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REZIME

Rezistentnost korova na herbicide predstavlja stecenu otpornost jedinki da u uslovima njihove
duze izloZenosti istom herbicidu, odnosno herbicidima istog mehanizma delovanja na koje su
u pocetku njihove primene bile osetljive prezive primenu preporucenih i znatno ve¢ih koli¢ina
herbicida, zavrse Zivotni ciklus i ostave potomstvo. Naj¢es¢i mehanizmi rezistentnosti korova na
herbicide su: rezistentnost na primarnom mestu delovanja, rezistentnost locirana izvan primarnog
mesta delovanja, ukrstena i viSestruka (multipla) rezistentnost. Do sada u Svetu je potvrdeno 514
slucajeva rezistentnosti (vrsta x mesto delovanja) i to kod 262 korovske vrste (152 dikotile, 110
monokotila), a najveci broj potvrdenih slucajeva se odnosi na herbicide inhibitore ALS enzima,
FS II, EPSPS enzima, inhibitori ACC-aza, sinteticke auksine itd. U Srbiji postoji potvrdeno vise
slucajeva smanjene osetljivosti korovskih vrsta na herbicide inhibitore FS I1i ALS enzima, a visok
nivo rezistentnosti je potvrden na ALS inhibitore kod vrsta: Amaranthus retroflexus, Sorghum
halepense, Ambrosia artemisiifolia 1 Helianthus annuus.
Kljucne reci: rezistentnost, herbicidi, mehanizam rezistentnosti, korovi.

UvVOD

Razvoj rezistentnosti korova na herbicide je normalan i predvidiv ishod u prirodnoj selekiji.
Ova pojava je povezana sa ¢injenicom da u prirodi (u divljim i korovskim populacijama)
postoje pojedinacni rezistentni aleli (retke mutacije koje se mere promilima) pre nego $to
se bilo koji herbicid uvede u primenu i da se brojnost tih jedinki u uslovima intenzivne
primene istih herbicida stalno povecava i kada one u populaciji postanu dominantne tada ih
njace$ce detektujemo kao rezistentne populacije (Heap, 2014). Opste prihvacena definicija
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rezistentnosti organizama na pesticide, koju je predlozila svetska asocijacija United Nations
Food and Agricuture Organization 1965. godine (LeBaron and Gressel, 1982) je ovu pojavu
definisala kao »oslabljenu reakciju« biljnih ili Zivotinjskih populacija na primenu pesticida
ili drugih agenasa koji se koriste za njihovo suzbijanje. Dakle, rezistentnost je zasnovana na
razlicitoj reakciji izmedu prirodno osetljive i rezistentne populacije. Heap i LeBaron (2001)
su rezistentnost korova na herbicide definisali kao kapacitet korovske populacije, koja je
prethodno bila osetljiva na herbicide, da prezivi primenu preporucenih i znatno vecih koli¢ina
primene herbicida, zavrsi Zivotni ciklus i ostavi potomstvo.

ISTORIJAT RAZVOJA REZISTENTNOSTI KOROVA NA HERBICIDE

Prvi potvrdeni slucaj rezistentnosti korova na herbicide se odnosi na korovsku vrstu Senecio
vulgaris L. (fam. Asteraceae) koja je nakon 10 uzastopnih ili naizmenic¢nih godina primene
triazina prezivela primenu ¢ak 18 kg ha'! simazina (inhibitor fotosistema II (FS II)) (Ryan,
1970). Nakon prvog potvrdenog rezistentnog biotipa u narednih desetak godina potvrdeno
je oko 30 rezistentnih korovskih vrsta pre svega na podrucju SAD i Zapadne Evrope pri ¢emu
je kod najveceg broja potvrdenih slucajeva to bila rezistentnost na herbicide inhibitore FS II.
Nakon toga, broj potvrdenih slu¢ajeva je iz godine u godinu rastao pri ¢emu je u poslednjoj
dekadi XX veka do$lo do ubrzanog razvoja rezistentnih korovskih biotipova na herbicide
inhibitore acetolaktat/acetohidroksi-kisele sintetaze (ALS/AHAS) (pre svega na sulfoniluree i
imidazolinone) i inhibitore 5-enolpiruvatsikimat 3-fostaf sintetaze (EPSPS) tj. glicine (Tabela
1, Slika 1) (Heap, 2020).

Tabela 1. Dinamika razvoja rezistentnosti korova na herbicide (po dekadama) kod mehanizama delovanja sa
najvecim brojem potvrdenih rezistentnih biotipova

Table 1. First confirmed cases of weed species that have developed resistance to different herbicide sites of action,
given in decades

Grupe herbicida prema Broj korovskih vrsta / No. of weed species

mehanizmu delovanja Vremenski period po dekadama / Time periods in decades Ukupno
Herbicide groups by site Total
of action 1970-1979 1980-1989 1990-1999 2000-2009 2010-2020

Inhibitori FSII (C1) 20 32 11 7 4 74
Inhibitori EPSPS enzima / / 2 18 30 50
Inhibitori ALS enzima / 11 62 53 39 165
Inhibitori ACC-aze / 5 20 16 8 49
Ukupno 20 48 95 94 60 338

Neke korovske vrste kao $to su: Lolium rigidum, Echinochloa crus-galli var. crus-galli, Poa
annua, Alopecurus myosuroides, Avena fatua, Echinochloa colona, Eleusine indica, vrste roda
Amaranthus itd. imaju ve¢i afinitet za razvoj rezistentnosti nego sto je to slucaj sa drugim
vrstama a razlog je njihova izrazena geneticka varijabilnost. Osim toga, mnoge korovske
vrste su razvile rezistentnost na vise herbicida istog mehanizma delovanja kao i na herbicide
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Slika 1. Hronologki rast razvoja rezistentnosti korova na herbicide u svetu (Heap, 2020)
Figure 1. Chronological increase of herbicide resistant weeds in the world (Heap, 2020)

razli¢itih mehanizama delovanja (Tabela 2). Takode, herbicidi iz razli¢itih hemijskih grupa
i razli¢itog mehanizma delovanja (npr. sulfoniluree, sinteticki auksini) se znacajno razlikuju
u pogledu rizika za razvoj rezistentnosti korova na njih. Osim toga, razlicite hemijske grupe
sa istim mehanizmom delovanja kao $to su herbicidi inhibitori ALS enzima (imidazolinoni
(IMI), sulfoniluree (SU), triazolopirimidini (TP), pirimidiniltio (ili oksi)-benzoati (PTB) i
sulfonilamino-karboniltriazolinoni (SCT)) se takode mogu razlikovati u pogledu nivoa rizika
za razvoj rezistentnosti. Do sada sulfoniluree su se pokazale kao najrizi¢nija hemijska grupa u
odnosu na fenomen rezistentnosti korova na herbicide, zatim slede herbicidi inhibitori FSII,
potom inhibitori acetil CoA karboksilaze (ACC-aze), potom inhibitori EPSPS enzima, zatim
sinteti¢ki auksini itd. (Grafik 1).

Generalno, pored postojanja pojedinacnih (meri se promilima) rezistentnih alela u divljim/
korovskim populacijama kljucni ¢inioci koji doprinose razvoju rezistentnosti korova na
herbicide su: (i) gajenje useva u monokulturi (koja favorizuje razvoj nekoliko dominantnih
vrsta korova) i prisustvo korova u visokoj brojnosti, (i) veli¢ina i geneticka varijabilnost
korovske populacije, (iii) specificne mutacije na primarnom mestu delovanja herbicida, (iv)
nivo ekspresije rezistentnog gena, (v) velika produkcija semena i vegetativnih reproduktivnih
organa, (vi) raznoSenje semena i polena, (vii) uestala primena istog ili heribicida istog
mehanizma delovanja, (viii) perzistentnost herbicida u zemljistu itd.

Prema poslednjim podacima u Svetu je potvrdena rezistentnost kod 514 slucajeva (vrsta
x mesto delovanja) i to kod 262 vrste (152 dikotile i 110 monokotila) u 93 useva i 70 zemalja
(Heap, 2020), a najvedi broj potvrdenih slu¢ajeva se odnosi na herbicide ALS inhibitore, na
drugom mestu su inhibitori FS II, na tre¢em su inhibitori EPSPS enzima, zatim inhibitori
ACC-aza itd. (Tabela 3).
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Tabela 2. Broj rezistentnih korovskih vrsta koje su razvile rezistentnost na cetiri i vie mehanizama delovanja
herbicida
Table 2. Number of weed species resistant to four or more mechanisms of herbicide action

HRAC grupe prema mehanizmu delovanja
Vrsta Ukupno HRAC group by mechanism of action

Speci Total -
pecies ° A B Ca @ D G K1 o g Ol

Others

Lolium rigidum 14

Echinochloa crus-galli var. 1
crus-galli
Poa annua 10
Avena fatua

Eleusine indica

Lolium perenne subs.
multiflorum

Amaranthus palmeri
Alopecurus myosuroides
Echinochloa colona

NN N o«
N = NN

Amaranthus tuberculatus

N
[SS]

Amaranthus hybridus

Conyza sumatrensis
Amaranthus retroflexus
Ambrosia artemisiifolia
Conyza canadensis
Kochia scoparia
Lolium perenne
Raphanus raphanistrum
Senecio vernalis
Alopecurus japonicus
Bidens pilosa

Bromus tectorum
Chenopodium album

L A NLS, BNV, BT, B, BT, B, B
(=R I = == SR S N = = S R

Conyza bonariensis

Hordeum murinum ssp.
galucum
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Ishaemum rugosum
Senecio vulgaris
Setaria viridis
Sisymbrium orientale
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Sorghum halepense
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Tabela 3. Broj korovskih vrsta koje su razvile rezistentnost prema mehanizmu delovanja herbicida
Table 3. Number of herbicide resistant weed species by mechanism of action

x:?ﬁ::‘zi::: (t)lfe :l?t?(:ﬂ 2 Igrl::::: Primer herbicida Dikot. Monokot.  Ukupno
ALS inhibitori B hlorsulfuron 101 64 165
Inhibitori FS I Cl atrazin 51 23 74
EPSP sintetaze inhibitori G glifosat 24 20 50
ACC-aza inhibitori A setoksidim 0 49 49
Sinteticki auksini (0] 2,4-D 33 8 41
FS I elektronski transport D parakvat 22 10 32
FS IT inhibitori (uree i amidi) C2 hlorotoluron 11 18 29
PPO inhibitori E oksifluorfen 10 3 13
Inhibitori mikrotubula K1 trifluralin 2 10 12
Inhibitori lipida N trialat 0 10 10
Inhibitori dugog lanca masnih kiselina K3 butahlor 2 5 7
Biosinteza karotenoida (nepoznato del.) F3 amitrol 1 5 6
FS IT inhibitori (nitrili) C3 bromoksinil 3 1 4
Inhibitori biosinteze karotenoida F1 diflufenikan 3 1 4
Inhibitori sinteze glutamina H glufosinat amonium 0 4 4
Inhibitori celuloze L dihlobenil 0 3 3
Antimikrotubularni mitoti¢ki destruktori Z flamprop-metil 0 3 3
HPPD inhibitori F2 izoksaflutol 2 0 2
DOXP inhibitori F4 klomazon 0 2 2
Inhibitori mitoze K2 profam 0 1 1
Nepoznati Z endotal 0 1 1
Inhibitori izduzivanja celije z difenzokvat 0 1 1
Inhibitori nukleinskih kiselina Z MSMA 1 0 1
Ukupno 266 248 514

Ista korovska vrsta moze da razvije rezistentnost na vise mehanizama tako da ukupan broj
(266+248=>514) ne znadi toliki broj razli¢itih vrsta

U odnosu na broj potvrdenih rezistentnih korovskih vrsta sa najve¢im brojem su sledece
botanicke familije: Poaceae (85 vrsta), Asteraceae (44), Brassicaceae (22), Cyperaceae (12),
Amaranthaceae (11), Scrophulariaceae (9), Polygonaceae (9), Chenopodiaceae (7), Alismataceae
(7)1 Caryophyllaceae (6). Prema broju aktivnih supstanci (a.s.) na koje je potvrdena rezistentnost
na prvom mestu su inhibitori ALS enzima sa 57 a.s., zatim PPO inhibitori sa 29 a.s., inhibitori
dugog lanca masnih kiselina i inhibitori FS II sa po 26 a.s., sinteticki auksini sa 25 a.s., inhibitori
ACC-aza sa 21 a.s., inhibitori fotositetma II (uree i amidi) sa 20 a.s., inhibitori lipida sa
19 a.s., inhibitori mikrotubula sa 16 a.s. i HPPO inhibitori sa 12 a.s. (Heap, 2020). Atrazin
(inhibitor FS II) je aktivna supstanca, za sada, sa najve¢im brojem potvrdenih rezistentnih
vrsta (66), na drugom mestu je imazetapir (44), potom slede tribenuron-metil (43), imazamoks
(37), hlorsulfuron (36), metsulfuron-metil (35), glifosat (34), jodosulfuron-metil-natrijum
(33), fenoksaprop-P-etil (31), simazin (31), bensulfuron-metil (29), tifensulfuron-metil (27),
fluazifop-P-butil (25), pirazosulfuron-etil (25) itd. U odnosu na broj potvrdenih rezistentnih
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korovskih vrsta po zemljama (i mestu delovanja herbicida) u prvih deset mesta su: USA,
Australija, Kanada, Francuska, Brazil, Kina, Spanija, Izrael, Japan i Nemacka (Tabela 4) (Heap,
2020).

Tabela 4. Drzave sa najve¢im brojem potvrdenih rezistentnih korovskih vrsta
Table 4. Top ten countries with the highest number of confirmed herbicide resistant weed species

. . Broj rezistentnih korovskih vrsta u odnosu na mehanizam delovanja
Ukupan broj rezistentnih vrsta

Drizava N Number of resistant weed species by site of action
Country Total number.of resistant Sinteticki
species ALS ACC-aze PSII EPSPS auksini

USA 165 53 15 26 17 10
Australia 96 26 13 8 20 4
Kanada 68 25 4 13 6 6
Francuska 56 22 6 22 3 1
Brazil 50 20 7 4 9 3
Kina 45 17 8 2 5
Spanija 41 10 2 18 6 1
Izrael 37 13 6 12 2 0
Japan 36 21 2 1 3 0
Nemacka 33 11 5 13 0 0

U odnosu na vrstu useva u kojima je najveci broj potvrdenih rezistentnih korovskih vrsta
na herbicide na prvom mestu je pdenica, a zatim slede kukuruz, pirinac, soja itd. (Tabela 5).

Tabela 5. Broj korovskih vrsta po usevima koje su razvile rezistentnost
Table 5. Number of herbicide resistant weed species by crop

Usev Broj korovskih vrsta
Crop Number of weed species
PSenica 81

Kukuruz 65

Pirina¢ 52

Soja 50

Pored puteva 35

Ozima pdenica 33

Jari jecam 30

Vocnjaci 28

Uljana repica 21

Pamuk 18

Pasnjaci 18
Povrtnjaci 16

Duz Zeliznica 15

Gra$ak 13
ZaparloZene povr$ine 12
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Rezistentne populacije u prirodi mogu da se odrzavaju na odredenom nivou vise godina,
¢ak i u odsustvu selekcionog pritiska (tj. primene herbicida na koje je biotip korova razvio
rezistentnost), pri ¢emu ¢e njihova postojanost zavisiti od efikasnosti suzbijanja nehemijskim
metodama ili herbicidima na koje su osetljive, dugove¢nosti semena, fitnesa i $irenja
rezistentnog semena u polju.

MEHANIZMI REZISTENTNOSTI

Postoji $irok opseg potencijalnih mehanizama rezistentnosti korova na herbicide, s tim
$to svaka biohemijska promena koja omogucava biljci da prezivi primenu herbicida moze da
bude uzrok rezistentnosti (Elezovi¢ i sar., 2003). Prema mehanizmu rezistentnosti korova na
herbicide svi procesi se mogu grupisati u nekoliko tipova rezistentnosti i to: 1) rezistentnost
na primarnom mestu delovanja herbicida, 2) rezistentnost locirana izvan primarnog mesta
delovanja herbicida, 3) ukr$tena rezistentnost i 4) viSestruka (multipla) rezistentnost
(Sammonsa and Gaines, 2014; Yu and Powles, 2014; Vrbnicanin et al., 2017a).

Rezistentnost na primarnom mestu delovanja herbicida (Target-Site Resistance, TSR)
nastaje kao rezultat jedne ili viSe mutacija na genu odgovornom za enzim koji vezuje herbicid.
Kod ovakvog tipa rezistentnosti dolazi do smanjenja afiniteta vezivanja herbicida za dati enzim
te izostaje efikasnost herbicida. Veliki broj, mada ne ba$ svi slu¢ajevi rezistentnosti korova na
herbicide ALS inhibitore, inhibitore ACC-aza, triazine, dinitroaniline itd. su rezultat mutacija
na primarnom mestu delovanja herbicida. Prekomerna amplifikacija gena isto moze biti
uzrok razvoja rezistentnosti korova na herbicide koja takode pripada TSR. Trece, povecana
sinteza ciljanog enzima takode moze biti uzrok razvijene rezistentnosti na primarnom mestu
delovanja herbicida.

Rezistentnost izvan primarnog mesta delovanja herbicida (Non-Target-Site Resistance,
NTSR) je bazirana na metabolizmu koji smanjuje aktivnost herbicida pre nego dospe do ciljanog
mesta delovanja. To se deSava kroz smanjeno usvajanje (penetraciju) ili umanjenu translokaciju
herbicida, pove¢anu komparmentaciju (sekvestraciju) ili dekoksikaciju (metabolizam)
herbicida, i kao rezultat ne dospevanja herbicda do mesta delovanja izostaje efekat i propadanje
biljaka. NTSR bazirana na biohemijskim reakcijama koje vode ka detoksikaciji herbicida se
odvijaju u nekoj od reakcija kao $to su: oksidacija, redukcija, hidroliza i konjugacija (Dekker
and Duke, 1995; Fischer et al., 2008).

Ukrstena rezistentnost (Cross-Resistance, CR) je rezistentnost gde jedan mehanizam
uslovljava rezistentnost na vise herbicida iz razli¢itih hemijskih grupa, ali istog mehanizma
delovanja. Ukrstena rezistentnost moze biti kontrolisana sa jednim, dva ili viSe gena koji
kontrolisu jedan mehanizam delovanja. Postoji dva tipa ukrstene rezistentnosti: ukrstena
rezistentnost ciljanog mesta delovanja herbicida (TS-CR) i ukrstena rezistentnost izvan ciljanog
mesta delovanja herbicida (NTS-CR). Spram ovoga cesce se javlja TS-CR gde izmenjeno mesto
delovanja herbicida potvrduje rezistentnost na vise ili sve herbicide koji inhibiraju isti enzim.
S druge strane, NTS-CR je tip rezistentnosti u kome je uklju¢en mehanizam koji nije vezan za
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primarno mesto delovanja ciljanog enzima. Ti mehanizmi su bazirani na smanjenom usvajanju
i translokacije ili ubrzanoj detoksikaciji herbicida (LeBaron and Utah, 2008).

Visestruka/multipla rezistentnost (Multiple-Resistance, MR) je tip rezistentnosti gde
dva ili viSe mehanizama rezistentnosti prisutni u jednoj biljci ili populaciji (jedna populacija
razvije rezistetnost na vise herbicida iz razli¢itih hemijskih grupa sa razli¢itim mehanizmom
delovanja) (Collavo and Sattin, 2014).

HIBRIDIZACIJA: PUT KA STVARANJU REZISTENTNIH KOROVSKIH BIOTIPOVA

Spontano ukrstanje izmedu vrsta je veoma Cesta pojava kod biljaka i zivotinja. Procenjeno
je da oko 25% biljnih i 10% Zivotinjskih vrsta je podlozno hibridizaciji. Izmedu ostalog, usled
spontanog ukrs$tanja korova unutar vrste ili srodnih vrsta mogu nastati invazivne korovske
populacije s jedne strane, kao i rezistentni biotipovi korova s druge strane ukoliko u procesu
hibridazacije ucestvuju tolerantni usevi na herbicide (npr. hibridi suncokreta tolerantni na
ALS inhibitore).

Hibridizacija je pojam koji je bio poznat jo§ u doba Karl Linea i Carls Darvina. Slozenost
hibridizacije Carls Darvin je u svom delu ,,Hibridi” istakao rekavsi da se ne moze postaviti
jasna granica izmedu same ,vrste,, i »varijeteta,, iste. SloZenost i evolutivni znacaj ovog
procesa je rezultat ¢injenice $to od malobrojne populacije pojedinih vrsta mogu nastati nove,
mnogobrojne populacije a tokom vremena (evolucije) i vrste.

Spontana hibridizacija, odnosno transfer gena, je normalan proces koji se u prirodi
neprekidno desava, kako izmedu srodnih gajenih i korovskih tj. divljih vrsta, tako i izmedu
populacija korovskih ili divljih vrsta. Do transfera gena moze do¢i sa useva na korov ili
sa korova na usev. Rezultat procesa su hibridne biljke koje imaju drugacije osobine od
,roditelja”. Te osobine ¢esto omogucavaju novonastalim individuama da opstanu u razlic¢itim i
promenjivim ekolo$kim uslovima i ¢ine ih adaptibilnijim u odnosu na roditelje. Hibridizacija
na relaciji ,usev” - ,korov” je povecala interesovanja naucne javnosti po uvodenju GMO
(genetski modifikovani organizmi) i tolerantnih useva na herbicide. Sobzirom da korovi koji
poseduju odredene karakteristike za vrstu najée$ce nisu u potpunosti kompatibilni sa drugim
korovima (zbog izrazene populacione varijabilnosti) je razlog zasto geni iz gajene vrste teze
opstaju u korovskoj populaciji, i to je verovatno razlog zasto u prethodnom periodu nije bilo
viSe interesovanja za ovaj (hibridizacija ,,usev-korov”) proces (Ellstrand, 1999). Medutim,
zahvaljujuci novim biotehnologijama i uvodenjem u proizvodnju GM i tolerantnih useva
na herbicide do transfera gena dolazi kada se u blizini nalazi odgovaraju¢i kompatibilan
hibridizacioni partner (npr. tolerantni bibrid suncokreta i korovski suncokret, obe pripadaju
vrsti Helianthus annuus) (Bozi¢ et al., 2015, 2019). Kretanje gena je odredeno biologijom
vrste i moze varirati zavisno od nacina razmnozavanja, evolucije biljke i na¢ina oprasivanja
(polinacije). Generalno, da bi uopste doslo do hibridizacije, moraju biti ispunjeni odredeni
uslovi: 1) vrste treba da se nalaze na istom lokalitetu, 2) da budu polno kompatibilne, 3) da
im se preklapa period cvetanja, 4) da postoji/e vektori polena (vetar, voda, insekti) itd. (Bozi¢
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etal., 2015; Vrbnicanin et al., 2017b). Kao rezultat uspesne hibridizacije izmedu tolerantnih,
odnosno GMO useva i divljih srodnika/korova mogu nastati rezitentni korovski hibridi.

REZISTENTNOST NA HERBICIDE INHIBITORE FS II (TRIAZINE)

Triazinski herbicidi su otkriveni u laboratoriji hemijske kompanije J.R. Geigy, Ltd. 1952.
godine &ije sediste je u Bazelu, Svajcarska (Miiller, 2008) i oni su u drugoj polovini XX veka, imali
vaznu ulogu u zastiti useva od korova. Triazinski herbicidi inhibiraju FS II kod fotosintetski
aktivnih organizama. Mehanizam njihovog delovanja se odnosi na vezivanje za D, protein u
ES I, sprecavajudi transport elektrona do plastokinona (Trebst, 2008). Rezistentnost mnogih
korovskih vrsta na triazinske herbicide postignuta je kao rezultat modifikacija molekula D,
proteina, odnosno mutacije hloroplast gena psbA koji kodira D, protein (Mechant et al.,
2008; Ashworth et al., 2016). Kao §to je u uvodnom delu ovog rada navedeno, prvi slucaj
rezistentnosti na herbicide je upravo potvrden kod herbicida inhibitora FS IT kada su jedinke
vrste S. vulgaris prezivele primenu 18 kg ha-! simazina.

Na mestu mutacija dolazi do supstitucija aminokiseline glicina (Gly) sa serinom (Ser) ili
treoninom (Thr) na poziciji 264 (Ser-264-Gly/Thr) $to je najces¢i slucaj, zatim supstitucije
valina (Val) sa izoleucinom (Ile) na poziciji 219 (Val-219-Ile), ili leucina (Leu) sa Val na poziciji
218 (Leu-218-Val), alanina (Ala) sa Val na poziciji 251 (Ala-251-Val) ili asparagina (Asn) sa
Thr na poziciji 266 (Asn-266-Thr) (Slika 2).

Kod urea herbicida, takode inhibitora FS IT isto dolazi do njihovog vezivanja za D1 protein, ali
ne na identi¢cnom mestu kao kod triazina (Gronwald, 1994). Moguc¢a je i ukrstena rezistentnost
na triazine i uracile.
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Slika 2. Aminokiselinske sekvence na D1 proteinu gde se vezuju herbicidi inhibitori FS II (Trebst, 2008)
Figure 2. The amino acid sequence of the herbicide-binding D1 protein in the PS II (Trebst, 2008)
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Osim mogucih substitucija aminokiselina na D, proteinu takode cesti razlozi rezistentnosti
su i smanjeno usvajanje, umanjena translokacija i/ili detoksikacija triazinskih herbicida kod
mnogih korovskih vrsta. Pored toga, u zavisnosti od herbicida, interakcije izmedu herbicida,
specifi¢nosti aminokiselinskih supstitucija, razli¢iti nivoi ukrstene ili negativno ukrstene
rezistentnosti su potvrdeni za razli¢ite mutacije na D1 proteinu (Mengistu et al., 2005).

REZISTENTNOST NA HERBICIDE ALS INHIBITORE

Herbicidi inhibitori ALS (AHAS) enzima pripadaju jednoj od pet hemijskih grupa:
imidazolinoni (IMI), sulfoniluree (SU), triazolopirimidini (TP), pirimidiniltio (ili oksi)-
benzoati (PTB) i sulfonilamino-karboniltriazolinoni (SCT), pri ¢emu su sulfoniluree
najzastupljenije (oko 30 komercijalizovanih herbicida) (Mallory-Smith and Retzinger, 2003).
Prvi komercijalizovani SU herbicid bio je hlorsulfuron uveden u primenu 1982. godine od
strane DuPont kompanije za suzbijanje korova u usevima strnih Zzita. Gotovo istovremeno,
kompanija Cyanamid je otkrila strukturalno novu hemijsku grupu herbicida, IMI, ali sa istim
mehanizmom delovanja (inhibiri ALS enzima). Nakon toga otkrivene su i preostale tri hemijske
grupe sa isitim mehanizmom delovanja. ALS je prvi enzim koji ima esencijalnu ulogu u
biosintezi aminokiselina valina, leucina i izoleucina (Devine et al., 1993).

Prvi slucaj rezistentnosti na herbicide ALS inhibitore je utvrden pet godina nakon
uvodenja SU herbicida u primenu i to kod korovskih vrsta Lactuca serriola i Kochia scoparia
na hlorsulfuron (Shaner, 1992).

Rezistentnost korova na herbicide ALS inhibitore je posledica izmene gena koji kodira ALS
enzim. U zavisnosti od vrste organizama (biljke, kvasci, bakterije) izmena enzima (mutacije)
moze da se javi na razli¢itim mestima tj. o, 3 iy domenu proteina (Slika 3) (Pang et al., 2004).
Do sada je poznato da se mutacije moguce javiti na osam mesta aminokiselinskih ostataka:
Ala-122, Pro-197, Ala-205, Asp-376, Arg-377, Trp-574, Ser-653 i Gly-654. Najces¢a mutacija
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Slika 3. Mesta mutacija na ALS enzimu kao rezultat razvija rezistentnosti na herbicide ALS inhibitore (Pang et
al., 2004)
Figure 3. ALS mutations conferring herbicide resistance (Pang et al., 2004)
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je supstitucija prolina (Pro) na poziciji 197 sa vi$e aminokiselina u c.-domenu (Pro-197-Ser/
Leu/Thr/GIn/Ala/Asn/His/Tyr/Arg/Glu/Ile). Jedna ili vi$e od navedenih mutacija su potvrdene
kod npr. vrsta K. scoparia, Descurainia sophia, Papaver rhoeas, Lolium rigidum, Apera spica-
venti itd. Osim navedenih cest uzrok rezistentnosti je i supstitucija aminokiseline triptofana
(Trp) na poziciji 574 sa Leu ili metioninom (Met) ili Gly (Trp-574-Leu/Met/Gly), $to je takode
potvrdena kod vise korovskih vrsta, kao i ukr$tena rezistentnost sa SU, IMI i TP herbicidima
(Beckie and Tardif, 2012; McElroy et al., 2013; Riar et al., 2015; Deng et al., 2016).

Generalno, manji broj potvrdenih slucajeva rezistentnosti na herbicide ALS inhibitore se
odnosi na izmenu aktivnosti enzima, smanjenu translokaciju i detoksikaciju. Osim toga, mnoge
korovske vrste rezistentne na herbicide ALS inhibitore su razvile multiplu rezistentnost koja
pored ALS inhibitora ukljucuje rezistentnost i na druge mehanizme delovanja herbicida, npr.
auksine, EPSPS i ACC-aza inhibitore (Preston et al., 2013; Liu et al., 2016).

REZISTENTNOST NA HERBICIDE ACC-AZA INHIBITORE

Herbicidi inhibitori ACC-aza obuhvataju tri hemijske grupe: ariloksifenoksipropionske
kiseline (APP/FOP), cikloheksandioni (CHD/DIM) i fenilpirazolini (FP/DEN). Prvi herbicid
ACC-aze inhibitor je komercijalizovan 1975. godine (Monaco et al., 2002). To su tipi¢ni
graminicidi, odnosno, herbicidi namenjeni za suzbijanje travnih korova u $irokolisnim
usevima, sa izuzecima koji se koriste u strnim zitima i pirin¢u. Mehanizam delovanja ovih
herbicida je inhibicija biosinteze masnih kiselina putem blokiranja acetil-CoA-karboksilaze
(ACC-aze) (Monaco et al., 2002). Sprecavanje sinteze lipida vodi ka destrukciji ¢elijskih
membrana, usled cega nema porasta i na kraju biljke propadaju. ACC-aza u zivim organizmima
egzistira u dve forme: prokariotska (multisubjedini¢na) koji se sastoji od nekoliko (17-51
kDa) subjedinica (Li and Cronan, 1992) i eukariotska (multifunkcionalna) koja se sastoji od
multifunkcionalnog polipeptida (220-280 kDa). Kod biljaka postoje obe forme ovog enzima i
oni su lokalizovani u razli¢itim delovima celije (Al Feel et al., 1992). Kod dikotila egzistiraju obe
forme ovog enzima ali u razli¢itim delovima Celije, i to prokariotska u plastidima i eukariotska
forma u citoplazmi. Kod monokotila u plastidima i u citoplazmi se nalazi samo eukariotska
multifunkcionalna forma ovog enzima. Inhibitori ACC-aza selektivno inhibiraju eukariotsku
plastidnu formu enzima, dok eukariotska i prokariotska citoplazmatska forma nisu pogodene
dejstvom inhibitora. Shodno tome, ovi herbicidi efikasno suzbijaju samo uskolisne korove,
odnosno, potpuno su selektivni za Sirokolisne useve (Gronwald, 1992).

Prvi slucaj rezistentnosti na herbicide inhibitore ACC-aza je potvrden tri godine nakon
uvodenja FOP i DIM herbicida kod vrste Alopecurus myosuroides.

Generalno, mehanizam rezistentnosti na herbicide inhibitore enzima ACC-aze moze
nastati kao rezultat metabolizma ili promene primernog mesta delovanja herbicida,
odnosno, supstitucije aminokiselina u regionu karboksil-transferaze unutar enzima ACC-
aze gde se vezuje herbicid (Slika 4) (Zhang et al., 2004; Jang et al., 2013). Potvrden je veci broj
aminikiselinskih supstitucija kod vise travnih korovskih vrsta, a supstitucije Asp-2078-Gly
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i Cys-2088-Agr su najucestalije i sa najizrazenijom rezistentno$cu na inhibitore ACC-aza
(Beckie and Tardif, 2012).

Slika 4. Mesta mutacija na enzimu ACC-aza kao rezultat razvija rezistentnosti na herbicide ACC-aza inhibitore
(Jang et al., 2013)

Figure 4. Single amino acid mutations in acetyl-CoA carboxylase in monocot resistant weed populations (Jang
etal., 2013)

Osim navedenog, promena aktivnosti enzima, ekspresija gena i detoksikacija su takode
Cesti slucajevi razvoja rezistentnosti korova na ovu grupu herbicida. Kod vrsta Alopecurus
myosuroides (Keshtkar et al., 2015), Echinochloa crus-galli (Iwakami et al., 2015), Lolium
rigidum (Yu et al., 2007) i Lolium perenne (Liu et al., 2016) potvrdena je NTSR i TSR multipla
rezistentnost na herbicide ACC-aza i ALS inhibitore, kao i ACC-ase i EPSPS inhibitors, odnosno
inhibitore fotosinteze.

REZISTENTNOST NA HERBICIDE EPSPS INHIBITORE

Glifosat kao neselektivni translokacioni herbicid je razvila kompanija Chemical Company
Monsanto 1974. godine. Aktivna komponenta glifosata N-(fosfonometil) glicin je derivat
aminokiselinskog glicina i fosfonske kiseline. Ciljano mesto delovanja glifosata je enzim EPSPS
(5-enolpiruvilsikimat-3-fosfat sintetaza), odgovoran za sintezu aromati¢nih aminokiselina
neophodnih za sintezu regulatora rasta, antocijana, fenola i proteina (Steinrucken and
Amrhein, 1980). Mesto delovanja glifosata je locirano u hloroplastu i prvi slucaj rezistentnosti
je potvrden 1996. godine kod vrste Lolium rigidum. Uvodenjem GM useva otpornih na glifosat
u SAD i drugim delovima sveta dovelo je do ogromnog povecanja potrosnje ovog herbicida
(u usevima pamuka, uljane repice, kukuruza, psenice, $ecerne repe, krompira itd.).

Razvoj rezistentnosti korova na glifosat je rezultat: mutacija na EPSPS enzimu, amplifikacije/
eksperesije gena na ciljanom mestu, sekvestracije aktivne supstance u vakuolama, smanjenog
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usvajanja i ogranicene translokacije herbicida (Sammons and Gaines, 2014). U mnoginm
potvrdenim slucajevima rezistentnosti korova na glifosat utvrdeni su razli¢iti menahizmi
NTSR (ograniceno usvajanje i translokacija, vakuolarna sekvestracija) i TSR (supstitucija
aminikiselina na mestu delovanja, ekspresija/amplifikacija EPSPS gena, izmenjena aktivnost
enzima). Na osnovu cDNK sekvence EPSPS gena potvrdeno je da su najéesce supstitucije Pro
sa Ser/Ala/Thr/Leu (Pro-106-Ser/Ala/Thr/Leu) na poziciji 106 EPSPS proteina kod mnogih
korovskih vrsta koje su razvile rezistenntost na glifosat (Amaranthus tuberculatus, Eleusina
indica, Echinochloa colona, Lolium rigidum, Lolium multiflorum, Poa annua) (Nandula et
al., 2013; Bearson et al., 2002; Alarcon-Reverte et al., 2013; Perez-Jones et al., 2007; Cross et
al,, 2015).

STANJE REZISTENTNOSTI KOROVA NA HERBICIDE U SRBIJI

U nasoj zemlji prvo suocavanje sa ovim fenomenom i njegovo proucavanje zapoceto je
1990-ih godina na vrstama Amaranthus retroflexus, Chenopodium album i Chenopodium
hybridum u odnosu na herbicide inhibitore FS II tj. atrazin (Janji¢ i sar., 1992, 1994a,b, 1995).
Do sada, u Srbiji je kod vise korovskih vrsta potvrdena smanjena osetljivost na inhibitore FS
11 (A. retroflexus, Setaria viridis, Chenopodium hybridum i Abutilon theophrasti) i inhibitore
ALS enzima (A. retroflexus, Echinochloa crus-galli, Datura stramonium, Chenopodium album,
Helianthus annuus i Sorghum halepense) (Bozi¢ et al., 2005, 2007, 2011, 2016; Vrbnicanin et al.,
2005, 2012; Pavlovic et al., 2006, 2007a,b, 2014). Poslednjih par godina sa visokim indeksom
potvrdena je rezistentnost na herbicide inhibitore ALS enzima (sulfoniluree, imidazolinoni)
kod vrsta: Amaranthus retroflexus na podrucju Banata i Backe (Meseldzija i Konstantinovic,
2011; Malidza i sar., 2015b), Sorghum halepense na podrucju Juznog Banata, nekim lokalitetima
u Macvi, Severnoj i Zapadnoj Backoj, Sremu i Brani¢evskom okrugu (Malidza et al., 2014,
2015a,b) kao i kod vrste Ambrosia artemisiifolia (podaci nisu publikovani) i korovskog
suncokreta Helianthus annuus (Stojicevi¢ i sar., 2016; Vrbnicanin et al., 2017¢c; Bozi¢ et al.,
2019). Osim toga visok indeks rezistentnosti divljeg sirka na herbicide inhibitore enzima
ACC-aza je potvrden na podrucju jugo-zapadne Backe (Malidza i Rajkovi¢, 2017, 2018).

ANTIREZISTENTNA STRATEGIJA

Antirezistentna strategija ukljuc¢uje sve dostupne preventivne, agrotehnicke, fizicke i
hemijske mere za efikasno, ekonomicno i odrzivo suzbijanje korova (Norsworthy, 2012; Pavlovic
etal.,, 2014): 1) pregled parcela i inventarizacija korova u polju, 2) sprecavanje plodonosenje
korova i smanjenje rezervi semena u zemljistu, 3) spre¢avanje razno$enja semena i vegetativnih
reproduktivnih organa po parceli i izvan parcela, 4) odrzavanje obradivih i neobradivih
povrsina nezakorovljenim, 5) setva ¢istog semenskog materijala i kori$c¢enje zgorelog
stajnjaka, 6) gajenje kompetitivnih useva/genotipova, 7) uni$tavanje postZetvenih ostataka
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kako bi se unistilo seme i vegetativni reproduktivni organi korova (Integrated Harrington Seed
Destructor), 8) primena agrotehnickih i fizickih mera gde god je to prikladno, 9) primena
herbicida sa razli¢itim mehanizmom delovanja, praktikovati dvojne trojne kombinacije, 10)
kod primene herbicida postovati preporucene koli¢ine spram vrste i nivoa zakorovljenosti
useva, 11) postovati plodored, 12) intenzivirati istrazivanja, edukaciju i profesionalnu/stru¢nu
komunikaciju, 13) definisati i objaviti smernice za upravljanje antirezistentnom strategijom.

Sektor drzavne uprave, univerziteti, instituti, centri za razvoj i transfer tehnologija,
poljoprivredne savetodavne sluzbe, poljoprivredni proizvodaci i drugi relevantni akteri treba
dabudu povezani za proaktivno resavanje problema nastalih kao rezultat razvoja rezistentnosti
korova na herbicide kako bi se razvila isplativa strategija i praksa upravljanja rezistentnoscu
koja podrazumeva efikasno, ekonomicno, bezbedno i odrzivo suzbijanje korova.
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Weed resistance to herbicides

SUMMARY

Weed resistance to herbicides represents the acquired resistance of individuals to complete
the life cycle and leave offspring in the conditions of extended exposure to the same herbicide,
i.e. herbicides of the same mechanism of action to which they were sensitive at the beginning of
the application. Based on the herbicide resistance mechanisms, all processes can be grouped as
follows: target-site resistance, non-target-site resistance, cross-resistance and multiple-resistance.
Currently, herbicide resistance has been reported in 514 cases (species x site of action) worldwide,
in 262 weed species (152 dicotyledons, 110 monocotyledons). Many of those biotypes are resistant
to ALS inhibitors, PS II inhibitors, EPSPS inhibitors and ACC-ase inhibitors. The higher degree
of resistance to ALS inhibitors has been confirmed in the following weed species: Amaranthus
retroflexus, Sorghum halepense, Ambrosia artemisiifolia and Helianthus annuus.
Key words: resistance, herbicides, resistance mechanism, weeds.





