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Rezime

U radu su analizirane genotipske specifi¢nosti u obrazovanju i funkcionalnoj sposobnosti
andreceuma i gineceuma na histomorfoloskom nivou, izradom trajnih histoloskih preparata, kod tri

sorte (Burlat, Droganova zuta i Stela) u periodu 2013-2015. u regionu Beograda (Padinska Skela).

Diferenciranje generativnih pupoljka u ranim fazama organogeneze tre$nje (III-V etapa)
odvija se po uobicajenoj matrici godiSnjeg ciklusa razvoja skrivenosemenica, sinhronizovano i
sukcesivno, po sledeCem algoritmu: pojava osovina zaCetka cveta—pojava primordija cvetne
loze—diferencijacija primordija ¢asi¢nih listica—pojava primordija kruni¢nih
listica—diferenciranje gornjeg i donjeg niza primordija antera —pojava primordije karpela na dnu
cvetne loze—razrastanje i izduzivanje primordija perijanta, koji potpuno prekrivaju svih sve
zaCetke organa pred zimu. Uocen je sekretorni tip tapetuma, simultani tip mejoticke deobe celija

arhesporijalnog tkiva i tetraedaran tip rasporeda mikrosporocita u tetradama.

Pracenje toka 1 dinamike proucavanih mikrofenofaza od pocetka mikrosporogeneze do
pojave mladog polena pokazalo je kako je sortama bilo potrebno oko 14-15 dana rano u prolece za
obavljanje ovih procesa, s prose¢nom sumom aktivnih temperatura od 204° C i izraZenom sortnom
varijabilno$¢u u pogledu trajanja istih. Zabelezena relativno visoka klijavost polena (preko 42 %)

upucuje na regularan tok diferenciranja andreceuma.

Proces makrosporo- i gametogeneze na histoloSkom nivou, sve do oplodnje i pojave
globularnog embriona i nucelarnog endosperma kod ispitivanih sorti tresnje ukazao je na
proandricni tip razvoja gineceuma. Sortama je bilo potrebno oko 46 dana sa prose¢nom sumom

aktivnih temperatura od 502° C za njegov razvoj, uz izrazenu varijabilnost po sortama i godinama.

Izradene algoritamske Seme, koje prikazuju redosled 1 dinamiku diferencijacije ¢elija i tkiva
u procesu organogeneze muskih 1 Zenskih reproduktivnih organa kod ispitivanih sorti za svaku
oglednu godinu 1 rasporedenih precizno na vremenskoj skali, predstavljaju matricu za pracenje 1

uporedivanje tokova pracenih procesa na nivou sorte, a sve u cilju preciznog odredivanja momenta



primene odgovarajucih agro- i pomotehnic¢kih mera. Ovakav matemati¢ki model definiSe biolosku
kontrolu u formiranju meristematskih struktura i diferencijaciji tkiva i organa, i dovodi je u

funkcionalnu vezu sa ekoloskim uslovima prisutnim u datom vremenskom toku.

Kljuéne reci: Tresnja, organogeneza, ekoloski faktori, matematicki modeli, algoritamska

Sema.



GENOTYPIC SPECIFICS IN THE ORGANOGENESIS OF

CHERRY REPRODUCTIVE ORGANS

Summary

The paper analyzes the genotypic specificities in the formation and functional ability of the
andreceum and gyneceum at the histomorphological level, by making permanent histological
compounds in three cultivars (Burlat, Droganova zuta and Stela) in the period 2013—2015. in the
Belgrade region (Padinska Skela).

Differentiation of generative buds in the early stages of cherry organogenesis (111-V stages)
takes place according to the usual matrix of the annual cycle of development of the division of
Magnoliophyta, synchronized and successively, according to the following algorithm: appearance
of primordia of flower bud — differentiation of sepal primordia — appearance of petal primordia
— differentiation of upper and lower row of primordia of anthers — appearance of primordia of
carpels at the bottom of receptacle cavity — growth and elongation of primordia perianth, which
completely cover all primordia of flower organs. The secretory type of tapetum, the simultaneous
type of meiotic division of archesporial tissue cells and the tetrahedral type of microsporocyte

distribution in tetrads were observed.

Monitoring the flow and dynamics of the studied microphenophases from the beginning of
microsporogenesis to the appearance of young pollen grains showed that the varieties needed about
14-15 days early in the spring to perform these processes, with an average sum of active
temperatures of 204° C and pronounced varietal variability in terms of their duration. The observed
relatively high pollen germination rate (over 42%) indicates a regular course of andreceum

differentiation.

The process of macrosporogenesis and gametogenesis at the histological level, up to
fertilization and the appearance of the globular embryo and nuclear endosperm in the tested cherry
cultivars indicated a proandric type of gyneceum development. Varieties took about 46 days with
an average sum of active temperatures of 502° C for its development, with pronounced variability

by variety and year.

Made algorithmic schemes, which show the order and dynamics of cell and tissue
differentiation in the process of organogenesis of male and female reproductive organs in the tested
varieties for each experimental year and distributed precisely on the time scale, represent a matrix

for monitoring and comparing the analysed processes at the variety level, just in order to precisely



determine the moment of application of appropriate agri- and pomotechnical rates. Such a
mathematical model defines biological control in the formation of meristematic structures and

differentiation of tissues and organs, and brings it into a functional connection with the ecological

conditions presented in a given time course.

Key words: sweet cherry, organogenesis, ecological factors, mathematical models,

algorithmic scheme.
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1. UvOoD

1. 1. Poreklo i rasprostranjenost tresnje, citologija i reproduktivna biologija

Medu brojnim vrstama kosticavog voca, po svom privrednom i hortikulturnom znacaju
narocito se istiCe vrsta Prunus avium L., rodonacelnik sorti treSnje koje se danas koriste u

proizvodnji Sirom sveta.

Tres$nja je od davnina skrenula paznju ljudi na sebe, po prijatnom ukusu 1 ranom sazrevanju
plodova. | pored toga, danas postoji relativno malo dokaza o poreklu i razvoju kulture njenog

gajenja i Sirenju.

Vecina danasnjih nauc¢nih izvora potvrduje evro—azijsko poreklo treSnje. Misi¢ (1987)
navodi podatke Vavilova o blisko-istoénom gencentru, kao domovini porekla evropskih vrsta
vocaka, s obzirom na postojanje nepreglednih Sumskih biocenoza divljih vrsta jabucastog,
jezgrastog i sitnog voca, ali i Sljive, viSnje 1 treSnje. Oblasti Male Azije, Kavkaza, Irana, i Gornjeg
Turkmestana odlikuju se Sirokom genetickom raznolikus¢éu vrsta i formi pomenutih vocaka, i
obuhvataju geografski ono $to je danas poznato kao njihov primarni centar geneti¢ke raznolikosti.
Ciste sumske zajednice divlje tresnje (Prunus avium L.) tamo se sporadi¢no susreéu na oko 2000 m
nadmorske visine, a na manjim nadmorskim visinama treSnja je pratilac listopadnih Suma graba,

hrasta i bukve.

Prisustvo treS$nje u Sumama Sirom centralne i severne Evrope, Mediterana, Balkanskog
poluostrva i juzne Rusije, medutim, navela je pojedine istrazivace na zakljuak o Evropi kao
sekundarnom gencentru tresnje, dakle mestu njene sekundarne migracije iz svoje postojbine. S
obzirom na ¢injenicu da su pojedini delovi Evrope izbegli Ledeno doba, i da je malo verovatno vrlo
rano spontano Sirenje divlje treSnje pre ovog perioda, danasnje glediste prihvata Evropu kao deo

Sire postojbine vrste Prunus avium L. (Faust i Suranyi, 2011).

Sistematsko mesto treSnje (odeljak Magnoliophyta — skrivenosemenice; klasa Magnoliateae
— dikotile; red Rosales; familija Rosaceae — ruze) vodi do roda Prunus L., u okviru kojeg je
izvrsena podela na 4 podroda na osnovu morfoloskih osobina listova i plodova. Podrod Cerasus
ima cvetove skupljene u racemozne cvasti, dok podsekciju Eucerasus Koehne odlikuju uspravni i
Sire¢i CaSicni listi¢i sa pojedina¢nim cvetnim pupoljcima, sedece i1 Stitaste cvasti sa postojanim

pokrovnim listi¢ima prisutnim U njihovoj osnovi. Prunus (Cerasus) avium L., tre$nja vrapcCara,



rodonacelnik je privredno znacajnih sorti tresnje, a takode se koristi 1 kao generativna podloga

(sejanac) i roditelj u dobijanju dr. vegetativnih podloga za treSnju (serija MaxMa, Kolt i dr.).

Prvi pisani evropski tragovi o kultivisanju treSnje vode u I vek pre nove ere (grcki filozof 1
prirodnjak Teofrast), dok podaci o prvim kvalitetnim rimskim sortama dolaze od Plinija Starijeg (I
vek nove ere), koji pominje teritoriju Pontusa (danasnjih crnomorskih delova severnoistocne
Turske, provincija Giresun) kao postojbinu kvalitetnih sorti. Danas se ova oblast smatra ishodistem
imena treSnje. Naime, starogrcki toponim za poluostrvo i luku Kerasus (starogrcki izraz za ’stablo
tresnje’) posluzio je za izvodenje latinskog imena za podrod Cerasus, ¢iji je starogrcki koren prenet
i u dr. evropske jezike (staroengleski ciris, nemacki kerse ili kirissa, staroitalijanski ciriega,
francuski cerise, Spanski ceresa, turski kiraz i ruski cberesbnia). Ova oblast takode je poznata i kao
postojbina jedne od najstarijih sorti treSnje *Tatarska crna’ koju je princ Potemkin preneo u Rusiju,
a kasnije je ona uspeSno introdukovana u Englesku a potom 1 u Severnu Ameriku. NajceSce se

kultura tre$nje Sirila kroz Evropu putem semena, o ¢emu svedoce i brojni fosilni ostaci iz rimskih i

naseobina dr. naroda koji su je osvajali. Rimljani su preneli tre$nju u Englesku u I veku nove ere.

Kako svedo¢i lezzoni A. F., 1984 (citat Brown et al., 1996) vecina evropskih zemalja gajila
je kultivisanu tre$nju i pre XVI veka, uz postojanje brojnih lokalnih sorti ¢ije su hortikulturne
osobine bile znac¢ajno poboljsane tradicionalnim tehnologijama gajenja. Prunus avium L. je izrazito
stranooplodna vrsta. Oplemenjivacki programi u Evropi najpre su pocivali na odabiranju
genotipova iz populacije lokalnih sorti, kao 1 u njthovom koriséenju u ukrStanjima. Mnoge danasnje
savremene sorte i podloge imaju jednog od roditelja poreklom od pomenutih lokalnih genotipova,

Sto svedoci o uspesnosti oplemenjivaca da iskoriste ovo postojece bogatstvo geneti¢ke raznolikosti.

Svetska proizvodnja treSnje skoncentrisana je u oblastima koje obuhvataju granice
postojbine tresnje, gde gde Mediteran apsolutno dominira u proizvodnji (preko 800.000 MT) i
izvozu sveze treSnje. Na Severnoj zemljinoj hemisferi veliku proizvodnju 1 izvoz ostvaruju Iran
(oko 160.000 MT) i SAD (preko 300.000 MT), daleko iznad lidera u proizvodnji treSnje na Juznoj
hemisferi-Cilea sa oko 75.000 MT (FAOSTAT Database i NOVAGRIM Homepage, 2017). U
proizvodnji jo§ uvek dominiraju lokalni genotipovi ¢vrstog, hrskavog mesa (Biggareau tip ploda)
koji su manje-vise osetljivi na pucanje pokozice usled kiSa pred i u vreme berbe plodova, poput
sorti Burlat, Napoleon, Bing, ’Schneiders spidte Knorpel’ (starog nemackog genotipa i njenih
klonova koji se uspesno gaje u Turskoj i u viSe evropskih zemalja pod razli¢itim imenima ’Ziraat
0900°, ‘Germersdorfer’, ‘Ferrovia’, ‘Belge’, pa zasigurno spada u red trenutno najpopularnijih sorti
treSanja u svetskoj proizvodnji), ali se sve vise Sire i1 sorte novijeg datuma, poput italijanskih Star-

sorti, Celeste, Sunburst, Lapins, Carmen, Vera, Sweet Heart, Georgia, Regina...



Zemlje Balkana, izuzev Rumunije i Grcke (pojedinacno ostvaruju proizvodnju od preko
60.000 MT), imaju relativno skromnu proizvodnju tre$nje koja iznosi oko 20.000 MT pojedina¢no
(Bugarska, Srbija, Albanija), s tendencijom daljeg rasta koji je voden uvecanim izvozom i
primenom novih tehnologija. U sortimentu dominiraju rane i rodne sorte koje postizu bolju cenu na
trziStu (Milatovi¢ i sar., 2011; Valkanov, 2015).

Danasnji ciljevi oplemenjivanja tresnje (Knight et. al., 2005) u oplemenjivackim centrima
Sirom sveta ukazuju na potrebu dobijanja genetickog materijala prilagodenog nepovoljnim
uslovima spoljne sredine (mraz, su$a, topli vetrovi i visoka relativna vlaznost vazduha u vreme
cvetanja i oplodnje), u smislu postizanja visoke i redovne rodnosti, a potom i prosSirenja sezone
zrenja plodova kod tresnje. Brojni pomolozi primetili su kako tresnja i viSnja bolje uspevaju u
prohladnim regionima (citati Fausta M. i Suranyi, 2011), Sto je bilo povezano sa ve¢im zahtevima
vrste za niskim temperaturama (tzv. CHU jedinice) 1 ve¢im potrebama za vodom. S druge strane,
treSnje hrusStavog (rskavog) ploda koje imaju ¢vrsto meso i1 krupne plodove, vrlo su podlozne
pucanju pokozice ukoliko su obilnije padavine prisutne u periodu neposredno pred i tokom berbe, a
Sto je snazno uticalo na razvoj novih tehnologija gajenja. Tako se danas koriste razli¢iti preparati
protiv pucanja pokozice plodova tresnje, kao i preparata za proredivanje cvasti i plodova (Brown et
al. 1995; Lenahan, Whiting, 2006; Long, 2006; Kappel, MacDonald, 2007), uz izdvajanje sorti sa
krupnim i ¢vrstim (transportabilnim) plodovima i debelom pokozicom koja je tolerantna na pucanje
(Demirsoy L. and H. 2004; Measham et al., 2009), itd.

Otopljavanje klime na globalnom nivou cesto dovodi do nepovoljnog odvijanja fenoloskih
faza u godisnjem ciklusu razvoja vocaka, o ¢emu svedoce i brojne studije. Primack R. B. et al.
(2009) su, prateci fenoloske podatke u kontinuitetu od 1200 godina primetili kako su ornamentalne
(ukrasne) hibridne vrste treSanja u Japanu tokom poslednjih decenija XX veka najranije cvetale, i
nakon analize dobijenih rezultata to je protumaceno kao reakcija biljaka na regionalno i lokalno
otopljavanje klime. Rezultati dendrohronoloskih ispitivanja u SAD-U putem primene odredenih
modela predvidanja razvoja klime su pokazala kako u kontinuitetu od 1200 godina necée biti
izraZzajnijeg trogodiSnjeg perioda sa jacom suSom 1 visokim temperaturama vazduha kao u periodu
2012-2014 na Americkom Zapadu a naroCito u Kaliforniji. Ovo je dovelo do velikih potresa u
proizvodnji badema, inace najotpornije gajene vocke na susu, koji se ovde proizvede na nivou 80 %
svetske proizvodnje. Stoga ne ¢udi $to su napredne ekonomije ve¢ uveliko pocele da razvijaju
matematiCke modele za formiranje sortimenta umerenokontinentalnih vrsta vo¢aka adaptiranog na
novonastale uslove nedovoljnog broja sati sa akumuliranom niskom temparaturom (tzv. chilling-
jedinice) i1 razradu novih tehnologija gajenja, kao S§to je to sluCaj u Kaliforniji i Mediteranu

(Campoy et al. 2011; Luedeling et al. 2009, Niederholzer, 2015).



Promena klimatskih uslova moze uticati ne samo na ciklus zimskog mirovanja, ve¢ i na
celokupnu fiziologiju biljke. Ispitivanjima je otkriveno da je pocetak i tok perioda zimskog
mirovanja usmeren putem povezane reakcije vocaka na kvalitet i duzinu trajanja svetlosti
(uslovljenog prisustvom umerenih temperatura) i na abioticke stresove (hladno¢u i susu); ovi
faktori utiCu na fenotipsku plasticnost vocaka u smislu moguceg produzenja njihovog vegetativnog
perioda 1 smanjenja rizika od oStecenja tkiva usled mrazeva i kasne aklimatizacije, ili usled letnjih
susa. U slucaju abiotickih faktora moguc¢i su potpuno suprotni efekti, u smislu prekida procesa
diferencijacije i abortiranja generativnih pupoljaka jo§ u ranoj (programnoj) fazi diferencijacije
(Mi¢i¢ i Buri¢, 1998). Biljke su razvile sistem fotoreceptora (fitohrome i kriptohrome) kako bi
registrovale crvenu i infracrvenu, tj. plavu i UV svetlost u svetlosnom spektru, po redu. Sistem
fitohroma ima klju¢nu ulogu u detekciji duzine dana kod stablasica jer on reguliSe transkripcioni
lokus T cvetanja (FT), koji pak modelira ritam rasta (diferenciranje i otvaranje pupoljaka). Ovaj
lokus je, dakle, klju¢ni objedinitelj termalnih signala i signala fotoperiodi¢nosti u kontroli ritma
(ciklusa) rasta kod skrivenosemenica. Zamena samo jedne aminokiseline, medutim, moze promeniti
FT protein od aktivatora u jednog supresora cvetanja. Ograni¢ena i antagonistiCka veza izmedu
mehanizama koji reguliSu diferencijaciju pupoljaka i prekidanje perioda vegetacije i zametanja
pupoljaka, preko regulacije FT i njima sliénih gena, ukazuje na nacelni model regulacije dubokog
zimskog mirovanja, s obzirom da ni nakon dvodecenijskih ispitivanja jo§ uvek nisu identifikovani
temperaturni senzori u molekularnoj biologiji (Campoy et al. 2011).

Fitohromski sistem je takode u medudejstvu 1 sa biosintezom biljnih hormona poput
giberelina i abscisinske Kiseline, iako njihova uloga u iniciranju perioda zimskog mirovanja nije
sasvim razjasnjena. Ipak, dubina mirovanja jeste definisana brojnim faktorima unutar stabla.
Primera radi, bujnost stabla moze se definisati i ovako: $to je stablo (grana) bujnije(a)-dublje je
njegovo (njeno) zimsko mirovanje. Shodno tome, agro- i pometehnicke mere koje smanjuju bujnost
Ceste su u regionima gde potrebe za jarovizacijom nisu zadovoljene. Naime, fiziologija biljaka
funkcioniSe po sl. principu: akumulacija niskih temperatura (tzv. CHU-jedinica) u procesu
indirektnog temperaturnog nadrazaja, odnosno trajanja niskih temperatura koje biljke akumuliraju u
pocetnim fazama razvoja, indukuje brze ili sporije prelazenje iz vegetativne u generativnu fazu
razvoja tkiva u kasnijim fazama jednogodiSnjeg ciklusa razvoja biljke. Generalno, mlada stabla
imaju vece potrebe za CHU-jedinicama u odnosu na odrasla stabla kod iste sorte. Zahvati poput
primene hormonskih retardanata rasta mogu promovisati prekid zimskog mirovanja, kao $to slabo
bujne podloge i one manje kompatibilne sa plemkom mogu uzrokovati ranije pokretanje pupoljaka i
cvetanje, 1 suprotno (velika bujnost moZe umanjiti stepen pobudivanja pupoljaka za diferencijaciju
u generativnom pravcu). Pokretanje pupoljaka se ostvaruje ranije kod grana u horizontalnom

polozaju u odnosu na one uspravno orijentisane. Ovaj efekat se ostvaruje putem promene



hormonskog balansa u pupoljcima i usled smanjenja bujnosti nastalog povijanjem grana tokom
vegetacije. Slicno tome, obaranje grana izgleda da umanjuje transport auksina menjajuci intenzitet
mirovanja (kasnija rezidba manje je efektivna u prekidanju mirovanja boc¢nih vegetativnih
pupoljaka). Vreme i tip rezidbe, stoga, imaju vazan uticaj na bujnost stabla kao i na pojacanje

apikalne dominacije (Campoy et al. 2011).

| pored izrazite sklonosti ka strano oplodnji tresnja Prunus avium L. je diploid sa malim
brojem hromozoma (16) u somatskim ¢éelijama, iako se povremeno pojavljuju tri- i tetraploidne
forme (2n=24 i 32 hromozoma). Razlog tome je sparivanje hromozoma (obrazovanje bivalenata)
koje je kod unutarvrsnog ukrStanja genotipova tresnje skoro u potpunosti pravilno (hijazme se retko
javljaju). Kod tre$nje temperature vise od 18 °C, a ne one niske mogu dovesti do poremecaja u
mejozi (Knight, 1969, citat Lenander S. E. 1962). S druge strane, kako navodi Misi¢ (2002), tresnja
je u prirodnim populacijama Cesto bila odgovorna za spontano dobijanje alopoliploidnih vrsta
putem stranoopraSivanja. Naime, pretpostavka je da se nastanak morfoloSki intermedijarne, a
citoloski tetraploidne (4 n) meduvrste marele (P. gondouinii Poin et Turp.) odigrao spontanom
oplodnjom normalnih gameta obi¢ne viSnje (P. cerasus L.) sa neredukovanim (2 n) polenom
tre$nje, s obzirom na veéu vitalnost ovako dobijenih hibrida u odnosu na obrnuto ukrstanje (Knight,
1969, citat Hruby K., 1962). Pored toga, jedna od teorija nastanka obi¢ne vi$nje, alotetraploida koja
je rodonacelnik najveceg broja privredno znacajnih sorti viSnje, navodi kako je ona dobijena
ukrStanjem neredukovanih gameta stepske visnje (P. fruticosa Pall., 2n = 16, 32) i treSnje (P.
avium L). Pojava sterilnosti krajnje promenljivog intenziteta kod vrste P. cerasus L. ukazuje i na
njeno autotetraploidno poreklo nastanka, barem kod nekih genotipova iz smeSe kolonova u
prirodnoj populaciji visnje (Pandy-vi$nje), koje su inace rodonacelnici danasnjih vodecih
madarskih sorti viSnje. I u slucaju ovakvih genotipova, sorte treSnje istovremenog cvetanja kao 1
njeni hibridi sa viSnjom pokazale su se kao bolji oprasivaci u odnosu na sorte visnje (Knight, 1969,
citat Maliga P., 1954).

Pojava sterilnosti kod treSnje usled nepovoljnih uslova spoljasnje sredine (ekoloSka
sterilnost) u smislu njene vece osetljivosti na visoke temperature tokom programne faze promene
karaktera vegetativne kupe (Garcia-Montiel et al., 2010) evidentna je i u pogledu manje klijavosti
polenovih zrna ali 1 nesinhronizovanog (dinami¢nog) rasta polenove cev€ice pri istim
temperaturama (Hedhly et al, 2004). Vrste iz roda Prunus, kao i ostalo umereno kontinentalno
voce, diferenciraju cvetne pupoljke samo u drugom delu vegetacije, uz evidentno kasni razvoj
plodnika, koji je vidljiv pod mikroskopom tek u periodu oktobar-mart. Ovako pozan razvoj zenskih

elemenata cveta moze biti poremecen dejstvom visokih temperatura tokom njihovog razvoja. Ovo



¢esto dovodi do pojave nedovoljne razvijenosti gineceuma, Sto se direktno odrazava na loSe
zametanje plodova. Naime, cvetovi sa nedovoljno razvijenim plodnikom otpadaju sa stabala i pre
nego Sto dode do oplodnje.

Jedinstven pristup Syranija u ispoljavanju seksualnog karaktera vrste kao dominantno
zenske odnosno muske kod roda Prunus (Faust, 1989) ogledao se u poredenju broja prasnika spram
veli¢ine plodnika (SI. 1.). Ovaj odnos svrstao je tresnju u samobesplodne vrste u kojoj blago
preovladuje muski karakter, s obzirom na dobijenu vrednost (2,18) koja je veca od odnosa koji
obezbeduje samooplodnost (1,7-1,9). Isti autor izvodi zakljucak kako su vrste sa najizrazajnijim
muskim karakterom (magriva i dzanarika) zapravo evolutivno najmlade, Sto je podrzano njihovom
adaptivno$c¢u u smislu kasnog cvetanja 1 sitnih cvetova. Sledeca grupa genotipova (viSnja i tre$nja)
intermedijarna je u ekspresiji svoje seksualnosti, delimi¢no je samobesplodna i odlikuje se
najranijim cvetanjem. I pored navedenog, u poluekstenzivnim uslovima gajenja zasadi treSnje i
viSnje mogu doziveti starost i do 50 godina. Razvoj pojedinih elemenata cveta je hormonski
uslovljen, ali s obzirom na dug period razvoja muskih tj. Zenskih elemenata cveta (oktobar-mart)
nemoguce je ukazati na taCan momenat hormonskog dejstva.

Samobesplodnost i besplodnost izmedu pojedinih sorti (gametofitna inkopatibilnost) je
vec¢ine genotipova ove vocke da se oplode sopstvenim polenom, kao i polenom drugih genotipova
iste S-alelne Kkonstitucije, ve¢ decenijama zaokuplja veliku paZnju istrazivata u oblasti
reproduktivne biologije tresnje. Fiziolosko objasnjenje zaustavljanja procesa oplodnje povezano je
sa genski odredenom sintezom istith enzima (belancevina izoperoksidaza) u stubic¢u tucka 1 u
polenovoj cevéici, koji zajednicki formiraju funkcionalni represor; izoenzim sintetisan u stubi¢u
razara hormon rastenja (indol-siréetnu kiselinu) u polenovoj cevcici, dovodeéi do zaustavljanja
njenog rasta i odsustva oplodnje. Potvrdeno je da je gametofitna inkompatibilnost kod treSnje pod
kontrolom dva multipla alela u jednom S-lokusu, koji deluju nezavisno i medusobno intereaguju,
odredujuci besplodnost (isti aleli) tj. oplodnju (razliciti aleli).

Broj novootkrivenih S-alela u seriji kod treSnje neprestano se uvecava, dovodec¢i do porasta
broja poznatih grupa inkompatibilnosti u okviru sortimenta treSnje. Trenutno detektovanih
dvadesetak S-alela uslovilo je formiranje cak 60 grupa interinkompatibilnih sorti ali i brojnu grupu

(72 genotipa) samooplodnih sorti (Schuster, 2017).
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1.2. Stadijno razvice vo¢aka u funkciji reproduktivne sposobnosti

Tokom ontogenetskog razvic¢a voc¢aka primetna je raznolikost tkiva i organa, koja je nastala
pod dejstvom, s jedne strane stadijnih, a s dr. strane fizioloSkih promena. Kako navode Stankovic i
Jovanovi¢ (1990) ali i Lugi¢ i sar. (1996), Sit je, izuéavajuéi individualni Zivot vegetativno
razmnozenih vocaka otkrio niz zakonitosti u tom razvitku i podelio ga na 9 perioda uzrasta. Nakon
definisanja pomenutih perioda i njihovog relativnog trajanja, Siz je odredio i odgovarajuéu
pomotehniku za svaki od pomenutih etapa u Zivotu vocaka. Naime, konstatovano je da je od
velikog znacaja prakticno poznavanje promena koje prate razvitak vocaka jer ¢e samo u odredenim
trenucima razvoja primenjena pomotehnika moci da da Zzeljene rezultate, u potpunosti se

prilagodavajuci stanju i potrebama vocaka, ali 1 samom karakteru tih promena.

lako je pitanje perioda uzrasta, kao morfo—fizioloskog procesa u razvoju habitusa tokom
zivotnog veka, danas gotovo iskljuceno ili premoséeno odredenim kombinacijama podloga/sorta
(podloge vo¢aka modifikuju rast i razvoj plemke — habitusa gajenih vocaka, uglavnom tako da vrse

supresiju na vegetativnu snagu rasta i uvode habitus u puno plodonoSenje u najkratem moguéem

16



vremenu — za jednu do dve godine) neophodno je poznavanje ovih perioda uzrasta, jer ¢e se isti
javiti u svim situacijama kada dode do odredenih fizioloSkih stresova ili poremecaja u rastu i
razvoju u datim uslovima gajenja (posebno su otvorena pitanja narusavanja korelacije izmedu

podzemnog i nadzemnog habitusa i kompatibilnosti).

Prvi, drugi i tre¢i period razvoja po Situ (razvitak i razgranavanje skeletnih grana uz
formiranje obrastajucih grancica i pocetak radanja vocaka) traje razlicito kod vrsta i sorti. U ranih
sorti skeletne grane viseg poretka razvijaju se za krac¢e vreme nego kod poznih sorti, a obrastajuce
granCice na njima ranije pocinju da se preobrac¢aju u rodne, u procesu stvaranja rodnog drveta u
evoluciji. Za razliku od njih, poznije sorte obrazuju cvetne pupoljke tek posle nekoliko vegetacija.
Ova pojava nastaje usled nesrazmernog iskoriS¢avanja organskih materija za razvoj pojedinih
organa vocke (korena, pupoljaka, plodova). Rastenje je tada obrnuto proporcionalno stupanju u
rodnost: rast i obnova krune u ranih voc¢aka nastaje ranije i brze u odnosu na one pozne. Zato je u
periodu nerodnosti kod vocéaka najvaznije da se pogodnom agro- i pomotehnikom obezbedi njihovo
bujno rastenje i formiranje dobro razvijene krosnje, a kod bujnih kombinacija sorta-podloga cilj je

da se ovaj period $to vise skrati.

U drugom periodu rasta i plodonosenja rodno drvo je skoncentrisano u unutrasnjosti krosnje
(reproduktivna zona), a periferija krune ¢ini vegetativnu zonu. Treéi period (plodonoSenje i rast)
dovodi do ogolevanja unutrasnjosti kroSnje i pomeranja zone obrastanja ka periferiji kro$nje, ¢ineci
bujnost i rodnost uravnoteZenijim, a rod kvalitetnijim. U ovom periodu narocito su bitni pravilno
izvedeni pomotehnicki zahvati u pravcu definisanja obima kro$nje, odrzavanja vegetativnog porasta
produznica skeleta 1 usporenja procesa samoodumiranja u unutraSnjosti krune, uz adekvatnu

ishranu i navodnjavanje.

Duzina Cetvrtog perioda pune rodnosti varira i traje 15-50 godina, podlozno je stalnim
kolebanjima i zavisi od mnogobrojnih ¢inilaca. U ovom periodu vocka ostvaruje maksimalne
prinose zahvaljujuci obrastaju¢im prirastima koji preovladujuce imaju karakter rodnog drveta, dok
je snaga rasta znaCajno umanjena. Ogoljevanje unutra$njosti kro$nje je intenzivno a kvalitet roda
slabi, narocito pri kraju ovog perioda. Stoga je u ovom delu zivota voc¢ke intenzitet rezidbe na rod
pojacan, s ciljem podmladivanja krune. Ovo je najkorisniji period u razvitku vocaka pa treba teziti

da se njegovo trajanje maksimalno produzi.

Opadajuca rodnost i suSenje vocaka, tj. etapa odumiranja koja obuhvata preostalih 5
perioda pod uticajem je bujnosti podloge i vremena zrenja plodova: bujnije podloge i kasno vreme
zrenja plodova uti¢u na duze trajanje ovog perioda. Proredivanje krune u smislu suSenja

obrastajucih grancica nije prac¢eno istim pojavama na korenu, koji ostaje veoma dobro razvijen.



Snabdevanje kroSnje vodom i dalje je obilno u uslovima dovoljne koli¢ine padavina, pa stoga ne
cudi masovnija pojava vodopija iz osnove 1 srednjeg dela skeletnih grana. Njihovim
razgranavanjem vocka najpre pokusava da nadoknadi delove kroSnje izgubljene u procesu
samoproredivanja. Ipak, proces starenja je nepovratan, pa dolazi do susenja vrhova vodopija i sve
veCeg smanjenja krosnje, kao i pada prinosa, kvalitativno i kvantitativno. Pojatano dubrenje,
narocCito azotnim dubrivima, i jaka rezidba u smislu podmladivanja krosnje su agro- i pomotehnicke

mere koje se preporucuju za ovu etapu razvoja vocaka.

Osobenost Sitove teorije razvoja vocéaka je §to je razvoj krune u poéetnim periodima najpre
centrifugalan (od osnove ka periferiji), a u zavr$nim centripetalan (od periferije ka osnovi). Shodno
tome je i stadijna starost organa vocaka obrnuto proporcionalna njihovoj relativnoj starosti.
Redosled etapa razvoja se ne moze preskakati, ali se vreme trajanja pojedinih perioda moze menjati
pod uticajem primenjene agro- i pomotehnike, bez obzira na njihov nasledni karakter. Sa stanovista
vocarske proizvodnje interesantni su pocetni periodi uzrasta, da bi pocev od petog perioda proces
starenja postao dominantna pojava na koju je primena odgovarajuc¢ih zahvata u tehnologiji gajenja

ekonomski neodrziva.
1.3. Diferencijacija, morfogeneza i organogeneza

Svi organi vocaka vode zajedni¢ko poreklo od primarnog meristema pojedinih tacaka rasta,
a pre svega apeksa vegetativnih pupoljaka. Naime, kako je pupoljak kod vo¢aka metamorfozirani
izdanak koji formira apeks u cilju fizioloskog prilagodavanja (Mici¢, 1992) svi privremeni i trajni
organi voc¢aka nastaju dinamicki deljenjem, determinacijom, diferencijaijom i rastom pojedinih

¢elija apeksa (stem cell), slede¢im algoritmom: ¢erke ¢elije — tkiva — organi.

Progresivna promena od strukturno prostog meristemskog tkiva ka kompleksnim i razli¢itim
tipovima tkiva, kao i kombinacijama tkiva u biljnim organima definise se kao diferencijacija. Ova
promena ukljucuje fiziolosku konstituciju ¢elija kao 1 njihove morfoloske osobine na pojedina¢énom
nivou, na nivou tkiva, organa ili na nivou cele biljke. Diferencijacija se moze posmatrati i kao
dvostruki proces: najpre kao nastajanje razlike u odnosu na materinske ¢elije u meristemu, a potom

1 kao nastajanje razlike u odnosu na okolne ¢eljje ili tkiva.

Tokom stadijnog razvitka biljke (ontogeneze) porast i difefencijacija celija je koordinisana
tako da je rezultirajuca biljka dobila specificnu formu, ispoljavajuéi tako fenomen morfogeneze.
Termin oznaava pojavu razvoja forme, tj. skup pojava koje oznafavaju razvoj spoljasnje forme i
unutraSnju organizaciju (Strukturu) tj. diferencijaciju tkiva i organa. U tom smislu, pojava

diferencijacije 1 specijalizacije celija, tkiva i organa ¢ine osnovne elemente morfogeneze. Jasno



definisan redosled u nastupanju i odvijanju procesa rasta i diferencijacije u biljnim organima
predstavlja ciklus organogeneze. Svaka vegetativna kupa prolazi kroz ovaj ciklus u odredenom

vremenskom periodu, shodno svojoj topografiji, pripadnosti odgovarajucoj vrsti i sorti, itd.

Sposobnost pojedinacnih celija da daju kompletnu biljku pri vegetativnim nacinima
razmnoZavanja kod voéaka ukazuje na njihovu identi¢no razvojno poreklo (totipotentnost). Celije
su totipotentne jer one uslovno vode poreklo od od jedne celije-zigota, tj. imaju istu geneteCku
osnovu. Dakle, bez obzira na procese rasta i razvoja, odnosno procese uspostavljanja odredene
forme 1 funkcije sve ¢elije jednog organizma imaju istu genetsku konstituciju. Iz ove konstatacije
jasno proizilazi da se procesi rasta i razvoja zasnivaju na odredenom aktiviranju i inaktiviranju
gena, odnosno selektivnoj sintezi specifi¢nih proteina u ¢elijama putem IRNK. Tac¢nu lokaciju tih
informacija pronasla su dva nezavisna tima nau¢nika 1983. godine u grupi gena koji su nazvani
Homeobox geni. Ove gene sadrze sva ziva bica koja imaju visecelijsku strukturu. Na prvi pogled,
moglo bi se pomisliti da su ovi geni jako sloZeni, a situacija je upravo suprotna. Homeobox gen je
veoma kratak, ali tajna lezi u tome da on ne opisuje kompletnu strukturu organizma, ve¢ samo
globalni raspored organa. Za razvoj pojedinih organa zaduzeni su drugi "pod-geni" koje Homeobox
samo aktivira. Posebna podgrupa Homeobox gena-Hox geni odreduju "koordinatni sistem" za
izgradnju organizma, tj. raspored organa. 1z iznetog se zakljucuje da sloZeni visecelijski organizam
mora u svojim genima imati informacije o strukturi pojedina¢nih tkiva i organa, a potom i o
morfologiji organizma, tj. informacije o rasporedu i relacijama tih organa. To nam dalje ukazuje na
jedinstven i relativno jednostavan mehanizam koji upravlja veoma slozenim procesom razvoja
viSecelijskih organizama, i koji je podloZan promenama pod dejstvom faktora spoljne sredine (npr.

mutacije), §to je narocito bitno za evolutivni tok.

Razvojne promene u biljkama se zasnivaju na promenljivim modelima genske represije i
derepresije. Odgovarajuci spoljasnji stimulus aktivira odredene gene a represira (koci) druge. Kao
rezultat toga, celije postaju sposobne da reaguju na odredeni stimulus i da potom slede
odgovarajue modele razvoja. Na molekularnom nivou aktiviranje odredenih gena npr. nekim
hormonom izaziva sintezu specifi¢nih enzima koji definiSu model diferencijacije ¢elije. S obzirom
da koncentracija odredenih enzima moze prethoditi morfoloskim promenama u ¢elijama i tkivima,
moze se zakljuciti da je spremnost ¢elije da reaguje na stimulus na odredeni nain ustanovljen

unapred, u smislu otvorene manifestacije diferencijacije.

Razvoj sistema tkiva i1 organa specificnih za biljku jasno pokazuju da pojedinacne celije
koje ¢ine biljku u porastu ne ispoljavaju svoju totipotentnost kada su one strukturalni deo jednog
organizma. Celije su podvrgnute sputavanju, uzrokovanom svojom pozicijom i iskazuju samo neke

svoje potencijale. Tip sputavanja (vrsta genskog kocenja) varira, Sto uslovljava i razli¢ite modele



razvoja u odnosu na ¢elije na dr. pozicijama. Razmatranje ovakvog modela dovelo je do koncepta
interakcije izmedu susednih celija, pa je postavljena hipoteza kako celije potpomazu jedna drugu
supstancama koje su vitalne za njihov rast i diferencijaciju. Ova interakcija moze da se ispoljava i
u smislu efekata pobudivanja koji rezultiraju u pojavi specifi¢nih ¢elija (istih ili razlic¢itih) jedne

pored drugih, kao i medusobna inkopatibilnost izmedu sli¢nih struktura ili uslova.

Razmatranja o rastu i diferencijaciji na nivou ¢elija i tkiva dovela su do pitanja koja se
odnose na determinaciju forme biljnih organa pa i biljke kao celine. Na nivou organogeneze
kontrola se proteze iznad efekata medusobnog uticaja susednih ¢elija. Pretpostavlja se da mozda
postoje interakcije medu razli¢itim tkivima ili organima, verovatno preko transfera hormona i
hraniva. Pojava ovakve interakcije na vecoj razdaljini bila bi jedan od dokaza integralnog

(objedinjenog) razvoja u biljnom organizmu, ostvarenog kroz internu zavisnost njenih delova.

Sa stanovista agro- i pomotehnike poznavanje redosleda, pocetka i toka morfo- i fizioloskih
promena u procesima rasta i razvitka nadzemnih organa vocéaka, predstavljenih fenofazama i
mikrofenofazama, neophodna je radi definisanja pojedina¢nih tretmana ali i kompletnih protokola
za bioloSku kontrolu ovih procesa u godiSnjem ciklusu razvoja vocaka. Ciklus razvoja je podeljen
na 12 etapa, univerzalnih za sve vocke, uz definisanje veéeg broja podetapa koje mogu biti

specifi¢ne za razli¢ite vrste voc¢aka (Lucic i sar., 1996):
| etapa: formiranje novih nediferenciranih vegetativnih kupa stabla i semena;
Il etapa: Formiranje, diferencijacija, rast i razvoj vegetativnih organa stabla;

Il etapa: Promena karaktera meristema u smislu prelaska iz vegetativhog u generativhu fazu

diferencijacije;

IV etapa: Diferencijacija osovina cvetova/cvasti;

V etapa: Diferencijacija zaCetaka organa cveta;

VI etapa: Diferencijacija andreceuma i proces mikrosporogeneze;
VIl etapa: Diferencijacija gineceuma i proces makrosporogeneze;

VIII etapa: Makrogametogeneza i citoloSko konstituisanje jajnog aparata, funkcionalno sposobnog

za oplodnju;
IX etapa: Cvetanje i oplodnja;

X etapa Zigot i rana embriogeneza;



XI Embriogeneza (formiranje semena);
XII Formiranje fizioloski zrelog ploda i njegovo dozrevanje.

Specificnost ovakvog sveprisutnog etapnog ciklusa razvoja apikalnih meristema je u tome
S$to on obuhvata razvoj i vegetativnih (prve dve etape) i reproduktivnih organa (preostalih 10 etapa)
kroz vidljive procese rastenja (fenofaze) i skrivene promene diferencijacije (mikrofenofaze). Ciklus
se asinhrono odvija u vegetacionim kupama jednog stabla, sa razli¢itim krajnjim ishodima tokom
jednog vegetativnog perioda (od razvitka samo vegetativnih organa-1l etapa, preko
nekompletiranog ciklusa organogeneze do njegovog kompletiranja-XII etapa), Sto dovodi do
razli¢itog odnosa u broju prisutnih vegetativnih i generativnih pupoljaka u kruni vocke. Dalje,
duZzina trajanja ciklusa uslovljena je karakterom prirasta na kojem se razvila vegetativna kupa. Na
skeletnim i poluskeletnim prirastima organogeneza moze trajati viSe vegetacija usled stalnog
obrazovanja vegetativnog pupoljka na terminalnoj poziciji ovih prirasta, §to je uslovljeno i
bujnos¢u kombinacije sorta-podloga i vrstom vocaka. Kod rodnog drveta u evoluciji ovaj ciklus je
znatno kraci (2-5 godina). Takode je primeceno da na tok organogeneze pozitivno utie stadijna
starost, ali je vidan uticaj 1 pozicije pupoljaka na nosacima, tipovi rodnih grancica i prirasta, ugao
grananja. Faust (1989) navodi kako razli¢iti faktori bitno uslovljavaju za otpocinjanje procesa
diferencijacije cvetova u pupoljcima, poput bujnosti (negativan uticaj oba ekstrema), osvetljenja

(direktno pozitivan uticaj), toplote, ali i pomotehnickih mera (rezidba).

Sa stanovista vocarske prakse u primeni odgovarajucih proizvodnih procesa i razvoju novih
tehnologija gajenja naroCito je vazna mogucnost delovanja na tokove diferencijacije u vreme
formiranja rodnih pupoljaka kod vocaka. To je period od trenutka otpocinjanja programne faze
difeferncijacije (111 etapa) koja je spolja nevidljiva, pa sve do realizacije rodnog potencijala ((XII

etapa-formiranje fizioloSki zrelog ploda) koji hormonski mozZe inhibirati dalji tok diferencijacije.



2. CILJ ISTRAZIVANJA I RADNA HIPOTEZA

Organogeneza reproduktivnih organa u vocarskoj nauci u principu podrazumeva inicijaciju,
formiranje 1 realizaciju rodnog potencijala razli¢itth kombinacija sorta—podloga u postojec¢im
uslovima gajenja. Kod treSnje (Prunus avium L.) se pretpostavlja da postoje brojne genotipske
specificnosti u formiranju generativnih pupoljaka, diferencijaciji primordija andreceuma |
gineceuma, u procesima mikro i makrosporogeneze, kao i u konstituisanju embrionovih kesica,
oplodnji i zametanju plodova. Ispitivanja obuhva¢ena ovom tezom otvoraju brojna pitanja koje
valja definisati kako bi se mogla uspostaviti odrziva kontrola u projektovanju rodnog potencijala i u
njegovoj realizaciji kod razli¢itih sortnih kompozicija, visokoproduktivnih kombinacija sorta—

podloga u intenzivnim i visokintenzivnim sistema gajenja.

Cilj istrazivanja bio je da se detaljnim histo—citoloskim 1 citogenetiCkim proucavanjima u
formiranju muSkog 1 Zenskog gametofita determiniSu genotipske specificnosti 1 dinamika
diferencijacije Celija i tkiva kod tri sorte treSnje (Burlat, Droganova zuta i Stela), uz precizno
definisanje ovog procesa kao algoritma formiranja i realizacije njihovog rodnog potencijala. Krajnji
zadatak ovako postavljnog cilja je stvaranje histo—citoloske i citogeneticke osnove u funkciji
razvoja novih biotehnoloskih metoda kontrole plodono$enja tresnje.

U istraZzivanjima se poSlo od pretpostavke o strogo definisanom pocetku 1 toku
diferencijacije Celija i1 tkiva na nivou vrste, kao i o postojanju sortnih specifi¢nosti u procesima
razvoja i formiranja muskog i zenskog gametofita. Sve ove pretpostavke trebalo bi materijalizovati
i iskoristiti na pomotehni¢kom nivou za definisanje pristupa u kontroli rasta razli¢itih kategorija

prirasta kod ove ali i dr. vrsta sli¢ne fenotipske ekspresije.



3. PREGLED LITERATURE

3.1. Specifi¢nosti organogeneze, arhitektura stabla,

modeliranje rasta tresnje u intenzivnim sistemima gajenja

Sustinu ciklusa organogeneze vocaka Cini definisanje toka i redosleda odvijanja osobenih
procesa koji su prisutni u rastu i diferencijaciji njihovih organa i tkiva tokom godisnjeg ciklusa
razvoja. Po navodima Lucica i sar. (1996) osnovu za ciklus organogeneze visih biljaka najpre je
definisala Kupermanova 1968. izvodenjem 12 etapa u ciklusu, da bi istu kod vocaka razradila
Isaeva (1977), koja je, uzevsi u obzir specificnosti organogeneze visegodi$njih drvrnastih biljaka,

uvela kategoriju podetapa, ras¢lanivsi dalje pojedine etape organogeneze.

DefiniSu¢i opsSte aspekte proucavanja organogeneze vocaka Mici¢ 1 sar. (1996a) su
konstatovali da organi vocaka, bez obzira na njihov karakter u smislu toka rasta i diferenciranosti,
vode poreklo od primarne vegetativne kupe ili nediferenciranog meristema pojedinih tacaka rasta,
da sve vegetacione kupe na jednom stablu nemaju sinhronizovan razvoj, a to posledi¢no dovodi do
razli¢itog odnosa medu pojedinim kategorijama pupoljaka i time do ogranicenja broja pupoljaka
koji ¢e dati fizioloSki zrele plodove. Autori su konstatovali da dinamika etapa i podetapa
organogeneze, pocevsi od vegetativne tacke preko rodne grancice do plodonoSenja, predstavlja
sortnu specificnost. U cilju formiranja i realizacije odgovaraju¢eg rodnog potencijala oni isticu
naro¢it znaCaj poznavanja sl. aspekata organogeneze kod razli¢itih kategorija prirasta: 1)
Programna faza diferencijacije (I1l a podetapa); 2) Dinamika diferencijacije organa generativnih
pupoljaka (V-VIII etapa u ciklusu organogeneze); 3) Ekofizioloski aspekti nivoa diferenciranosti
generativnih pupoljaka u periodu fizioloSkog i prinudnog mirovanja; 4) Stepen diferenciranosti
generativnih pupoljaka kao faktor razvoja organa cveta; 5) Agro- i pomotehnicki aspekti zametanja
i razvoja ploda; 6) Embriogeneza kao faktor razvoja ploda (XI etapa organogeneze); 7) Genotipske

specifi¢nosti organogeneze rodnog drveta; 8) Definisanje produktivnih tipova rodnih grancica.

Proucavajuci specifi¢nosti tipova organogeneze vocaka na osnovu zastupljenosti primordija
organa diferenciranih u generativnim pupoljcima, Mi¢i¢ (1992) je rodne pupoljke razvrstao u dve
kategorije: Cisto cvetne 1 meSovite. Prva kategorija pupoljaka sadrzi samo zacetke cvetova, bez
zaCetaka listova 1 vegetacionih kupa. Funkcionalna veza izmedu rodne grancice i cvetnih drski
ostvaruje se preko skracenog prirasta, redukovanog na izduzenu bazu osovine pupoljka i zonu
ljuspastih listi¢a. Razvijenost ovog prirasta jasno je uocljiva kod treSnje i viSnje, za razliku od
ostalog kosti¢avog voca gde je on najmanje uocljiv. lako se iz cvetnih pupoljaka razvija skraceni
prirast koji se moZe smatrati vegetativnim, on je rudimentiran i po plodonosenju se odbacuje s

nodusa, dovodec¢i do njegovog ogoljavanja. Cvetni pupoljci koji se diferenciraju u pazusima listova



mladara kostiCavog voca locirani su na bo¢nim prirastima, dok su na nodusima rasporedeni u
kolateralnom rasporedu, zauzimaju¢i periferni polozaj duz celog prirasta i eventualno centralni
polozaj samo u odredenom broju nodusa pri osnovi prirasta. VrS$ne pozicije na ovom istom prirastu
rezervisane su isklju¢ivo za vegetativne pupoljke, dok na nodusima gde su pupoljci rasporedeni u
kolateralnom rasporedu vegetativni pupoljci zauzimaju uvek 1 samo centralan polozaj. Budu¢i da se
rast rodnih grancica uvek nastavlja iz vrSnih pupoljaka dok nodusi sa €isto cvetnim pupoljcima
ogolevaju, sve ovo ima za posledicu da se kod ove kategorije prirasta u njihovom viSegodi$njem
rastu i razvitku formiraju rodni ¢vorovi kao kategorija starog rodnog drveta. Pomenute pravilnosti u
organogenezi Cisto cvetnih pupoljaka prisutne su kod gajenih vrsta vocaka iz roda Prunus. Grupa
vocaka sa Cisto cvetnim pupoljcima €ini istovremeno i grupu vocaka kod kojih u vegetaciji najpre
nastupa cvetanje pa onda listanje, upravo zahvaljujuci rudimentiranom plodonosnom mladaru. Ovo

se smatra posledicom evolutivnog razvoja roda Prunus.

DefiniSu¢i relativne pozicije generativnih pupoljaka na prirastima kod kosti¢avog voca
Mici¢ 1 Puri¢ (1995a) su zakljucili kako je topografija ovih tacaka rasta klju¢na i odredujuéa za tok
diferencijacije vegetativnih kupa na nodusima mladara u analiziranih vrsta voéaka iz roda Prunus,
kao 1 da je ona definisana genotipom vrste. Ciklus organogeneze tece u dvogodiSnjem periodu:
tokom prve vegetacije u svim pazuSnim pupoljcima duz mladog prirasta kod analiziranih vrsta 1
sorti vocaka diferencira se samo jedna vegetativna kupa. Daljom diferencijacijom primarne
vegetativne kupe zimskog pupoljka u prolece slede¢e godine formiraju se primordije listova-pretece
primarnih pokrovnih listi¢a, u ¢ijem pazuhu zaostaju meristemi koji su osnova formiranja
kolateralnih pupoljaka. Tokom dalje organogeneze centralne i bo¢nih vegetativnih kupa, primarni
pokrovni listi¢i postaju zajednicki zastitni listi¢i koji prekrivaju sve tri vegetacione kupe, dok
centralna vegetativna kupa diferencira sopstvene pokrovne listi¢e u procesu koji je intenzivniji od
zavrSetka rasta primarnih pokrovnih listica. Dalji tok diferencijacije vegetativnih kupa nodusa je
vrlo razli€it 1 moze te¢i u razli¢itim pravcima: u pravcu diferenciranja vegetativnih ili generativnih
pupoljaka, ili se zavrSava ranim atrofiranjem vegetativnin pupoljaka, tj. atrofijom tokom
diferencijacije generativnih pupoljaka. Takode je primecena zakonitost da bo¢ne vegetacione kupe
nodusa ili idu u pravcu atrofije ili u pravcu diferencijacije generativnih pupoljaka (nikada ne
zadrZavaju vegetativni karakter), za razliku od centralne vegeattivne kupe koja ili zadrzava
vegetativni karakter ili se diferencira u generativne pupoljke u osnovi mladara u roda Prunus.
Predstavljeni ciklus organogeneze kosticavog voca u ovom radu jasno pokazuje kako tokom samo
jednog ciklusa u kruni ovih vocaka teku tri paralelna procesa: 1) formiranje novih prirasta; 2) dalja
diferencijacija zimskih pupoljaka u pravcu vegetativnog/generativnog prirasta; 3) zimski pupoljci

sa ve¢ promenjenim (generativnim) karakterom meristema kre¢u u zavrSnu fazu diferencijacije



(mikro i makrosporogenezu). Cinjenica da se na nodusima mladara, bez obzira koja ¢e kategorija
prirasta od njega nastati, formiraju po tri vegetativne kupe, predstavlja znacajan bioloski potencijal
koji se moze iskoristiti u definisanju pomotehnickih zahvata u visokointenzivnim tehnologijama
gajenja kosticavog voca za dobijanje odgovarajuée strukture pupoljaka odnosno prirasta. Autori su
na kraju zaklju€ili kako granica izmedu vegetativne i generativne zone koju formiraju centralne
vegetativne kupe jeste jasno uocljiva na rodnim grancicama i ona zavisi od viSe faktora, ali pre
svega od osobenosti vrste a potom i sorte, kako su to autori i graficki prikazali (SI. 2.). Iz
prikazanog se generalno =zakljucuje kako vrste roda Prunus raspolazu izuzetnim rodnim
potencijalom, s obzirom na prisutne cvetne pupoljke na bocnim pozicijama po celoj duzini
mesovitih grancica (Prunus persica), dok vrsni i bazalni delovi vitih gran¢ica nemaju diferencirane
bocne pozicije (ostale ispitivane vrste roda Prunus); centralno pozicionirani pupoljci pri osnovi

pomenutih rodnih granéica su redovno rodni, a pri vrhu prirasta—vegetativni.

B,CB B CB BCB2 pcpy BCH

||
||

| }
| ‘ —
! 1 i = o
E §_ &
a .g‘
EE
o <
H - b
t ® g
> O
Prunus Prunus Prunus Prunus Prunus
persical.  domesticaL. armeniacal. aviumL. cerasus L.

Sl. 2. Sematski prikaz dominantne zone formiranja normalno diferenciranih vegetativnih i
generativnih pupoljaka u kolateralnom rasporedu na nodusima duz dugih (vitih) rodnih grancica

kod razlicitih vocaka roda Prunus (izvor: Mici¢ i Puri¢, 1995a).

U preglednom radu vezanom za analizu arhitekture stabala prisutnih kod vocaka u cilju
njenog modeliranja, Costes et al. (2006) navode kako je konstrukciona organizacija (arhitektura)

stabala nastala aktivno$¢u barem dva primarna meristema (jednog od nadzemnog dela i jednog od



korenovog sistema), ili u manjoj meri putem aktivnosti sekundarnih meristema koji su odgovorni za
uvecavanje precnika osovina stabala. Klasifikacija nadzemnog dela stabla ide u 4 glavne kategorije:
jednoosovinska stabla (nastala od pojedina¢nog nadzemnog meristema) ili nekoliko meristema
(viSeosovinska stabla). Ova poslednja se deli na 3 podkategorije na osnovu stanja diferenciranosti
osovina stvorenih od strane meristema: 1) svi meristemi imaju podjednaku aktivnost i stvaraju
jednake nediferencirane osovine; 2) razli¢iti meristemi imaju razliite potencijale i stvaraju razlicite
tipove osovina (tj. diferencirane osovine); 3) dati meristem menja svoju aktivnost vremenom i

stvara mesSanu osovinu, tj. osovinu ¢iji bazalni 1 vr$ni delovi imaju razli¢itu organizaciju.

Unutar ovih glavnih kategorija, finije razlike se uocavaju kod podkategorija razmatranih
kao ’arhitektonski modeli’. Njihove definicije zasnovane su na konceptu ’diferencijacije osovina’
koji kombinuje 5 vaznih morfoloskih kriterijuma koji su u vezi sa aktivno$¢u meristema: (1)
Pravac rasta, povezan sa filotaksijom omogucuje razlikovanje ortotropskih (osovina je snaznog
porasta sa radijalnom simetrijom) i plagiotropskih osovina (osovina je manje-vise horizontalna, sa
dorziventralnom simetrijom); (2) Ritam rasta, koji moze biti kontinuiran ili ritmican; (3) Rezim

grananja (monopodijalni model: vr$ni meristem dominira svojim prirastom u odnosu na bo¢no

potcinjene meristeme i njihove priraste; simpodijalni: odumiranje vr§nog meristema dovodi do

bo¢nih razgranavanja, pozicija grananja: akrotoni¢no nasuprot mezo- i bazitoni¢nom i njene

dinamike: momentalni-silepti¢ni ili odlozeni—prolepticni); (4) Seksualna diferencijacija meristema
i (5) Polimorfizam osovina koji omogucava razlikovanje izmedu kratkih (branhiblasti), srednjih

(mezoblasti), i dugih (auksiblasti) prirasta.

Predvidena klasifikacija, sastavljena od 23 modela, obezbeduje okvir za analizu biljne
arhitekture i vodi ka osmatranjima razvojne dinamike stabala, kao i identifikacije fenomena koji su
nepromenljivi u odnosu na ekoloske uslove. Ovakav pristup pokazao je da je moguce obracunati
promenljivost visih biljaka putem definisanja ograni¢enog broja razvojnih modela, definisanih na

nivou celog stabla i na nivou osovine.

Paralelno su i drugi koncepti bili izvedeni iz analize biljaka. Jedan od njih je mnogo
detaljniji u analizi, a proizaSao je iz ponavljajuce prirode konstrukcije drveta, koja je opet proizasla
iz ponavljanja sli¢nih organa i kompleta organa. Narocita paznja bila je usmerena na ponavljanje
metamera/fitomera koje definiSemo kao bazi¢ne elemente biljne konstrukcije nastale vrSnom
aktivno$c¢u prirasta. Oni se sastoje od C¢lanka, njegovog pazusnog prirasta, listova i pazusnih
pupoljaka, kao 1 internodija razvijenih ispod njih. Ipak, ponavljaju¢e celine nisu ba$ identicne 1
njihov razvoj se dokazano menja sa njihovom pozicijom unutar strukture drveta tokom razvoja

biljke. I pored toga $to su promene u pravcu diferencijacije pupoljka i stanja celine specificne za



svaku vrstu i vode ka diferencijaciji osovina (ortotropni nasuprot plagiotropnim osovinama; kratke
nasuprot dugim osovinama, itd.), generalna pravila uspostavljena su za sl. RAUHOV MODEL
ARHITEKTURE STABLA (SI. 3.): (1) Poveéanje prirasta u duzinu i u razvoju pazu$nih prirasta
tokom pocetnog perioda razvoja (tzv. ’uspostavljajuci porast’); (2) Period stabilnosti tokom kojeg
se zapazaju specificni gradijenti razgranavanja (npr. poput akrotonije); (3) Progresivno smanjenje
prirasta u duzinu i u pogledu razvoja pazusnih prirasta, $to vodi ka finalnom razvojnom stadijumu

ili starosti.
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S1.3. Shematski prikaz Rauhovog modela arhitekture stabla (izvor: Costes et al., 2006)

Po navodima istih autora (Costes et al., 2006) arhitektonska analiza je problemati¢na za
vocke stablaSice jer sistemi gajenja generalno menjaju arhitekturu stabla, 1 to ¢esto putem rezidbe.
Rezovi promovisu lokalni naknadni porast, koji medudejstvuje sa prirodnim rastom 1 modelima
razgranavanja. Stoga je primerenije analizirati arhitektonski razvoj na stablima odgajenim sa

minimalnom tehnologijom gajenja, a naroc€ito bez jake rezidbe, tokom nekoliko godina.

Navode¢i dalje primere arhitektonske analize stabala pomenuti autori izdvajaju poziciju
cveta u kombinaciji sa ponasanjem vr$nog meristema kao klju¢nu u definisanju razli¢ite arhitekture
stabala kod kosticavog voca: kod stabala treSnje i breskve, vr$ni meristem ostaje ziv vodeci ka
sistemu monopodijalnog grananja, dok kod stabala kajsije (ili §ljive) vrSni meristem obi¢no
odumire nakon svakog od perioda porasta, Sto vodi ka simpodijalnom grananju. Stoga treSnja i
breskva korespondiraju sa Rauhovim modelom. Narodito tresnja korespondira sa definicijom
Rauhovog modela vrlo striktno, s obzirom da se sastoji od jasno definisanih kratkih i dugih prirasta
i ispoljava izrazajnu hijerarhijsku strukturu. Stavie, stepen akrotonije je naro¢ito ostar, vodeéi do

dugih prirasta lociranih isklju¢ivo na vr$nim nodusima jednogodi$njih prirasta i stoga ka ritmi¢koj



distribuciji dugih grancica duz glavne osovine. Suprotno tome, kod breskve je primecena vise

poliarhi¢na organzacija koja dovodi do razvoja bazitoni¢nih, neprestano ponavljaju¢ih kompleksa.

Osvrcuéi se na unutarvrsne varijabilnosti arhitekture stabla, pomenuti autori (Costes et al.,
2006) navode kako razlike koje postoje medu sortama u porastu, razgranavanju i lokaciji cvetova
takode moraju biti predmet ispitivanja kako bi se dobio optimalizovani sistem gajenja, adaptiran na
razli¢ito ponaSanje primeéeno u okviru vrste. Razli¢iti kriterijumi su koriS¢eni za kvantitativno
klasifikovanje sorti unutar razli¢itih vrsta. Pionirska ispitivanja uradio je Bernghard (1961) koji je
prvi pokusao da tipizira stabla jabuke na osnovu sveukupnog modela rasta stabla, tj. pravca rasta
ramenih grana od uspravnog ka vise¢em, i njihovih tipova plodonoSenja. Lespinasse sa
saradnicima je kasnije uklju¢io i 3. parametar: poziciju ramenih grana duz debla, od baze-ka

akrotoni¢nom tipu.

U revijalnom prikazu modela razgranavanja u familiji Rosaceae Costes et al. (2014) su
pokazali do kog nivoa je nauka trenutno dosegla, kada se radi o modeliranju arhitekture stabala kod
pojedinih vrsta voc¢aka. Autori navode kako je razgranavanje kod umerenokontinentalnih biljaka
usko povezano sa predodredenoséu pupoljaka ka generativnom tj. vegetativnom pravcu
diferencijacije, kao i njihovom pozicijom duz letorasta, definiSu¢i modele koji se razlikuju medu
vrstama i koji su njihova konzervativna osobina. Autori su takode izveli i zakljucak kako se ona

ipak menja sa promenom duZine roditeljskog prirasta tokom ontogeneze vocke.

Kod umerenokontinentalnih vrsta osovine su klasifikovane u zavisnosti od prisustva tj.
odsustva novoformiranih organa (organa koji nisu bili deo pupoljka u vreme njegovog
embrionalnog stadijuma ali su se formirali tokom morfogeneze i perioda izduZivanja prirasta).
Tipi¢no, kratke osovine se sastoje od tzv. preformiranih organa (metameri ili organi buduceg
rastuceg prirasta koji su prisutni u embrionalnom stadijumu u pupoljku pre izduZivanja prirasta),
dok su samo dugacki prirasti sacinjeni od preformiranih organa za kojima slede tzv. neoformni
organi (novoformirani organi koji nisu bili prisutni u pupoljku tokom njegovog embrionalnog
stadijuma ve¢ se naknadno formiraju tokom morfogeneze i1 izduzZivanja prirasta). Jo§ jedna
kategorija su tzv. epikormicne osovine (prirasti izrasli iz prethodno mirujuceg pupoljka na deblu ili
grani koji se razvijaju iz biljnog tkiva koje nije deo pupoljka posto se ono razvija naknadno, tokom
morfogeneze 1 izduZivanja prirasta) za koje se prihvata miSljenje da su potpuno neoformni a
obrazuju se u stresnim uslovima ili nakon oStre rezidbe. Na nivou cele biljke, arhitektura 1
razgranavanje rezultiraju iz odnosa izmedu razliitith pupoljaka 1 meristemskih tkiva koji ih
saCinjavaju. Ovi odnosi diktiraju kako ¢e se svaki pupoljak razvijati, rasti ili prestati rasti, odnosno

da li ¢e korespondiraju¢i meristem odrzati svoju organogenetsku aktivnost (tj. biti sposoban da



proizvodi nove organe) ili ¢e se pupoljak diferencirati u specifican organ poput trna, cveta ili cvasti.
Biljke ispoljavaju ograni¢en broj mogucih konfiguracija razgranavanja, shodno nekom od 23
arhitektonska modela koja su definisana. Svaki od njih korespondira sa odredenom kombinacijom
Cetiri glavna kriterijuma koji se odnose na privremeno i toplosko pozicioniranje cvetova i
vegetativnih prirasta. Jedan kriterijum odnosi se na razgranavanje koje moze biti trenutno i1
odlozeno, monopodijalno ili simpodijalno (prisustvo i odsustvo apikalne dominacije, po redu),
bazi-, mezo- i akrotoni¢no, $to je vezano za distribuciju i poziciju novih prirasta (vr$no, srednje i
bazalno razgranvanje, po redu). Dalje, uzastopno razgranavanje se razlikuje od neprestanog
ponavljanja, koje se deSava kada boc¢ni prirast ima uporedujucu ili ve¢u duzinu od svog roditeljskog

prirasta, i delimi¢no ili potpuno ponavlja roditeljski sistem razgranavanja.

Po navodima istih autora, tipovi razgranavanja takode se mogu modelirati putem promene
agroekoloskih uslova. Modeli zavise od toga da li se boc¢ni prirasti razvijaju odmah ili nakon
perioda mirovanja, da li je cvetanje prisutno na pazuSnim ili vr§nim pozicijama, u pojedinacnim ili
meSovitim pupoljcima. Tipi¢na organizacija razgranavanja i cvetanja je modulirana shodno
unutras$njim faktorima poput ontogenetskog stadijuma roditeljskog prirasta ili genotipa. Ontogeneza
biljne strukture, naime, podrazumeva progresivno smanjenje godiSnjih stopa prirasta sa starenjem
biljke, u smislu smanjenja i u pogledu duZine i u pogledu frekvencije razgranavanja, kao $to unutar
vrste postoje znacajne razlike medu sortama u pogledu prirasta-broja listova/prirastu u funkciji
starosti drveta, razgranavanja i/ili geometrije celog stabla-uspravan ili polegnut (kao kod breskve).
Dalje, model razgranavanja ispoljava plasticnost u zavisnosti od tehnologije gajenja i vremenskih
prilika (poput svojstva svakog genotipa da se adaptira na rezidbu i odredeni uzgojni oblik, deficita
vlage koji razli¢ito deluje na priraste: kod epikormic¢nih prirasta srednja zona je najceSce
preskocena, iako ne mora da dode do smanjenja broja razvijenih nodusa na prirastu usled deficita
vode, itd.). lako ne postoji varijabilnost u uglu filotaksije (2/5 kod svih vrsta) postoji veliko
variranje u modelima razgranavanja kao posledica polozaja pupoljaka 1 konfiguracije
predodredenosti razvoja pupoljaka. Takode, vreme i lokacija indukcije diferenciranja zacetaka
cvetova u pupoljcima razlikuje se medu vrstama, §to upucuje na vezu izmedu odrzavanja apiklanih
meristema, odredenosti indukcije diferencijacije i rezultiraju¢ih morfotipova. Odrzanje meristema
ipak je klju¢no za viSegodisnje biljke pa bi strategija cvetanja mogla da se objasni preko razlike u
regulaciji meristemskog identiteta, razvojnih stadijuma (juvenilnog nasuprot stadijuma zrelosti) i

determinisanosti.

Autori Costes et al. (2014) su na kraju definisali tzv. morfotipove kao rezultat sinergije
odrzavanja apikalnih meristema, determinisanosti i lociranosti cvetnih elemenata na nivou prirasta.

Vecina morfotipova poreklom iz Sumskih populacija, poput tresnje, kombinuju jaku akrotoniju (i na



nivou stabla, i na nivou grane) sa sistemskim razdvajanjem cvetnih od vegetativnih meristema.
Lokacija cvetnih pupoljaka u preformiranim zonama, daleko od vr$nih meristema prirasta, dopusta
zavrsetak juvenilnog perioda bez promene vegetativnog kapaciteta porasta vrSnog meristema.
Putem odrzavanja dugog organogenetskog perioda vrsnog (apikalnog) meristema kod vertikalnih
osovina, a narocito kod glavne osovine, saCinjena je konstrukcija visokih stabala, koja nudi
mogucnost da konstrukcija moze da se izbori za svetlost sa svojim susedima u Sumskoj biocenozi.
Suprotno tome, $to su cvetni meristemi blizi vrhu, to je vr$ni meristem determisaniji. Medu vrstama
roda Prunus, koji svi obrazuju cvetne i vegetativne pupoljke u kombinaciji duz neoformiranih
delova prirasta, badem ima najuspravniji i akrotoni¢ni (vrSno razgranavajuéi) oblik, u poredenju sa
breskvom (viSe bazitoni¢ni oblik) i kajsijom (simpodijalno razgranavanje), kod koje odumiranje
vr$nog meristema dovodi do vr$nog razgranavanja i ispoljavanja manje veli¢ine stabla. Periodi¢no
odumiranje vr$nih meristema prirasta bez cvetne diferencijacije, $to je primeceno kod kajsije, jeste
jedan interesantan slucaj koji upucuje na deficit u odrzavanju prisustva vr§nog meristema. Ono se
moze odnositi na njegovu osetljivost na klimatske uslove. Takode, zaustavljanje i okoncanje
porasta ¢esto moze dopustiti prilagodeni rast koji je adaptiraniji na susnije ekosisteme u kojima ova

vrsta raste.

Autori zaklju€uju da je predodredenost pupoljaka ka tipu diferencijacije definisana tokom
vegetacije, iako oni rastu nakon zimskog perioda mirovanja, narednog proleca. Ovo je tipicno za
viSegodiSnje strukture, pored vidnog izuzeca od sileptickog razgranavanja (obrazovanje boc¢nih
prirasta u istoj vegetaciji kad i lateralni pupoljci iz kojih su nastali). U populaciji pupoljaka
razvijenih tokom vegetacije samo deo se diferencira u cvetne pupoljke, na odredenim pozicijama.
Ove pozicije takode se mogu sagledati kao posebni vremenski koraci tokom godisnjeg ciklusa
razvoja prirasta. U slu€aju stabla treSnje, pobudivanje u pravcu generativne diferencijacije deSava
se samo u pupoljcima lociranim u preformiranim delovima prirasta, dakle u malom broju
meristema formiranih rano tokom vegetacije. Ovo mozda proizilazi iz privremene ekspresije
kljuénih gena, kako je to prethodno prikazano kod topole, kod koje vrh FTI1 ekspresije
(ispoljavanja) zimi inicira prelazak vegetativnog meristema ka reproduktivnom statusu, dok su
pupoljci stvoreni pre i posle FT1 ekspresije-vegetativni. Kod dr. vrsta roda Prunus, ukljucujuéi tu
badem 1 breskvu, diferencijacija u generativnom pravcu se takode deSava i u preformiranim
organima, ali je povezana sa pazu$nim meristemima koji se svi formiraju tokom vegetacije i to duz
neoformiranih delova roditeljskog prirasta. Ovo upucuje na to da se uslovi za generativni pravac
pobudivanja moraju odrzavati (negovati) tokom vegetacije. StaviSe, povra¢aj zona razgranavanja
povezanih sa brojem cvetova, kako je to otkriveno kod kajsije ili badema, upucuje na to da se

pobudivanje u generativnom pravcu deSava u razliCitim talasima intenziteta, vodeéi ka



promenljivom (povecavaju¢em ili opadaju¢em) broju cvetova, Sto je u vezi sa pazuSnim
meristemima. Ove oscilacije mogu nastati kao posledica promenljivih uslova spoljne sredine ili
unutrasnjih uslova rasta, ukljucujué¢i tu i dostupnost resursa ili molekularnu kontrolu. Iako su
ispitivanja neophodna kako bi se potvrdilo ucesé¢e navedenih faktora, sumnja se da bi u takvim
uslovima konfiguracije tkiva-regulacija predodredenosti delova tkiva ka odredenom tipu

diferencijacije na ¢elijskom nivou morala biti vrlo precizna u vremenu i prostoru.

Na petom Internacionalnom Simpozijumu o tre$nji u Turskoj (Bursa, 2005) grupa
francuskih autora (Lauri i Claverie, 2008) iz nacionalne nau¢ne grupe koja se bavi prouc¢avanjem
arhitekture i funkcionalnosti vrsta vocaka izlozila je objedinjena saznanja o arhitekturi stabla,
fiziologiji i tehnologiji gajenje tresnje. Po njima, sa stanovista arhitekture stabla, tre$nja poseduje
dve bitne osobine: 1) ima uspravne ramene grane na kojima preformirani kratki i dugi prirasti nose
cvetove na bocnim pozicijama, koje ogoljevaju nakon plodonoSenja (tipican arhitektonski model
Rauha) 1 2) odlikuje se snaznim dimorfizmom izmedu kratkih prirasta (sastoje se u proseku od 10
preoblikovanih nodusa zatvorenih u zimskim pupoljcima) i dugih prirasta (sastavljenih od
preoblikovanih delova prac¢enih novoformiranim delovima), sa izrazajnom akrotonijom. Naime,
duzi prirasti se razvijaju na vr$nim pozicijama, neposredno ispod prekinutog proslogodi$njeg rasta,
uz postojanje tipicnog stepena akrotoni¢nosti na prirastima razvijenim duz njihovih nosaca. Zbog
staro$¢u izazvanog smanjenja godiSnjeg porasta dugih prirasta, ovaj dimorfizam je manje izraZajan
na starijim stablima u poredenju sa istim kod mladih stabala. Kao posledicu iznetog imamo da se
udeo prinosa koje nosi kratko rodno drvo povecava sa staros¢u stabla. Kao i kod drugih vocaka, svi
zahvati u rezidbi 1 oblikovanju krune su multifunkcionalni, tj. imaju razlic¢ite efekte na arhitekturu
stabla (distribuciju bo¢nih prirasta u biljnom sklopu, njihovu demografiju, broj 1 raspored, itd.) 1
usvajanje svetlosti, kao i njenu distribuciju unutar S$palira. Sve ovo naknadno utice na kvalitet
ploda. Isti sistem gajenja moZe imati objedinjujuce i/ili antagonisticke efekte na arhitekturu stabla i
distribuciju svetlosti u kruni. Stoga kriti¢ni koraci u konceptu preciznog sistema gajenja radi
odrzivog prinosa 1 kvaliteta ploda jesu kako Sto bolje sagledati posledice tehnika koriS¢enih za
oblikovanje krune i razviti metode koje ¢e anticipirati razgranavanje 1 cvetanje u kruni 1 u narednoj
godini, a ne samo primena metoda koje koriguju trenutne probleme. Iako je, kao i kod dr. vocaka,
podloga najefikasnija 1 postojana mera redukovanja veli¢ine stabla i unapredenja ranog
plodonoSenja na osnovu povecanja uces¢a reproduktivnih struktura na racun vegetativnog porasta,
¢este nedoslednosti u ispoljavanju efekata shodno sorti 1 agroekoloskim uslovima stvaraju potrebu
za daljim istrazivanjima. Rano stupanje krune na rod moZe nepovoljno uticati, a to je obi¢no
povezano sa pojavom prerodavanja stabala u ranoj mladosti, podsticu¢i nizi prinos i kvalitet ploda u
sprezi sa smanjenim prirastima u kruni. lako je frekvencija razgranavanja 1 opsti izgled krune sortna

odlika, podloga cCesto utice na ugao razgranavanja i stoga treba biti razmotrena u tehnici



oblikovanja krune. Kao i1 kod ve¢ine dr. umerenokontinentalnih vocaka, diferencijacija rodnih
pupoljaka u pazuhu listova kod treSnje se desava kasno u prolec¢e i tokom leta, u godini koja
prethodi cvetanju i1 plodonoSenju. Ispitivanja su konstatovala generalni trend u stepenu
akrotoni¢nosti izmedu majskih kitica iste starosti, kao i povecanje prec¢nika i broja plodova/kitici
duz nosaca rodnog drveta, idu¢i od sredine ka vrhu. Ove tendencije se razvijaju pod uticajem sorte,
podloge i datog sistema gajenja, tj. shodno orijentaciji grana. Produkcija kitica, zapazeno je, opada
sa staroS¢u nosaca, bez obzira na uslove osvetljenosti i dugovecnost stabla. Pretpostavlja se da je
zivotni vek kitica multifaktorijalan i zavisi od metoda rezidbe (u smislu regulisanja konkurencije za
asimilatima izmedu njih 1 prirasta), uslova osvetljenosti, orijentacije grana ili sorte. Autori takode
isti¢u znacaj ekoloskih uslova na razvoj kratkog rodnog drveta, navode¢i zaklju¢ke drugih autora
(Oukabli i Mahhou, 1997.) kako se proporcionalna zastupljenost rodnih kitica na drvetu razli¢ite
starosti moze posmatrati i kao indeks sortne adaptacije na umerenu klimu sa nedovoljnim brojem
chilling-jedinica.

Autori Lauri i Claverie (2008) navode jo$ neke specifi¢ne osobine tresnje kao vrste. Naime,
kod nje se lisna masa razvija uglavnom posle cvetanja i tokom razvoja ploda. Ovaj proces razvica
je kra¢i u odnosu na druge voc¢ke (manje od 90 dana, u odnosu npr. na jabuku, 150 dana). Oba ova
fenomena sugeriSu o kriticnoj ulozi rezervi ugljenih hidrata za odrzivi rani vegetativni porast 1
plodonosenje. lako fotosinteza plodova znacajno doprinosi ranom balansu ugljenih hidrata plodova,
ipak brz razvoj fotosinteticki nadleznih listova, koji ostvaruju vrh svoje fizioloske aktivnosti
neposredno pre punog razvoja individualnih listova, vodi ka autotrofiji S$palira ubrzo nakon
pokretanja pupoljaka. Varijabilnost u lisnoj masi uslovljena je dejstvom nekoliko faktora:
svetlosnog okruzenja u zavisnosti od polozaja unutar Spalira, zatim modifikacije odnosa izvor-
potrosac (putem uklanjanja lisne mase), 1 starosti listova. Neto fotosinteza bazalnog liS¢a na dugim
prirastima treSnje nije znacajno razli¢ita od istog na liS¢u sli€ne starosti na kiticama u bilo kom
periodu razvoja prirasta. Ipak, autori navode prethodne rezultate Lauria (1992), po kome je
verovatno da relativan odnos listova i i osovina lisnih prirasta jeste snazan oslonac u vremenski
programiranoj distribuciji izvoza ukupnih produkata fotosinteze ka ostatku stabla, a narocito ka
plodovima. Biljni sklop stabla tresnje ¢ine tri vrste prirasta: dugi vrsni prirasti, kratko rodno drvo u
nastajanju na 1-godisnjim nosac¢ima i rodne kitice na dvo- i viSe godi$njim nosa¢ima. Lis¢e kitica
razvija se potpuno tokom 3 nedelje nakon pokretanja pupoljaka i ve¢inom doprinosi razvoju
plodova na tom istom rodnom drvetu. Plod je prioritetan potrosa¢ asimilativa, naroc¢ito tokom I i IIT
faze svog razvoja, pa pored lisne mase kitica 1 okruzujuca lisna masa (liS¢e okolnih nerodnih kitica

1 dugih mladara) ucestvuje u obezbedenju asimilativa za njihov razvoj.



Autori Lauri i Claverie (2008) dalje primenjuju heuristicki koncept (primenu znanja) na
oblikovanje krune tresnje preko vise principa. Princip 'Upravijanja oblikom krune nasuprot
upravljanju rodnim granama’ navodi da i kod treSnje kao i kod ostalih vocaka produktivnost
stabala zavisi od vremenskih i zemlji$nih uslova, izbora sadnog materijala i sistema gajenja. Svi ovi
faktori pojedinacno su snazno nezavisni, dok parametri visina stabla 1 gustina sadnje jesu zavisni od
bujnosti komponenata sorta—podloga. Neke osobine vezane za oblikovanje krune u gustim nasuprot
retkim zasadima (300-500 stabala/ha) se bitno razlikuju, jer kod ovih poslednjih potreban je jak
skelet za svako stablo, za razliku od gustih zasada (preko 1000 stabala/ha) gde skelet biva
redukovan na minimum. Ipak, u oba sluc¢aja rodni $palir treba da je sastavljen od rodnih grana
idealno ukomponovanih u razli€ite populacije prirasta/listova. Mnogi sistemi gajenja razvijeni su u
razli¢itim treSnjarskim podrucjima Sirom sveta s ciljem poboljSanja prinosa i kvaliteta ploda a
putem optimalizovanog usvajanja svetlosti i njene distribucije unutar $palira. Cinjenica da svi ovi
sistemi egzistiraju dokaz je da niti jedan od njih nije zadovoljio cilj a to je visok i standardno dobar
kvalitet plodova u svim okolnostima. Kod gustih zasada heuristicki je jo$ vaznije da se paznja
fokusira na odgovaraju¢u pomotehniku na rodnom drvetu na osnovu sustinskog znanja iz
fiziologije i poznavanja arhitekture stabla, zatim na sistem gajenja tj. sveukupni oblik stabla sam
po sebi kao strukturni okvir za rodne grancice. Princip 'Vegetativni porast i modeli plodonosenja,
uz upotrebu rezidbe i sistema gajenja’ ukljucuje dva evolutivna koraka, arhitektonske komponente
koji odreduju smer plodonosenja i njihovo oblikovanje pod dejstvom spoljasnjih faktora (podloge,
rezidbe, sistema oblikovanja krune). Bitni faktori koji primarno odreduju model plodonosenja sorte
su frekvencija akrotoni¢nog grananja, proporcija ¢lanaka sa pazu$nim cvastima pri osnovi dugih
mladara koji ostavljaju ogoljeno drvo na dvogodisnjim i starijim delovima grane, distribucija
cvetova i plodova na majskim kiticama i diferencijacija roda na starijim kiticama. Ovi faktori su
pod uticajem podloge ali i sistema gajenja i procedura rezidbe (u podeli na zimsku nasuprot letnje,
rezova krune u jednoj ravni nasuprot rezova proredivanja, itd.). Kombinacija ovih procedura
efikasno 1 precizno upravlja oblikom stabla i plodonoSenjem i adaptirana je za poseban biljni
materijal. Tako npr. poznato je da zimski rezovi krune u jednoj ravni stimuliSu bujnost i mogu se
koristiti za odlaganje plodonosenja kod ranostasnih i produktivnih kombinacija sorta—podloga, dok
savijanje grana ima prednost kod bujnih, kasnostasnih sorti. Princip ’‘Arhitekture stabla i
optimalizacije plodonosenja’ zasniva se na hijerarhinosti stabla treSnje, tj. na dominaciji debla u
odnosu na bo¢ne priraste, barem u ranim fazama razvoja krune. Sa starosnim smanjenjem duZine
dugih prirasta postepeno se razvija poliarhija (relativna ujednacenost svih prirasta bez obzira na
poredak grana). U kasnijim fazama razvoja biljni sklop se formira od prirasta srednje duzine sa
rodnim kiticama na svim novoformiranim nodusima, uz svega par akrotoni¢nih bo¢nih dugih

prirasta. Neke sorte tipicno pripadaju hijerarhijskom tipu arhitekture stabla (Fercer, Durone 3).



Biljni sklop tzv. hijerarhi¢nih stabala ima rodne kitice u udaljenoj vrSnoj 1/3 prirasta sa
progresivnom kolonizacijom nizih ¢lanaka na starijem drvetu. Kod dr. sorti (Van) prisutan je
polijarhi¢ni tip arhitekture. Prelazak od hijerarhije ka poliarhiji za datu sortu deSava se mnogo brze
na krzljavim u odnosu na bujne podloge. Kao posledica, poliarhijski nivo i povezujuéi Stetni efekti
preguste krune pre se postizu na krzljavim stablima. Odgovor na pitanja koje je najkvalitetnije
rodno drvo i kako ga ugraditi u samu krunu autori su dali tvrdnjom kako je cvetanje i plodonosenje
najkvalitetnije pri osnovi dugih letorasta. Ipak rod dobijen na ovakvim pozicijama ¢ini mali deo od
ukupnog prinosa u kruni, narocito kod hijerarhijskih stabala. Stoga prioritet rezidbe treba da bude
odrzavanje roda na ovim prirastima u $to ve¢em procentu. U kontekstu gustih zasada sa
progresivnim smanjivanjem duzine mladih prirasta tokom godina eksploatacije, citirano je vise dr.
autora koji navode kako bi dobar kompromis bio imati redovan prirast duzine 20-30 cm svake
godine, sa rodom na dugim letorastima i u poznijim godinama Zivota zasada, i dobro razvijene
kitice na starijem drvetu. Autori Lauri i Claverie (2008) konstatuju kako je poliarhijsko stablo
verovatno dobar sistem za ugradnju najkvalitetnijeg rodnog drveta u krunu stabla, iako i tu ima
razlike. Ekstreman primer bio bi uzgojni oblik Spanski grm kod kojeg se bujnost slama njegovim
deljenjem u brojne podjednake segmente prirasta preko rezova u jednoj ili viSe ravni. Ipak ovaj
vestacki sistem zahteva mnogo radne snage sa visokim nivoom vestine za izvodenje rezidbe. S
druge strane, sistemi koji iskoriS¢avaju prirodnu arhitekturu stabla 1 distribuciju razlicitih
populacija prirasta i listova unutar $palira (poput Solaxe sistema) bili bi manje zahtevni po pitanju
radne snage 1 stoga imaju prednost sa ekonomske tacke gledista, §to je u ogledima 1 dokazano.
Rezultati ogleda, kao i prakticna zapaZanja poljoprivrednih savetodavnih sluzbi na terenu, bez
obzira na primenjene sisteme gajenja (vaza, vertikalna kordunica i Solaxe) istakla su sl. bitne
ciljeve: 1) Povecati prozracnost krune putem uklanjanja grana i prorede kitica u njihovom
bazalnom delu; 2) Pravilno raspodeliti vegetativni prirast, naro¢ito u zonama plodonosenja tj. pri
osnovi dugih prirasta i kod dobro razvijenih kitica; 3) Neophodnost upravljanja zametnutim rodom
1 gustinom grancica putem rezova proredivanja bo¢nih prirasta u akrotoni¢énom prstenu kao i kitica
(rodnog drveta u nastajanju ili starijeg rodnog drveta), u zonama duz nosa¢a gde su pregusti i ispod
prirasta, u slucaju da je savijen. Sve ovo obezbeduje korektnu svetlosnu sredinu i promovise
plodonosenje kao i odrzivost rodnosti na preostalim kiticama. Proredivanje rodnih pupoljaka moze
se uzeti kao dopunska mera za podeSavanje prinosa, uz minimiziranje nezeljenog bujnog porasta
usled neadekvatne rezidbe.

Autori Lauri i Claverie (2008) na kraju zakljucuju kako, sa stanovista fiziologije, strategija
tzv. ’preciznog razgranavanja’ u procesu proredivanja kitica i dugih prirasta verovatno menja

demografiju prirasta (povecavajuci duzinu i broj listova na kiticama, kao i raspodelu asimilata), u



poredenju sa vise izraZenom hijerarhijskom arhitekturom stabla. Odnos izvor-potrosa¢ u pogledu
asimilativa zavisi ne samo od usisne mo¢i potrosa¢a ve¢ i od snabdevenosti, od konkurencije
potroSaca, modela transporta, zapravo od celog sistema. Stoga ispravno modeliranje odnosa izmedu
broja listova i lisne povrSine, broja plodova i njihove mase treba da uzme u obzir i udaljenost
izmedu organa i prirasta a ne samo veliinu lisne povrSine. Sa stanoviSta ekonomicnosti novi
sistemi gajenja i koncepti rezidbe treba da optimalizuju efikasnost radne snage tokom Zzivota
vocnjaka, 1 to ne samo putem ispravljanja tekuéih problema zasenjenosti krune ve¢ i u anticipiranju
grananja i cvetnja u narednim vegetacijama.

Po navodima (Micica i sar. (2008) put od ekstenzivnih do visokointenzivnih sistema gajenja
kod tre$nje preden je za relativno kratko vreme (20 godina). Razvoj ovih sistema gajenja i$ao je kao
i kod drugih vocaka najpre preko selekcije slabo bujnih podloga, zatim izborom adekvatne
kombinacije sorta—podloga, i na kraju razvojem uzgojnih oblika saglasno sistemu vretena. Krajnji
cilj je zapravo podrazumevao svodenje skeleta na stozinu i definisanje rezidbe saglasno biologiji
formiranja i dinamici plodonoSenja razlicitih kategorija rodnog drveta.

Osnovno otvoreno pitanje u intenzivnim sistemima gajenja treSnje je kako zadrzati
vegetativne taCke rasta u zoni centralne osovine, koje su neophodne za kontrolu formiranja
uzgojnog oblika i cikli¢nu zamenu rodnog drveta odgovaraju¢eg rodnog potencijala. Odgovor je
naden u reintegraciji bujnih podloga u modernim sistemima gajenja treSnje. Intenzivni sistemi
gajenja na podlogama vece bujnosti znatno lakSe kontroliSu razvoj vegetativnih tacaka rasta, ali
traze 1 visoku preciznost u agro- i pomotehnici i uspostavljanju osnovne strukture skeleta, kao i u
cikli¢noj smeni svih kategorija prirasta u okviru datog sistema gajenja. Zadovoljavajuéi rezultati su
postignuti sa vretenima (Canovo, Vogelovo, Brunerovo). Spanski grm i njegove modifikacije na
srednje— i bujnim podlogama (Colt, magriva, Maxma Delbard 97) daju neSto viSe mogucnosti i
slobode u formiranju krune, gde se uz permanentno primenjivanje zelene rezidbe do 3. godine
starosti stabala formira skeletna struktura zavrSno sa treCom ravni reza, dok se u slucaju slabo
bujnih kombinacija sorta—podloga skeletna struktura formira zavr$no sa drugom ravni reza. Naime,
kod Spanskog grma akcenat se stavlja na manje preciznu kontrolu ciklicne smene u formiranju 1
plodonoSenju rodnog drveta u odnosu na vretena. Radikalni tretmani skeletne strukture
podrazumevaju zamenu nosaca u viSegodi$njem ciklusu putem reza na patrlj, iz kojeg se razvijaju
novi prirasti.

Zelena rezidba kao obavezna pomotehnicka mera u intenzivnim zasadima treSnje pociva na
bioloSkim osobinama rasta i razvoja ove vocke. TreSnja razvija dve kategorije zimskih pupoljaka:
vegetativne i rodne. Ogoljavanje nodusa na kojima su bili formirani cvetni pupoljci predstavlja
normalan zavrSetak generativnog ciklusa organogeneze i na njega se ne moZze uticati nikakvim

agro— i pomotehnickim merama. Za definisanje zahvata u pomotehnici tresnje, a narocito u zelenoj



rezidbi, klju¢no je saznanje koje ¢e vegetativne kupe u pazusima listova do ulaska u mirovanje dati
vegetativne a koje generativne pupoljke. Naime, prilikom zelene rezidbe kosticavih vocaka svi
zahvati moraju tretirati pazusne vegetativne pupoljke, jer rezovi na buduée generativne pupoljke
nemaju efekat posto kolenca koja ih nose posle njihovog plodonosenja —ogoljevaju. Akrotoni¢an
rast koji dominira kod tresnje podrazumeva izrazito jaku snagu rasta vr§nog pupoljka i podredenost
bo¢nih razgranavanja, kao i razli¢it stepen ogoljavanja koji je proporcionalan rodnosti. Stoga je
pitanje genotipske specifi¢nosti u rastu i razvoju svih kategorija prirasta u kruni zapravo osnovni
element uspeha u rezidbi (Miéi¢ i sar., 2008). Analiza plodonoSenja i stvaranja rodnog ¢vora kod
majske Kitice treSnje takode jasno ukazuje na ogoljavanje proporcionalno plodonoSenju. Rodni
potencijal ima izrazen pad od 3. godine starosti nerazgranatog ¢vora, nastalog kao posledica
plodonosenja. Stoga nosace rodnog drveta na kome se formiraju kitice treba rezidbom odstraniti
kada napune 3 godine starosti, uz blagovremeno formiranje novih nosa¢a za zamenu. Analiza
plodonoSenja 1 stvaranja rodnog ¢vora kod vite rodne grancice takode pokazuje vec iskazan
pravilan stepen ogoljavanja shodno rodnosti, kao posledicu normalnog nacina zavrSetka
generativnog ciklusa organogeneze. Izrazen pad rodnog potencijala vite grancice od 3. godine
starosti 1 bez obzira na razgranavanja rodnog ¢vora nastalog rastom i plodonosenjem otvara pitanje
pomotehnickih zahvata u cilju formiranja i zamene rodnog drveta. Ovde su klju¢ni problem
vegetativni pupoljci u majskim kiticama i njihovo pozicioniranje duZ nosaca, s obzirom na promene
ovog parametra tokom starenja samog nosaca rodnog drveta. Naime, na njemu se tokom razvoja
mogu jasno razdvojiti tri zone (zone ogoljavanja, kao i zone vegetativnih i generativnih pupoljaka)
koji su u mladosti obecavajuée sa stanoviSta visokog potencijala rasta i rodnosti. Nosac star 6
godina ima bitno smanjene zone rasta i plodonosenja, dok zona ogoljavanja zauzima najveci deo.
Sa daljom staros$¢u nosaca ovakva tendencija se samo povecava, Cine¢i da je rast sveden na
minimum a plodonoSenje-simboli¢no. Kod kosti¢avog voca rodne grancice sa Cisto cvetnim
pupoljcima, koji su u razli¢itom odnosu i kombinacijama sa vegetativnim pupoljcima, analiticki se
mogu razvrstati na razli€ite tipove organogeneze rodnog drveta shodno vremenskom periodu 1
poretku grananja koji je potreban vegetativnim taCkama rasta da formiraju odredene tipove rodnih
granCica. Takode je zapazena tendencija smanjenja snage rasta i rodnog potencijala u viSim
poretcima grananja. Rezidba treSnje u cilju kontrole rasta i rodnosti najces¢e se primenjuje s ciljem
da se spreci prerodavanje ali i prosvetli unutrasnjost krune. Pomotehnicko reSenje kod treSnje
podrazumeva zahvate podmladivanja koji moraju biti izbalansirani sa duzinom mladara zbog
procesa ogoljavanja, koje ¢ini da podmladivanje nece dati adekvatan odgovor. Dakle, zahvatima
rezidbe potrebno je izbalansirati veli¢inu i broj plodova po jedinici proizvodne povrsine u odnosu

na broj novih prirasta. Takode je potrebno pratiti medusobni uticaj ova dva parametra, posebno



kada se rezovi rade na viSegodiSnjim nosacima razliCite starosti. Pravilo je da prekracivanje moze
obuhvatiti 20-25 % nosaca rodnog drveta u toku jedne vegetacije, a da se njime ne utiCe na
krupno¢u ploda. Pravilno izvedeni povratni rezovi na patrlje razli¢ite duzine traze pravilno
odmeravanje jacine rezidbe, §to se posledicno ocenjuje na osnovu prisustva i bujnosti kratkih 1
dugih prirasta. Izbalansiran odnos majskih kitica i vitih rodnih granéica u kruni jasan je znak
pravilno izvedene rezidbe. JaCim nosa¢ima u kruni slama se snaga rasta putem zahvata rezidbe na
luk (priprema buduceg nosaca rodnog drveta) i kondir (za dobijanje kvalitetnog roda) u sklopu
zelene rezidbe. Autori Micéi¢ i sar. (2008) u prvi plan stavljaju letnju rezidbu, dok je zimska
rezidba, izvedena pri zelenom vrhu pupoljka samo korektivna i podrazumeva proredu pupoljaka i
rodnih grancica. Izvedene su i norme za savremene sisteme gajenja treSnje: prinosi u nivou 1,7-2
vagona/ha (14-16 kg/stablu) pri gustini sklopa od 4 x 2 m i trazenoj krupno¢i ploda pre¢nika preko
30 mm (mase vece od 11,5 g) zahtevaju obezbedenje 10,5-12 duznih m nosaca rodnog drveta, uz
dodatnih 20 % za rezervu, tj. oko 1,5 kg roda/m nosaca rodnog drveta. Rezidba na rod ide na
formiranje novih prirasta za sukcesivnu zamenu nosaca rodnog drveta, uz otvorena pitanja vezana

za proredivanje plodova i pupoljaka.

Faktori koji uslovljavaju diferenciranje zacetaka cvetova u pupoljcima razvrstani su u tzv.
faktore nasledne prirode, zatim biohemijske (u smislu uspostavljanja fizioloSke ravnoteze izmedu
pojedinih gradivnih makroelemenata, fitohormona), ekoloSke (fotoperiodizam, toplota, vlaga), i

faktore agro- i pomotehnicke prirode.

Kao rezultat intenzivnih proucavanja u poslednjih 20-30 godina, dobijene su nove
informacije o diferenciranju zacetaka cvetova u pupoljcima kod jabuke 1 tresnje, ukljucujuéi tu 1
gensku osnovu regulacije ovog procesa. Koutinas et al. (2010) navode tvrdnje vise autora kako je
diferencijacija rodnih pupoljaka kompleksan fenomen, a da se inicijalni razlozi formiranja cvetova
mogu definisati kao ’neSto $to se desilo izmedu gena zaduZenih za formiranje cvetova i mejoze’.
Pobudivanje procesa diferencijacije moze znaciti nesto sli¢no deblokadi gena odgovornih za ovaj
proces. Identifikacija i karakterizacija odredenog broja tzv. homeotickih gena, povezanih sa
procesima diferencijacije zacetaka reproduktivnih organa tj. odgovornih za regulaciju razvoja
razli¢itih anatomskih struktura putem programiranja razli€itih transkripcionih faktora, kod model
vrsta u svetu skrivenosemenica (Anthirium majus L., Arabidopsis thaliana) dozvolili su
pronalazenje njihovih homologa u svetu vo¢aka u poslednjih deset godina, a naro¢ito kod jabuke
kao najznacajnijeg predstavnika vrsta vocaka umerenog pojasa. Kod nje, kao 1 kod drugih voc¢aka
formiranje cvetnih pupoljaka prolazi kroz slede¢e faze: pobudivanje procesa diferencijacije,
histoloSka transformacija i morfoloska diferencijacija (Buban i Faust, 1982, citat). Indukcija

procesa diferencijacije daje jedan impuls dovoljno razvijenim i ’osetljivim’ pupoljcima za tranziciju



od vegetativne ka generativnoj fazi diferencijacije. Moglo bi se re¢i da je ovo kvantitativna
promena u koju su, pretpostavlja se, uklju¢eni geni tipa AFL (apple floricaule/leafy, tzv.
homeoticki flo—geni), s obzirom na njihovo prolazno ispoljavanje u najranijim fazama razvoja
cveta: braktejama pupoljka, potom zacecima ¢asi¢nih i kruni¢nih listi¢a, ali ne i u primordijama
prasnika. Kada vrh meristema vegetativnog pupoljka primi signal za diferencijaciju u generativnom
pravcu, mitoticka aktivnost postaje potpuna za ceo meristemski vrh, istovremeno menjajuci
njegovu histolosku strukturu. Centralni meristem je odgrnutiji, neposredno je ispod podpovrsinskog
omotaca, i ovo rearanziranje tkiva u odsustvu morfoloskih promena u vrhu ¢ini proces pobudivanja
nepovratnim. Dalje, morfoloSka diferencijacija deSava se samo ukoliko je struktura vegetativnog
pupoljka kompletna. Rodni pupoljak jabuke je skrac¢ena osa koja obi¢no nosi 21 formaciju ubacenu
u spiralnu sekvencu, niz. Sastoji se od pokrovnih listi¢a pupoljka, tranzicionog lis¢a, pravih listova
i brakteja. Osa se zavrSava u zacetku tzv. vrSnog, ’kraljevskog’ pupoljka a zaceci cvetova se
formiraju na osama tri brakteje i tri po polozaju vrsna lista. Ispod venca cvetova na osi 1. ili 2. lista
lociran je zaletak vegetativnih pupoljaka. Diferencijacija cvetne primordije kod jabuke moze
otpoceti kada je primordije bo¢nih priraslica ve¢ pobudene. Oni se kompletno formiraju pre pojave
prvog pokazatelja prolaska pupoljka iz vegetativnhog u reproduktivnu fazu, iskazanog u vidu
kriticnog broja ¢lanaka na prirastima jabuke. Ovaj broj varira u intervalu 16-20 i sortno je
specifiCan, kao 1 broj priraslica koje se formiraju s pojavom caSica vrSnih cvetova u cvasti.
Formiranje odvojenih cvetova u rodnom pupoljku treS$nje je gotovo istovremeno. Izvesne razlike u
fazama razvoja cvetova unutar rodnog pupoljka vi§nje mogu se primetiti poCev od inicijacije antera

1 karpela, ali nakon toga svi cvetovi izgledaju identi¢no.

Razvoj cvetnih pupoljaka tokom celokupnog procesa diferencijacije podloZan je uticaju
razli¢itih faktora. Pored ve¢ spomenutog genotipski definisanog pocetka histoloskih i morfoloskih
promena Koutinas et al. (2010) navode i uticaj podloge u istom smislu. Naime, kod jabuke njihov
uticaj definisan je odredivanjem vremena terminalnog porasta mladara i kao i1 kriticnog broja
bo¢nih priraslica u procesu tranzicije pupoljaka od vegetativne ka generativnoj fazi diferencijacije.
Podloge razli¢ite bujnosti, medutim, nisu znacajnije uticale na inicijalni razvoj cvetnih pupoljaka
kod pojedinih sorti vi$nje, kako navode autori. Uticaj prestanka vegetativnog rasta, depresirajuc¢eg
uticaja plodova, pozitivne citohemijske promene u smislu povecanog sadrzaja nukleinskih kiselina,
hormonalna uslovljenost procesa diferencijacije samo su neki od faktora koje pomenuti autori isticu
kao odredujuce za proces diferencijacije u generativnom pravcu. Kvalitet reproduktivnih organa tj.
sposobnost cvetova jabuke da zametnu plodove, kao i1 njihova forma i veli¢ina u uskoj su vezi sa
morfologijom cvasti, koja je u obrnutoj sprezi sa fazama razvoja cvetnih pupoljaka, ostvarenim u

vreme cvetanja prethodne godine. Naime, zapazeno je da u uslovima odsustva bujnosti proces



diferencijacije u generativnom pravcu startuje ranije, ali je krajnji rezultat loS$iji, u smislu
produkcije tzv. ’starih’pupoljaka koji ¢e dati sitno primarno lis¢e i sitnije zametnute plodove.
Obrnuto, kod bujnih i stabala optere¢enih rodom proces diferencijacije poc¢inje kasnije u prolece i
kao rezultat formiraju se tzv. mladi pupoljci’ sa krupnim primarnim listovima koji ne zamecu
dovoljno plodova. Starost rodnog drveta takode uti¢e na kvantitativne osobine cvasti, pa tako one
cvasti koje su na jednogodisnjem drvetu obi¢no produkuju cvasti ve¢ih dimenzija kao i vece 1
tamnije primarno liS¢e koje je od presudnog znacaja za zametanje i dalji rast plodova; cvetanje na
mladom rodnom drvetu je obi¢no produzeno, S§to povecava Sansu za efektivnu polinaciju. Kvalitet
cvetova treSnje se moze povezati sa vremenom cvetanja, a ono povratno zavisi od pozicije cvetova
na rodnoj grancici. Utvrdeno je pravilo: §to je kasnije cvetanje to je manja masa sveZih cvetova,
tuckova, plodnika, plodova, kao i sadrzaj rastvorljive suve materije u plodovima treSnje. Ovde je
takode bitna 1 starost rodnog drveta. Cvetni pupoljci rasporedeni na starijim rodnim gran¢icama
generalno kasnije cvetaju u odnosu na iste razvijene na mladom rodnom drvetu. Kvalitet pupoljaka
1 cvetova visnje odreduje stepen njihove otpornosti na mraz. Ogledi sa podlogom kolt pokazali su
znacajno smanjen kvalitet reproduktivnih organa ispitivanih sorti visnje, $to je rezultiralo u ve¢em
procentu izmrzlih pupoljaka i smanjenom zametanju plodova. Autori Koutinas et al. (2010) dalje
isti€u 1 znacaj rezidbe (zimske 1 letnje), dubrenja, navodnjavanja kao 1 primenu fitohormona, kao

moguc¢ih manje ili viSe uspesnih mera u regulisanju rodnosti kod jabuke i treSnje.

Poznavanje vremena i lokacije formiranja vegetacionih kupa koje ¢e se po formiranju
diferencirati u generativne pupoljke veoma je vazno zbog definisanja odgovaraju¢e pomotehnike
kojom se ovaj proces moZe modelirati. Naime, dugo vremena je pojava prvih histo-morfoloskih
promena na meristemskom vrhu posmatrana kao pocetak diferencijacije generativnih pupoljka.

Danas je poznato da ovim mikroskopski vidljivim promenama prethodi tzv. programna faza. To je

period od trenutka kada vegetacione kupe ulaze u reproduktivnu fazu diferencijacije do momenta
kada se ova pojava uocava na histo—morfolosSkom nivou (Mici¢, 1993). Proces diferencijacije dakle
obuhvata i raniju fazu reprogramiranja gena iz vegetativne u generativni program diferencijacije, po
dobijanju stimulusa za obrazovanje cveta. Priroda signala za inicijaciju procesa diferenciranja je
nepoznata, ali ovaj proces tece i preklapa se sa drugim aktivnostima stabla. Uslovi prirodne sredine

takode moraju biti dirigovani ka ovoj aktivnosti.

3.2. Uticaj ekoloskih faktora na realizaciju rodnog potencijala i modeliranje

Uticaj visokih temperatura u uslovima visoke sunceve radijacije na proces diferencijacije
zacCetaka cvetnih elemenata u pupoljcima treSnje tokom leta bio je analiziran od strane veceg broja

istrazivaca (Beppu i Kataoka, 1999, 2000; Beppu et al., 2001; Bassi et al., 2007; Hansen, 2007;



Whiting i Martin, 2008). NajceS¢a posledica ispoljavala se u pojavi "plodova—blizanaca"”, tj.
cvetova sa dvojnim plodnicima. Konstatovana je veca osetljivost kod pojedinih sorti (Lapins,
Tieton, Satohnishiki), ali i upotreba slabo bujnih podloga poput Gisele 5 ili Piku 1, moze pospesiti
ovu pojavu. Prisustvo dvojnih plodova, kao pomoloska anomalija bila je veca na vrhovima krune i
sa juzne ekspozicije, §to jasno upucuje na moguceg uzro¢nika ove pojave. Histo-anatomska
proucavanja istakla su veliki uticaj letnjih temperatura, i to ve¢ih od 35 °© C na rodne pupoljke do
trenutka inicijalnog diferenciranja elemenata tucka, Sto se obi¢no odigrava nakon perioda jul—
avgust mesec u jednom kra¢em vremenskom periodu. Istaknuta je narocita osetljivost pupoljaka u
trenutku prelaska iz faze diferencijacije CaSi¢nih listi¢a ka kruni¢nim listi¢ima i primordijama
antera. Generalno, embrionalna tkiva u ranim fazama diferncijacije pokazuju 1 najvecu osetljivost
na fizioloski stres izazvan visokim temperaturnim udarima (kraj juna-pocetak jula). Prakti¢na
reSenja za ekonomski odrzivo ublazavanje ovog problema u krajevima sa zarkim letima iznadena su
u postavljanju mreza za sencenje, evaporativnom rashladivanju krune stabala sa veStackom kiSom,

ili upotrebi preparata na bazi kaolina.

Istrazivanje nerodnosti kod popularne sorte treSnje Ziraat u aridnim uslovima zapadne
Turske (Engin, 2008) pokazalo je da najtopliji deo vegetacionog perioda koji sledi posle berbe
Cesto izlaze stabla tre$nje susi u jednom duzem periodu. U ovakvim uslovima stepen formiranja
zacetaka tuCka bio je znaCajno smanjen, $to ukazuje na ozbiljan stres kojem su bila izloZena stabla
treSnje. Stres suSe dakle odlaze diferencijaciju zacetaka tucka, i shodno tome produzava period
osetljivosti primordija rodnih pupoljaka na vodni stres pracen toplotnim udarima. Ogledni tretmani
julskog navodnjavanja stabala ukazali su na brZe odvijanje etapa u diferencijaciji rodnih pupoljaka,
tako da su ve¢ sredinom avgusta meseca bili formirani zaceci ¢aSi¢nih 1 kruni¢nih listi¢a, kao 1

primordije prasnika i tu¢kova.

Naborano lis¢e i duboka Savna ulegnuca duz ventralne strane ploda tresnje, pra¢eni pojavom
plodova-blizanaca su poremecaji (morfizmi) koji su veoma rasprostranjeni Sirom treSnjarskih
regiona Kalifornije, Pacifickog Severozapada SAD-a, Jute, u Britanskoj Kolumbiji. Ovi poremecaji
imaju Stetne efekte na vegetativni rast i prinos, pa se stabla na kojima se oni javljaju nazivaju
"bikovskim’, 'muskim’, ’neproduktivnim’, a ekonomska Steta koju izazivaju verovatno je veca od
jjedne druge bolesti ili razli¢itih poremecaja koji su prisutni u ovim severnoamerickim centrima
proizvodnje tresnje (Southwick, 1991 i 1999; Southwick et al., 1994). Pomenuti poremecaji prisutni
na mati¢nim stablima mogu se kalemljenjem dalje prosiriti, a ova pojava kao takva je prisutnija u
toplijim regionima (Kalifornija). Izmedu zdravih i poremecenih stabala nema razlike u stopi porasta

mladara u kruni, ali stabla sa naboranim li§¢em Cesto proizvode obilje cvetnih pupoljaka koji mogu



1 da se ne otvore; reproduktivni delovi ovakvih cvetova obi¢no su defektni (opisuju se kao
teratoloske promene: tuckovi bezbojni, kratki 1 deformisani) i produkuju mali rod sa plodovima koji
su mali, nepravilnog su oblika i sa izrazenim vrhom i duboko ubrazdanim $avom. Ispitivanjima je
konstatovano kako se ovi fizioloSki poremecaji javljaju u pupoljku tokom diferencijacije zacetaka
cvetova. "Plodovi-blizanaci” se formiraju kada se u jednom cvetu inicijalno diferenciraju dve
karpele koje se tokom razvoja plodnika spoje, ali ¢e se iz njih u konacnom procesu razviti samo
jedan plod, dok drugi plodnik ostaje kao mali dodatak na njemu. Povecanje srednjih dnevnih
temperatura u intervalu 25-28 ° C tokom leta (jun-septembar) je oznaceno kao glavni
prouzrokovac teratoloSkih poremecaja, koji je rasireniji sa povecanjem broj sati sa temperaturama
ve¢im od 35 ° C. KoriS¢enje mikrosprinklera u cilju rashladivanja krune vodom u periodu jun—
septembar, i od kasnog popodneva do zalaska sunca, pokazalo se efikasnim u reSavanju ovog

poremecaja izazvanog stresom tokom diferencijacije rodnih pupoljaka.

Pojava teratoloskih promena na cvetovima §ljive pozegace izazvana visokim temperaturama
i ubrzanom diferencijacijom, opisana je kao morfoloska sterilnost indukovana atrofijom nucelatnog

tkiva u semenim zametcima (Mi¢i¢ i sar, 1990; Mi¢i¢, 1992 i 1992a; Miéi¢ i Duri¢, 1998).

Prosirenje areala gajenja tresnje u kineskim suptopskim monsunskim oblastima neizbezno
dovodi do ranijeg odvijanja fenofaza i duzeg cvetanja, u poredenju sa istim u umereno
kontinentalnoj klimatskoj zoni (Li et al. 2010). Gajene sorte imale su takode viSe abnormalnih
cvetova sa deformisanim tu¢kom u uslovima suptropske monsunske klime Sangaja, s obzirom da je
diferencijacija rodnih pupoljaka bila odlozena usled visokih temperatura i preobilnih padavina, kao
1 intenzivnijeg 1 duzeg porasta biljne mase. Kritican prelazni period od caSi¢ne ka krunicnoj
diferencijaciji u pupoljcima tresnje gajene u Sangaju odvijao se krajem juna—pocetkom jula, kada
su mesecne temperature bile najvislje. Autori su izneli stav da visoka temperatura ubrzava
degenerativne procese u semenom zametku i smanjuje stopu rasta polenovih cevc€ica, kao §to 1
redukuje broj klijaju¢ih polenovih zrna duz stubi¢a tucka. Dodatno, primecen je 1 brz gubitak
vitalnosti embrionovih kesica—¢ak dva dana nakon punog cvetanja. Zametanje plodova bilo je
toliko malo da se uopSte razmiSlja o smislu dalje komercijalne proizvodnje treSnje u ovim
oblastima, i pored mogucih agro- i pomotehnickih resenja. Njihovom primenom omogucilo bi se
ubrzanije proticanje fenofaza, cime bi se osetljiv period diferencijacije rodnih pupoljaka izmestio iz
perioda najvisljih temperatura, a preterano bujan porast mladara suzbio u tretmanima Sa vodonik—

cijanidom, tj. upotrebom slabo bujnih podloga i jaom rezidbom.

Pitanje inicijacije diferencijacije generativnih pupoljaka u uslovima skracenog perioda
mirovanja, u kome nema dovoljne akumulacije jedinica hladnoce tipi¢no je za toplija podrucja i od

presudnog je =znaCaja za postojanje 1 proSirenje komercijalne proizvodnje treSnje u



submediteranskim podruc¢jima (Oukabli, 2004; Oukabli i Mahnou, 2007). Komercijalno
treSnjarenje u Maroku ostvaruje se na nadmorskim visinama ve¢im od 1000 m, gde je moguca
akumulacija viSe od 1500 sati sa temperaturama manjim od 7,2 °C, koliko se smatra dovoljnim za
gajenje vecéine komercijalnih sorti. Ipak, usled ekonomskog pritiska zarade ova kultura je pocela da
se §iri i na manjim nadmorskim visinama, gde je prisutna neadekvatna klima na koju su sorte koje
se komercijalno gaje u Maroku neadaptirane. Primeéeno je viSe anomalija: nedovoljna koli¢ina
izdiferenciranih majskih kitica kao glavnih nosilaca roda u kruni tre$nje, zatim cesta pojava
atrofiranog semenog zametka ili cvetova bez tuCkova, tj. tuckova sa malim i neproSirenim
plodnikom u svojoj osnovi. Dalje, nucelarno tkivo je odvojeno od integumenata, $to je vidljiv znak
degeneracije semenih zametaka. Antere sadrze kesice polena koje se jo$ nisu rasprsle. Histoloska
ispitivanja su pokazala prisustvo ¢elija u stadijumu tetrada, gde je tok mikrosporogeneze usporen a
materinske ¢elije polena joS uvek nisu zrele. Nastale anomalije, konstatovano je, posledica su tzv.
korelativne inhibicije koja se javlja tokom leta i dovodi do zaustavljanja rasta pupoljaka i
zapoCinjanja mirovanja. Tokom zimskog mirovanja inhibicija biva uklonjena dejstvom niskih
temperatura, a tamo gde nema dovoljne akumulacije jedinica hladnoc¢e-mirovanje pupoljaka se
produzava, i naposletku dolazi do formiranja mase malih i deformisanih cvasti. Ovo pitanje postaje
sve aktuelnije sa tendencijom globalnog zagrevanja i inicijalnom promenom klime, $to ve¢ sada
namece pitanje izbora sorti za on rejone u kojima nece biti dovoljne akumulacije niskih temperatura

za fiziolo§ko mirovanje.
3.3. Anomalije tokom sporogeneze, gameto- i embriogeneze

Analiziraju¢i uticaj kastracije cvetova treSnje kod samooplodnih sorti na degeneraciju
semenih zametaka Hehdly et al., (2009) su konstatovali kako je emaskulacija cvetova smanjila
zametanje plodova za vise od 50 %. Negativni efekat se pozicionira na vremenski period od nedelju
dana nakon punog cvetanja: tada je uvecanje mase tuckova kod kastriranih cvetova bilo manje, a
degeneracija semenih zametaka ubrzana, u poredenju sa nekastriranim cvetovima. Zanimljivo je
bilo ponaSanje polenovih cevcica: one su u kastriranim cvetovima pokazale snaZan porast na
povrsini obturatora i u blizini semenih zametaka. Autori su otkrili kako je ovaj brzi rast u vezi sa
degeneracijom semenih zametaka. Kastracija cvetova izgleda da je ubrzala degeneraciju semenih
zametaka tre$nje, rezultiraju¢i u povecanju procenta cvetova sa oba degenerisana semena zametka.
S obzirom da je dobro poznato kako polenove cevCice gube svoju usmerenost u blizini jednog
nevitalnog semenog zametka, nije neobicno Sto je kod kastriranih cvetova tre$nje konstatovan nizak

procenat zametnutih plodova.



Oprasivanje (polinacija) po definiciji predstavlja proces dopremanja i nanoSenja polena na
prijemcivu povrsinu ziga tucka. Vremenske prilike generalno mogu uticati na zametanje plodova,
Sto dolazi do izrazaja naroCito danas, u uslovima globalnih klimatskih promena. Postoji takode
obije dokaza kako osobine cvetova takode mogu uticati na proces polinacije, ukljucujuéi tu i boju
cveta, korisnost nektara, Sirinu krunice 1 veli¢inu kruni¢nih listi¢a kao 1 orijentaciju cvetova. Autori
Zhang 1 Whiting (2012) navode kako obelezja cveta obi¢no predstavljaju jedan adaptivni kompleks
izmedu odabiranja od strane polinatora i selekcije od strane drugih (abiotickih i biotickih) faktora.
ZnaCajno manje informacija dostupno je za razumevanje odnosa izmedu abiotickih faktora
(fotoperioda, temperture, dostupnosti vode) i osobina cveta. Kod dominantno samooplodnih vrsta
poput Arabidopsis thaliana prirodna selekcija favorizuje smanjeno prostorno razdvajanje izmedu
ziga tuCka 1 antera. Nedavno je otkriveno da susa i stres izazvan toplotom favorizuju produkciju
antocijanina u cvetovima kod brojnih vrsta. To upucuje na Cinjenicu kako ekoloski uslovi, a
naroCito temperatura, snazno uti¢u na mnogobrojne segmente procesa oprasivanja, ukljucujuéi tu i
razvoj zenskog gametofita, receptivnost ziga, dugovecnost semenog zametka, klijavost polena i

porast polenove cevcice, kako je to konstatovano kod tresnje.

Za maksimalizovanje uspeha reprodukcije cvetnice su razvile razlicite strategije. Ukupna
veli¢ina cveta ili veli¢ina krunice, duZina tucka i prasnika kao i njihova medusobna interakcija
mogu promeniti stepen i efikasnost prometa polena kod stranooplodnih vrsta. Cvetovi tresnje
takode su razvili mnoge strategije za osiguranje uspeha reprodukcije, poput ritmi¢nosti sekrecije
cvetnog nektara, ¢cime su polinatori privuceni i postignuto je uspeSno oprasivanje. Kod ove vocke
takode je zapaZena pojava cvetova sa zigom i delom stubica tucka isturenim iznad neotvorene
krunice; kod ovakvih cvetova zig obino ostaje isturen iznad nivoa antera u jednoj ravni nakon
punog cvetanja. Ova pojava je zabeleZena 1 kod kajsije 1 sasvim je jasno da ona ¢ini entomofilnu
polinaciju oteZanom, narocito kod samooplodnih sorti. Kod opraSivanja putem insekata oblik cveta
i relativna pozicija antera i dr. elemenata cveta definitivno uti¢e na ponasanje pcela, kakav je to
slucaj kod cvetova breskve 1 nektarine, a rastojanje izmedu ziga tucka 1 venca antera jeste vazno za
efektivan transport polena od oprasivaca do ziga, bez obzira da li se radi o samo-— ili

stranooplodnom genotipu.

Posto se anomalije cveta koincidentno javljaju zajedno sa ekoloskim poremecajima, pojava
defekata moze rasvetliti nivoe stresa koje biljke dozivljavaju. Autori Zhang 1 Whiting (2012) su u
sprovedenim poljskim istraZzivanjima povezali pojavu incidentnih isturenih tuckova sa
temperatorom. U ogledu sa tri temperaturna programa dan-no¢ (24/12 ° C; 18/6 ° C; 10/2 ° C),
koji su najpodudarniji sa prirodnim temperaturnim uslovima koji vladaju u drzavi Vasington na

Pacifickom Severozapadu SAD-a tokom cvetanja treSnje, autori su konstatovali kako se prirodna



pojava isturenih tuckova u cvetovima Cesto javlja (na nivou 0-23 % kod ¢ak 63 % sorti u kolekciji
tresnje drzavnog univerzitata u Vasingtonu), a najceS¢e kod samooplodnih sorti (Lapins—23 %;
Sweetheart—11 %). Nije otkrivena ili dokazana jasna veza izmedu vremena cvetanja, berbe i pojave
isturenih tuckova, iako su cvetovi sa ovakvim anomalijama cvetali 3-5 dana kasnije od normalno
razvijenih cvetova dok je nivo zametanja ploda bio isti kod oba tipa cveta, u odsustvu stresnih
vremenskih uslova tokom fenofaze cvetanja. Zapazena je pravilnost kako se pomenuta anomalija
javlja ¢esée kod poznije otvorenih cvetova, a sve to dovodi do stvaranja neSto sitnijih plodova.
Otkrivena je pozitivna korelacija izmedu visokih temperatura i veli¢ine krunice kao i duzine cvetne
drske, uz vecu ucestalost defektnih cvetova kod odredenih sorti (Sweeetheart, Regina: 13 i 20 %,
po redu) u svim temperaturnim rezimima u odnosu na druge sorte (npr. Bing 3 %). Analizirajuci
klimu regiona u kojem se ogled odvijao, autori su konstatovali kako se ona odlikuje toplim, suvim
letima sa temperaturama oko 30° C dok su zime umereno hladne. Kolebanje temperature u toku 24
h je relativno visoko tokom leta i kre¢e se oko 19° C, dok je tokom zime ono ograni¢eno na oko 8°
C. Autori su tokom ogleda primetili razli¢itu osetljivost pojedinih organa cveta na primenjeni
temperaturni rezim. Vislje temperature obi¢no povecavaju veli¢inu cvetova (duzinu cvetne drske i
povrsinu krunice) kod ispitivanih genotipova, dok je rast tucka izgleda viSe genetski determinisan i
zavistan od stanja internih resursa. Prethodna istrazivanja dr. autora rasvetlila su i ulogu pojedinih
gena, poput FRI, na morfologiju cveta. Stoga identifikovanje gena koji su povezani sa promenom
osobina cvetnih organa pod odredenim ekoloskim uslovima bi moglo biti korisno za objasSnjenje
njihove uloge u indirektnoj pojavi isturenih tuckova. lako je za ocekivati da bi ispoljena anomalija
trebala da smanji verovatno¢u opraSivanja, s obzirom na duZu izloZenost Ziga tucka spoljasnjim
uslovima a pre bilo kakve naznake posete oprasivaca kao i veceg rastojanja izmedu Ziga tucka i
prasnika, ispostavilo se da su cak 1 kod sorte sa najviSe ispoljenom anomalijom (Lapins)
deformisani cvetovi bili pose€eni od strane pcela i1 uspesSno opraseni. Ispitivanja pokazuju kako su
kompresovani filamenti prasnika brzo poceli da se izduzuju do pozicije iznad Ziga tucka, iako je
ovaj poslednji dominirao svojom visinom pre cvetanja treSnje. Samooplodne sorte treSnje obi¢no
imaju zigove tucka pozicionirane u istom nivou ili malo ispod antera Sto svakako povecava
efikasnost dopremanja sopstvenog polena cveta do njegovog Ziga. Razlika u visini izmedu polnih
elemenata cveta kod kajsije je sortna osobina, iako i vremenske prilike imaju uticaj na ovaj
parametar; primeceno je da u situaciji kada je pozicija ziga u cvetu kajsije svega nekoliko mm iznad
nivoa antera—zig tuc¢ka ima malo ili nimalo polenovih zrna na sebi nekoliko dana nakon otvaranja
cvetova. Samooplodne sorte sa dugim stubi¢ima tu¢ka mogu se u ovakvim uslovima ponaSati kao
samobesplodne, iskazuju¢i nizak procenat zametnutih plodova. Ogledna ispitivanja Zhang i

Whitinga (2012) pokazala su da iako je anomalija isturenih tuckova bila prisutnija kod cvetova



samooplodnih sorti, ve¢ina njih je imala vislje pozicionirane antere u odnosu na tu¢kove nakon
cvetanja, izuzev kod sorte Lapins. Sorte atraktivnijih cvetova za opraSivace poput onih krupnih, sa
dugim tuckovima kod hroni¢no niskoprinosne sorte Benton ipak nisu bili zametnuti u ve¢em
stepenu, kao §to je i rastojanje izmedu ziga tucka i antera bilo najkraée kod sorte Celeste i pre i
posle cvetanja. Sve ovo upucuje na dominantno genotipsku determinisanost porasta filamenata 1
cveta uopste (kraci filamenti kod samooplodne sorte Benton i niska stopa rasta cvetnih elemenata

kod sorte samobesplodne sorte Tieton), u odnosu na uticaj uslova spoljasnje sredine.

Autori na kraju zakljucuju kako, iako receptivnost ziga tucka igra vaznu ulogu u
reprodukeciji i efektivnom periodu polinacije i kako ona moze biti zna¢ajno umanjena sa visokim tj.
produzena sa niskim temperaturama, ogledno pra¢ena anomalija cvetova ipak nije uticala na
receptivnost zigova kao ni na zametnutost plodova kod ispitivanih sorti. Navodi Stdser-a i Anvaria
(1983) govore o tome kako papile Ziga tucka kod cveta tre$nje gube turgescentnost 1-2 dana nakon
cvetanja i kolabiraju kompletno nakon 4-5 dana. Visok stepen zametnutosti plodova kod cvetova sa
isturenim tuckovima ukazuje da kod zZigova izlozenijih spoljasnjim uslovima duze nego uobicajeno
postoji 1 Siri opseg njihove receptivnosti za polen, iako ova osobina (receptivnost) jeste U izvesnoj

meri uslovljena faktorima spoljasnje sredine.

Analiziraju¢i anomalije u diferenciranju cvetnih elemenata kod najznacajnije turske sorte
treSnje Ziraat 0900 kao uzrok niskog prinosa, grupa istrazivaca (Sarisu i1 Askin, 2014) je primetila
nekompletni nucelus u unutra$njosti integumenata tokom fenofaze cvetanja kod ove sorte.
Kompletiran razvoj organa cveta tokom pomenute fenofaze, a posebno zreo semeni zametak,
pokazao se kao vazan faktor u procesu oplodnje. Zrelost semenog zametka ogleda se u broju
prisutnih jedara u embrionovoj kesici tokom punog cvetanja. Kod kajsije 1 viSnje njihov broj mora
biti 4, a kod §ljive 2—4. Nivo razvijenosti semenih zametaka takode se objasnjava i statusom jedara
koji je bitan. Kod morfoloski atipi¢nih cvetova §ljive dolazi do atrofije semenog zametka, pocevsi
od halaznog regiona nucelusa, u trenutku pojave fenofaze balona. (Mic¢i¢, (1992a). Degeneracija
semenog zametka je joS jedan problem kod procesa oplodnje, pored gore navedenih abnormalnosti
nucelusa. Ovi degenerativni procesi u ranoj fazi vezani su za ekoloske faktore, a neki su u osnovi
geneticke prirode. Degeneracija tkiva semenog zametka povezana je sa akumulacijom kaloze u
njemu. PremeStanje metabolita u nucelus prekida se u trenutku akumulacije kaloze na halaznom
regionu semenog zametka, $to neposredno prethodi morfoloSkoj degeneraciji semenog zametka,
kako je to dokazano u vecem broju istrazivanja. Starenje semenog zametka igra vaznu ulogu u tzv.
Efektivnom periodu polinacije i u zametanju plodova kod vocaka-stablasica. Dugove¢nost semenih
zametaka generalno je kontrolisana faktorima prirodne sredine i traje 1-8 dana kod tresnje, zavisno

od sorte i temperature. Deformacija i degeneracija semenih zametaka tokom punog cvetanja ima



odlucuju¢i uticaj na oplodnju 1 rodnost kod tresnje. Stoga se pristupilo ispitivanju stepena
deformisanosti nucelusa tokom punog cvetanja kod dva klona pomenute sorte, gajenim na dve
podloge (slabobujnoj i bujnoj). Merene su povrsina nucelusa i unutrasnje strane integemenata na
njihovim najrazmaknutijim tackama. Prikupljeni su takode i temperaturni podaci u perodu 1.
cvetanje—otpadanje kruni¢nih listi¢a (april-maj) radi dobijanja srednjih dnevnih temperatura tokom
cvetanja.

Ispitivanja su pokazala kako nije bilo genotipske razlike u dimenzijama nucelusa. Ipak,
nucelus nije bio kompletno razvijen unutar integumenata, jer je bilo primeceno nabiranje tkiva u
njegovom srednjem delu. Ovo je posledi¢no dovelo razli¢itih odnosa u merenim povrSinama
nucelusa 1 unutrasnjih strana integumenata, Sto je kao osobina bilo statisti¢ki znac¢ajno razlicito u
ispitivanim godinama i medu ispitivanim genotipovima. Ipak, razlike u razvijenosti embrionove
kesice nisu bile primetne, posto su one generalno uspevale da obrazuju 4-8 c¢elija tokom punog
cvetanja tresnje. Prethodna ispitivanja deformisanosti semenih zametaka kod sorte Ziraat pokazala
su kako je ova abnormalnost uzrok niskog stepena zametanja plodova, s obzirom da je najveci broj
semenih zametaka abortirao ili bio nedovoljno razvijen tri dana nakon punog cvetanja, a
registrovan je i vrlo mali broj razvijenih embrionovih kesica 12. dana od punog cvetanja. Ovi
rezultati su potvrdeni i u postoje¢em ogledu, pa su Sarisu 1 Askin, 2014 dosli do zakljucka kako je
pojava slabih ili nedovoljno razvijenih semenih zametaka izgleda sortna osobina koja je odgovorna
za slabo zametanje plodova kod ove sorte (oko 13 %, za razliku od neophodnih preko 25 % za
dobar rod kod tresnje). Neki klonovi sorte Ziraat pokazuju dobru rodnost u nekim zasadima treSnje,
pa su autori zakljucili kako je deformacija nucelusa geneticki kontrolisana, ali je i pod delimi¢nim
uticajem podloge i ekoloSkih uslova. Pojava abnormalnih nucelusa tokom punog cvetanja u
sprovedenom ogledu ipak je bila potpuno odvojena pojava od procesa degeneracije semenih

zametaka.

Proucavajuci morfologiju polena tre$nje i ornamentike egzine sa skeniraju¢im mikroskopom
SEM, Mic¢i¢ 1 sar. (1987) su najpre izneli konstataciju kako se ovo orude pokazalo korisnim za
proucavanje taksonomije blisko srodnih vrsta i klonova, s obzirom na trikolpatni oblik polenovih
zrna kod jabucastih, kosticavih i jagodastih voc¢aka i razli¢itu morfologiju egzine (na nivou vrste).
Ranija posmatranja polenovih zrna pod uvelicanjem 5-10.000 puta su pokazala sortnu ali i
individualnu specificnost u ornamentici egzine, ¢ime je pouzdana determinacija sorte na osnovu
morfologije egzine dovedena u pitanje. Detaljna analiza broja tektatnih perforacija i broja grebena
(reticuluma) po jedinici povrsine egzine kod polena 7 sorti treSnje koju su autori sproveli, samo je
potvrdila trikolpatni tip oblika polena, s tektatnim tipom retikularne ornamentike same egzine.

Izdvojene su tri grupe sorti, shodno veli¢ini polenovih zrna u suvom stanju (sitna, srednje krupna 1



krupna) i konstatovano je kako je ovo stabilna (konzervativna) sortna osobina. Takode je
konstatovana i pravilnost da zrna sa ve¢im brojem grebena imaju i veci broj perforacija, kao i da
velika individualna varijabilnost ornamentike egzine polenovih zrna kod sorti ne dopusta koriséenje

ove osobine kao pouzdanog parametra za determinaciju sorte.

Ispitujuci dejstvo visokih temperatura tokom cvetanja na oplodnju kod treSnje u uslovima
Mediterana Hedhly et al. (2007) su posli od terenskih zapazanja o prisutnom promenljivom
zametanju plodova tokom toplih prolec¢a. Autori ovu voc¢ku definiSu kao vrstu adaptiranu na visoke
nadmorske visine i hladne klimate u Spaniji, $to ih je navelo na zaklju¢ak o moguéim neZeljenim
efektima visokih temperatura tokom cvetanja tre$nje na lokacijama sa manjom nadmorskom
visinom. Autor citira zakljucke iz sopstvenih prethodnih ispitivanja (Hedhly, 2003) u vezi sa
negativnim efektima dejstva visokih temperatura na duzinu perioda receptivnosti ziga tucka i
kinetiku polenovih cevéica; ovde se istiCe snazna interakcija genotip-temperatura u pogledu
geografskog porekla donora polena i njegove adaptacije na preovladujuce uslove spoljasnje sredine.
Generalno je poznato kako hladna i kiSovita prole¢a mogu ugroziti oprasivanje, smanjiti brzinu
rasta polenove cevcice i skratiti efektivni period oprasivanja, dok su relativno topla proleca cesto
bila shvatana kao uvod u dobro zametanje plodova kod voc¢aka. Sve ovo istice reproduktivnu fazu
odrazava i na njihovu rodnost.

Hedhly et al. (2007) su postavili ogled sa dve sorte (Vignola i Sunburst, zajedno sa sortama
oprasivac¢ima), u dva tretmana (kontrola i toplotni tretman postignut prekrivanjem stabala sa
polietilenskim kavezom u dvonedeljnom trajanju neposredno nakon punog cvetanja). VrSena je
analiza otpadanja cvetova i plodica u periodu puno cvetanje—sazrevanje plodova, zatim
mikroskopska analiza plodnika u smislu definisanja broja (onih sporofita koji su imali penetrirane
polenove cevcice), veliCine semenih zametaka i njihove vitalnosti (determinisane prisustvom
depozita kaloze na halaznom polu degenerisanih semenih zametaka). Dobijeni rezultati ukazivali su
na direktan uticaj povecane srednje dnevne temperature (u intervalu 1,4-3° C) na drasti¢no
smanjenje zametanja plodova u obe ogledne godine, narocito u prve 2 nedelje nakon punog
cvetanja. To je definisalo konac¢ni stepen zametnutosti plodova u periodu 3—4. nedelja nakon
oplodnje. Dinamika porasta plodnika bila je slicna u oba tretmana. Prisustvo primarnog i
sekundarnog semenog zametka jasno je prepoznato shodno veli€ini 1 nastavku rasta primarnih
ovula u periodu 4-7. dana nakon opraSivanja. Analiziraju¢i dogadaje u okviru reproduktivne faze,
autori su konstatovali standardan sled dogadaja tokom progamne faze: polen je klijao 24 h nakon
oprasivanja 1 dosegao je osnovu stubic¢a prorastanjem kroz sprovodna tkiva stubi¢a u periodu 2—4
dana. Unutar plodnika rast polenovih cev¢ica tekao je po povrSini obturatora, kako bi se ostvario

prodor u primarni semeni zametak, posto je do tog trenutka sekundarna ovula ve¢ pocela da se



degeneriSe, uz evidentnu depoziciju kaloze na halaznom polu koja se Sirila preko nucelusa i
integumenata. Prodor polenovih cevéica preko mikropile u nucelus ostvaren je 6. dana nakon
oprasivanja, da bi embrioni bili primeéeni vrlo brzo nakon toga. Konstatovano je kako je
temperatura znacajno ubrzala rast polenovih cevc€ica samo tokom prva dva dana nakon oplodnje, a
brojnost samih cevcica bila je zna¢ajno niza u toplotnim tretmanima. Ovo smanjenje dovelo je do
konacnog rezultata od svega 12% oplodenih cvetova u toplotnim tretmanima, u odnosu na njih 25
% u kontroli. lako su toplotni tretmani ubrzali degeneraciju oba semena zametka, brojnost cvetova
sa ovakvim nivoom deformiteta bio je neocekivano isti u oba tretmana. StatistiCka analiza putem
x2-testa ukazala je na odsustvo efekta temperature na vitalnost ovula tokom prvih 5-10 dana nakon
punog cvetanja. Autori su zakljucili kako je bio evidentan negativni efekat visokih temperatura
tokom cvetanja na zametanje plodova, bas kao Sto je to isto konstatovano u ispitivanjima kod dr.
vrsta vocaka (breskva, kajsija, maslina). Finalni nivo zametanja, ostvaren u prve 3—4 nedelje nakon
cvetanja, poklapao se sa istim kod dr. vocaka—stablasica i ukazao je na progamnu fazu kao centralni
proces osetljiv na dejstvo visokih temperatura. Registrovana pojava degenerisanih semenih
zametaka rano tokom cvetanja izgleda da je standardna osobina kod vrsta vocaka tresnje i visnje,
bas kao Sto je to objavljeno i kod kajsije, badema, masline i pistaca. Zakljuceno je kako su semeni
zameci visoko osetljive strukture na povecanje temperature, Sto se narocito odrazilo na visok
procenat njihove degenerativnosti (¢ak 60 %) tokom oplodnje. Klimatske promene ¢e u buduénosti
¢eS¢e donositi tzv. ’topla prole¢a’, s obzirom da proucavanja vezana za povecanje temperature u
vremenskim sekcijama ukazuju najpre na ovo doba godine, barem u Mediteranskim zemljama.
Obrazovanjem zigota zapocinje proces XI etape ciklusa organogeneze, embriogeneza, kod
koje Luci¢ 1 sar. (1996) razlikuju embrion u globularnoj, srcastoj 1 torpedo formi (shodno obliku
koji mladi embrion postiZe intenzivnim deobama jedara), uz pojavu najpre mladog embriona
(formirani su zaceci osnovnih organa i kotiledoni), a potom i zrelog embriona, pracenog
resorbovanjem endosperma i promenom boje semenjace. Naime, na sceni je prisutna i deoba jedara
buduceg endosperma, koja je smestena u zoni citoplazme poreklom od centralne ¢elije. Formiranje
jedarnog endosperma pracen je formiranjem haustorijuma (koji preuzima funkciju ishrane rastuc¢eg
endosperma, budué¢i da uspostavlja vezu sa sprovodnim elementima u halaznom delu semenog
zametka), suspenzora (uloga u mikropilarnoj ishrani klice), hipofize (embrionalne strukture u
samom vrhu suspenzora ¢ijom diferencijacijom ¢e se kasnije formirati korenova kapa) i hipokotila
(deo kotiledona koji uspostavlja vezu sa korenkom), a zavrSava se do faze globularnog embriona.
Kasnije citoplazma sa jedrima ispunjava srediSnji deo embrinove kesice (tzv. celijska forma
endosperma koja se kod vecine vocaka zavrsava do faze srcastog embriona), da bi se u fazama

formiranja zrelog embriona endosperm u potpunosti razgradio. Sam kraj embriogeneze pracen je



fenoloSkom promenom potamnjenja boje semenjace 1 potpunom morfoloSkom izgradnjom ploda
(tzv. fizioloska zrelost i fenofaza Sarka ploda) uz formiranje apscisnog sloja za odvajanje peteljke
ploda od grane.

Proucavajuci proces embriogeneze kod tresnje i visnje Keserovi¢ (1996) je najpre ukazao na
njenu povezanost sa razvitkom ploda, zatim na geneticku kontrolisanost ovih procesa koji mogu
bitno biti uslovljeni uticajem ekoloskih faktora, ali i primenjenom agro- i pomotehnikom.
Mikroskopsko posmatranje parafinskih preparata cvetova i zametnutih plodova kod cetiri sorte
tresnje 1 tri sorte viSnje ukazala je na postojanje dve faze u razvoju semena: proembrionalnu (sadrzi
podfaze brzog rasta materinskih tkiva semenog zametka—nucelusa i integumenata, i formiranje
nucelarnog endosperma i proembriona) i embrionalnu (sadrzi tri podfaze: brz razvoj endosperma,
diferenciranje i1 sazrevanje embriona). Formiranje kruSkastog embriona pra¢eno je prelaskom
jedarnog u ¢elijski endosperm, koji obuhvata vreme od 21 do 29 dana. Razvoj endosperma inicira
drugu fazu embriogeneze u kojoj nakon blagog izduZivanja embrion dobija kruskasti oblik u roku
od 2 do 5 dana. Sledi prelazak u loptasti oblik embriona radijalne simetrije, u kojem najpre
zaravnjuje vrh, formiraju se primordije kotiledona (u roku od 22 do 28 dana, shodno ekoloskim
uslovima) 1 izmedu njih se obrazuje embrionova kapa buduéeg izdanka. Intenzivan porast
kotiledona dovodi do pojave srcaste forme intenzivno rastu¢eg embriona, a potom i do potpunog
potiskivanja endosperma koji ostaje rudimentiran u vidu tankih slojeva na njihovim rubovima. Na
kraju druge faze embriogeneze kotiledoni su u potpunosti difrencirani, embrion je zavrsio sa rastom
a plodovi su fizioloSki zreli, §to se manifestuje u promeni (potamnjenju) boje semenjace.

Autor je etape embriogeneze usko povezao sa razvojem ploda: pojava loptastog embriona
tece tokom prvog (intenzivnog) perioda porasta ploda; formiranje ¢elijskog endosperma, razvitak
tkiva 1 primordija organa u poc¢etnoj fazi razvoja embriona pracen je drugim (usporenim) periodom
porasta ploda i lignifikacijom endosperma; u prvom delu tre¢eg perioda porasta ploda (intenzivan
razvoj mezokarpa) embrion zavrSava svoj rast. Imajuéi u vidu da je embriogeneza u direktnoj
korelaciji sa razvojem ploda, autor s pravom navodi zaklju¢ke dobijene u prethodnim
proucavanjima procesa organogeneze kod Sljive (Micié, 1992) o opravdanosti definisanja X, XI i
XII etape orgnogeneze prema procesu embriogeneze. Keserovi¢ (1996) medutim navodi i1
anomalije koje su otkrivene tokom razvoja embriona u pojedinih sorti tresnje i visnje. Moguca je
pojava sasuSivanja integumenata i nucelusa koja posledicno dovodi do sprecavanja formiranja
endosperma vecih zapremina, a potom i halazno manje razvijenog embriona. Poremecaji u razvoju
plazmati¢nog omotaca, koji sluZi za prenos hranljivih materija iz endosperma u embrion, takode
dovode do poremecaja u embriogenezi, Sto posledicno dovodi do otpadanja plodova. Pojava

odsustva u razvoju endosperma, ili obrnuta orijentacija embriona u endospermu samo su jos§ neke



su od anomalija koji se mogu pojaviti u embriogenezi tresnje i visnje, ukljucujuéi tu i mogucéu

pojavu apomiksisa kod visnje, koja je ostvarena u tretmanima sa giberelinom pred oplodnju.



4, OBJEKAT, MATERIJAL | METODE RADA
4.1. Zasad

Ogledna stabla za predvidena histo-citoloSka istrazivanja odabrana su krajem zime 2012/13.
u kolekcionom zasadu tresnje Instituta PKB Agroekonomik u Padinskoj Skeli (Beograd, Srbija).
Zasad je podignut je 1993. godine na podlozi divlja tresnja (Prunus avium L.) sa gustinom sadnje 4
x 4 m. Krune stabala su oblikovane i odrzavane se u formi poboljSane etazne krune, a u zasadu je

primenjivana standardna agro- i pomotehnika.

Ogledni zasad je lociran u neposrednoj blizini kanala Vizelj, na oko 20 km severoisto¢no od

centra Beograda i zauzima slede¢i geografski polozaj:

- 44° 57' 23" severne geografske Sirine
- 20°26' 15" istocne geografske duzine

- 71,9 m nadmorske visine.

SL.4. Detalj kolekcionog zasada tresnje u kojem je postavljen ogled

Redovi u zasadu su postavljeni priblizno u pravcu istok-zapad i upravno na pravac kretanja

dominantnih vetrova u beogradskom podrucju.

Zemljiste u oglednom zasadu

Ranije hidromeliorativne i pedoloske studije zemljista na Oglednom polju Instituta PKB
Agroekonomik (1973., 1988. i 1998.) pokazale su da je na parceli na kojoj je lociran ogled prisutan

specifican tip zemljista, tzv. beskarbonatni aluvijum na ritskoj crnici. U pitanju je srednje duboko



zemljiSte koje je po granulometrijskom sastavu glinovito. Stratigrafsku gradu ovog zemljista Sini
sloj aluvijalnog nanosa moc¢nosti 1-2 m u kome je zemljiSte ujednaeno po granulometrijskom
sastavu (glinovita ilovaca) celom dubinom sloja. Ispod aluvijalnog nanosa nalazi se humusni
horizont pogrebne ritske crnice moé¢nosti 0,3—1 m koji je teSkog granulometrijskog sastava, zbijeno
1 tesko propustljivo za vodu.

Postoje¢i mehanicki sastav zemljiSta u oglednom zasadu preovladujuce je uticao na odabir
podloge za sortimentski zasad treSnje, koja je adaptirana na postojece agropedoloske uslove

gajenja.

4.2. Sorte u ogledu

Ispitivanje genotipskih specificnosti u organogenezi reproduktivnih organa tresSnje
obavljeno je na sortama Rana burlatova, Stela 1 Droganova Zuta, kao tipi¢nim predstavnicima rano-,

srednjerano- i poznocvetnih sorti tre$anja u agroekoloskim uslovima Srbije (Radicevi¢ et al., 2011).
Rana Burlatova (Bigareau Hativ Burlat)

Sorta je nastala kao sponatni sejanac koji je izdvojen u dolini Rone (isto¢na Francuska) i u
proizvodnji je od 1915. godine (selekcionar L. Burlat). U pitanju je srednje bujna-bujna sorta retke i
razvedene krune koja je relativno tolerantna na dejstvo abiotickih faktora (pozni mrazevi, susa) na
podrucju Balkana. Spada u ranocvetne, samobesplodne sorte (XVI grupa inkopatibilnosti, sa
alelima S3S9) ¢ija stabla nesSto kasnije prorode i umereno radaju. Rana Burlatova je u vise zemalja
Mediterana (Spanija, Francuska) ali i u Srbiji prepoznata kao jedna od najkvalitetnijih ranih stonih
sorti tresnje (zrenje je krajem II nedelje treSnje u Srbiji) koja zbog svojih mana (kasna i osrednja
rodnost, neravnomerno sazrevanje plodova) sve vise biva potiskivana iz sortimenta od strane

kvalitetnijih ranih sorti tresanja.

Sl. 5. Detalj cvasti ogledne sorte Burlat
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Stela (Stella)

Stvorena je u Kanadi (istrazivacka stanica Summerland) ukrStanjem sorte Lambert i jednog
od prvih samooplodnih sejanaca treSnje dobijenih zracenjem u engleskom Institutu John Innes
(selekcionar K.O. Lapins). Usla je u proizvodnju kao prva samooplodna sorta 1968. godine, a
koristi se kao univerzalni oprasivac i za dobijanje dr. samooplodnih treSanja Sirom sveta. Radi se o
srednje bujnoj sorti retke krune, srednjeg i obilnog cvetanja koja rano prorodi i redovno i obilno
rada, uz sklonost ka prerodavanju i produkciji sitnijeg ploda osrednjeg kvaliteta. Trazi jacu rezidbu
za dobijanje krupnijeg ploda. Danas je u zasadima zamenjuju novije sorte boljeg kvaliteta ploda

koje sazrevaju u njenoj epohi (IV nedelja tresnje).

Sl. 6. Ogledna stabla sorte Stela
Droganova zuta (Drogans Gelbe Knorpelskirsche)

U pitanju je stara nemacka sorta nastala kao spontani sejanac u okolini Gubena (istocna
Nemacka) pocetkom XIX veka. Spada u pozne sorte u pogledu cvetanja i zrenja (VI nedelja
treSnje) koju odlikuje umereno bujna krosnja, redovno i obilno cvetanje i radanje, kao i pojava
samobesplodnosti (XIV grupa inkopatibilnosti, aleli S1S5). Zbog ¢ilibarno Zute i debele pokozice,
bezbojnog soka i specifi¢nog (trpkog), ali vrlo prijatnog ukusa mesa danas se u Srbiji masovno gaji

na okuénici za preradu (slatko, kompot).

Sl. 7. Cvasti na oglednom stablu sorte Droganova zuta



Biljni materijal za histo-citoloska istraZivanja

U kolekcionom zasadu tre$nje je odabano po pet prose¢no dobro razvijenih stabala u rodu
kod ispitivanih sorti, koja su obeleZena, i sa kojih su, po obodu krune i sa sve Cetiri strane sveta
prikupljane dobro razvijeni rodni pupoljci iz majskih kitica tokom procesa diferencijacije zaCetaka
generativnih organa u pupoljcima (leto, jesen, zima, prolece 2013., 2014. 1 2015. godine) metodom
slucajnog izbora, u koli¢ini 20 pupoljaka/sorti. Nakon prebacivanja u biolosku laboratoriju
Instituta, uzorci su Kkonzervirani u serijama rastvora fiksativa za potrebe izrade trajnih
mikroskopskih preparata.

U periodu februar—april 2013-2015., tokom zavrS$nih etapa mikro- i makrofenofaza u
organogenezi reproduktivnih organa treSnje, pomenuti biljni materijal za potrebe analiza je
uzorkovan sa istih tipova rodnih grancica na svakih 2-5 dana u sl. serijama (SI. 8-13):

0. SERIJA: Nepokrenuti rodni pupoljci u zimskom mirovanju;

1. SERIJA: Nabubreli rodni pupoljci sa nerazmaknutim pokrovnim listi¢ima;

2. SERIJA: Nabubreli rodni pupoljci sa blago razmaknutim pokrovnim listi¢ima (zeleni vrh);
3. SERIJA: Jasno izdvojeni i zatvoreni cvetni pupoljci;

4. SERIJA: Cvetni pupoljci sa belom glavicom (uo¢ljivi su beli vrhovi kruni¢nih listic¢a);

5. SERIJA: Puno cvetanje (pocetak).

Sl. 8-12. Serije (1-5.) prolec¢no uzorkovanih generativnih pupoljaka
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Ovime je ponovno prikupljanje biljnog materijala u novom zasadu, u kontinuiranom
trogodiSnjem periodu okoncano, s obzirom na prekid histoloskih analiza u prethodnom periodu

(2006-2008), izazvanog kréenjem dela prethodnog oglednog zasada u poslednjoj godini ispitivanja.

4.3. Metode rada

Priprema i pravljenje trajnih mikroskopskih preparata generativnih pupoljaka treSnje sa

parafinskom metodom obavljena je po sl. proceduri:

- Fiksacija sveze uzorkovanog biljnog materijala (rodni pupoljci iz majskih kitica) vrSena je u
laboratoriji Instituta PKB Agroekonomik u modifikovanom fiksativu NavaSina (hromna kiselina
1%: formalin 40%: glacijalna siréetna kiselina 99,8 %, p.a. u odnosu 10:4:1), pogodnom za fina

anatomska i embrioloska ispitivanja,

- Ispiranje uzoraka u tekucoj vodi u trajanju od 6 h u cilju pripreme materijala za mikrotehnicke
postupke kao i ostali elementi protokola pravljenja trajnih preparata Blazenci¢ (1994), obavljeni su
u labolatoriji za histologiju i citogenetiku Instituta za vocarstvo Poljoprivrednog fakulteta u Banjoj

Luci. Protokol je izveden po sl. proceduri:

1. Dehidratacija i konzervacija fiksiranog biljnog materijala u seriji alkoholnih rastvora (20-95
%-ni rastvori) u trajanju od 20 minuta do 12 h (rastvori vece koncentarcije);

2. Priprema za inkluziju biljnog materijala u parafin putem njegovog uvodenja u ksilol kroz
seriju rastvora apsolutni alkohol: ksilol (3:1, 1:1, 1:3), pa potom u ¢ist ksilol;

3. Nakon 24-¢asovnog boravka u rastvoru parafina u ksilolu, sledi zamena inkluzivnog
sredstva Cistim parafinom (dve smese razlicitih tacaka topljenja) i izlivanje pa potom
kalemljenje pripremljenog materijala u anatomske blokove;

4. Rezanje parafinskih blokova mikrotomskim nozem na preseke debljine 10-12 pum na
mikrotomu marke Leica RM 2135;

5. Lepljenje parafinskih preseka na predmetna stakla sa Majerovim lepilom i razvlacenje-
ispravljanje preseka;

6. Deparafinisanje i hidratacija preseka u seriji od 14 rastvora (ksilol, ksilol-alkohol, alkoholni
rastvori sve nize koncntracije, voda) uz konacno ispiranje u tekucoj vodi;

7. Bojenje preparata (diferencijacija boje) sa Delafildovim hematoksilinom pa potom ispiranje
u vodi;

8. Dehidratacija preparata u seriji od 13 rastvora alkohola razli¢ite koncentracije (30%-ni do
apsolutnog alkohola), pa potom u rastvore alkohol—ksilol (postepeno poveéanje
koncentracije ksilola) i naposletku u rastvore ksilola, svaki u trajanju od po 5 minuta;



9. Uvodenje obojenih, dehidratisanih preseka u kanada balzam i montiranje pokrovnog stakla.

Sl. 13. Termostat sa konstantnom 72 h-temepraturom za isparivanje ksilola u rastvoru

parafina, u cilju pripreme parafinskih kalupa

Sl. 14. Parafinski blokovi izlepljeni na drvene nosace, spremni za secenje na mikrotomu
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Sl. 15. Mikrotom Leica RM 2135 spreman za rezanje parafinskih blokova

Sl. 16. Obojeni preparati spremni za dehidratisanje

Histoloski preparati pregledani su pod elektronskim svetlosnim binokularom marke Nikon ERG

Ni-eclipse a potom citometrijski obradeni softverom.

Sl. 17-19. Detalji rada na elektronskom svetlosnom binokularu marke Nikon ERG Ni-eclipse



4.4. Histologija diferencijacije generativnih pupoljaka i naklijavanje polena

Proucavanje procesa diferencijacije zacetaka cvetova u pupoljcima na histomorfoloskom
nivou zasniva se na poznavanju ciklusa diferencijacije generativnih organa skrivenosemenica,
definisanih na osnovu Seme Kupermanove koja je potom prilagodena svetu vocaka Semom Isaeve
1977. Sema podrazumeva razvitak pupoljka od primarnog meristema do semena u 12 pojedina¢nih
etapa organogeneze, od kojih su prve dve vezane za razvoj vegetativnih organa u pupoljku, a
ostalih 10 na razvoj generativnih organa. Poznavanje i1 pradenje svake od etapa posebno je
znacajno, jer obezbeduje moguénost bioloske kontrole rasta i razvitka razlicitih sorti u postojec¢im

agroekoloskim uslovima.

Generalna definicija procesa rasta i razvoja u biljaka (Mic¢i¢, 2018) pod rastom
podrazumeva uvecanje elemenata rasta prostom celijskom deobom (mitozom) a pod razvojem
uspostavljanje funkcije morfoloskih elemenata grade (éelija, tkiva, organa) u odredenom bioloskom
sistemu, koji je u osnovi ureden dejstvom genetske osnove. Cilj primenjene biologije kakva je
agronomska struka jeste da definiSe pravce mogucéeg upravljanja pomenutim procesima u cilju

postizanja odredene produktivnosti tj. odrZivosti jednog bioloskog sistema kakav je voénjak.

U pogledu toka organogeneze, vecina definisanih 12 etapa i mnosStvo podetapa kod vocaka
odvija se sukcesivno. U okviru jednog organizma, medutim, prisutni su uporedni tokovi
diferencijacije Celija, tkiva i organa, Sto je u saglasnosti sa bioloSkim principom autonmonosti rasta

i razvitka istih.

U periodu mirovanja na jednogodiSnjim rodnim gran¢icama kod treSnje nalaze se
vegetativni i cvetni pupoljci. U vegetativnim pupoljcima prisutan je apikalni meristem prekriven
pokrovnim i ljuspastim listi¢ima i manji broj lisnih primordija, a u cvetnim pupoljcima prisutni su
samo zaceci cvetova razli¢itog stepena diferenciranosti, takode prekriveni pokrovnim 1 ljuspastim
listi¢cima. Iz cvetnih pupoljaka ¢e se u vegetaciji razviti cvetovi i po oplodnji plodovi, zbog Cega
nodusi na kojima su bili pojedina¢ni cvetni pupoljci posle plodonosenja ostaju bez novih prirasta.
Vegetativni pupoljci tresnje, kao i kod dr. kosticavih vocaka, formiraju razliite kategorije
jednogodisnjih prirasta, odnosno rodne grancice 1 letoraste. U zavisnosti od dinamike 1 vremena
rasta ovih prirasta tokom vegetacije, formira¢e se prirasti razli¢ite duzine i razliCite strukture
pupoljaka. Kratke rodne grancice (majske kitice) imaju najkraci period rasta i na sebi nose
uglavnom jedan vegetativni pupoljak na vrhu, a svi bo¢ni pupoljci su usmereni ka generativnom
pravcu diferencijacije. MeSovite rodne granéice obi¢no dostizu rast od 10 do 25 nodusa (tj.potpuno
razvijenih listova) i na sebi nose grupne pupoljke u kolateralnom rasporedu, vegetativne i

generativne. Prirasti sa duzim periodom rasta i ve¢im brojem nodusa uglavnom daju letoraste na



kojima su dominantno zastupljeni vegetativni pupoljci. Cinjenica da se bo¢ne vegetacione kupe na
nodusima rodnih granc€ica tresnje usmeravaju isklju¢ivo u pravcu generativne diferencijacije ¢ini
ovu kategoriju prirasta dobrom polaznom osnovom za proucavanje procesa promene karaktera
meristema, odnosno ulaska vegetacionih kupa u generativnu diferencijaciju, u odnosu na
utvrdivanje generativne inicijacije kod jabucastih voc¢aka koje je unekoliko komplikovanije zbog

tipa rodnih pupoljaka kao 1 organogeneze rodnih grancica.

Osnovna zakonitost usmeravanja vegetacionih kupa u vegetativni ili generativni program
diferencijacije predstavlja konzervativho svojstvo na nivou vrste. Razlike u strukturi pupoljaka
izrazene njihovom zastupljenos¢u i rasporedom duz grancica ispoljavaju se na nivou genotipa kao
posledica ekofizioloskih faktora, odnosno, kao rezultanta interakcije genotipa i uslova za rast,

odnosno, dinamike rasta mladara.

Graficki prikaz (SI. 21.) dinamike procesa diferencijacije zaCetaka cvetova u pupoljcima
(Mi¢i¢, 1994), u smislu zavrSetka razrastanja cvetnih zacetaka u jednoj vegetaciji tokom perioda
mirovanja i nastavak ovog procesa poc¢etkom sledece vegetacije, sve do fenofaze cvetanja vocaka,
posluzio je u ovom radu kao osnova za pracenje histologije diferenciranja generativnih pupoljaka u
serijama izradenih trajnih preparata. Takode je koriSéena i brojna fotodokumentacija diferencijacije
generativnih pupoljaka inostranih i domacih autora (Andreini i Bartolini, 2008; Bartolini et al.,
2013; Engin, 2006; Engin i Unal, 2007; Engin, 2008; Guimond et al., 1998; Lamp et al., 2001;
Mic¢i¢ et al., 1992; Németh et al., 2008).

SI. 7 Graficki prikaz mikrofenofaza u diferencijaciji cvetnih zacetaka (A - O), dat kao
Sablon za njihovu determinaciju pri otvaranju pupoljaka pod binokularnom lupom u
primeni bioloske kontrole formiranja generativnih pupoljaka Sljive p -
meristematski vrh vegetativnog pupoljka&.

Sl. 20. Graficki prikaz mikrofenofaza u diferencijaciji cvetnih zacetaka (A-0)
(Mic¢i¢, 1994 orig.)



Produkcija polenovih zrnaca, njegova morfoloSka homogenost i1 klijavost, uz porast
polenovih cev¢ica predstavljaju znacajne komponente za ocenu sortne kompozicije a time i za
uspesnosti oplodnje, narocito kod samobesplodnih vrsta vo¢aka. Medusortna varijabilnost kvaliteta
i klijavosti polenovih zrna kod tresnje je vrlo Cesta i u osnovi je uzrokovana genotipom, ali i
pravilnos¢u odvijanja samog procesa mikrosporogeneze, koja je u direktnoj je vezi sa vitalnoscu 1
klijavos¢u polenovih zrna in vitro. Metoda in vitro ispitivanja klijavosti polenovih zrnaca je
korisna, brza i jeftina metoda koja se temelji se na pretpostavci da ¢e polen koji klija i1 razvija se u
polenovu cevcicu u in vitro uslovima verovatno uciniti isto i u in vivo uslovima, §to ¢e na kraju
rezultirati oplodnjom jajne ¢elije. Polen je prikupljen sa otvorenih cvetova oglednih stabala tokom
fenofaze cvetanja ispitivanih sorti u oglednom periodu (2013-2015. godine), a potom je posejan na
medijum (15% saharoze i 1% agara, 2 petrijeve kutije/sorti) i ostavljen u mraku na naklijavanje pri
sobnoj temperature (20 £ 2°C). Klijavost polena analizirana je nakon 2, 6, 10, 24 i 48 h inkubacije u
vise vidnih polja na svetlosnom mikroskopu marke Nikon ERG Ni-eclipse, pri uvecanju od 100
puta. Ocena proklijalosti izvrSena je poStovanjem principa da su ona polenova zrna ¢ija je duzina

polenove cevcice bila vec¢a od promera polenovog zrna-fakticki klijala.

4.5. Histologija dinamike mikro- i makrosporogeneze

Integralno proucavanje toka diferencijacije tkiva antere i semenog zametka kao i mikro- i
makrosporogeneze na histoloSkom 1 citogenetickom nivou, u prostoru i vremenu, do sada je bio
predmet analize ograni¢enog broja naucnih radova. Pitanja reproduktivne biologije vezana za
probleme zametanja plodova, nastala su kao posledica dejstva kompleksa faktora, koji ¢esto dovode

do neregularnog toka mikro- i makrosporo- ili gametogeneze, kao i embriogeneze.

Uzorci za histoloske analize kod ispitivanih sorti uzimani su sukcesivno i saglasno dinamici
razvoja osnovnih organa i tkiva u mikro- i makrosporogenezi, poc¢ev od primordijalnih tkiva preko
parijetalnog i sporogenog tkiva, pracenja endomitoze u tkivu tapetuma, mejoticke deobe i kona¢no
mikrogametogeneze, kao i diferencijacije ovarijuma, semenih zametaka, integumenata i nucelarnog
tkiva, zatim Zenskog gametofita preko konstituisanja jajnog aparata pa sve do embriogeneze. U
cilju sagledavanja regularnosti tokova pomenutih procesa u biljnom materijalu koji je bio predmet
analize u istrazivanjima, koriS¢ena je brojna fotodokumentacija domacih autora za procese
mikrosporogeneze (Mici¢, 1988a; Mic¢i¢ i Duri¢, 1995; Luci¢ i sar., 1996), makrosporo- i
gametogeneze (Mici¢, 1992a; Luci¢ 1 sar., 1996; Cerovi¢ 1 Mi¢i¢, 1996), kao i embriogeneze

(Mic¢i¢, 1992 a); Luci¢ i sar., 1996; Cerovi¢ i Mici¢, 1996; Cerovic et al., 1999), ali i inostranih



autora (Burgos et al., 2004; Herrero, 2000; Horsakova i Krska, 2014; Gallotta et al., 2014; Jia et al.,
2013; Oukabli i Mahhou, 2007; Sarisu et al., 2014; Viti et al., 2008).

4.6. Modeliranje-algoritmi, matemati¢ki modeli, suma aktivnih temperatura

Ciklus organogeneze kao svojevrsno morfolosko uobli¢avanje procesa rasta i razvitka,
istovremeno i paralelno se odvija na ve¢em broju razli¢itih kategorija prirasta. Stoga ciklus, kao
integralni proces, treba posmatrati na algoritamskoj osnovi, posSto se time pruza mogucnost
integralnog proucavanja svih faktora koji posredno ili neposredno uti¢u na ovaj proces. Ovakvim
koncipiranjem takode se pruza i mogucnost neprestanog dopunjavanja osnovnog algoritma novim
koracima, tj. medukoracima u procesima diferencijacije biljnog organizma, kao i definisanim

uticajima primenjenih tretmana u vezi s njima.

Po definiciji, algoritam predstavlja kona¢nu i precizno definisanu proceduru, ili niz dobro
definisanih koraka koji treba da dovedu do odredenog cilja. Sama priroda organogeneze
(ireverzibilnost, simultanost i sledljivost etapa rasta i razvoja) u saglasnosti je sa pomenutim
matematickim konceptom, dok je model s druge strane obezbedio precizno graficko prikazivanje
pocetka i toka dinamike diferencijacije tkiva i organa, ukljucuju¢i i moguénost Sireg ispitivanja

uticaja.

Slede¢i koncept algoritamske osnove Mici¢ i sar. (1996) i Jevti¢ i sar. (1997) su razvili
model za razvoj softvera koji je ukljucio 1 meteoroloSke podatke radi formiranja baze podataka za
svaku etapu i podetapu organogeneze, s moguc¢nos¢u predvidanja dinamike razvoja odredenih

ekoloski stresnih momenata poput suse ili ispitivane fenofaze (cvetanje).

Ekoloski funkcionalni model pruza mogucénost modeliranja ekoloSkih funkcija u ciklusu
organogeneze, a srz modela predstavlja softver koji pothranjuje dnevno zabeleZene meteo-podatke

u7, 14, 21:00 h i koristi ih za trenutno izracunavanje trenda po formuli:
y=a + bxi+cxi2+dx®

Na osnovu ovog trenda model obracunava akumulaciju analiziranih parametara (ukupnu
sumu aktivnih temperatura, kao 1 sumu aktivnih temperatura iznad bioloSke nule, Sto predstavlja
grani¢nu vrednost ili bioloski prag posmatrane ontogenetske razvojne etape). Za sumu srednjih

dnevnih temperatura iznad definisane temperaturne bioloske nule, model operise po sl. formuli:

t
2

Ztoc =f f (X) dx — A (t1 — t2)

t
1



gde je:

*t, = prolazno vreme f (x) trenda srednjih dnevnih temperatura iznad grani¢ne konstantne

temperature:

«'5 = momenat pocetka posmatrane fenofaze;
* A = grani¢na konstantna temperatura (temperaturni prag razvojne fenofaze 1ili tzv. *’bioloska
nula’’),

Bioloska nula (bioloski minimum za pokretanje vegetacije) predstavlja temperaturni prag
svojstven vrsti biljaka i fenoloskoj fazi iznad koje se javljaju temperature neophodne za aktiviranje
procesa rasta i razvoja posle ekoloskog mirovanja (temperature iznad kojih se prekida ekolosko
mirovanje i po€inje vegetacija). Po Penzarovima I. i B. (1985) sve temperature vece od bioloskog
minimuma za odredenu fenofazu kod biljaka zapravo su tzv. aktivne temperature, dok razlika
izmedu njih i bioloskog minimuma predstavlja tzv. efektivnu temperaturu. Glavna Korist od
definisanja ovakvih temperatura je $to se pocetak razvoja pojedinih fenofaza moze dobro povezati
sa akumuliranim vrednostima srednje dnevne temperature, aktivne temperature ili efektivne
temperature. Zbrajanjem (akumuliranjem) tih temperatura dobijamo tzv. bioloske sume aktivnih
temperatura odnosno sume efektivnih temperatura u odredenom razdoblju.

Koncept ekoloSkog funkcionalnog modela, koji je u istrazivanjima organogeneze
reproduktivnih organa treSnje u ovom radu prihva¢en i primenjivan u obracunima aktivnih i
efektivnih temperatura za definisane etape mikro- i makro sporo- i geneze, koristio je biosku nulu
za tre$nju u vrednosti od 5°C. Srednje dnevne temperature obra¢unavane su kao sredina izmedu
zbira temperatura izmerenih u 7:00, 14:00 i duple vrednosti temperature u 21:00.

Diferencijacija generativnih organa i tkiva, kao i redosled i dinamika njihovog odvijanja,
predstavljaju osnovu bioloske kontrole rasta i razvitka u cilju adekvatne primene agro- i
pomotehnike i programiranja realizacije rodnog potencijala kod voc¢aka. Ovaj proces je prikazan u
formi algoritma konstituisanja muskog i Zenskog gametofita kod 3 ispitivane sorte treSnje (Burlat,
Stela 1 Droganova Zuta), gde je diferencijacija tkiva 1 ¢elija u navedenim procesima stavljena je u
medusobni dinamicki odnos sa izlaznim fazama formiranog muskog gametofita (polena) i razvoja

embriona kao osnove odrzivosti ploda.



5. EKOLOSKI USLOVI

Klima, kao ukupnost vremenskih stanja koja oblikuju odredeni kraj u duzem vremenskom
periodu (minumum 20 godina), definisana je meteoroloSkim parametrima kao Sto su temepratura
vazduha i zemljiSta, padavine, relativna vlaznost vazduha i1 njegovo kretanje, duzina i intenzitet

osuncavanja.

Ogled za pracenje specificnosti u organogenezi reproduktivnih organa treSnje postavljen je
na Oglednom polju Instituta PKB Agroekonomik, u okolini Beograda (Padinska Skela). Ogled je
geografski lociran u prostorno specificnom agroekoloskom kompleksu poznatom kao Pancevacki
rit, koga su ranije agroklimatske studije definisale kao semiaridnu oblast sa visokim nivoom
potencijalne evapotranspiracije pra¢enu prisustvom isusujuceg vetra KoSave u prolece i u jesen,
pojavom suSe u letnjim i1 jesenjim mesecima praenu duzim 1 intenzivnijim osuncavanjem,
srednjom godi$njom temperaturom vazduha od 13.35 °C (srednja temperatura u periodu maj-
septembar veca je od 15 °C), i prose¢nom godisnjom koli¢inom padavina od oko 550 mm koja je

vremenski i prostorno nepovoljno distribuirana (Maric¢i¢, 1982; Bozovi¢, 1996).

Za potrebe prikaza vremenskih prilika i godi$njeg toka temperature i padavina, merenih na
automatskoj meteorloloskoj stanici "Fieldclimate” na lokaciji ogleda, upotrebljen je klima-dijagram
po Waltheru. On graficki prikazuje odnos srednje mesecne temperature vazduha i koli¢ine padavina
u odnosu 1:3, uz primenu principa da polozaj padavinske krivulje ispod temperaturne ukazuje na

prisustvo jake suse.

Klima Beograda je umereno kontinentalna, sa jesenjim periodom duzim od proleca, sa
umerenim zimama i letom koje naglo dolazi. Klimatoloski temperaturni i padavinski podaci za

Beograd su 11,9°C i 678 mm vodenog taloga na godi$njem nivou.
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Klimatski podaci za Beograd ukazuju na relativno povoljne vremenske prilike za gajenje
tresnje u prvoj polovini godine. Pojava suSe u periodu diferenciranja zacetaka glavnih elemenata
cveta (jul-septembar) u principu ne predstavlja problem, ¢emu u prilog govori i Cinjenica da je u
regionu Beograda pojava plodova blizanaca tokom zarkih leta prisutna u tragovima, kao i da je
vodece 1 najranije proizvodno podrucje tresnje u Srbiji locirano upravo u okolini Beograda (opstina

Grocka), gde su godisnje koli¢ine padavina skoro dva puta manje od proseka za Beograd (Nikoli¢,
2008).
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Kretanje vremenskih prilika na lokaciji ogleda (Padinska Skela) u kontinuiranom
viSegodi$njem periodu (2006-2015) tokom kalendarske godine istakla je prisustvo dva perioda:
period mart-maj obiluje padavinama koje su pracene intenzivnim vazdu$nim strujanjima, dok
period jun-septembar odlikuje izrazit nedostatak vlage pracen ekstremno visokim temperaturama
vazduha. Iz navedenih razloga ekoklimatski prostor Pancevackog rita vise pogoduje razvoju ranih
kultura, koje u ovakvom okruzenju lakSe podnose suSu posto putem intenzivnije fotosintetske

aktivnosti u prvom delu vegetacije mogu uspes$no da prevazidu period fizioloske inhibicije tokom

leta.
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Vremenske prilike na lokaciji ogleda u godinama koje su prethodile pocetku ispitivanja u
ovoj tezi ukazale su na pojavu jo$ jednog suSnog perioda na samom pocetku vegetacije, kao i1 na
prolongirani period izrazite suse u 2012., pracen umereno visokim srednjim dnevnim temperatura
tokom letnjeg perioda u odnosu na visegodisnji prosek. Ipak, srednje godiSnje temperature vazduha
u ovim godinama bile su ispod viSegodiSnjeg proseka za Padinsku Skelu (12° C), dok je prosek
padavina u obe godine bio za oko 50 mm vodenog taloga veéi u odnosu na visegodi$nji prosek (604
mm u periodu 1981-1990).
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Tokom prve ogledne godine (2013) posmatrani meteoroloski parametari su bili
uravnotezeni, najpre u smislu prisustva veée koli¢ine padavina u dva pika (pocetak godine-mart
mesec) i odsustva suSnog perioda u prolece, a potom nesto intenzivnije i krace suse u letnjim
mesecima (jul-avgust) u odnosu na prethodne dve godine. Na godi$njem nivou, prose¢ne vrednosti

temperatura i padavina za 2013. godinu bile su neznatno ispod visegodi$njeg proseka.
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Vremenske prilike u drugoj oglednoj godini (2014) bile su dijametralno razli¢ite u odnosu na
viSegodi$nji prosek i ostale ogledne godine. Temperature u nivou viSegodiSnjeg proseka (srednja
godis$nja 12,1° C) pracene velikom koli¢inom padavina (ve¢om za oko 250 mm vodenog stuba na
godiSnjem nivou i distribuirane u pikovima tokom aprila, juna i jula i u septembru), uzrokovale su

razvoj patogena u zasadima i propadanje znatne koli¢ine roda u treSnjnicima Srbije u odnosu na
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ostale ogledne godine 1 viSegodiSnji prosek. U zasadima tresnje u kojima je lisna povrSina ostala
saCuvana poput one u oglednom zasadu, vremenske prilike tokom vegetacije 2014. bile su povoljne

za procese diferencijacije rodnih pupoljaka.
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Poslednja ogledna godina ponovo je donela uravnotezenje u pogledu padavina, koje su bile
u saglasnosti sa desetogodisnjim prosekom za lokaciju ogleda (609 mm), dok je srednja godiSnja
temperatura bila u porastu (13,1° C). Uravnotezenost pracenih meteo-parametara bila je prisutna i
tokom prvog dela vegetacije, gde je neSto duZzi period prevlaZenosti u prvim mesecima godine bio

neutralisan pojavom suse krajem marta-pocetkom aprila meseca.

Prikupljanje meteoroloskih podataka obavljeno je sa automatskom meteoroloskom stanicom
"Fieldclimate" austrijske firme Pessl Instruments koja je postavljena u blizini oglednog zasada. U
pitanju je ekoloski monitoring sistem Metos® povezan sa inovativnom hardverskom platformom
iMetos® koja automatizovano (u jednosatnim intervalima) prikuplja meteoroloske podatke i
softverski ih obraduje kroz interfejs sisteme Html i Excel, s moguéno§¢u predvidanja uslova za
razvoj odredenih bolesti i pojave StetoCina U VOénjacima, a sve u cilju njihovog blagovremenog
suzbijanja. Sistem nudi i Web-monitoring nad vlazno$¢u zenljista, vazduha i li§¢a, moguénost

upozorenja na mogucu pojavu mrazeva i pracenje (analizu) lokalnih mikroklimatskih uslova.
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6. REZULTATI ISTRAZIVANJA

Rezultati istrazivanja histoloSko-morfoloskih promena na meristemskim vrhovima
reproduktivnih tacaka rasta kod ispitivanih sorti tresnje, shodno toku i dinamici odvijanja samog

procesa organogeneze, predstavljeni su u slede¢em nizu:
6.1. Diferencijacija generativnih pupoljaka;
6.2. Mikrosporogeneza i formiranje polena;
6.3. Makrosporogeneza i embriogeneza;

6.4 Modeliranje ekoloskih faktora.

6.1. Diferencijacija generativnih pupoljaka

Formiranje reproduktivnih organa kod voc¢aka osnovni je preduslov za njihovu rodnost.
Kompletan tok diferencijacije za¢etaka cvetova u pupoljcima relativno je dug proces koji se proteze
u dve vegetacije 1 nepovratnog je karaktera, pocevsi od trenutka kada meristem ude u program

generativne diferencijacije.

Zimski vegetativni pupoljci treSnje nastali su kao posledica zavrSene prve etape
organogeneze koja podrazumeva formiranje nediferenciranog konusa porasta, koji potom u drugoj
etapi tokom vegetacije diferencira zaCetke nodusa, internodija i listova unutar svakog od
vegetativnih pupoljaka. Ove novoformirane vegetativne tacke rasta postaju osnov daljeg toka

organogeneze.

Dakle, nakon perioda mirovanja na histoloSkim presecima zimskih vegetativnih pupoljaka
moze se uocCiti samo jedna vegetativna kupa (apeks). Po kretanju vegetacije daljom diferencijacijom
¢elija u pomenutom meristemu formirace se mladar. Vegetativni pupoljci tresnje, u zavisnosti od
toka i dinamike njihovog rasta tokom vegetacije, formirace priraste razli¢ite duzine pa shodno tome
mozemo razlikovati i razli¢ite kategorije rodnih granCica. Kratke rodne grancice (majske Kitice)
imaju najkraci period porasta i na sebi nose uglavnom jedan vegetativni pupoljak na vrhu, i bo¢no
pozicionirane rodne pupoljke. Duge (vite) rodne grancice obi¢no dostizu rast od 10 do 25 nodusa i
imaju jasno razgrani¢enu vegetativnu (vr$nu) i generativnu (baznu) zonu, U Kojima su prisutni
vegetativni i generativni meristemi. Identi¢nu situaciju zaticemo i kod kratkih rodnih grancica,
koje su manje duzine od vitih ali su pomenute zone, shodno programu diferencijacije meristema,

podjednako iste i jasno su razdvojene. Prirasti sa duzim periodom rasta i ve¢im brojem nodusa



uglavnom nose dominantno zastupljene pojedina¢ne vegetativne pupoljke koji su pozicionirani su u
gornjoj polovini prirasta, dok su na nodusima pri osnovi prisutni pojedinacni cvetni pupoljci.
Izuzetak predstavljaju tzv. duge rodne grane duzine preko 40 cm koje usled izrazene snage rasta na
nodusima u baznom delu grane obrazuju cvetne pupoljke u kolateralnom rasporedu. Ovakvo rodno
drvo susree se u intenzivnim sistemima gajenja treSnje, kod formi sa plodonosnim zidom koje

narocito indukuju njihov razvoj (Mi¢i¢ 1 Purié, 2020).

Sl. 23. Poprecni presek pupoljka mladara u generativiom

programu diferencijacije kod sorte Burlat

Proces diferencijacije primordija organa cvetnih zacetaka treS$nje u celom svom toku (u
vegetaciji), tj. od prvih histo-morfoloskih promena na meristemskom vrhu pupoljka mladara do
formiranja generativnih pupoljaka na nodusima letorasta koji ulaze u zimsko mirovanje, odvija se
sukcesivno 1 po identicnoj Semi organogeneze koja je prisutna kod ostalih vrsta iz roda Prunus, a
konstatovane su i kod ispitivanih sorti u ogledu. Uvidom u mikrofotografije histoloskih preparata

pomenutih procesa, mogu se konstatovati slede¢e mikrofenofaze:

- Diferencijaciju vegetativne kupe (apeksa) zimskog pupoljka u prole¢e prate intenzivni mitoticki
procesi, inicijacija porasta pa potom i razrastanje mladara. Na nodusima u pazusima listova svih
kategorija mladara formiraju se vegetacione kupe koje svojom aktivno$éu u toku vegetacije
stvaraju pupoljke na novoformiranim gran¢icama za ulazak u period mirovanja (SI. 24.). Na
svakom nodusu, odnosno u pazuhu svakog lista inicijalno se formiraju po tri vegetacione kupe: C —
centralna; By i B2 — bo¢ne vegetacione kupe. Rast i razvoj ovih vegetacionih kupa determinisan je
njihovim polozajem, i to tako da, centralna vegetaciona kupa (C) moze da diferencira i u
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vegetativni i u generativni pupoljak na odredenim pozicijama, dok boc¢ne vegetacione kupe (B i
B2) mogu da diferenciraju samo u cvetne pupoljke ili ¢e u razliitim fazama razvoja atrofirati, ali
ove vegetacione kupe u normalnom rastu i razviéu nikada ne zadrzavaju vegetativni karakter. U
drugom delu vegetacije, u pomenutim pupoljcima sa generativnim programom diferencijacije sledi
sukcesivno diferenciranje, najpre primordija nabora primarnih pokrovnih listi¢a, a potom 1
formiranje vidljivih meristemskih zona u njithovom pazuhu, §to u kona¢nom raspletu dovodi do
formiranja primordija cvetova rasporedenih u buducu cvast (III do V etapa organogeneze).
Histoloska analiza vegetativnih kupa u okviru koletaralnih pupoljaka sve do trenutka otpocinjanja
generativne faze diferencijacije u pojedinim bo¢nim pupoljcima kod predstavnika rod Prunus ne
pokazuje nikakvu sustinsku strukturnu razliku medu njima koja bi ukazivala na njihovu eventualnu

predodredenost ka jednom ili drugom programu diferencijacije.

Sl 24. Formirane vegetativne kupe na
nodusima, u pazuhu listov mladara kod
treSnje: C-centralna, koja moZe ic¢i u pravcu
generativne ili vegetativne diferencijacije; B1 i
B2-bocne  vegetacione  kupe  koje  se
diferenciraju samo u cvetne pupoljke ili

atrofiraju.

Micié N. i Mici¢ G. 2018. ©

Ipak, bo¢ne vegetativne kupe, u slu€aju treSnje smestene u bazalnoj zoni zacetka osovine cvasti, u
daljem procesu diferencijacije isklju¢ivo slede dalji tok organogeneze, u smislu diferencijacije u

generativni pupoljak ili pak atrofiraju (Mici¢ i Puri¢ 1995 a);

- Programna faza promene karaktera odredenog broja meristema na bocnim pozicijama u
kolateralnom pupoljku nodusa mladara od vegetativne ka generativnoj fazi diferencijacije (pocetak
diferencijacije generativnih pupoljaka, III etapa organogeneze) pracena je morfoloSkim promenama

u smislu izrazenog narastanja meristemskog vrha, koji se potom prosiruje u osnovi (SI. 25-27.);

- Dalje anatomsko-morfoloske promene na meristemskom konusu podrazumevaju diferenciranje
osovina cvasti (morfoloski u tipu $tita) i cvetova, i naknadno formiranje inicijalnog udubljenja na
zaravnjenom vrhu osovine cveta Sto predstavlja IV i pocetak V etape ciklusa organogeneze, po
redu (SI. 29-30.). Mikrofotografija preseka cvasti bo¢nog kolateralnog pupoljka kod sorte
Droganova zuta jasno pokazuje kako su pomenute etape u procesu organogeneze kod cvetnih

pupoljaka na ovom strukturnom nivou relativno sinhronizovane.



Sl. 25-27. Pocetak Programne faze na
meristemskim vrhovima ukazuje na
nastupanje generativnog karaktera
diferencijacije kod sorti Burlat, Stela i
Droganova Zuta, po redu: nakon
diferenciranih sopstvenih pokrovnih
listica sledi izdizanje meristemskog
vrha a potom i njegovo prosirenje u
osnovi. Intenzivna obojenost celija
meristemskih vrhova pokazatelji su
intenzivnih ~ deoba i  snaznog
razrastanja apikalnih meristema.

- Tokom daljeg razvoja V etape organogeneze dolazi do izdizanja primordija ¢aSi¢nih listica a
potom i primordija kruni¢nih listi¢a u vidu pet nabora kruzno rasporedenih u unutrasnjem delu zida

cvetne loze, neposredno ispod zacetaka casi¢nih listica (SI. 30-32.)
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Sl. 28-29. Detalji diferenciranja osovine cveta kod sorti Stela i Droganova zZuta, po redu:
pojava ugnutog vrha razrasle osovine cveta najava je daljeg toka organogeneze, u pravcu pojave

nabora (primordija) ¢asicnih listica po obodu meristema osovina cvetova.

Sl. 30-32. Pojava primordija krunic¢nih listica u vidu nabora neposredno ispod zacetaka casicnih
listica u bocnim pupoljcima generativnog programa diferencijacije kod sorti Burlat, Stela i
Droganova Zuta, po redu: intenzivna obojenost celija u zacecima perijanta i dalje su pokazatelj
intenzivnih procesa deobe i razrastanja. Sinhronizovnost odvijanja prisutnih etapa organogeneze

na nivou pupoljka i dalje je prisutna.

- Dalji tok V etape organogeneze (V-d podetapa) realizuje se pojavom zaletaka antera na zidu
udubljenja cvetne loZe (gornji niz primordija) u kolateralnom rasporedu, neposredno ispod
primordija kruni¢nih listi¢ca. Meristemski nabori primordija antera u daljem procesu diferencijacije
¢elija u pupoljku pojavljuju se i u drugom prstenu (donji niz primordija) sa po deset nabora,
lociranih neposredno ispod gornjeg niza kvrzica primordija antera. Istovremeno sa zavrSenim
procesom diferencijacije prvog i drugog prstena zaCetaka antera, na dnu cvetne loZze formira se

zaravnjeno prosirenje, koje potom prerasta u poluprstenasti nabor, §to je zapravo prva vidljiva



pojava zacetka karpele (V-e podetapa). Sledi zatim izdizanje centralnog dela poluprstenstog nabora
do nivoa gornjeg niza primordija antera, pa potom i do osnove kruni¢nih listi¢a, u trenutku
razrastanja svih primordija organa cveta. Sam kraj V etape organogeneze obelezen je pojavom
poluantera i buducih lokula antera u vidu dva uzduzna polunabora, dok karpela srasta, sa rubovima
povijenim ka unutrasnjosti koji ¢e se u jednom trenutku dodirivati celom duzinom (SI. 33.). Karpela
poseduje elementarnu formu tucka sa manjim proSirenjem u osnovi (buduéi plodnik) u kojem se

moze nazreti kvrzica—inicijalni zaCetak semenog zametka, uz prisutne primordijalne zacetke tkiva

stubica i ziga.

Sl. 33. Histoloski presek rodnog
pupoljka na nodusu mladara
sorte Droganova Zuta: uzduzni
polunabori u primordijama
antera nagovestaj su buducih
lokula. Dobro obojene zone u
anterama pokazatelj su
intenzivnih deobnih procesa, dok
je u plodniku tek u toku
formiranje zacetka semenog
zametka u vidu primarne loptaste
kvrZice nucelusa (desno).

- Ulazak rodnih pupoljaka u zimsko mirovanje obelezeno je V-f podetapom koja podrazumeva rast
i razvitak formiranih primordija organa cveta do postizanja odgovarajuceg stepena diferenciranosti,
neophodnog za normalan prolazak pupoljaka kroz period zimskog mirovanja (Sl. 34-36.). To
podrazumeva da zaceci ¢asi¢nih 1 kruni¢nih listi¢a u potpunosti prekrivaju unutrasnjost cveta, da se
na histoloskim presecima primordija antera uocavaju uzduzni polunabori (buduce lokule antera),
dok se u njihovoj unutrasnjosti jo§ uvek ne razaznaju vidljive razlike u gradi celija od kojih ¢e
nastati arhesporijalno tkivo 1 tkivo zida antere. Zaceci karpele izrasli su do gornjeg ruba cvetne loze
1 joS uvek nije doSlo do potpunog srastanja rubova karpela na mestima njihovog dodira. U
karpelama se uocCavaju samo zone buduceg plodnika a razlike u gradi i obojenosti zona stilusa i

stigme nisu primetne.
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Dakle, svi oni zaceci cvetova kod kojih primordije perijanta nisu u potpunosti zatvorile
otvore cvetne loze teSko ¢e preziveti niske temerature tokom perioda zimskog mirovanja, ili ¢e
ispoljavati teratoloske poremecaje tokom proleénog nastavka organogeneze, u procesima

morfogeneze, odnosno mikro- i makro sporo- i gametogeneze, dajuéi nekvalitetne cvetove.

SI. 34-36. Histoloski preseci zacetaka
cvetova razlicitog stepena diferenciranosti
kod sorti Burlat, Stela i Droganova Zuta
(po redu) neosredno pred ulazak u period
zimskog  mirovanja:  mikrofotografije
nagovestavaju proandricni tip
diferencijacije muskih i Zenskih elemenata
cveta kod ispitivanih sorti treSanja, s
obzirom na diferenciranost tkiva antera
koja su spremna za ulazak u mejoticku
deobu, dok se u plodniku tek formirao
inicijalni zacetak semenog zametka.

6.2. Mikrosporogeneza i formiranje polena

Nastavak organogeneze u smislu pocetka i toka VI (mikrosporogeneza) i VII etape
(makrosporogeneza) sledi rano u prolece, nakon mirovanja vo¢aka. Tokom zimskog mirovanja u
cvetnim zacecima ispitivanih sorti treSnje nisu primecene vidne promene u histoloskoj gradi tkiva 1

¢elija koje bi ukazivale na dalje procese diferencijacije u sporofilima (zacecima prasnika i karpela).



Mikrosporofili (zaceci prasnika) nose mikrosporangije (polenove kese) Cija je funkcija produkcija
mikrospora 1 dalje polenovih zrna. Mikrosporangije se sastoje od sporogenog tkiva smestenog u
lokulama antera koje je okruzeno specijalnim perifernim slojevima celija tapetuma, ontogenetski
povezanih s njima. Razvoj antera na praSnickim nitima (filamentima) i njihova zavrSna struktura
odredena je razvojem mikrosporangija (prasnickih kesa) i naknadnim razvojem sporofila do

polena.

Tokom zimskog mirovanja zaéeci antera imaju jasno izdiferencirane poluantere na kojima
se razlikuju dva izraZzena uzduZzna nabora buducih lokula antere, dok primordija filamenta ima
formu kratke drske kojim vezuju zacetke antera za zid cvetne loze. Pocetak kretanja vegetacije i
otpocinjanje mikrosporogeneze, koju odlikuju intenzivni procesi diferencijacije ¢elija u buduca
tkiva u lokulama antera odreden je prethodnim fazama morfogeneze pupoljaka, karakterom
dubokog mirovanja vocke, ali i tipom rodne grancice. Ekolosko zimsko mirovanje, koje je vezano
za zavrSetak zime 1 pocetak vegetacije (februar—mart) narocito je osetljiv period za rane vrste
vocaka kakvi su predstavnici roda Prunus jer smena visokih i niskih temperatura u okviru dana ili
jednog kraceg vremenskog intervala mogu isprovocirati pokretanje njihovih cvetnih pupoljaka a
potom i njihovo stradanje od poznih mrazeva. Osetljivost cvetnih pupoljaka prema niskim
temperaturama u ovom periodu €esto zavisi od stepena njihove diferenciranosti. Najvecu osetljivost
ovi pupoljci pokazuju prilikom izlaska iz zimskog mirovanja (veci stepen diferencijacije Celija
redukcione deobe do obrazovanja polena. Prethodna istraZivanja ovih procesa kod §ljive pokazala
su kako vecu otpornost prema izmrzavanju imaju cvetni pupoljci sa sporijim tokom

mikrosporogeneze (Kapetanovic i sar., 1970).

Proucavanje procesa diferencijacije tkiva antere 1 procesa mejoticke deobe u
mikrosporogenezi kod ispitivanih sorti tre$nje u agroekoloskim uslovima Pancevackog rita (2013—
2015) pokazalo je da su se osnovne podetape ovog procesa kod tri sorte odvijale po istoj matrici
organogeneze, s tim $to su pojedine faze u godiSnjim ciklusima posmatranih sorti otpoc¢injale u

razli¢ito vreme i trajale razlicito.

Tokom pracenja toka mikrosporogeneze 1 mejotiCke deobe putem mikroskopskog
posmatranja trajnih mikroskopskih preparata generativnih pupoljaka treSnje konstatovani su sl.

procesi:

- U centrima budu¢ih lokula primordija antere zapaza se snazno uvecanje celija buduceg
sporogenog tkiva, arhesporijuma (budué¢e materinske celije polena), koje se uskoro vrlo jasno

razlikuju od sitnijih ¢elija zida antere koje ih okruzuju. Na mikrofotografijama (SI. 37-39.) se jasno



razlikuje dva do tri sloja ¢elija u tkivu zida antere, koji na poprecnom preseku imaju pravougaonu
formu, za razliku od ¢elija sporogenog tkiva koje su poligonalnog oblika, medusobno su ¢vrsto
pribijene i sa istaknutim jedrom. Dalji tok diferencijacije dva osnovna tkiva antere tece u

odvojenim pravcima koji su u potpunosti medusobno sinhronizovani u pojedinim fazama

mikrosporogeneze.

SI.  37-39.  Poprecni  preseci

primordija antera pocetkom
vegetacije kod sorti Burlat, Stela i
Droganova zuta, po redu: pojava
buducih lokula antera u kojima se
jasno diferenciraju  krupne Celije
sporogenog tkiva koje su okruzene
sitnijim i izduzenim Celijama zidova
antere (unutrasnji sloj zida) i jednog
(spoljasnjeg) sloja Ccelija na samoj
periferiji antera.

- Dalja diferencijacija ¢elija u okviru tkiva zida antere dovodi do formiranja spoljaSnjeg i
unutrasnjeg sloja celija, od kojih ¢e se ovaj poslednji dodatno diferencirati u tkivo koje ¢e u

kasnijim podetapama mikrosporogeneze sluziti za ishranu mladih polenovih zrna. Dakle, na ovom



nivou diferenciranosti ¢elija zida antera moZzemo razlikovati na povrsini jednoslojni egzotecijum,
zatim 2-3 sloja celija koje saCinjavaju medusloj, a jasno se razlikuju po manjim jedrima od
novonarastaju¢eg tkiva tapetuma koje neposredno okruzuje sporogeno tkivo antera. Usled
nejednakog rasta Celija tapetuma i medusloja, oni se razdvajaju (SI. 40-42.), a potom sledi
resorpcija prvog niza celija u medusloju koja je pracena istovremenim pocetkom procesa
endomitoze u C¢elijama tapetuma. Pomenuti proces postaje primarni u daljem toku

mikrosporogeneze u anteri.

- Tapetum je saCinjen od krupnih ¢elija sa obilnim protoplazmati¢nim sadrZzajem koje bivaju

izlozeni najpre prvoj a potom i drugoj endomitoti¢noj deobi, ¢ime dobijaju visejedarni status (SI.
40-42.).

Sl. 40-42. Diferenciranje osnovnih
tkiva u lokuli antera sorti Burlat,
Stela i Droganov Zuta, po redu: na
mikrofotografijama  se  jasno
uocavaju zone odvajanja Celija
medusloja i tapetuma, kao i
zavrSetak  prve  endomitoze u
Celijama tapetuma. Odlicna
obojenost citoplazme Celija
tapetuma svedoci o intenzivnim
procesima deobe u njima.
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- Celije arhsporijuma (primarnog sporogenog tkiva) nakon niza deoba obrazuju grupu ¢elija koje
predstavljaju materinske celije polena, a odlikuju se intenzivnim rastom i ve¢om krupnocom,
gustom protoplazmom i krupnim jedrom u kome je prisutno jedarce koje se intenzivno boji baznim
bojama. Tokom druge endomitoze materinske ¢elije polena prolaze kroz profazu I prve redukcione
deobe, dok se u c¢elijama tapetuma formiraju krupne vakuole koje u pozicionirane prema

materinskim ¢elijama polena, potpuno ih odvjajuci od ostalih tkiva zida antere.

Sl. 43-44. Prikaz toka simultanog
tipa  mejoticke  deobe  u
materinskim  Celijama  polena
sorti Burlat i Stela: u pojedinim
Celijama  je zavrSena  prva
kariokineza, dok su u drugim
vidljive niti  deobnih vretena
(anafaza 1), koju medutim ne
prati citokineza. Ovo svedoci o
postojanju  simultanog  tipa
mejoticke deobe kod ispitivanih
sorti tresnje.

- Dalji tok mikrosporogeneze podrazumeva Cetvorojedarnu fazu u Celijama tapetuma, radijalno
izduzivanje Celija egzotecijuma i resorbovanje tkiva medusloja (SI. 43-44.), dok u materinskim
¢elijama polena dolazi do is¢ezavanja jedra i jedaraca Sto ukazuje na pocetak druge kariokineze u
simultanoj mejotickoj deobi. Tek po isCezavanju deobnih vretena i formiranju etiri jedra dolazi do
invaginacije spoljne membrane majke celije, Sto nagoveStava pocetak citokineze 1 formiranje
mikrosporocita obavijenih zajednickom kaloznom opnom, koje imaju tetraedarni raspored (¢Celije
tetrade).U pocetku celije tetrada ostaju jo§ izvesno vreme slepljene jedna za drugu i obavijene
opnom materinske celije, da bi po dobijanju celulozne opne svake od cetiri ¢elije doslo do
raspadanja tetrada i izdvajanja mikrospora iz njih. Istovremeno sa ovim procesom nastavljena je i
razgradnja sloja tapetuma, gde njegove cCelije izlivaju protoplazmati¢ni sadrzaj u lokulu (sekretorni

tip tapetuma ). Ovaj sadrzaj ¢e posluziti kao hrana novoformiranim mikrosporama (Sl. 45.).



Sl. 45. Materinske Celije
polena sorte Droganova
Zuta nakon zavrSene druge
kariokineze: na snimku se
jasno  uocava  pocetak
razgradnje sloja tapetuma u
trenutku postojanja tetrada.
U zavisnosti od polozaja
mikrosporocita prema
izvoru svetla mikroskopa i
niskoj  dubinskoj  oStrini,
najcesce se wuocavaju tri
Celije u njihovom
tetraedarnom rasporedu.

- Oslobodene mikrospore su jednocelijske konstitucije i one ¢e sacekati potpunu resorpciju ¢elija
tapetuma, koja ¢e ubrzo uslediti. Mlada polenova zrna se dobijaju mitotickom deobom jedra
mikrospore na dva jedra nakon Cega sledi i citokineza u procesu mikrogametogeneze. Dobijene dve
¢elije nejednake su i po velicini 1 po svojoj fizioloskoj funkciji: krupnija vegetativna celija vise se
ne deli i ima fiziolosku funkciju dok manja generativna Celija predstavlja nosioca naslednog
materjala. Zrelo polenovo zrno u ovakvom dvocelijskom obliku napusta anteru. Polenovo zrno u
suvom stanju je oblikovano kao rotacioni elipsoid, sa tri uzduzne brazde (trikolpatni tip polena) na
spoljasnjem omotacu polena (egzini) koje se javljaju tokom deobe jedra mikrospore u procesu
sazrevanja sporofita. Na uzduznim brazdama se formiraju pore (kolpe). Oblik polenovih zrna je
izopolaran i radijalno simetri¢an: u ekvatorijalnoj ravni polenova zrna su elipti¢nog, a u polarnoj
okruglog oblika (Radi¢evi¢, 2013). Polenovo zrno poseduje i tanku, unutrasnju celuloznu opnu
(intinu) koja se potpuno povlaci u unutra$njost polenovog zrna, ¢ime se polen §titi od uticaja
spoljne sredine u vreme raznosenja i polinacije. Zrela polenova zrna u suvom 1 hidratisanom stanju

imaju stalnu formu, $to predstavlja vrlo stabilnu (konzervativnu) osobinu vrste (SI. 46.).
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Sl. 46. Mlada polenova zrna sorte
Droganova Zuta: na snimku se
jasno wuocava kako je proces
sazrevanja mikrosporocita u toku,
dok se kod ve¢ formiranih mladih
polenovih zrna jasno prepoznaju
kolpe (brazde za klijanje) u
simetricnom rasporedu.

6.2.1. Ispitivanje klijavosti polena

Uspesno oprasivanje temelj je uspesne oplodnje i visoke rodnosti kod tresnje. Tres$nja je u osnovi
pretezno autoinkompatibilna vrsta pa je za uspe$nu oplodnju potrebna kvalitetna sortha kompozicija, koja
podrazumeva adekvatno preklapanje u vremenu cvetanja sa glavnhom sortom, i produkciju vitalnog i

kompatibilnog polena. Varijabilnost kvaliteta i1 klijavosti polenovih zrna kod tre$nje je vrlo Cesta

pojava, i izmedu ostalog odredena je i pravilno$¢u odvijanja samog procesa mikrosporogeneze.

U sprovedenim istrazivanjima utvrdena je in vitro klijavost polenovih zrna kao mera
pravilnosti toka mikrosporo- i gametogeneze u lokulama antera ispitivanih sorti. Dobijeni su sl.
rezultati (Tab. 1.):

Tab. 1. Klijavost polena kod sorti Burlat, Stela i Droganova zuta (2013-2015.)

) 2013. 2014. 2015. Prosek za
Sorte / godine
% i S% % i S% % i S% sortu
Burlat 36,22 + 31,56 = 44,78 + 37,52 +
Stela 50,63 + 3851+ 48,12 + 45,75 £
Droganova zuta 4733 + 29,08 + 5241 + 42 .94 +
Prosek po
) 4473 £ 33,05 48,44 42,07
godinama

Prose¢na vrednost klijavosti polena kod ispitivanih sorti u in vitro uslovima tokom
trogodisnjeg perioda ispitivanja bila je relativno visoka (preko 42 %), ali je klijavost dosta varirala
kada se posmatraju osnovni faktori varijabilnosti (sorte i godine), kao i njihova interkcija.
Generalno, samooplodna sorta Stela pokazala je najbolju klijavost u dve od tri ogledne godine, dok

je potpuno suprotno ponasanje zabelezeno kod sorte Burlat. S druge strane, o¢igledno je bilo da su



agroekoloski uslovi Padinske Skele u 2015. godini bili najpovoljniji za odvijanje
mikrosporogeneze, kao Sto je pocetak 2014. godine bio najlosiji sa stanovista toka organogeneze

muskog sporofila kod ispitivanih sorti.
6.3. Makrosporogeneza i embriogeneza tresnje

Proces makrosporogeneze, koja obuhvata VIl etapu organogeneze odvija se u plodniku
tucka, u kojem su smesteni semeni zameci (makrosporangije). Pocetni tok ove etape tece paralelno
sa zavrSnim fazama mikrosporogeneze: tokom Profaze I u unutrasnjosti plodnika, na samim
rubovima krajeva karpelnog listi¢a uocena meristemska aktivnost dovodi do stvaranja kvrzicastih

izraStaja nediferenciranih meristema semenih zametaka. U vreme prve i druge kariokineze u

mikrosporogenezi ovaj nediferencirani meristem dobija loptastu formu (kvrzice pronucelarnog

tkiva), a u vreme pojave tetrada u mikrosporogenezi dolazi do pojave nabora zacetaka

integumenata. Tokom formiranja mladog polena na zafecima semenih zametaka razlikuju se

kompletno inicijalna tkiva: loptasta kvrzica srednjeg prosirenog dela semenog zametka (nucelus),
prstenasti nabor koji do pola okruzuje loptastu kvrzicu meristema nucelusa (inicijalno tkivo
integumenta) 1 skra¢eno tkivo drSke (inicijalno tkivo funukulusa) kojim su tkiva nucelusa i
integumenata vezani za rub karpele u formi rubne placentacije. Stoga je opravdano potvrditi
postojanje proandri¢nog tipa razvoja generativnih organa kod treSnje, kao 1 kod ostalih predstavnika
roda Prunus, ali i odvojeno posmatranje ovog procesa od mikrosporogeneze u formi nove, VIl
etape organogeneze. U trenutku pojave pomenutih elemenata u semenom zametku pupoljci se
nalaze u stanju tzv. zelene glavice, sa vr§no razmaknutim pokrovnim listi¢ima, §to upucuje na jos
jednu razliku izmedu mikrosporogeneze (odvija se u zatvorenim pupoljcima) i makrosporogeneze
(odvija se u pupoljcima u otvaranju do otvorenih pupoljaka). Od trenutka pojave diferenciranih
zacetaka delova nucelusa 1 integumenata, u unutraSnjosti nucelarnog tkiva zapocinje sam proces

makrosporogeneze.

Kao relativno pouzdan mikrofenoloski pokazatelj razvoja procesa makrosporogeneze i
makrogametogeneze prac¢enih pod binokularom jeste razvijenost integumenata, tj. u kojoj meri oni

okruzuju nucelus (Sl. 49-51.). Pojava arhesporijalne ¢elije makrospore u subepidermalnom tkivu

nucelusa vezana je za trenutak kada je tkivo integumenata do polovine prekrilo nucelus; I mejoticka
deoba makrosporogeneze je zavrSena kada integumenti okruzuju ¥ nucelusa, a formiranje
makrospora je zavrseno u trenutku kada integumenti gotovo u potpunosti prekrivaju tkivo nucelusa,

kada 1 otpocinje formiranje mikropile u cvetnim zacecima sljive (Mici¢, 1992a).

Uvidom u mikrofotografije pomenutih procesa razvoja nucelarnog tkiva i formiranja

mikrospora kod tri ispitivane sorte tresnje mogu se konstatovati sl. mikrofenofaze:



SL. 47. Formiranje inicijalnog
zacetlka semenog zametka lkod
sorte Burlat (VIa podetapa
organgeneze),  paralelno  je
pracena sa mejotickim deobama
u  lokulama antera cvetnog
pupoljka  posmatraneg  pod
binokularem.

- Pojava nabora na bokovima nucelusa (SI. 48-50.) koji se razrastanjem razvijaju u dva omotaca
(integumenta) javlja se inicijalno u osnovi samog nuclusa (halazni pol), da bi kasnijim razrastanjem
u pravcu halaze nucelus dobio uspravan poloZzaj, sa polovima (mikropilarnim i halaznim) u pravoj
liniji (anatropni tip semenog zametka). U krajnjoj fazi razvoja integumenti gotovo sa svih strana
okruzuju nucelus, a jedino na mikropilarnom polu omotaci ne sras¢uju potpuno, ve¢ izmedu njih

zaostaje otvor-mikropila (V11 b podetapa organogeneze).

Sl. 48-50. Diferenciranje nucelusa i
integumenata u cvetnim pupoljcima
sorti Burlat, Stela i Droganova zuta, po
redu: razvijenost integumenata trebalo
bi da koincidira sa pojavom
arhesporijalne  celije  makrospore
(Burlat), i zavrsenom [ mejotickom
deobom (Stela i Droganova Zuta).




- PocCetak makrosporogeneze oznacen je izdvajanjem jednocelijskog arhesporijuma iz
subepidermalnog tkiva nuclusa, koji predstavlja tzv. materinsku celiju makrospore. Ona je veéa od
ostalih ¢elija, krupnijeg je jedra, gusce citoplazme i intenzivno raste. ZavrSetak njenog rasta
obelezen je redukcionom deobom koja dovodi do obrazovanja Cetiri haploidne makrospore u
linearnom rasporedu (jedna iznad druge). Time je proces makrosporogeneze zavrSen (kraj VII ¢
podetape). Za razliku od mikrosporogeneze, gde sve tetrade ucestvuju u daljem toku organogeneze,
ovde samo donja, najkrupnija makrospora nastavlja dalje sa organogenezom, a tri gornje sitnije

makrospore koje su okrenute ka mikropili se pod pritiskom spljoste i degenerisu (SI. 51-52.).

S1. 51-52. Uvecavanje ¢etvite najdonje makrogpore u gemenim zamecima cvetnih pupoljka
gorte Burlat 1 Stela, po redu: pod pritigkom narastajuce malrospore ostale bivaju potisnute
dublie ka mikroovillamom volu. 1 nakram se soliodte 1 deceneridu.

- Makrogametogeneza predstavlja dalji nastavak procesa organogeneze, i ona se odvija u semenom
zametku, gde se nakon tri uzastopne deobe jedra makrospore (koju ne prati i citokineza) obrazuje
makrogametofit-embrionova kesica. Kod biljaka iz roda Prunus embrionova kesica je monosporna,
bipolarna i osmojedarna (Polygonum tip embrinove kesice). Sam proces makrogametogeneze
mozemo podeliti u dve faze: jednu koja obuhvata seriju deoba makrospore u toku tri uzastopne
mitoze (VIII- do VIII ¢ podetape) i drugu koja obuhvata period funkcionalnog citoloskog
organizovanja dobijenih elemenata u normalni osmojedarni stadijum embrionove kesice, koju

odlikuje pojava vakuola 1 izduzivanje kesice (VIII d podetapa). U sprovedenim istrazivanjima
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proces makrogametogeneze je pra¢en uocavanjem odgovarajuceg broja jedara nakon svake od tri
mitoticke deobe (SI. 53-55.). U ovoj fazi embrionova kesica sadrzi celije koje su dosta male,
medusobno su zbijene i nemaju izrazene vakuole. Navedene podetape uglavnom su konstatovane u

fenofazi balona, kada je primetna polarizacija elemenata jajnog aparata, a on sam je skupljen uz

mikropilarni kraj embrionove kesice;

SI. 53-55. Dvo-, cetvoro— |
osmojedarni  stadijum razvoja
embrionove kesice u semenim
zamecima cvetnih pupoljaka sorti
Burlat, Stela i Droganova Zuta,
po redu: procese odlikuju krupna
jedra, njihova  zbijenost i
polarizacija.

- Funkcionalno citolosko organizovanje jajnog aparata (VIII d podetapa) u embrionovoj kesici

podrazumeva kruskast izgled sinergida sa vakuolama okrenutim ka halaznom polu i jedro sa



izgleda, sa krupnom vakuolom lociranom ka mikropilarnom polu i krupnim jedrom okrenutim ka
halaznom polu, u tzv. srpastoj zoni citoplazme (SI. 56-58.). Tri antipode su smestene na halaznom
polu (antipodni kompleks je vidljiv samo u ranim fazama punog cvetnja), dok centralno jedro sa
ve¢im brojem vakuola zauzima prostor izmedu jajnog aparata i i antipoda, a nastaje spajanjem
polarnih jedara, ¢ime je i konacno odreden krajnji broj jedara u embrionovoj kesici neposredno
pred oplodnju. Citokineza sledi najpre na mikropilarnom polu, gde su integumenti u potpunosti
zatvorili gornji deo nucelusa, i svojim izdizanjem formirali mikropilu koja sada naleze na telo
opturatora. Zajedno sa procesom obrazovanja embrionove kesice razrasli su i ostali delovi cveta
(tucak sa svim svojim morfoloskim elementima) a u lokulama antera tapetum je u potpunosti

resorbovan i razvijen je fibrinozni sloj za raspucavanje antera i izbacivanje polena.

Sl. 56-58. Funkcionalno citolosko
organizovanje elemenata embrionove
kesice: Krupna jajna celija u zoni
srpaste citoplazme u pratnji sinergida
i krupno centralno jedro sa slabo
uocljivim i poluresorbovanim
antipopdama na halaznom polu
(Burlat); Jajna Ccelija neposredno
pred oplodnju, sinergide resorbovane
(Stela); Konstituisan jajni aparat sa

- Histoloska analiza formiranja Polygonum tipa embrionovih kesica kod ispitivanih sorti tre$nje nije
ukazala na aberantne procese vezane za citoloSku degeneraciju, a u momentu otpocinjanja IX etape
organogeneze (cvetanje i poces singamije-dvojno oplodenje) embrionove kesice jo§ uvek nemaju

osmojedarnu citolosku konstituciju.
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- Plodnik kod biljaka iz roda Prunus normalno sadrzi dva semena zametka priblizno sli¢nih
dimenzija koji koegzistiraju do samog pocetka punog cvetanja; Sa nastupanjem ove etape cvetanja
jedan od semenih zametaka dostize svoju punu veli¢inu, a drugi progresivno atrofira i na kraju se
potpuno degenerise. Polozaj semenih zametaka u plodniku je anatropan (mikropila je okrenuta
prema licu placente-u donjem je poloZaju je, a halazni kraj je na gornjoj poziciji), a placentacija
parijentalna (placenta je ugradena u zidu plodnika). Semeni zameci su medijalno postavljeni i
spojeni putem funikulusa za placentu plodnika. Polenova cevcica uvek prodire u ve¢i, funkcionalno
sposoban semeni zametak. Histololoska analiza plodnika ispitivanih sorti treSnje pokazala je u

pojedinim slu¢ajevima prisustvo udvojenih semenih zametaka, koji su funkcionisali u skladu sa

prethodno iznetim konstatacijama (SI. 59-60.).

SI. 59-60. Udvojeni semeni zameci sorte Burlat u anatropnom poloZaju: konstituisan
jajni aparat (desni zametak), tj. progresivno atrofiranje do vidljive degeneracije (levi
zametaki slika desno).

- Procesi koji su vezani za narednu IX etapu organogeneze (cvetanje, oslobadanje zrelog polena iz
praSnica, lucCenje nektara od strane nektarnih Zlezda u cilju privlacenja insekata, polinacija 1
prihvatanje polena na zigu tucka, klijanje polenovog zrna i razrastanje polenove cevc€ice kroz stubi¢
do njegove baze, prolazak preko opturatora i prodor u semeni zametak i jajni aparat kroz mikropilu
u nastupajuc¢em procesu singamije i spajanja genetskog materijala muskih gameta sa jedrom jajne
¢elije 1 centralnog jedra) nisu praceni na histocitoloSkom nivou usled nepostojanja adekvatne

opreme za fluorescentnu mikroskopiju koja je neophodna za ovakvu vrstu analize.



- X etapa organogeneze (formiranje zigota—klice i njen razvoj do globularnog embriona) koincidira
sa prvom od tri etape razvoja ploda. Anatomsko-histoloSka analiza rasta i razvitka oplodenog
semenog zametka ukazuje najpre na intenzivan rast integumenata i nucelarnog tkiva koje prate
ubrzan porast ploda, uz snazno izduzivanje embrionove kesice u pravcu halaznog pola gde ona u
jednom trenutku prerasta u haustorijalnu plodnicu. Ona dalje obrazuje plazmati¢ni sloj oko
embriona i spusta se kroz nucelarno tkivo prema halazi (SI. 61-63.). U trenutku kada su
integumenti i nucelarno tkivo dostigli oko polovine svoje kona¢ne veli¢ine embrion je tek sa
desetak celija i u globularnoj je formi. Prorastanje hustorijalne plodnice do halaze prati pojava
¢elija suspenzora nastalih popre¢nim deobama bazalne Celije hipofiznog regiona, koje u kona¢nom

diferenciraju u radikulu (korenak).

Sl. 61-63. Rana embriogeneza u semenim zamecima sorti Burlat, Stela i Droganova Zuta, po
redu: Rana faza razvoja globularnog embriona pracena je nastankom plazmaticnog omotaca
oko embriona, kao i nastankom i izduzivanjem haustorijalne plodnice u pravcu halaze.

- Dalje razrastanje integumenata i nucelarnog tkiva ne prati i porast embriona (jo§ uvek je u fazi
ranog embrionalnog razvoja, globularna forma) ali dolazi do inicijalnog formiranja nuklearnog
endosperma, zacetog mitotickim deobama celije haustorijalne plodnice. Naime, deobe se deSavaju
u zoni citoplazme koja je poreklom od centralne ¢elije a smeStena je u perifernom, halaznom delu

plodnice (SI. 64.). Zadrzavanje vaskularnih elemenata u halaznom delu semenog zametka upucuje
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na zakljuCak da je halazni haustorijum preuzeo funkciju ishrane narastajueg endosperma.
Novodobijena jedra nastala intenzivnim mitotickim deobama polako ispunjavaju citoplazmu i u
kasnijim fazama diferencijacije ispunjavaju i sredi$nji deo plodnice tokom formiranja kompletnog
endosperma (SI. 65.). Na kraju prve etape porasta ploda (koincidira sa X etapom organogeneze),
integumenti 1 nucelus su zavr$ili svoj porast. Od integumenata postaje semenjaca a nucelus se u
kasnijim fazama rasta ploda progresivno resorbuje na racun novoformiranog endosperma. Embrion
je i dalje u globularnoj formi, a centralna vakuola haustorijalne plodnice sada je ispunjena brojnim

jedrima u nastupajuéem procesu citokineze (obrazovanje celijskog endosperma), Sto oznacava

pocetak formiranja sekundarnog endosperma, hranljivog tkiva semena.

Sl. 64-65. Zavrsni procesi X etape organogeneze tokom prve etape porasta
ploda kod sorte Stela: Formiranje halaznog haustorijuma (mikrofotografija
levo) koji preuzima funkciju ishrane narastajuceg Ccelijskog endosperma
(mikrofotografija desno).




Sl. 66—67. Zavrsni procesi X etape organogeneze tokom prve etape porasta
ploda kod sorte Stela i Drganova Zuta, po redu: i dalje je prisutna
globularna forma embriona, uz resorpciju nucelarnog tkiva i obrazovanje
haustorijalne plodnice, u procesu formiranja sekundarnog endosperma.

Opisani tok i dinamika procesa makrogametogeneze kod ispitivanih sorti tresnje,
ukljucujuéi 1 organizaciju embrionove kesice, proces singamije 1 postploidne procese (formiranje
endosperma tokom punog cvetanja) predstavljaju sastavni deo regulalnog toka ciklusa
organogeneze kod skrvenosemenica. Ovi procesi u kvalitativnom smislu ne predstavljaju
ogranic¢avajuci faktor uspesnosti odvijanja singamije, procesa tranzicije od haploidne ka diploidnoj
fazi kojim se ureduje geneticki materijal. Kako su i ova ispitivanja pokazala, redukcija gametofita
kod visih biljaka (skrivenosemenica) je jako izrazena i odlikuje se malim brojem celija visokog
stepena diferenciranosti. Uticaj sporofitne generacije na gametofitnu je direktna, a interakcije medu
njima su brojne, i to naroc¢ito tokom progamne faze transporta muskog genetickog materijala od

polenovog zrna (muskog gametofita) do embronove kesice (Zenskog gametofita).
6.4. Modeliranje ekoloskih faktora

Dinamika procesa diferencijacije generativnih organa, tkiva i celija predstavlja osnovu za
bioloSku kontrolu rasta i razvitka, u smislu pravovremene primene agro- i pomotehnic¢kih operacija
kao i programiranja realizacije rodnog potencijala kod voc¢aka. U tom smislu, proces konstituisanja

muskog i1 Zenskog gametofita kod 3 ispitivane sorte treSnje pracen je i preko suma aktivnih i
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efektivnih temperatura, koje su obracunate za svaku od makro- i mikrofenofaza u organogenezi

reproduktivnih organa tresnje (Tab. 2-4.).

Tab. 2. Dinamika osnovnih mikro- i makrofenofaza u organogenezi reproduktivnih organa tresnje

kod ispitivanih sorti u Padinskoj Skeli, sa sumama aktivnih temperatura (°C)

SORTE

FENOFAZE GODINE | Rana burlatova Stela Droganova zuta
Datum | YT (°C) | Datum |[Y T (°C)| Datum |> T (°C)
2013. 10.03. | 40,2 | 09.03. | 334 | 09.03. | 334
2014. 2202. | 432 | 19.02. | 344 | 23.02. | 446
2015. 17.03. | 41,0 | 16.03. | 372 | 1503. | 344

Profaza u

mikrosporogenezi

2013. 13.03. 51,4 13.03. 51,4 14.03. 51,5
2014. 28.02. 48,6 27.02. 46,3 28.02. 48,6
2015. 20.08. 46,7 19.03. 44,2 18.03. 44,2

Mejoza u

mikrosporogenezi

2013. 16.03. 31,5 19.03. 54,7 18.03. 51,5
2014. 03.03. 53,4 5.03. 56,7 07.03. 59,4
2015. 24.03. 56,8 22.03. 49,5 24.03. 56,8

Tetrade u

mikrosporogenezi

2013. 30.03. 64,0 28.03. 60,5 24.03. 60,5
Polen 2014. 08.03. 62,0 08.03. 62,0 13.03. 68,6
2015. 26.03. 72,9 25.03. 63,0 27.03. 80,3

2013. 10.04. 85,5 09.04. 81,1 14.04. 115,8
Bela glavica 2014. 18.03. 95,7 19.03. 99,4 22.03. | 1208
2015. 01.04. 97,9 31.03. 94,6 07.04. 109,3

2013. 12.04. 100,9 13.04. 108,7 16.04. 128,0
Puno cvetanje 2014. 23.03. 130,9 22.03. 120,8 27.03. 145;7
2015. 07.04. 109,3 09.04. 116,0 11.04. 129,7

Dobijeni rezultati pra¢enja procesa diferencijacije tkiva antere kao i samog procesa
mejotiCke deobe u mikrosporogenezi kod ispitivanih sorti u oglednom periodu pokazuju da su se
fenofaze odvijale istim redosledom ali i da su postojala odstupanja u smislu pocetka i trajanja

pojedinih faza kod osnovnih faktora varijabilnosti (sorte i godine).



Posmatraju¢i tok i dinamiku mikrosporogeneze kod sorti u ogledu, generalno se moze
konstatovati kako je sam pocetak procesa (profaza i mejoza) nesto kasnije kretao kod sorte Burlat u
odnosu na ostale sorte, tj. da je kod ove sorte bila potrebna veca suma aktivnih temperatura za
pokretanje procesa mikrosporogeneze. Ve¢ u sl. mikrofenofazi (tetrade u mikrosoprogenezi)
situacija je potpuno obrnuta kada je re¢ o pomenutoj sorti. Naime, kroz ovu fazu sorta Burlat
najbrze prolazi, da bi tokom gametogeneze trend usporenijeg prolaska kroz fenofaze bio izrazajniji
u odnosu na sortu Stela, ali ne i u odnosu na Droganovu zutu. Ovoj sorti, naime, bila je potrebna

ubedljivo najveca suma aktivnih temperatura za formiranje polena i otvaranje cvetova.

Tok i dinamika mikrosporo- i gametogeneze u periodu 2013-2015 nije imala tako
izrazajne trendove izmedu oglednih godina kao izmedu sorti, ali se generalno moze primetiti nesto
kasniji tok nekih od pra¢enih fenofaza (profaza, tetrade, bela glavica i cvetanje) u 2014. godini u
odnosu na ostale godine ispitivanja. S druge strane, to se ne bi moglo zakljuciti kada je u pitanju
tok fenofaza mejoze i polena, gde je 2013. godina bila nesto poznija za odvijanje mejoze a 2015.

najpoznija za formiranje polena.



Tab. 3. Pregled dinamike mikro i makrofenofaza u organogenezi tresnje kod ispitivanih sorti, sa

posebnim osvrtom na kretanje aktivnih temperatura (°C) tokom oglednog perioda (2013-2015)

> T (°C) iznad 5°C od ulaska u ekolosko

) _ Rana burlatova Stela Droganova zuta
mirovanje
X 41,47 35,00 37,47
Profaza u
] ] amplituda 40,2 — 43,2 33,4-37,2 33,4-44,6
mikrosporogenezi
raspon °C 3,0 3,8 11,2
) X 48,9 47,3 48,1
Mejoza u
] ) amplituda 46,7 -51,4 44,2 -514 44,2 -515
mikrosporogenezi
raspon °C 4,7 7,2 7,3
X 44,23 53,63 55,9
Tetrade u
] ] amplituda 31,5-56,8 49,8 — 56,7 51,5-59,4
o mikrosporogenezi
N raspon °C 25,3 6,9 7,9
[Tt
= X 66,30 61,83 69,8
LL
Polen amplituda 62,0-72,9 60,5 - 63,0 60,5-80,3
raspon °C 10,9 2,5 19,8
X 93,03 91,70 115,3
Bela glavica amplituda 85,5-97,9 81,1-99,4 | 109,3-120,8
raspon °C 12,4 18,3 11,5
X 113,7 115,17 134,5
Puno cvetanje amplituda 100,9 -130,3 |108,7 —120,8 128,0-—145,7
raspon °C 29,3 12,1 17,7

Tok i dinamika pomenutog procesa organogeneze, praceni iz ugla proseéne sume i

amplituda aktivnih temperatura kao i temperaturnog raspona (Tab. 3.) na nivou sorti ukazuju na

pojavu neznatno vecih suma aktivnih temperatura, ali i1 relativno konstantnog 1 uskog

temperaturnog opsega za otpo€injanje procesa mikrosporogeneze (profaza i mejoza) kod sorte

Burlat u odnosu na ostali biljni materijal u ogledu, dok se kod ostalih fenofaza ovaj trend nije

odrzao. Stavise, fenofaza tetrada kod sorte Burlat odvijala se u relativno §irokom temperaturnom

opsegu, koji je bio nekoliko puta veci u odnosu na isto kod sorti Stela i Droganova zuta. Takode je




bilo primetno da je sorta Droganova zuta imala ubedljivo najvece temperaturne amplitude kada se
radi o sumama aktivnih temperatura za aktiviranje procesa mikrosporogeneze u prolec¢e kao i za
formiranje polena. Ove pojave upucuju na nestabilnost pomenutih genotipova, koji znaju da budu
isprovocirani razli¢itim temperaturama za aktiviranje pojedinih etapa organogeneze. Nekih drugih
pravilnosti u kretanju posmatranih obelezja na nivou sorti nije vise bilo, §to bi moglo izmedu
ostalog da ukazuje i na jako interakcijsko dejstvo osnovnih faktora varijabilnosti (sorte i ogledne

godine).

Tab. 4. Dinamika osnovnih fenofaza u makrosporo- i gametogenezi reproduktivnih organa tresnje

posmatranih sorti u Padinskoj Skeli sa sumama aktivnih temperatura (°C)

SORTE

FENOFAZE GODINE | Rana burlatova Stela Droganova zuta
Datum |> T(°C)| Datum |> T(°C)| Datum | T (°C)
Sporogeno tkivo] 2013. 11. 03. 43,4 10. 03. 40,2 10. 03. 40,2

Zenskog 2014. 23. 02. 44,6 20. 02. 36,2 24. 02. 45,4
gametofita 2015. 17.03. 41,0 16. 03. 37,2 16. 03. 37,2
Mejoza u 2013. 18. 03. 51,5 21. 03. 60,5 19. 03. 54,7
makro- 2014. 04. 03. 55,3 06. 03. 57,6 09. 03. 63,3
sporogenezi 2015. 24. 03. 56,8 23. 03. 51,9 25. 03. 63,0

2013. 14. 04. 115,8 16. 04. 128,0 18. 04. 145,2
2014. 26. 03. 139,4 27. 03. 1457 01. 04. 178,0
2015. 10. 04. 121,2 14. 04. 157,1 16. 04. 177,2

Konstituisanje

jajnog aparata

2013. 27.04. 252,3 29. 04. 281,9 29. 04. 281,9
Embriogeneza 2014. 12. 04. 249,5 10. 04. 241,3 12. 04. 249,5
2015. 24. 04. 230,1 26. 04. 252,1 29. 04. 293,2

Rezultati ispitivanja toka osnovnih fenofaza u organogenezi zenskih reproduktivnih organa
tresnje kod ispitivanih sorti u Padinskoj Skeli (Tab. 4.) ukazuju na nesto poznije odvijanje etapa u
konstituisanju Zenskog gametofita kod sorte Droganova Zuta u odnosu na ostale sorte u ogledu, §to
se podudara sa ve¢ poznatim fenoloSkim osobinama ove sorte (poznocvetnost, i pozno vreme zrenja
plodova—6. nedelja tresnje). S druge strane, nedoslednost u ponasanju rane sorte Burlat, kada se

radi o konstituisanju Zenskog gamtofita, uocava se najpre u kasnijem konstituisanju sporogenog



tkiva u odnosu na ostale sorte. Situacija se potom dovodi u red tokom proticanja ostalih fenofaza,
koje kod ove ranocvetne sorte najranije otpoCinju i najbrze proticu.

Posmatrajuci fenonaze u makrosporo- i gametogenezi tokom oglednih godina primetan je
bio njihov znatno raniji tok u 2014. godini, s obzirom na relativno ranije postizanje neophodne
sume aktivnih temperatura za otpocCinjanje fenofaza. S druge strane, proces makrosporogeneze bio
je najpozniji u svom toku tokom prolec¢a 2015. godine, da bi se situacija preokrenula tokom procesa
gameto- i embriogeneze na stranu prve ogledne godine, u kojoj su pomenuti procesi najsporije
proticali i pored ostvarene najveCe sume aktivnih temperatura za otpoclinjanje procesa
embriogeneze u 2013. godini. Ostale pravilnosti u odvijanju pomenutih fenofaza na nivou godina
nisu bile izrazene, §to upucuje na prisustvo interakcijskog dejstva osnovnih faktora varijabilnosti
(sorte i ogledne godine).

S obzirom da se ciklus organogeneze istovremeno i paralelno odvija na veCem broju
razlicitih kategorija prirasta razli¢itim intenzitetom, javlja se potreba za integralnim proucavanjem
svih faktora koji posredno ili neposredno mogu uticati na pomenuti ciklus. Algoritamska forma
pracenja konstituisanja muskog i zenskog gametofita pokazala se kao odgovarajuéi alat za praenje
toka diferencijacije tkiva i Celija u organogenezi reproduktivnih organa tre$nje, koji su
pozicionirani u jedinstven i medusobni dinamicki odnos, sa izlaznim fazama formiranja polena i
razvoja embriona. Ovakav koncept dodatno pruza i mogucnost permanentnog dopunjavanja
osnovnog algoritma novim medukoracima u procesima diferencijacije biljnog organizma, kao 1
pozicioniranje primene odgovarajucih agro- i pomotehnickih tretmana koji su bioloski odredeni

pojedinim etapama organogeneze.

Tok diferencijacije tkiva antere u procesima mikrosporo- i gametogeneze kod prouc¢avanih sorti

tre$nje prikazan algoritamski na Semama 1-3 i odvija se na sl. na¢in:

- Tokom bioloskog zimskog mirovanja (januar i pocetak februara meseca) celije primordija
antere su ujednacenog stepena diferenciranosti;

- Tokom prve i druge (2015. godina) dekade februara meseca u ekoloSkom mirovanju
zapoCinje proces sporogeneze, u smislu uvecanja 1 diferencijacije celija buduceg
sporogenog tkiva, koje su dalje vodene kroz mejoticku pa potom i mitoticke deobe u
centrima lokula antera. Sve ovo je pra¢eno snaznim procesima diferencijacije celija zida
antera u njihova tri sloja (egzotecijum, medusloj i novonarastajuce tkivo tapetuma);

- Tokom tree dekade marta meseca, odnosno prve do tree dekade marta (2014. godina)
dolazi do formiranja mladih polenovih zrna u procesu gametogeneze, koji je pracen

istovremenim resorbovanjem c¢elija tapetuma.



Sema 1. Redosled i dinamika diferencijacije celija i tkiva u procesu organogeneze

muskih reporduktivnih organa kod sorte Burlat (2013-2015)
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Sema 2. Redosled i dinamika diferencijacije ¢elija i tkiva u procesu organogeneze

muskih reporduktivnih organa kod sorte Stela (2013-2015)
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Sema 3. Redosled i dinamika diferencijacije celija i thiva u procesu organogeneze

muskih reporduktivnih organa kod sorte Droganova zuta (2013-2015)
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Redosled i1 dinamika diferencijacije ¢elija i tkiva u semenom zametku kod tri sorte tresnje u
ogledu, tokom procesa organogeneze zenskih reproduktivnih organa algoritamski je prikazan u

Semama 4-6 po sl. dinamici:

- Tokom bioloskog zimskog mirovanja, zaklju¢no sa prvom dekadom februara, odnosno do
druge dekade februara (2015. godina) ¢elije zaCetaka semenih zametaka bile su prisutne u
formi kvrzi€astih izraStaja nediferenciranih meristema semenih zametaka;

- Vec¢ tokom februara (2014), odnosno i prve plovine marta meseca na bokovima nucelusa
razvijaju se dva omotaca (integumenti) koji u zavr$nim etapama ovog procesa gotovo sa
svih strana okruzuju nucelarno tkivo, smesteno u centru semenog zametka. Ova podetapa
organogeneze ubedljivo je bila najkraca u 2014. u odnosu na ostale ogledne godine;

- Proces formiranja sporogenog tkiva zenskog gametofita, predstavljen izdvajanjem
materinske Celije makrospore iz subepidermalnog sloja nucelusa, iz koje se naknadnim
deobama dobijaju cetiri haploidne makrospore u linearnom rasporedu i zavrSetak
makrosporogeneze kalendarski je obelezio drugu dekadu marta, tj. kraj februara i pocetak
marta (2014.);

- Dalji proces formiranja osmojedarne embrionove kesice do konstituisanja jajnog aparata
trajao je do sredine aprila u oglednim godinama (2014-pocetak aprila), dok je proces
embriogeneze kod tri ispitivane sorte otpocinjao krajem aprila, izuzev 2014. koja je bila
neSto ranija (druga dekada aprila meseca). Uporedo s pomenutim procesom tekla je

resorpcija nucelusa, formiranje ¢elijskog endosperma i semenjace.



Sema 4. Redosled i dinamika diferencijacije ¢elija i tkiva u procesu organogeneze
Zenskih reporduktivnih organa kod sorte Burlat (2013-2015)
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Sema 5. Redosled i dinamika diferencijacije ¢elija i tkiva u procesu organogeneze

Zenskih reporduktivnih organa kod sorte Stela (2013-2015)
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Sema 6. Redosled i dinamika diferencijacije ¢elija i tkiva u procesu organogeneze

Zenskih reporduktivnih organa kod sorte Droganova zuta (2013-2015)
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7. DISKUSIJA REZULTATA ISTRAZIVANJA

Ciklus organogeneze vocaka, definisan kroz 12 etapa rasporedenih u sukcesivnom i
nepovratnom nizu, od kojih su prve dve usmerene na razvoj vegetativnih tacaka rasta a ostale
obuhvataju ciklus diferencijacije generativnih pupoljaka sa ishodnim nivoima u formi muskog
(polen) 1 zenskog (embionova kesica) gametofita, predstavlja zaokruzen ciklus rasta i razvoja
taCaka rasta jednog biljnog organizma na godiSnjem nivou. Diferencijacija tkiva na nivou jednog
organa vocke je sukcesivna i uskladena, dok izmedu istoimenih organa na jedom stablu ovi procesi

najcesce teku uporedo, $to je saglasno bioloskoj autonomnosti u njihovom rastu i razvicéu.

Pitanje diferencijacije pupoljaka i formiranja novih prirasta sa novim tackama rasta posebno
je delikatno kod vrsta sa Cisto cvetnim pupoljcima, poput vocaka iz roda Prunus kome pripada i
tre$nja. Prelazak vegetacionih kupa (apexa) tresnje na generativni program diferencijacije
podrazumeva i gubitak vegetativnih tacaka rasta, jer u cvetnim pupoljcima ne postoji meristem koji
moze obezbediti nov porast na tom nodusu. Pojava ranog ogolevanja nodusa na prirastima kod
vrsta iz roda Prunus zapravo je posledica normalnog zavrSetka generativnog dela ciklusa
organogeneze. Stoga je ovo nepovratan proces na koga se ne moze uticati nikakvim agro— i
pomotehni¢kim merama. Mehanizam kontrole u pozicioniranju i usmeravanju diferencijacije
vegetativnih tacaka rasta u vegetativni ili generativni program diferencijacije danas predstavlja
kljucni zadatak za pomotehniku, u cilju daljeg kultivisanja treSnje, odnono bioloSke kontrole rasta 1
razvoja svake pojedine kombinacije sorta/podloga u datim uslovima gajenja. Osnova za definisanje
pouzdanih modela kontrole rasta i razvoja ciljnih organa vocaka, a to je i osnova primene svih
agro— i pomotehnickih mera u intenzivnim 1 visokointezivnim tehnologijama gajenja, danas
predstavljaju ekspertski sitemi zasnovani na algoritmitma multiplih funkcija objedinjenih u
medusobnoj interakciji na nivo kompletnog habitusa. Prvi korak u tom pravcu je istrazivanje
dostupnih procesa formiranja meristematskih struktura i diferencijacije tkiva i organa, i sumiranje
ekoloskih paramerata u njthovom toku posmatranom na algoritamskoj osnovi, a §to je i bio predmet

ovog proucavanja.

Proucavanje ciklusa organogeneze tresnje koje je sprovedeno u ovom radu, u delu vezanom

za diferencijaciju generativnih pupoljaka imalo je za cilj generalno da se ustanovi regularnost toka

ciklusa u njegovom pocetnom delu (III-V etapa), kao i stepen sinhronizovanosti procesa na nivou
osnovne jedinice—rodnog pupoljka. Ispitivanje dinamike i toka pojedinih etapa organogeneze, u

smislu pocetka i trajanja pojedinih mikrofenofaza u ovim istrazivanjima bila je usmerena



reproduktivnom ciklusu voc¢aka. U tom smislu izvrSena je i ocena uticaja faktora spoljne sredine

(temperature, padavina, oglednih godina) kao i genotipova u ogledu na pomenute procese.

Sveukupno gledajuc¢i, ekoloski faktori bitno odreduju tok i dinamiku procesa organogeneze
kod tresnje (SI. 69.), s obzirom na temperaturnu uslovljenost odvijanja fenofaza u biljnom svetu.
Kako isticu Fadon et al. (2015), s obzirom na to da treSnja kao vrsta ima vecCe potrebe za
temperaturama nizim od 7 °C, kod nje su ¢esto prisutni kolebljivi prinosi, $to je zapravo posledica
izmenjenog toka fenofaza. Ovo je narocito slu¢aj kada se ova vocka, koja je prilagodena umereno
kontinentalnoj klimi sa umereno niskim zimskim temperaturama, gaji u hladnijim ili toplijim
regionima van tradicionalnih podrucja gajenja. Izmenjene fenofaze i problemi sa zametanjem ploda
prisutni su i u tradicionalnim tre$njarskim regionima, §to se tumaci kao direktan uticaj globalnog

otopljavanja na reproduktivnu sposobnost tresnje.
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Sl. 68. Godisnji ciklus rasta i razviéa kod sorti Burlat i Bing uklopljenih u glavne fenofaze po
BBCH skali rasta i razvi¢a u Saragosi. Srednje nedeljne temperature (2012-2013) prikazane su kao

kontinuirana linija, a fotoperiod kao isprekidana linija (izvor: Fadon et al., 2015)

Fenoloski gledano, razvoj cveta svakako je vremenski najduzi proces u godisSnjem ciklusu
rasta 1 razvoja tre$nje, 1 proteze se kalendarski ¢ak u dve godine. Diferencijacija cvetnih pupoljaka
vidljiva na mikroskopskom nivou zapocinje sredinom leta, kada mladari prestanu s rastom (kraj 11
cl podetape) usled pada koncentracije hormona rasta (auksina), i proteze se do kraja vegetacije i
otpadanja li¢a. Tokom mirovanja zaceci cveta prestaju s razvojem, koji je dosao do nivoa vidljivih
zaCetaka perijanta kao i primordija muSkog i Zenskog sporofita. Pomenuti proces razvoja cveta

temperatura na pocetne etape organogeneze do uticaja istog spoljasnjeg faktora na zavrSne etape
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mikro— i makrogametogeneze, koji ¢esto dovodi do nesinhronog razvoja razli¢itih organa cveta u

rodnom pupoljku.

Najvec¢i paralelizam i sinhronizacija u diferencijaciji tkiva izmedu viSe istoimenih organa
prisutni su u po¢enim etapama razvoja generativnih pupoljaka kod vrsta iz roda Prunus, kako to
pokazuju rezultati ispitivanja organogeneze kod §ljive (Miéi¢ i Cmelik, 1988). Proudavajuéi ovaj
proces kod dve sorte razliCitog perioda cvetanja i plodonosenja, autori su konstatovali znacajan
uticaj temperatura vazduha i ranostasnosti genotipova na raniji pocetak i brzi tok ranih (III-V)
etapa organogeneze, ali i negativhu pojavu abortiranja pupoljaka u generativhom programu
diferencijacije pod uticajem loSe agrotehnike. Ovaj prekid organogeneze doveo je do laganog
zaostajanja u porastu pomenutih pupoljaka, ali su oni masovno otpadali sa rodnih grancica tek
narednog proleca, tokom intenzivnih etapa razvica (mikrofenofaze zelenih glavica i belog balona).
Pomenuta pojava direktno je uticala na poremecaj odnosa u brojnosti vegetativnih i generativnih
pupoljaka u kruni, i bila je izraZenija kod poznijeg genotipa (Pozegaca) u ogledu u odnosu na raniju
sortu (Altanova renkloda). S obzirom da kod §ljive organogeneza teCe paralelno sa drugim talasom
intenzivnog rasta ploda (porast mezokarpa) i da su ova dva procesa medusobno konkurentska u
pogledu resursa hrane (biljnih asimilativa), ne iznenaduje $to je abortiranje pupoljaka bilo
izrazajnije kod poznije sorte jer je kod nje pomenuti konkurentski odnos duze trajao.

Uvidom u fotodokumentaciju vezanu za odvijanje ranih etapa organogeneze kod rodnih
pupoljaka tresnje u Padinskoj Skeli (2013-2015), moze se sa sigurno$¢u konstatovati uobicajen,
sinhronizovan i sukcesivan tok diferencijacije na nivou osnhovne jedinice rodnosti (rodnog
pupoljaka u nastanku) kakav je prisutan i kod ostalih vrsta kosticavih vocaka. Ovo je donekle i
ocekivano, s obzirom da pomenute etape organogeneze vremenski pokrivaju one delove vegetacije
u kojima ne postoje kompeticijski odnosi za asimilativima, kao §to je to bio slufaj u gore
pomenutim istrazivanjima. Razlike u pocetku i dinamici toka ranih etapa razvi¢a generativnih
pupoljaka medu sortama su verovatno i bile prisutne, ali one nisu bile evidentirane na vremenskoj
skali u ogledu, kako je ve¢ spomenuto u uvodu. Kako istice Ninkovski (1998), vreme prelaska iz
vegetativne u generativnu fazu diferencijacije cvetnih pupoljaka kod tresnje se deSava nesto ranije u
odnosu na viSnju, a naroCito kod ranih sorti, i ovaj pocetak je obelezen pojavom minimalnih
padavina i visokih srednjih dnevnih temperatura (pocetak—sredina jula). Zapazena je i odredena
zakonomernost u pojavi primordija organa cveta: zaceci CaSice se pojavljuju posle obilnih
padavina, a zaceci tuCka-posle obilnijih padavina i sniZenja temperature. Do pojave primordija
plodnika prode 67-90 dana od pojave promena na meristemskom konusu, tj. 70-100 dana posle
cvetanja ili 10-45 dana posle berbe, u zavisnosti od srednjih dnevnih temperatura u periodu pocetak

cvetanja-pocetak diferenciranja pupoljaka.



Dinamika diferencijacije cvetnih pupoljaka kod tri sorte treSnje bila je pracéena i u
kolekcionom zasadu Poljoprivrednog instituta u Skoplju u periodu 1993-1995 (Popovska M. i
Popovski B. 2000). Fokus je bio na pracenju procesa cvetanja i zrenja ploda, kao i1 uticaja
vremenskih prilika na pocetak, dinamiku i i duzinu trajanja pojedinih etapa organogeneze. U
uslovima izrazajne suSe tokom 1994. godine (svega 220 mm vodenog taloga tokom vegetacije)
ispitivane sorte, medu kojima je bila i Stela, zapocele su III etapu krajem juna meseca. Susa je
ubrzala pocetak ali je usporila dinamiku diferencijacije u ovoj oglednoj godini, za razliku od 1995.
(650 mm godisnjeg i 318 mm vegetacionog vodenog taloga) u kojoj je pocetak III etape bio
odlozeniji ali sa ubrzanom dinamikom mikrofenofaza do kraja vegetacije. Autori su odredili
vrednost srednjih dnevnih temepratura (24-25° C) u nedelji koja predhodi cvetanju kao klju¢ne za
nastavak procesa diferencijacije pupoljaka u prolece, ali je istaknuto da je sam pocetak navedenog
procesa sortna osobina koji ne zavisi od vremena cvetanja i plodonosenja ispitivanih sorti. Duzina
trajanja perioda od cvetanja i zrenja do pocetka sledeceg ciklusa organogeneze, kada sorte
zadovoljavaju svoje potrebe za sumama aktivnih temperatura (onih iznad 6° C, koju su autori
definisali kao biolosku nulu), bila je gotovo identicna u oglednim godinama i u vezi je sa
dovoljnom koli¢inom padavina (prose¢no 130-140 mm vodenog taloga) za otpocinjanje novog
ciklusa razvi¢a rodnih pupoljaka. Autori su definisali najraniji pocetak diferencijacije ali 1
osetljivost sorte Pobeda Krimska na susu koja je bila povezana sa prekidom diferencijacije pupoljka
neposredno pre pojave caSi¢nih udubljenja (V a podetapa) u oglednim godinama, kao i izraZzenu
usporenost dinamike toka organogeneze tokom susne 1994. Ova sorta inace je najkasnije cvetala u

ogledu, a berba plodova joj je bila kao i kod druge ogledne sorte Stela (Cetvrta nedelja tresnje).

Uvidom u kretanje padavina tokom oglednog perioda na lokaciji Padinske Skele (2013—
2015) moze se uociti proseéno veca suma padavina tokom oko tri meseca (april-jun), koji
pokrivaju period od pocetka cvetanja do pocetka diferencijacije pupoljaka po generativhom
programu (uobicajeno pocetkom jula u Srbiji). Te sume za ogledne godine iznosile su oko 190, 410
i 170 mm, po redu i ocigledno da su umnogome doprinele normalnom proticanju ranih etapa

organogeneze kod sorti treSnje u ogledu.

Dvogodisnje pra¢enje dinamike diferenciranja generativnih pupoljaka kod jo$ jedne vrste iz
roda Prunus (badem), koji inace predstavlja najtolerantniju vrstu vocaka na suSu bila je izvedena u
agroekoloskim uslovima Beske (Keserovi¢, 1994), koji su bili slicni onima na lokciji ogleda u
Padinskoj Skeli. Pracene su rane etape embriogeneze, pocevsi od pojave zaravni na meristemskoj
kupi do obrazovanja primordija tucka (kraj vegetacije), uz pracenje uticaja vremenskih prilika na

sam tok ciklusa putem upotrebe hidrotermickog koeficijenta obratunatog na mesecnom nivou.



Rezultati su pokazali velika odstupanja u vrednostima pomenutog koeficijenta u oglednim
godinama, a naro¢ito tokom protoka pojedinih etapa organogeneze. Cak ni ispitivane sorte badema
nisu ostale imune na uticaj razli¢itih vremenskih prilika u oglednim godinama, iako se za badem
moze re¢i da ima dosta konstantan tok diferenciranja cvetnih zacetaka. Kis$ni period tokom avgusta
1985. usporio je proces diferencijacije pupoljaka, dok je susa u istom periodu 1984. ubrzala procese
diferencijacije. Za badem se generalno moze istac¢i da ima evolutivno steCenu otpornost prema susi,
jer manjak vlaznosti nije mnogo uticao na tok organogeneze pa ni na prekid ili zastoj pojedinih
njenih etapa. Autor je konstatovao kako je pocetak III etape organogeneze kod badema uslovljen
prisustvom odredenih srednjih dnevnih temperatura (15,7-21,3° C) u dekadi pre pocetka
diferencijacije, kao i da su najbrzu diferencijaciju ostvarili pupoljci u vr$noj i donjoj trecini
mesovite grancice dok su se najsporije diferencirali pojedinacni cvetni pupoljci u srednjoj trecini

grancica.

U poredenju sa iznetim, sorte treSnje u ogledu pripadaju vrsti koja nije tolerantna na susu,
pa stoga ne sme ostati bez neophodnih koli¢ina vode u zoni korena ni najkrace vreme. Ovo vazi
kako za slabo bujne tako i za bujne podloge tresnje, ali ne i za magrivu ¢ije je prirodno staniste u
Srbiji-Deliblatska pescara. S obzirom na tip podloge u ogledu (divlja tre$nja) koja je narocito
pogodna za gajenje treSnje na teSkim i prevlaZenim zemljiStima jasno je da je kombinacija
povoljnih vremenskih prilika, koje su pojedinih godina bile ekscesne po pitanju padavina (2014), i
adekvatne podloge bila odlucujuca za neometano odvijanje godiSnjeg ciklusa rasta i razvoja kod

sorti treSnje u ogledu.

Sam kraj V etape organogeneze u rodnim pupoljcima ispitivanih sorti treSnje u ogledu
obeleZila je relativna neujednacenost u pogledu stepena pokrivenosti primordija muskog i Zenskog
sporofita sa pokrovnim listi¢ima, i to od nedovoljne i neujednacene (Burlat) do dobre i ujednacene
(preostale sorte u ogledu). Takode, mikrofotografije histoloskih preseka rodnih pupoljaka
neposredno pred pocetak zimskog mirovanja ukazuju na proandri¢ni tip diferencijacije muskih u
odnosu na zenske elemenata cveta. Intenzivna obojenost i visok stepen diferenciranosti primordija
buducih antera upucuje na pripremljenost za u mejoticku deobu, dok je u plodniku kvrzica

pronucelarnog tkiva tek ponegde formirana.

U literaturi se mogu naci razli¢iti podaci o duzini trajanja zimskog mirovanja kod treSnje.
Stankovi¢ (1981) navodi kako tresnja ima dugo i stabilno zimsko mirovnje koje traje 45-60 dana, a
za pokretanje pupoljaka u prolece potrebno je od 1000 do 1300 h sa temperaturama manjim od 7,2°
C. Ve¢ u drugoj polovini decembra skinute rodne grancice treSnje u sobnim uslovima mogu
procvetati za 30 dana. Faust (1989) navodi kako su potrebe vocaka za hladno¢om razlicite i krecu

se kod visnje u intervalu 600-1500 h, a kod tresnje 500-1300 h, $to ukazuje na velika variranja u



okviru vrste. Faust dalje navodi kako tokom mirovanja dolazi do akumulacije inhibitora (ABA) u
pokrovnim listi¢ima pupoljaka, koji spreCavaju obnovu rasta i drze pupoljke u stanju mirovanja.
Potrebe za hladno¢om moraju biti zadovoljene pre nego Sto koncentracija ABA u tkivu opadne, a
proces mejoze u lokulama antera bude primeéen. Tada stabla traze duzi ili kraéi period sa viSim

temperaturama pre nego Sto formalno obnove procese razvica.

U ispitivanju proleénog nastavka organogeneze tre$nje (mikrosporogeneza i formiranje

polena) kod tri ispitivane sorte u Padinskoj Skeli (2013-2015) kao fizioloski aktivne temperature
racunate su sve one koje su bile vece od bioloske nule (5° C). Pocetak vegetacije vezan je sa
nastupanjem procesa mikrosporogeneze kod ispitivanih sorti treSnje u Padinskoj Skeli (2013—
2015). Proces je bio obelezen intenzivnhom diferencijacijom celija buduceg sporogenog tkiva-
arhesporijuma, lociranog u lokulama antera. Gotovo istovremeno, zabeleZeni su i intenzivni procesi
deobe Celija u okviru tkiva zida antere. Dalji tok diferencijacije ova dva osnovna tkiva u lokuli
antere teCe u odvojenim pravcima koji su u potpunosti medusobno sinhronizovani U pojedinim

fazama mikrosporogeneze, $to upucuje na njihovu ontogenetsku povezanost.

Pregledom literature konstatovana je skromna arhivska grada vezana za opis komletnog
toka mikrosporo- i gametogeneze, i ona je bila vezana za malobrojne vrste vocaka, ali ne i za
tre$nju. U detaljnom proucavanju procesa mikrosporogeneze kod $ljive, Mici¢ (1988 i 1989) istice
neophodnost integralnog pristupa u posmatranju jedinstvenih i1 medusobno povezanih
histomorfoloskih promena u lokuli i u zidu antere, s obzirom na znacaj koji tapetum (unutrasnji sloj
¢elija zida antere) ima za opstanak novonastalih mikrospora. U istrazivanjima, koja su bila
obuhvacena 1 prikazana 1 u magistarskoj 1 doktorskoj tezi, autor daje odgovore na pitanja o samom
fizioloSkom tipu tapetuma (Sekretorni), tipu mejoticke deobe kojem podlezu ¢elije arhesporijalnog
tkiva u procesu nastanka tetrada (simultani), kao i o tipu rasporeda mikrosporocita u tetradama
(tetraedaran tip). Pomenuta tipologija u sva tri pomenuta procesa utvrdena je i u ispitivanju
mikrosporogeneze treSnje u Padinskoj Skeli (2013-2015) po prvi put, Sto predstavlja jedan novi
kvalitet u pomoloskim istrazivanjima kod ove vrste. Ostale slicnosti, poput nastanka i resorpcije
medusloja u zidu antere paralelno sa odvijanjem druge reukcione deobe, prisustvo dvojne
endomitoze u celijama tapetuma koja u jednom trenutku postaje dominantan proces u
mikrosporogenezi, i za kojim dolazi Profaza I prve mejoticke deobe koja se odvija asinhrono u
materinskim celijama polena, uz sinhronizovane procese razgradnje sloja tapetuma pracenih
izlivanjem protoplazmati¢nog sadrzaja u lokulu antere u delikatnom trenutku raspadanja tetrada 1
dobijanje mladog polena dvojnom mitoticCkom deobom (SI. 37—46.) potvrduju identi¢nost procesa

mikrosporogeneze tresnje sa ovim procesom kod jabuke, kruske, kajsije, Sljive...



Ukoliko posmatramo duzinu trajanja proucavanih mikrofenofaza u organogenezi tresSnje

na vremenskoj skali i u pogledu sume aktivnih temeratura koje su potrebne od pocetka

mikrosporogeneze do pojave mladog polena kod ispitivanih sorti (Tab. 2.), generalno se moze

zakljuciti kako je sortama bilo potrebno oko 14—15 dana u rano prolece za obavljanje ovih procesa,

s proseénim zbirom sume aktivnih temperatura na nivou ispitivane vrste od 204° C. Gledano po

sortama, oscilacije su bile izrazajnije:

Kod sorte Burlat ovi procesi bili su obavljeni za 20, 15 i 9 dana po redu za ogledne godine
(sa zbirnim sumama aktivnih temperatura od 187, 207 i 217° C, po godinama po redu);

Kod sorte Stela to je obavljeno za 19, 18 i 9 dana u oglednim godinama, po redu (sa zbirnim
sumama aktivnih temperatura od 200, 1991 194 °C));

Kod Droganove zute procesi mikrosporo- i gametogeneze su obavljeni za 15, 19 i 12 dana,

po redu (sa pripadaju¢im zbirnim sumama aktivnih temperatura od 197, 221 i 216° C).

Iznete konstatacije 1 zakljucci koji se iz njih mogu izvesti, podudarni su sa zapazanjima o

kretanju suma aktivnih temperatura (Tab. 3.) u oglednom periodu:

Sorta Burlat je za nijansu sporije prolazila kroz prve dve mikrofenofaze u
mikrosporogenezi, ali je taj trend bio dijametralno suprotan kada se radi o brzom prolasku
kroz fazu tetrada. Naime, raspon aktivnih temperatura koje su vodile kroz ovu
mikrofenofazu bio je 3-4 puta veéi od istog kod ostalih sorti u ogledu. Ovaj trend je zadrzan
i u narednoj mikrofenofazi u odnosu na sortu Stela, ali ne i u odnosu na najpoznocvetniju
sortu u ogledu (Droganova zuta);

U pogledu zbirne sume aktivnih temperatura rodni pupoljci sorte Stela su najbrze prosli
kroz pomenute mikrofenofaze mikrosporo- i gametogeneze, s obzirom na to da je ova sorta
izvesno prednjacila po brzini proticanja prve dve pomenute mikrofenofaze. Ovaj trend se
donekle usporio u fazi tetrada, ali je opet izveden na put najbrzeg protoka tokom pomenute
faze mikrogametogeneze;

Sorta Droganova Zuta kao najpoznocvetnija u ogledu neprimereno brzo je usla u proces
mikrosporogeneze, sa oko 3 puta ve¢im rasponom suma aktivnih temperatura na nivou
ogledne godine u odnosu na ostale sorte u ispitivanju. Isti trend primecen je 1 u fazi
formiranja mladog polena, Sto je zajedno sa gore pomenutim visestruko ve¢im opsegom
aktivnih tempratura kod sorte Burlat (tetrade u mikrosporogenezi)-najsignifikantnije

obelezje u ogledu.

Dobijeni rezutati pokazali su kako je redosled etapa u ciklusu organogeneze kod ispitivanih

sorti nepromenljiv, §to upucuje na njegovu genetsku kontrolu na nivou vrste. Razlike medu sortama



koje su bile prisutne u oglednom periodu u Padinskoj Skeli odnosile su se na dinamiku nastupanja i
na vreme trajanja odredenih mikrofenofaza. Najizrazajnije promene u dinamici organogeneze pod
snaznim su uticajem ekoloskih faktora (vremenskih prilika) ali i zaklju¢nog stepena diferenciranosti
cvetnih pupoljaka pred ulazak u period mirovanja. Ovo sveukupno doprinosi pojavi da pri istim
ekoloskim uslovima razliCite sorte pokazuju razliCitu dinamiku odvijanja pojedinih etapa
organogeneze. Mic¢i¢ (1993) je u analizi uticaja vremenskih prilika na tok organogeneze S§ljive

primetio nekoliko pravilnosti:

- Kasnija pojava aktivnih temperatura (hladniji pocetak proleca) odlaze cvetanje, a razli¢ito
vremensko trajanje u pojedinim godinama (period zelena glavica—cvetanje) posledica je
razli¢itih temperatura u tom periodu;

- Ujednaceniji trend visokih aktivnih temperatura i ve¢i pocetni uspon trenda temperatura
dovodi do ranijeg cvetanja, dok polozenija linija trenda (ujednacene umerene temperature)
prolongiraju cvetanje;

- Susni i topliji uslovi posledi¢no ubrzavaju organogenezu.

Autor na kraju zakljucuje kako su brojni faktori koji menjaju tok organogeneze §ljive (sorta,
podloga, rodnost, agrotehnika), te stoga ovaj proces mora biti bioloski kontrolisan svake godine.
Szalay L. (2006) u uporednim proucavanjima organogeneze kod badema, kajsije i breskve ovaj
spisak faktora uticaja proSiruje i na starost i zdravstveno stanje stabla, gustinu i raspored pupoljaka
na prirastima, odrvenelost tkiva grancica, primenjenu tehnologiju gajenja kao i na nivo oStec¢enja od
napada patogena. U ispitivanjima su otkrivene znacajne razlike u etapama razvoja
mikrosporogeneze i to ne samo izmedu vrsta i sorti ve¢ i izmedu razli¢itih tipova rodnih grancica sa
istog stabla. Ovo poslednje bilo je uzrokovano razli¢itim potrebama rodnog drveta za chilling
jedinicama (temperaturama ispod 7° C). Kod badema je kraj arhesporijalnog stadijuma najpre bio
evidentiran u cvetnim pupoljcima na kratkim rodnim granicama, bez obzira na genotip (kraj
novembra—pocetak decembra) dok se na dugim rodnim gran¢icama ova etapa desila mesec dana
kasnije. Isti genotipski kod, kada je u pitanju bio razvoj materinskih ¢elija polena izmedu razlicitih
tipova rodnog drveta bio je prisutan i kod kajsije, sa 20 dana odloZenijom etapom na dugom
rodnom drvetu u odnosu na kratke grancice. Ipak u fazi tetrada razlike su bile manje izmedu
pomenutih kategorija rodnog drveta kajsije nego §to je to bio sluc¢aj kod badema. Medu ispitivanim
sortama breskve razlika u stopi razvoja cvetnih pupoljaka na razli¢itim kategorijama rodnog drveta
bila je najmanja i iznosila je 8-10 dana. Autor je konstatovao kako su se pupoljci na kratkom
rodnom drvetu razvijali najvecom brzinom, kako im je period bioloskog mirovanja bio kraéi za 15—

20 (30) dana, dok su datumi cvetanja prednjacili svega 2—3 dana u odnosu na pupoljke na dugom



rodnom drvetu. Autor je naveo i zakljucak iz ranijih sopstvenih ispitivanja, kako je sporiji ritam

mikrosporogeneze u bliskoj korelaciji sa otpornoscu tkiva cvetnih pupoljaka na mraz.

Ispitivanje Klijavosti_polena kod sorti treSnje u Padinskoj Skeli (2013-2015) pokazalo je

varijabilnost ovog obelezja, koje je u najvecoj meri bilo je odredeno uticajem vremenskih prilika 1
genotipova u ogledu. Kao $to se moze zakljuciti iz klima dijagrama (2013-2015) period pred
cvetanje ispitivanih sorti u 2013. 1 2015. bio je obeleZen i umereno toplim vremenom sa manje
padavina, koje je izgleda naroCito pogodovalo genotipovima koji su imali neSto odloZenije i
prolongiranije cvetanje (Stela 1 Droganova zuta). S druge strane, obilne padavine i neSto hladnije
vreme u 2014. godini bile su prisutne sredinom marta, tokom zavrs$nih etapa mikrogametogeneze.
Kako navode Radicevié i sar. (2011), iako regularnost odvijanja procesa mikrosporogeneze jeste u
direktnoj vezi sa vitalno$¢u i klijavoséu polena in vitro, kao i da postoji znacajan nivo pozitivne
korelacije u rastu polenovih cev¢ica in vitro i in vivo uslovima kod tresnje, u ogledima i u
proizvodnji poznate su pojave variranja klijavosti polena po godinama. Jedan od izvora
varijabilnosti mogu biti i sami temperaturni uslovi prisutni tokom naklijavanja. Ispitivanje
klijavosti polena u in vitro uslovima kod visnje (Milatovi¢ i Nikoli¢, 2014) ukazala su na znacajan
uticaj temperature. Autori su dobili visoku klijavost polena (50-70%) pri temperaturama od 15° C i
25° C, dok je takode zadoljavajuca klijavost polena (42-51%) dobijena i na temperaturi od 5° C
kod nekih sorti. Uticaj temperature je bio znatno viSe izraZen na rast polenovih cevc€ica u odnosu na
klijavost polena. Naime, duzina polenovih cevcica je bila tri do Sest puta veca na temperaturama od
15° C i 25° C u poredenju sa varijantom od 5° C. Na osnovu dobijenih rezultata autorski zakljucak
je kako nize temperature mogu biti dovoljne za klijavost polena, ali su nedovoljne za optimalan rast
polenovih cevéica. U ispitivanjima biologije oplodnje visnje (Cerovi¢, 1997) autor navodi kako su
hidratacija polena, aktivacija i sinteza enzima osnovni inicijalni faktori procesa klijanja polena.
Inicijacija, koja prethodi klijanju odlikuje se visokom stopom respiracije, aktivno$¢u mitohondrija 1
ubrzanim koriS¢enjem rezervnih hranljivih materija u polenu, pracenih povecanjem povrSine
unutrasnjih membranskih sistema koji su u funkciji formiranja plazma membrana i zida buduce
polenove cevcice. Navedeni 1 dr. procesi progamne faze (inicijacija 1 klijanje polenovog zrna, kao 1
rast polenovih cev¢€ica u stubicu) prate metabolic¢ki procesi koji su enzimski determinisani, a na
aktivnost enzima, pored ostalih faktora bitno uti¢e i1 temperatura. Drugi relevantni faktor su
oprasivaci, koji znaCajno uticu na ispoljavanje razli¢itih kvantativnih osobina rasta polenovih
cevCica,a to je posledica njihove adaptibilnosti na razliite temperaturne uslove. Kao zakljucak,
izvedeno je postojanje bliske veze enzimskih procesa i genotipske osnove sorti, na relaciji odnosa
genotip-temperatura. Analizirajuéi in vitro klijavost polena kod 16 sorti tresanja na dve razlicite
lokacije u sklopu projekta analize uticaja globalnog zagrevanja klime na gajenje tre$nje u Spaniji

Balas et al. (2017) su konstatovali dvostranu varijabilnost klijavosti, najpre kod razli¢itih sorti na



istoj lokaciji a potom i razli¢itu klijavost kod iste sorte na dve razli¢ite lokacije (tradicionalno
tre$njarsko podrudje Spanije u dolini Jerte i znatno toplija i suvlja lokacija juznije u Valdesequeri).
Ispitivanja su pokazala izvestan uticaj temperature na kinetiku rasta polenovih cevéica, zajedno sa
snaznom interakcijom sorta—temperatura, koja moze biti povezana sa geografskim poreklom donora
polena i1 njegovom adaptibilnoS¢u na preovladuju¢e uslove spoljasSnje sredine. lako su kod
pojedinih sorti na obe lokacije dobijeni porazavajuéi rezultati (npr. Lapins sa klijavoS¢u polena od
1,31 0,0 % ili Erli Lori 0.5 1 5, 4 %), a kod nekih nesto bolji (Sanberst-28,9 i 24,3 %, po redu),
autori su izdvojili par genotipova (‘7-91-C’, ‘Celeste’ ‘Sweetheart’ and ‘Van’) koji su na obe
lokacije imali najvecu klijavost polena od preko 30 %. Takode je konstatovano kako izvedeni in
vitro testovi naklijavanja polena u uslovima sobne temperature nakon 24-84 h ne mogu pokazati
koji od faktora poput temperature, zracenja, relativne vlaznosti vazduha, zemljista, hemikalija, i dr.
uticu na vitalnost polena u najveéem stepenu. Rezultati ispitivanja klijavosti polena u ogledu sa
treSnjama u Padinskoj Skeli (2013-2015) bili su mnogo bolji u odnosu na pomenuta istrazivanja u
Spaniji, i u nivou su sa rezultatima klijavosti polena tresnje (37-51 %) koji su ostvareni u ogledima

u centralnoj Srbiji (Radi¢evi¢ i sar., 2008).

Nastavak ciklusa organogeneze treSnje u pupoljcima u otvaranju sve do punog cvetanja i

oplodnje zapravo obuhvata VII-IX etapu i odnosi se na procese makrosporo- i gametogeneze kao

i progamnu fazu sa singamijom u ogledu sa tri sorte tre$nje u Padinskoj Skeli (2013-2015) takode

je prac¢ena mikroskopski, uz analizu uticaja vremenskih prilika na pocetak 1 tok pomenutih etapa.
Razvoj Zenskog sporofita (makrospora) i gametofita (embrionove kesice) kod treSnje odvija se u
semenom zametku (makrosporangiji) kod koga se uocava standardni tok diferencijacije tkiva
njegovih integralnih delova (nucelusa, integumenata, funikulusa). Oba integumenta su cvrsto
spojena i teSko medusobno uocljiva, ¢ine¢i oko tkiva nucelusa jedan uniformni omotac sa preko 10
slojeva ¢elija koji su jedino rastavljeni u zoni mikropile (SI. 51.). Kod tresnje, kao i kod ostalih
predstavnika roda Prunus, semeni zameci su pri¢vrsc¢eni za karpelu plodnika pomocu funikulusa i u
anatropnom su polozaju. U funikulusu je uocen veci provodni snopi¢, koji ide do halaznog dela gde
se grana na snopi¢e koji su zaduZeni za snadbevanje nucelusa i integumenata sa hranljivim
materijama. Prisustvo po dva semena zametka priblizne velicine, kod tre$nje kao i kod viSnje,
vezan je zakljucno sa fenofazom balona, da bi ve¢ tokom punog cvetanja zapocela atrofija jednog
od njih. Do kraja ove fenofaze degeneracija je potpuna, ¢ime se oslobada dovoljno prostora za
normalni razvitak drugog semenog zametka u lokuli plodnika. Poc¢etak makrosporogeneze tece pre
fenofaze balona i putem mejoticke deobe dovodi do formiranja Cetiri makrospore u fazi tetrada
(mikropilarni pol), koje imaju linearni raspored (SI. 52 i 53). Pojava da samo najdonja ¢elija tetrada

opstaje i da se od nje putem niza mitotickih deoba u procesu makrogametogeneze formira



osmojedarna embrionova kesica, nakon ¢ega sledi funkcionalno citolosko organizovanje dobijenih
elemenata u normalni osmojedarni stadijum tipi¢na je odlika monospornog Polygonum podtipa
embrionove kesice, koji je Siroko rasprostranjen kod vocaka. Pojava vakuola predstavlja pocetak
funkcionlnog citoloSkog organizovanja jajnog aparata, koji sledi tipicnu i opSte poznatu matricu: na
mikropilarnom polu jajna ¢elija svojim uzim krajem je okrenuta ka mikropili a svojim $irim krajem
neznatno nadkriljuje sinergide (SI. 57). Svi pomenuti elementi poseduju krupne vakuole. Dva
polarna jedra zauzimaju sredi$nji deo izmedu jajnog aparata i antipoda i naknadnim spajanjem daju
centralno jedro u ekvatorijalnoj ravni, neposredno pred oplodnju (SI. 57). Antipodalni kompleks na
halaznom polu primtan je samo u ranim fazama punog cvetanja i on se vrlo brzo degenerise. Cesto

je moguce uociti samo dve ili nijednu antipodu na halaznom polu (SI. 57, 59).

Ukoliko posmatramo duZinu trajanja prouc¢avanih mikrofenofaza u organogenezi treSnje na
vremenskoj skali i u pogledu sume aktivnih temeratura koje su potrebne za odvijanje procesa,
pocevsi od pocetka makrosporogeneze do pojave konstituisanog jajnog aparata kod ispitivanih sorti
tre$nje u Padinskoj Skeli (Tab. 4.), generalno se moze zakljuéiti kako je sortama bilo potrebno
prosecno oko 46 dana sa prose¢nom sumom aktivnih temperatura od 502 °C. Variranja su bila

prisutna kod sorti u razli¢itom stepenu:

- Kod sorte Burlat pomenute makrofenofaze su se odvijale u rasponu od 47, 49 i 38 dana
dana, po redu dok su potrebne sume aktivnih temperatura iznosile 463, 489 i 449° C;

- Sorta Stela je imala manju oscilaciju u proticanju fenofaza, s obzirom da su se one odvijale
za 50 (2013 i 2014. godina) i 41 dan, dok su sume aktivnih temperatura iznosile 511, 481 i
498° C;

- Sorta Droganova Zuta, kao najpoznocvetnija imala je umereno variranje obeleZja, a
makrosporo- i gametogeneza su protekle za 50, 48 i 42 dana, odnosno nakon nakupljanja
522,536 i 571° C sume aktivnih temperatura;

- Posmatrane fenofaze u ogledu najranije su se odvijale u 2014., a najkrace trajale u 2015.

godini.

U pogledu kretanja sume aktivnih temperatura tokom dve zabeleZzene makrofenofaze kod sorti u
ogledu koje su pratile pomenute procese u konstituisanju Zenskog gametofita, interesantna su bila

dva momenta:

- Sorta Stela je vrlo brzo prosla kroz fenofaze belih glavica i punog cvetanja, a da je pritom
raspon suma aktivnih temperatura neophodnih za proticanje fenofaza bio ubedljivo najveci i

najmanji u ogledu (18,3° C za bele glavice 112,1° C za puno cvetanje);



- Sorta Burlat je, s druge strane, najbrze u ogledu prosla kroz fenofazu punog cvetanja, a da je

pritom raspon suma aktivnih temperatura bio gotovo dva puta veci u odnosu na ostale sorte

(29,3° C).

Promenljivost dinamike organogeneze pod dejstvom unutrasnjih i1 spoljasnjih fakrora nisu retka
pojava ni kod drugih vrsta iz roda Prunus. (Mici¢, 1993) navodi kako su vremenske prilike bile
odgovorne za razli¢itu dinamiku organogeneze kod sorti $ljive u ogledu: ni kod jedne od ispitivanih
sorti nije doSlo do preklapanja prac¢enih fenofaza, a trendovi ranije ili kasnije pojave aktivnih
temperatura direktno su uticali na pocetak i tok fenofaze cvetanja. Posmatrajuéi trend pojave
aktivnih temperatura u oglednim godinama (2013-2015) u Padinskoj Skeli moze se zakljuciti kako
su one tokom marta meseca bile prisutne u 14 i 21 dnevnom terminu u 2013. i 2015. godini po
redu, dok su svi dani sem jednog termina u 2014. imali prisutne aktivne temperature. Ovo je
direktno uticalo na na raniji pocetak punog cvetanja u 2015. u odnosu na 2013. godinu, dok je u
2014. godini posmatrana fenofaza otpocela 15-18 dana ranije kod sorti u ogledu. S druge strane,
iako je poznato da susni i topliji uslovi mogu ubrzati tok organogeneze, u ovom ogledu to nije bio
slu¢aj. Pojava Kkratkotrajne suse pocetkom aprila (klima dijagrami 2013. i 2015.) u dve ogledne
godine nije bitnije ubrzala proticanje cvetanja u odnosu na 2014. godinu, u kojoj su aktivne

temperature bile dominantni spoljasnji faktor koji je vodio IX etapu organogeneze.

Negativan uticaj visokih temperatura Cesta je pojava u uslovima Mediteranske klime i on
direktno moze prouzrokovati anomalije u diferencijaciji Zenskog gametofita. Ruiz et al. (2010) su
analiziraju¢i ovaj fenomen kod viSe sorti japanske $ljive (Prunus salicina Lindl.) autori su
konstatovali odloZen razvoj semenih zametaka tokom cvetanja. Visoke temeprature pred cvetanje
proizvele su odsustvo sinhronizovanosti izmedu spolja manifestovanih fenofaza i etapa razvitka
embrionove kesice, koje su bile odloZene. Pojava embrionovih kesica zaostalih u razvoju direktno
je uticala na pogre¢no vodenje polenove cevc€ice pre nejog prodora u mikropilu, $to je dovelo do
odsustva oplodenja. Osciliraju¢a rodnost Santa Rose, jedne od najvaznijih sorti japanske §ljive u
Spaniji usled anomalija nastalih izrazito odloZenim razvojem semenog zametka jo§ jednom je
potvrdila dominantan uticaj ekoloskih faktora nad geneticki determinisanim razvojem

makrosporangije i oplodnjom, kako je to ve¢ zabelezeno i kod kajsije i badema.

Potencijalna rodnost je jedna od osobina koja odreduje gornju granicu zametanja plodova i koja
Cesto zavisi od broja normalno razvijenih Zenskih generativnih organa. Rana degeneracija
embrionove kesice 1 suviSe kratak period vitalnosti jajnog aparata pod uticajem visokih temeratura
direktno uti¢e na rodnost jer dovode do abnormalnog kretanja polenove cevcice i odsustva oplodnje

kod visnje (Cerovi¢ 1 Mi¢i¢, 1999). Pomenuti autori su konstatovali naroCito poguban uticaj



temperatura u intervalu ulazak u puno cvetanje-oprasivanje, zajedno sa pojavom embriona. Tada je
primecena degeneracija jajnog aparata ili cele embrionove kesice. Ovaj fenomen moze biti direktno
adresiran i na poreklo vi$nje kao vrste. Naime, Prunus cerasus L. je tetraploidna, i njen filogenetski
razvoj kao vrste je ukljuc¢ivao genome razli¢itih vrsta Prunusa. Nehomologost izmedu sestrinskih
hromozoma tokom mejoze dovodi do pojave degeneracije jajnog aparata u odredenom stepenu:
degeneracija je najpre primecena kod sinergida, zatim kod jajne ¢elije 1 polarnih jedara. Takode je
primecéena neregularna distribucija pojedinih elemenata jajnog aparata, ali samo na pocetku punog
cvetanja. Jedan od faktora vitalnosti embrionove kesice kod viSnje, dokazano je u ovim
istrazivanjima, moze biti povezan i sa efektom procesa oprasSivanja pri aktivaciji jajnika. Naime,
rast 1 razvoj Zenskog gametofita stimulisan je prisustvom kompatibilnih polenovih cevéica u
stubi¢u. Autori na kraju navode i dr. moguce faktore, poput stresa usled neadekvatne ishrane ili
faktora prirodne sredine tokom ranog razvoja ploda koji mogu dovesti do abortiranja embriona

vi$nje, iako oni nisu dokazani u njihovom radu.

U poredenju s iznetim, ispitivanje organogeneze tresnje kod sorti u Padinskoj Skeli (2013—
2015) nije kao rezultat uoc¢ilo anomalije u procesima makrosporo- i gametogeneze, verovatno i
zbog toga Sto je treSnja filogenetski konstituisana kao vrsta na druk¢ijim osnovama u poredenju sa
viSnjom, o ¢emu je bilo re¢i u uvodnom delu ove teze. Ono S§to je, medutim, bilo evidentno na
oglednoj lokaciji, a konstatovano je u prethodnim proSirenim istraZivanjima vezanim za ovu tezu

jeste pojava ekoloske sterilnosti na nivou pupoljka u prole¢ima sa ve¢im kolebanjima temperature.

Kraj februara i1 poSetak marta meseca 2008. godine obilovao je visokim apsolutnim
temperaturama od preko 15° C, sto je svakako ubrzalo diferencijaciju rodnih pupoljaka i dovelo do
otvaranja pokrovnih listi¢a (2. i 3. serija pupoljaka, po metodici prikupljanja biljnog materijala za
analizu) rodnih pupoljaka (SI. 69. i 70.). Prilikom uzorkovanja pupoljaka u terminu 21.3., a nakon
pojave mraza od -3,8° C u no¢i izmedu 19 i 20. 3. i konstantnog mraza 20. i 21. marta, konstatovana
su izmrzavanja rodnih pupoljaka 1 pojedina¢nih cvetnih pupoljaka u njima. U momentu
uzorkovanja najveéi broj pupoljaka kod Burlata (sorta 4.) pripadao je 3. a potom i 4. seriji, kod
Stele (sorta 5.) bilo je i 2. ali najvise 3. serije, dok su pupoljci Droganove zute (sorta 2.) pripadali
2. seriji. Izmrzli pupoljci 3. 1 4. serije su evidentirani u uzorcima sve do pocetka aprila, kako su se
sukcesivno otvarali. Ipak, najve¢i procenat izmrzlih pupoljaka u ovom periodu zabelezen je u

terminu 27.3. (Tab. 5.):



Tab. 5. Izmrzlost cvetnih pupoljaka kod ispitivanih sorti u ogledu 27. marta 2008. godine

SORTA Izmrzli pupoljci (%) Komentar
Mnogo izmrzlih pupoljaka iz 3. serije, negde
Burlat 28,94 : PEROT . :
pojedina¢ni pupoljci, negde cela cvast
Droganova zuta 4,05 Izmrzli su i sitniji pupoljci 4. serije
Stela 28,03 Masovno izmrzli pupoljci 3 i 4. serije

Kao tipi¢an pokazatelj izmrzlosti cvetnih pupoljaka uocava se tamna boja kod stubica, plodnika 1
¢asice (Sl. 71-73.). Ocigledno je da je ubrzanje organogeneze rodnih pupoljaka pod dejstvom
aktivnih temperatura bilo izraZenije kod sorti ranijeg cvetanja, pa su stoga njihovi pupoljci vise i
postradali od mraza. Ovakva izmrzavanja, medutim, uopste nisu bila prisutna u martu mesecu u
oglednom periodu s obzirom na odsustvo negativnih srednjih dnevnih temperatura. Cesta kolebanja
temperature krajem zime—pocetkom prole¢a u ravnicarskim delovima regiona Beograda inace su

gotovo redovna pojava, Sto ih ¢ini agroekoloski negostoljubivim za gajenje vrsta vocaka sa ranim

cvetanjem, poput tresnje.

v
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Sl. 69. Pupoljci 3. serije u majskim kiticama SI. 70. 3., 4.1 5. serija pupoljaka u ogledu

SI. 71. Izmrzli cvetovi sorte Burlat; SI. 73. lzmrzli cvetovi

Sl. 72. 1zmrzli cvetovi sorte Stela sorte Droganova Zuta




Kako se moze videti iz Tab. 3. i 4. konstituisanje jajnog aparata kod ispitivanih sorti treSnje
teklo je tokom pocetnog cvetanja u oglednim godinama, dok je proces embriogeneze uo¢en kod
sorte Burlat 15, 18 i 17 dana nakon punog cvetanja, redom po oglednim godinama. Kod sorte Stela
pojava embriogeneze uocCena je nakon 16, 17 i 17 dana S§to ukazuje na najuravnotezeniji tok
singamije u ogledu. Kod sorte Droganova zuta proces oplodnje imao je najturbulentniji tok u
oglednom periodu, jer je trajao 13, 14 i 18 dana, redom po oglednim godinama. lako oplodnja nije
bila pradena na nivou jajnog aparata, na pojedinim mikrofotografijama bilo je moguce uociti
zaostale niti deobnog vrtena kao i prisustvo/odsustvo jedara i krupnih vakuola.Pretpostavlja se da je
embriogeneza nastupila odmah nakon dvojnog oplodenja i dobijanja zigota, a kasnije 1 sekundarnog
endosperma. Zakonitosti u procesu embriogeneze, koji je inace geneti¢ki kontrolisan, mogu biti

ubrzane ili usporene pod dejstvom ekoloskih faktora kao i primenjene agro- i pomotehnike.

Proces embriogeneze podrazumeva i to da od integumenata semenog zametka i ostatka
resorbovanog nucelusa postaje semenjaca, dok kostica (drupa) nastaje od endokarpa oplodnog
listica. Semenku koStunice, nastalu u XI etapi organogeneze obmotava metamorfozirani zid
plodnika—perikarp sa svim svojim elementima (egzo-, mezo, i endokarp), nastalim u XII etapi, $to
zaokruzuje proces obrazovanja fizioloski zrelog ploda. Endokarp Cine kamene celije (sklereide)

koje obrazuju kosticu (putamen).

Deobom zigota nastaje klica (embrion), a paralelno sa odvijanjem rane embriogeneze zapocinje
proces formiranja endosperma, najpre jedarnog a potom i celijskog. Tokom X etape organogeneze
u ovom ogledu zaklju¢no je konstatovana globularna forma embriona kao 1 ¢elijski endosperm

prisutan u haustorijalnoj plodnici (SI. 67-68.), u procesu nastajanja sekundarnog endosperma.



8. ZAKLJUCCI

U ovom radu analiziran je ciklus organogeneze kod tresnje (Prunus avium L.), kao i genotipske

specifi¢nosti u obrazovanju i funkcionalnoj sposobnosti muskih i1 zenskih reproduktivnih organa

kod tri sorte (Burlat, Droganova Zuta i Stela) tokom trogodi$njeg oglednog perioda (2013-2015) u

ravni¢arskom delu regiona Beograda (Padinska Skela). Na osnovu sprovedenih ispitivanja mogu se

izvesti sledeéi zakljucci:

Agroekoloski uslovi na lokalitetu gde je ogled postavljen, a na osnovu uvida u klimatoloske
podatke (umereno kontinentalna klima sa jesenjim periodom duzim od proleca, sa
umerenim zimama i zarkim letima i srednjom godi$njom temperatutom 11,9° C kao i sa 678
mm vodenog taloga godiSnje) ukazivali su na relativno povoljne vremenske prilike za
gajenje treSnje u prvoj polovini godine. Pojava suSe u periodu diferenciranja zacetaka
glavnih elemenata cveta (jul-septembar) ne predstavlja problem, s obzirom na odsustvo
pokazatelja anomalija (plodovi blizanci) u letnjim fazama diferenciranja zacetaka cvetova u
pupoljcima u regionu Beograda. Vremenske prilike tokom oglednog perioda, a narocito u
2012. koja je prethodila prvoj oglednoj godini (2013) i u 2014. razlikovale su se od
klimatoloskih podataka za Beograd u pogledu vece koli¢ine padavina, koje su izgleda
blagotvorno uticale na procese diferencijacije, 1 pored negativnog uticaja Cestih sus$nih
perioda tokom leta (jul, avgust) u vecini oglednih godina. Takode, odsustvo mrazeva i vecih
kolebanja temperatura tokom zavrSnih faza u konstutuisanju muskih 1 Zenskih
reproduktivnih organa (mart i april) u oglednom periodu dopustili su da se pomenute etape
organogeneze neometano prate u jednom kontinuitetu, §to je omogucilo izvodenje adekatnih
zakljucaka o samom procesu godiSnjeg ciklusa rasta i razvoja kod treSnje. Generalno,
pomenuta lokacija u pogledu agroekoloskih uslova 1 sa stanoviSta proucavanja
organogeneze treSnje nije pogodna zbog ucestalog prisustva mrazeva u prolece i suSa tokom
leta, C¢ime je ugrozeno dosta etapa u diferenciranju pupoljaka kod ove ali 1 ostalih

ranocvetnih vrsta vocaka;

Pracenje procesa diferenciranja generativnih pupoljka u ranim fazama organogeneze (I1I-V
etapa) kod sorti treSnje u ogledu s ciljem uocavanja nepravilnosti, ali 1 sinhronizovanosti
samog procesa na nivou pupoljka, pokazalo je kako su cvetni pupoljci u cvasti kroz ranije
etape prolazile sinhronizovano, da bi u zavrSnim fazama V etape bila uocena izvesna
nesinhronizovanost i pojava razliitih podetapa u diferencijaciji zacCetaka organa cveta.

Generalno je ipak zaklju¢eno kako se rane etape organogeneze kod rodnih pupoljaka tresnje
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u Padinskoj Skeli (2013-2015), odvijaju po uobicajenoj matrici godi$njeg ciklusa,
sinhronizovano i sukcesivno, kako na nivou osnovne jedinice rodnosti (rodnog pupoljaka u
nastanku) tako i na nivou osnovnih faktora varjabilnosti (sorti i godina). Pomenuta matrica
podrazumeva pocetak Sirenja meristemskog vrha, potom njegovo snazno izdizanje u
valjkastu formu ¢iji je vrh potpuno zaravnjen (osovina zacetka cveta), a onda i formiranje
udubljenja na zaravnjenom vrhu (primordija cvetne loze). Sledi potom diferencijacija
primordija ¢asi¢nih listi¢a u vidu perifernih nabora na okruglom meristemu osovine cveta, a
potom i pojava pet nabora u unutra$njem zidu cvetne loze (primordije kruni¢nih listic¢a).
Diferenciranje gornjeg i donjeg niza primordija antera, uocljivih kao deset i deset kvrzica
poredanih kolateralno na zidu cvetne loZe, jedne ispod drugih uocava se ispod prethodno
zacetih primordija elemenata perijanta, nakon ¢ega sledi pojava poluprstenastog nabora na
dnu cvetne loze (primordije karpela). Zavr$ni procesi jesenjeg dela organogeneze najpre
podrazumevaju razrastanje svih primordija zaCetaka cveta, da bi primordije perijanta pocele
da se potom naglo da se izduzuju i postepeno potpuno prekrivaju sve zacetke organa.
Zimski period rodni pupoljci tresnje docekuju sa diferenciranim poluanterama u kojima su
uocljive lokule, karpela nije srasla rubovima i ima elementarnu formu tucka sa zacecima

ovarijuma, stubica i ziga;

Procesi mikrosporogeneze i gametogeneze praceni na histoloSkom nivou pokazali su
sinhronizovnost medusobno povezanih histomorfoloSkih promena u lokuli i1 u zidu antere,
kada se radi o nastanku tapetuma (unutraSnjem sloju Celija zida antere) i makrospora.
Fotodokumentacija je jasno prikazala fizioloski tip tapetuma (sekretorni), tip mejoticke
deobe kojem podlezu celije arhesporijalnog tkiva u procesu nastanka tetrada (simultani),
kao i tip rasporeda mikrosporocita u tetradama (tetraedaran tip) koji nakon zavrSene
citokineze dovodi do obrazovanja mikrospora. U trenutku dobijanja makrospora dolazi do
potpune razgradnje tapetuma, a protoplazmati¢ni sadrzaj njegovih zelija postaje izvor hrane
1 opstanka celog procesa mikrogametogeneze. Mlada polenova zrna, nastala mitotickom
deobom jedra pa potom i citoplazme mikrospore na mikrofotografijama jasno pokazuju tri

uzduzne brazde za klijanje u simetriénom rasporedu (trikolpatni tip polena);

Pracenje toka 1 dinamike prouc¢avanih mikrofenofaza u mikrosporo- i gametogenezi tresnje
od pocetka mikrosporogeneze do pojave mladog polena kod ispitivanih sorti, pokazalo je
kako je sortama bilo potrebno oko 14-15 dana u rano prolece za obavljanje ovih procesa, S
prose¢nim zbirom sume aktivnih temperatura od 204° C. Gledano po sortama, oscilacije su

bile izrazajnije: kod sorte Burlat ovi procesi bili su obavljeni za 20, 15 i 9 dana po redu za



ogledne godine ali je ovo skracenje vremena trajanja bilo temperaturno uslovljeno (zbirne
sume aktivnih temperatura bile su 187, 207 i 217° C, po godinama po redu); kod Stele
fenofaze su nesto brze proticale ali su zbirne sume aktivnih temperatura bile najmanje u
ogledu (200, 199 i 194° C, redom po godinama); Droganova zuta je pomenute procese
mikrosporo- i gametogeneze su obavljala nesto duze (za 15, 19 i 12 dana, po redu), sa
najveéim pripadajué¢im zbirnim sumama aktivnih temperatura u ogledu (197, 221 i 216 ° C,

po redu).

Kretanje suma aktivnih temperatura, kada se radi o pojedinim mikrofenofazama ukazalo je
na odredene sortne specifi¢nosti: Sorta Burlat je za nijansu sporije prolazila kroz prve dve
mikrofenofaze u mikrosporogenezi, ali je taj trend bio dijametralno suprotan kada se radi o
brzom prolasku kroz fazu tetrada. Naime, raspon aktivnih temperatura koje su vodile kroz
ovu mikrofenofazu bio je 3—4 puta veéi od istog kod ostalih sorti u ogledu. Sorta Droganova
zuta kao najpoznocvetnija u ogledu neprimereno brzo je usla u proces mikrosporogeneze, sa
oko 3 puta veéim rasponom suma aktivnih temperatura na nivou ogledne godine u odnosu

na ostale sorte u ispitivanju;

Ispitivanje klijavosti polena u in vitro uslovima, kao mera regularnosti toka diferenciranja
muskih elemenata cveta pokazala je relativno visoku prosecnu vrednost klijavosti polena
kod ispitivanih sorti (preko 42 %), ali je klijavost dosta varirala kada se posmatraju osnovni
faktori varijabilnosti (sorte i godine). Period pred cvetanje ispitivanih sorti u 2013. i 2015.
bio je obelezen i umereno toplim vremenom sa manje padavina, koje je izgleda narocito
pogodovalo genotipovima koji su imali nesto odlozenije 1 prolongiranije cvetanje (Stela 1
Droganova zuta). S druge strane, obilne padavine i nesto hladnije vreme prisutno sredinom
marta 2014. godine proizvele su najlosije rezultate klijavosti i na nivou godina i na nivou
sorti. Ipak, dobijeni rezultati bili su u nivou sa klijavoscu polena tresnje koji su ostvareni u

ogledima u centralnoj Srbiji (37-51 %);

Pracenje procesa makrosporo- i gametogeneze na histoloSkom nivou kod ispitivanih sorti
tresnje u oglednom periodu (2013-2015) najpre je ukazalo na proandricni tip razvoja
generativnih organa kod tresnje, s obzirom da se najpre formiraju muski a potom zenski
polni elementi. Mikrofotografije na popre¢nom preseku cveta jasno su pokazale zakasnelo
formiranje inicijalnih zacetaka semenih zametaka u plodniku, u trenutku kada se odvija

mejoticka deoba u anterama. Razvoj nucelarnog tkiva, prac¢en razrastanjem integumenata



koincidira sa pojavom arhesporijalne ¢elije makrospore u subepidermalnom tkivu nucelusa
(tkivo integumenata do polovine prekrilo nucelus); 1 mejotickom deobom
makrosporogeneze (integumenti okruzuju % nucelusa), 1 formiranjem makrospora
(integumenti gotovo u potpunosti prekrivaju tkivo nucelusa), kada i otpocCinje formiranje
mikropile u cvetnim zacecima tresSnje. PoCetak makrosporogeneze tece pre fenofaze balona 1
putem mejoticke deobe dovodi do formiranja Cetiri makrospore u fazi tetrada (mikropilarni
pol), koje imaju linearni raspored. Najdonja c¢elija tetrada opstaje i od nje Se putem niza
mitotickih deoba u procesu makrogametogeneze formira osmojedarna embrionova kesica,
nakon Cega sledi funkcionalno citolosko organizovanje dobijenih elemenata u normalni

osmojedarni stadijum, prisutan kod monospornog Polygonum podtipa embrionove kesice;

Prac¢enje toka proucavanih mikrofenofaza u organogenezi treSnje, poCevsi od pocetka
makrosporogeneze do pojave konstituisanog jajnog aparata kod ispitivanih sorti treSnje u
Padinskoj Skeli ukazalo kako je sortama bilo potrebno proseéno oko 46 dana sa proseénom
sumom aktivnih temperatura od 502° C. Primecene su sl. sortne specifi¢nosti: kod sorte
Burlat pomenute makrofenofaze su se odvijale u rasponu od 47, 49 i 38 dana, po redu dok
su potrebne sume aktivnih temperatura iznosile 463, 489 i 449° C; sorta Stela je imala
manju oscilaciju u pogledu duzine trajanja fenofaza, s obzirom da su se one odvijale za 50
(2013 1 2014. godina) 1 41 dan, dok su sume aktivnih temperatura bile nesto viSe u odnosu
na Burlat (511, 481 i 498° C, po redu); sorta Droganova zuta, kao najpoznocvetnija imala je
umereno variranje obelezja, a makrosporo- i gametogeneza su protekle za 50, 48 i 42 dana,
odnosno nakon nakupljanja 522, 536 i 571° C sume aktivnih temperatura. Posmatrane

fenofaze u ogledu najranije su se odvijale u 2014., a najkrace trajale u 2015. godini;

U pogledu kretanja sume aktivnih temperatura tokom dve zabelezene makrofenofaze kod
sorti u ogledu koje su pratile pomenute procese u konstituisanju zenskog gametofita,
interesantna su bila dva momenta: sorta Stela je vrlo brzo prosla kroz fenofaze belih
glavica i punog cvetanja, a da je pritom raspon suma aktivnih temperatura neophodnih za
proticanje fenofaza bio ubedljivo najveéi i najmanji u ogledu (18,3° C za bele glavice i
12,1° C za puno cvetanje); sorta Burlat je, s druge strane, najbrze u ogledu prosla kroz
fenofazu punog cvetanja, a da je pritom raspon suma aktivnih temperatura bio gotovo dva
puta veci u odnosu na ostale sorte (29,3° C);

Izradene algoritamske $eme (Sema 1-6) koje prikazuju redosled i dinamiku diferencijacije

¢elija 1 tkiva u procesu organogeneze muskih i Zenskih reproduktivnih organa kod



ispitivanih sorti za svaku oglednu godinu 1 rasporedenih precizno na vremenskoj skali,
predstavljaju matricu za pracenje i uporedivanje tokova derminisanih procesa na nivou sorte
u cilju eksplicitnog pozicioniranja odgovaraju¢ih agro- i pomotehnickih mera u strogo
odredenom trenutku. Ovim pristupom definiSe se bioloSka kontrola vezana za odgovarajuce
formiranje meristematskih struktura i diferencijaciju tkiva i organa, kroz sumiranje
ekoloskih parametara u njihovom toku iskazanom na algoritamskoj osnovi, a §to je 1 bio

znacajan deo ovog proucavanja;

- Na oglednoj lokaciji, tokom proSirenih istrazivanja vezanih za ovu tezu registrovana je
pojava izmrzavanja pupoljaka tokom ranog prole¢a. Ubrzanje organogeneze rodnih
pupoljaka pod dejstvom aktivnih temperatura bilo izrazenije kod sorti ranijeg cvetanja
(Burlat i Stela), pa su stoga kod njih zabelezena i veca izmrzavanja (preko 28 %) u odnosu

na poznocevtaju¢u Droganovu Zutu (svega 4 % izmrzlih cvetova);

- ProuCavanje X etape organogeneze kod sorti treSnje u ogledu (formiranje zigota i
globularnog embriona) u procesu embriogeneze ukazalo je najpre na intenzivan rast
integumenata 1 nucelarnog tkiva, uz snazno izduzivanje embrionove kesice u pravcu
halaznog pola gde ona u jednom trenutku prerasta u haustorijalnu plodnicu. U trenutku kada
su integumenti 1 nucelarno tkivo dostigli oko polovine svoje konacne veli¢ine, embrion je
tek sa desetak Celija i u globularnoj je formi. Pojava jedarnog pa potom 1 celijskog
endosperma, uz resorpciju nucelarnog tkiva i obrazovanje haustorijalne plodnice, su procesi

koji prate formiranje sekundarnog endosperma.

Saznanja do kojih se doslo ispitivanjem sortnih specifi¢nosti u organogenezi reproduktivnih
organa tre$nje u trogodi$njem oglednom periodu (2013-2015) na lokaciji Padinske Skele (okolina
Beograda) a koja se ticu razli¢itih aspekata reproduktivne biologije tresnje u funkciji realizacije
rodnog potencijala ispitivanih sorti, trebalo bi da budu obavezni deo savremenog pristupa u
tehnologiji gajenja tre$nje, kako bi se potencijalni rizici u proizvodnji sveli na najmanju moguéu
meru. Ovde se pre svega misli na veliki kompleks faktora vezanih za zametanje ploda koji se
moraju dovesti u odgovarajuci funkcionalni odnos sa sistemom gajenja i nivoom primenjene agro- i
pomotehnike, kao i postoje¢im ekoloSkim faktorima koji ogranicavaju rodni potencijal tresnje.
Primena znanja i vestina u ovom segmentu na prakticnom planu moze dovesti do povecanja

postojecih prinosa i do 30 % (Mici¢, 2018).
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cvjetanja i oplodnje), u smislu postizanja visoke i redovne rodnosti, a potom i prosirenja
sezone zrenja plodova kod tre3nje. Otopljavanje klime na globalnom nivou &esto dovodi
do nepovoljnog odvijanja fenoloskih faza u godidnjem ciklusu razvoja vocaka, o emu
svjedoCe i brojne studije. Promjena klimatskih uslova moze uticati ne samo na ciklus
zimskog mirovanja, ve¢ i na cjelokupnu fiziologiju biljke. Pojava sterilnosti kod tresnje
usljed nepovoljnih uslova spoljasnje sredine (ekoloska sterilnost) u smislu njene veée
osjetljivosti na visoke temperature tokom programne faze promjene karaktera vegetativne
kupe evidentna je i u pogledu manje klijavosti polenovih zrna ali i nesinhronizovanog
(dinami¢nog) rasta polenove cjev€ice pri istim temperaturama. Sa stanovista agro- i
pomotehnike poznavanje redosqeda, poletka i toka morfo- i fizioloskih promjena u
procesima rasta i razvitka nadzemnih organa vodéaka, predstavljenih fenofazama i
mikrofenofazama, neophodna je radi definisanja pojedina¢nih tretmana ali i kompletnih
protokola za biolosku kontrolu ovih procesa u godisnjem ciklusu razvoja voéaka. Sa
stanovista vocarske prakse u primjeni odgovarajuéih proizvodnih procesa i razvoju novih
tehnologija gajenja naroCito je vazna moguénost djelovanja na tokove diferencijacije u
vrijeme formiranja rodnih pupoljaka kod voéaka. To je period od trenutka otpo&injanja
programne faze difeferncijacije (111 etapa) koja je spolja nevidljiva, pa sve do realizacije
rodnog potencijala (XII etapa-formiranje fizioloski zrelog ploda) koji hormonski moze
inhibirati dalji tok diferencijacije.

Cilj istrazivanja bio je da se detaljnim histo—citologkim i citogeneti¢kim proucavanjima u
formiranju muskog i Zenskog gametofita determiniSu genotipske specifi¢nosti i dinamika
diferencijacije Celija i tkiva kod tri sorte tresnje (Burlat, Droganova Zuta i Stela), uz
precizno definisanje ovog procesa kao algoritma formiranja i realizacije histo-
morfoloskih procesa rasta i razvica, kao osnove za realizaciju njihovog rodnog
potencijala. Krajnji zadatak ovako postavljenog cilja je stvaranje histo—citoloske i
citogenetitke osnove u funkciji razvoja novih biotehnoloskih metoda kontrole
plodonosenja tresnje.

b) U pregledu literature obradena su pitanja: specifi¢nosti organogeneze, arhitekture
stabla, modeliranja rasta tresnje u intenzivnim sistemima gajena; uticaj ekoloskih faktora
na realizaciju rodnog potencijala i modeliranje; specifiCnosti i animalije tokom
sporogeneze, gameto- i embriogeneze. Detaljan pregled istraZivanja procesa
organogeneze vocaka, a posebno kosti¢avih vocaka, ukazuje da je dinamika etapa i
podetapa organogeneze, pofev od vegetativne tatke preko rodne grandice do
plodonosenja sortna specificnost. Ciklus organogeneze tefe u dvogodi$njem periodu:
tokom prve vegetacije u svim pazusnim pupoljcima duz mladog prirasta kod analiziranih
vrsta i sorti vo¢aka diferencira se samo jedna vegetativna kupa. Daljom diferencijacijom
primarne vegetativne kupe zimskog pupoljka u proljeée sledece godine formiraju se
primordije listova-pretee primarnih pokrovnih listi¢a, u ¢ijem pazuhu zaostaju meristemi
koji su osnova formiranja kolateralnih pupoljaka. Dalji tok diferencijacije vegetativnih
kupa nodusa je vrlo razli¢it i moze te¢i u razliCitim pravcima: u pravcu diferenciranja
vegetativnih ili generativnih pupoljaka, ili se zavr§ava ranim atrofiranjem vegetativnih
pupoljaka, tj. atrofijom tokom diferencijacije generativnih pupoljaka. Ciklus
organogeneze kostiavog voca pokazuje kako tokom samo jednog ciklusa u kruni ovih
vocaka teku tri paralelna procesa: 1) formiranje novih prirasta; 2) dalja diferencijacija
zimskih pupoljaka u pravcu vegetativnog/generativnog prirasta; 3) zimski pupoljci sa veé
promjenjenim (generativnim) karakterom meristema kre¢u u zavrinu fazu diferencijacije
(mikro i makrosporogenezu).

Arhitektura i razgranjavanje stabla rezultiraju iz odnosa izmedu razli¢itih pupoljaka i
meristemskih tkiva koji ih saginjavaju. Ovi odnosi diktiraju kako ée se svaki pupoljak
razvijati, rasti ili prestati rasti, odnosno da li ée korespondirajué¢i meristem odrZati svoju
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organogenetsku aktivnost (tj. biti sposoban da proizvodi nove organe) ili ée se pupoljak
diferencirati u specifi¢an organ poput trna, cvijeta ili cvasti. Biljke ispoljavaju ograniten
broj mogucih konfiguracija razgranavanja, shodno nekom od 23 arhitektonska modela
koja su definisana. Svaki od njih korespondira sa odredenom kombinacijom &etiri glavna
kriterijuma koji se odnose na privremeno i topolosko pozicioniranje cvjetova i
vegetativnih prirasta. Jedan kriterijum odnosi se na razgranavanje koje moZe biti trenutno
i odloZeno, monopodijalno ili simpodijalno (prisustvo i odsustvo apikalne dominacije, po
redu), bazi-, mezo- i akrotonino, $to je vezano za distribuciju i poziciju novih prirasta
(vrdno, srednje i bazalno razgranvanje, po redu). Dalje, uzastopno razgranavanje se
razlikuje od neprestanog ponavljanja, koje se desava kada bo&ni prirast ima uporedujuéu
ili veéu duZinu od svog roditeljskog prirasta, i djelimi¢no ili potpuno ponavlja roditeljski
sistem razgranavanja.Tipovi razgranavanja takode se mogu modelirati putem promjene
agroekoloskih uslova. Modeli zavise od toga da li se bo¢ni prirasti razvijaju odmah ili
nakon perioda mirovanja, da li je cvjetanje prisutno na pazu$nim ili vr$nim pozicijama, u
pojedinaénim ili mjesovitim pupoljcima.

Predodredenost pupoljaka ka tipu diferencijacije definisana je tokom vegetacije, iako oni
rastu nakon zimskog perioda mirovanja, narednog proljeca. Ovo je tipi¢no za videgodisnje
strukture, pored vidnog izuzeca od sileptickog razgranjavanja (obrazovanje bocnih
prirasta u istoj vegetaciji kad i lateralni pupoljci iz kojih su nastali). U populaciji
pupoljaka razvijenih tokom vegetacije samo dio se diferencira u cvjetne pupoljke, na
odredenim pozicijama. Ove pozicije takode se mogu sagledati kao posebni vremenski
koraci tokom godiSnjeg ciklusa razvoja prirasta. U slu¢aju stabla tre$nje, pobudivanje u
pravcu generativne diferencijacije deSava se samo u pupoljcima lociranim u
preformiranim dijelovima prirasta, dakle u malom broju meristema formiranih rano
tokom vegetacije.

Osnovno otvoreno pitanje u intenzivnim sistemima gajenja treSnje je kako zadrZati
vegetativne taCke rasta u zoni centralne osovine, koje su neophodne za kontrolu
formiranja uzgojnog oblika i cikli¢nu zamjenu rodnog drveta odgovarajuéeg rodnog
potencijala. Odgovor je naden u reintegraciji bujnih podloga u modernim sistemima
gajenja treSnje. Intenzivni sistemi gajenja na podlogama vee bujnosti znatno lak3e
kontrolidu razvoj vegetativnih tafaka rasta, ali traze i visoku preciznost u agro- i
pomotehnici i uspostavljanju osnovne strukture skeleta, kao i u cikli¢noj smeni svih
kategorija prirasta u okviru datog sistema gajenja.

Faktori koji uslovljavaju diferenciranje zacetaka cvjetova u pupoljcima razvrstani su u
tzv. faktore nasljedne prirode, zatim biohemijske (u smislu uspostavljanja fiziologke
ravnoteze izmedu pojedinih gradivnih makroelemenata, fitohormona), ekoloske
(fotoperiodizam, toplota, vlaga), i faktore agro- i pomotehni¢ke prirode. Kao rezultat
intenzivnih proucavanja u poslednjih 20-30 godina, dobijene su nove informacije o
diferenciranju zaletaka cvjetova u pupoljcima kod jabuke i tresnje, ukljucujuéi tu i
gensku osnovu regulacije ovog procesa.

Razvoj cvjetnih pupoljaka tokom cjelokupnog procesa diferencijacije podloZan je uticaju
razliCitih faktora. Pored ve¢ spomenutog genotipski definisanog podetka histoloskih i
morfoloskih promjena navodi se i uticaj podloge u istom smislu.

Poznavanje vremena i lokacije formiranja vegetacionih kupa koje ¢e se po formiranju
diferencirati u generativne pupoljke veoma je vazno zbog definisanja odgovarajuce
pomotehnike kojom se ovaj proces moZe modelirati. Naime, dugo vremena je pojava
prvih histo-morfoloskih promjena na meristemskom vrhu posmatrana kao pocetak
diferencijacije generativnih pupoljka. Danas je poznato da ovim mikroskopski vidljivim
promjenama prethodi tzv. programna faza. To je period od trenutka kada vegetacione
kupe ulaze u reproduktivnu fazu diferencijacije do momenta kada se ova pojava uolava
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na histo—morfoloskom nivou. Proces diferencijacije dakle obuhvata i raniju fazu
reprogramiranja gena iz vegetativne u generativni program diferencijacije, po dobijanju
stimulusa za obrazovanje cveta. Priroda signala za inicijaciju procesa diferenciranja je
nepoznata, ali ovaj proces tee i preklapa se sa drugim aktivnostima stabla. Uslovi
prirodne sredine takode moraju biti dirigovani ka ovoj aktivnosti.

Uticaj visokih temperatura u uslovima visoke suneve radijacije na proces diferencijacije
zadetaka cvjetnih elemenata u pupoljcima tre3nje tokom ljeta bio je analiziran od strane
veéeg broja istrazivada. Pitanje inicijacije diferencijacije generativnih pupoljaka u
uslovima skraéenog perioda mirovanja, u kome nema dovoljne akumulacije jedinica
hladnoée tipicno je za toplija podrugja i od presudnog je znacaja za postojanje i prosirenje
komercijalne proizvodnje tre$nje u submediteranskim podrugjima.

v) Organogeneza reproduktivnih organa u vocarskoj nauci u principu podrazumjeva
inicijaciju, formiranje i realizaciju rodnog potencijala razli¢itih kombinacija sorta—
podloga u postoje¢im uslovima gajenja. Kod tresnje (Prunus avium L.) se pretpostavlja da
postoje  brojne  genotipske specificnosti u formiranju  generativnih  pupoljaka,
diferencijaciji primordija andreceuma i gineceuma, u procesima mikro i
makrosporogeneze, kao i u konstituisanju embrionovih kesica, oplodnji i zametanju
plodova u datim uslovima gajenja.

U istrazivanjima se poslo od pretpostavke o strogo definisanom podetku i toku
diferencijacije ¢elija i tkiva na nivou vrste, kao i o postojanju sortnih specifi¢nosti u
procesima razvoja i formiranja muskog i Zenskog gametofita u odredenim uslovima
gajenja. Sve ove pretpostavke trebalo bi materijalizovati i iskoristiti na pomotehnickom
nivou za definisanje pristupa u kontroli rasta razlicitih kategorija prirasta kod ove ali i
drugih vrsta sli¢ne fenotipske ekspresije.

Ispitivanja obuhvacena ovom tezom otvoraju brojna pitanja koje valja definisati kako bi
se mogla uspostaviti odrziva kontrola u projektovanju rodnog potencijala i u njegovoj
realizaciji kod razli¢itih sortnih kompozicija, visokoproduktivnih kombinacija sorta—
podloga u intenzivnim i visokintenzivnim sistema gajenja.
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a) Ukratko istaéi razlog zbog kojih su istraZivanja preduzeta i cilj istraZivanja:

6) Na osnovu pregleda literature saZeto prikazati rezultate prethodnih istraZivanja u vezi problema koji je
istraZivan;

B) Navesti doprinos teze u rje$avanju izuéavane problematike;

r) U pregledu literature treba voditi raduna da obuhvata najnovija i najznacajnija saznanja iz te oblasti kod
nas i u svijetu.

3. MATERIJAL I METOD RADA

a) Ogledna stabla za istrazivanje odabrana su krajem zime 2012/13. u kolekcionom
zasadu tre$nje Instituta PKB Agroekonomik u Padinskoj Skeli (Beograd, Srbija).
Zasad je podignut je 1993. godine na podlozi divlja tre$nja (Prunus avium L.) sa
gustinom sadnje 4 x 4 m. Krune stabala su oblikovane i odrzavane se u formi
poboljsane etazne krune, a u zasadu je primjenjivana standardna agro- i pomotehnika.
Ogledni zasad je lociran u neposrednoj blizini kanala Vizelj, na oko 20 km
severoisto¢no od centra Beograda.

Ispitivanje genotipskih specifi¢nosti u organogenezi reproduktivnih organa trenje
obavljeno je na sortama Rana burlatova, Stela i Droganova Zuta, kao tipi¢nim
predstavnicima rano-, srednjerano- i poznocvetnih sorti treSanja u agroekoloskim
uslovima Srbije.

U kolekcionom zasadu tresnje je odabrano po pet prosje¢no dobro razvijenih stabala u
rodu kod ispitivanih sorti, koja su obiljeZena, i sa kojih su, po obodu krune i sa sve
&etiri strane svijeta prikupljani dobro razvijeni rodni pupoljci iz majskih kitica tokom
procesa diferencijacije zadetaka generativnih organa u pupoljcima (ljeto, jesen, zima,
prolje¢e 2013., 2014. i 2015. godine) metodom slu¢ajnog izbora, u koliCini 20
pupoljaka/sorti.

b) Nakon prebacivanja u biolosku laboratoriju Instituta, uzorci su konzervirani u serijama
rastvora fiksativa za potrebe izrade trajnih mikroskopskih preparata. U periodu
februar—april 2013-2015., tokom zavr$nih etapa mikro- i makrofenofaza u
organogenezi reproduktivnih organa tre$nje, pomenuti biljni materijal za potrebe
analiza je uzorkovan sa istih tipova rodnih granéica na svakih 2-5 dana.

Priprema i pravljenje trajnih mikroskopskih preparata generativnih pupoljaka tresnje sa
parafinskom metodom obavljena je po sljedecoj proceduri:

- Fiksacija svjeZze uzorkovanog biljnog materijala (rodni pupoljci iz majskih kitica)
vriena je u laboratoriji Instituta PKB Agroekonomik u modifikovanom fiksativu
Navasina (hromna kiselina 1%: formalin 40%: glacijalna siréetna kiselina 99,8 %, p.a.
u odnosu 10:4:1), pogodnom za fina anatomska i embrioloska ispitivanja;

- Ispiranje uzoraka u tekucéoj vodi u trajanju od 6 h u cilju pripreme materijala za
mikrotehni¢ke postupke kao i ostali elementi protokola pravljenja trajnih preparata
Blazencic¢ (1994), obavljeni su u laboratoriji za histologiju i citogenetiku Instituta za
vocarstvo Poljoprivrednog fakulteta u Banjoj Luci.
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Histoloski preparati pregledani su pod svjetlosnim binokularom marke Nikon ERG Ni-
eclipse a potom citometrijski obradeni softverom.

Graficki prikaz dinamike procesa diferencijacije zatetaka cvetova u pupoljcima (Miéié,
1994), u smislu zavrSetka razrastanja cvetnih zaetaka u jednoj vegetaciji tokom
perioda mirovanja i nastavak ovog procesa potetkom sljedeée vegetacije, sve do
fenofaze cvjetanja vocaka, posluZio je u ovom radu kao osnova za pracenje histologije
diferenciranja generativnih pupoljaka u serijama izradenih trajnih preparata. Takode je
kori§¢ena i brojna fotodokumentacija diferencijacije generativnih pupoljaka inostranih
i domacih autora (Andreini i Bartolini, 2008; Bartolini et al., 2013; Engin, 2006,
Engin i Unal, 2007; Engin, 2008; Guimond et al., 1998; Lamp et al., 2001; Mi¢i¢ et al.,
1992; Németh et al., 2008).

Polen je prikupljen sa otvorenih cvjetova oglednih stabala tokom fenofaze cvjetanja
ispitivanih sorti u oglednom periodu (2013-2015. godine), a potom je posijan na
medijum (15% saharoze i 1% agara, 2 petrijeve kutije/sorti) i ostavljen u mraku na
naklijavanje pri sobnoj temperature (20 + 2°C). Klijavost polena analizirana je nakon
2, 6, 10, 24 i 48 h inkubacije u viSe vidnih polja na svjetlosnom mikroskopu marke
Nikon ERG Ni-eclipse, pri uve¢anju od 100 puta. Ocena proklijalosti izvriena je
poStovanjem principa da su ona polenova zrna &ija je duZina polenove cjeviice bila
veca od promjera polenovog zrna-fakticki klijala.

Mici¢ i sar. (1996) i Jevti¢ i sar. (1997) su razvili model za razvoj softvera koji je
uklju¢io i meteoroloske podatke radi formiranja baze podataka za svaku etapu i
podetapu organogeneze, s mogucnoiéu predvidanja dinamike razvoja odredenih
ekoloski stresnih momenata poput suse ili ispitivane fenofaze (cvetanje). Ekoloki
funkcionalni model pruza moguénost modeliranja ekoloskih funkcija u ciklusu
organogeneze, a srZz modela predstavlja softver koji pothranjuje dnevno zabelezene
meteo-podatke u 7, 14, 21:00 h i koristi ih za trenutno izradunavanje trenda po
formuli: y=a + bx1+cx12+dx13. Koncept ekoloskog funkcionalnog modela, koji je u
istrazivanjima organogeneze reproduktivnih organa trednje u ovom radu prihvaden i
primjenjivan u obraCunima aktivnih i efektivnih temperatura za definisane etape
mikro- i makro sporo- i geneze, koristio je biolosku nulu za tre$nju u vrijednosti od
5°C. Srednje dnevne temperature obratunavane su kao sredina izmedu zbira
temperatura izmjerenih u 7:00, 14:00 i duple vrijednosti temperature u 21:00.
Diferencijacija generativnih organa i tkiva, kao i redosljed i dinamika njihovog
odvijanja, predstavljaju osnovu bioloske kontrole rasta i razvitka u cilju adekvatne
primene agro- i pomotehnike i programiranja realizacije rodnog potencijala kod
vocaka. Ovaj proces je prikazan u formi algoritma konstituisanja muskog i Zenskog
gametofita kod 3 ispitivane sorte tre3nje (Burlat, Stela i Droganova Zuta), gdje je
diferencijacija tkiva i ¢elija u navedenim procesima stavljena u medusobni dinamicki
odnos sa izlaznim fazama formiranog muskog gametofita (polena) i razvoja embriona
kao osnove odrzivosti ploda.

v) Primjenjene metode su adekvatne za ovaj tip istraZivanja, dovoljno tagne i aktuelne,
imajuéi u vidu dostignu¢a na ovom polju. Primjenjene metode su omogudéile poredenje
rezultata dobijenih u ovom istraZivanju sa rezultatima drugih autora iz sli¢nih
istrazivanja.

g) Doslo je jedino do promjene vremena zavretka istraZivanja, zbog unitavanja
eksperimentalnog zasada u kome je postavljen ogled u poslednjoj godini uzorkovanja,
zbog Cega je bilo potrebno ponoviti istrazivanje u zasadu na drugoj lokaciji. Senat
Univerziteta u Banjoj Luci je odlukom broj 02/04-3.1082-41/21 od 28. maja 2020.
godine odobrio produZenje roka za izradu i dorbau doktorske do 1. juna 2021. godine.

d) Provedena istraZivanja i ispitivani i obradeni parametri genotipskih specifi¢nosti u
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organogenezi reproduktivnih organa tri sorte trednje u periodu 2013 -2015. godina
omogucili su pouzdanost rezultata istraZivanja.

¢) Statistitka (biometricka) obrada podataka je korektna, a odredena je u skaldu sa
predmetom i metodom istraZivanja.

2) Dobijeni rezultati jasno su prikazani i diskutovani.

a) objasniti materijal koji je obradivan, kriterijume koji su uzeti u obzir za izbor materijala;

6) dati kratak uvid u primjenjeni metod rada pri &emu je vazno ocjeniti sljedece:

B) da li su primjenjene metode adekvatne, dovoljno tatne i savremene, imajudi u vidu dostignuca na tom
polju u svjetskim nivoima;

r) da li je doslo do promjene u odnosu na plan istraZivanja koji je dat prilikom prijave doktorske teze, ako
jeste zasto;

1) da i ispitivani parametri daju dovoljno elemenata ili je trebalo ispitivati jo3 neke. za pouzdano
istraZivanje;

e) dalije statistitka obrada podataka adekvatna;

%) da li su dobiveni rezultati jasno prikazani;

4. REZULTATI I NAUCNI DOPRINOS ISTRAZIVANjA

a) Na osnovu analize ciklusa organogeneze kod tresnje (Prunus avium L.), kao i genotipske
specifitnosti u obrazovanju i funkcionalnoj sposobnosti muskih i Zenskih
reproduktivnih organa kod tri sorte (Burlat, Droganova Zuta i Stela) tokom trogodisnjeg
oglednog perioda (2013-2015) u ravni¢arskom delu regiona Beograda (Padinska Skela),
mogu se izvesti sljedec¢i zakljuccei:

- Rane etape organogeneze kod rodnih pupoljaka tre$nje odvijaju se po uobicajenoj
matrici godiSnjeg ciklusa, sinhronizovano i sukcesivno, kako na nivou osnovne
jedinice rodnosti (rodnog pupoljaka u nastanku) tako i na nivou osnovnih faktora
varjabilnosti (sorti i godina).

- Pradenje toka i dinamike proudavanih mikrofenofaza u mikrosporo- i gametogenezi
tre$nje od pocetka mikrosporogeneze do pojave mladog polena kod ispitivanih sorti,
pokazalo je kako je sortama bilo potrebno 14-15 dana u rano proljeée za obavljanje
ovih procesa, s prosje¢nim zbirom sume aktivnih temperatura od 184° C.

- Kretanje suma aktivnih temperatura, kada se radi o pojedinim mikrofenofazama
ukazalo je na odredene sortne specifi¢nosti: Sorta Burlat je za nijansu sporije prolazila
kroz prve dve mikrofenofaze u mikrosporogenezi, ali je taj trend bio dijametralno
suprotan kada se radi o brzom prolasku kroz fazu tetrada. Naime, raspon aktivnih
temperatura koje su vodile kroz ovu mikrofenofazu bio je 3—4 puta veci od istog kod
ostalih sorti u ogledu. Sorta Droganova 7uta kao najpoznocvetnija u ogledu
neprimjereno brzo je usla u proces mikrosporogeneze, sa oko 3 puta ve¢im rasponom
suma aktivnih temperatura na nivou ogledne godine u odnosu na ostale sorte u
ispitivanju.

- Ispitivanje klijavosti polena u in vitro uslovima, kao mjera regularnosti toka
diferenciranja muskih elemenata cvijeta pokazala je relativno visoku prose¢nu
vrednost klijavosti polena kod ispitivanih sorti (preko 42 %), ali je klijavost dosta
varirala kada se posmatraju osnovni faktori varijabilnosti (sorte i godine).

- Pradenje toka proucavanih mikrofenofaza u organogenezi trednje, pocevsi od pocetka
makrosporogeneze do pojave konstituisanog jajnog aparata kod ispitivanih sorti
tresnje u Padinskoj Skeli ukazalo kako je sortama bilo potrebno prosje¢no oko 46
dana sa prosjenom sumom aktivnih temperatura od 502° C. Posmatrane fenofaze u
ogledu najranije su se odvijale u 2014., a najkrace trajale u 2015. godini.

-U pogledu kretanja sume aktivnih temperatura tokom dvije zabiljelezene
makrofenofaze kod sorti u ogledu koje su pratile pomenute procese u konstituisanju
7enskog gametofita, interesantna su bila dva momenta: sorta Stela je vrlo brzo prosla
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kroz fenofaze bijelih glavica i punog cvjetanja, a raspon suma aktivnih temperatura
neophodnih za proticanje fenofaza bio je najveci i najmanji u ogledu (18,3° C za bijele
glavice i 12,1° C za puno cvjetanje); sorta Burlat je, s druge strane, najbrze u ogledu
prosla kroz fenofazu punog cvjetanja, a da je pritom raspon suma aktivnih temperatura
bio gotovo dva puta veci u odnosu na ostale sorte (29,3° C).

- Izradene algoritamske Seme redosljeda i dinamike diferencijacije ¢elija i tkiva u
procesu organogeneze muskih i Zenskih reproduktivnih organa kod ispitivanih sorti za
svaku oglednu godinu i rasporedenih precizno na vremenskoj skali, predstavljaju
matricu za pracenje i uporedivanje tokova determinisanih procesa na nivou sorte u
cilju eksplicitnog pozicioniranja odgovarajuéih agro- i pomotehni¢kih mera u strogo
odredenom trenutku. Ovim pristupom definiSe se bioloska kontrola vezana za
odgovarajuce formiranje meristematskih struktura i diferencijaciju tkiva i organa, kroz
sumiranje ekologkih parametara u njihovom toku iskazanom na algoritamskoj osnovi,
a 8to je i bio znacajan deo ovog proudavanja.

- Na oglednoj lokaciji, tokom prosirenih istrazivanja vezanih za ovu tezu registrovana
je pojava izmrzavanja pupoljaka tokom ranog proljeéa. Ubrzanje organogeneze rodnih
pupoljaka pod dejstvom aktivnih temperatura bilo je izraZenije kod sorti ranijeg
cvjetanja (Burlat i Stela), pa su stoga kod njih zabiljezena i ve¢a izmrzavanja (preko
28 %) u odnosu na poznocvjetajuéu Droganovu Zutu (svega 4 % izmrzlih cvetova).

b) Uporedujuéi sa rezultatima drugih autora, rezultati dobijeni u ovoj doktorskoj disertaciji
su razumljivo i logi¢no postavljeni, jasno i pravilno protumaceni. Kandidat je u radu
ispoljio dovoljno samostalnosti i kriticnosti, te donio konkretne prijedloge i opise
posmatranih procesa.

v) Saznanja do kojih se doSlo ispitivanjem sortnih specifi¢nosti u organogenezi
reproduktivnih organa tre$nje u trogodi$njem oglednom periodu (2013-2015) na
lokaciji Padinske Skele (okolina Beograda) a koja se ti¢u razlititih aspekata
reproduktivne biologije treSnje u funkciji realizacije rodnog potencijala ispitivanih sorti,
trebalo bi da budu obavezni deo savremenog pristupa u tehnologiji gajenja tresnje, kako
bi se potencijalni rizici u proizvodnji sveli na najmanju moguéu meru. Ovdje se prije
svega misli na veliki kompleks faktora vezanih za zametanje ploda koji se moraju
dovesti u odgovarajuéi funkcionalni odnos sa sistemom gajenja i nivoom primjenjene
agro- i pomotehnike, kao i postoje¢im ekoloskim faktorima koji ograni¢avaju rodni
potencijal tresnje.

a) Ukratko navesti rezultate do kojih je kandidat dogao;

6) Ocijeniti da li su dobiveni rezultati pravilno, logi¢no i jasno tumadeni, uporedujuci sa rezultatima drugih
autora i da li je kandidat pri tome ispoljavao dovoljno kriti¢nosti;

B) Posebno je vaZno istaéi do kojih novih saznanja se do§lo u istraZivanju, koji je njihov teorijski i praktiéni
doprinos, kao i koji novi istraZivacki zadaci se na osnovu njih mogu utvrditi ili nazirati.

5. ZAKLjUCAK I PRIJEDLOG

a) Uradena doktorska disertacija "Genotipske specifi¢nosti u organogenezi reproduktivnih
organa treSnje Prunus avium L." predstavlja samostalan rad kandidata i djelo pisano
razumljivim, prihvatljivim i konciznim jezikom i stilom. Disertacija je pregledna i
tehnicki uskladena sa propisanim uputstvima i pravilima pisanja doktorske disertacije.
Komisija ovu disertaciju ocjenjuje pozitivnom ocjenom.

Analizirajuéi nauni i struéni doprinos uradene doktorske disertacije, smatramo
potrebnim i vaZnim istaéi da je kandidat, teorijski, eksperimentalno i nau¢no jako dobro
obradio temu i predmet istrazivanja. Tema je aktuelna, posebno u svjetlu promjene
klimatskih uslova koji mogu uticati ne samo na ciklus zimskog mirovanja, veé i na
cjelokupnu_fiziologiju tresnje, posebno zbog pojave sterilnosti usljed nepovoljnih
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uslova spoljadnje sredine (ekoloska sterilnost).

Obimom prakti¢nih istraZivanja (tri godine eksperimentalnog rada, uzorkovanje),
eksperimentalnim radom (izrada trajnih preparata, primjena koncepta ekoloskog
funkcionalog modela) i radom na prikupljanju dostupne literaturne grade kandidat je
pokazao istraZivatku upornost i sposobnost za analizu i predstavljanje dobijenih
rezultata,

Doktorska disertacija "Genotipske specifi¢nosti u organogenezi reproduktivnih organa
tre$nje Prunus avium L." predstavlja originalni naugni rad. Komisija je dobila uvjerenje
da je izvriena provjera originalnosti teksta doktorske disertacije i da je prilikom te
provjere potvrdena njegova originalnost u skladu sa propisima kojima se reguliSe ta
materija. Na osnovu ukupne pozitivne ocjene uradene disertacije Komisija predlaZze da
se ova disertacija prihvati i kandidatu mr Dejanu Marinkovicu odobri javna odbrana.

a) Navesti najznadajnije ¢injenice Sto tezi daje naugnu vrijednost, ako iste postoje dati pozitivnu vrijednost
samoj tezi;

) Ako je prijedlog negativan, treba dati opdirnije obrazloZenje i dokumentovano ukazati na uéinjene
propuste, odnosno nedostatke napisane doktorske teze.

Banja Luka - Bihaé, 09.03.2021.
POTPIS CLANOVA KOMISIJE

dovni profesor

2. DrBoris Pﬁ\;:rjni profesor
|
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Srodlewote

4.

5.

6.

[ZDVOJENO MISLJENjE: Clan komisije koji ne Zeli da potpise izvjestaj jer se ne slaZe sa mi3ljenjem veéine
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