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Fitohormoni

Hormoni imaju vaznu ulogu u prilagodbi biljaka na uvjete okolisa. Hormoni posreduju u rastu,
razvoju, raspodjeli hranjivih tvari i odnosima izmedu organa izvora i izljeva. ABA je najvise
proucavan hormon pod uvjetima stresa suSe. Ovo je klju¢an hormon u razvoju biljaka te moze
promijeniti fizioloSke i biokemijske kaskade prijenosa signala u biljkama pod suSom. Ima
kljuénu ulogu u biosintezi biomolekula, starenju, klijanju sjemena, zatvaranju puci i
modifikaciji strukture korijena. ABA je izoprenoidna molekula sintetizirana iz karotenoidnog
derivata, p-karotena, izopentil difosfata kroz put metileritritol fosfata u plastidima (Dejonghe i
sur., 2018.). Prvi korak se odvija u plastidima i ukljuCuje pretvorbu zeaksantina u trans-
violaksantin. Ovu ciklicku hidroksilaciju epoksikarotenoida u ksantin katalizira zeaksantin
epoksidaza preko meduprodukta anteraksantina. U sljedeCem koraku dogada se, Cis-
izomerizacija svih trans-violaksantina u violaksantin ili cis-neoksantin kroz nepoznatu
enzimsku reakciju. Potom enzimi 9-cis-epoksikarotenoid dioksigenaze (NCED) cijepaju cis-
izomere violaksantina i neoksantina te nastaje meduproizvod C15 nazvan ksantoksin, koji se
izvozi u citosol. U citosolu se ksantoksin pretvara u ABA kroz dvije enzimske reakcije. Prvo
se  pretvara u  apscisi¢ni aldehid  kataliziran =~ kratkolan¢anom  alkohol
dehidrogenazom/reduktazom. Konac¢no, oksidacijom apscizi¢nog aldehida u ABA pomocu

aldehid oksidaze (Vishwakarma i sur., 2017.).

U uvjetima suse ABA se moZze transportirati od korijena do mladice iako najnovija istrazivanja

pokazuju da se ovaj hormon sintetizia i u nadzemnim provodnim tkivima.

ABA transporteri su proteini P-glikoprotein/ATP-vezujuce kazete (ABCG) grupe koji mogu
biti izvoznici ili uvoznici ABA od mladice do korijena. ABA-uvozni transporteri/nitrat
transporteri (AIT1/NRT1.2) 1 detoksifikacijski efluks nosaci (DTX)/ekstrudije viSe lijekova 1
toksi¢noh spojeva (MATE), poput DTX50....

Velik broj hormona regulira reakcije vinove loze na suSu, a interakcije izmedu njih mogu biti
sinergistiCke ili antagonisticke (Peleg 1 Blumwald, 2011). Na razvoj korijena utjeu auksini,

citokinini, giberelini, etilen, brasinosteroidi, strigolaktoni i ABA.

Nakon percepcije stresa suse od strane meristemskih stanica korijena, signalni putovi auksina
su posebno vazni u posredovanju okoli$ni odgovora arhitekture korijenskog sustava (Osmont i
sur., 2007; Wang i sur., 2009). Modeliranje pomo¢nika afluksa auksina (PIN) pokazalo je da se
auksini transportiraju iz mladica u Arabidopsisa §to moze biti dovoljno za stvaranje gradijenta

koji objasnjava odrzavanje rasta korijena izostanak biosinteze auksina u korijenju (Grieneisen



i sur., 2007.). Medutim, razvoj korijena ne ovisi samo o gradijentu auksina, ve¢ i o Cetiri
PLETHORA (PLT) homologa koji kodiraju faktore transkripcije AP2 domene (Galinha i sur.,
2007.) i PLT potrebne za aktivnosti specifikacije stanica korijena i za odrzavanje korijenskog

meristema (Aida i sur., 2004,

Genska ekspresija abcizinske kiseline
S obzirom na tip stomatalnog odgovora u uvjetima suse sorte se klasificiraju na izohidri¢ne i

anizohidri¢ne. Izohidri¢ne (pesimisti¢ne) sorte zatvaraju puci kad osjete pad vodnog potencijala
u tlu ili povecanje atmosferske potraznje, dok anizohidriéne (optimisti¢ne) sorte nastavljaju
transpirirati ¢ak i kada se sadrzaj vode u tlu smanji. Regulacija puci jedan je od klju¢nih
mehanizama kojim biljka regulira i optimizira asimilaciju CO2 u odnosu na gubitak vode
isparavanjem. OkoliSno fizioloSki ¢imbenici odgovorni za otvaranje puci su svjetlost,
koncentracija ugljicnog dioksida, manjak tlaka pare na razini list zrak, status vode u listu, biljci
I apscizinska kiselina (ABA). Zatvaranje puci odvija se kao pasivan hidraulicki i/ili aktivan
ABA posredovan odgovor na nedostatak vode (Tombesi i sur., 2015). Hidrauli¢ki signal
reducira stopu transpiracije dok se paralelno Salje niz molekularnih 1 biokemijskih signala na
relaciji mladica i korijen, rezultat cega je djelomicno ili potpuno zatvaranje puci (Osakabe 1
sur., 2014). Kod vinove loze ABA se smatra glavnim ¢imbenikom zatvaranja puci. ABA
pokrece kaskadu prijenosa signala koja ukljucuje i ekspresiju gena izazvanih ABA koja vodi
do zatvaranja puci i zadrzavanja vode (Daszkowska-Golec i sur., 2013). Sinteza ABA dogada
se kao odgovor na nedostatak vode na razini korijena ili lista Sto vodi do depolarizacije
membrana zaStitnih stanica izazivaju¢i osmotski efluks iona i gubitak turgora zastitnih stanica
(Tombeasi i sur., 2015). Nije jasno da li je nakupljanje ABA u listu okida¢ zatvaranja puci ili
dodatni signal ukljuen u dugoro¢no zatvaranje puci tijekom dugotrajne suse i/ili tijekom faze
oporavka od suse. ABA djeluje zajedno s drugim hormonima kako bi se osigurao brz i ciljani
odgovor koji je strogo reguliran sloZenom mreZom signalnih putova (Nemhauser i sur., 2006).
Koncentracija ABA u vinovoj lozi raste tek kad je provodljivost puci niska i iznosi manje od
50 mmol m2 s, §to upucuje na zakljucak da rano zatvaranje puéi nije regulirano samo ovim

hormonom (Degu i sur., 2019).

Promjene u Wlistu i/ili hidraulickoj vodljivosti utjecu na turgor i provodljivost puci zastitnih
stanica. Promjene u hidraulickoj vodljivosti ukljucuju i regulaciju akvaporina, proteina stanic¢ne
membrane koji olakSavaju transport vode i malih molekula kroz plazma membrane (Gambetta

i sur., 2017.; Maurel i Prado, 2017.). Akvaporini ¢ine veliku obitelj gena Cija je regulacija



slozena, a eksprimiraju se u svim tkivima vinove loze (Wong i sur., 2018.). U vinove loze

akvaporini su povezani s regulacijom puci i razlikama u regulaciji medu sortama (Vitali i sur.,

2016).

Zatvaranje puci je povezano s padom turgora u epidermalnim i mezofilnim stanicama (Ache i
sur., 2010). Sorte koje su sposobne odrzati turgor pozitivnim pri vrlo niskom vodnom
potencijalu lista zadrzavaju visoku provodljivost puci, izmjenu plinova i stopu rasta pri

relativno niskom vodnom potencijalu tla (Blackman i sur., 2010).

Istrazivanja utjecaja progresivne dehidracije u dvije sorte, Sangiovese i Montepulciano,
pokazuje tri razliita stupnja fizioloskih reakcija. U prvom stupnju voda u tlu je dostupna, a
vinova loza nije pod utjecajem suse pa na stopu izmjene plinova ne utjeCe nedostatak vode.
Dnevne promjene vodnog potencijala stabljike su pod utjecajem hidrauli¢kog otpora biljke i
atmosferskog isparavanja. U drugom stupnju, progresivno smanjenje dostupne vode u tlu
uzrokuje djelomi¢no zatvaranje puci i ograni¢enje izmjene plinova. Progresivno smanjenje
vodnog potencijala biljke uzrokuje smanjenje ksilemskog tlaka ¢ime se povecava vrijednost
indukcije embolije u ksilemskim zilama i hidrauli¢ki kvar. U ovom trenutku zatvaranje puci
ima kljuénu ulogu u sprecavanju hidraulickog kvara regulacijom brzine gubitka vode i
ograni¢avanjem pada tlaka ksilema. Smanjena provodljivost puc¢i dodatno povecava simptome
toplinskog stresa kako temperatura lista raste (Lamaoui i sur., 2018). U tre¢em stupnju puci su
potpuno i postojano zatvorene, brzina izmjene plinova je nula i po€inje starenje lista (Tombesi
i sur., 2015).

Genska ekspresija akvaporina

Akvaporini (AQP) su mali membranski proteini koji olakSavaju transport vode izmedu stanica. OVisSno
o homologiji sekvence i substani¢noj lokalizaciji, akvaporini se klasificiraju u pet filogenetski
razli¢itih podfamilija: intrinziéni proteini plazma membrane (PIP), tonoplastni intrinzi¢ni
proteini (TIP), nodulinu sli¢ni proteini (NIP), mali bazi¢ni intrinzi¢ni proteini (SIP), i
nekarakterizirani intrinziéni proteini (XIP) (Johanson i Gustavsson 2002). PIP i TIP akvaporini
posreduju u unosu vode 1 transstani¢nom protoku vode u korijenu (Afzal i sur. 2016). Ovi
viSenamjenski kanali sluze za transport mikronutrijenata poput amonijaka, botra, silicija, selena
1 uree, izmjenu O2 1 CO2 i mobilizaciju H202 ROS oblika (4,8). Takoder posreduju i u
trnaslokaciji toksi¢nih metaloida arsena, germanija, aluminija i antimona (9). Aktivnost
transporta akvaporina regulirana je razli¢itim signalima poput pH, fosforilacije, kationa i

napeto$¢u membrane [5,10,11]. Akvaporini imaju vaznu ekofiziolosku ulogu u odgovoru



vinove loze na suSu i odrzavanje homeostaze vode 1 iona. Omogucéavaju brzu i reverzibilnu
regulaciji hidraulicke vodljivosti stanica podeSavanjem membranske propusnosti za vodu. U
lis¢u vinove loze akvaporini imaju vaznu fiziolosku ulogu reguliranja rada puci ovisno o sorti
(147,149,150). Razli¢itim hormonskim i hidraulickim mehanizmima kao odgovor na uvjete
okoline puci ¢vrsto reguliraju svoj otvor mjereno stomatalnom provodljivoséu, a u ¢emu
akvaporini imaju klju¢nu ulogu (11, 146, 154). U loze ekspresija akvaporina je snaznija u
korijenu no u listu promatrano temeljem najéesée podloge vinove loze u upotrebi u Dalmaciji,

Richter 110 (Baiges i sur., 2001; Galmés i sur., 2007).

Ksilemski sok krece se kroz kontinuum stani¢ne stijenke u apoplast. Dakle, ne postoji izravna
ukljucenost akvaporina u transport vode u ksilemu. Medutim, simplasticne stanice koje
okruzuju ksilemske zile, na primjer parenhim ksilema, mogu pridonijeti regulaciji transporta
ksilema varijacijom radijalne vode od stanice do stanice kretanje od perivaskularnih tkiva do
ksilema. To zauzvrat utje¢e na uzduzni sok ksilema protoka, posebno tijekom kriti¢nih situacija

ravnoteze vode (Kaldenhoff i sur., 2008).



