlinskega lista smo z luknjovrtom
izrezali krogec z znano povrSino in ga nato v terilnici strli. Ekstrahirali smo v 10ml 100%
acetona, nato pa smo dobljeno mesanico prefiltrirali, da smo se znebili ostankov lista. Dolocili
smo tudi volumen filtrata. Ekstinkcijo vzorca smo merili z VIS spektrofotometrom (Carl
Zeiss, Jena, Germany) pri valovnih dolzinah 662 nm, 645 nm in 470 nm. Iz dobljenih
ekstinkcij smo izra¢unali vsebnost pigmentov na suho maso rastlin (mg g ™' ss) z uporabo

naslednjih formul:

Kla= Cqy * V/SM = (]]24 E662_2-02 E645) * V/SM (1)
Klb=cy,*V/ISM = (20.13 Eggs — 4.19 Eg55) * V/SM .. (2)
Kar = (1000 E479— 1.9 ¢, — 63.14 ¢3) * V/SM/1000/214 .. (3)

¢, = koncentracija klorofila a

¢y = koncentracija klorofila b

V = volumen ekstrakta (ml)

SM = suha masa vzorca (g)

E¢62 = ekstinkcija vzorca pri valovni dolZini 662 nm
E¢4s = ekstinkcija vzorca pri valovni dolzini 645 nm

E470 = ekstinkcija vzorca pri valovni dolzini 470 nm
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Dolocanje vsebnosti antocianov

Tudi ta postopek smo zaceli podobno kot pri dolo¢anju klorofila in karotenoidov po metodi po
Khareju in Guruprasadu (1993). Najprej smo iz lista doloCene rastline izrezali krogec z znano
povrsino. V terilnici smo ga strli, nato pa smo ekstrahirali v 10 ml 37% raztopine HCl v
metanolu (volumsko razmerje metanol : HCI = 99 : 1 (v/v)). Dobljeno meSanico smo
prefiltrirali in pustili 24 ur pri 3-5°C v temi. Naslednji dan smo s spektrofotometrom pri 530

nm merili ekstinkcijo vzorca in preracunali na suho maso rastline.

Ant = Es3p * V/SM (4)

Es30= ekstinkcija vzorca pri valovni dolzini 530 nm
V = volumen ekstrakta (ml)

SM = suha masa vzorca (g)

Doloc¢anje UV-B in UV-A absorbirajocih snovi

Pri tem poskusu smo uporabljali metodo povzeto po Caldwell-u (1968), modificirano na
oddelku za rastlinsko fiziologijo Univerze v Lundu. Dolocen del lista rastline smo strli v
terilnici in ekstrahirali v 10 ml raztopine metanol : H20 : HC1 =79 : 20 : 1 (v/v/v). MeSanico
smo nato prefiltrirali in postavili za nekaj ¢asa (24h) na hladno in v temo. Ekstinkcijo vzorca
smo merili s spektrofotometrom (UV/VIS spektrofotometer, Lambda 12, Perkin-Elmer,
Norfolk, CT, USA) pri valovnih dolzinah od 280 do 320 nm (UV-B) in pri valovnih dolzinah
od 320 do 400 nm (UV-A) z intervalom 1 nm. Rezultate smo preracunali na suho maso

rastline in ga izrazili v relativnih enotah (Middleton in Teramura 1993).

UV-B abs. snovi =1*R/SM *V ... (5

Relativne enote: Int./gST

V = volumen topila (ml)

SM = suha masa vzorca (g)
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R = razredéitev

I = integral pod krivuljo med 280 in 320 nm v intervalu 1 nm

Middleton in Teramura (1993) in Stevilni drugi raziskovalci v svojih ¢lankih jemljejo za
doloc¢anje vsebnosti UV-B absorbirajocih snovi v rastlinskih listih valovno dolzino 300 nm.
Do tega jih je verjetno pripeljalo dejstvo, da so najvecje poSkodbe DNA oz. najvecji sploSen
odgovor rastlin ravno pri valovni dolzini 300 nm. Nekateri drugi uporabljajo valovno dolzino
305 nm, ker le-ta lezi na sredini ozkega obmocja valovnih dolzin, na katere najbolj vplivajo
spremembe v debelini ozonske plasti in je blizu vrhu vecini morfoloSkih in biokemijskih
odzivov rastlin, ki jih sprozi UV-B sevanje (Beggs in Wellmann 1994, Ballaré in sod.
1995/96).

Nase meritve smo izvajali v celotnem intervalu, ki je znacCilen za UV-B sevanje (280-320 nm).

3.5. STATISTICNA ANALIZA

FizioloSke in biokemijske analize smo izvajali na 10 paralelkah (10 rastlin), pri poskusu
simulacije presihanja pa smo uporabili 5 paralelk (5 rastlin). Razlike v aritmeti¢nih sredinah
med vodnimi in zra¢nimi poganjki smo racunali s Studentovim t-testom. Pomembne razlike
med variancami vodnih in zra¢nih poganjkov smo obdelali statisticno z enosmernim testom
ANOVA, v primerih, ko je bila varianca priblizno enaka (normalna porazdelitev). Ko so se
pojavile ve¢je razlike (nenormalna porazdelitev in neparametri¢ni podatki), smo uporabili
Mann-Whitney U-Test. Verjetnosti znacilnih razlik smo oznacili kot: *** p<0.001, ** p<0.01,
* p<0.05.

Statisticno obdelavo smo naredili s programom SPSS for Windows 13.0.
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4. REZULTATI

4.1. FizioloSke analize

4.1.1. Fotokemic¢na ucéinkovitost
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Slika 6: Potencialna fotokemifna ucinkovitost in dejanska fotokemi¢na ucinkovitost pri vodnih (e) in
zracnih (o) oblikah amfibijskih rastlin Cerkniskega jezera, poleti 2005 (n=10; povpr. vrednost = S.D.).
Rezultati testa ANOVA, verjetnosti znacilnih razlik med vodnimi in zra¢nimi oblikami (*** p<0.001, **

p<0.01, * p<0.05).

Vrednosti potencialne fotokemi¢ne uc¢inkovitosti FS II (Fv/Fm) so bile pri vecini rastlin blizu
teoreti¢ni maksimalni vrednosti 0,83, kar pomeni, da prouc¢evane rastline niso bile pod stresom
(slika 6). Pri vrsti G. officinalis opazimo visjo vrednost potencialne fotokemi¢ne ucinkovitosti
pri vodnih listih. Pri vrsti M. aquatica se potencialna fotokemi¢na ucinkovitost ni znacilno
razlikovala med vodnimi in zra¢nimi listi. Vrsti M. scorpioides in T. scordium pa imata visje

vrednosti potencialne fotokemic¢ne ucinkovitosti pri zracnih listih.
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Vrednosti dejanske fotokemicne u¢inkovitosti FS II so bile pri vseh rastlinah viSje pri zracnih
listih. Najvecjo razliko smo opazili pri vrsti M. aquatica, kjer je vrednost dejanske FU pri

zracnih listih enkrat vecja kot pri vodnih listih (slika 6).

4.1.2. Jakost elektronskega transporta (ETR)
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Slika 7: Jakost elektronskega transporta pri vodnih (e) in zrac¢nih (o) poganjkih amfibijskih rastlin
Cerkniskega jezera, poleti 2005 (n=10; povpr. vrednost = S.D.). Rezultati testa ANOVA, verjetnosti

znacilnih razlik med vodnimi in zra¢nimi oblikami (*** p<0.001, ** p<0.01, * p<0.05).

Vrednosti ETR so bile pri zracnih listih izbranih vrst znacilno vi§je kot pri vodnih listih,

podobno kot pri vrednostih dejanske FU (slika 7).
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4.2. Biokemijske analize
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Slika 8: Vsebnost klorofila a in klorofila b, skupna vsebnost klorofila a in b (kl atb) ter razmerje med
klorofilom a in b (kl a/b) pri vodnih poganjkih amfibijskih rastlin Cerkniskega jezera, poleti 2005 (n=10;

povpr. vrednost + S.D.).
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Poskus vsebnosti klorofila pri vodnih listih prouc¢evanih rastlin pokaze, da najvec klorofila
vsebujeta vrsti G. officinalis in M. aquatica, najmanj klorofila pa ima M. scorpioides, pri
kateri smo izmerili kljub nizki skupni vrednosti ve¢ klorofila a kot klorofila . Tudi ostale
proucevane vrste vsebujejo vec kl a kot kl . Razmerje med klorofiloma a in b (kl a/b) je pri

vseh vrstah zelo nizko, tudi razlike med posameznimi vrstami so zanemarljivo majhne (slika

8).
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Slika 9: Vsebnost karotenoidov pri vodnih poganjkih amfibijskih rastlin Cerkniskega jezera, poleti 2005
(n=10; povpr. vrednost + S.D.).
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Slika 10: Vsebnost antocianov pri vodnih poganjkih amfibijskih rastlin CerkniSkega jezera, poleti 2005
(n=10; povpr. vrednost + S.D.).

Vsebnost karotenoidov je najve€ja pri vrsti G. officinalis, pri vrsti M. aquatica pa je

presenetljivo majhna (slika 9). Meritve antocianov so pokazale malce drugacno stanje.
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Najvi§jo vrednost antocianov opazimo pri vrsti 7. scordium, najnizjo vrednost pa pri vrsti M.

scorpioides (slika 10).
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Slika 11: Vsebnosti UV-B in UV-A absorbirajocih snovi izrazenih na suho maso vzorca pri vodnih listih

amfibijskih rastlin Cerkniskega jezera, poleti 2005 (n=10; povpr. vrednost + S.D.).

Iz slike 11 je razvidno, da vse Stiri prou¢evane amfibijske vrste vsebujejo manj UV-B kot
UV-A absorbirajocih snovi. Najve¢ UV absorbirajoc¢ih snovi vsebujeta vrsti G. officinalis in T.

scordium, najmanj UV absorbirajocih snovi, tako UV-A kot UV-B, pa vrsta M. scorpioides.
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4.2.1. Vsebnost fotosinteznih pigmentov v vodnih in zracnih poganjkih vrste

M.scorpioides
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Slika 12: Vsebnost klorofilov (kl a, kl b, kl a+b, kl a/b), karotenoidov in antocianov pri vodnih (e) in
zraénih (o) poganjkih M. scorpioides, poleti 2005 (n=10; povpr. vrednost + S.D.). Rezultati testa ANOVA,

verjetnosti znacilnih razlik med vodnimi in zra¢nimi oblikami (*** p<0.001, ** p<0.01, * p<0.05).

Ob primerjavi vsebnosti klorofilov, karotenoidov in antocianov vodnih in zra¢nih poganjkov
vrste M. scorpioides so bile vse vrednosti visje pri zraénih poganjkih (slika 12). Visoke

vrednosti karotenoidov vsebujejo tako vodni kot zra¢ni poganjki rastline.
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4.3. Nivo fotosintezne aktivnosti v vodi z razli¢no elektri¢no prevodnostjo
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Slika 13: Prevodnost in nasi¢enost vode s kisikom v ¢asu prve (m) in druge (0) meritve ter fotosintezna
aktivnost v ¢asu med meritvama v trdi (1) in mehki (2) vodi pri vrsti G. officinalis, n=5; povpre¢na

vrednost + SD.

Prevodnost vode se v trdi in mehki vodi med poskusom ni spreminjala, v trdi vodi je bila vi§ja
kot v mehki vodi. Nasicenost vode s kisikom se je med meritvama v trdi in mehki vodi
povecala, v trdi vodi je bila nekoliko vecja kot v mehki vodi. Fotosintezna aktivnost vrste G.

officinalis je bila zelo nizka (slika 13).
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Slika 14: Prevodnost in nasicenost vode s kisikom v ¢asu prve (m) in druge (0) meritve ter fotosintezna
aktivnost v ¢asu med meritvama v trdi (1) in mehki (2) vodi pri vrsti M. aquatica, n=5; povpre¢na vrednost

+ SD.

Kljub razli¢ni trdoti vode se prevodnost med meritvama ni spreminjala. V trdi vodi so
vrednosti visje kot v mehki vodi. Nasi¢enost vode s kisikom je v obeh poskusih narasla, v trdi
vodi se je pri drugi meritvi ekstremno povecala. Fotosintezna aktivnost vrste M. aquatica je

bila v trdi vodi negativna, v mehki vodi pa vi§ja in variabilna (slika 14).
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Slika 15: Prevodnost in nasi¢enost vode s kisikom v ¢asu prve (m) in druge (0) meritve ter fotosintezna
aktivnost v ¢asu med meritvama v trdi (1) in mehki (2) vodi pri vrsti M. scorpioides, n=5; povprecna

vrednost = SD.

Prevodnost vode med meritvama v trdi in mehki vodi se je le malo spremenila. V trdi vodi so
vrednosti visje kot v mehki vodi, ¢eprav so se vrednosti v trdi vodi skoraj neznatno zmanjsale.
V mehki vodi pa so vrednosti med meritvama narasle. Nasic¢enost vode s kisikom je v obeh
poskusih narasla skoraj za polovico. Fotosintezna aktivnost vrste M. scorpioides je bila v trdi

vodi negativna, v mehki vodi nekoliko vi§ja in variabilna (slika 15).
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4.4. Presihanje in fotokemic¢na u¢inkovitost
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Slika 12: Spreminjanje Fv/Fm (-¢-) in yield (--e--) pri vrsti M. aquatica po »povzro¢enem presijanju« v
septembru 200S. 1 (izvorno stanje) pomeni meritev, opravljeno na rastlini, preden smo jo iz jezera preselili
v Botani¢ni vrt Ljubljana, | pa pomeni rast novih listov. Meritve smo izvajali na rastlinah (n=5; povpr.
vrednost £ SD), ki smo jih iz jezera presadili v korita v Botanicnem vrtu Ljubljana. Rezultati testa
ANOVA, Post Hoc Test, verjetnosti znacilnih razlik med vodnimi in zra¢nimi oblikami (*** p<0.001, **

p<0.01, * p<0.05).
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Slika 13: Spreminjanje ETR pri vrsti M. aquatica po »povzro¢enem presihanju« v septembru 2005. 1
(izvorno stanje) pomeni meritev, opravljeno na rastlini, preden smo jo iz jezera preselili v Botani¢ni vrt
Ljubljana, | pa pomeni rast novih listov. Meritve smo izvajali na rastlinah (n=5; povpr. vrednost = SD), ki

smo jih iz jezera presadili v korita v Botanicnem vrtu Ljubljana.

Izvorno stanje (1) pomeni vrednosti fotokemi¢ne u¢inkovitosti, ki smo jih izmerili na vodnih

poganjkih rastline M. aquatica v njenem naravnem okolju. Takoj po presaditvi rastlin v korita
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(zaCetek izsuSevanja) smo ponovno izmerili FU (8.9.). Opazna sta tako upad potencialne kot
tudi dejanske FU, ki pa v nekaj dneh spet vidno narasteta (slika 16). Maksimalno vrednost
Fv/Fm doseZe rastlina pri 4. merjenju, nato pa vrednosti spet poc€asi, a minimalno padajo.
Maksimalno vrednost Y doseze rastlina pri 5. merjenju, nato pa vrednosti za polovico padejo,
pri zadnjem merjenju pa spet malce narastejo. Vrednosti ETR se gibljejo podobno kot
vrednosti Y, le da sta tu opazna dva maksimuma. Takoj po presaditvi vrednosti mo¢no

upadejo, nato pa sledijo vzponi in padci (slika 17).
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Slika 14: Spreminjanje Fv/Fm (-¢-) in yield (--e--) pri vrsti M. scorpioides po »povzro¢enem presihanju« v
septembru 2005. 1 (izvorno stanje) pomeni meritev, opravljeno na rastlini, preden smo jo iz jezera preselili
v Botani¢ni vrt Ljubljana, | pa pomeni rast novih listov. Meritve smo izvajali na rastlinah (n=5; povpr.
vrednost £ SD), ki smo jih iz jezera presadili v korita v Botanicnem vrtu Ljubljana. Rezultati testa
ANOVA, Post Hoc Test, verjetnosti znacilnih razlik med vodnimi in zra¢nimi oblikami (*** p<0.001, **

p<0.01, * p<0.05).
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Slika 15: Spreminjanje ETR pri vrsti M. scorpioides po »povzrofenem presihanju« v septembru 2005. 1
(izvorno stanje) pomeni meritev, opravljeno na rastlini, preden smo jo iz jezera preselili v Botani¢ni vrt
Ljubljana, | pa pomeni rast novih listov. Meritve smo izvajali na rastlinah (n=5; povpr. vrednost + SD), ki

smo jih iz jezera presadili v korita v Botani¢énem vrtu Ljubljana.

Pri vrsti M. scorpioides vrednosti fotokemic¢ne ucinkovitosti takoj po presaditvi upadejo, nato
pa postopno narascajo do maksimalne vrednosti (slika 18). Spreminjanje potencialne FU se na
zacCetku poveca, vse nadaljnje spremembe pa so manjSe. Maksimum je dosezen pri 4.
merjenju, nato vrednosti pocasi in skoraj neznatno padajo. Vrednosti dejanske FU najprej
padejo, nato pa zaCnejo strmo narascati do maksimuma, ki je dosezen pri 5. merjenju. Pri
zadnjih dveh merjenjih so vrednosti spet padle. Tudi pri ETR vrednosti na zac¢etku padejo, a se
nato hitro dvignejo, saj je maksimum doseZen Ze pri 3. merjenju (slika 19). V nadaljevanju

vrednosti padajo.
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5. RAZPRAVA
5.1. Fizioloski odziv rastlin

5.1.1. Fotokemic¢na uéinkovitost

Potencialna fotokemi¢na ucinkovitost FS II nam pove, ali je rastlina zaradi razlicnih
dejavnikov pod stresom (Biliger in sod. 1995). Vrednosti potencialne fotokemicne
ucinkovitosti FS II od 0,80 do 0,83 pomenijo, da rastlina ni pod stresom (Schreiber in sod.
1995) in zato ne prihaja do poSkodb FS II. 1z podatkov, dobljenih pri nasi raziskavi, lahko
ugotovimo, da je izmed vseh proucevanih rastlin resnicno optimalno stanje le v vodnih listih
vrste G. officinalis in v zracnih listih vrste M. scorpioides, kar pomeni, da so poganjki
omenjenih rastlinskih vrst manj obcutljivi na spremembe nekaterih dejavnikov okolja. V
zraénih poganjkih vseh proucevanih vrst in v vodnih poganjkih vrste M. scorpioides pa
odstopanja od teoreticnega maksimuma pomenijo, da so rastline verjetno le pod zacasnim
stresom. V vodnih poganjkih vrste 7. scordium opazimo znatno nizje vrednosti Fv/Fm
(vrednosti okrog 0,67), kar pomeni, da je rastlina verjetno utrpela fotooksidativne poskodbe

FS II (Critchley 1998).

Dejanska fotokemicna ucinkovitost FS II nam pove, kaksen je dejanski proces fotosinteze v
razmerah, pod katerimi se rastlina pojavlja v naravnem okolju. V odvisnosti od razmer na
rastiSCu je Y manjSa ali enaka potencialni fotokemi¢ni u¢inkovitosti. V vseh proucevanih
vrstah so bile vrednosti dejanske fotokemicne ucinkovitosti manjSe kot pri potencialni
fotokemicni uéinkovitosti, kar povezujemo s prisotnostjo prehodnega stresa (Schreiber in sod.
1995). Glede na to, da se pri razlicnih rastlinah in rastnih oblikah kaze razlicna Y, lahko
sklepamo na razlicne stopnje prehodnega stresa. V vodnih poganjkih je bila dejanska
fotokemi¢na ucinkovitost FS II niZja kot v zra¢nih poganjkih, kar potrjujejo tudi drugi avtorji
(Sraj-Krzi¢ in Gaberi¢ik 2005, Silva in sod. 2005, Fernandez 2006). To nam nakazuje, da je
vodno okolje pri amfibijskih rastlinah lahko omejujo¢ dejavnik v njihovem razvoju, saj so

vrednosti sevanja v vodi nizje, difuzijska upornost za pline je visja, sprejem hranil pa je oteZen
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(Maberly in Spence 1989, Nilsen in Orcutt 1996, Rascio 2002). Na fotokemi¢no ucinkovitost
FS II poleg sprememb vodostaja, ki ve€inoma nimajo negativnega vpliva na amfibijske
rastline, lahko negativno delujejo tudi dejavniki kot so poviSana temperatura, susa, obcasno

tudi fotoinhibicija, UV-B sevanje in razpoloZljivost CO, (Sraj 2007).

5.1.2. Jakost elektronskega transporta (ETR)

Pri vseh proucevanih homofilnih vrstah so bile vrednosti ETR v zra¢nih poganjkih znacilno
visje kot vrednosti ETR v vodnih poganjkih. To si lahko razlagamo, s tem da imajo zracni listi

rastlin bolj3i dostop do CO, kot vodni listi (Sraj-Krzi¢ in Gaberséik 2005).

5.2. Biokemijski odziv rastlin

Rastline se na spremembe v okolju, v katerem zivijo, prilagajajo na razlicne nacine, med
katerimi so tudi spremembe v koncentraciji barvil. Koncentracija barvil v celicah je odvisna
predvsem od svetlobnih razmer. Sevanje UV-B svetlobe vpliva na vsebnost samih
fotosinteznih barvil — klorofilov in karotenoidov in UV-B absorbirajocih komponent —
flavonoidov in antocianov (Middleton inTeramura 1993). V literaturi preberemo, da je
vsebnost klorofila @ na suho maso vecja v vodnih listih kot v zra¢nih, lahko pa je manjsa ali
enaka. Razmerje klorofil a/b se navadno manjSa z globino, kjer je sevanje koli¢insko in

kakovostno spremenjeno (Germ in Gabers¢ik 2003).

V vodnih listih prouc¢evanih rastlin so bile vrednosti klorofilov a in b, izrazenih na suho maso,
podobne. Glede na to, da je razmerje med klorofilom a in klorofilom b pokazatelj
prilagojenosti fotosinteznega aparata na svetlobne razmere (Lichtenthaler in Buschmann 2001
po Lichtenthaler in sod. 1981), lahko sklepamo, da imajo vse proucevane vrste podobno
prilagojen fotosintezni aparat. Karotenoidi neposredno varujejo fotosintezni aparat pred
Skodljivimi u¢inki UV-B in UV-C sevanja. Koli¢ina karotenoidov v listih je v tesni korelaciji s
koli¢ino klorofila (Mirecki in Teramura 1993). Glede na dobljene rezultate naSe raziskave,
lahko to potrdimo pri vrstah G. officinalis, M. scorpioides in T. scordium. Pri vrsti M. aquatica

je bila vsebnost karotenoidov majhna v primerjavi z vsebnostjo klorofila in s fotokemicno
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ucinkovitostjo, kar potrjujejo tudi viri. Ugotovljeno je bilo, da je v razmerah preseznih
vrednosti sevanja povezava med dejansko fotokemicno ucinkovitostjo in vsebnostjo
karotenoidov negativna (Brown in sod. 1999).

Barvila iz skupine antocianov §Citijo celice pred poskodbami, ki so posledica UV sevanja,
lahko pa nastopajo tudi v vlogi fotoreceptorjev za zeleno svetlobo (Bette in Kutschera 1996).
Poganjki in listi potopljenih rastlin so v plitvih vodah pogosto rdeckasto obarvani, kar je
posledica metabolno aktivne oblike fitokroma, ki ob povecCani intenziteti svetlobe sprozi
sintezo teh barvil (Spence 1982). Pri antocianih obstajata dva nefotosintezna fotoreceptorja, in
sicer fitokrom (za rdeco svetlobo) in kriptokrom (za modro in UV svetlobo), ki ob povecanih
jakostih tega dela spektra svetlobnega sevanja inducirata sintezo antocianov (Khare in
Curuprasad 1993). Vsebnost antocianov je bila v vodnih listih rastlin vrste G. officinalis, M.
aquatica in T. scordium znacilno vi§ja, saj so ti listi Zze na prvi pogled rdeckasto obarvani. Na
vsebnost antocianov in UV-B absorbirajo¢ih snovi vpliva poleg jakosti in spektra sevanja
(Middleton in Teramura 1993) tudi starost lista (Lois 1994). Spremembe v vsebnosti UV-B
absorbirajoc¢ih snovi se lahko pokazejo Sele po daljSem obdobju obsevanja z UV-B zarki
(Veen in sod. 1997), zato se posamezne rastlinske vrste zelo razlicno odzivajo na te
spremembe. Najve¢ UV-B absorbirajocih snovi navadno vsebujejo mladi listi (Lois 1994).
Najmanj UV absorbirajo¢ih snovi smo izmerili pri vodnih listih M. scorpioides. Ta vrsta se v
vodnem okolju pojavlja predvsem v plitvi vodi, kjer razvije rozeto. Je trajnica s plazeco
koreniko in pritlikami. Steblo je v spodnjem delu golo ali vodoravno StrleCedlakavo. Stebelni
listi so premenjalni, ozko jaj¢asto sulicasti, 2 — 10 cm dolgi in 0,5 — 2 cm Siroki. Med njenimi
listi tako prihaja do sencenja, katerega posledica je nizka stopnja UV absorbirajocih snovi, saj

ravno zaradi sencenja te rastline ne potrebujejo visoke vsebnosti teh zas€itnih snovi.

Tudi pri vrsti M. aquatica smo izmerili nizje vrednosti UV absorbirajoc¢ih snovi kot pri ostalih
dveh proucevanih vrstah. Rastline te vrste so izjemno pogoste na nabrezjih in mocvirnih
travnikih od nizine do montanskega pasu, tako smo primerke potopljenih poganjkov nasli v

razmeroma gostih sestojih na vseh $tirih vzorénih mestih. Steblo M. aquatica je do 50 cm
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(100 cm) visoka trajnica s Stirirobim steblom, na katerem so jajcasti ali elipticni, nazagani listi,
od 2 do 8 cm dolgi, na od 15 do 25 mm dolgih pecljih. Zmeckani listi oddajajo prijeten vonj.
Glede na to, da so bile rastline te vrste zelo pogoste in vecinoma v gostih sestojih med drugimi

rastlinami, gre iskati razloge za nizjo vsebnost UV absorbirajo¢ih snovi v sen¢enju listov.

Vrsto G. officinalis, ki zraste do 60 cm visoko in ima S§tirirobo steblo s 2,5 cm dolgimi
suli¢astimi listi, smo vzor€ili le na Dolenjem jezeru in v Zadnjem kraju, kjer se je pojavljala v
redkih sestojih. Visoka vsebnost UV absorbirajocih snovi in skladno s tem tudi visoka

vsebnost antocianov, ki rastlino §¢itijo pred poSkodbami zaradi UV sevanja, je najverjetneje

posledica rastne oblike rastline in njenega pojavljanja v naravnih habitatih.

Tudi vrsta 7. scordium, ki je navidezno nekoliko podobna vrsti M. aquatica, le da ima
enostavne, nazobcane liste, ki so pri dnu volnato-dlakavega stebla nekoliko podolgovati,
zgornji pa bolj sulicasti, se je v nasi vzor¢ni sezoni pojavljala bolj posami¢no. Rastline so bile
bolj izpostavljene neposredni svetlobi, zato so potrebovale ve¢ zasCitnih snovi. Visoka
vrednost UV absorbirajo¢ih snovi nam nakazuje, da naSi rezultati potrjujejo zacetna

predvidevanja.

V vodnem okolju se vzporedno s poenostavitvijo morfoloSkih znakov zmanjSuje tudi
raznolikost in vsebnost flavonoidov. Flavonoidi, ki se nahajajo v zgornji epidermidi in
maksimalno absorbirajo UV-B svetlobo pri 300 nm (Middleton in Teramura 1993; Lois 1994),
imajo pomembno vlogo pri zasciti rastlin pred morebitnimi negativnimi vplivi UV-B sevanja.
V vodi ta njihova vloga ni tako pomembna, saj so rastline pred sevanjem zascitene z vodnim
stolpcem (Les in Sheridan 1990). Glede na to trditev, bi na podlagi nasih rezultatov, lahko
sklepali, da je M. scorpioides bolj vodna rastlina, za ostale vrste pa je kopno okolje ugodne;jsi

medjij.
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5.2.1.  Vsebnost fotosinteznih pigmentov v vodnih in zra¢nih poganjkih vrste M.

scorpioides

Za resni¢no potrditev, da so rastline vrste M. scorpioides homofilne amfibijske rastline, smo
primerjali dobljene rezultate vsebnosti fotosinteznih pigmentov v vodnih in v zracnih
poganjkih. V literaturi lahko preberemo, da je vsebnost klorofila @ na suho maso veéja v
vodnih listih kot v zra¢nih, lahko pa je manjsa, bolj ali manj enaka (Germ 2002). 1z rezultatov,
dobljenih pri nasi analizi, ugotovimo, da je vsebnost klorofila a in tudi klorofila b vecja pri
zracnih listih, kar je posledica sevalnih razmer v okolju. Razmerje klorofilov a/b se navadno
manjs$a z globino, kjer je sevanje koli¢insko in kakovostno spremenjeno. Dosedanje raziskave
so pokazale, da imajo kopenske sencne rastline visje vrednosti razmerja klorofilov a/b kot
soncne rastline (Browes in Salvucci 1989). Rezultati nasih analiz so pokazali, da imajo vodni
poganjki zanemarljivo visje vrednosti razmerja klorofilov a/b kot pa zracni poganjki, vendar te
razlike niso znacilne. Na podlagi teh ugotovitev, lahko sklepamo, da vrsta M. scorpioides
nima razvitih nekih posebnih prilagoditev za zivljenje v vodi in na kopnem, ampak ima

izredno prilagodljiv fotosintezni aparat.

Poleg klorofilov a in b se v kloroplastih teh rastlin nahajajo tudi karotenoidi, v glavnem 8-
karotenoidi, lutein, violaksantin in neoksantin, katerih vrednost je v naSih raziskavah
ekstremno visoka. Vi§ja vrednost karotenoidov je bila v zra¢nih poganjkih. Karoteni sluzijo
kot dodaten akceptor svetlobe (povecujejo izrabo fotonov, ki se vkljucujejo v proces
fotosinteze) in verjetno §citijo klorofil pred fotooksidacijo (Edwards in Walker 1983; Bette in
Kutschera 1996). Middleton in Teramura (1993) sta v svoji raziskavi ugotovila, da se
produkcija karotenoidov poveca, ko se ob povecanem sevanju UV-B svetlobe zmanjsa
ucinkovitost fotosinteznega aparata. Vsebnost antocianov, izrazena na suho snov, je bila v
primerjavi s karotenoidi in tudi s klorofili ekstremno nizka, tako pri vodnih kot tudi pri zra¢nih
poganjkih. Glede na to, da tudi antociani delujejo kot zaS¢itni pigmenti in dopolnjujejo

karotenoide, razlika v dobljenih vrednostih ni znacilna.
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M. scorpioides uspeva navadno v plitvi vodi, kjer se svetlobne razmere ne razlikujejo bistveno
od tistih na kopnem, zato so tudi razlike v vsebnosti fotosinteznih barvil med vodnimi in
kopenskimi poganjki, majhne. Vrsta M. scorpioides je izrazito homofilna, saj nima
specializiranih listov v dolo¢enem okolju, zato lahko isti listi fotosintetizirajo v vodi in na
kopnem. Vodne in kopenske oblike M. scorpioides imajo podobne lastnosti, tako v zgradbi kot

tudi v prilagojenosti fotosinteznega aparata.

5.3. Nivo fotosintezne aktivnosti v vodi z razli¢no elektri¢no prevodnostjo

Amfibijske in prave vodne rastline zaradi upornosti mejne plasti za ucinkovito fotosintezo
potrebujejo visoko koncentracijo CO; v vodnem mediju. Nizka koncentracija CO, v vodi se v
potopljenih poganjkih odraza v upocasnjeni difuziji CO,, zmanjSani aktivnosti karboksilaz in
drugih fotosintetsko aktivnih encimov (Marberly in Spenec 1989). Submerzne rastline, ki niso
v neposrednem stiku z zrakom, izkori$¢ajo anorganski ogljik v obliki CO,, bikarbonata in
karbonata (Wetzel 1990). Rastline so kot prilagoditev na nizke koncentracije dostopnega CO,
razvile mehanizem, s katerim lahko iz vode neposredno sprejemajo bikarbonat, ki poveca
sposobnost fotosinteze in s tem rasti. Bikarbonat se pri nekaterih vrstah pretvori v CO; na
celi¢ni povrsini s pomocjo aktivne protonske ¢rpalke, ki povzroca nizek pH okoli celice ali pa
z zunajceli¢nim izloanjem encima karboanhidraze, ki pospesuje pretvorbo bikarbonata v CO,
(Bowes in Beer 1987). Ugotovili so, da fotosintezno aktivnost mo¢no znizajo visoka
koncentracija O, v okolju, visok pH in s tem povezano pomanjkanje prostega CO, v vodi
(Simpson s sod. 1980). Za kopenske rastline in vec¢ino amfibijskih rastlin je bikarbonat kot vir
ogljika neuporaben (Maberly in Spence 1983). Sposobnost uporabe bikarbonata omogoca
pravim vodnim rastlinam vi§jo stopnjo rasti kot amfibijskim, ki so vezane na nizke
koncentracije prostega CO,. Zato se zdijo amfibijske rastline manj prilagojene na Zivljenje v

vodi (Madsen in Breinholt 1995).

V poskusu uporabljena prekuhana voda je bila manjSe trdote, saj se je pri kuhanju karbonat

oboril. Neprekuhana voda je imela vecjo trdoto, ker je bil v njej prisoten anorganski ogljik v
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obliki bikarbonata in karbonata. Vrednosti mg O, ki smo jih preracunali na gram suhe snovi
na enoto Casa (mg O/gss/h), so nam podale grobo oceno fotosintezne aktivnosti rastlin. Nizka
fotosintezna aktivnost rastlin pomeni, da imajo rastline nizek potencial izrabe bikarbonata za
fotosintezo. pH je bil v vseh poskusih visji kot 8,3, pri tem pH-ju pa prostega CO, v vodi ni.
Pri vrsti G. officinalis je opazna majhna razlika v izrabi bikarbonata v trdi in mehki vodi. Na
podlagi dobljenih vrednosti sklepamo, da so lahko rastline te vrste kot vir anorganskega

ogljika za fotosintezo uporabljajo tudi bikarbonat.

5.4. Presihanje in fotokemi¢na u¢inkovitost

Dosedanje raziskave vpliva presihanja so pokazale, da izmenjava poplav in sus§ predstavlja
gonilno silo procesov v ekosistemu, po drugi strani pa je iz raziskav razvidno, da je tudi
omejujo¢ dejavnik za rast in razvoj organizmov (GaberS¢ik in sod. 2000). Rastline so se na
pojavljanje suhih in mokrih obdobij prilagodile na razlicne nacine. Cena prilagajanja okolju je
odvisna od hitrosti in obsega sprememb okoljskih dejavnikov. Vecje kot so spremembe, vec

energije rastlina potrebuje za prilagajanje.

Presaditev rastlin vrste M. aquatica in vrste M. scorpioides iz vode na kopno (skupaj z
substratom) je povzrocila takojSen upad potencialne in dejanske fotokemicne u¢inkovitosti. To
nam dokazuje, da so vodni poganjki slabSe prilagojeni na razmere na kopnem, zato v kopnem
okolju niso tako ucinkoviti. Po §tirth dneh so vrednosti FU Ze narasle, zra¢ni poganjki pa se Se
niso razvili, tako da ti podatki dejansko pomenijo aktivnost vodnih poganjkov na kopnem. Po
priblizno enotedenskem izsuSevanju rastlin so se razvili zra¢ni listi, vodni pa so postopoma
odpadli. Razvoj zranih poganjkov pomeni vi§jo fotokemic¢no ucinkovitost, kateri sledi
pocasen padec. Pri vrsti M. aquatica so bile vrednosti Fv/Fm, Y in ETR v zra¢nih poganjkih
po Stirinajstih dneh opazovanja priblizno enake kot v vodnih poganjkih, nato pa so spet malce
narasle in so bile ob koncu poskusa neznatno visje kot v vodnih poganjkih. Pri vrsti M.
scorpioides so bile vrednosti Fv/Fm in Y v zra¢nih poganjkih ob koncu poskusa priblizno

enake kot vrednosti, ki smo jih izmerili na vodnih poganjkih. Vrednost ETR pri tej vrsti je bila
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ob koncu poskusa na zra¢nih listih malce manjsa kot v vodnih poganjkih. S tem poskusom

smo dokazali, da sta obe vrsti dobro prilagojeni na presihanje.

S tovrstno raziskavo smo pokazali, da imajo izbrane homofilne rastline tudi amfibijski znacaj,
vendar lahko spremembe vodnega rezima prezivijo z neznatnimi morfoloskimi in anatomskimi

spremembami.
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6. ZAKLJUCKI

Amfibijske rastline se pojavljajo kot odraz spreminjajocih hidroloskih razmer — poplave in

suse.

Pri vseh proucevanih vrstah so bile vrednosti dejanske fotokemi¢ne ucinkovitosti manjse kot
pri potencialni fotokemicni ucinkovitosti, kar povezujemo s prisotnostjo prehodnega stresa. V
vodnih poganjkih je bila dejanska fotokemi¢na ucinkovitost FS II nizja kot v zra¢nih
poganjkih, iz Cesar lahko sklepamo, da je vodno okolje pri amfibijskih rastlinah lahko
omejujo¢ dejavnik pri njihovem razvoju. S presaditvijo rastlin vrste M. aquatica in vrste M.
scorpioides iz vode na kopno smo opazili takojSen upad potencialne in dejanske fotokemicne
ucinkovitosti, kar nam dokazuje, da so vodni poganjki teh vrst slabSe prilagojeni na razmere
na kopnem. Po nekaj dneh so vrednosti FU narasle, razvili pa so se tudi zracni poganjki z

vi§jimi vrednostmi FU.

Meritve fotokemicne ucinkovitosti vodnih in zraénih poganjkov kazejo, da je vodno okolje
manj ugodno za sprejem in pretvorbo svetlobne energije kot kopno, vendar pri rastlinah ne

opazimo nepovratnih motenj v delovanju PS II.

Spreminjajo¢ vodni rezim izzove znacilne razlike med vodnimi in kopenskimi oblikami

amfibijskih rastlin na fizioloskem in biokemijskem nivoju.

Da bi ugotovili razlike v odzivu vrste M. scorpioides, smo primerjali vsebnosti fotosinteznih
pigmentov v vodnih in zracnih poganjkih. Iz rezultatov, dobljenih pri nasi analizi, ugotovimo,
da je vsebnost klorofila a in tudi klorofila b ve¢ja pri zracnih listih, kar je posledica sevalnih
razmer v okolju, vodni poganjki pa imajo zanemarljivo visje vrednosti razmerja klorofilov a/b
kot pa zra¢ni poganjki, vendar te razlike niso znacilne. Poleg klorofilov @ in b smo dolocali
tudi karotenoide, katerih vrednost je bila razmeroma visoka. V nasprotju s karotenoidi pa je

vsebnost antocianov nizka. Vrsta M. scorpioides uspeva navadno v plitvi vodi, kjer se
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svetlobne razmere ne razlikujejo bistveno od tistih na kopnem, zato so tudi razlike v vsebnosti
fotosinteznih barvil med vodnimi in kopenskimi poganjki majhne. Vrsta M. scorpioides je
izrazito homofilna, saj nima specializiranih listov v dolocenem okolju, zato lahko isti listi

fotosintetizirajo v vodi in na kopnem.

Pri vodnih listih proucevanih rastlin so bile vrednosti klorofilov a in b, izrazenih na suho
maso, podobne. Glede na to, da je razmerje med klorofilom a in klorofilom b pokazatelj
prilagojenosti fotosinteznega aparata na svetlobne razmere, lahko iz dobljenih rezultatov
sklepamo, da imajo vse proucevane vrste podobno prilagojen fotosintezni aparat. Vrednosti
karotenoidov so varirale med vrstami, vsebnost antocianov pa je bila v vodnih listih rastlin
vrste G. officinalis, M. aquatica in T. scordium znacilno vi§ja, saj so ti listi Ze na prvi pogled
rdeckasto obarvani. Iz rezultatov vsebnosti UV-B absorbirajo¢ih snovi vidimo, da se
posamezne rastlinske vrste razlicno odzivajo na spremembe sevanja. Najmanj UV-B
absorbirajocih snovi smo izmerili v vodnih listih M. scorpioides in pri vrsti M. aquatica, kar je

posledica sencenja med listi.

Na fotosintezno aktivnost rastlin vpliva tudi vir ogljika v vodi.

Aktivnost rastlin v vodi z razli¢no elektricno prevodnostjo (trdoto) je pri raziskovanih vrstah
razli¢na. Fotosintezno aktivnost moc¢no znizuje visok pH, ki je bil pri vseh poskusih veéji od
8,3, to pa pomeni, da v vodi ni prostega CO,. Pri vrsti G. officinalis je opazna majhna razlika v
izrabi bikarbonata v trdi in mehki vodi. Na podlagi dobljenih vrednosti sklepamo, da lahko

rastline te vrste kot vir anorganskega ogljika za fotosintezo uporabljajo tudi bikarbonat.
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7. POVZETEK

Prehod rastlin s kopnega nazaj v vodo je zahteval mnogo prilagoditev, ki so jim omogocile
prezivetje v spremenjenih razmerah. Presihajo¢ znacaj CerkniSkega jezera ustvarja posebne
zivljenjske razmere, na katere so se sposobne prilagoditi le nekatere rastlinske vrste.

Rastlinam, ki uspevajo tako v vodnem okolju kot tudi na kopnem, pravimo amfibijske rastline.

V okviru diplomskega dela smo proucevali prilagoditve homofilnih rastlinskih vrst Gratiola
officinalis, Mentha aquatica, Myosotis scorpioides in Teucrium scordium za zivljenje v
presihajo¢ih vodnih telesih. Merili smo fluorescenco klorofila a fotosistema II, in sicer
potencialno in dejansko fotokemicno ucinkovitost ter jakost elektronskega transporta. Z
biokemijskimi analizami smo doloc¢ali vsebnosti pigmentov v listih, predvsem vsebnost
klorofilov a in b ter karotenoidov (Lichtenthaler in Buschmann 2001a, 2001b), antocianov
(Khare in Guruprasad 1993) in UV absorbirajoc¢ih snovi (Caldwell 1968). Primerjali smo tudi
nekaj fizioloSkih parametrov vodnih in zra¢nih poganjkov. Pri vrsti Myosotis scorpioides smo
primerjali vsebnost pigmentov v listih vodnih in zra¢nih poganjkih. Pri vrstah G.officinalis,
M.aquatica in M.scorpioides smo ugotavljali tudi vpliv vode z razlicno -elektricno
prevodnostjo na njihovo aktivnost. Zaradi nepredvidljivih razmer v rastni sezoni, ki nam niso
omogocile nekaterih nacrtovanih analiz, smo poskus presihanja izvedli z vrstama M.aquatica

in M.scorpioides v delno kontroliranih razmerah.

Pri vecini proucevanih vrst so bile vrednosti Fv/Fm blizu teoreti¢ni maksimalni vrednosti 0,83,
kar pomeni, da te rastline niso bile pod stresom. Vrednosti Y in vrednosti ETR so bile pri vseh
rastlinah vi§je v zra¢nih listih kot v vodnih listih. Pri vseh proucevanih vrstah so bile vrednosti
Y manjSe kot vrednosti Fv/Fm, kar povezujemo s prisotnostjo prehodnega stresa. Dobljene
vrednosti ETR pa kaZejo, da imajo zracni listi rastlin verjetno boljsi dostop do CO, kot vodni
listi. Meritve fotokemicne ucinkovitosti vodnih in zra¢nih poganjkov so pokazale, da je vodno
okolje manj ugodno za sprejem in pretvorbo svetlobne energije kot kopno, vendar pri rastlinah

nismo opazili nepovratnih moten;j v delovanju PS II.
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Rastline se na spremembe v okolju prilagajo tudi s spremembami v koncentraciji fotosinteznih
barvil. Pri vodnih listih prou¢evanih rastlin so bile vrednosti klorofilov a in b, izraZzenih na
suho maso, podobne. Glede na to, da je razmerje med klorofilom a in klorofilom b pokazatel;
prilagojenosti fotosinteznega aparata na svetlobne razmere lahko iz dobljenih rezultatov
sklepamo, da imajo vse proucevane vrste podobno prilagojen fotosintezni aparat. Vrednosti
karotenoidov, ki neposredno varujejo fotosintezni aparat pred ucinki UV sevanja, so variirale
med vrstami. Vsebnost antocianov, ki so tudi v vlogi zaslite, pa je bila v vodnih listih rastlin
vrste G. officinalis, M. aquatica in T. scordium znacilno visja, saj so ti listi Ze na prvi pogled
rdecCkasto obarvani. Iz rezultatov vsebnosti UV-B absorbirajo¢ih snovi ugotovimo, da se
posamezne rastlinske vrste razliéno odzivajo na spremembe sevanja. Najman; UV-B
absorbirajocih snovi smo izmerili pri vodnih listih M. scorpioides in pri vrsti M. aquatica, kar
je posledica senc¢enja med listi. Iz rezultatov vsebnosti UV-B absorbirajocih snovi vidimo, da
se posamezne vrste razlicno odzivajo na spremembe sevanja. Visoka vsebnost UV
absorbirajo¢ih snovi in skladno s tem tudi visoka vsebnost antocianov je najverjetneje

posledica rastne oblike rastline in njenega pojavljanja v naravnih habitatih.

Aktivnost rastlin v vodi z razli¢no elektricno prevodnostjo (trdoto) je pri proucevanih vrstah
razli¢na. Fotosintezno aktivnost moc¢no znizuje visok pH, ki je bil pri vseh poskusih vecji od
8,3, kar pomeni, da pri tem pH-ju prostega CO;, v vodi ni. Pri vrsti G. officinalis je opazna
majhna razlika v izrabi bikarbonata v trdi in mehki vodi. Na podlagi dobljenih vrednosti
sklepamo, da lahko rastline te vrste uporabljajo kot vir anorganskega ogljika za fotosintezo

tudi bikarbonat.

Pri poskusu presihanja pri vrsti M. aquatica in vrsti M. scorpioides so vrednosti Fv/Fm, Y in
ETR na zacetku upadle, kar dokazuje, da so vodni poganjki rastlin teh vrst slabse prilagojeni
na razmere na kopnem. Po nekaj dneh so te vrednosti zaCele narascati, razvili so se zracni listi,
vodni pa so odpadli. Razvoj zra¢nih poganjkov pomeni visjo fotokemicno aktivnost, kateri
sledi pocasen padec. S tem poskusom smo pokazali, da sta obe vrsti dobro prilagojeni na

presihanje.
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