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TZVLECEK

Letni potek svetlobnein temperaturne aklimatizacije fotosinte-~
ze je bil zasledovan pri bodiki (Ilex aquifolium L.) iz dveh
rasti8é v Sloveniji v obdobju 1979/83. Fotosintetska aktiv-
nost je bile merjena delno na intasktnih rastlinah v naravi,
delno pa na odrezanih vejicah v laboratoriju pod kontrolira-
nimi pogoji s pomoljo infrardele plinske analize. Letni potek
prilagoditve fotosinteze na ekoloske razmere je bil zasledo-
van na osnovi meritev svetlobne in temperaturne kompenzacijs—
ke ter saturacijske tolke fotosinteze v laboratoriju, na osno-
vi meritev poteka fotosinteze v naravi in poskusov zmrzovanja
listov. Meritve fotosintetske aktivnosti so spremljale me-
ritve koncentracije klorofila v listih, specificne listne te-

Ze in specific¢ne listne povrsine.

ABSTRACT

The annual course of temperature and light acclimation of pho-
tosynthesis of holy ( Ilex aquifolium L.) was followed in pla-
nts from two habitates in Slovenia, Yugoslavia in the period
from 1979 to 1983.

The photosynthetic activity was measured on intact plants in
'nature and partly on dettached holy twigs in laboratory under
controlled conditions by means of infra-red gas analysis.

The annual course of photosynthetic acclimation to light and
temperature was determined by measurements of light and tempe-
rature compensation as well as saturation point of photosynthe-~

sis in the laboratory and by measurements of daily courses of



photosynthesis in nature.Measurements of photosynthesis were
accompained by determination of chlorophyll concentration, spe-
cific leaf weight and specific leaf area of holy leaves. Tempe-
rature acclimation to low temperature was tested by freezing
experiments.

Key-words : photosynthesis, annual course of light and tempera-

ture acclimation, Ilex agquifolium L., Slovenia, Yugoxlavia
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1. UVOD

Fotosinteza predstavlja enega izmed osnovnih procesov, ki
pogojuje zivljenje na zemlji. V tem procesu, ki poteka v
vseh zelenih rastlinah in v fotosintetsko aktivnih bakteri-
jah, se svetlobna energija sonca spreminja v kemijsko ener-
gijo razlicénih organskih snovi, ki so energetska osnova za
vse organizme. Zato ni ¢udno, da je ta proces Ze od njegove-
ga odkritja napre] pritegoval pozornost sStevilnih razisko-
valcev. Se preden so proces fotosinteze v podrobnostih poz-
nali, so 3tevilni raziskovalci Ze zaleli ugotavljati, kate-
ri dejavniki vplivajo nanj, na katerih stopnjah in v kaksni

medsebojni odvisnosti.

Tudi v rastlinski ekologiji, ki Jje sorazmerno mlada disci-
plina, se je kmalu razvila nova smer, imenovana ekofiziolo-
gija, v okviru katere so se med drugimi raziskavami Ze hit-

ro pojavile tiste o vplivu okolja na proces fotoéinteze.

Na proces fotosinteze v najsSirsem smislu vplivaté dve sku-
pini dejavnikov, od katerih se eni dejavniki okolja (tempe-
ratura, svetloba, vlaga, tla, drugi organizmi, ....), drugi
pa predstavljajo lastnosti rastline, to je njeno zgradbo,
stopnjo razvoja in ekofizioloske lastnosti. Prve raziskave
fotosinteze so bile opravljene v laboratorijih, kasneje pa

so bili vedno pogostejsi poskusi meritev na terenu. Prve eko-
fizioloSke raziskave fotosinteze datirajo v zacetek dvajse-
tega stoletja (Henrici 1918, Stf&lfelt 1921), v katerih so
avtorji opazovali vsebnost klorofila in izmenJjavo ogljikove-

ga dioksida pri razliénih vrstah v odvisnosti od klimatskih
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pogojev. Odvisnost poteka fotosinteze od posameznih dejavni-
kov okolja kot svetloba, temperatura, kolidina 002 itd. je
prvi proudeval Lundegardh (1924). Tako kot raziskovanja dru-
gih podrodij so tudi raziskave fotosinteze v laboratoriju

kot na terenu lahko znatneje napredovale z razvojem tehnike,
ki je omogolila razvoj in uporabo novih metod. Za meritve
fotosinteze v ekofiziologiji je bil Se posebej pomemben raz-
voj metod merjenja izmenjave CO2 med rastlino in okoljem na
osnovi infrardede plinske analize (IRGA - infra red gas ana-
lysis, URAS - ultrarot gass analysator). To metodo so za me-~
ritve fotosinteze uporabili prvic¢ v petdesetih letih tega
stoletja (Huber 1950). Z razvojem infrardedih plinskih ana~-
lizatorjev in ostale merilne tehnike, ki je omogodila izdela-
vo posebnih kivet, v katerih so lahko simulirali ali pa sle-
dili razmere v okolju, se Je zééela prava eksplozija raziskav
fotosinteze na terenu, pri najrazlicénejsih rastlinskih vrstah
in v najrazlidnejsih okoljih. Raziskave v laboratorijih so
se usmerile predvsem v proudevanje fotosinteze na celidnem
nivbju oziroma na nivoju kloroplasta, medtem ko so se razis-
kave na terenu omejile bolj na proudevanje menjave 002 vedjih

delov rastlin.

04 vseh dejavnikov okolja, ki vplivajo na potek fotosinteze,
s0 gotovo najpomembnejsi svetloba, temperatura in voda in
prav zaradi tega se najvel raziskav fotosinteze ukvarja z
vplivom teh dejavnikov na njen potek. Zgornja in spodnja tem-
peraturna mejs fotosinteze (Tranquillini 1957, Larcher, 1959,
Pigek in Winkler, 1958, Pisek in sod. 1967, Bauer in sod.
1969, Lange 1962, Castenholz 1969, Billings in sod. 1971,
Bjorkman in sod. 1975, Strain in sod. 1976, Slatyer 1977,



Héllgren in sod. 1982, Oqiust 1983, ....) ter odvisnost foto-
sinteze od svetlobe (Lundeg&rdh 1924, Lieth 1960, Bjarkman'in
Holmgren 1963, Schultze 1970, Lewandowska in sod. 1976, Bo-
ardmann 1977, Powles in Osmond 1979, Berra in Bjorkman 1980,
«s.) 80 najbolj razsikovana podrodja. Potek fotosinteze v od-
visnosti od temperature in svetlobe je bil predmet raziskav
pri najrazlicénejsSih skupinah in vrstah rastlin, od alg do
cvetnic in od predstavnikov razliénih flor do kulturnih rast-

lin.

Za proulevanje letnega poteka fotosinteze v odvisnosti od
svetlobe in temperature so se izkazale zelo primerne vednd f:
zelene rastline, katerih listi Zivijo vsaj nekaj vegetacijs-
kih sezon.Tudi prve meritve letnega poteka fotosinteze v Ev-
ropi so bile narejene na zimzelenih iglavcih kot so smreka
(Pisek 1950, Pisek in Winkler 1958), jelka (Pisek in Kemnit-
zer 1968), gozdni bor (Freeland 1952, Ungerson in Scherdin
1968) in cemprin (Pisek 1950, Tranquillini 1957, 1959, Pisek
in Winkler 1958) ter nekaterih zimzelenih mediteranskih rast-
linah kot so oljka (Pisek 1959, Larcher 1959, 1963), lovor
(Pisek in sod. 1967, Pisek in EKnapp 1959) in &rnika (Larcher
1959). Na splodno je letni potek fotosinteze in Se posebej
potek fotosinteze pri nizkih temperaturah najbolj raziskan
pri iglaveih (Linder 1979), ki so zaradi lesa v zmerno top-
1lih klimatih Se vedno najvaZnejSe drevesne vrste. Najveé raz-
iskav fotosinteze je bilo narejenih na gozdnem boru, smreki,
Jjelki in raznih vrstah severnoameriskih iglavcev. Tako so
ugotovili, da poteka fotosinteza pri gozdnem boru pozimi,
oziroma v hladni poloviei leta do -7°C (ILinder in Troeng

1980, 1981), -11 in -3,8°C (Ungerson in Schredin 1965,1968),
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~-5°C (Pisek 1973, Bauer in sod. 1975) itd. Rezultati meritev
se torej od kraja do kraja in od avtorja do avtorja kar pre;
cej razlikujejo. Po mnenju nekaterih avtorjev (Tranquillini
1957, Pisek in Winkler 1958, Bamberg in sod. 1966, Schwarz
1971, Bourdeau 1959, Nielson in Jawis 1972) naj bi iglavei,
predvsem v Alpah in v borealnih gozdovih presli v zimskem
obdobju v mirovanje, njihova fotosintetska aktivnost naj bi
se v jeseni Ze po prvih hujdih zmrzalih (temperature okrog
-10°C in manj) drastidno zni%¥ala in do pomladi sploh ne bi
imeli pozitivne neto fotogsinteze. Po mnenju teh avtorjev

naj bi bilo zmanjsanje oziroma prenehanje fotosintetske ak-
tivnosti iglavcev pozimi posledica njihovega notranjega iét—
nega ritma, katerega potek je odvisen od temperature in dol-
Zine fotoperiode. V novejSem ¢asu so daljSe meritve fotosin-
teze na intaktnih vejicah na terenu v zimskem obdobju poka-
zale, da popolne dormance fotosintetske aktivnosti ni, niti
v borealnih gozodovih, saj sta Linder in Troeng (1980, 1981)
dokazala, da poteka fotosinteza pri rdedem boru vso'zimo, ce
se le temperature dvignejo nad -7°C, intenziteta fotosinteze
p# je seveda dosti niZja kot poleti. Pred tem so raziskoval-
ci, ki so merili zimsko fotosintezo iglavcev v zmernotoplih
predeiih z bolj eceanskim podnebjem, ugotovili, da imajo vrs-
te, ki rastejo tu pozimi, doka] visoko fotosintetsko aktiv-

nost (Fry in Phillips 1977, Sweetin Wareing 1968).

Zimzeleni listavei iz mediterana naj bi bili pozimi fotosin-
tetsko aktivni do temperatur med -4 in -8°C. Te podatke na~
vajajo nekateri avtorji (Pavletié in Lieth 1958, Larcher |

1959, Pisek 1959, Pisek in sod. 1967) za oljko, lovor, ole-

ander, puspan in ¢rniko na osnovi meritev temperaturne



kompenzacijske toCke fotosinteze odrezanih vejic v zimskem
dasu. Pri teh‘vrstah domnevne zimske dormance fotosintetske
aktivnosti niso zasledili. To je tudi za pricakovati, saj
veCina od teh rastlin uspeva v krajih, kjer se pozimi tempe~
rature le redko spustijo pod niclo, oziroma so obdobja niz-
kih temperatur kratkotrajna. Po starejsih navedbah (Walfer
1956)pa naj bi bile tudi zimzelene mediteranske rastline v‘
zimskem Easu fotosintetsko neaktivne, oziroma bi bila njiho-

va neto fotosinteza v zimskem ¢asu neznatna.

V zmerno toplem pasu je le malo zimzelenih lesnih rastlin,

de odstejemo iglavce. V Evropi je to le bodika (Ilex aquifo-
lium L.), ki dosega velikost manj8ega drevesa, vse ostale so
bodisi manj$i grmidki (Daphne laureola, D.blagajana, Rododen-
dron hirsutum, R.ferrugineum, Calluna vulgaris, Erica carnea
itd.) ali plezalke (Hedera helix), ki so pozimi bodisi pok-
rite s snegom in s tem zasCitene pred hujsim mrazom ali pa

je njihov areal razSirjenosti omejen na podrolja z blazjo, .
bolj oceansko klimo (Jédger 1968). Bodika, brsljan in bela
omela so edini zimzeleni "listavci" v zmernotopli Evropi, ka-
terih listi so fez vso zimo izpostavljeni delovanju mraza;'
Neglede na to, da imajo vse tri vrste bolj oceansko razsSir-
jendst (Iversen 1944, Jéger 1968, Marzell 1924) je proude-
vanje letnega poteka njihove fotosintetske aktivnosti od |

svetlobe in temperature Se posebej zanimivo.

Znano je, da poteka fotosinteza pri bodiki v atlantskem delu
Evrope (Velika Britanija) celo leto in da je aktivnost v
zimskem obdobju sorazmerno visoka (Peterken in Lloyd 1967,
Peterken in Newbould 1966). Prav zaradi tega bi bila zanimi-

va primerjava meritev zimske fotosintetske aktivnosti bodike
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pri nas v Sloveniji, kjer so zime bolj mrzle in obdobja mra-
za daljSa. Po podatkih iz meritev temperaturne kompenzacij?
ske tolke fotosinteze pri bodiki v zimskem obdobju v bota-—
niénem vrtu v Ljubljani, Jje imela bodika pozitivno neto foto-
sintezo do -4°C (Martin&i& in sodelavci 1975). Pri niZjih
temperaturah uporaba kolorimetridne metode ni ved dopuééala_

meritev.

V svojem delu sem zasledoval letni potek fotosintetske‘aktivé
nosti bodike na naravnem rastiséu in presajene v botaniéni
vrt v Ljubljani. Temperaturno in svetlobno aklimatizacijo
fotosintetske aktivnosti sem v obdobju Stirih let zasledoval
8 pomoljo meritev temperaturne in svetlobne kompenzacijske
ter saturacijske tocCke fotosinteze. Zanimal me je predvsen
letni potek, s tem, da je bil povdarék na temperaturni regu-
laciji,ﬁprédvsem na vplivu nizkih zimskih temperatur, kajti
ravno te omejujejo uspevanje te vrste globlje v evropski kon-
tinent in v gorah (Jédger 1968). V posameznih letnih ¢asih
sem opazoval Se znalilne dnevne poteke fotosinteze na intaké
tnih rastlinah in nato v laboratoriju doloéil Se aktivnost
razliéno starih listov. Vzporedno z meritvami fotosinteze‘.
sem zasledoval Se parametre kot so kolidina klorofila, spe-
cifidna listna teZa in specifidna listna povrS$ina, ki tudi

karskterizirajo uspesnost fotosinteze rastlin.

S poskusi zmrzovanja v laboratoriju sem ugotavljal odpornost
listov na nizke tempefature v razliénih letnih ¢asih in even-

tualne poskodbe, ki so nastale v njih.

Kot}glavni pokazatel]j fotosintetske aktivnosti med letom sem
izbral gibanje kompenzacijske in saturacijske todke fotosin-

teze glede na temperaturo in svetlobo, kajti takden



sorazmerno enostaven metodoloSki pristop nam pove najveé o
uspesSnosti fotosintetskega aparata rastline pri dolodeni

témperaturi, oziroma svetlobi v dolodenem letnem &asu
(Lieth 1960).



2. MATERIAL IN METODE

2.1. Izbor in opis merilnega mesta

Fotosintetska aktivnost bodike (Ilex aquifolium L.) sem meril
na rastlinah iz dveh nahajalis¢. Prvo Jje bilo naravno naha-
jalisée bodike na Dolenjskem, v okolici zaselka Uzmani pri
Robu, drugo pa v botanicenm vrtu v Ljubljani. Na naravnem
rastisdu uspeva bodika kot sorazmerno pogosta podrast v bu-
kovo-jelovem gozdu v obliki grmov in manjsih dreves. V bota-
niénem vrtu v Ljubljani je bodika zasajena na vel mestih in
povsod dobro uspeva. NajbliZje naravno rastisde bodike je |
okrog deset kilometrov oddaljeno od botaniénega.vrta. V mr-
zli in dolgi 2zimi 198%0/81 je zaradi dolgotrajnega mraza pro-
padla rastlina, s katere sem v zaletku jemal vejice za me-
ritve v laboratoriju, zaradi desar sem za nadaljnje meritve
moral izbrati drugo rastlino. Meritve fotosinteze in drugih
parametrov sem opravljal na vejicah istih rastlin, ki sta
rasli kot podrast v gozdu, oziroma pod vedjimi drevesi v bd-
taniénem vftu. Obe bodiki, s katerih sem jemal vejice za me-
ritve v laboratoriju, sta bili veclja grma, ki sta vse sStiri
pomladi, kolikor dasa sem jih opazoval, tudi cveteli. Rast-
lina z Uzmanov Jje tudi plodila, medtem ko sem plodove v bo-
~tanidnem vrtu opazil le pri rastlini, ki je v zimi 1980/8l?

propadla.

Klimatsko se obe rastiSéi bodike precej razlikujeta. Razlika
med obema je Ze v nadmorski visini, ki znasa v Ljubljani
okrog 270, na Uzmanih pa cca 650 m. Posledica tega je razlika

v temperaturnem reZzimu in s tem v trajanju vegetacijske dobe.



Primerjava nekaterih, za razvoj bodike bistvenih klimatskih
dejavnikov nam pokaZe sledele: srednja januarska temperatura
zraka je v ljubljani okrog —2°C, v okolici Uzmanov pa med

-2 in -4°C; v februarju je v Ljubljani med O in -1°C, v oko-
lici Uzmanov Se vedno med -2 do -4P¢; povprecna srednja tem-
peratura zraka najtoplejéega-meseca- Julija je v Ljubljani

med 18 in 20°C, na Uzmanih med 16 in 18°C (Atlas klime SFRJ).
Tudi ekstremne temperature najvisje julijske in najniZje Jja-
nuarske, so razlidne. V okolici Uzmanov so izmerili absolutni
minimum -34,5°C, v Ljubljani pa v istem obdobju -28°C (Furlan
1965). Srednja letna temperatura je v Ljubljani 8 do 10°C, na
Uzmanih 6 do 8°C:, srednja temperatura vegetacijske sezone je
v Ljubljani med 14 in 16°C, na Uzmanih med 12 in 14°C; v Ljub-
ljani je srednje stevilo ledenih dni med 20 in 30, na Uzmanih
med 30 in 40; sneg zapade v Ljubljani povprec¢no 1l.12., na Uz-
manih pa 16.11l.; srednje letno Stevilo dni s snegom je v Ljub-
1jani med 20 in 30, na Uzmanih med 30 in 40. V Ljubljani je
povpreéno med 1250 in 1500 mm padavin, na Uzmanih med 1500 in
l750mm, na obeh rastisdéih jih je najved oktobra in naamana
marca, srednja letna vrednost relativne zraéne vlage je na

obeh rastisdih med 75 in 80% (Atlas klime SFRJ).
Poleg vseh Ze naStetih podnebnih razlik med obema rastildema
velja omeniti Se izredno pogosto pojavlijanje megle v Ljublja-

ni, ki vpliva modéno na svetlobne razmere.

2.2.1. Meritve fotosintetske aktivnosti

Fotosintetsko aktivnost bodike sem meril v dasu od jeseni
1979 do jeseni 1983. Meritve sem opravljal pribliZno v mesed-

nih presledkih. Fotosintetsko aktivnost sem meril na intaktnih
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rastlinah na tefenu in na odrezanih vejicah pod kontrolirani-
mi pogoji v laboratariju. Pred zadetkom meritev v laﬁoratoriju
sem na terenu na intaktni rastlini ugotovil stanje neto foto-
sinteze po kolorimetridni metodi (Catsky in Sestak 1966).
Odrezane vejice sem vstavil v epruveto z vodo in jih prene-
sel v laboratorij, kjer sem jih pod vodo Se enkrat odrezal.

Na tako pripravljenih vejicah sem meril temperaturno in svet-

lobno odvisnost fotosinteze.

Temperaturo sem uravnaval v posebej za to prirejenem hladil-
niku (Gorenje, TGO Titovo Velenje) v obmodju od -15 do 3590 -
na 0,5°C natanéno. V to hladilno komoro sem vstavil kiveto
iz pleksi stekla, v katero sem dal vejico bodike in tipala

za merjenje svetlobe, temperature zraka in listov ter rela-
tivne zradne vlage. Vir svetlobe je bil komplet neonskih Zar-
nic (Sylvania, GROLUX F14TB, Denvers, Massachusetts, USA), s
katerimi sem dosegel intenziteto svetlobe do cca 150 n moi
m"as'l. Vedje intenzitete svetlobe sem dosegel z uporabo Za-
rometa (1500W, TEZ TESLA, Zagreb), katerega svetlobo sem ohla-
dil z vodno pastjo. V kiveti z rastlino sem vzdrZeval &im
viijo zradno vlago s pomodjo mokrega filter papirja (v vedini
primerov okrog 60 do 75%) in jo meril z obidajnim higromet-
rom (Fisher, West Germany). Pri vseh meritvah fotosinteze sem
merii svetlobo s pomoljo svetlomera, ki je imel posebno tipa-
lo za merjenje fotosintetsko aktivnega dela spektra sveflobe
v obmodju valovnih dol¥in od 400 do 700 nm (LI-COR, LI-185,
Lambda Instruments Coporation, Lincoln, Nebrasca, USA). Pri
celodnevnih meritvah. fotosinteze sem poleg fotosintetsko ak-
tivnega dela svetlobe meril.hkrati 8e totalno radiacijo s

solarimetrom (Kipp and Sonen, solarimeter CC2, Delft,



11

The Netherlands). Temperaturo zraka in temperaturo listov
sem meril s pomoCjo ustreznih tipal z daljinskim termometrom

(teletermometer, YSI, Model 44TZ, Yellow Springs, Ohio, USA).

Pri doloé¢anju spodnje temperaturne kompenzacijske tolke foto-
sinteze sem zalenjal meritve pri zunanji temperaturi, &e Jje
meritev neto fotosinteze na intaktni rastlini na terenu poka-
zala pdzitivno stanje. V laboratoriju sem nato zniZeval tem-
peraturo v enournih presledkih po 1, 2,5 ali 5°C, odvisno od
letnega &asa in reagiranja rastline. Svetloba je bila ves &as
enaka, kar se da blizu svetlobne saturacijske todke za dolo-
den letni Sas. Ce sem na terenu izmeril negativnb neto foto-
sintezo, sem v laboratoriju temperaturo najprej postopoma
zvisSeval, vse dokler rastlina ni dosegla pozitivne neto foto-
sinteze in Sele nato s postopnim ohlajevanjem izmeril lego
temperaturne kompenzacijske tolke. Temperaturno saturacijsko
toéko fotosinteze sem doloCeval s postopnim zviSevanjem tem-
perature (po 2,5 ali 5°C) v enournih presledkih pri 6ptima1—-

ni svetlobi.

Vpliv mraza na fotosintetsko aktivnost bodike in zakasnelo
delovanje mraza sem opazoval po daljsih obdobjihbhujéega
mraza:v naravi (ved dni noéne temperature okoli ali pod —lO°C)
ali pa po izpostavitvi vejic bodike ez n o¢ na -10 ali
-15°C. TaksSno vejico sem nato prenesel na optimalno tempe-
raturo za doloden letni ¢as in pri optimalni svetlobi opaio—

val, v koliksnem ¢asu bo neto fotosinteza pozitivna.

Svetlobno kompenzacijsko in saturacijsko todko fotosinteze
sem dolodeval vedno pri optimalni temperaturi za takratno

obdobje. Poskus sem zacel iz teme in v polurnih presledkih
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spreminjal intenziteto svetlobe po 1, 2,5, 5, 10, 15, 30 n
mol m-25-1.

Fotosintetsko aktivnost bodike sem meril s pomo&jo infra
rdedega plinskega analizatorja (IRGA, The Analytical Develop-
ment Co.Ltd, Type 225/2, Hoddesdon, England). Za merjenje
pretoka zraka, ki je bil obidajno 0,4 1/min, sem uporabljal
merilec pretoka (Chanell selector and gas handling unit, Type

161) iste tvrdke.

Za merjenje fotosinteze sem se posluZzil odprtega sistema in
'diferencialnega nadina merjenja (Sestak in sod. 1971). Upo~-
rabljal sem stisnjen zrak iz jeklenk, ki sem jih polnil
izven Ljubljane. Koncentracija 002 v zraku se je gibala med
320 in 500 ppm 002. Doloc¢il sem jo s pomodjo standarda 2z
'vsebnostjo 350 ppm 002, dobavljenega skupaj s plinskim ana-
lizatorjem. Dovod zraka iz jeklenke preko kivete z rastlino
do analizatorja je bil urejen na standarden nadin (Sestak in

‘sod. 1971).

Meritve fotosinteze in ostalih spremljajodih dejavnikov sem
zapisoval na magnetni trak ekoloSke postaje (Mikroradunalnis-
ki sistem za zajemanje podatkov MR 800A, InStitut J.Stefan,
Ljubljana), od koder sem jih kasneje prepisal s pomoéjo te-

leprinterja (ETDS 2001, Digitron Buje) in jih obdelal.

Fotosintetsko aktivnost bodike sem izradunal po enadbi, ki

jo za odprte sisteme navaja Sestak in sod. (1971):

F = g° 9.0 F = mg CO,dm 2(g™t) n~t

2

J = pretok zraka skozi kiveto (mas-l)

dC = sprememba koncentracije 002 zaradi
fotosinteze (g n~2)

A = povrSina listov (dm2) ali suha
tefa listov (g)
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Fotosintetsko aktivnost sem izradunaval na suho teZo in po-

vr8ino listov.

Poleg meritev temperaturne in svetlobne regulacije fotosin-
tetske aktivnosti v laboratoriju in predhodnega ugotavljanja
stanja neﬁo fotosinteze po kolorimetriéni metodi na terenu,
sem v vseh Stirih letnih &asih meril Se dnevne poteke foto-
sinteze na naravnem rastiséu na Uzmanih. Metoda merjenja je
bila ista kot v laboratoriju, le da sem meril na intaktnih
rastlinah in da sem poskusal meriti dnevni potek fotosinteze
pod kar najbolj naravnimi pogoji. V ta namen sem vejico bo-
dike zapiral za 10 minut v kiveto in meril potek fotosinteze
v polurnih presledkih. Za meritev éem uporabljal zunanji zrak,
ki sem ga zajemal preko velje vrede. Vzporedno z meritvijo
fotosinteze sem meril Se transpiracijo po metodi hitrega teh-
tanja iistov, katerim sem predhodno Ze izmeril difuzijsko
uporabnost s pomoéjo merilca difuzijske upornosti (Diffusive
resistence meter, LI-COR, Model LI 60, Lamda Instruments Ltd.,

Lincoln, Nebrasca, USA).

2.2.2. Meritve spremljajolih parametrov

Vzporedno z meritvami fotosintetske aktivnosti sem spremljal
e parametre kot so specifidna listna povrs$ina, specifiéna

listna teZa in koliéina klorofila.

Klorofil sem iz listov bodike ekstrahiral s 100% aéetonom
po metodi kot jo navaja Sestek in sod. (1971) in izraéunai
koncentracijo klorofila a, klorofila b in kvocient a/b s po-
modjo enadbe, ki jo za 100% aceton navaja Holm (1954). Ab-

sorbcijske maksimume acetonskega ekstrakta sem izmeril pri



14

662 in 644 nm na spektrofotometru (Beckman Acta C 2). Spe-
cifidno listno te%o in povr8ino sem izradunal po standardnih

metodah.

S poskusi zmrzovanja sem ugotavljal temperaturno odpornost
listov. Liste sem zmrzoval v klima komori po metodi hitrega
zmrzovanja in kasneje na njih opazoval poSkodbe po metodi,

ki sta jo opisala Aronsson in Elliasson (1970). Elektriéno
upornost raztopine, Vv kateri sem stresal zmrznjene diske lis-
tov sem izmeril s konduktometrom (konduktometer MA 5961, Is-

++

kra-Horjul), vsebnost ionov (K+, Ca ', Na++) pa s plamenskim

fotometrom (Zeis, FLA PHO 4).

2.3, Bodika - Ilex aquifolium L.

Bodika - Ilex aquifolium L. je zimzelen grm ali niZje- drevo,
visoko 10 - 15 m. Usnjati, fednozeleni listi so name&Zeni
premenjalno, listni rob je valovit, cel ali nazobdan, zobci

se konéujejo z bodico. Kseromorfna zgradba listov se kaZe v
moéni kutikuli, ve&slojni epidermidi in v modno razvitem me-
hanskem tkivu. Listi ostanejo na vejicah povpre¢no 3 leta, iz-
jemomé tudi do 8 let (Peterken 1967). Pri nas sem naSel naj-

ved pet let stare liste.

Rastlina je praviloma dvodomna, cvetovi so 4 do 6 Stevni,

vedno z rudemntarinimi ostanki drugega spola. PraSnikov je 4
do 6, plodnicﬁ je nadrasla, sinkarpna, 4-6 predalna s po eno
semensko zasnovo v vsaken predalu; Plod je rded, koslilast 2z

mesnatim osemenjem. V njem je 4 do 6 semen.

Kljub temu, da rastlina pogosto plodi, se pogosto razmnoZuje

tudi vegetativno. Zanimivo je, da lahko posamezne rastline
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v svoji ontogeniji menjajo spol (Marzell 1924, Peterken in
Lloyd 1967). Bodiké imaizrazito oceanski tip areala (Jéger‘
1968, Meusel 1978). V Evropi je najbolj pogosta v atlantski
in subatlantski provinci (Marzell 1924), kjer ima sklenjen .
areal na Irskem, Veliki Britaniji, severozahodni Neméiji,
Danski in obalah juZne in srednje NorvesSke. Sklenjen areal

se nadaljuje na jug preko Beneluksa, Francije v Italijo in
Spanijo, kjer uspeva v severnej3ih predelih in v gorah. Na-
dalje raste bodika v podroéju Sirsega Sredozemlja, to je v
Severni Afriki (Atlas), BliZnjem vzhodu in na Balkanskem
polotoku. Dalje na vzhod jo najdemo Se na Kavkazu, Zakavkazju
in v Perziji (Marzell 1924, Meusel 1978). RazSirjenost bodike
v Evropi so dolgo povezovali z januarsko izotermo 0°C, oziro-
ma z -O,5°0 (Iversen 1944). Meja areala naj bi potekala s to
izotermo predvsem v severni in vzhodni Evropi (Iversen 1944).
Botaniki, ki so ;e ukvarjali z razsirjenostjo, so kmalu ugo-
tovili, da areal bodike v Evropi ne ustreza povsem januarski
izotermi O, oziroma -0,5°C, saj rastiina uspeva pbnekod glob-
1je v evropski kontinent, drugdéd pa je ne najdemo zahodno od
te izoterme. Vzhodna in severna meja areala bodike naj bi bili
pogojeni z daljsimi obdobji mraza, temperaturami okrog -12°%
in Se niZjimi, ki se pojavljaj obidajno v obdobju od januarja
do marca. Ta daljsa obdobja hujsega mraza naj bi pozimi uni-
devala bodiko in s tem dolodala mejo njenega areala (Walter
1954). To trditev Walterja potrjujejo opazovanja Iversena ‘
v(l944), ki je v hudih zimah 1939-1942 opazoval propadanje bo-
dike na Danskem. Bodika je propadla v niZinah, kjer se je
dalj &asa zadrZeval hladen zrak, medtem ko so rastline na po-

bodjih ostale nepodkodovane. V vedini primerov so bodike
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propadle zaradi poSkodb debelnega kambija. Podobno je tudi v
Ljubljani, v botanicnem vrtu, v bolj mrzli in predvsem dolgi
zimi 1980/8l, propadla zaradi mraza rastlina, na kateri sem
zasledoval letni potek fotosinteze. Na Uzmanih, kjer so bile
ekstremne temperature Se niZje, nisem opazil nobenih poskodb.
Tudi v tem primeru je bil vzrok za propad bodike dolgotrajen
mraz, saj je to zimo zapadel sneg v Ljubljani Ze l.11l. in je
obleZal vse do pomladi. Zaradi pogostih temperaturnih inver-
zij v 1jubljanski kotlini in spremljajole megle, se delovanje
nizkih temperatur v niZinah Se podaljSa v primerjavi z vis-
jimi legami.

Ugotovitve Jigra (1968), ki pravi, da je areal bodike na se-
veru in vzhodu omejen z daljfimi obdobji nizkih temperatur
proti kbncu zime, na jugu pa z narascajo¢o susnostjo, izgle-
dajo pravilne; Areal bodike, ki ga navaja Jager kot tudi njeé
na fitogeografska pripadnost se ujemata z razmerami, ki'jihv
za isto vrsto navaja Meusel (1978). Karta razdirjenosti po

Meuslu je prikazana na sliki 1.

Slika l.: Arealna
karta bodike (Ilex
aquifolium L.)
(Meusel 1978)

- sklenjen areal
e interglacialna nahajaliséa
. posamezna recentna nahajalisca
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V severni in zahodni Evropi uspeva bédika predvsem v niZinah.
Bolj kot gremo proti jugu, na vigjih nadmorskih vi3inah so
njena rastisda. V Alpah uspeva do 1500 m (Marzell 1924), v
3irdem Sredozemlju pa uspeva nasploh v montanski stopnji,
kjer so za njen razvo]j primerne vlaZnostne razmeré. To velja
_predvsem za rastisda na Atlasu, Pirenejih, na Apeninskem in
Balkanskem polotoku ter v Mali Aziji. Na Kavkazu uspe#a do

2000 m.

Karta raz¥irjenosti bodike v Sloveniji (Svetlidié 1979),
prikazana na sliki 2 kaZe, da raste bodika tudi pri nas pred-
vsem v montanskem pasu in v manj3i meri v ni%inah. Isto vel-
Ja tudi za juZnejSe predele naSe driave, vsaj kolikor za
Bosno in Hercegovino navaja Fukarek (1962) ter Horvat (1974)
za Balkanski polotok, kjer raste bodika prav tako v zdruZbi
z bukvijo-in Jjelko v montanskem pasu. Glede fitosociolosgke
pripadnosti uspeva bodika v atlantski in subatlantski Evropi
najveé v bukovih gozdovih, nato pa Se v hrastovih, kdstanje—'
vih in me8anih gozdovih. Zelo redka so rastisda v iglastih
gozodovih. Cistin sestojev ni, izjema so gozdovi bodike na
Irskem in ponekod v Veliki Briténiji, kot vmesna faza med

gozdovi iglavcev in resavami (Peterken in Lloyd 1967).

Pri nas je bodika vezana v najvelji meri na jelko in bukev
(Piskernik 1977), v manjsi meri na nekatere hrastove gozdove,
vendar je njena fitosocioloSka pripadnost Se precej nepozna-
na. Tudi v Dinaridih réste predvsem v bukovih in Jelovih ses-
tojih (Fukarek 1962). Se ju¥neje, na Atlasu in na Kavkazu
uspeva bodika v pasu zimzelenih lovorjevih gozdov (Meusel

1978).
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Iz sedanjega areala kot iz fosilnih najdb iz medledenih dob
in glede na fitosociolosko pripadnost in biologijo vrste
lahko trdimo, da Jje bodika prav gotovo relikt terciarne flo-
re, katere areal se je med poledenitvami spreminjal, sedanje
stanje pa odra%a vpliv podnebja in drugih rastlin na raz3ir-
jenost te vrste (lMarzell 1924, Iversen 1944, Jéger 1968, Meu-
sel. 1978).

Taksonomsko spada bodika v druZino Aquifoliaceae, ki img te-
Zis8le rgzéirjeﬂosti svojih vrst v tropih in subtropih severne
in juZfne hemisfere. Le malo izmed njih uspeva tudi v zmerno-
toplih klimatih. Med slednje spada rod Ilex, ki obsega 300 do
600 vrst. Vedina vrst tega rodu uspeva v tropih in subtropih,
le nekaj deset v zmernotoplih predelih Severne Amerike in
Evrazije in od teh uspeva samo ena vrsta, bodika - Ilex
aquifolium‘L. v zmernotoplem pasu Evrope. NajbliZja sorodna
vrsta nééi bodiki raste v osrednji Kitajski, v'provincah’Hu-
peh in Sééuan,‘to je Ilex centrochinensis Hu. Vrsta Ilex
aquifolium L. iaenkrat nima opisanih podvrst, ima pa veliko
Stevili narawvnih in gojenih varietet, ki se med seboj razli—‘
kujejo po dbliki in barvi listov, barvi plodov ter po barvi
in nadinu lu3éenja skorje.

Bodika raste hitreje prvih 40-50 let, kasneje zelo podasi.
DoseZe iahko izredno visoko starost, tudi ved sto let (Pe-
terken 1966). Z izjemo rasti®& v atlantskem delu Evrope je
bodika danes %e modno ogroZena in je skoraj povsod v seznamu
za8€itenih rastlin. V preteklosti so veliko uporabljali njen
trd in zato.cenﬁen les. Po mnenju nekaterih avtorjev (Marzell
1924, Peterken in Lloyd 1967) prav zaradi tega danes ni veé

drevesastih sestojev, o katerih pridajo zgodovingki viri iz
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srednjega veka. Les Se danes uporabljajo za izdelavo spomin-
kov, predvsem pa je bodika danes pomembna okrasna rastlina..
Poznani so tudi primeri rabe v ljudskem zdravstvu, kar kaZe

na sorodnost nase bodike s Stevilnimi juZnoameriskimi vrsta-
mi, ki vgebujejo kofein in jih uporabljajo za 3aj mate (yer-

ba matte).
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3,  REZULTATI

3.1. Meritve temperaturne kompenzacijske tolke fotosinteze

Temperaturno kompenzacijsko tolko fotosinteze sem na odreza-
nih vejicah bodiké dolodeval v laboratoriju pod Kxontrolnimi
pogoji. Rezultati meritev so prikazani na diagramih od 1 do
25 in predsfavljajo ie del meritev, napravljenih v obdobju
od jeseni 1979 do poletja 1983. Prikazan je letni potek -
spreminjanja temperaturne kompenzacijske tolke fotosinteze.
Iz meritev Stirih vegetacijskih sezon sem izbral nekaj ti-
piénih rezultatov za vse 8tiri letne dase. Pri dolodanju
temperaturne kompenzacijske tolke fotosinteze je bil povda-
rek predvsem na meritvah v hladnejsi polovici leta, to je v
dololanju temperaturne komepnazcijske tolke fotosinteze pri
ﬁizkih temperaturah, kajti le te so odlodilne za uspevanje
bodike v naSem podnebju. Temperaturna kompenzacijska toéka
fotosinteze je bila izmerjena ponavadi na vejicah s tremi
generacijami listov, le izjemoma je bilo na vejicah bodike

z naravnega rastiSda na Uzmanih Se ved razlidno starih lis-
tov. Vsi poskusi so bili narejeni pri optimalni intenziteti
svetlobe (od 80 do 150 n mol m—2s_l) in pri relativni zradni
vliagi med 50 in 70%. Temperaturo sem spreminjal v enournih
presledkih, kajti s temperaturne aklimatizacije fotosinteze
je sorazmerno dolg. Krivulje poteka fotosintetske aktivnosti
S0 na diagramih narisane tako, da je maksimum trajanja pos-
kusa (x os) 10 ur, minimum in maksimum fotosintetske aktiv-
nosti (y os) pa sta -1,5, oziroma +1,5 mg COedm_zhnl. Vse

temperaturne spremembe, razen nekaj izjem, so pri v delu
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prikazanih rezultatih v obmo&ju -10 do +35°C. Zimske tempera-
ture se spustijo na naravnih rastiséih bodike pogosto Se niZ-

je, vendar je neto fotosinteza v teh primerih negativna.

Opazovanja sténja neto fotosintezé na intaktnih vejicah bodi-
ke, opravljena s kolorimetiréno metodo, so pokazala, da je
neto fotosinteza v vedini primerov pozitivna, saj sem le red-
ko izmeril negativno stanje. Po pri¢akovanju se je tudi tem-
peraturna kompenzacijska tolka fotosinteze med letom spremin-
jala. NajniZje vrednosti sem izmeril pozimi, predvsem v ob-
dobju od januarﬁado_marca. Rézlike so bile tudi v poteku
sprememb med posameznimi leti, kar Jje razumljivo, sa] so bile

zime razliéno mrzle in obdobja mraza razliéno dolga.

V zimskem obdobju, od novembra do marca, se je temperaturna
kompenzacijska tolka fotosinteze gibala med -1,5 in —7°C._V
vseh primerih so imele v istem obdobju rastline z Uzmanov
temperaturno kompenzacijsko tolko niZjo kot rastline iz bota-
niénega vrta v Ljubljani, kar se ujema s hladnejSo klimo tega
rastiSCa. NajniZja temperaturna kompenzacijska tolka fotosin-
teze, —7°C, je bila prav tako izmerjena pri rastlini z Uzma-
nov in sicer 5.2.1980 (diagram $t. 5). V zaletku zime, v no-
vembru in decembru sem pri rastlinah z obeh rastisé dolocdil
temperaturno kompenzacijsko todko fotosinteze okrog -39¢,
Nekaj primerov meritev iz vséh Stirih sezon Jje prikazanih na

diagramih 3t. 20, 21, 22, 23, 24 in 25.

V januarju in februarju sem izmeril najniZje temperaturne
kompenzacijske todke fotosinteze. V tem Casu so tudi tempe-
rature na rastisdu najniZje. Prav v tem obdobju je razlika

med rastlino z Uzmanov in tisto iz botanidnega vrta najvedja.
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Temperaturna kompenzacijska tocka fotosinteze rastline iz
botanicnega vrta Jje v tem obdobju nihala med -1 in —BOC
(diagrami 1, 2, 3, 6), rastlina z Uzmanov pa je imela pozi-

tivno neto fotosintezo do -5, oziroma —7°C (diagram 4 in 5).

Vv marcu in aprilu, ko je dan Ze daljsi in povpredne dnevne
temperature visje, je vrednost temperaturne kompenzacijske
todke fotosinteze Se vedno okrog -4°C. Prikazanih je nekaj
rezultatov meritev za rastlino in botanidnega vrta (diagrami
7, 8, 9, 10, 11, 12). V mesecu maju zadenja bodika odganjati,
najprej v Ljubljani, kasneje na Uzmanih. V tem casu pade od-
pornost na mraz in temperaturna kompenzacijska tolka foto-
sinteze je v tem obdobju okrog -2°¢ (diagram 1%). Na Uzmanih,
kjer se zaradi velje nadmorske viSine zalne vegetacijska se-
zona kasneje, Je temperaturna kompenzacijska toCka fotosinte-

ze Se vedno okrog -4°¢,

Z razvojem novih .listov, kar se zgodi konec maja (Ljubljana)
ali v zaletku junija (Uzmani), izredno upade neto fotosinte-
za. To Jje samo zunanji izraz izredno poveclanega dihanja, ki
spremlja rast in povsem maskira sicer pozitivno neto fotosin-
tezo starih listov. Ta pojav sem opazil, kadar sem meril fo-
tosintezo vejice s starimi in mladimi, razvijajolimi se lis-
ti. |

Preko poletja je bila temperaturna kompenzacijska tolka fo-
tosinteze med O in -2°C (diagrami 15, 16, 17, 18). Lega kom-
penzacijske tolke za posamezen poskus je bila odvisna od
stopnje izdiferenciranosti listov tekodega leta. Dokler so
mladi listi Se rasli, Jje bila vrednost kompenzacijske tolke
okrog 0°C, kasneje pa okoli -2°C, tako za rastline z Uzmanov

kot iz botanidnega vrta.
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V septembru in oktobru je zaradi sorazmerno visokih tempera-
tur ostajala vrednost temperaturne kompenzacijske tocke fo-

tosinteze na vrednostih okrog -2°C (diagram 18, 19).

Iz poteka nekaterih krivulj (diagrami 1, 3, 5, 7, 14, 19, 20,
22) je razvidno, da bodika hitro reagira na spremembe tempe;
rature. Pri tem sem opazil, da zniZanju temperature le viasih
sledi takojSnje zniZanje fotosintetske aktivnosti (diagrami 1,
8, 9, 16, 25), v vedini primerov pa potem, ko zni¥amo tempe-
raturc, ostane neto fotosinteza nekaj ¢asa na pribliZno istem
nivoju (digrami 12, 18, 21) ali pa najprej celo naraste in
Sele pri dololeni temperaturi zadne upadati (disgrami 2, 3,

4, 10, 11, 13, 15, 17, 23, 24). Pri slednjih sem nedvomno za~
el meritev nad temperaturno saturacijsko tocko fotosinteze,

ki pri bodiki ni visoka.
3.2. Meritve temperaturne saturacijske tolke fotosinteze

Vzporedno z meritvami temperaturne kompenzacijske toclke foto;
sinteze sem spremljal Se letni potek spreminjanja temperatur-
ne saturacijske todke fotosinteze. Tudi te meritve so poteka-
le v laboratoriju pod kontroliranimi pogéji. Svetlobne in
vlaZnostne razmere 8o bile enake kot pri meritvah tempera-
turne kompenzacijske tolke fotosinteze. Najvedé meritev tem-
peraturne saturacijske toCke fotosinteze sem opravil v vege-
tacijski sezoni 1982/83%. Rezultati meritev so prikazani na
diagramih od 26 do 3%3. Pri dolofanju temperaturne saturacij-
ske tolke fotosinteze sem zadel meritve pri zunanji tempera-
turi in nato v urnih presledkih zvisSeval temperaturo za 2,5,
5 ali 10°C, odvisno pad od‘letnega dasa. Potek fotosintet-

ske aktivnosti pri dolodanju temperaturne saturacijske tocke:
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fotosinteze Je v diagramih prikazan tako, da je na x osi &as
v urah (maksimum 10 ur), na y osi pa velikost fotosinteze

-2

(minimum O, maksimum 4 mg CO, dm h"l) in temperatura (mini-

mum -10°C, maksimum +45°¢).

0d januarja do aprila je bila v letu 1982 temperaturna satu-
racijska tolka fotosinteze okrog +14°¢C. Rezultati teh meri-
tev so razvidni iz diagramov 26 do 28. Potek krivulj fotosin-
tetske aktivnosti kaZe na sorazmerno Sibko fotosintetsko ak-
tivnost v tem ¢asu in na dokaj Sirok temperaturni optimum,

saj je plato krivulje zelo sploscen.

Po pridakovanju je bila temperaturna saturacijska todka foto-
sinteze v poletnih mesecih pri visji temperaturi kot pozimi
in spomladi (diagram 29 in 30). V juliju je bila temperatur-
na saturacijska tolka fotosinteze okrog 28°C, v avgustu in
septembru istega leta pa okrog 25°C. Leta 1982 je bila zelo
lepa in topla jesen, zato je tudi temperaturna saturacijska
todka fotosinteze ostala dolgo éasalzelo visoka, saj Jje bila
vse do decembra med 20 in 3%0°C (diagram 32 in 33). Za primer-
javo je prikazana tudi meritev temperaturne saturacijske
tocke fotosinteze v jeseni 1981, ko je mraz v jeseni nasto-~
pil dosti prej in je bila temperaturna saturacijska tocka

fotosinteze e v novembru pod 10°C (diagram 31).

Znatno zviSanje temperature nad temperaturno saturacijsko
toCko fotosinteze je povzrodilo ne samo upad fotosintetske
aktivnosti, ampak je neto fotosinteza postala negativna za-
radi izredno povééanega dihanja. En tak primer Jje prikazan

na diagramu 29,
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23. Zakasnelo delovanje mraza

Pri merjenju fotosintetske aktivnosti bodike na terenu in pri
poskusih v laboratoriju se je pokazalo, da je rastlina celo
leto fotosintetsko aktivna. Negativna stanja neto fotosinteze
sem zabeleZil zelo redko, le po daljSih obdobjih hujSega mra-
za. V primerjavi z zimzelenimi iglavei, kjer je fotosintet-
ska aktivnost vsaj pri nekaterih vrstah v zimskem obdobju ze-
lo zmanjSana ali celo popolnoma preneha, se bodika obnasSa
drugade. Kot je znano iz 1iterature'(Tranquillini 1955, 1957,
Bourdeau 1959, Pisek in Winkler 1958, Schwarz 1971, itd.) ne-
kateri iglavecili nimajo pozitivne neto fotosinteze v zimskem

- obdobju tudi, ¢e Jjih prenesmo v laboratorij z visjo tempera-
turo. Pri vedini iglavcev sledi takSnemu prenosu v zimskem
obdobju najprej izredno moéno povelanje dihanja, ki lahko tra-
ja ved dni ali celo tednov (Bourdeau 1959, Pisek in Kamnitzer
1968, Ungerson in Scherdin 1968, Parker 1961, Schwarz 1971,
itd.). V nasprotju s tem je bila regeneracija fotosintetske
aktivnosti pri bodiki veliko hitrejSa, saj je rastlina dosegla
pozitivno fotosintezo po prenosu v laboratorij Ze najvel v
nekaj urah. Nekaj tovrstnih poskusov je prikazanih na diagra-
mih od 34 do 40 (x os: das trajanja poskusa, maksimum 10 ur;
Y os: fotosintetska sktivmost, minimum -1,5, maksimum 1,5 mg

'002 dm_2h-1. temperatura: minimum -10, maksimum -35°G).

Po meritvah, ko sem na terenu izmeril negativno neto fotosin-
tezo, sem vejico prenesel v laboratorij na temperaturo med 10
in 15°C.V vseh primerih je imela rastlina pozitivno neto foto-
sintezo Ze po nekaj urah. Né diagramih 34 in 39 sta prikazana

dva takSna poskusa. Tak$no zakasnelo delovanja mraza sem
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opazil pri bodiki le po daljsih obdobjih mraza, ko so se
temperature v naravi spustile in ostale dalj €asa na tempe-
raturah pod temperaturno kompenzacijsko tolko za tistc ob-

dobje.

V drugih primerih sem delovanje mraza na fotosintetsko aktiv-
nost bodike opazoval tako, da sem v vodo namocéeno vejico bo-
dike izpostavil ez no& nizkim temperaturam -10 ali -15°C.
_Naglednji dan sem na temperaturi 10 do 15°¢ opazoval hitrost
regeneracije fotosintetske aktivnosti pri za ta letni cas .
optimalni svetlobi. Nekaj rezultatov taksnih poskusov je pri-
kazanih na diagramih %5, 37, 38 in 40, na katerih vidimo hit-
rost regeneracije fotosintetske aktivnosti pokenonoéni izpos-
tavitvi vejic 2z razliéno starimi listi na temperaturo -15°c.
Ta temperatura Jje dosti ﬁiéja od spodnje temperaturne kom-

‘ penzacijske todke fotosinteze, ki je v tem ¢asu okrog -49¢.

V zimi 1982/83 ko sta bili Jjesen in zacdetek zime lepi in
topli, Je bodika po enonolni izpostavit?i na -15°C dosegla
-naslednji dan pozitivno neto fotosintezo po 2,5 ure v novemb-
ru, po 7 urah v decembru in po 8 urah v januarju. Enake re-
zultate sem dobil, e sem vejice izpostavil ¢ez no¢ na -10°¢
(diagram 36). V nekaterih primerih je po zviSanju temperatu-
re najprej naraslo dihaﬁje (n.pr. diagrama 35 in 38) in Sele
nato fotésinteza. Fotosintetska aktivnost bodike Je pd taks-
nih poskusih ostala nizka, nemalokrat kar na nivoju kompen-

zacijske todke..

Po poskusih zmrzovanja sem liste bodike Se nekaj dni opazo-
val, da bi ugotovil eventuelne znake poskodb. Pozimi teh ni
bilo, pri podobnih tretmajih polet1 pa so llstl po nekaj

dneh poraavell in propadll.
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3.4 . Poskusi zmrzovanja listov in ugotavljanje posSkodb

nastalih po mizkih temperaturah

7 namenom, da bi ugotovil temperaturno prilagojenost listov
bodike in vpliv nizkih temperatur nanje, sem razlidno stare
liste zmrzoval in pri tem opazoval sposobnost podhlajevanja,

temperaturo zmrzi3da in poskodbe, ki so0 nastale na listih.

3yl Ugotavljanje sposobnosti podhlajevanja in tempera-

ture zmrzisca listov

Na diagramih od 41 do 50 je prikazan letni potek poskusov
zmrzovanja ra;liéno starih listov bodike. Vse poskuse sen
opravil tako,.éa sem ﬁa razliéne stare liste s selotejpom
‘prilepil tempefaturno tipalo in jih izpostavil hitremu zmr-
zovanju. Spremembe temperature sem s pomodjo ekolosSke posta-
je zapisoval vsakih 10 sekund, vehdar sem pri risanju kri-
vulj upoSteval zaradi boljsSe preglednosti le minutne spre-
membe (os x: das, maksimum 20 minut, os Y: spremembe tempe-

rature, razpon O do -14°C).

Ze iz meritev fotosinteze sem sklepal, da morajo imeti listi
- bodike Veéjo sposobnost podhlajevanja in s tem prenaSanja
nizkih temperatur pozimi. Kot je razvidno iz krivulj, ima-
Jo listi bodike najvedjo sposobnost podhlajevanja v obdobju
od januarja do konca.aprila (diagrami 41 do 44). Listi se v
.tem Casu lahko podhladijo do -10°C, zmrznejo pa med -5 in
-7%¢. ZniZanje zmrzisSda lahko znaéa_tudi ved kot 4°C (n.pr.
~ diagram 42). Razlidno stari listi se v tem letnem &asu zelo
razliéno obnaSajo. Najvedje podhladitve so v tem Casu spo-

sobni najstarejsi, to je najvedkrat triletni}listi, To pa Se
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ne pomeni, da ti listi zmrznejo tudi pri najniZji temperatu-
ri. Na splosno temperatura, pri kateri zmrznejo eno, dvo in
triletni listi zelo variira od primera do primera. Velika je
tudi razlika v sposobnosti podhladitve in temperaturo zmrzis-
¢a listov bodike med rastlinami z Uzmanov in botaniénega vr-
ta v Ljubljani. Iz diagramov 41 in 41 a je razvidno, da ima-
jo listi bodike z Uzmanov za 3°¢C vedjo sposobnost podhlaje-

vanja, zmrznejo pa pri pribliZno za 1°¢ nizji temperaturi.

0d meseca maja naprej upada sposobnost podhlajevanja,listov
pri bodiki, spremlja pa jo ustrezen dvig temperature zmrziscé
(diasgrami od 45 do 50). Listi so se v tem obdobju podhiadili
do temperatur med -4 in -6°C, zmrznili pa med -2 do -6°C. So-
razmerno mala je razlika med poletnimi (diagrami 45, 46, 47
in 48) in jesenskimi meseci (diagrama 49 in SO).'PrimerjaVa
sposobnosti podhlaje#anja in temperatur zmrzisS¢ razlicno sta-
rih listov v tem obdobju pokazZe, da je njihovg»reakcija raz-
li¢na in da na osnovi dobljenih rezultatov 3e ne morem pos--
tavljati zakljulkov. V obdobju, ko se mladi listi Se razvi-
jajo, od konca maja do julija (diagrama 45 in 46), so prav

ti sposobni najvedje podhladitve. V ostalem delu leta raz-

1liéno stari listi tudi zelo razliéno reagirajo.

éas, ki je bil potreben, da so podhlajeni listi zmrznili, Jje

bil v vedini primerov okrog 10 minut.

34»JL5 Ugotavljanje poSkodb listov, nastalih po zmrzovanju

Z namenom, da bi pri poskusih ugotavljanja sposobnosti pod-
hlajevanja listov in zniZevanja zmrziS¢ lahko ocenil veli-

kost pri tem nastalih podkodb, sem pri listih, ki sem jih v
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te namene zmrzoval pri -5, -15 in -25% ugotavljal posSkodova-
nost celic na osnovi iztoka kalijevih ionov in zmanjSane elek-
tridne upornosti vodne raztopine, v katepi sem stresal izse-
kane diske razliéno tretiranih listov. Na tabeli 1 so prika-
zani rezultati poskusov enoletnega zmrzovanja razlidno starih
listov in ugotavljanja pri tem nastalih podkodb na njih, iz-
merjenih kot iztok K" ionov v destilirano vodo in s tem zmanj-

gane upornosti elektricnega toka skozi to raztopino.

Rezultati ugotovljenih poskodb na osnovi iztoka K* ionov in
zmanjSane elektrilne upornosti raztopine se ujemajo z rezul-
tati ugotovljenih sposobnosti podhlajevanja listov in zniZe-
vanja zmrzisS¢ kot tudi z rezultati meritev temperaturne kom-

penzacijske tolke fotosinteze.

Listi bodike so na nizke temperature najbolj prilagojeni v ob-
dobju od}decembra do aprila. Iztok kalijevih ionov iz listov,
izpostavljenih nizkim teperaturam, je v tem obdobju najnizji.
Izpostavitev listov dez nod temperaturi -5 ali —15°C ni pbv—
zro¢ila vedjih poSkodb. Glede na to, da Jje szziéée listov v
tem dasu med -4,5 in -7°C, lahko reSemo, da so listi prilago-
Jeni na mraz, saj kljub temu, da zmrznejo, ostanejo njihove
membrane neposkodovane. To velja za vse starosti listov v ena-

ki meri.

V toplejsi polovici leta, od aprila do decembra, povzrolajo
izpostavitve listov temperaturi -5°C, Se bolj pa —l5°C znaten
iztok K¥, kar ka¥e na posSkodbe celidnih membran. Najbolj so v
poletnih mesecih obdutljivi mladi, 3e ne izoblikqvani listi,
iz katerih sem po izpostavitvi na nizke temperature izmeril
tudi najvedji iztok Kt in najvééje zniZanje elektriéne upr-

nosti vode, v kateri sem stresal diske listov. -
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V vseh primerih lahko rezultate poskusov izpostavitve listov
bodike temperaturam -5 in —15°C primerjam z rezultati ugotav-
ljanja istih parametrov pri enako starih listih, ki so bili
ez no¢ na sobni temperaturi in tistih listov, ki so bili

Sez nod na -25°C. Temperatura ~-25°¢ Jje v veCjem delu leta za
vse starosti listov letalnsa, pozimi pa povzrodi na njih znat-
ne poSkodbe, katerih izraz je med drugimi iztok kalijevih
ionov v destilirano vodo, v katerih sem stresal diske zmr-

znjenih listov.

Listi, ki sem Jjih pri teh poskusih pustil ¢ez noé na sobni
temperaturi, so sluZili kot slepa proba. V njih ugotovljene
poskodbe (iztok K* ionov, zmanj3anje elektridne upornosti)

so nastale v naravi zaradi delovanja nizkih temperatur. Re-
zultati kaZejo, da so poékodbe’po delovanju nizkih temberatur
najveéjé v zaletku jeseni in proti koncu zime in da so naj-

ve¢ji pri najmlaj$ih listih.
| 3.8. lMeritve svetlobne kompenzacijske toke fotosinteze

Rezultati merjenja svetlobne kompenzacijske tolke fqtosinteze,
so prikazani na diagramih od 51 do 72. Iz meritev Stirih ve-
getacijskih sezon je izbranih le nekaj merjenj, ki ponazar-
Jajo spreminjanje svetlobne kompenzacijske todke fotosinteze
med letom. Razen nekaj izjem, so vsi rezultati prikazani tako,
da je minimum fotosintetske aktivnosti -1,5, maksismum pa

*1,5 mg CO, dn~2h~1. Maksimum trajanja poskusov je?7 ur (v pol-
urnih presledkih);intenzitete svetlobe so vse v razponu od

0 do 30 n molms~I. |

‘Svetlobno kompenzacijsko ﬁoéko-fotosinteze sem v vseh merit-

vah dolodal tako, da sem zadel poskus iz teme in postopoma
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zviSeval intenziteto svetlobe po 1, 2,5, 5 ali 10 n mol
m_gs-l v polurnih presledkih. Svetlobno kompenzacijsko tod-
ko fotosinteze sem doloCeval pri za doloden letni das opti-

malni temperaturi.

Znano je, da je svetlobna kompenzacijska todka fotosinteze
lahko zelo razlidéna za liste iste rastline (Linder in Troeng
1980, 1981, Luukamen 1978). élede na to, da so bili vsi ti
poskusi narejeni v laboratoriju na vejicah istih rastlin bo-
dike, je %e razlidna mikroklima, v kateri so se posamezne
vejice razvijale, povzrocala dololeno variabilnost rezulta-
tov. Pri jemanju vejic za tovrstne poskuse sem se sicer tru-
dil, da sem vsakokrat odrezal vejicovpod kar najbolj enakimi
svetlobnimi pogoji, toda razlike so bile in to se vidi tudi
iz rezultatov doioéanja svetlobne kompenzacijske tolke. To
je Se pbsebej o¢itno tudi zato, ker je bodika rastlina pod-
rasti, kjer Jje nihanje svetlobnih intenzitet na majhnem pros-
toru lahko zelo veliko, kar vse vpliva na izoblikovanje lis-
tov in na aklimatizacijo fotosintetskega aparata. Del napak
pri dolodanju svetlobne kompenzacijske todke fotosinteze je
povzrbéilo Se medsebojno zasenlevanje listov, kajti njihbv
poloZaj v merilni kiveti nikakor ni popolnoma ustrezal raz-
meram v naravi. Na razliéne vrednosti svetlobne kompenzacij-
ske tolke fotosinteze listov in celih poganjkov izmerjene v .
naravi ali v laboratorijih, posebej pa Se pri enostranskem .
osvetljevahju, je opozorilo Ze vel raziskovalcev (n.pr. Sza-
niawski & Wierzbicki, 1978). Pregled letnega poteka svetlob-
ne kompenzacijske todke fotosinfeze pri bodiki pokaZe, da je
le ta prej dosefena v mrzli polovici.leta; Najnizje vrednos-

ti svetlobne kompenZacijske todke fotosinteze sem dololil v
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obdobju od januarja do marca. Nekaj primerov meritev iz tega
obdobja je prikazanih na diagramih od 51 do 56. V tem obdob-
ju, ko so temperature najniZje, so tudi ugotovljene vrednos-
ti gvetlobne kompenzacijske tolke fotosinteze najniZje. To
medsebojno odvisnost temperaturne in svetlobne sezonske ak-
limatizacije fotosinteze je pri razliénih vrstah rastlin ugo-
tovilo Ze vel raziskovalcev (Lieth 1960, Helms 1965, Azcon-
Abieto in sod. 1981, Nielson in Jarvis 1972, Slatyer in Fer-
rar 1977, 6quist 1983). V tem éasu sem izmeril svetlobno kom-

—28—1 .y

penzacijsko tocko fotosinteze med 5 in 10 n mol m . Vig-

251 (diagram 53),

je vrednosti, to je ned 15 in 20 n mol m
so bile v tem &asu redke in éo se nanaSale na bolj soncne
poganjke, v nekaterih primerih pa jih lahko pripisemo pos-
kodbam, ki so nastale zaradi dolgotrajnega delovanja nizkih
temperafur. Zvigevanje svetlobne kompenzacijske tocke foto-
sinteze kot posledico dolgotrajnega delovanja nizkih tempera-
tur, sem Se posebej lepo opazil pri rastlini v botanicénem vr-
tu v zimi 1980/81. Vedji del te rastline je v tej zimi pro-
padel, préiiveli listi so imeli Se daled v poletje izredno
visoko svetlobno kompenzacijskobtoéko (diagram 70) v primer- ,

Javi s stanjem prej in z rastlinami od drugod.

4 naraséajodo dolZino dneva in z dviganjem temperatur se jJe
rastlina podasi prilagajala vidjim svetlobnim intenzitetam.
Tudi svetlobna kompenzacijska toCka fotosinteze je postajala
vi8ja, vedno nad 10, najvedkrat pa #e med 20 in 20 n mol
a2k, v obdobju od aprila do julija nastopijo velike spre-
membe v fotosintetski aktivnosti bodike. V tem dasu rastlina

cveti, zalne se razvoj mladih listov in rast mladih poganj-

kov v dolZino. Zadetek cvetenja in rasti variira iz leta v
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v leto, vedno se zadne prej v Ljubljani kot na Uzmanih. So-
razmerno visoke svetlobne kompenzacijske todke fotosintesze,
nemalokrat celo viSje kot poleti, sc posledica intenzivnega
dihanja, ki spremlja cvetenje in rast. Nekaj rezultatov me-
ritev v tem letnem Casu je prikazanih na diagramih od 57 do
6l. V asu najintenzivnejSe rasti je bilo na vejicah z raz-
1i¢no starimi listi Cestommogole izmeriti pozitivno neto fo-
tosintezo, kajti intenzivno dihanje je povsem maskiralo po-

zitivno neto fotosintezo starejsih listov.

V poletnem Casu je ostala vrednost svetlobne kompenzacijske
todke fotosinteze visoka. V vedini primerov je bila doseZena
-2-1 '

med 20 in 30 n mol m s, le izjemoma so sonCni poganjki

rastline z Uzmanov dosegli svetlobno kompenzacijsko tocko

Sele pri 39 n mol n~25™t

, kar je razvidno iz diégrama 64 .
Nekaj rezultatov merjenja'svetlobne kompenzadijske toCke fo-
tosinteze poleti Jje prikazanih na diagramih od 62 do 66.

V jesenskem obdobju je svetlobna kompenzacijska tolka foto-.
sinteze ostala dokaj visoka, v glavnem okrog 20 n mol m-esfl.
To se ujema z meritvami temperaturne kompenzacijske toéke,

ki je bila v jeseni 8e sorazmernn visoka. Edino v letih, ko
se je prej shladilo in se je rastlina prej prilagodila na
nizZje temperature, je bila tudi svetlobna kompenzacijska
todka fotosinteze doseZena %e pri ni%jih vrednostih. TakSen
primér kaZeta diagrama 71 in 72, éeprav,gre v teh primerih
tudi za bolj sendne poganjke.

Pri poskusih dolodanja svetlobne kompenzacijske tolke foto-

sinteze sem opazil, da takoj po osvetlitvi fotosinteza ne

zaéne takoj naraScati, ampak se sprva rahlo povela dihanje.
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Ta pojav bi lahko pripisali fotorespiraciji, to je dodatnemu
sproééaﬁju CO2 na svetlobi, ki Jje znadilno za vse C3 rastii—
ne, med katere spada tudi bodika. Nekaj primerov tega pojava
je prikazanih na diagramih 73 74 in 75 (x os: &as, maksimum
5(3) ure; os Y: intenziteta fotosinteze: minimum -1,5, mak-
simum +1,5 mg CO, dn~2s™L, razpon svetlobe od O do 150 n mol

m_2sfl).

3.6. Meritve svetlobne saturacijske tocke fotosinteze

Na diagramih od 76 do 8% je prikazanih nekaj rezultatov meri-
tev svetlobne saturacijske tocke fotosinteze. Rezultati so |
na diégramih prikazani na sleded nalin: abcisa - &as trajan-
ja poskusa: maksimum 6 ur, podatki v polurnih presledkih;
ordinata - fotosintetska aktivnost (minimum 0, maksimum 4 mg
COzdm-gs—l) in svetloba (minimum 50, maksimum 450 nmolm-as-l).
Meritve saturacijske tolke fotosinteze sem opravil pri opti-
malni temperaturi za doloden letni das. Vedina meritev je bi-
lo opravljenih v vegetacijski sezoni 1982/8%. Rezultati me-
ritev potrjujejo domnevo, da sta obe rastlini, na katerih

sem meril fotosintetsko aktivnost, bolj senénega karakterja,
saj so izmerjene svetlobne saturacijske todke fotosinteze
sorazmerno nizke in so v obmodju svetlobnih intenzitet med

80 in 220 n mol m;2s_1. Enako kot svetlobna kompenzacijska
tolka fotosinteze tudi svetlobna saturacijska toéka fotosin-
~teze variira z letnimi &asi in med posameznimi vejicami na
rastlini. Pozimi je svetiobna saturacijska todka najniZja in
Je doseZfena %e pri 80 n molm 2™ (diagram 83); najvisja
vrednost je bila izmerjena v toplejsi polovici leta, v za-

Cetku jeseni (diagram 82). Pri vedini meritev je bila
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vrednost svetlobne saturacijske toclke fotosinteze med 100 in

200 n mol n2s .

Naraééahju intenzitete svetlobe v vas.h primerih sledi naras-
¢anje intenzitete neto fotosinteze vse do saturacijske todke,
nakar zalne neto fotosinteza polagoma upadati. Pri izredno
visokih svetlobnih intenzitetah ima rastlina negativno neto
fotosintezo. TakSen primer Jje prikazan na diagramih 79 in

83. V teh primerih Ze lahko govorimo o fotoinhibiciji.

3.7. Dnevni poteki fotosinteze v razlidnih letnih.. dasih

Z namenom, da bi ugotovil dnevni potek fotosinteze v odvis-
nosti od'ekoloékih dejavnikov, sem na intaktnih rastlinah,
na naravenm rastiscu na Uzmanih, opravil nekaj enodnevnih
.meritev fotosinteze, s hkratnim merjenjem pomembnejsih eko-
logkih dejavnikov, ki vplivajo na njen dnevni potek in in-
tenziteto. Rezultati meritev so prikazani na diagramih od
84 60 87. Poleg meritev fotosintetske aktivﬁoSti (minimum
-1,5 mg CO —2y-1 2h-l), transpiraci-

dm , maksimum 4 mg COEdm_

-2

2
je (ninimum 0, maksimum 1,8 mg H,0 dm h-l) in difuzijske
upornosti listov (minimum O, maksimum 80 scm—l) 80 na dia-
Sramih prikazani Se rezultati meritev temperature . listov
(minimum =10, maksimum 4000), intenzitete fotosintetsko -
ektivnega dela svetlobe (minimum O, maksimum 700 nmol m_zs_l),
radiacije (minimum O, maksimum 1700 j cm—%{ﬁin relativne
VlaZnosti zraka (minimum 20, maksimum 100% H20)- Podatki so

Za vse meritve prikazani v polurnih presledkih, dolZina za-

Jemanja podatkov pa je odvisna od dol%ine dneva.

Rezultati pomladanske meritve so prikazani na diagramu 84
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(A, B, Cc). Meril sem v izrazito spremenljivem vremenu, kar
se lepo vidi iz poteka radiacije in relativne zradne vlage,
v manjs8i meri pa tudi iz poteka nihari fotosintetsko aktiv-
néga dela svetlobe in temperature lista. Potek fotosinteze
in transpiracije kaié izrazita nihanja, ki v vedjem delu
dneva najlepSe sledijo nihanju radiacije in fotosintetsko
aktivne svetlobe. Se vedja nihanja kot fotosinteza je imel
dnevni potek transpiracije, ki se je smiselno ujemal 2z ni-
hanjem difuzijske upornosti, le da so bile amplitude pri
nihanju difuzijske upornosti bistveno manjse. Neto fotosin-
teza je bila sorazmerno nizka, kar si lahko razlagamo po eni
strani s prenizko intenziteto svetlobe, po drugi strani pa
je rastlina zalela odganjati in povedana intenziteta dihanja
Je delno maskirala neto fotosintezo. Dnevni potek fotosin-
teze se ujema tudi s pofekom transpiracije in difuzijske

upornosti.

Primer poletne meritve je prikazan na diagramu 85 (A, B, C).
Enako kot pri merjenju dnevnega poteka spomladi je bilo tudi
ta dan spremeljivo vreme. Dnevni potek fotosinteze nima ta-
ko izrazitega vidka dopoldne in manjSega popoldne, kot se

to &esto navaja v literaturi, deprav je ta trend do neke me-
re izraZen. Opoldanski upad fotosintetske aktivnosti si na
osnovi meritev transpiracije in difuzijske upornosti ne mo-
remo razlo¥iti z zaprtostjo reZ, saj so le te vse do velera
odprte. Tako opoldanski kot popoldanski upad fotosinteze Jje
ta dan posledica poobladitve, saj so izmerjene intenzitete
svetlobe od enajste ure naprej zelo nizke in ne dosegajo

svetlobne saturacijske todke fotosinteze za ta letni Cas.

Iz poteka temperature listov je razvidno, da temperatura
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aima bistvenega vpliva na fotosintetski potek v mejah ta dan
izmerjenih amplitud. Dnevni potek transpiracije in difuzijs;
ke upornosti Jje ta dan skoraj popolnnna komplementaren, saj
viskom transpiracije skoraj v vseh primerih odgovarjajo mini-
pumi difuzijske upornosti. Dnevni potek transpiracije in foto-
sinteze kaZeta tudi ta dan izrazita nihanja, od katerih ne

moremo vseh pojasniti z izmerjenimi ekoloSkimi dejavniki.

Jesenska meritev predstavlja potek fotosinteze v hladnem in
meglenem dnevu. Rezultati so prikazani na diagramu 86 (4, B,
@), Zaradi izredno nizkih svetlobnih intenzitet in nizke tem-
-perature Jje viéek fotosintetske akfivnosti opoldne, ko dose;
zejo vrednosti prej omenjenih parametrov vsaj za spoznanje
vigjo vrednost. Vrednosti intenzitete svetlobe in temperatu-
re so bile ves dan , tudi opoldne, precej pod svetlobno ozi-
roma temﬁeraturno saturacijsko todko. Zato je bila neto foto-
sinteza cel dan zelo Sibka, koma] nad nivojem kompenzacijske
tofke. Tako nizka intenziteta fotosinteze Jje S8e bolj razum-
ljiva z ozirom na dejstvo, da je bil to eden izmed prvih
hladnejsSih dni v tej jeseni. Zaradi izredno visoke relativne
zrane vlage sem transpiracijo lahko izmeril le nekajkrat
opoldne. Tudi difuzijska upornost, ki je reciprolna transpi-
réciji kaZe le krajSo opoldansko depresijo, sicer pa so vred-
nosti cel dan zelo visoke. Ta dnevni potek kaZe, da Jje foto-
sintetska aktivnost v mrzlih in meglenih jesenskih in zimskih
dneh neznatna in da imajo rastline bodike v taks$nih pogojih
Pozitivno neto fotosintezo le par ur na dan in Se ta je le

tik nad kompenzacijsko todko.

Na diagramu 87 (A; B, C) je prikazan dnevni potek fotosinteze

V lepem in toplem zimskem dnevu. Pred merjenjem so se nocéne
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temperature Ze nekajkrat spustile pod nidlo, vendar daljsih
obdobij nizkih temperatur kot tudi zelo nizkih temperatur v

zimi 1982/8% Se ni bilo.

Bodika Jje pri tem merjenju pokazala izredno visoko aktivnost
fotosinteze. Dnevni potek fotosinteze je tipiden, z opoldan-
sko depresijo, ki jo Jje povzrodila izredno visoka intenziteta
svetlobe. Padec fotosintetske aktivnosti opoldne si lahko le
delno razloZimo z zaprtostjo reZ, kajti difuzijska upornost
je v tem dasu le neznatno narastla. Vzrok za upad fotosinte-
ze je najbrZz fotoinhibicija na radun fotorespiracije, kajti
intenziteti svetlobe in temperature sta bili opoldne precej
nad svetlobno oziroma nad temperaturno saturacijsko.toéko
bodike v tem letnem Casu. Meritev tega‘dne potrjuje domnevo,
da je bodika tudi pozimi fotosintefska aktivna in da Jje in-
tenziteta fotosinteze lahko zélo visoka, de so le ustrezne

temperaturne in svetlobne razmere.

3.8. Meritve letnega poteka spreminjanja koncentracije
klorofila, specifidne listne povrSine in teZe ter

fotosintetske aktivnosti

3.8.1. Letni potek fotosintetske aktivnosti

Letni potek fotosintetske aktivnosti je za leto 1981/82 pri-
kazan na diagramu 88 (os x: das - meseci od junija 1981 do
maja 1982, os y: fotosinteza, minimum O, maksimum 1,5 ng
COadm-zh-l). Prikazan letni potek fotosintetske aktivnosti
bodike je rezultat meritev svetlobne in temperaturne satu-
racijske todke fotosinteze v laboratoriju pod kontrolirani-

mi pogoji. Intenziteta fotosinteze je na splosno nizka.
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Najvi8je vrednosti fotosinteze ima bodika v obdobju od junija
do oktobra. V novembru je zadela fotosintetska aktivnost upa-
dati in ostal na skoraj enakem nivoju vse do aprila. Spomladi
je kratek dvig aktivnosti v obdobju od aprila do maja in po-
noven padec ob zaletku rasti mladih listov in poganjkov. V
zimskem éasu se je intenziteta fotosinteze v tem letu zmanj-
3ala skoraj_za polovico. Potek fotosinteze je bil v tem letu
takSen, kot ga prikazuje diagram, ni pa nujno, da je vedno
tako. Kot so pokazali Ze rezultati meritev letnega poteka
temperaturne in svetlobne regulacije fotosinteze na odrezanih
vejicah in meritve na intaktnih rastlinsh na terenu, je letni
potek od leta do leta razliden in v veliki meri odvisen od

vremena.

3.8.2. = Letni potek spreminjanja koncentracije klorofila v

listih bodike

Na'diagramih 89a do 894 Jje prikazan letni potek spreminjanja
koncentracije klorofila na podoben nacdin kot fotosintetska
aktivnost. Na diagramih 89a in 89b je podan potek sprememb
za enoletne, na 89¢ in 89d pa za dvoletne liste. Kolicdina
klorofila a, b in a + b se med letom moéno spreminja, tako

na listno teZo kot na listno povrSino. Viski koncentracij
klorofila a in b, se ne ujemajo popolnoma z visSki fotosintet-
ske aktivnosti, &eprav so z njo z dolodenim Casovnim zamikom
lepo sinhronizirani. Medtem ko ima fotosinteza dva viska,
énega spomladi pred rastjo novih listov in drugega od poletja
do pozne jeseni, opazamo pri klorofilu, vsag na osnovi eno-
letnega poteka, en sam v1§ek v obdobju od julija do novembra,

ki ima pri dvoletnih listih izrazito poletno depresijo.



41

zaradi rasti listov v povrsSino so nihanja klorofila pri eno-
letnih listih ve&ja takrat, ko koncentracijo klorofila pre-
radunamo na povrsSino. Rezultati, preralunani na listno teZo,
katejo pri eno in dvoletnih listih pribliZno enaka nihanja,
saj se listna teZa tudi v drugem letu Se vedno poveduje. V
celoti vsebujejo mlajsi listi ved klorofila tako na listno
tefo kot povrsino, z izjemo zaletka vegetacijske sezone, ko
klorofil v njih Se nastaja in listi tudi $e niso izdiferen-

cirani.

2.8.3. Letni potek spreminjanja specificne listne povriine

in specificéne listne teZe

Vzporedno z merjenjem koncentracije klorofiia in fotosintet-
ske aktivnosti sem pri listih bodike zasledoval Se letni po-
te spréminjanja specifilne listne teZe in specifilne listne
‘povriine, ki sta prav tako pokazatelja fotosintetske sposob-
nosti rastlin. To sta parametra, ki najlepSe pokaieta stop;
njo izdiferenciranosti listov. Enoletni potek meritev je pri-
kazan na diagramu 90 za enoletne in na diagramu 91 za dvolet-
ne liste (abcisa : &as - meseci, junij 1981 do maj 1982; or-
dinata : specifidna listna teZa (minimum 0,6, maksimum

1,60 8dm-2) in specifidna listna povr$ina (minimum 60, maksi-

2g_1). Letni potek vrednosti je pri obeh parametrih

mum 76 cm
nasproten. Specifina listna povrsina s starostjo listov upa?
da. Najvedja je pri mladih, Se neizdiferenciranih listih.
Znadilno je, da %e v prvem letu, ko se razvoj listov v povr-
Sino v preteZni meri konéa, opaZamo padec specificne listne

Povrsine na neko dolodeno vrednost, na kateri ostane z nez-

natnim trendom nadaljnjega upadanja Se naslednje leto.
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Nasprotno se specifidna listna teZa s starostjo listov pove-
duje, kar je v neposredni zvezi s sekundarno debelitvijo cé-
1iénih sten listnih tkiv. Tudi v tem primeru je trend naras-
danja v prvih 3tirih ali petih mesecih najvedji. V mesecu
oktobru ali novembru doseZe specifiéna listna teZa prvi vi-
Sek hkrati s padcem specifilne listne povrdine na bolj ali
manj ustaljen nivo. Specifiéna listna teZa znatno naraséa

e drugo leto, kar pomeni, da se diferenciacija listnih tkiv
Se nadaljuje (sekundarna debelitev celiénih sfen in nalagnje
razliénih snovi vanje in v vakuole). Velika nihanja v naraé-
danju specifiéne listne teZe in v upadanju specifilne listne
povrSine so odraz nehomogenosti listov bodike, na katerih
gem zasledoval te parametre. Posamezne vejice oziroma listi,
ki sem jih uporabljal v te namene, SO se razvijali v vsaj

za malenkost razlidnih svetlobnih razmerah, kar je imelo za

posledico variiranje obeh parametrov.
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4. DISKUSIJA

Letni poték fotosinteze, predvsem pa spreminjanje temperatur-
ne kompenzacijske tocke fotosintezé pri nizkih temperaturah
in spreminjanja temperaturne saturacijske tolke fotosinteze
preko leta kaZejo, da je bodika celo leto fotosintetsko ak-
tivna, torej tudi pozimi, ko so za to velkrat neustrezni po-
goji. Ta ugotovitev se ujema z meritvami Peterkena (1967),

ki je zasledoval letni potek fotosinteze te rastline v pre- .
céj milejSem podnebju Velike Britanije. Tudi moje meritve bo-
trjujejo, da pri bodiki tudi pri nas, v dosti ostrejsem pod-
nebju, ﬁe zasledimo zimskega upada oziroma neaktivnosti fo-
tosinteze, ki Jjo za iglavce navajajo sStevilni avtbrji (Tran-
quillini 1955, 1957, Pisek in Winkler 1958, Bourdeau 1959,
Ungerson in Scherdin 1968, Sohwarz 1971 it.d).‘Po daljsih
obdobjih nizkih temperatur, okrog -10%C ali Ze nizje, sem

pri bodiki sicer opazil zniZanje fotosintetske aktivnosti,
nekajkrat sem izmeril tudi negativno stanje neto fotosiﬁteze,
toda fotosintetska aktivnost se je Ze v kratkém Casu regene-
riralas V tem pogledu je bodika podobna nekaterim iglavcem,
ki uspevajo v predelih z oceansko klimo v Severni Ameriki in
- gojeno tudi v Evropi. Tako je Helms (1965) ugotovil, da sta
vrsti Picea sitchensis in Pseudotsuga menziensii preko cele
zime fotosintetsko aktivni in da predstavlja zimska fotosin-
teza Znatni délei v celotni bilanci izmenjave CO2. Isto na-
vajata Fry ianhillips (1977) za vrste kot so‘Picea sitchen-
sis, Tsuga heterophylla in Abies,grandis. Zmo¥nost fotosinte-

Ze v zimskem $asu navajata za jelko Pisek in Kemnitzer (1968).



Fotosintetska aktivnost v zimskem dasu je poznana tudi pri
zimzelenih vrstah iz mediterana. Tako je spodnja temperatur-
na kompenzacijska todka fotosinteze za oljko okrog -8°C, za
¢rniko (Quercus ilex) pa okrog -4°C (Larcher 1959). Nasploh
naj bi potekala fotosinteza zimzélenih listavcev v zimskem
¢asu nekje do temperatur do -5, oziroma -10°C. To sta v

svojih poskusih na mediteranskih rastlinah (Buxus sempervi-
rens, Prunus laurocerassus) in nekaterih drugih zimzelenih
vrstah (Hedera helix, Mahonia aquifolia) ugotovila tudi

Pavletié in Lieth (1958).

Zelo podobno se obnasa tudi bodika. V vsem obdobju mojih
meritev kratkotrajne, predvsem noéne temperature do prib-
li¥no -10°C niso drastidno spremenile fofosintetske aktiv-
nosti, saj je bila v vedini primefov virbk nizke intenzite-
te svetlobe. Sele dolgotrajnejSe delovanje nizkih tempera-
tur, -10°C in manj, je fotosinteza bodike drastiéno zmanj-
8alo in celo povsem prekinilo. Potek fotosinteze v hladnej-
§i polovici leta, pa tudi lega spodnje temperaturne kompen-
zacijske tolke fotosinteze je pri bodiki podoben kot pri
jelki, pri kateri sta Pisek in Kemnitzer (1968) izmerila
pozitivno neto fotosintezo pozimi Se pri temperaturah med
-12 in -15°C. Zanimivo je, da za briljan (Hedera helix),
katerega areal in po mnenju nekaterih avtorjev tudi fito-
geografska pripadnost (Iversen 1944) sta podobna kot pri bo-
diki, navajajo nekateri avtorji popolno fotosintetsko neak-
tivnost pfeko zime, ki naj bi se zaéeia %Ze po prvem vedjem

Jesenskem mrazu (Kartusch 1978).
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Letni potek meritev spodnje temperaturne kompenzacijske tod-
ke .fotosinteze in poskusi zmrzovanja listov kaZejo, da pri
bodiki obstaja prilagoditev fotosinteze na sezonske teupera-
ture. Ta prilagoditev ni taksSna kot pri rdedem boru (Unger-
son in Scherdin 1968) ali cemprinu (Tranquillini 1959) in
smreki (Pisek in Winkler 1958), kjer opaZ¥amo to kot popolno
prekinitev fotosintetske aktivnosti v zimskem dasu, ki se
pri teh vrstah manifestira tudi v delni dezintegraciji foto-
sintetskega aparata (Senser in sod. 1975), ampak se kaZe
predvsem v prilagajanju fotosinteze niZjim temperaturam in

v sposobnosti podhlajevanja listov. Jasno je, da je obseg
teh prilagoditev omejen, tako glede na intenziteto kot tra-

janje mraza.

Sezonsko temperaturno aklimatizacijo ka¥e pri bodiki tudi
tempefaturna saturacijska tocka fotosinteze. Enako kot pri
meritvah temperaturne kompenzaci jske tolke fotosinteze so
tudi pri merjenju temperaturne saturacijske tolke razlike
med posameznimi leti glede na dolocen letni das. Splodni
trend je takSen, da je fotosinteza v hladnejsi polovici leta
najvisja pri temperaturah med 5 in 15°C, v toplejsSi polovici
leta pa med 20 in'55°C. Temperaturna saturacijska tocka fo-
tosinteze je za razlidne vrste razlidna, odvisna je v prvi
vrsti od izvora rastlin, stopnje ontogenetskega razvoja in
letnega Casa (Pisek in sod. 1969). Temperaturna saturacijs-
ka toéka‘fotosinteze je pri cvetnicah obicajno prilagojena
na prevladujodo sezonsko temperaturo (Larcher 1959, Lange

in sod. 1975, Mooney-in-sod. 1978, Badger in sod. 1982 itd.).
Se posebej velja to za rastline tistih predelov, kjer se

temperature redno sezonsko spreminjajo (Nielson in Jarvis
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1972, gquist 1983). Nekoliko drugade se v tem pogledu obna-
gajo 1liSaji, pri katerih je letni potek fotosinteze v pre-
cejsnji meri neodvisen od temperature, ampak regulira letno
ritmiko vliaga (Kallio in Heinonen 1971). Iz Stevilnih meri-
tev fotosintetske aktivnosti pri bodiki lahko zakljudim, da
temperatura omejuje fotosintezo pri tej rastlini predvsem
pozimi, pa Se takrat ni edini omejujoli faktor, kar Se pose-
bej lepo kaZeta meritvi dnevnega poteka v jeseni in pozimi.
Po daljsSih obdobjih hujSega mraza se je fotosintetska aktiv-
nost bodike drastiéno zniZala ali pa je celo povsem prene-
 hala. Ce sem vejice bodike,;ki so imele zaradi delovanja
mraza negativno neto fotosintezo, prenesel na sobno tempe?
raturo, Jje neto fotosinteza dosegla vrednostvkompehzacijske
todke v vseh primerih Ze po nekaj urah. Isto se je zgodilo
pri poskusih, ko sem’vejice izpoétavljal dez no& na -10°¢C
qziroma —1500. Po navedbah iz literature Jje reaktivacija fo-
tosintetske aktivnosti po delbvanju nizkih temperatur zelo

' razli%na. Oas reaktivacije lahko traja pri nekaterih iglav-
cih od nékaj ur do ved dni in celo tednov, odvisno od vrste
in rastisda. Za rdedi bor se havaja das reaktivacije foto-

. sintetske aktivnosti od nekaj ur do ved dni (Bourdeau 1959,
Ungerson in Scherdin 1968, Schwarz 1971, Linder in Troeng
1980, itd.b). Isto navajata Pisek in Kemnitzer (1968) za
Jelko. Vrste, katerih fotosinteza se v zimskem dasu po krat-
kotrajnih otoplitvah sploh ne dvigne, smo Ze omenili. To

~ Velja predvsem za cempfin, smreko in rdeCi bor na rasti%&ih
visoko v gorah ali na severu, pa tudi za nekatere visokogor-
ske in arktidne se#erno amerisSke vrste, kot je npr. Pinus |

contorta (Schwarz 1971).-Obna§anje bodike je v tem pogledu
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podobno tisfim ziméelenim iglavcem, ki so fotosintetsko-
“aktivni tudi v hladnejSi polovici leta in katerih neto fo-
tosinteza se po delovanju nizkih temperatur hitro dvigne in
dosega znatne vrednosti. Ti iglavci naj bi imeli tudi v
zimskem Casu znatno pozitivno bilanco menjave CO,, kar naj
bi tudi na nek nalin kompenziralo njihovo manjSo fotosintet-
sko aktivnost v primerjavi z listopadnimi vrstami poleti.
Tako navajajo kratek regeneracijski ¢as fotosinteze po delo-
vanju nizkih temperatur pozimi za vrste kot so Tsuga cana-
densis, Picea pungens (Schwarz 1971) in Picea sitchensis
(Nielson in Jarvis 1972). Iz literature'je razvidno, da so
mnenja o pomenu in spdsobnosti fotosinteze v zimskem Casu

Se vedno zelo deljena, kar je razvidno delno Ze tudi iz na-
Stetih citatov. Jasno pa je, da Jje fotosintetska aktivnost
zimzélenih rastlin pozimi razen od temperature in svetlobe
odvisna Se od drugih dejavnikov kot so nadmorska visina -
rastiSda, geografska viSina, klima in pa od lastnosti posa-
meznih rastlinskih vrst. Od tega éo odvisni tako aktivnost
fotosinteze kot hitrost regeneracije po delovanju mraza kot
tudi temperaturni minimum, maksimum invoptimum fotosinteze

v zimskem dasu. To so ugotovili na gozdnem boru (Ungerson

in Scherdin 1968), smreki (Iuukanen 1978), evkaliptusu (Sla-
tyer 1977), puhasti brezi (Héllgren in sod. 1982) in Stevil-
nih drugih vrstah. Isto sem opazil tudi pri bodiki, saj je
Spddnja kompenzacijskavtoéka fotosinteze pozimi niZzja pri
rastlini z naravnega rastiééa_ha Uzmanih kot pri rastlini

iz botanidnega vrta v Ljubljani, ki je na ni%ji nadmorski
viSini. Enake razlike med’raétlinami z obeh rastisé kaZejo

tudi podatki meritev temperaturne saturacijske tocke
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fotosinteze in sposobnosti podhlajevanja. Enako kot drugi
avtorji (npr. Bauer in sod. 1969) sem po delovanju nizkih
temperatur opazil najprej molno dihanje, ki pa je pri bodiki

kmalu padlo na prejsSnjo raven.

Po rezultatih Stevilnih meritev naj bi fotosinteza zimzele-
nih rastlin potekala do 0°C oziroma do temperature, do kqder
se lahko podhladi celi¥ni sok (Uquist 1983). S tem,ko list
ali iglica zmrzne, preneha tudi fotosinteza. To se zgodi

pri velini zimzelenih iglavcev in listavcev zmernotopléga
pasu, pa tudi tistih iz Sredozemlja, pri temperaturah med

-4 in -10°C (Pavletié in Lieth 1958, Larcher 1959, Pisek
1973, Bauer in sod. 1975, 5quist 198%). Podobno sliko ka¥e
tudi primerjava rezultatov zmrzovanja listov in spodnje
'teﬁpgraturne kompenzacijske toCke fotosinteze pri bodiki.
Ligti bodike imajo najnizZjo temperaturno kompenzacijsko
todko fotosinteze v obdobju od januarja do marca. To je tudi
¢as, ko so sposobni tudi najvedje ﬁodhladitve.»Temperature
podhladitev listov in spodnje temperaturne kompénzacijske
toCke fotosinteze se v celotnem letnem poteku dokaj dobro

ujemajo.

Zgornje temperaturne kompenzacijske tofke fotosinteze v svo-
Jem delu nisem dolodeval. Nekaj poskusov,lki v delu niso
prikazani, kaZe,da je ta tako visoka, da ni verjetno, da bi

visoke temperature omejevale fotosintezo bodike v naravi.

Heritev letnega poteka svetlobne kompenzacijske in svetlobne
saturacijske todke je pokazala, da je bodika prilagojena na
razmere rastil&a v podrasti. To potrjuje predvsem lega

saturacijske todke, ki je pozimi okrog 80 do 100 n 11102!._'1:1"25"l
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poleti pa med 200 in 250 n mol n%s}, Primerjave z rezulta-

ti Peterkena (1965), ki za sondne liste navaja svetlobno sa-

turacijsko toéko okrog 420, za senéne pa okrog 210 n mol

m'2s-1, potrjuje, da sta obe rastlini, na katerih sem zas-

ledoval fotosintetsko aktivnost, senénega tipa. Meritve let-

nega poteka svetlobne kompenzacijske tolke fotosinteze, ka-

tere vrednosti so pozimi med 5 in 10 n molm ™ 2s ™1

-2 -1
s

s v‘toplej-
gi polovici leta pa med 15 in 30 n mol m , tudi kaZejo
na sezonsko aklimatizacijo fotosinteze na svetlobne razmere
rastiséa. Ta pojav je pri razliénih vrstah zmernotoplega
pasu opisalo ée.veé avtorjev in sicer 6quist (1975) pri rde-
Sem boru, Azcon-Bieto in sod. (1981) pri trpeZni 1julki,
Helma (1965) pri duglaziji in Lieth (1960) pri vedjem Zte-
vilu vrst. V vseh teh primerih so avtorji obaéali'sezonsko
SVetlbbno in temperaturno aklimatizacijo fotosinteze. Pri
viSjih temperaturah so.bile vrednosti svetlobne kompenza-
cijske in satﬁracijske todke fotosinteze pri visjih inten-
zitetah svetlobe in obratno. Se posebej lepo kazejo ta pojav
rezultati Lewandowske in sod. (1976), ki je opazovala letni

potek fotosinteze v odvisnoti od svetlobe pri sitki na nivo-

Ju kloroplasta.

Ne glede na to, da se je bodika sposobna prilagoditi na senc-
na rastisda pa prav gotovo ne spada med prave skiofité, saj

z2a njih navaja ILieth (1960) vrednost svetlobne kompenzaci js—
ke todke f&tosintéze pod 1 n mol m-2s_l; Isto vrednost nava-
Jja Huber (1978).Za izrazite sendne rastline v podrasti trop-

skih gozdov.
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Poleg sezonskega spreminjanja svetlobne aklimatizacije foto—
sinteze sem pri bodiki opazil Se prilagajanje fotosinteze na
svetlobne razmere znotraj krosSnje, kar je povzrodilo dolode-
no stopnjo nehomogenosti rezultatov pri dolodanju svetlobne
kompenzacijske in saturacijske tolke fotosinteze. Tudi to

se ujema z opazovanji drugih avtorjev (Schultze(1970) pri
bukvi; Luukanen (1978) pri smreki; Linder in Troeng (1980)
pri rdecen borq} ki so opazili, da so razlike v svetlobni
aklimatizaciji fotosinteze posameznih listov znotraj krosSnje

enega drevesa vecJje kot med razliénimi drevesi v sestoju.

Fotosinteza poteka pri bodiki_torej celo leto. Njena inten-
ziteta je odvisna v veliki meri od svetlobe in temperature,
od ostalih ekoloskih dejavnikov in od stopnje razvoja listov.
Meritve fotosintetske aktivnosti na odrezanih Vejicah kazejo
najvééjo aktivnost fotosinteze v obdobju od maja do oktobra.
Do neke mere potrjujejo to tudi meritve na intaktnih rastli-
nah na terenu, vendar jih Jje premalo, da bi na osnovi njih

- lahko posploSeval. Absolutno najveljo aktivnost sem izmeril
pri meritvi dnevnega poteka na Uzmanih v Zimi 1982/83. To
nikakor ne pomeni, da je fotosinteza pozimi na sploSno tako
visoka, kajti vremenske prilike na dan meritve kot tudi dalj-
Se obdobje pred njo so bile za fotosintezo bodike zelo ugod-
ne. Pravo stanje o fotosintezi bodike v mrzlem jesenskem ali
zimskem dnevu dajé meritev dnevnega poteka v Jjeseni 1982. Da
Pa so visoke vrednosti fotosinteze pozimi mogole, potrjujejo
tudi meritve drugih avtorjev, saj npr. Helms (1965) navaja
za duglazijo (Pseﬁdotsuga menziensii) tudi najvedjo absolut-

no vrednost fotosinteze, izmerjeno v zimskem Easu.
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Rezultati fotosintetske aktivnosti razliéno starih listov
v delu niso prikazani. Na osnovi enoletnih meritev lahko
redem, da doseZejo mladi listi pozitivno neto asimilacijo
najkasneje julija, polno fotosintetsko aktivnost pa nekje
do septembra. Fotosintetsko ostanejo aktivni v velini prime-
rov dve leti, nakar aktivnost hitro upade. Hitrost odmiranja
listov in s tem tudi padec fotosintetske sktivnosti je dru-
galen pri rastlinah z Uzmanov kot pri rastlini iz botanicé-
nega vrta. Medtem ko sem na rastlini v Ljubljani nasel v
vedini primerov le liste treh generacij, pri rastlini z Uz-
manov, ni bila redkost pet generacij, od katerih so bili vsi
fotosintetsko.aktivni. Znacilno je, da stari listi ne odpa-
dajo enakomerno preko celega leta, ampak da je glavni odpéd
listov spomladi takoj po brstenju in zadetku rasti mladih

listov in poganjkov.

Z zivljenjsko dobo listov je povezano tudi nihanje klorofila
v njih (Sestak 1977, Masarovidowa in Eliad 1980, 1981). Re-
zultati dvoletnih merjenj kaZejo Ze omenjeni trénd narascan-
Jja kolicdine klorofila v prvem letu starosti od junija do no-
vembré, nato zimski upad in spomladi ponoven kratek visSek v
aprilu in maju. Temu sledi rahel upad ob rasti novih listov
in nato spet ponovni maksimum, podoben tistemu v prvem letu
starosti. Po drugem letu starosti oziroma po drugl zimi ve-
8ina listov na rastlini iz botanidnega vrta v Ljubljani od-
pade z modnim predhodnim zniZanjem kolidine klorofila. Podo-
ben letni potek spreminjanja koliéine klorofila v 1istih na-
vaja za rdedi bor Linder (1980), za &rni bor Elaouni in Mo-
usseau (1974) in za briljan Martindié in sod. (1983), med-

tem ko zimski upad kolidine klorofila pri zimzelenih
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rastlinah omenja vedje Stevilo avtorjev (npr. Oquist 1983,

Senser in Beck 1978).

Vsi v delu prikazani rezultati fotosintetske aktivnosti so
preradunani na enoto listne povrSine. Vrednosti, preraduna-
ne na enoto suhe teZe, so zelo podobne, vedno nekoliko manj-
Se. Ker se pri zimzelenih rastlinah s starostjo listov list-
na teZa poveduje bolj kot listna povrSina, je zaradi boljSe
primerljivosti podatkov primernejSe izradunavanje fotosin-
tetske aktivnosti na enoto povrSine. Na to je opozoril Ze
Frgeland (1952), ko je ugotavljal fotosintetsko aktivnost
razliénih iglavéev. |

Primerjava fotosintetske aktivnosti bodike, ki po mojih me-
ritvah dosega maksimalno vrednost okrog 5ng COzdm 2h 1 Z
drugimi lesnimi rastlinami pokaZe, da je njena sposobnost
fotosinteze zelo nizka. Fotosintetska aktivnost lesnih rast-
lin je v primerjavi s tisto pri zeliscih na sploSno dosti
niZja (Schaedle 1975, Jarvis in Jarvis 1964) in je pri vedi-

2h -1 (Jarvis

ni v velikostnem razredu med 5 in 20 ng CO2dm
in Jarvis 1964). Velikost fotosinteze med lesnimi rastlina-
mi je najvisja pri nekaterih listopadnih listaveih - neka-
tere vrste jablan in tbpolov (Hoflacher in Bauer 1982), naj-
niZja pa pri zimzelenih iglavcih po navedbah istih avtorjev.

Hodge in Scott (1968) navajata za iglavce celo komaj 2 mg
COEdm “2p7! kot maksimalno vrednost.

Tudi bodika spada med fotosintetsko manj produktivne lesne
rastline, vsaj po mojih meritvah, pa tudi po hitrosti rasti
nasploh. V tem pogeldu so vrednosti fotosinteze, ki sta jih

Pri bodiki v Veliki Britaniji izmerila Peterken in Lloyd



23

(1967), kar 20 mg COde—zh-l, izredno visoke.

Nizka fotosintetska produktivnost naj bi bila po mnenju Ste-
vilnih raziskovalcev sploSna karakteristika zimzelenih les-
nih rastlin (Walter 1956, Albert in sod. 1976, Fry in Phil-
lips 1977 itd.), ki uspevajo v zmerno toplem pasu. Prav za-
radi tega naj bi bile te vrste tudi pozimi fotosintetsko ak-
tivne in na takSen nacdin vsaj delno kompenzirale nizko pro-
dukcijo poleti. Med te spadajo Ze prej vedkrat omenjeni ig-
lavei oceanskih predelov hemisfere, pfi katerih je znatna
fiksacija 002 v hladni polovici leta Ze dokazana. Glede na
moje meritve in glede na areal bodike, in kot Jje razvidno

iz meritev Peterkena (1965) lahko med te vrste pridtejemo
tudi bodiko. Bodika, ki se pri nas ohranja zaradi ostrejse
klime predvsem v podrasti bukovih in jelovih gozdov, ima
nizko produktivnost fotosinteze, ki jo lahko vsaj delno kom-
penzira v zimskem €asu, saj ima pozitivmo neto fotosintezo
e pri temperaturah med -7 in -10°c, &e so le ustreine~svet—

lobne razmere.
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Na osnovi Stiriletnih meritev fotosintetske aktivnosti in
nekaterih pomémbnejéih dejavnikov, ki vplivajo na fotosin~-

tezo lahko zakljuéim naslednje:

- Bodika (Ilex aquifolium L.) je fotosintetsko aktivna ce-
lo leto, torej tudi v hladnejsi polovici leta, pri so-
razmerno nizkih temperaturah.

- V zimskem Casu je neto asimilacija pozitivna vse dokler
ne nastopijo daljéa.obdobja nizkih temperatur, to je
temperatur okrog -10°C ali mangje.

- Intenziteta fotosinteze je v zimskem dasu ni%ja kot pole-
ti, stopnja zmanjSanja pa je razliéna iz leta v leto, pa
tudi med rastlinami iz razlidnih rastisd.

- Po delovanju nizkih temperatur se po ponovni otoplitvi
fotosintetska aktivnost hitro regenerira. V primerjavi z
zimzelenimi iglavci, za katere je znalilna zimska dorman-
ca, je reaktivacija fotosinteze pri bodiki vedno hitrejsa.

- Prilagoditev fotosinteze na nizke temperature pozimi kaZe
lega temperaturne kompenzacijske tolke fotosinteze kot tu-
di sposobnost podhlajevanja listov v tem casu.

- Na sploSno je sezonska aklimatizacija fotosinteze tako
na svetlobo kot na temperaturo podobna kot pri Stevilnih
drugih zimzelenih vrstah lesnih rastlin in zeliSc.

- Nizka fotosintetska aktivnost je vsaj do neke mere kompen-
zirana z aktivnostjo preko zime v ugodnih-temperaturnih

in svetlobnih razmerah.
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Meritve fotosinteze lahko le do dolodene mere pomagajo
razjasniti reliktni znacaj bodike in s tem tudi njen
reliktni znacdaj. Vrsta je nedvomno ostanek flore, ki

je uspevalé pri nas v obdobjih z milejsSo klimo. V sedan-
jih razmerah je njen areal pri nas in drugod v zmerno-
toplih predelih omejen na ugodnih mikroklimatskih legah,
kjer raste predvsem kot podrast bukovih in jelovih goz-
dov, izven teh rastisSé Jje najdemo le gojeno, kjer Je
njen obstoj Casovno omejen s pojavljanjem daljsih in mr-

zlih zim.
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6. POVZETEK

Letni potek fotosintetske aktivnosti pri bodiki (Ilex aqui-
folium L.) je bil zasledovan na osnovi parametrov kot so
meritve dnevnih potekov fotosinteze poganjkov in ugotavljan-
ju spreminjanja lege svetlobne in temperaturne kompenzacijs-
ke in saturacijske toéke fotosinteze odrezanih vejic, v la-
boratoriju pod kontroliranimi pogoji. S poskusi hitrega zmr-
zovanja je bila doloCena sposobnost podhlajevanja razlicno
starih listov in pri tem nastalih poSkodb. Vzporedno je bil
spremljan Se letni ﬁotek spreminjanja koncentracije klorofi-
la ﬁ listih in spreminjanje specifidne iistne povrsine in-
teZe. Fotosintetska aktivnost bodike je bila merjena na rast-
linah z rastisé z razlicno nadmorsko visino (Uzmani,‘cca 65om,
Ljubljana cca 270m). Razen v primerih, ko sem ugotavljal‘le
stanje neto asimilacije s kolorimetricCno metodo, sem fotosin-
tetsko aktivnost bodike meril s pomo&jo infrardele plinske
analize, s tem, da je bil uporabljen odprt sistem in diferen-

cialni nadin merjenja.

Namen dela je bil ugotoviti sezonsko prilagoditev fotosinte-
ze na temperaturo in svetlobo, s povdarkom na ugotavljanju.

sposobnosti fotdsinteze bodike pozimi, ko so naravne tempé-
rature pogosto zelo nizke in je prefivetje zimzelenih vrst

v naSem podnebju zelo kritidno. V Ztirih vegetacijskih sezo-
nah (1979 do 1983) sem zasledoval v mesednih presledkih lego
svetlobne in temperaturne kompenzacijske in saturacijske

tolke fotosinteze na odrezanih vejicah v laboratoriju. V vseh
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letnih Sasih sem izmeril tudi dnevne poteke. Po obdobjih
nizkih temperatur v naravi:.ali pa po enonoénih izpostavit-
vah vejic na temperaturo -10°C ali -15°C je bila ugotovlje-

na hitrost regeneracije fotosintetske aktivnosti.

Tako meritve na terenu kot poskusi na odrezanih vejicah v
laboratoriju so pokazali, da Jje rastlina celo leto fotosin-
tetsko aktivna. V zimskem Casu je fotosintetska aktivnost
sicer zmanjS$ana, vendar ob ugodnih svetlobnih razmerah pote-
ka fotosinteza do -7°C, &e le obdobja mraza niso predolga.
Prilagoditve na nizke zimske temperature se kaZejo tako v le-
gi temperaturne kompenzacijske in saturaéijske tolke fotosin-
teze, ki sta v tem ¢asu najni%ji, kot tudi v sposobnosti pod-
hlajevanja listov, ki v tem Casu prenesejo nizke temperature

brez veljih poskodb.

Temperaturna kompenzacijska tolka fotosinteze je najniZja v
obdobju od januarja do aprila in se giblje med -2 in -7°C,

s tem, da je vedno niZja pri réstlinah z rastidda z veljo
nadmorsko viSino. Od aprila do konca maja je temperaturna
kompenzacijska to8ka fotosinteze med -2 in -4°C. Preko po-
letjé Je fotosinteza bodike‘pozitiVna vse do femperatﬁf med
0°C in -2°C. Tudi v jeseni ostane lega temperaturne kompen-
zacijske todke fotosinteze podobna kot poleti (okrog -2%).
Temperaturna saturacijska todka fotosinteze je v hladnejsi
polovici leta med 5 in 15°C, v toplejdi pa med 20 in 35°C.
Podobne sezonske prilagoditve kazZe tudi svetlobna adaptacija
fotosinteze. V najhladnejSem obdobju leta, januaf ~ marec,
Je tudi lega svetlobne kompenzacijske tolke fotosinteze
“257hy,

najnizZja (med 5 in 10 n mol m v toplejSem delu leta

Pa je redno visja (med 15 in 30 n mol m_2s-l).-Svetlobna
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saturacijska toCka fotosinteze je pozimi med 80 in 150 n mol
n2s L, poleti pa med 150 in 250 n mol n"°s™t. Po delovanju
mraza Se fotosintetska aktivnost bodike regenerira v velini
primerov Ze v nekaj urah, Ceprav doseZe velikokrat le nivo
kompenzacijske toclke, oziroma je njena intenziteta modno
zmanjSana. Zimski upad fotosintetske aktivnosti Jje odvisen

predvsem od daljSih obdobij mraza, zato je potek fotosinte-

ze pozimi iz leta v leto razliden.

Iz meritev letnega poteka fotosintetske aktivnosti na odreza-
nih'vejicah je razvidno, da ima bodika visek fotosintetske
aktivnosti v obdobju od julija do novembra. Temu sledi zim-
ski upad in nato spet rahel spomladanski viSek pred zadet-
kom rasti mladih listov in poganjkov. Podoben letni trend
spreminjanja kaZe tudi koncentracija klorofila. Iz meritev
specifidne listne teZe in povréiné Je razvidno, da listi do-
sezejo konéno povrsino éé prvo leto, medtem ko se njihova

teza Se naprej poveduje.

Poskusi hitrega zmrzovanja so pokazali, da so rastline spo-
sobne najvecjih podhladitev v obdobju od januarja do aprila,
to je v Casu, ko je tudi fotosinteza aklimatizirana na -
najnizje temperature. Odpornost na mraz kaze tudi dejstvo,
da v tem Sasu opazamo na listih bddike najmanj poskodb za-
radi nizkih temperatur in to tako v naravi kot pri poskusih

zmrzovanja v laboratoriju.

Fotosintetska aktivnost bodike Jje v primerjaVi s fotosinte-

z0 drugih lesnih rastlin nizka, saj so maksimalne izmerjene

Vvrednosti 1le med 4 in 5 mg’002dm_2h-1-
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Primerjava karte razsSirjenosti bodike v Sloveniji in nasploh
ter ekologija njene fotosinteze potrjuje reliktni znaclaj te
rastline kot tudi temperaturno omejenost njenega areala. Toda
tudi tam,kjer so temperaturne razmere sSorazmerno ugodne,je
bodika v primerjavi z drugimi vrstami manj produktivna, po-
sledica tega je tudi njen danasSnji areal. Kateri pa Jje tisti
razlog, da je ponekod v podrasti sorazmerno pogosta Se ne
vemo natanéno, sigurno pa k temu pripomore njen zimzeleni

znadaj in sposobnost fotosinteze v hladnejSi polovici leta.
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SUMMARY

The annual course of photosynthetic activity of holy ( Il-
ex aqufolium L. ) was followed by measurements of daily
photosynthetic course of attached twigs under field condi-
tions and determination of annual changes of light and
temperature compensation as well as saturation point of
phofosynthesis of dettached holy twigs, measured in the
laboratory under controlled environment.
The ability to undercool and eventual injuries which app-
eared during the freezing process were determined by means
of quick freezing of leaves of different age. These measu~
rements were accompained by detérmination of aﬁnual course
of chlorophyll concentration changes in leaves and their
specific leaf weight and specific leaf area.
The photosynthetic activity of holy was measured on plants
from two habitates of different altitude, namely in the vi-
llage Uzmani ( 650 m ) and in Botanical garden‘in.Ljubljana
(270 m ), Slovenia, Yﬁgoslavia.
Excepf with measurements, where the position of net photo-
synthesis was determined colorimetfically, the photosynthe-
tic activity of holy was determined by means of the infra-
red gas analysis. The open gas system was used where the
carbon dioxide exchange measurements were done with a diffe-
rential type of measurements.
The aim of this.WOrk was to determine seasonal adaptation of
Photosynthesis to light and temperature with emphasis on
neasurements of photosynthesis in winter time, when low tem-

Peratures supress photosynthesis and the survival of ever-
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green‘woody plants in our climate becomes critical. The .

above mentioned measurements were done during four vegetati-
on seasons, starting in 1979 and finishing in 1983.

The regeneration time of photosynthetic activity after the
frost periods occuring in nature or induced in our labora-
tory with temperatures between -lo and -15°C was also measu-
red during the whole time of the research period.

The results of the laboratory experiments as those, acquired

- by the field measurements showed that holy was photosyntheti-
caly active throughout the year. The photosynthetic activity
decreased in winter but the positive net photosynthesis was
measured even at temperature of u?QC under suitable 1ight con-
ditions, provided that periods of frost were not too long.

The adaptatibn to winter temperatureé was shown by lowering
of'témperature compensation and satufation,point of photosyn-
thesis. The lowest values of temperature compensation point

of photosynthesis coincided with greatest ability of holy
leaves to undercool without bigger injuries.

The lowest temperature compensation point of photosyntheéis,v
i.e., between -2 and -7°C, were determined within the period
from January to April. The values were always lower with
plants growing on higher altitudes. From April untill the end
of‘May, the values of temperature compensation point of photo-
synthesis remained between -2 and -4°C, During the summer, the
holy showed positive net photosynthesis measured at temperatu-
res between O and -2°C. This position of temperature compensa-
tion point of photosynthesis remained the same deep into the
autum.

The temperature saturation point'of photosynthesis was between
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5 and 10°C in the cooler seasons of the year and between 20 and
5500 in summer.
The light compensation point of photosynthesis also showed quite

similar seasonal adaptations and its values were between 5 and

2 e

10 n mol m s in winter and 15 and 30 n mol m s~t in summer.

The light saturation point of photosynthesis measured in winter

was found to be between 80 and 150 n mol m"as-1

and 250 n mol %s™} in summer.

and between 150

After short periods of frost, the photosynthesis of holy recove-
red quickly. In most cases it took only some hours that it would
reach the level of compensation poiht. But it is also true that
the net photosynthesis remained quite low after such freezing
treatment. The winter decline of photosynthesis depended above
all on duration of frost period. This is the reasdn for a vari-
ous photosynthetic activity of holy in winter time compared with
‘lenght and intensity of low winter temperatures in parﬁicuiar ye-
ar.

The annual course of photosynthetic activity of holy showed its
maximum in the period from June to November. This period is fo-
llowed by the winter decline of photosynthesis and then again by
another small spring maximum just before the young leaves start
to grow. A similar annual course was found also in the chloroph=-
y1l concentration changes of holy leaves.Specific leaf area atta-
ined its final value at the end of the first year of leaves’® 1li-
fe. A specific leaf weight slightly increased also during the se-
cond year.

A high level of frost hardiness of holy leaves in winter was mani-
fested by the high resiétence to freezing occuring in nature and

induceqd in theilaboratory..
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The photosynthetic activity of holy was found to be low in compa-
rison with the activity of other woody plants. The maximum values
dn™2 nt

obtained in holy were between 4 and 5 mg CO . The compa-

e
rison of distribution map of holy with ecology of its photosynthe-
sis showed relict character of this species and a temperature limi-
tation of holy areal in Slovenia as well as in other coutries.

Even there, where the temperature enables thriving of holy, the
latter shows low photosynthetic activity. This lower photosynthe-
tic activity of holy during the vegetation season is compensated

to a certain extend by its ability to photosynthesate during the

winter time.
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Diagrami 1 do 25 : Rezultati meritev temperaturne kompenza-

cijske todke fotosinteze, izmerjene na odrezanih vejiCah bo-

dike v laboratoriju pod kontroliranimi pogoji.

neto fotosinteza ( mg CO dm~2 n~1 )
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Diagrami 26 do 33 : Rezultati meritev temperaturne saturacij-

ske tolke fotosinteze, izmerjene na odrezanih vejicah bodike

v laboratoriju pod kontroliranimi pogoji.
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Diagrami %% do 40 : Rezultati ugotavljanja zakasnelega delo-
vanja mraza, dobljeni s pomoljo hitrosti reaktivacije fotosin—
tetske aktivnosti odfezanih vejic bodike po delovanju nizkih
temperatur. |

2

neto fotosinteza ( mg co, dm™

L)

e temperatura lista ( °C )

temperatura zraka (°c )-

L was 8 meie 8 e 6 e ¢ e
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- Diagrami 41 do 50 : Rezultati poskuSov‘hitregafzerovanja

razlidno starih listov bodike; ugotavljanje.sposobnosti

podhlajevanja listov kot prilagoditev na nizke temperaﬁure
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Diagrami 51 do 72 : Rezultati meritev svetlobne kompenza-

cijske tolke fotosinteze, izmerjene na odrezanih vejicah bo-

dike v labOratoriju'pod kontroliranimi pogoji.

neto fotosinteza ( mg co,, am™2 p71 )

S — - intenziteta fotosintetsko aktivnega dela

svetlobe ( n mol n2 g7t )
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Diagram. 71
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Diagrami 73 do 75 : Prikaz fotorespiracije, vidne pri ugotav-

ljanju svetlobne kompenzacijske tocke fotosinteze.

_1. )

neto fotosinteza ( mg CO, dn™° h

e e e e e intenziteta svetlobe ( n mol m™ 2 s1 )
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Diagrami 76 do 83 : Rezultati meritev svetlobne saturacijske

tocke fotosinteze, izmerjene na odrezanih vejicah bodike v la-

boratoriju pod kontroliranimi pogoji.

neto fotosinteza ( mg co,, dm™® n7t )

- - 1intenziteta fotosintetsko ak ivnega dela

svetlobe ( n mol n? g7l )
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Diagrami 84 do 87 : Meritve dnevnega poteka fotosinteze na

intaktnih vejicah bodike na naravnem rasti3u (Uzmani) in

nekaterih ekoloskih dejavnikov v razlidnih letnih dasih.

Diagrami A :

neto fotosinteza ( mg CO, dm_a h’; )
------------------ intenziteta svetlobe ( n mol m-2ks-l )
Diagrémi B :
temﬁeratura lista ( %C )
- N - radiacija (J crn_é‘s"1 )
Diagremi © :
transpiracija ( mg H,0 dm™ hfi )

difuzijska upornost stomatarne transpi--

racije ( s D)

relativna vlaZnost zraka ( % H,0 )
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Diggram 88 : Letni potek fotosintetske aktivnosti pri bodiki,

izmerjen na odrezanih vejiceh v laboratoriju pod optimalnimi

pogoji.

Diagrami 89 a do 89 d : Letni potek spreminjanja kolidine klo=

rofila v enoletnih ( diagrama 89 a in 83 b ) in dvoletnih ( di-

agrama 89 ¢ in 83 d ) listih bodike.

mg klorofila a+b

--------------- mg klorofila a

_ mg klorofila b

¢ emn g wms ¢ s @ mmw &

Diagrama 90 in 91 : Letni potek spreminjanja specifidne listne
povrSine in specifidne listne teZe enoletnih ( diagram 90 ) in
dvoletnih ( diagram 91 ) listov bodike.

specifidna listna pivrSina ( cm’zg.—1 )

________________ specifiéna listna teZa (g dm_2 )



g A’

klorofi|

mg 9'1

klorofit

L1981 1982
D§cgrum 89%a

Diagram 89p

70
€
O
on
£
o e N —————
= - .
O'G.IJASONDJFMAM
1981 1982
Diagram Q3¢
70
.—'07
(o]
€
5.
§.
X -
0 - ey  —— N,
pJ-JASONDJFMAM
1901 1982
Diagram 8Qd



F M A M

J
1982

A S O NOD

J
1981

g & &
(4w pl0d bu

spec. list.teza {gdm?)

F M A M

1982

A S O N D J

g

~Diagram 8%

Diagram 90

spec. list.tea(g dm2)

— N [7-}
©. 8 - o C O
PR \P e M
L
\\
-
<7 <«
'II
//
> z
e
N \\\
<an ta.
III
. /'
p B
\\
rd
Vel o
/
.\\
< b 2=
///
\ O
\
\
) v
\
\ +A
z
Y
> -
\\
4
\\
SR N ] o
g 8 8 & 3

1982

1981

Diagram  Qf



