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BIOINDICATION OF THERMOTOLERANCE OF WINTER WHEAT (TRITICUM AESTIVUML.)
PHOTOSYNTHETIC APPARATUS
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In a screening test for winter wheat (Triticum aestivum L.) thermotolerance 31 genotypes and landraces of different world proveniences
were cultivated in a control environment of laboratory growth chamber. High temperature of 40 °C was applied on leaf segments of all
genotypes to induce increased heat sensitiveness or tolerance. A polyphasic enhancement of chlorophyll o fluorescence intensity upto 1 s
(Kautsky induction curve) was measured before and after the heat treatment and a set of basic (Fo, Fm, Fv) and derived parameters of
chlorophyll fluorescence was calculated from the induction curve. The results show that maximal photochemical PSII efficiency (Fv/Fm),
relative variable fluorescence at 0.3 ms (WKk), performance index (P.l. abs) and effective energy dissipation from active reaction centers
(Dlo/CSo) were the most sensitive parameters to the applied high temperature and allowed to differentiate groups of studied wheat
genotypes from the most heat sensitive (e.g. Slovak present genotypes) to the most heat tolerant (e.g. old Slovak landraces). Therefore the
technique of chlorophyll fluorescence in a fast kinetics is useful for practical identification of more heat tolerant crops and other genetic

resources, and in addition it can bring a lot of theoretical information about the heat effect on plant photosynthetic performance.
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Fotosyntéza je jedine€nym procesom v prirode. Zahffia kom-
plex procesov spojenych s konverziou foténov sine€ného Ziare-
nia, ich transformaciou vo fotochemickych procesoch, fixaciou
CO; a tvorbou asimilatov, od ktorych je zavisly rast, tvorba bio-
masy, formy a dynamika populacii. Od efektivnosti prace foto-
syntetického aparatu a prerozdelenia asimilatov je zavisla
biodiverzita rastlin, ako aj uspesnost kultdrnych druhov a ich
genotypov.

Pocas evollcie prechadzali jej regulaéné mechanizmy pri-
sposobovanim sa na rézne klimatické zmeny, adaptovali sa
napr. na silné a slabé ozZiarenie, nedostatok vody, nizke a vy-
soké teploty, a pod., o umozfiuje fungovanie fotosyntézy aj
v rychlo sa meniacich az extrémnych podmienkach, hoci na
druhej strane dochadza aj k jej inhibicii. Prostredie je ¢asto vni-
mané ako komplexny faktor, ktory moduluje, resp. limituje
rastovo-produkéné procesy rastlin (Sharkey, 1985; Repkova et
al., 2009). KedZe sucho a vysoké teploty sa stavaju potencial-
nou hrozbou pre zniZenie Urod prakticky vo v8etkych regiénoch
sveta, tieto dva faktory sa stavaju dolezitym aspektom Studia
tolerancie rastlin (Knight and Ackerly, 2002; Kotak et al., 2007;
Zivéak et al., 2008). Problém tolerancie na environmentalne
stresy je komplexny, polygénne zaloZeny, dotykajlci sa roz-
nych procesov, funkcii (Jiao et al., 1996; Law et al., 1999),
vlastnosti organov, vztahov v komplexe zdroj — sink asimilatov
az produk&nych vlastnosti plodin (Hay and Porter, 2006). Reak-
cie rastlin na sucho v letnom obdobi st €asto doprevadzané aj
prispdsobenim sa vysokej teplote. Z toho dévodu boli rozpraco-
vané aj testy termotolerancie fotosyntetického aparatu réznych
druhov rastlin (Wolf et al., 1990; Srivastava et al.,1997; Wang
et al., 2003; Nogués et al., 2007). Na vysoké teploty su citlivé
viaceré fyziologicko-biochemické procesy (Salvucci et al.,
2004; Brestic et al., 2008; Datko et al., 2008). Je zname, Ze vy-
soka teplota inhibuje fotosynteticku fixaciu CO, bez zniZenia
vodivosti prieduchov, a to cestou poSkodenia fotosyntetického

elektronového transportu, najmé na strane fotosystému Il
(PSII) alebo inhibiciou aktivazy enzymu Rubisco (Bilger et al.,
1984; Haldimann and Feller, 2004). Vyrazna citlivost na vysoku
teplotu je Specificky na drovni kyslik uvoltiujuceho komplexu
(OEC) v PS 1l, kde spdsobuje disociaciu 33 kDa proteinu (Ya-
mane et al., 1997; Yamasaki et al., 2002), a tym reverzibilnu in-
hibiciu activity PSIl (Lu and Zhang, 1999). Taktiez bolo
zdokumentované, Ze vysoka teplota vyvolava inhibiciu elektro-
nového toku od primarneho alebo sekundarneho plastochiné-
nového akceptora na akceptorovej strane PS Il (Bukhov et al.,
1990) a odpojenie periférnych anténnych komplexov PS Il od
ich hlavného komplexu (Srivastava et al., 1997; Yamane et al.,
1997). Je teda evidentné, Ze analyza aktivity PSIl mozZe byt
vhodnym kritériom pre postdenie citlivosti genetickych zdrojov
na vysoku teplotu. Niektoré prace ukazuju na rozdielne reakcie
roznych skupin genetickych zdrojov rastlin, ako aj rozdielne me-
todologické aspekty (Pastenes and Horton, 1999; Brestic et al.,
2005; Reynolds et al., 2005; Guchou et al., 2007; Pivkova et al.,
2008), ktoré umoziuju Studovat Ciastkové procesy fotosyntézy a
prispiet k poznaniu presnych a expeditivnych selekénych kritérii,
o ktorych sa diskutuje v pracach vyuzitelnych v 8lachteni (Singh
et al., 2007; Whitcombe et al., 2008).

Cielom tohto prispevku je poukazat na vyznam biologic-
kych aspektov agrobiodiverzity a testovat citlivost fotosyntetic-
kych reakcii genetickych zdrojov pSenice pre ich vyuZitie
v skriningu na termotoleranciu.

Material a metddy

Pre $tadium termotolerancie genetickych zdrojov pSenice
a testovanie citlivosti vybranych fotosyntetickych skriningovych
parametrov bolo testovanych 31 genotypov pSenice letnej
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formy ozimnej ( Triticum aestivum L.) rbznej proveniencie vra-
tane slovenskych krajovych odrod: Komfort (Rakusko), Biscay
(Nemecko), Griffen (V. Britania), GK Forras (Madarsko), Ta-
maro (Svajéiarsko), Vendur (SK), Astella (SK), Verna (Talian-
sko), Gedania (Pol'sko.), Echo (Rusko), Malvina (SK), Venistar
(SK), Torysa (SK), Vanda (SK), KoSutska (SK), ViglaSska Cer-
venoklasa (SK), Samorinska (SK), Vrakunska (SK), Rado$in-
ska Norma (SK), Steklovidnaja 24 (Kazachstan), Mottin
(Taliansko), Bbyo 17 (Turecko), Dagdas 94 (Turecko), Pehli-
van (Turecko), Mewa (Polsko), Shaaan 8007-7 (Cina),
Chua-bej (Cina), Hokushin (Japonsko), Nambu Komugi (Ja-
ponsko), Piopio 4 (Mexiko), Shark-4 (Mexiko). Osivo pokryva-
juce pestovatelské oblasti Strednej, Vychodnej, Mediterannej
a Zapadnej Eurdpy, Strednej a Vychodnej Azie a Latinskej
Ameriky bolo ziskané z génovej banky CVRV v PieStanoch.

ZaloZenie a oSetrovanie pokusov bolo realizované Stan-
dardnym spdsobom v 2 | nadobach s pddnym substratom v kli-
matizovanej rastovej komore (Snijders 7500 VHOE,
Holandsko) v laboratériu KFR FAPZ. Svetelny rezim bol nasta-
veny na fotoperiédu 16 hodin svetlo a 8 hodin tma s prechodo-
vou polovi¢nou intenzitou osvetlenia 1 h po zapnuti svetiela 1 h
pred vypnutim osvetlenia. Priemerna intenzita osvetlenia na
trovni listov bola 200 pmol.m?.s™. Teplota vzduchu bola udr-
Ziavana pomocou ventilaéného a klimatizaéného systému a do-
sahovala 23 °C pocas diia a 18 °C v noci.

Merania boli realizované na plne rozvinutych dospelych lis-
toch v8etkych 31 genotypov. Test na termotoleranciu sa reali-
zoval na segmentoch listov vystavenych najskor Uplnej tme po
dobu 30 mint pri laboratérnej teplote a nasledovne v dizke
30 mint vysokej teplote (40 °C) ich ponorenim do vodného k-
pela v uzatvorenych plastickych vreckach. Cely experiment sa
uskutocnil v tme. Pred a po oSetreni vysokou teplotou bola me-
rand intenzita fluorescencia chlorofylu v rychlej faze prenos-
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Obrazok 1  Polyfazovy ndrast intenzity fluorescencie z bazdlnej (f)

lirovne v trvani cca 1s, merany na zatienenej vzorke listu bez-
prostredne po oziareni velmi silnym aktinickym svetlom. Nd-
rast je po dosiahnuti maximélnej drovne intenzity
fluorescencie (Fm) doprevéadzany jej postupnym asi 2 min po-
klesom az na rovnovdznu (steady-state) troven (tzv. Kaut-
ského indukénd krivka FCH)

Polyphasic increase of basal chlorophyll a fluorescence
intenzity (F) up to 1 sec. Measured on the fully darkened leaf
sample followed by illumination with a strong actinic light.
The increase up to the maximal fluorescence intensity (Fm) is
followed by continual 2-minute decrease of intensity up to the
steady-state level (Kautsky induction of chlorophyll
fluorescence)

(1) relative fluorescence, (2) time inps

Figure 1
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nym fluorimetrom Handy PEA (Hansatech, UK) so saturaénym
pulzom 3 500 umol.m®.s™ v trvani 1 s (obr. 1). Merana krivka in-
tenzity fluorescencie méa polyfazovy charakter s fazami O (nu-
lova, resp. bazdalna fluorescencia), J (redukcia primarneho
akceptora elektrénov QA v PSIl na QA), | (zmena velkosti
zasoby plastochinénov) a faza P (redukcia vSetkych plastochi-
nénov PQ na PQH,). Zozbierané udaje boli analyzované JIP
testom podla Strassera et al. (2000) (skratka testu je odvodena
od hlavnych faz indukénej krivky FCH). Tento test poskytuje 46
parametrov indikujucich bioenergetické vlastnosti fotosystému
Il (PSII) v stresovych podmienkach. PouZzity softvér pre JIP test
bol Biolyzer (verzia 1.3.). Softvér vyhodnocuje uvedené para-
metre graficky radarovym (lu€ovitym) zoskupenim relativnych
hodndt vSetkych parametrov stresovanych genotypov (v %) vo
vztahu k stresovému priemeru celého testovaného suboru.

Zakladné javy (fenomény) pocas indukcie FCH:

e FCH — fluorescencia,

e ABS — absorp¢ny tok,

¢ RC - plne aktivne reakéné centra,

e CS — ,cross section“ — ucinny prierez,

e TR -, trapping flux“—transport elektronov z antén do reake-
ného centra,

e ET — elektronovy transport z RC na primarny akceptor,

e DI —termalna disipacia (emisia energie vo forme tepla).

Hodnotené parametre fotosyntézy testovanych genotypov

odvodené z JIP-testu:

e F,/F, — maximalna fotochemicka efektivnost PSII, ktora sa
zistuje v stave, kedy su vSetky RC otvorené. Je definovana
ako kvantovy vytazok transportu elektronov na primarny ak-
ceptor. Je zname, Ze velky pocet rastlin ma pomerne sta-
bilnd hodnotu (0,834 + 0,004) tohto parametra (Bjérkman
and Demming, 1987).

e Wk — relativna variabilna fluorescencia odvodena z rychlej
kinetiky FCH, merana v ¢ase 0,3 ms, vypocitana ako:

Wk=(F0'3-Fo)/(F2-F0),

kde:
Fosa F>—je fluorescencia chlorofylu merana pri0,3a2 ms
Fo — bazalna (nulovd) FCH v ¢ase priblizne 50 us.

e DIo/RCo — efektivna disipacia v aktivnych RC, t. j. pomer
medzi celkovou disipaciou nezachytenej excitanej energie
zo vSetkych RC, vzhladom k poctu aktivnych RC. Disipacia
moZze byt vo forme tepla, fluorescencie alebo energie trans-
ferovanej do inych systémov.

e Performance index (P.l.) — index vitality fotosyntézy. Vyjad-
ruje zmeny energetickych kaskad (odklonenie toku energie
v mieste PSIl od normalneho priebehu).

Vysledky a diskusia

V experimentoch so simulovanou vysokou teplotou sa podarilo
zaznamenatf rozdielne reakcie genotypov, ako aj mieru posko-
denia tylakoidnej membrany chloroplastov. Viaceré publikacie
ukdazali na moznosti vyuzitia fluorescencie chlorofylu pre detek-
ciu zmien vo fotosyntetickom aparate vplyvom extrémnych fak-
torov (Horton and Hague, 1998; Force et al., 2003 a dalsi).
Z nasich predchadzajlicich prac (Pivkova et al., 2008; Ziv&ak et
al., 2008) vyplyva, Ze pokial ide o nestomatické uginky vo foto-
syntéze, relativny narast teploty presahujlicej uz o 1 az 2 °C
teplotu 37 az 38 °C mbZe viest k vyraznému interakénému
efektu so suchom.
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Obrazok 2  Radarové zndzornenie hodnét kalkulovanych parametrov FCH
po dcinku vysokej teploty u 31 genotypov pSenice vo vztahu
k stresovému priemeru za cely testovany sdbor. Hodnoty
v grafoch sl vyjadrené relativne v %

Radar plot of the chlorophyll fluorescence intensity values
after high temperature treatment measured in 31 winter wheat
genotypes as related to the stress average value of the whole
set of genotypes. The values are relative in %

Figure 2

Metédou analyzy fluorescencie chlorofylu prostrednictvom
JIP testu bolo meranych 46 biofyzikalnych parametrov zobraze-
nych tzv. radarovym zoskupenim (obr. 2). Zo suboru parametrov
boli §pecificky sledované vybrané ukazovatele charakterizujuce
maximalnu fotochemickl efektivnost PSII (vyjadrentd ako
Fv/Fm), minimalnu fluorescenciu (Fo), index vitality fotosyntetic-
kého aparatu (performance index P.l.) a Uroven teplotnej disipa-
cie vliste (Dlo/CSo). V&etky sledované parametre sa ukazali ako
vyrazne citlivé na vysoku teplotu. Priemerné hodnoty maximal-
nej fotochemickej efektivnosti (Fv/Fm) pred stresom dosiahli
hodnotu 0,81 + 0,02 pri vSetkych genotypov, ¢o znamenalo
dobru funkénost fotosyntetického aparatu. Ako efektivny pros-
triedok pre skrining sa potenciélne ukazuje aj vyjadrenie vztahov
medzi energetickou dotaciou pohanajucou elektronovy transport
(ETR), ktory je mozno vyjadrit v grafickom modeli (ETo/CSm),
ako aj maximélna rychlost zachytavania foténov v reakénych
centrach a ich inaktivacia (TRo/CSm).

Ako ukazuju vysledky, tieto kritéria su vyuzitelné v skrinin-
gu genetickych zdrojov, resp. pre hodnotenie tolerancie &i re-
zistencie rastlin.

V skorsich rastovych fazach teplota 40 °C spésobila znize-
nie FV/Fm o0 6% pre najtolerantnejSie genotypy a o0 15% pre naj-
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Figure 4 Average decline of performance index (P.l. abs) after high

temperature treatment
(1) P.I. (abs) decline in %, (2) genotypes

citlivejSie genotypy (obr. 3). Celkovo najtolerantnej$im genoty-
pom, hodnotenym podla poklesu tohto parametra bola anglicka
odroda Giriffen spolu so slovenskymi krajovymi odrodami Vra-
kuriska a RadoSinska Norma, najvacsiu redukciu Fv/Fm sme
zaznamenali pri modernej slovenskej odrode Malvina, Venis-
tar, prip. talianskej Verny.

Najmenej citlivou skupinou na vysoku teplotu podfa para-
metra P.I. (index vitality) bola turecka odroda Pehlivan spolu so
skupinou slovenskych modernych odrdd, kde P.l. poklesol len
0 30 a 40 %. Slovenské odrody Verna a Malvina boli citlivejSie
a na vysoku teplotu zareagovali poklesom Pl aZ 0 57 %. Mexic-
ké genotypy Pehlivan a Shark reagovali na u€inok vysokej tep-
loty priblizne rovnako, P.l. pri nich vykazoval pokles o 53 %
v porovnani s kontrolou (obr. 4). NajcitlivejSim genotypom bola
kaza$ska Steklovidnaja so 60 % poklesom P.I.

Podobny trend v zmene hodnbt po pdsobeni teplotného
stresu sme zaznamenali i pri parametri charakterizujucom disi-
paciu energie z reakénych centier (DIo/CSo). Tento parameter
reagoval na teplotny stres zmenou v rozmedzi 12% (japonské
odrody) az 59 % (stredoeuropske genotypy) (obr. 5). Vysoka
teplota vo vSeobecnosti spdsobuije tiez pokles plne funkénych
reakénych centier (pokles parametra RC/CSm).

Vysoka teplota indukovala objavenie sa tzv. K-kroku vo
faze J indukénej krivky FCH v ¢ase 0,3 ms, ¢o koreSponduje
s narastom hodnoty parametra Wk (relativnej variabilnej fluo-
rescencie v ¢ase 0,3 ms). Pritom priemerné hodnoty parametra
Wk nestresovanych listov boli relativne kon8tantné a pohybo-
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Obrazok 3 Priemerny ndrast maximalnej fotochemickej efektivnosti
(Fv/Fm) po ucinku vysokej teploty
Figure 3 Average increase of the maximal photochemical PSII

efficiency (Fv/Fm) after high temperature treatment
(1)Fv/Fmincrease in %, (2) genotypes

Obrazok 5 Priemerny nérast parametra termickej disipacie (Dlo/CSo) po
tcinku vysokej teploty

Average increase of the thermal dissipation parameter
(Dlo/CSo) after high temperature treatment

(1) Dlo/CSo increase in %, (2) genotypes

Figure 5
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Obrazok 6 Normalizdcia fluorescencie chlorofylu vo faze J namerand pred (A) a po 30 mintitove] inkubacii segmentov listov (B) pri teplote 40 °C pre skupi-
nu 31 genotypov pSenice, pri ktorej je viditelné objavenie sa tzv. K-kroku

Figure 6

Normalized chlorophyll a fluorescence of 31 winter wheat genotypes measured at the J step before (A) and after 30-minute incubation of the

leaf segments in the 40 40 °C pr water bath (B) with a K-step occurred

(1) relative variable fluorescence (W) in rel. units, (2) time in s

vali sa v rozsahu hodnét 0,41 az 0,46 bez vyraznejSich rozdie-

lov medzi genotypmi (obr. 6). Objavenie sa K-kroku v priebehu

O-J-I-P krivky je typickym symptomom poSkodenia komplexu

vyvijajuceho kyslik vo fotosystéme Il (Lu and Zhang, 1999). Za-

znamenali sme jeho narast v rozpati od 40% pri menej citlivych
genotypoch po 120% pri najcitlivejSich genotypoch.
Niektoré prace (Strasser, 2000; Srivastava et al., 1997

a dal$i) uvadzaju, ze Wk je citlivejSim, a preto i vhodnejs$im skri-

ningovym kritériom v porovnani s Fv/Fm, nakolko jeho hodnoty

pred stresom su vyrovnanejSie a stabilnejSie, ma jasny fyziolo-
gicky vyznam a vo vacsine pripadov nie je citlivy na iné streso-
vé faktory s vynimkou vysokej teploty. Merania Wk pocas
vegetacie ukazuju na postupné zvySovanie termostability obil-
nin v ontogenéze, €o znamena, Ze v generativnej faze rastu

a vyvinu ani teplota 40 °C nemusi byt dostato¢ne vysoka pre in-

dukciu K-kroku v porovnani so skorSimi rastovymi fazami.

V dalSom vyskume by bolo preto potrebné ontogeneticku reak-

ciu genotypov na vysoku teplotu podrobnejSie zmonitorovat.

Na zaklade vysledkov z modelovych experimentov s geno-
typmi pSenice letnej, f. ozimnej ( Triticum aestivum L.) r6zneho
geografického pévodu mozno formulovat niektoré zavery:

e Meranie rychlej kinetiky fluorescencie chlorofylu a sa ukaza-
lo ako ucinny prostriedok pre monitorovanie vplyvu vysokej
teploty na fotosynteticku vitalitu rastlin. Zaznamenali sme
rozdielne mechanizmy a prejavy Gc¢inku vysokej teploty na
fotosynteticky aparat.

o Uginok vysokej teploty najvyraznejsie pdsobi na svetelné re-
akcie v PS II. Teplota 40 °C spdsobuje poskodenie kyslik vy-
vijajuceho komplexu (OEC). Ako indikator poSkodenia OEC
moZe byt objavenie sa K-kroku v priebehu indukénej O-J-I-P
krivky fluorescencie chlorofylu v ¢ase 0,3 ms (parameter
WKk). NajvyraznejSi K-krok sa prejavil pri modernych genoty-
poch slovenskej, v SirSom poriati stredoeurdpskej prove-
dosiahli staré krajové odrody (Vrakunska, RadoSinska Nor-
ma) nasledované juhoeurépskymi a &inskymi genotypmi.

e Maximalny kvantovy vytazok fotochémie (Fv/Fm), je para-
metrom vhodnym pre determinaciu posobenia teplotného
stresu a rozdielov v termostabilite fotosyntetického aparatu
medzi genotypmi. Jeho selekény vyznam bol potvrdeny
i dal§imi hodnotenymi parametrami FCH (P.l., Dlo/CSo a
WK) v pripade vySpecifikovania slovenskych krajovych od-
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rod ako najtolerantnejSich a modernych slovenskych (resp.
stredoeurdpskych) genotypov ako najcitlivejSich na vysoku
teplotu.

e Zaradenie i dalSich vybranych znakov (predovSetkym feno-
I6gie, efektivnosti vyuZitia vody, osmotického prispdsobenia
pletiv) vratane metédy merania rychlej kinetiky fluorescen-
cie chlorofylu do 8lachtitelského procesu méze viest k efek-
tivnejSiemu vyberu odrdd, a tym pomdze tvorbe novych,
ekostabilnejSich genotypov.

Uginok klimatickych extrémov je evidentny a prejavuje sa
na kazdej hierarchickej Urovni ekosystémov, od molekularnej
urovne po celistvé rastliny. Narastajicim globalnym oteplenim
sa bude ich efekt stupriovane prejavovat v fazko predvidatel-
nych interakciach. Nie je zndmy jednoznaény vztah medzi me-
niacim sa prostredim a biologickymi aspektmi agrobiodiverzity.
Preto budu Studované reakcie genetickych zdrojov nielen v pri-
rodzenom prostredi, ale aj v riadenych klimatickych reZimoch
so simulaciou zmien vodnych pomerov, G¢inku vysokych teplot
a silného Ziarenia, zvySenej koncentracie CO, v atmosfére.

Sithrn

V selekénych testoch ozimnej pSenice ( Triticum aestivum L.) na
termotoleranciu sme pestovali 31 genotypov r6znej provenien-
cie vratane krajovych odrdd v kontrolovanych podmienkach la-
boratérneho klimatizovaného boxu. Na segmenty pine
vyvinutych listov sme pésobili teplotou 40 °C pre indukciu zvyse-
nej citlivosti, resp. tolerancie rastlin. Pred a po oSetreni vysokou
teplotou bola merana polyfazova indukéna krivka fluorescencie
chlorofylu do 1 s (Kautského indukéna krivka), z ktorej boli vypo-
¢itané zakladné (Fo, Fm, Fv) a odvodené parametre fluorescen-
cie chlorofylu. Z vysledkov vyplyva, Ze parametre, ako je
maximalna fotochemicka efektivnost PSII (Fv/Fm), relativna va-
riabilna fluorescencia pri 0,3 ms (Wk), index vitality (P.l. abs.)
a efektivna disipacia energie z aktivnych reakénych centier
(Dlo/CSo) reagovali najcitlivejSie na aplikovanu vysoku teplotu,
a tym umoznili vyselektovat skupiny genotypov a odréd ozimnej
pSenice od najcitlivejSich (moderné slovenské a stredoeurépske
genotypy) po najtolerantnejSie (slovenské krajové odrody, juho-
europske a Cinske). Na zaklade uvedeného metoda fluorescen-
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cie chlorofylu v rychlej faze je uzitocna pre prakticku identifikaciu
termotolerantnejSich plodin a odréd a naviac mdZze priniest vela
teoretickych informéacii o Gc€inku vysokej teploty na Strukturu foto-
syntetického aparatu a jeho funkénost.

Klacové slova: stres z vysokej teploty, fluorescencia chloro-
fylu a, fotosystém I, termotolerancia, pSenica
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