
 

10 
 
 
 
 
 

Стресни поремећаји дрвенастих биљака као посљедица 
оштећења од високих температура и пожара  

 

Родољуб Ољача, Боривој Крстић,  
Драгица Станковић, Јелена Давидовић-Гидас 

 
 
Сажетак. Биљке су сесилни организми који су под сталним утицајем 
услова животне средине у којој расту. Све промјене „неживих“ фактора, 
које имају значајан утицај на раст и развој биљака, називају се заједничким 
именом „абиотски стрес“. Екстремне температуре, нарочито у 
промијењеним климатским условима, представљају један од основних 
штетних абиотских фактора, који изазивају топлотни стрес код 
биљака. Ефекти високих температура могу се манифестовати кроз 
различите морфолошке, физиолошке и генетске промјене у биљном 
организму. Генерално посматрано, биљке се, према температурним 
захтјевима, могу подијелити у три групе: психрофилне биљке, мезофилне 
биљке и термофилне биљке. Већина дрвенастих врста убраја се у групу 
мезофилних биљака, које за успјешан раст и развој захтијевају 
температуре између 10 и 30 °C. Температура на дневном и сезонском 
нивоу се мијења у односу на оптимум, па се у биљном организму дешавају 
промјене које су неопходне процес одржавања раста и хомеостазу ћелија. 
Без обзира на њихову способност да се прилагођавају температурним  
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изнад оптималног нивоа, могу да испоље симптоме неповратних 
оштећења, који се манифестују као топлотни стрес. Генерално 
посматрано, за ову врсту стреса сматра се да настаје када је 
температура за 10‒15 °C виша од уобичајене у неком периоду године, а 
траје довољно дуго да изазове неповратна оштећења, односно 
поремећаје у биљном расту и развоју. Како се мијења интензитет, 
трајање и степен промјене температуре, тако се јављају и различити 
ефекти топлотног стреса на биљке. Како би преживјеле, биљке морају да 
се адаптирају на промјене у условима животне средине и то кроз 
специфичан одговор који зависи од физиологије и морфологије неке врсте.  

Према нивоу толеранције високих температура, биљке се могу 
подијелити у три категорије: осјетљиве на топлоту, релативно 
осјетљиве на топлоту и толерантне на топлоту. Облик и јачина 
толеранције на високе температуре највише зависе од биљне врсте, 
типа ткива и ћелије који су изложени негативном утицају. Повећање 
амбијенталне температуре може да доведе у питање и продуктивност 
пољопривредних култура и шумског дрвећа, а што је било и видљиво 
посљедњих деценија у свјетлу климатских промјена и пројекција у погледу 
сигурности снабдијевања храном растуће популације на Земљи. Повреде 
које настају као посљедица високих температура приликом пожара могу 
да иницирају каскаду комплексних механизама који утичу на физиологију 
стабала након пожара.  

Откривање тачних физиолошких механизама и одговарајућих 
специфичних повреда које се јављају на појединачним стаблима, као и у 
шумским екосистемима, у фокусу су интензивних савремених истра-
живања. Скорашње студије направиле су критичне кораке напријед у 
разумијевању физиолошких процеса у стаблима, који се манифестују 
након повреда од пожара, а ове повреде могу да дјелују на стабло у 
комбинацији са неким другим стресним условима, као што су суша и 
напад инсеката и патогена. У овом поглављу приказан је концептуални 
оквир који обједињава све ове процесе, њихове међусобне интеракције и 
могуће одговоре, те ставља ове одговоре биљака у контекст постојећих 
хипотеза о утицајима специфичних поремећаја на биљке и екосистеме. 
Фокусирањем на угљеник и воду као главне чиниоце функционисања 
биљног организма, некроза камбијума/флоема и оштећења ксилема су 
главни ефекти повреда од пожара. Настали недостатак угљеника и 
хидрауличка дисфункција биљака повезани су са сушом и нападом инсеката.  

Процјена прецизних односа приказаних процеса биће пресудна за потпуно 
разумијевање како пожари могу утицати на функционалност стабла и 
помоћи ће у побољшању процјене ризика од пожара и предвиђању модела 
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смртности стабала. Знање о физиолошким одговорима стабала важно је 
због боље процјене динамике екосистема након пожара и њихове 
интеракције са климатским поремећајима, а нарочито узимајући у обзир 
предвиђано повећање учесталости и интензитета пожара. 

Кључне ријечи: Стрес, високе температуре, пожари, дрвенасте биљке,  
 ефекти високих температура 

 
 

10.1. Увод 

 
Већина ткива код виших биљака не може да преживи температуре више од 
45 °C, док сува сјемена појединих врста могу да издрже температуре до 120 °C 
(Teiz and Zeiger 2010). Топлотни стрес код биљака изазива низ биохемијских, 
морфолошких, физиолошких и молекуларних промјена које имају негативни 
ефекат на развој биљног организма. Раст и продуктивност биљака заснивају 
се на различитим биохемијским реакцијама које се дешавају захваљујући 
протеинима који су осјетљиви на високе температуре.  

Када температуре пређу одређени ниво, односно изађу из опсега 
оптималних вриједности, долази до денатурације протеина која је, у 
суштини, иреверзибилна (Larkindale et al. 2005). Уколико дође до 
екстремног повећања температуре, већ након неколико минута долази до 
озбиљног оштећења, па и смрти ћелија. Међутим, при релативно високим 
температурама, само дуже излагање довешће до појаве оштећења и смрти 
ћелија. Повећана пропустљивост липидне компоненте мембрана и 
денатурација протеина представљају тренутна оштећења при високим 
температурама, док се постепена оштећења усљед дуже изложености 
јављају у виду губљења структуре ћелијских мембрана (Durner 2013). Све 
ове промјене, на крају, доводе до инхибиције раста, отежане размјене јона 
и накупљања токсичних облика кисеоника (Reactive Oxygen Species, ROS). 

Температура има важну улогу у контролисању интензитета, времена и 
обрасца раста и развоја биљака. Због тога је инхибиран раст биљке један од 
најочигледнијих ефеката топлотног стреса. Код виших биљака диоба и 
издуживање ћелија знатно су успорени, што даље утиче на величину 
листова, дужину изданака и висину саме биљке (Źróbek-Sokolnik 2012). 

Утицај топлотног стреса на биљку може да варира и у зависности од фазе 
развоја биљке. Током репродуктивне фазе, чак и краткотрајно излагање 
биљке високим температурама може да изазове абортирање цвјетних 
пупољака и отворених цвјетова. Међутим, у току вегетативне фазе, високе 
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дневне температуре утичу, углавном, само на процес размјене гасова у 
листовима (Durner 2013).  

Код сјемена, дуже излагање високим температурама доводи до појаве 
дормантности или смањеног вигора сјемена, што има посљедице на 
клијање, ницање и образовање квалитетних сијанаца. Сматра се да је 
негативан ефекат високих температура на клијање сјемена посљедица 
активности ензима који разлажу скроб у сјемену и регулишу/повећавају 
синтезу абсцисинске киселине (Abscisic acid, ABA) (Essemine et al. 2010). Код 
изданака у фази пораста, високе температуре могу да изазову озбиљно 
смањење дужине интернодија, суве масе изданака и степена раста, што 
доводи до преурањеног одумирања биљака или појаве ране сенесценције.  

Високе температуре које се јављају током фазе раста могу да изазову 
претјерано издуживање изданака и појаву хипонастије код неких биљних 
врста (Durner 2013). Ипак, ефекти високих температура на биљне фенофазе 
обично варирају у зависности од врсте или генотипа (Hasanuzzaman et al. 
2013). 

Друге морфолошке промјене, које проистичу из појаве топлотног стреса, 
укључују појаву ожеготина на листовима и гранчицама, опекотина на 
изданцима и листовима, смањен пораст изданака и коријена, сенесценцију 
и одбацивање листова, промјену боје и оштећење плодова (Сл. 10.1), што 
даље води ка смањењу приноса и продукције биомасе (Hassan et al. 2020). 
На нивоу ткива и ћелије долази до губитка воде, затварања стома, смањења 
величине ћелија и повећања броја проводних снопића ксилема у коријену и 
изданцима. Унутар самих ћелија јављају се промјене у структури тилакоида 
и губитка структуре гранума (Wahid et al. 2007). 

У регионима са умјереном климом, топлотни стрес представља један од 
најважнијих узрока губитка приноса. Биљке су нарочито осјетљиве на 
високе температуре у репродуктивној фази, када може доћи до поремећаја 
у фази мејозе гаметофита, клијања полена, издуживања поленове цијеви, 
оплодње, раста ендосперма и ембриона (Suzuki and Katano 2018; Hassan et 
al. 2020). Високе температуре такође утичу на квалитет плодова, изазивајући 
смањење концентрације биљних регулатора раста и угљених хидрата, што 
доводи до лошег одметања плодова (Hasanuzzaman et al. 2013). Топлотни 
стрес, у суштини, изазива биохемијске и физиолошке ефекте, али утиче на 
раст и развој биљака, редукује раст листова, утиче на њихово увијање, затим 
утиче на смањење прираста и приноса и убрзава завршетак раста и развоја. 
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Граф. 10.1. Ефекти топлотног стреса и адаптивни механизми биљака     
        (преузето и прилагођено према Hassan et al. 2020) 
Graph 10.1. Effects of heat stress and adaptive mechanisms of plants    
        (taken from and adapted according to Hassan et al. 2020) 
 
 

10.2. Одговор биљака на топлотни стрес 
 
Штета изазвана топлотним стресом код дрвећа укључује смањење 
производње органске материје, инхибицију раста, производњу токсина и 
кисеоникових радикала (Oljača 2006, Krstić i sar. 2011). Дрвеће се адаптира 
на топлотни стрес избјегавањем негативних утицаја и прилагођавањем 
(Hasanuzzaman i sar. 2013).  Избјегавање се постиже промјеном оријентације 
лисне површине у односу на смјер сунчевих зрака, хлађењем површине 
листа транспирацијом, затварањем стома у условима мањка воде. Поред 
тога, неке врсте дрвећа су еволуирале тако да избјегну топли дио године, 
остварујући свој репродуктивни циклус у хладнијем дијелу године. Дрвеће 
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изложено утицају штетних гасова осјетљивије је на стрес (Stanković i sar. 
2005, Stanković i sar. 2006, Oljača 2009). 
 
 

10.2.1. Водни режим биљака 
 

Губитак воде из биљних ткива путем интензивне транспирације, а усљед 
повишене температуре, чешће се јавља у току дана него у току ноћи. Пошто 
је вода неопходна за нормално одвијање метаболичких реакција, њен 
недостатак омета и физиолошке процесе у биљкама, што даље негативно 
утиче на раст и производњу биомасе (Prasad et al. 2008).  
 

Биљке могу да задрже хидратисаност ткива у условима повишене влажности 
ваздуха и земљишта, без обзира на температуру, при чему се од претјераног 
загријавања бране појачаном транспирацијом. Међутим, топлотни стрес 
веома се често јавља истовремено са стресом суше, због чега су, у овом 
случају, и оштећења која се јављају на биљкама много израженија и 
озбиљнија (Rampino et al. 2012). 
 
 

10.2.2. Ћелијске мембране и цитоплазма 
 

Прве промјене настају на самим мембранама ћелија, односно у њиховој 
структури, гдје долази до промјене јачине водоничних веза и смањења 
електростатичких интеракција између поларних група протеина. Када се 
описују биолошке мембране, најчешће се то ради преко модела течног 
мозаика. Кретања у мембранама ('флип-флоп', дифузија и ротација) зависе 
од топлотне енергије која утиче на њихову брзину (Ruelland and Zachowski 
2010). При повећању температуре, повећава се и брзина покрета, а 
истовремено долази до слабљења веза између молекула и повећане 
флуидности мембрана. Појачана флуидност мембранских липида настаје 
денатурацијом протеина или повећањем садржаја незасићених масних 
киселина, што доводи до губитка физиолошке функције мембрана 
(Larkindale et al. 2005). Структурне промјене у мембранама утичу на 
поремећај њихове пропустљивости, транспорта материја и индиректно 
негативно утичу на фотосинтезу и дисање, који зависе од активности ензима 
и протеинских преносилаца у мембранама (Anjana and Allakhverdiev 2017). 
Промјене у пропустљивости мембрана манифестују се губитком електролита у 
ћелији и утичу на термостабилност мембрана (Wahid et al. 2007). При 
високим температурама може доћи и до смањења струјања цитоплазме, 
повећања њене вискозности и промјене у њеној грађи, као и до 
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денатурације (разградње) протеина, што у екстремним случајевима доводи 
до коагулације протоплазме (Wahid et al. 2007).  

Под утицајем топлотног стреса, у ћелијама долази и до денатурације 
молекула ДНК, промјене секундарне структуре РНК, промјена у везивању 
мРНК за рибозоме, одмотавања ланаца протеина, промјене њихових 
терцијарних и квартерних структура и до деполаризације елемената 
цитоскелета (микрофиамената и микротуба) (Ruelland and Zachowski 2010). 
 
 

10.2.3. Фотосинтеза 
 

Један од физиолошких процеса који је најосјетљивији на топлоту је 
фотосинтеза (Duan et al. 2015; Anjana and Allakhverdiev 2017). При 
оптималним или повишеним температурама („нормални“ услови раста и 
развоја) долази до повећања интензитета фотосинтезе, док при високим 
температурама долази до поремећаја у функцији фотосинтетских ензима. 
На високе температуре најосјетљивији су фотосистем II (PSII) и активност 
рибулоза-бифосфат карбоксилазе/оксигеназе (Ribulose-1,5-bisphosphate 
carboxylase oxygenase, RuBisCO), због чега су ефекти високе температуре 
много израженији код C3 него код C4 биљака (Stikić i Jovanović 2012).  

Високе температуре доводе до поремећаја активности ензима у 
транспортном ланцу електрона, метаболизму угљеника и ензимског 
комплекса за фотолизу воде (oxygen-evolving complex, OEC) (Anjana and 
Allakhverdiev 2017). Осјетљивост PSII приписује се одвајању Ca2+, Mn2+ и Cl- 
јона из комплекса PSII, као и каснијег одвајања спољашњих полипептида из 
мембрана тилакоида, док је оштећење овог система обично неповратно. С 
друге стране, ензими фотосистема I (PSI) су термостабилни и настављају са 
цикличним транспортом електрона (Anjana and Allakhverdiev 2017). Како се 
температура повећава, долази до опадања интензитета фотосинтезе, али и 
до повећања фотореспирације, која се одвија много брже. Деактивација 
RuBisCO-a дешава се на много нижим температурама од оних које доводе 
до оштећења PSII, па је ово основни разлог за смањење интензитета 
фотосинтезе (Sharkey and Zhang 2010).  

Под утицајем топлотног стреса долази и до деградације хлорофила а и б, 
што представља већи проблем код одраслих него код младих листова. 
Овакви ефекти на хлорофил могу се повезати са настанком активних облика 
кисеоника. Промјена структуре тилакоида, отицање гранума и губитка 
структуре гранума, убрајају се у веће промјене у хлоропластима под 
утицајем високих температура. Високе температуре такође утичу на 
смањење количине фотосинтетских пигмената и то кроз процес 



Говедар З, Матаруга М, Пржуљ Н (уредници) Одрживи развој и управљање ... 

290 

пероксидације липида у мембранама хлоропласта и тилакоида 
(Djanaguiraman et al. 2010). Високе температуре могу да имају значајан 
утицај на синтезу скроба и сахарозе, на начин да умањују активност 
сахароза-фосфат синтазе, ADP глукоза пирофосфорилазе и инвертазе.  

Високе температуре могу значајно да смање асимилацију CО2 у листовима 
током вегетативне фазе развоја биљака (Anjana and Allakhverdiev 2017), а 
затварање стома под утицајем топлотног стреса основни је разлог за 
смањење садржаја интрацелуларног CО2, што све води ка слабљењу 
процеса фотосинтезе (Hasanuzzaman et al. 2013). Недовољна количина 
RuBisCO-a још један је од фактора који смањују степен асимилације CО2 у 
листовима (Sharkey and Zhang 2010). Метаболизам угљеника у стромама 
хлоропласта, Калвинов циклус, синтеза скроба и синтеза сахарозе у 
цитоплазми, састоје се од низа ензимских реакција које су онемогућене 
денатурацијом протеина, што доводи до поремећаја метаболичких процеса 
и накупљања неких компоненти метаболизма у ћелији (Ruelland and 
Zachowski 2010). Такође, ограничена је и синтеза скроба и сахарозе јер 
долази до инхибиције сахароза-фосфат синтазе, приофосфорилазе ADP-
глукозе и инвертазе (Wahid et al. 2007). 

 
 

10.2.4. Перцепција и пренос сигнала стреса изазваног 
 високим температурама 

 
Истраживања су показала да у условима стреса изазваног високим 
температурама долази до накупљања Cа2+ јона, што утиче на активирање 
антиоксидативних система и одржање тургора у стоминим ћелијама. 
Претпоставља се да су температурни сензори, који су смјештени у 
микродоменима мембрана, способни да детектују промјене у физичким 
особинама мембрана, које даље утичу на конформационе промјене и/или 
фосфорилацију/дефосфорилацију у каскади сигналних реакција, након чега 
слиједи генетско репрограмирање и синтеза таргет молекула. Промјене на 
нивоу мембрана остварују се преко промјене односа засићених и 
незасићених масних киселина. Те промјене на нивоу тилакоидних 
мембрана у хлоропластима могу довести до експресије HPS гена 

(Hydrophobic protein from soybean, HPS) и синтезе HPS протеина. Сигнални 

молекули, као што су SA (salicylic acid), ABA (abscisic acid) и H2O2 (hydrogen 
peroxide) могу да индукују толеранцију на топлотни стрес тако што смањују 
оштећења од оксидативног стреса. У овом се открива све већи значај H2O2 и 
NO који могу да активирају каскаду реакција фосфорилације (посебно 
MAPK) (mitogen-activated protein kinase, MAPK) које су неопходне за пренос 
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сигнала многих стресних фактора (Stikić and Jovanović 2012). Усљед стреса 
изазваног високим температурама настаје оксидативни стрес који узрокује 
нарушавање ћелијских мембрана. У биљкама се налазе гени који одговарају 
на стрес и активирају ензиме, сигналне молекуле и долази до сакупљања 
слободних радикала, након чега долази до детоксикације од активних 
облика кисеоника, реактивације ензима и на крају развоја 
термотолеранције (Граф. 10.2). 

        

Граф. 10.2. Шематски приказ механизма перцепције и преноса сигнала   
        индукованих високом температуром и могући пут развоја   
        термотолерантности код биљака (преузето и прилагођено према 
        Anjana and Allakhverdiev 2017) 
Graph 10.2. Schematic representation of the mechanism of perception and   
         transmission of signals induced by high temperature and the     
         possible path of development of thermotolerance in plants 
         (taken and adapted according to Anjana & Allakhverdiev 2017) 
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10.3. Прилагођавање биљака на топлотни стрес 
 
Прилагођавање биљака на високе температуре представља комплексну 
интеракцију различитих механизама толеранције на стрес и варира у 
зависности од саме биљне врсте, фазе растења и развића у којој 
температура дјелује, као и од услова средине. Механизми отпорности 
биљака на високе температуре укључују: 

‒ механизме избјегавања 
‒ механизме толеранције. 

 
 

10.3.1. Механизми избјегавања 

 
Механизам избјегавања високе температуре заснива се на морфо-
анатомским особинама биљке, које омогућавају заштиту од претјераног 
загријавања (Stikić and Jovanović 2012). Биљке које расту у топлим 
климатским подручјима избјегавају претјерано загријавање на начин да 
смањују апсорпцију соларне радијације. Овај механизам омогућен је 
присуством длачица на листовима и изданцима, као и присуством кутикула 
и воштаних превлака. Код таквих биљака, лисне плојке најчешће се окрећу 
од свјетлости и оријентишу се паралелно са сунчевим зрацима 
(парахелиотропизам).  

Соларно зрачење може бити смањено и увртањем лисних плоча. Биљке се, 
такође, служе истим анатомским и физиолошким адаптивним 
механизмима, као у случају недостатка воде, а како би смањиле 
транспирацију. Код добро хидратисаних биљака, интензивна транспирација 
спречава топлотни стрес у листовима, а температура листова може бити и 

6−10 °C нижа од амбијенталне температуре. Многе врсте су, кроз процес 
еволуције, развиле различите механизме заштите у најтоплијем дијелу 
године. Неке од ових стратегија обухватају одбацивање листова, 
задржавање пупољака који су отпорни на високе температуре, или, као што 
је случај са пустињским једногодишњим врстама, завршавање цјелокупног 
репродуктивног циклуса током хладнијих мјесеци. Висока температура 
може да утиче и на степен увијања листова код многих биљака (Оljača i sar. 
2006), а физиолошки ефекат овог механизма огледа се у повећању 
ефикасности водног метаболизма у ткивима. Током периода активног раста, 
све биљке јако су осјетљиве на температурни стрес. Неке од копнених 
биљака повећавају своју отпорност према високим температурама само у 
љетњем периоду, док друге испољавају највећу отпорност током периода 
дормантности.  
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Дормантне биљке постају отпорне на топлотни стрес након што достигну 
развојну фазу која је индукована осталим факторима животне средине. 
Стрес изазван високим температурама може да се избјегне и примјеном 
различитих агротехничких мјера, као што је избор одговарајуће сјетвене 
методе, термина сјетве и садње, правилним избором сорти, начином 
наводњавања, итд. (Hasunazzaman et al. 2013). 
 
 

10.3.2. Механизми толеранције 
 
Адаптација биљака на топлотни стрес може се дефинисати као способност 
биљака да при условима високе температуре остварују пораст и економски 
оправдан принос. Биљке су се током еволуције прилагођавале неповољним 
животним условима развојем механизама за толеранцију стресних услова. 
Ови механизми могу се подијелити на дугорочне (нпр. фенолошке и 
морфолошке адаптације) и краткорочне (нпр. хлађење уз помоћ 
транспирације, промјена структуре мембрана, оријентација листова) (Adams 
et al. 2001). Код добро хидратисаних биљака, интензивна транспирација 
одржава температуру листова испод нивоа амбијенталне температуре. 
Овакве фенолошке и морфолошке адаптације повезане су са биохемијским 
процесима, као што је фотосинтеза. Толеранција на високе температуре 
може се код биљака индуковати претходним третманима са високим 
температурама, што води ка активацији молекуларних механизама одбране 
од топлотног стреса, нарочито акумулације HPS (Hua 2009). 

Индукована термотолеранција код биљака односи се на њихову способност 
да се изборе са леталним високим температурама, након чега слиједи 
аклиматизација на сублеталним високим температурама. Биљке могу стећи 
термотолеранцију након што су изложене краткотрајним сублеталним 
температурама, или постепеним повећавањем температура до леталног 
нивоа, а то је чешћа појава у природним условима (Song et al. 2012). 

Испитивања код мутаната Арабидопсис-а показала су да се у овај процес 
укључује пролазна синтеза HSP протеина (HSP32 и HSP101), што указује на то 
да се, у условима дужег трајања стреса високе температуре, сигнал који је 
индуковао одговор губи, инактивира или се не препознаје (Stikić i Jovanović 
2012). Што је дужи период опоравка од топлотног стреса (или топлотног 
шока), снажнија ће бити и стечена термотолеранција, што сугерише да се 
током периода опоравка дешавају одређене физиолошке промјене које су 
везане за индуковану термотолеранцију. Тако је примијећено да долази до 
изражене синтезе HSP протеина у периоду опоравка, што може бити 
додатна заштита од наредног топлотног стреса. У овом процесу, кључну 
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улогу имају фактори транскрипције топлотног стреса HSFs (Heat Stress 
Transcription Factors), који су одговорни за експресију специфичних гена и 
додатних молекуларних шаперона (Song et al. 2012). Према Stikić и Jovanović 
(2012), аклиматизација је краткотрајан феномен, за разлику од механизма 
адаптације на високу температуру који је дуготрајнији, а основна разлика 
између ова два феномена је генетска регулација процеса адаптације који се 
може пренијети на цијелу популацију. 
 
 

10.4. Пожари 
 
Пожари су један од најважнијих природних поремећаја који дјелују на 
биљне екосистеме широм свијета. Степен утицаја ватре на вегетацију зависи 
од топлотних токова који долазе до различитих дијелова биљака, што је 
резултат различитих параметара понашања пожара, као што су интензитет 
ватрене линије и времена задржавања (Michaletz and Johnson 2007; O’Brien 
et al. 2018). Садржај воде, распоред и горивна моћ запаљеног материјала, 
снажно утичу на понашање и учинке пожара (Bond and Keeley 2005; Keeley 
2009). Пожари високог интензитета у крунама стабала конзумирају и живу и 
мртву биомасу крошње, а изгарање свог лишћа и меристема у крошњи 
стабла може да проузрокује тренутну смрт, осим ако стабло није у стању да 
поново израсте из органа који су отпорни на екстремну топлоту (Clarke et al. 
2013; Pausas and Keeley 2017). Насупрот овоме, пожари ниског и усмјереног 
интензитета често не представљају директну смртоносну пријетњу 
одраслим стаблима, већ могу проузроковати различите повреде које могу 
накнадном интеракцијом са другим стресним факторима утицати на 
функционисање цијелог стабла.  

Ефекти пожара на дрвеће могу се класификовати у двије категорије: ефекти 
првог и другог реда. Ефекти првог реда обухватају непосредне утицаје 
преноса топлоте на биљна ткива (Michaletz and Johnson 2007). Нелеталне 
топлотне повреде првог реда могу подстаћи ефекте другог реда, као што су 
физиолошка ограничења у односима угљеника (C) и воде, или повећане 
осјетљивости на нападе инсеката и патогене инфекције (Michaletz and 
Johnson 2008). Измијењена физиологија и ослабљена одбрана од биотичких 
агенаса могу довести до дугорочних ограничења функције цијеле биљке и, 
на крају, могу узроковати леталну смртност дрвећа након пожара (Сл. 10.1 и 
10.2).   

Овај преглед укратко сажима ефекте првог и другог реда на коријен, стабло 
и крошњу (поглавље 10.5), прије сачињавања оквира за унапређење бољег 
разумијевања физиолошких реакција дрвећа на пожар, а у контексту 
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хипотеза о смртности дрвећа (поглавља 10.6. и 10.7). Главни нагласак је на 
стаблу и изданцима јер су они највише проучавани. Фокусирајући се на 
некрозу камбијума, хидрауличку дисфункцију и биотички стрес, укратко су 
приказани повезани физиолошки процеси, њихове посљедице, њихове 
механичке везе и могуће повратне спреге. Детаљни кораци процеса 
описани су појединачно и илустровани у приказаном концепту (Сл. 10.1). 
 

 

Сл. 10.1. Концептуални дијаграм са каскадом потенцијалних  физиолошких  
реакција на повреде након пожара у коријену, деблу и крошњи 
стабла (прилагођено према Bär et al. 2019) 

Fig. 10.1. Conceptual diagram with a cascade of potential physiological 
reaction to injuries after fires in the root, trunk and canopy of the tree 
(adapted to Bär et al. 2019) 

 
Сви ефекти првог степена (црвени правоугаоник) (Сл. 10.1) могу се видјети и 
на Сл. 10.3, гдје су приказане детаљне везе са ефектима другог степена и 
повратним физиолошким информацијама. Недостатак угљеника и смањење 
хидрауличке ефикасности представљају кључне механизме у односима 
угљеника и воде, а овдје на Сл. 10.1. означени су симболом кључа. Сиви 
правоугаоници означавају ефекте првог степена изазване преносом 
топлоте, а бијели правоугаоници представљају механизме другог степена 
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(Сл. 10.1). Правоугаоници са црвеним оквиром (Сл.10.1) (a) описују процесе 
на које утичу повреде ткива камбијума и флоема. Плави оквири (b) 
означавају процесе повезане са ефектима пожара на хидраулички систем 
ксилема (Сл. 10.1). Правоугаоници са зеленим оквирима (c) означавају 
биотичке агенсе који се појављују након пожара, а могу појачавати процесе 
који настају под утицајем некрозе камбијума/флоема и хидрауличке 
дисфункције (Сл. 10.1). Бројеви унутар правоугаоника односе се на 
физиолошке процесе, који су приказани на Слици 10.3. и у тексту рада. 
Недостатак угљеника (C) (”гладовање за угљеником”) и смањење 
хидрауличке ефикасности (симбол кључа) представљају пресудне 
физиолошке везе унутар циклуса угљеника и воде. Озбиљност и трајање ова 
два кључна процеса зависе од услова околине који су присутни након 
пожара и могу се испољити као ограничен раст и, на крају, могу одредити да 
ли ће стабло преживјети или не (Сл. 10.2). 
 
 

10.5. Ефекти првог и другог степена 

 
Ефекти првог степена резултат су преноса топлоте пламена на ткива 
коријена, стабла и крошње (Сл. 10.2), док процеси конвекције и зрачења 
преносе топлоту на ткиво и површину земљишта, топлота се надаље 
преноси на чврсте материје (честице земљишта и/или биљне дијелове) 
процесом кондукције (Michaletz and Johnson 2007; Bergman and Incropera 
2011). Повреде настале топлотом у коријену настају као резултат преноса 
топлоте кроз земљиште и узастопно провођење топлоте у унутрашњости 
коријена (Michaletz and Johnson 2007). Оне се могу манифестовати директно 
као изумирање коријена, посебно финих корјенова, или могу узроковати 
некрозу камбијума и флоема. Уобичајено се сматра да се смртност ткива, 
која је узрокована денатурацијом протеина (Rosenberg et al. 1971), завршава 
на температури од 60 °C. Међутим, стопа некрозе ћелија експоненцијално се 
повећава са повећањем температуре, а ниже температуре такође доводе до 
смрти ћелија уколико су им изложене дужи временски период (Hare 1961; 
Dickinson and Johnson 2004). Некроза камбијума и флоема у коријену у 
горњим слојевима земљишта највјероватније ће се десити током 
површинских пожара, гдје тињајуће изгарање органског слоја земљишта 
може, током неколико сати или дана, да доведе до значајног загријавања 
тла и коријена (Ryan and Frandsen 1991; Swezy and Agee 1991; Smirnova et al. 
2008). Степен преноса топлоте од ватре на ткива дрвета посредује се преко 
функционалних особина биљака (Keeley et al. 2011). У изданцима дрвећа 
топлота се прво мора транспортовати кроз кору како би имала утицаја на 
друга ткива. Топлотна изолациона способност коре, која се углавном 
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одређује дебљином коре, густином и садржајем влаге (van Mantgem and 
Schwartz 2003; Lawes et al. 2011; Brando et al. 2012; Pausas 2015), пресудна је 
за контролу топлотних токова кроз кору и потенцијалних повреда 
површинских ткива.  

 

Сл. 10.2. Преглед утицаја пожара на дрвеће (Bär et al. 2019) 
Fig. 10.2. Overview of the impact of fire on trees (Bär et al. 2019) 
 
Без довољно изолације коре, флоем и васкуларни камбијум могу 
премашити потенцијалне температуре за некрозу. Ако је способност 
изолације прениска, смртоносне температуре могу се постићи не само у 
ткивима флоема и васкуларног камбијума, него и у ксилему (Chatziefstratiou 
et al. 2013). Нису утврђени било какви емпиријски подаци о температурама 
секундарног дрвета током шумских пожара, али симулације на основу 
измјерених података о камбијуму сугеришу да ксилем често може постићи 
критичне температуре за појаву некрозе (Michaletz et al. 2012).  
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Пренос топлоте у крошњу може изазвати тренутну некрозу пупољака и/или 
листова, као и оштећење камбијума и флоема у гранама. Степен повреда на 
дијеловима крошње повезан је са њиховим функционалним особинама 
(термофизичке особине), јачином ватрене линије и временом задржавања 
пламена, као и са базном висином крошње (Van Wagner 1973; Michaletz and 
Johnson 2006, 2007). Особине компоненти крошње, као што су ширина, 
површина, облик, оријентација и степен заштићености листовима, контролишу 
топлотне токове, док друге особине, попут масе, садржаја воде и 
специфичног топлотног капацитета, одређују колико је енергије потребно за 
повећање температуре. На примјер, врсте са релативно великим 
пупољцима, као што је случај код вајмутовог бора и врсте Pinus palustris, 
далеко су мање осјетљиве на некрозу пупољака од врста са релативно 
малим пупољцима, као што су сребрнолисни јавор или буква (Michaletz and 
Johnson 2006).  

За веће компоненте крошње, као што су гране, плодови и шишарке, постоје 
интерни температурни градијенти, а провођење унутар њихових ткива 
постаје важно при појави високих температура. У тим случајевима, пречник 
игра битну улогу у изолацији ткива од топлотне некрозе, јер се брзина 
провођења смањује са дубином ткива. Дакле, што се тиче грана, кора може 
помоћи у изолацији васкуларних ткива и камбијума.  

Исто тако, многе шишарке и плодови могу да изолују ембрионе у сјемену од 
топлотне некрозе. То је широко препознато код серотинских врста које 
сјеме чувају у ваздушним банкама сјемена, али такође може бити важно и 
за несеротинске врсте, под условом да се пожар догодио током временског 
оквира када је сјеме клијало, али још увијек није одбачено са стабла 
(Michaletz et al. 2013; Pounden et al. 2014). 

Ефекти другог степена су сложенији и њихови механизми нису толико 
добро схваћени као они првог степена. Одговори функција биљака на 
повреде од пожара могу значајно да варирају. С једне стране, стабла која су 
преживјела пожар могу имати ослабљену физиолошку функционалност (Сл. 
10.3), ослабљен раст и вјероватније ће подлећи задобијеним повредама 
(Lambert and Stohlgren 1988; van Mantgem et al. 2003, 2011; Granzow-de la 
Cerda et al. 2012; Nesmith et al. 2015; Maringer et al. 2016; Thompson et al. 
2017). С друге стране, познато је да повријеђена стабла такође могу имати и 
краткорочну или средњерочну корист од смањења конкуренције (Pearson et 
al. 1972; Keyser et al. 2010; Battipaglia et al. 2014а; Valor et al. 2015, 2018).  

Стабло је преживјело шумски пожар у марту 2014. (Абсам, Аустрија), са  
изгорјелим гранама и листовима и некрозом пупољака у доњим слојевима 
крошње, али је на крају одумрло сљедеће године. Иако се смрт стабла 
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десила због интеракције потенцијалних повреда на камбијалним, 
васкуларним и асимилационим ткивима, није познато да ли је недостатак 
('гладовање') угљеника или хидрауличка дисфункција крајњи узрок. Слике 
истог стабла снимљене су непосредно прије (Сл. 10.3a – јун 2015. год.) и 
након његове смрти (Сл. 10.3б – септембар 2015. године). 
 

    
Сл. 10.3. Примјер одгођене смртности након пожара код јединке обичне 
   смрче (Picea abies), прије смрти (а) и након смрти (б) (Bär et al. 2019) 
Fig. 10.3. Example of delayed mortality after fire in an individual spruce (Picea          
    abies), before dead (a), after dead (b) (Bär et al. 2019) 
 
Повреде крошње релативно је лако процијенити, а корелације између губитка 
листова изазваног пожаром и раста или смртности стабала утврђене су у 
многим претходним студијама (Michaletz and Johnson 2008; Woolley et al. 
2012). У теорији, некротично лишће, након пожара, смањује корисну лисну 
површину захваћених стабала, што доводи до побољшане доступности воде 
за преостале листове. Након тога, неоштећени листови могу користити 
доступну воду за повећање стоматалне проводљивости и интензитета 
фотосинтезе (Reich et al. 1990; Ryan 2000; Wallin et al. 2003). У комбинацији 
са смањеном конкуренцијом за земљишне ресурсе са зељастим и 
жбунастим слојевима вегетације, дрвеће са повријеђеним крошњама може 
показати непромијењену или чак повећану продукцију метаболита и раст 
након пожара (Pearson et al. 1972; Keyser et al. 2010; Battipaglia et al. 2014б; 
Valor et al. 2015, 2018). Међутим, ови корисни ефекти могу бити ограничени 
у случају када је степен некрозе листова висок. Са повећаном некрозом 
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листова (Сл. 10.3), преостали листови можда неће моћи подржати потребе 
цијелог стабла за угљеним хидратима, што посљедично може довести до 
смањеног раста (Pearson et al. 1972; Ryan 1993; Valor et al. 2018), или 
смањења дјеловања одбрамбених механизама који зависе од угљеника и 
отпорности на колонизацију инсеката (McHugh et al. 2003; Wallin et al. 2003). 
Чак и ако преостала крошња може у потпуности подржати метаболичке 
потребе за угљеником, мање видљиве повреде камбијалних и васкуларних 
ткива грана може угрозити функционалност стабла, утичући на понашање 
стома и раст стабла (Battipaglia et al. 2014a; Thompson et al. 2017). Иако је 
показано да пожари могу знатно смањити биомасу коријена (а7 на Слици 
10.1), недовољно је знање о томе како повреде коријена могу угрозити 
одрживост и продуктивност стабала након пожара. Како деградација 
коријена смањује усвајање воде, повреде коријена могу хидрауличним 
ограничењима посредовати у пропадању стабла и смртности (Swezy and 
Agee 1991; Smirnova et al. 2008). Денатурација аквапорина, који имају 
пресудну улогу у процесу усвајања воде (Groszmann et al. 2017), може 
онемогућити радијални транспорт воде у коријену, чак и када топлотно 
оштећење коријенских ћелија није било смртоносно.  

Постоје двије основне хипотезе о томе како повреде од пожара могу 
утицати на функционалност и смртност (Michletez 2018). Хипотеза о некрози 
камбијума претпоставља да некроза камбијума и флоема изазвана пожаром 
ограничава премјештање угљених хидрата и иницира недостатак C 
(поглавље 10.6), док хипотеза о хидрауличкој дисфункцији претпоставља да 
врућина шумских пожара може оштетити ксилем дрвећа и узроковати 
поремећај хидрауличког апарата стабла (хидрауличка дисфункција).  

За оба претпостављена механизма сматра се да могу да изазову каскаде 
физиолошких промјена, које утичу на функцију цијеле биљке и/или, 
евентуално, могу да изазову смрт стабла, независно или заједно у 
комбинацији. Генерално посматрано, чак и без утицаја пожара, сложени 
физиолошки процеси често ступају у интеракцију са биотичким агенсима и 
доводе до губитка снаге или смртности стабала, што још увијек није у 
потпуности расвијетљено (McDowell et al. 2008, 2011, 2018; Sala et al. 2010; 
Sevanto et al. 2014; Anderegg et al. 2015; Hartmann 2015; Mencuccini et al. 
2015; Gessler et al. 2017). На примјер, McDowell et al. (2008) поставили су 
генерализоване хипотезе о физиолошким механизмима смртности под 
утицајем суше: недостатак C и хидраулички квар. Претпоставља се да се 
недостатак угљеника догађа када продужено затварање стома током суше 
ограничава фотосинтетску асимилацију C, па метаболичка потреба за 
угљеним хидратима мора бити покривена са C из резерви биљке. Уколико 
се суша наставља у дужем временском периоду, резерве C ће се исцрпити 



Ољача и сар (2023) Стресни поремећаји дрвенастих биљака ... 

301 

или се C неће моћи укључити у метаболизам и премјестити унутар биљног 
организма (Sala et al. 2010; McDowell 2011), па се ћелијски метаболизам 
више неће моћи одржавати. Очекивано је да се хидраулички квар деси када 
интензитет суше изазове напетост воденог стуба која премашује 
хидрауличку сигурносну границу биљке и узрокује значајно формирање 
зачепљења проводних судова.  

Резултирајући смртоносни губици проводљивости могу довести до 
неповратног исушивања прије него што наступи недостатак C. Додатно, 
биотички агенси могу дјеловати као појачала за оба механизма, и обрнуто, 
недостатак C и хидраулички квар могу олакшати нападе инсеката или 
патогене инфекције слабљењем одбрамбеног система биљака (McDowell et 
al. 2011; Anderegg et al. 2015). 
 
 

10.6. Некроза камбијума 
 
Током шумских пожара, изолациона способност коре можда неће бити 
довољна да спријечи критично повећање температуре камбијума. Опсег 
некрозе камбијума око пречника гране зависи од интеракције ватре са 
начинима кружења ваздуха око гране. Интеракције завјетринског вртлога са 
покретним линијама пожара повећавају температуру пламена и вријеме 
задржавања пожара у завјетрини стабла, у односу на вјетровиту страну 
крошње (Gill 1974; Tunstall et al. 1976; Gutsell and Johnson 1996). Због тога ће 
се дјелимична некроза камбијума и ожиљци од пожара најприје наћи на 
завјетринској страни стабла. Ако су температуре пламена, вријеме 
задржавања пламена и брзине мијешања/конвекције довољно високи или 
ако је кора довољно танка (нпр. код малих биљака), некроза камбијума се 
јавља око цијелог дебла. Некрозиани васкуларни камбијум покреће 
секторизацију и затварање ране као дио процеса стварања ожиљака, како 
би се избјегла зараза и напад инсеката и патогена, као и враћање 
функционалности (Shigo 1984; Smith and Sutherland 2001). У зависности од 
врсте дрвећа и величине ожиљка од ватре, могу проћи године или декаде 
док се затварање ране не заврши, па чак и дуже док се не успостави 
континуитет камбијума и пуна физиолошка функционалност (Smith and 
Sutherland 1999; Smith et al. 2016; Stambaugh et al. 2017). 

Током поступка преноса топлоте (за више детаља видјети Michaletz and 
Johnson 2007) са површине коре на васкуларни камбијум, топлота се 
проводи кроз ткиво флоема. Топлотни токови и максималне температуре 
флоема генерално ће бити једнаки, или чак и мало већи од оних у 
васкуларном камбијуму. Стога се може претпоставити да некрози 
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камбијума претходи некроза флоема (a1 на Сл. 10.1) (Michaletz and Johnson 
2007). Како се регенерација флоема ослања на активност камбијалних 
ћелија, некроза камбијума узрокује трајни прекид флоемског пута и блокаду 
транслокације продуката фотосинтезе према коријену (a2 на Сл. 10.1). Ово је 
еквивалентно појасу изазваном топлотом, ако је захваћен читав опсег дебла 
(Noel 1970). Из експеримената невезаних за загријавање добро је познато 
да опасавање изазива исцрпљивање неструктурних угљених хидрата 
(растворљиви шећери и скроб) испод зоне опасавања (Daudet et al. 2005; De 
Schepper et al. 2010; Oberhuber et al. 2017). Исцрпљивање неструктурних 
угљених хидрата такође је примијећено након загријавања стабла током 
контролисаних пожара (Varner et al. 2009). У зависности од величине залиха 
угљеника у коријену, може проћи неколико година или десетина година док 
се потражња коријена за угљеним хидратима више не може одржати, а 
резерве угљеника потпуно се исцрпе (a3 на Сл. 10.1) (Noel 1970). Једном 
када се резерве угљеника у потпуности исцрпе, сматра се да коријен 
почиње да пати од његовог недостатка (a4 на Сл. 10.1), што ће довести до 
престанка стварања финих корјенова (a5 на Сл. 10.1) (Marshall and Waring 1985). 

Smirnova et al. (2008) открили су масовно смањење биомасе финог коријења 
након шумског пожара, а губитак су приписали учинку топлотног опасавања 
у бази дебла (Swezy and Agee 1991). Како се већина усвајања воде одвија 
кроз површину финог коријења, смањење биомасе финог коријења 
теоретски доводи до смањеног снабдијевања дебла и крошње водом (b3 на 
Сл. 10.1). Као посљедица тога, снижени водни потенцијал у лишћу и ксилему 
(b6 на Сл. 10.1) може подстаћи прерано затварање стома (b7 на Сл. 10.1) 
и/или потенцијално фатално зачепљење проводних судова (b2 на Сл. 10.1) 
(Tyree and Zimmermann 2002). Продужени периоди затварања стома 
ограничавају асимилацију угљеника (b8 на Сл. 10.1), што може смањити раст 
биљака или довести до смртности цијелих биљака због недостатка 
угљеника. Потенцијално зачепљење проводних судова, које је на крају 
индукованo некрозом камбијума и флоема, током фазе недостатка 
угљеника може узроковати смрт биљке (McDowell 2011; Sevanto et al. 2014), 
прије него што уђе у неповратно стање исушивања изазвано дефинитивним 
одумирањем коријена (a6 на Сл. 10.1). 

Идеја да топлота може да измијени физиологију дрвећа изазивајући 
оштећење камбијума и флоема, а тиме и поремећај у транспорту угљених 
хидрата до коријена, предложена је почетком 1960-их (Hare 1961, 1965; 
Wagener 1961; Fahnestock and Hare 1964), а убрзо је наведена као 
стандардно објашњење смртности стабала након пожара. Међутим, 
директне везе између камбијалног ткива повријеђеног топлотом и одгођене 
смртности стабла, први пут су испитали Ryan et al. (1988). Они су 



Ољача и сар (2023) Стресни поремећаји дрвенастих биљака ... 

303 

процијенили неколико потенцијалних предиктора смртности (нпр. прсни 
пречник стабала, затим просјечна висина на којој се јављају опекотине и 
запремина ожеготина на крошњи) и утврдили да је ободни пречник 
камбијалне некрозе најбољи предиктор смртности за повријеђену 
дуглазију, осам година након пожара. Смртност се догодила на свим 
стаблима која су имала некрозу камбијума читавим пречником дебла, што 
је у складу са хипотезом некрозе камбијума након пожара (Noel 1970; 
Michaletz et al. 2012; Michaletz 2018).  

Некроза камбијума и флоема такође се може појавити у коријену као 
резултат преноса топлоте кроз земљиште (Michaletz and Johnson 2007). 
Некроза близу круне коријена највјероватније се дешава током 
површинских пожара, гдје тињајуће изгарање приземне вегетације током 
неколико сати или дана може довести до значајног загријавања тла и 
коријена (Ryan and Frandsen 1991; Swezy and Agee 1991), што узрокује 
летални поремећај транспорта угљених хидрата према коријену. 

У каснијим студијама изведени су експерименти топлотног опасавања, како 
би се проучили физиолошки ефекти повреда изазваних загријавањем 
камбијума приликом изолације повреда крошње (Ducrey et al. 1996) или 
ксилема (Ryan 2000). Када се изузму поремећаји ксилема узроковани 
топлотом, смртност се догодила само на дрвећу које је било у потпуности 
или скоро у потпуности опасано цијелим пречником дебла (Ryan 2000), што 
указује да су процеси, који нису везани за некрозу камбијума и флоема, 
били одговорни за смртност стабала чија су дебла била само дјелимично 
оштећена. У експериментима са опасавањем, гдје је топлота потенцијално 
могла продријети у ксилем (Ducrey et al. 1996), стабла су показала јасне 
знакове водног стреса. Непосредно смањење густине протока сокова, 
смањена проводљивост стома и повећање дневне варијације пречника 
дебла довеле су до нагађања аутора о могућим хидрауличким 
ограничењима у ксилему која су повезана са топлотом. 
 
 

10.7. Хидрауличка дисфункција 

 
У новије вријеме, све већи број истраживања документовало је утицаје 
пожара на хидрауличку функцију ксилема. Утврђена је снажна потпора 
хидрауличком механизму који утиче на физиологију стабала након пожара 
(Balfour and Midgley 2006). Комбиновањем ручног опасавања (кора флоем и 
камбијум уклоњени су без оштећивања ксилема) с експериментима 
топлотног опасавања, могли су се анализирати ефекти топлоте на ксилем. 
Сва термички обрађена стабла одмах су почела одбацивати листове и 
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испољила су одумирање дебла у року од четири седмице, док ручно 
опасана стабла нису показала знакове брзог губитка листова. Осипање 
листова и каснија смрт грана изгорјелих биљака приписани су смањењу 
површине секундарног дрвета изазване топлотом, што је откривено 
техникама бојења ткива. Такође, у складу са овим ефектима шумског пожара, 
студија је показала да се смрт грана код јединки врсте Protea repens 
оштећених пожаром појавила много брже него код ручно опасаних биљака, 
а била је повезана са хидрауличком дисфункцијом и каснијом дехидрацијом 
(Midgley et al. 2011).  

Даљне индикације за хидрауличку дисфункцију након пожара пружене су 
визуелизацијом нефункционалног секундарног дрвета помоћу техника 
бојења (Bear et al. 2018), томографије електричне отпорности (Сл. 10.4) и 
анатомских посматрања дрвета (Shigo and Marx 1977; Smith and Sutherland 
1999, 2001; Schoonenberg et al. 2003; De Micco et al. 2013; Smith et al. 2016).  
 

 
Сл. 10.4. Томограми електричног отпора контролних и стабала изложених   
   ватри врсте Picea abies (Bär et al. 2019) 
Fig. 10.4. Tomograms of electrical resistance of control and fire-exposed trees of 
    Picea abies species (Bär et al. 2019) 
 
Томографија електричне отпорности може се користити за процјену оштећеног 
подручја дебла код живих биљака након пожара. Овом недеструктивном 
методом могу се измјерити електричне отпорности на попречним пресјецима, 
као и за разликовање функционалног секундарног од примарног дрвета 
(Guyot et al. 2013) и ослабљене зоне примарног дрвета (Bieker et al. 2010).  

Секундарно дрво које проводи воду појављује се као засебан прстен (плави, 
ниска електрична отпорност) код нетакнутих контролних стабала. Промјене 
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отпорности у томографским узорцима дебла, које је било изложено 
шумском пожару, указују на дубоке губитке функционалних подручја 
секундарног дрвета. Овдје треба обратити пажњу да је горња граница 

приказаног распона отпорности постављена на 3000 . Вриједности 
отпорности у оштећеним зонама могу далеко да премаше ову границу. 
 

Поређења ради, приказани су неоштећени (a, b) и проводни судови 
оштећени топлотом (c, d). Усисавање ваздушних мјехурића кроз јамице из 
сусједних, већ зачепљених проводних судова (”засијавање ваздухом”) 
покреће се када је разлика у притиску (ΔP = PW – Pa; гдје PW представља 
негативан притисак у водом испуњеном суду, а Pa атмосферски притисак у 
ваздуху испуњеном проводном суду) између појединих одјељака 
премашује кавитацијски притисак потребан за пробијање менискуса у 
порама мембранских јамица или када дође до квара у механизму 
заптивања торуса. Током пожара, кавитација и накнадно зачепљење постају 
извјеснији јер загријавање ксилема смањује површински напон воде у 
биљном соку, утичући на критични праг кавитационог притиска. Термичко 
омекшавање полимера ћелијских зидова може резултирати 
модификацијама пора јамица и/или торуса мембранских јамица, те 
преусмјеравањем микрофибрила, а обоје утиче на хидрауличку сигурност 
проводних судова и доводи до повећања могућности уласка ваздушних 
мјехурића.  

Ограничења хидрауличке проводљивости могу бити узрокована топлотом 
изазваних деформација ћелијског зида које утичу на укупну геометрију 
зида, пукнућем честица ћелијског зида које зачепљују поре у мембранским 
јамицама или мијењају њихову геометрију. Низак PW у судовима испуњеним 
водом и ваздухом може потенцијално створити додатна напрезања у 
ћелијским зидовима, односно напрезање обруча и свијање (Hacke et al. 2001), 
који фаворизују деформације и пукнућа током фазе топлотног омекшавања. 

Повређивање изазвано пожаром може иницирати стварање обезбојених 
подручја унутар секундарног дрвета (Smith et al. 2016). Окружена 
препречним зонама, сматра се да су ова подручја хидраулички изолована 
од здравог секундарног дрвета, што би довело до смањења функционалне 
површине секундарног дрвета. Због искључивања ових обезбојених 
подручја из хидрауличког пута, они остају неокрњени кад се дијелови грана 
или дебла исперу растворима боје, а такође могу узроковати помаке у 
отпорности на томограмима електричне отпорности (Сл. 10.4). На крају, 
показало се да шумски пожари покрећу физиолошке реакције повезане са 
угроженим хидрауличким системом.  
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У теорији, проводљивост стома требало би да се повећава на дрвећу са 
опеченим крошњама због побољшаног снабдијевања водом преосталих 
листова. Међутим, дјелимично огуљена стабла показала су изненађујуће 
смањену проводљивост стома, никакву промјену ефикасности коришћења 
воде и смањени водни потенцијал прије зоре, што веома упућује на 
оштећење водног транспортног система, изазвано пожаром (Thompson et al. 
2017). Дакле, значајни докази указују на пресудну улогу хидрауличке 
дисфункције у физиологији стабала након пожара. У наставку су сумирани 
могући основни механизми који се могу категорисати као неструктурни (b1) 
или структурни ефекти (b5) на Сл. 10.1.  

 

10.7.1. Неструктурни ефекти на хидраулику ксилема 
 
Један од најважнијих неструктурних утицаја топлоте је смањена 
хидрауличка ефикасност (хидрауличка проводљивост ксилема) због 
повећаног ризика од стварања зачепљења проводних судова (Michaletz et 
al. 2012; Lodge et al. 2018). Транспирација листова доводи до испаравања 
воде из ћелијских зидова мезофила у околну атмосферу (Venturas et al. 
2017). Као што је описано теоријом кохезијског отпора (Dixon and Joly 1895), 
затезне силе на површини која испарава у ћелијским зидовима повлаче 
молекуле воде кроз хидрауличку мрежу ксилема од земљишта до листова.  

Овај водени транспорт захтијева непрекидни метастабилни водени стуб, 
који се може пореметити кавитацијом при високој напетости (тј. ниском 
водном потенцијалу) у соку ксилема (Oertli 1971; Pickard 1981). Кавитација 
ксилема настаје уласком ваздуха из сусједних одјељака испуњених 
ваздухом и на крају доводи до појаве зачепљења проводних судова (b2 на 
Сл. 10.1; Cochard et al. 1992; Tyree et al. 1994a; Tyree and Zimmermann 2002). 
Овај процес покреће се када разлика у притиску између воде и ваздуха у 
мембранским јамицама премаши притисак кавитације који је неопходан за 
избацивање менискуса воденог стуба из пора (Oertli 1971; Pickard 1981; 
Tyree and Zimmermann 2002).  

Код четинара, архитектура проводних снопића која подсјећа на вентил, 
може отказати и омогућити улазак ваздуха, при чему силе површинског 
напона такође могу играти улогу (Tyree and Zimmermann 2002; Hacke and 
Jansen 2009; Delzon et al. 2010; Losso et al. 2017). Зачепљени проводни 
канали нису у могућности да транспортују воду и, као посљедица тога, 
узрокују смањење површине проводљивог ксилема и хидрауличке 
ефикасности секундарног дрвета (b3 на Сл. 10.1). 
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Повећане температуре током шумских пожара појачавају кавитацију јер 
површински напон течности опада са повећањем температуре (Vargaftik et 
al. 1983). Показало се да снижен површински напон сока има пресудан 
утицај на осјетљивост на кавитацију (Cochard et al. 2009; Michaletz et al. 2012; 
West et al. 2016; Losso et al. 2017; Lodge et al. 2018). Ако се хидраулички 
интегритет зачепљених проводних канала не може обновити допуњавањем 
течности (Zwieniecki and Holbrook 2009; Nardini et al. 2011; Brodersen and 
McElrone 2013; Mayr et al. 2014), хидрауличка ограничења могу потрајати и 
повећати ризик од смртности након пожара, на примјер, индукцијом 
зачепљења у сржи (b4 на Сл. 10.1) у сушним условима. Међутим, потребан 
је додатни рад како би се разумјело међусобно дјеловање тренутних 
ефеката на водни потенцијал и стварање зачепљења проводних судова 
током пожара, као и дугорочних ефеката на функцију ксилема. 

Такође, претпоставља се да шумски пожари узрокују нагла помјерања 
атмосферских услова, како топли и суви ваздух пожара изненада ствара 
висок дефицит притиска водене паре (Kavanagh et al. 2010). Биљке реагују 
на повећање дефицита притиска водене паре затварањем стома, како би 
спријечиле губитак воде и велике напоне унутар ксилема (Merilo et al. 2017). 
Међутим, Kavanagh et al. (2010) претпоставили су да одговор стома није 
довољно брз да спријечи велике губитке воде, смањење водног 
потенцијала (b6 на Сл. 10.1) и зачепљење ксилема.  

Моделирањем водног потенцијала ксилема за стабла изложена високим 
дефицитима притиска водене паре током пожара, предвидјели су да 
атмосферски услови током пожара могу узроковати стварање зачепљења. 
Експерименталну потврду зачепљења ксилема изазваног топлотом (b2 на 
Сл. 10.1) касније су пружили West et al. (2016), иако је експериментално 
постигнути дефицит притиска водене паре вјероватно знатно већи од оног 
који настаје у пожарима, гдје сушење и отпуштање сокова доводе до 
релативно „влажних“ пожара (O’Brien et al. 2018).  

Симулација пламена при температури од 100 °C узроковала је губитак 
хидрауличке проводљивости и до 80% у изданцима врсте Eucalyptus 
cladocalyx и Kiggelaria africana (West et al. 2016). Високи дефицити притиска 
водене паре могу да буду објашњење за брзу смртност стабала након 
пожара, јер се сугерише да су тако високи губици проводљивости 
смртоносни (Adams et al. 2017). Међутим, потребно је више тестова како би 
се схватио значај овог ефекта.  
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10.7.2. Структурални ефекти на хидраулику ксилема 
 
За разлику од неструктурних ефеката, загријавање ватром такође може 
проузроковати структурне ефекте (b5 на Сл. 10.1; Сл. 10.5) повезане са 
директним, физичким промјенама у проводним судовима ксилема. Зидови 
проводних судова ксилема састоје се од вискозно-еластичних полимера 
(лигнин, целулоза и хемицелулоза), који почињу да омекшавају и да се 
понашају као вискозне течности изнад одређене температуре (”тачка 
топљења”). Иако се прелаз у течно стање лигнина дешава на температурама 
између 60 и 90 °C, сматра се да се овај прелаз код хемицелулозе дешава већ 
на око 50 °C (Irvine 1984; Hillis and Rozsa 1985; Olsson and Salmen 1997, 2004). 
Међутим, потребна су додатна истраживања како би се боље квантификовали 
прелази у течно стање код полимера ћелијских зидова и како би се 
разумјеле могуће интеракције са напетом водом биљних сокова. 
 

 
Сл. 10.5. Механизми дисфункције ксилема под дејством топлоте за   
   проводне судове (а) голосјеменица и (b) скривеносјеменица  

  (прилагођено према Bär et al. 2019) 
Fig. 10.5. Mechanisms of dysfunction of the xylem by the applied heat in the     
   conductive vessels (a) Gymnosperm and (b) Angiosperm of covered            

  (acording to Bär et al. 2019) 
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Када температуре лигнина и хемицелулозе пређу ове критичне тачке, 
укупна чврстоћа ксилема се смањује и могу настати промјене на зидовима 
проводних ћелија као одговор на напрезања која ствара вода у биљном 
соку (Hacke et al. 2001). Хлађењем се полимери ћелијских зидова враћају у 
првобитно стање и структурне промјене изазване топлотом могу се 
примијетити у два битна хидрауличка аспекта. Најприје, хидраулична 
ефикасност може бити трајно смањена структурним промјенама изазваним 
топлотом (b3 на Сл. 10.1, 10.5) (Michaletz et al. 2012; West et al. 2016; Bear et 
al. 2018). Током топлотног омекшавања, дестабилисани зидови проводних 
ћелија склони су деформацији и пуцању. Истовремена појава ниског водног 
потенцијала у ксилему генерише додатни стрес на ћелијским зидовима 
(Hacke et al. 2001; Cochard et al. 2004; Bouche et al. 2016) и може повећати 
вјероватноћу дестабилизације. Деформације могу утицати на укупну 
геометрију зида, као и на геометрију пора јамица, док пукнути дијелови 
ћелијског зида могу потенцијално зачепити поре јамица мембрана. У 
теорији, оба аспекта могу довести до смањења хидрауличке проводљивости 
(Tyree and Zimmermann 2002; Sperry et al. 2006; Choat et al. 2007). Michaletz et al. 
(2012) били су први који су открили смањење проводљивости ксилема 
повезано са топлотом у лабораторијским условима на врсти Populus 
balsamifera. Загријавање ксилема на 65 °C узроковало је трајне и значајне 
губитке проводљивости.  

Експериментално индукована, дуготрајна ограничења проводљивости 
доказана су надаље за K. africana (West et al. 2016) и Fagus sylvatica (Bear et 
al. 2018). Први доказ да се хидрауличка проводљивост такође може 
смањити природним шумским пожарима пружили су Bear et al. (2018), који 
су утврдили да је ксилем врсте Fagus sylvatica 39% мање проводљив у 
гранама оштећеним пожаром него у неоштећеним контролним гранама, 
што није био резултат појаве зачепљења проводних судова. У овом 
истраживању, двије четинарске врсте (Picea abies и Pinus sylvestris) такође су 
тестиране на осјетљивост на губитке проводљивости узроковане топлотом. 
Нису пронађени ефекти повезани са топлотом ни код једне врсте, те се 
претпоставља да дебела кора или однос дебљине и пречника коре (Hacke et 
al. 2001; Sperry et al. 2006) трахеја четинара може пружити механичку 
заштиту против дестабилизације изазване топлотом. Иако су у 
експериментима са топлотом и након пожара видљива смањења 
проводљивости ксилема изазвана топлотом, доступни подаци су још увијек 
ограничени, а реакције специфичне за врсту и терманални прагови за 
структурне промјене морају бити још истражени. Такође, још није обраћена 
пажња на потенцијалну улогу живих ћелија ксилема, гдје нпр. оштећења 
аквапорина изазвана топлотом могу наштетити радијалној проводљивости и 
капацитету (Sevanto et al. 2011). 
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Смањење хидрауличке ефикасности може имати важан утицај на физиологију 
биљке након пожара. На примјер, може изазвати нагле промјене водног 
потенцијала унутар ксилема (Sperry et al. 1993), низак водни потенцијал у 
листовима и, на крају, губитак тургора (b6 на Сл. 10.1). Како је регулација 
рада стома уско повезана са статусом воде у листовима (Brodribb et al. 2003; 
Tombesi et al. 2015), низак водни потенцијал у листовима може подстаћи 
затварање стома (b7 на Сл. 10.1), нпр. у подне или под утицајем блаже суше. 
Због тога, смањење хидрауличке проводљивости изазвано топлотом, може, 
с једне стране, резултирати дугорочним смањењем проводљивости стома и 
одговарајућим смањењем асимилације и продуктивности фотосинтезе (b8 на 
Сл. 10.1) (Tyree et al. 1994б; Thompson et al. 2017). Ако резидуална 
фотосинтетска активност не може подржати биљну метаболичку потребу за 
угљеником, губитак хидрауличке проводљивости изазван топлотом може 
покренути каскадни недостатак угљеника (a3, a4 на Сл. 10.1).  

С друге стране, са повећањем напона ксилема, кавитација и зачепљење 
проводних судова (б2 на Сл. 10.1) постају извјеснији (Sperry et al. 1993). 
Формирање зачепљења може додатно повећати хидраулички отпор и, ако 
се стоме не затворе, чак довести до затварања протока (b4 на Сл. 10.1) 
(Tyree and Sperry 1988), што завршава фаталним хидрауличким заказивањем 
и посљедично неповратним исушивањем цијеле биљке. Уз то, ефекат 
деформисаних проводних судова на хидрауличку проводљивост може се 
повећати појавом трауматичног цурења смоле као одговора на повреде 
изазване пожаром (Lombardero et al. 2006; Arbellay et al. 2014; Smith et al. 
2016). Смола се покреће за затварање опекотина и за изградњу хемијске и 
физичке баријере против напада инсеката и инфекције патогенима (Franceschi 
et al. 2005). Ово такође може да утиче на проток воде кроз ткива 
секундарног дрвета, јер се јамице мембрана проводних судова могу 
зачепити ослобађањем смоле. Међутим, тренутно није познато у којој мјери 
блокаде узроковане смолом могу смањити проводљивост ксилема. 

С друге стране, на хидрауличку сигурност ксилема могу утицати структурне 
промјене изазване топлотом (b9 на Сл. 10.1, Сл. 10.5). Постоје специфични 
прагови водног потенцијала, при којима ваздух може ући у проводне 
канале испуњење водом (поглавље 10.7.1.) и блокирати транспорт воде. 
Осјетљивост на појаву зачепљења изазваног сушом, стога, уско је повезан са 
грађом мембранских јамица и посебно са расподјелом величине пора 
мембранских јамица и дебљином мембрана јамица (Wheeler et al. 2005; 
Hacke et al. 2006; Li et al. 2016). Сматра се да све физичке неправилности у 
структурама мембранских јамица смањују отпорност на зачепљење 
проводних судова (Plavcova et al. 2013). Претпоставља се да омекшани 
полимери лигнина и хемицелулозе омогућавају кретање целулозних 
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микрофибрила (који су отпорнији на топлоту) у зидовима проводних судова 
(Hillis and Rozsa 1985). Кретање микрофибрила може повећати пречнике 
пора у мембранским јамицама, што повећава вјероватноћу усисавања 
ваздуха из сусједних судова испуњених ваздухом код ангиосперми (Oertli 
1971; Tyree et al. 1994a) и може дестабилисати везу између влакана, 
хемицелулозе и лигнина унутар зидова проводних судова, што потпомаже 
пуцање мембранских јамица код голосјеменица (Sperry and Tyree 1990; 
Cochard et al. 2009; Delzon et al. 2010). У теорији, ликвификација компоненти 
ћелијских зидова може даље довести до промјена порозног отвора, 
деформација торуса мембранских јамица, као и одвајање торуса од марго 
мембране (Fengel 1966; Kollmann and Sachs 1967). Те промјене могу 
ослабити поузданост механизама за зачепљивање мембранских јамица 
током стреса суше, што повећава ризик од хидрауличког поремећаја након 
пожара. Пренос топлоте у ксилем такође може утицати на живе ћелије 
паренхима повезане са проводним судовима код ангиосперми.  

Сматра се да они регулишу састав биљног сока пуштајући површински 
активне материје у проводне судове (Morris et al. 2018). Према Schenk et al. 
(2015, 2017), површински активне материје прекривају и стабилишу 
наномјехуриће, те, према томе, смањују вјероватноћу ширења под 
негативним притиском и стварања зачепљења. Ако ћелије паренхима, 
повезане се проводним судовима, буду уништене топлотом, овај механизам 
регулације могао би потенцијално да се поремети, повећавајући осјетљивост 
на зачепљење ксилема. 

Способност топлоте да помјера прагове осјетљивости испитана је у 
контролисаним експериментима загријавања код Populus balsamifera 
(Michaletz et al. 2012) и Picea. abies, Pinus. sylvestris и Fagus sylvatica (Bear et 
al. 2018) и након намјерно изазваних (Battipaglia et al. 2016) и природних 
пожара (Bar et al. 2018) kod Pinus pinea. Топлотни експерименти и шумски 
пожари изазвали су изражене ефекте на хидрауличку сигурност код P. 
sylvestris и F. sylvatica, док су код осталих врста уочени мали или занемариви 
ефекти. Међутим, мора се споменути да температуре површине изданка и 
вријеме задржавања пламена за P. pinea нису били довољни да изазову 
некрозу камбијума (Battipaglia et al. 2016), нити кавитацију или 
деформацију, што захтијева још јаче топлотне токове (Michaletz et al. 2012). 
Дакле, резултати које су добили Battipaglia et al. (2016) не могу се тумачити 
као доказ против хипотезе о дисфункцији ксилема. Потребна су даља 
истраживања како би се схватило како топлота може структурно 
промијенити хидрауличку сигурност код различитих врста и како би се 
приказали темељни биофизички процеси.  
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Смањење хидрауличке сигурности узроковано пожаром подразумијева да 
се повријеђена стабла морају борити са смањеним хидрауличким 
„сигурносним границама“ на станишту (b10 на Сл. 10.1), јер су мање 
толерантна на водни стрес током будућих сушних периода и склонија су 
кавитацији (b2 на Сл. 10.1). Ово посебно утиче на врсте које већ „раде“ у 
близини тачке катастрофалног отказивања хидрауличког система (Tyree and 
Sperry 1988; Choat et al. 2012).  

Структурне измјене ксилемских проводних судова утицаће на хидраулички 
интегритет стабала, све док се одговарајућа подручја секундарног дрвета у 
потпуности не замијене. Животни вијек секундарног дрвета веома се разликује 
од врсте до врсте и креће се од неколико година до више од 100 година 
(Zweifel and Sterck 2018). Врсте са мало активних прстенова у деблу, као што 
су храстови, способне су да надокнаде велике количине оштећеног ксилема 
унутар прве године након пожара (нпр. стабла са животним вијеком 
секундарног дрвета од 5 година, обнавља око 20% проводног ксилема сваке 
године). Различито вријеме замјене ослабљеног ксилема може зато помоћи 
при објашњењу за врсту карактеристичне осјетљивости на пропадање и 
смрт стабала након пожара. 
 
 

10.8. Биотички напади 
 
Смртност стабала која су преживјела пожар често је повезана са нападима 
инсеката и микробним инфекцијама (McHugh et al. 2003; Lombardero et al. 
2006; Parker et al. 2006; Hood and Bentz 2007; Breece et al. 2008; Conedera et 
al. 2010; Maringer et al. 2016; Catry et al. 2017; Westlind and Kelsey 2019). 
Дрвеће реагује на повреде од ватре изолацијом и затварањем рана како би 
се избјегла зараза и пропадање стабла. Овај процес може потрајати 
неколико година, а створене баријере могу се адекватно заштитити од 
продирања инсеката, патогена и ваздуха (Smith and Sutherland 2001; Smith et 
al. 2016). За то вријеме, повријеђена стабла посебно су осјетљива јер њихов 
одбрамбени систем може додатно ослабити под утицајем промјена у 
динамици угљених хидрата које пожар изазива (McDowell 2011; Wiley et al. 
2016). Иако су напади инсеката након пожара често краткотрајни и повуку се 
у року од неколико година након пожара (Hood and Bentz 2007; Davis et al. 
2012), одбрамбени систем дрвећа може имати дугорочне користи од 
пожара. На примјер, пожари мале моћи стимулишу одбрану са смолом код 
жутог бора, повећавајући његову отпорност на нападе инсеката. Показало 
се да та одбрана опада без нових сметњи изазваних пожаром (Hood et al. 
2015). 
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Ватром повријеђена стабла ослобађају велике количине етанола и 
волатилних терпена, који привлаче поткорњаке и друге инсекте који нападају 
дрво (Wood 1982; Kelsey and Westlind 2017а,б; Valor et al. 2017). Поткорњаци 
су један од главних биотичких агенаса који утичу на здравље дрвећа након 
пожара (Parker et al. 2006). Унутар ових подфамилија пипа (Curculionidae), 
могу се пронаћи двије различите стратегије исхране.  

Већина правих поткорњака (Scolytinae) гради своје галерије за узгој у 
унутрашњој кори стабала, гдје се ларве хране флоемом и камбијумом 
(phloephagous, флоефаги). Супротно томе, инсекти из подфамилије 
Platypodinaeсу, претежно ксилофаги, колонизирају ксилем за репродукцију. 
Они активно уносе гљивичне симбионте преко својих тунела све до 
секундарног дрвета, гдје гљивице обрађују ксилем за храњење ларви.  

Ова симбиоза може нанијети озбиљну штету ксилему, а позната је и по 
флоефагним поткорњацима. Због тога су напади флоефага често праћени 
нападима ксилофага (Hulcr et al. 2007; Six 2012). Показало се да тврдокрилци 
(инсекти који припадају фамилијама Buprestidae, Cerambycidae i Siricidae) 
такође утичу на ксилем стабла који је ослабљен ватром, стварајући рупе и 
продужене тунеле у секундарном и примарном дрвету, што веома често 
пружа пролаз за гљивичне инфекције (Parker et al. 2006; Costello et al. 2011; 
Negron et al. 2016).  

Навика храњења и могуће уношење гљивица одлучујуће је за врсту 
механизама заразе, а тиме и за то како је стабло ослабљено или чак за 
узрок смртности стабла. Стварање галерија, активности ларви, ширење 
гљивичног симбионта и одбрамбени одговор стабла (излучена смола такође 
може утицати на интегритет флоема) током флоефагног напада може 
проузроковати озбиљну штету на путу транслокације угљених хидрата. За 
биљке које немају повреде од пожара претпоставља се да пука активност 
храњења флоемом није примарни узрок смртности (Craighead 1928; Paine et 
al. 1997; Hubbard et al. 2013; Wiley et al. 2016). Умјесто тога, пратеће 
уношење гљивица у ксилем може изазвати фатална оштећења хидрауличког 
система, јер раст гљивица може значајно смањити проводљивост ксилема. 
Брзи пад протока сока и транспирације, заједно са смањеним водним 
потенцијалом у раним јутарњим часовима, појављују се након напада 
ксилофага (Edburg et al. 2012; Hubbard et al. 2013; Frank et al. 2014), који 
одражавају губитке хидрауличке проводљивости узроковане гљивицама.  

Међутим, конзумација флоема повезана са инсектима у дјелимично 
опасаним стаблима, за која се показало да имају повећану вјероватноћу 
појаве заразе праћене одумирањем (Amman and Ryan 1991; Rasmussen et al. 
1996), додатно смањује ионако ограничену транслокацију угљеника према 
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коријену. Иако се још увијек не може процијенити тачан допринос 
активности инсеката одумирању дрвећа, храњење флоемом теоретски 
може довести до потпуног поремећаја транспортног пута угљеника унутар 
дјелимично опасаних стабала и покренути каскадне процесе недостатка 
(„гладовања“) угљеника. 

Истраживањима је утврђена заштитна функцију коре и отпорност дрвета 
против секундарних гљивичних инфекција након пожара (Maringer et al. 
2016; Conedera et al. 2010). Студије су гљивичној активности приписале 
висок ризик од смртности након пожара код F. sylvatica, којој су погодовале 
пукотине и отворене лезије у танкој кори и спори одговор биљке на повреде 
након загријавања. Надаље, уочено је да гљиве које се настањују у коријену 
(нпр. Poria spp., Leptographium spp. и Heterobasidium annosum) судјелују у 
пропадању и одумирању стабала након пожара (Littke and Gara 1986; 
Otrosina et al. 1999, 2002). Пропадање ксилема и зачепљење ткива растом 
хифа и лучењем смоле током инфекције, могу довести до значајних 
губитака хидрауличке проводљивости у коријену (Joseph et al. 1998). Сваки 
додатни губитак проводљивости ксилема узрокован биотичким агенсима 
може појачати хидрауличка ограничења у стаблима повријеђеним у пожару 
и стога бити пресудан за преживљавање стабала. 

Снажно дрвеће може се успјешно одбранити од биотичких напада одумирањем 
или зонирањем инвазивних организама. Добро развијени одбрамбени 
механизми четинара базирани су на смоли која је ускладиштена у 
аксијалним и радијалним каналима (Franceschi et al. 2005). Када су 
нападнута, четинарска стабла могу промијенити природу смоле стварањем 
отровних хемијских једињења и покренути проток смоле до озлијеђеног 
мјеста, изолујући тако штетни организам од остатка ткива.  

Реакција ангиосперми огледа се у накупљању танина, стварању тилоза, и 
анатомским и хемијским модификацијама како би изоловале заражено 
подручје (Shigo 1984; Salle et al. 2014). Након тога, стварање калуса у 
камбијалној зони представља важан поступак затварања и зацјељивања 
ране који иницира развој перидерма ране и обнављање континуитета 
флоема и камбијума (Franceschi et al. 2005).  

Иако ови механизми могу потенцијално зауставити инсекте и гљивице да 
изазову фаталну штету на хидрауличком систему стабла, посебно је познато 
да поткорњаци нападају и уништавају дрвеће које има ослабљени 
одбрамбени систем (Negron et al. 2016; Catry et al. 2017). Стога је стање 
одбрамбеног система, које је повезано са стањем стабла прије пожара, 
обимом озљеда од пожара и физиологијом након пожара, пресудно за 
осјетљивост на биотичке нападе и за опоравак након пожара.  
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10.9. Закључак 
 

Функционална ограничења након пожара и смртност озлијеђених стабала 
уређена су сложеним физиолошким механизмима, који могу дјеловати 
независно или у комбинацији. У складу с тим, процеси који доводе до 
недостатка угљеника и/или прекида хидрауличког пута могу се покренути 
одвојено некрозом камбијума, хидрауличком дисфункцијом и биотичким 
агенсима, или комбинацијом ових окидача. Иако знање о физиолошким 
реакцијама након пожара расте, наше разумијевање како су ти процеси 
повезани и како се могу међусобно активирати је непотпуно.  

Процјена прецизних односа између ових физиолошких механизама 
пресудна је за боље разумијевање утицаја пожара на функционални 
интегритет дрвећа након пожара. Потребно је континуирано истраживање 
како би се побољшало наше знање о базним биофизичким процесима (нпр. 
кинетика ћелијских зидова током топлотног омекшавања) и како би се боље 
разумјело како различите врсте реагују на повреде од пожара у различитим 
еколошким условима.  

Приступ заснован на холистичком процесу, узимајући у обзир процесе 
преноса топлоте, ефекте првог реда и физиолошке ефекте другог реда, 
побољшаће предвиђања пораста и смртности стабала након пожара. Стога, 
подаци о функционалним особинама које контролишу пренос топлоте (нпр. 
изолациона способност коре), отпорност ткива на топлоту, начин затварања 
ране и хидраулика морају бити повезани са физиолошким параметрима 
након пожара како би се развили побољшани алати за управљање и 
процјену ризика. Пренос топлоте у ткива крошње, дебла и коријена 
посредује се функционалним особинама и може одмах довести до повреда 
првог степена, које потенцијално могу изазвати ефекте другог степена. 
Ефекти и првог и другог степена могу довести до физиолошких оштећења 
односа угљеника и воде, што ограничава функционисање и раст.  

Смртност стабала која су преживјела пожар често је повезана са нападима 
инсеката и микробним инфекцијама. Дрвеће реагује на повреде од ватре 
изолацијом и затварањем рана како би се избјегла зараза и пропадање 
стабла. Зависно од услова околине, након пожара и специфичних особина 
врсте (нпр. способност уравнотежења ограничења воде), погођена стабла 
могу се опоравити својим одбрамбеним механизмима од проблема након 
пожара или подлећи наслијеђеним ефектима. 
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Symmary 
 

Plants are sessile organisms that are under the constant influence of the 
environmental conditions in which they grow. Any change in "inanimate" factors 
that have a significant impact on plant growth and development is collectively 
referred to as "abiotic stress". Extreme temperatures, especially in changed 
climatic conditions, are one of the most harmful abiotic factors, which cause heat 
stress in plants. The effects of high temperatures can be manifested through various 
morphological, physiological and genetic changes in the plant organism. 

Generally speaking, plants can be divided into three groups according to 
temperature requirements: psychrophilic plants, mesophilic plants and thermophilic 
plants. Most woody species belong to the group of mesophilic plants, which 
require temperatures between 10 and 30 °C for successful growth and development. 
As the temperature changes on a daily and seasonal basis in relation to the 
optimal range, certain changes occur in the plant organism that are necessary to 
maintain cell growth and homeostasis. 

Regardless of their ability to adapt to temperature oscillations, plants that have 
been exposed to temperatures above the optimal level for a long time can show 
symptoms of irreversible damage, which manifest as heat stress. Generally 
speaking, this type of stress is considered to occur when the temperature is 10-
15 °C higher than usual at some time of the year, and lasts long enough to cause 
irreversible damage or disturbances in plant growth and development. As the 
intensity, duration and degree of temperature change change, so do the various 
effects of heat stress on plants. 

In order to survive, plants must adapt to changes in environmental conditions 
through a specific response that depends on the physiology and morphology of a 
species. According to their level of tolerance to high temperatures, plants can be 
divided into three categories: heat-sensitive, relatively heat-sensitive, and heat-
tolerant. The shape and strength of tolerance to high temperatures mostly depend 
on the plant species, tissue type and cells that are exposed to negative influences. 

The increase in ambient temperature can also jeopardize the productivity of 
agricultural crops and forest trees, which has been visible in recent decades in 
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light of climate change and projections regarding the security of supply of the 
growing population on Earth. 

Injuries resulting from high temperatures during a fire can initiate a cascade of 
complex mechanisms that affect the physiology of trees after a fire. The 
discovery of exact physiological mechanisms and corresponding specific injuries 
that occur on individual trees, as well as in forest ecosystems, are the focus of 
intensive modern research. Recent studies have made critical strides in 
understanding the physiological processes in trees that manifest after fire 
injuries, and these injuries can affect the tree in combination with some other 
stressful conditions, such as drought and insect and pathogen attacks. The paper 
presents a conceptual framework that combines all these processes, their 
mutual interactions and possible responses, and puts these plant responses in 
the context of existing hypotheses about the impacts of specific disturbances on 
plants and ecosystems. 

By focusing on carbon and water as the main factors in the functioning of the 
plant organism, this paper presents cambium/phloem necrosis and xylem 
damage as the main effects of fire injuries. The resulting lack of carbon and 
hydraulic dysfunction of plants are associated with drought and insect attack. 
Assessing the precise relationships of the processes presented will be crucial to 
fully understanding how fires can affect tree functionality and will help improve 
fire risk assessment and predict tree mortality models. Knowledge of the 
physiological responses of trees is important for a better assessment of 
ecosystem dynamics after a fire and their interaction with climate disturbances, 
and especially taking into account the predicted increase in the frequency and 
intensity of fires. 

Keywords: Stress, high temperatures, fires, woody plants, effects of high temperatures 
 
 
 
 
 
 


