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Izvod: Biljke poseduju razli¢ite odbrambene mehanizme kojima se Stite od napada patogena. Oni se mogu
podeliti na mehanizme pasivne i aktivne prirode, u zavisnosti da li su ve¢ prisutni u biljci ili se aktiviraju
nakon infekcije. Jedan od vidova aktivne otpornosti je indukovana otpornost koja predstavlja fiziolosko stanje
povecane odbrambene sposobnosti biljke i moze biti izazvana razlic¢itim biotskim ili abiotskim faktorima.
Na osnovu razlike u signalnim putevima i efikasnosti, definisana su dva tipa indukovane otpornosti. Prvi
tip predstavlja sistemi¢no stecena otpornost (Systemic Acquired Resistance - SAR) koja se ispoljava u svim
delovima biljke kao posledica aktivacije odbrambenog mehanizma biljke u kontaktu sa organizmom koji
je parazitira ili se hrani njenim delovima. Pri ovoj otpornosti dolazi do akumulacije salicilne kiseline kao
signalnog molekula i povecane sinteze PR (Parhogenicity Related) proteina. Drugi tip, indukovanu sistemi¢nu
otpornost (Induced Systemic Resistance - ISR) izazivaju nepatogene rizosferne bakterije (Plant Growth
Promoting Rhizobacteria - PGPR). Ovaj tip otpornosti je regulisan jasmonskom kiselinom i etilenom i pri
njenom ispoljavanju ne dolazi do sinteze PR proteina. Oba tipa otpornosti zahtevaju funkciju regulatornog
NPR1 proteina. Osim bioloskih agenasa i neka hemijska jedinjenja mogu indukovati otpornost biljaka.
Poslednjih godina evidentan je napredak u razumevanju mehanizma dejstva ovih tipova otpornosti $to je
dovelo do njihove komercijalne primene u zastiti bilja.

Kljué¢ne redi: indukovana sistemi¢na otpornost, ISR, otpornost biljaka, patogeni, pobudivadi, SAR,

sistemi¢no ste¢ena otpornost

Uvod

Biljke su konstantno izloZene dejstvu patogenih
mikroorganizama. S obzirom da u biljkama
postoji Sirok spektar odbrambenih mehanizama,
samo mali procenat mikroorganizama uspeva da
izvrsi infekciju i prouzrokuje bolest. Odbrambeni
mehanizmi biljke mogu biti pasivni i aktivni,
u zavisnosti da li su u normalnim okolnostima
prisutni u biljci ili se aktiviraju nakon infekcije
patogenom. U pasivne mehanizme odbrane
ubrajaju se kutikula, Celijski zid i razlicita
inhibitorna jedinjenja (anticipini), dok se pri
prvom kontaktu biljke i patogena aktiviraju
mehanizmi aktivne odbrane u vidu morfoloskih
barijera (zadebljanje ¢elijskog zida), sekundarnih
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metabolita (fitoaleksina) i sinteze odbrambenih
proteina (Silvar et al. 2008).

Otpornost u $irem smislu moze se definisati
kao sposobnost biljke da spre¢i ili uspori $tetnu
aktivnost patogena. Najrasprostranjeniji  tip
ispoljava se izmedu patogenog
bioloskog agensa i biljke koja nije njegov domaéin
(non-host  resistance). Ukoliko su  pojedine
individue unutar populacije osetljive prema

otpornosti

nekim rasama patogena, a otporne prema drugim
rasama istog patogena, interakcija se zasniva na
konceptu ,gen za gen”. U slucaju kompatibilne
reakcije patogen moze kolonizirati biljku i
izazvati bolest. Medutim, pri inkompatibilnoj
reakciji patogen zapocinje infektivni proces, ali
ubrzo biva lokalizovan na mestu prodora. Ova
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otpornost, specificna prema rasi patogena, koja
se jo§ naziva ,vertikalna otpornost®, regulisana
je prisustvom R gena (geni rezistentnosti) u biljci
i Avr gena (geni avirulentnosti) u patogenu. U
biljkama koje poseduju otpornost specifitnu
prema rasi patogena, R geni kodiraju sintezu
proteina koji prepoznaju produkte odgovaraju¢ih
Avr gena u patogenu. U ovom slucaju veoma
brzo dolazi do prepoznavanja i brze aktivacije
odbrambenog mehanizma biljke koja se ispoljava
uvidu hipersenzitivne reakcije (HR). Akumulacija
antimikrobnih jedinjenja, zadebljanje Celijskog
zida i ekspresija odredenih odbrambenih gena
u okolnom tkivu zaustavljaju dalju kolonizaciju
biljke od strane patogena.

Ukoliko patogen ne poseduje Avr gene koje
bi biljka prepoznala, izostaje hipersenzitivna
reakcija (Agrios 2005). U tom slucaju otpornost
se postize nespecificnim mehanizmima biljke koji
jos uvek mogu obezbediti razlicit stepen zastite.
Ova otpornost naziva se ,horizontalna otpornost*
i ispoljava se prema svim fizioloskim rasama
jednog patogena (Babovi¢, 2003). Bez obzira da li
u biljci postoji vertikalna otpornost, horizontalna
otpornost uvek funkcionise i predstavlja sastavni
deo svake biljke (Babovi¢, 2003).

Nakon primarnog kontakta sa parazitom,
osetljiva biljka moze razviti povecanu otpornost
prema svakom slede¢em pokus$aju prodora tog
parazita (Kué, 1982; Hammerschmidt, 2007;
Pieterse & Van Loon, 2007). Ovaj fenomen
poznat je kao indukovana otpornost. Van Loon et
al. (1998) dali su definiciju po kojoj indukovana
otpornost predstavlja fiziolosko stanje poveéane
odbrambene sposobnosti  biljke, koja moze
biti izazvana razli¢itim biotskim ili abiotskim
faktorima. Povean nivo otpornosti ispoljava se
prema Sirokom spektru parazita, ukljucujudi gljive,
bakterije, viruse, nematode, parazitne cvetnice, pa
¢ak i insekte herbivore (Hammerschmidt & Kué,
1995; Sticher et al., 1997; Van Loon et al., 1998;
Kessler & Baldwin, 2002).

Vazno je napomenuti da se u literaturi moze
na¢i viSe termina kojima se oznatava ovaj
vid otpornosti. Tako se koriste nazivi kao $to
su imunizacija, indukovana otpornost (IR),
indukovana sistemi¢na otpornost (ISR) ili
sistemi¢no stecena otpornost (SAR) (Agrawal
et al., 1999). Van Loon et al. (1998) definisali
su dva tipa indukovane otpornosti: sistemic¢no
ste¢ena otpornost (Systemic Acquired Resistance -
SAR) i indukovana sistemi¢na otpornost (Induced

Systemic Resistance - ISR) koje se razlikuju na
osnovu prirode pobudivaca (elicitora) i signalnih
puteva koji dovode do njihovog ispoljavanja. Ova
definicija je u suprotnosti sa literaturom u kojoj
se SAR i ISR koriste kao sinonimi (Kloepper et
al., 1992; Hammerschmidt & Ku¢, 1995).

Sistemic¢no stecena otpornost
(Systemic Acquired Resistance - SAR)

Otpornost biljaka na napad patogena, kao
prirodni fenomen prvi put su uodili Beauvene
(1899) i Ray (1901) proucavajudi gljivu Bozrytis
cinerea, prouzrokovaca sive trulezi (loc. cit.
DPercival 2001). Beauvene (1899) je primetio da
virulentnost sojeva B. cinerea moze varirati ukoliko
se gljiva prethodno izloZi dejstvu visokih ili niskih
temperatura (loc. cit. Percival 2001). On je uspeo
da izazove sistemi¢nu otpornost begonije (Begonia
sp.) gajenjem biljaka u zemljistu koje je prethodno
inokulisano sojevima patogena tretiranim visokom
ili niskom temperaturom ili infiltriranjem
inokuluma direktno u biljno tkivo. Bez obzira na
tehniku inokulacije postignuta je otpornost biljke
prema kasnijim infekcijama virulentnim sojevima
istog patogena (Percival 2001). Prve eksperimente
u kontrolisanim uslovima izveo je Ross (1961)
koji je pokazao da inokulacija jednog lista duvana
virusom mozaika duvana (70bacco mosaic virus -
TMYV) smanjuje intenzitet kasnije infekeije ostalih
listova iste biljke. On je prvi upotrebio naziv
sistemi¢no ste¢ena otpornost za otpornost koja je
ispoljena i u delovima biljke koji nisu prethodno
inokulisani virusom mozaika duvana. Dalje
proucavanje sistemicno steene otpornosti prema
gljivama nastavili su Cruickshank & Mandryk
(1960), pokazavsi da se visok nivo rezistentnosti
tabacina,
plamenjace duvana, moze postici tri nedelje nakon

prema  Peronospora prouzrokovacu
infiltracije suspenzije spora iste gljive u biljno tkivo
(loc. cit. Cohen & Ku¢ 1981). Tokom 80-ih godina
proslog veka model sistemi¢no stecene otpornosti
primenjen je i na druge biljke, kao $to su krastavac,
pasulj, pirinal i Arabidopsis thaliana, dokazujuci da
se SAR ispoljava u razli¢itim familijama biljaka i da
je efikasna protiv $irokog spektra patogena kao $to
su bakterije, virusi i gljive (Sticher et al., 1997).
Sistemi¢no  ste¢ena otpornost biljke moze
biti izazvana nepatogenim mikroorganizmom,
avirulentnom formom patogena, inkompatibilnom
rasom patogena, virulentnim patogenom u uslovima

kada je infekcija sprecena usled nepovoljnih
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uslova spoljne sredine ili odredenim hemijskim
jedinjenjima (Van Loon et al., 1998). Uopsteno,
indukovana otpornost je sistemi¢ne prirode s
obzirom da je odbrambena sposobnost biljke
povecana ne samo u delovima biljke gde je doslo do
primarne infekcije ve¢ i u neinficiranim, udaljenim
delovima. Medutim, indukovana otpornost ne mora
uvek biti sistemi¢na. Lokalno ste¢enom otpornoséu
bilike (Localized acquired resistance - LAR) oznacava
se stanje kada nakon primarne infekcije patogenom,
pojedina tkiva poseduju ve¢u otpornost u odnosu
na druga (Ross, 1961). SAR i LAR su sli¢ni po tome
$to ispoljavaju efikasnost prema razli¢itim vrstama
patogena. Medutim, signal koji se prenosi kroz celu
biljku i omogucava poveéanu otpornost biljke pri
sistemicno ste¢enoj otpornosti nedostaje u lokalno
steCenoj otpornosti. Na primer, pri inokulaciji
osetljive biljke domacina virusom mozaika duvana,
LAR se ispoljava u zoni 1 do 2 mm oko mesta
infekcije. LAR se karakeeriSe odsustvom simptoma
bolesti u blizini mesta primarne infekcije kao i
njihovim slabijim ispoljavanjem u udaljenijim
delovima biljke, kada se inokulacija izvede 2-3 dana
nakon primarne infekcije (Agrios, 2005).

Nastanak SAR povezan je sa lokalnim i
sistemi¢nim povecanjem nivoa salicilne kiseline kao
i sa ekspresijom specifi¢nog seta gena koji kodiraju
sintezu PR proteina (Van Loon, 1997). PR proteini
predstavljaju proteine koje proizvodi biljka domacin
u stresnim uslovima. Na osnovu sekvenci i osobina
aminokiselina koje ulaze u njihov sastav, PR proteini
su podeljeni u 14 familija, oznacenih od PR-1 do
PR-14 (Gozzo, 2003). Proteini familija od PR-2
do PR-14 smatraju se odgovornim za specifiéne
funkcije ili enzimsku aktivnost ukljucujué¢i na
primer B-1,3-glukanaze (PR-2), hitinaze (PR-3, PR-
4, PR-8, PR-11) i peroksidaze (PR-9) (Kessmann et
al., 1994). PR-1 proteini su najznacajnija grupa i u
velikoj koli¢ini se indukuju u paradajzu i duvanu.
lako njihova specificna funkcija jo§ uvek nije
dovoljno razja$njena, dva PR-1 proteina izolovana
iz navedenih biljaka ispoljila su jako fungicidno
dejstvo protiv Phytophthora infestans inhibirajudi
klijanje zoospora u in witro i in vive uslovima
(Niderman et al, 1995). Akumulacija PR-1
proteina je najpouzdaniji biohemijski pokazatelj
za nastanak sistemicno ste¢ene otpornosti (SAR)
(Gozzo, 2003).

Veliki znacaj i uska povezanost sinteze PR
proteina i ispoljavanja SAR proudavana je na
biljkama u ¢iji genom je ugraden gen nahG.
Ove biljke ne akumuliraju salicilnu kiselinu ili

PR proteine i ne indukuju SAR kao odgovor na
napad patogena (Delaney et al., 1995; Gaffney
et al., 1993). Naime, funkcija 72hG gena ogleda
se u kodiranju enzima salicilat-hidroksilaze koji
hidrolizuje salicilnu kiselinu u katehol. Biljke koje
poseduju ovaj gen ne mogu akumulirati salicilnu
kiselinu i samim tim ne ispoljavaju SAR (Agrios,
2005). Eksperimenti sa 7ahG transformisanim
biljkama pokazali su da je salicilna kiselina
esencijalni signalni molekul koji omogudéava
ispoljavanje SAR nakon infekcije.

Pored bioloskih agenasa, neka hemijska
jedinjenja takode mogu izazvati SAR. Na primer,
salicilna kiselina (SA), 2,6-dihloroizonikotinska
kiselina (INA) i benzotiadiazol (BTH) aktiviraju
isti set PR gena koriste¢i iste signalne puteve
kao i pri SAR izazvanoj bioloskim agensima
(Ward et al., 1991; Uknes et al., 1992; Lawton
et al. 1996). Takode, tretmani neproteinskom
B-aminobuternom kiselinom (BABA) dovode
do ispoljavanja otpornosti biljke prema razli¢itim
patogenima (Baysal et al., 2005).

Indukovana sistemi¢na otpornost
(Induced Systemic Resistance - ISR)

Rizosferne bakterije prisutne su u velikom
broju na povrsini korena, gde se snabdevaju
hranljivim materijama koje obezbeduje biljka u
vidu eksudata i lizata (Lynch & Whipps, 1991).
Oko 25% baketerija u rizosferi pripadaju tzv. plant
growth promoting rhizobacteria (PGPR), s obzirom
da se njihovom aktivno$¢u stimuliSe porast i
povecava otpornost biljaka u stresnim uslovima
(Lynch, 1976; Kloepper et al., 1980). Povecana
produktivnost biljaka moze biti posledica uticaja
PGPR sojeva na Stetne mikroorganizme i zemljisne
patogene (Schippers et al., 1987). Fluorescentne
Pseudomonas  spp. najefikasnijim
rizosfernim bakterijama koje uti¢u na smanjenje

su  medu

intenziteta bolesti izazvanih nekim zemlji$nim
patogenima  (Weller, 1988). PGPR
mogu ispoljiti korisne efekte pomocu razlicitih

sojevi

mehanizama  koji  obuhvataju:  proizvodnju
siderofora u uslovima nedostatka jedinjenja
gvozda, zatim stvaranje antibiotika kojima se
suzbijaju kompetitivni mikroorganizmi, kao i
aktivno$¢u enzima hitinaza i glukanaza kojima se
liziraju éelije patogena (Schippers, 1998).
Devedesetih godina proslog veka, dve grupe

istraziva¢a nezavisno su saopstile da rizosferne
bakterije Pseudomonas spp. imaju potencijal
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da povecaju otpornost biljke u ¢ijoj okolini Zive
(Van Peer et al., 1991; Wei et al., 1991). Tokom
proucavanja kontrole Fusarium oxysporum f.
sp. dianthi, prouzrokovaca fuzariozne uvelosti
karanfila i Fusarium oxysporum f. sp. raphani,
prouzrokovaca fuzariozne uvelosti rotkve, kao
mehanizam kontrole patogena primenjena je
kompeticija za jedinjenja gvozda koris¢enjem
soja WCS358 bakterije  Pseudomonas  putida
(Lemanceau et al.; 1992, 1993; Duijff et al.,
1994a). U uslovima nedostatka gvozda u zemljistu,
soj WCS358 izlucuje pioveridin-tip siderofore
(pseudobaktin 358) koji reaguje sa jonima slabo
dostupnog gvoida grade¢i gvozde-siderofora
kompleks, koji se zatim transportuje u bakterijsku
Celiju.  Siderofore koje oslobadaju navedene
Fusarium spp. u ovim uslovima su manje efikasne u
odnosu na pseudobaktin 358, tako da u prisustvu
soja WCS358, nedostatak gvozda predstavlja
ogranicavajudi faktor za razvoj ovih patogena. Kao
posledica nedostatka gvozda, inhibirano je klijanje
spora gljive i zaustavljen porast hifa. Na ovaj na¢in
smanjuje se nivo inokuluma kao i mogué¢nost da
biljka bude inficirana patogenom. U isto vreme, za
razliku od navedenog patogena, biljke ne pate od
nedostatka gvozda (Duijff et al., 1994b).
Kasnijim eksperimentima pokazano je da
soj bakterije Pseudomonas fluorescens \WCS417
ispoljava dva puta ve¢u efikasnost od P putida
soja WCS358 u suzbijanju fuzariozne uvelosti
karanfila (Duijff et al., 1993). Naime, Van Peer
et al. (1991) su utvrdili da kada se P fluorescens
soj WCS417 i E oxysporum f. sp. dianthi nanesu
na razlicite delove biljke karanfila, odnosno kada
se prvo tretira koren karanfila sojem bakterije, a
nakon nedelju dana posle povredivanja stabla u
njega unese patogena gljiva, dolazi do smanjenog
ispoljavanja simptoma uvelosti. Pri ovakvom
nacinu inokulacije, soj bakterije i patogena gljiva
ostaju prostorno razdvojeni Sto ukazuje na to
da P, fluorescens, soj WCS417 $titi karanfil od F
oxysporum f. sp. dianthi mehanizmom u koji je
ukljucena sama biljka. Zastitni efekat je uocen
i ukoliko se soj bakterije WCS417 prethodno
inaktivira toplotom, Sto opet ukazuje da
otpornost prema patogenu potice od same biljke.
Sli¢ni rezultati postignuti su i tretiranjem vrha
korena rotkve sojevima P fluorescens WCS417 ili
WCS374 i inokulisanjem osnove korena gljivom
Fusarium oxysporum f. sp. raphani (Leeman et al.,
1995a). Ovi eksperimenti su ukazali da sojevi
nepatogenih bakterija u oblasti rizosfere mogu

spreciti razvoj bolesti indukujuéi sistemi¢nu
otpornost biljke.

Utvrdeno je da razlicita strukturna i metabolicka
jedinjenja mogu izazvati ISR (Van Loon et al,
1998). Tako lipopolisaharidi spoljasnje membrane
bakterijske ¢elije (LPS), pseudobaktin-siderofore,
antibiotici i flagele nekih nepatogenih Pseudomonas
sojeva mogu indukovati ISR u pojedinim biljnim
vistama (Van Peer & Schippers, 1992; Leeman et
al., 1995b; Van Wees et al., 1997; lavicoli et al.,
2003).

Za razliku od SAR koja je povezana sa
akumulacijom salicilne kiseline i sinteze PR proteina,
ISR je zavisna od etilena i jasmonske kiseline i ne
dovodi do sinteze PR proteina (Pieterse et al., 1998).
Ipak, ove dve forme otpornosti podudaraju se na
molekularnom nivou, $to je pokazano na primeru
bilike Arabidopsis thaliana gde su obe otpornosti
uslovljene funkcijom NPR1 gena (Sema 1) (Vallad
& Goodman, 2004; Walters & Heil, 2007).

Indukovana sistemi¢na otpornost (ISR) je
fenotipski slicna sistemi¢no stecenoj otpornosti
(SAR), jer se takode ispoljava nespecifi¢cno prema
taksonomski razli¢itim patogenima (Van Loon,
1997). Na primer, nepatogeni soj P fluorescens
WCS417r moze indukovati otpornost karanfila,
rotkve, paradajza i A. thaliana prema patogenima.
Kolonizacja korena A. thaliana pomenutim sojem
doprinosi otpornosti prema bakterijama patogenima
lista i gljivama patogenima korena (Pieterse et al.,
1998). Ispoljavanje ISR zavisi od samog odnosa
biljke i PGPR soja. Postoje primeri gde jedan soj
bakterije moze indukovati otpornost u A. thaliana
ali ne i u rotkvi, dok s druge strane rotkva moze
ispoljiti ISR kao odgovor na dejstvo razlicitih sojeva
PGPR koji kod Arabidopsis-a ne indukuju otpornost
(Pieterse et al., 2001). Dok se SAR moze ispoljiti
u velikom broju dikotiledonih i monokotiledonih
biljaka, ISR je ograni¢ena na nekoliko biljnih
vrsta. Zanimljivo je da ISR nije zabeleZena kod
monokotiledonih biljaka (Pieterse et al., 1998).
Do pojave ISR dolazi samo kada populacija
bakterija prede odredeni prag koncentracije, koji
na primer u slucaju 2 fluorescens sojeva WCS375
i WCS417 iznosi 10° CFU/g korena. Pri nizoj
koncentraciji ne dolazi do ispoljavanja otpornosti
(Raaijmakers et al., 1995). Iako ispoljavanje SAR
nije uslovljeno nastankom hipersenzitivne reakcije,
ono je najintenzivnije ukoliko patogen prouzrokuje
nekrozu. Nasuprot SAR, PGPR sojevi ne izazivaju
vidljive simptome na biljkama u ¢ijem okruZenju
zive (Kloepper et al., 1980).
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Sema 1. Prikaz prenosa signala uklju¢enih u ispoljavanje ISR koju iniciraju PGPR sojevi i SAR koja je
izazvana patogenim sojem u biljci Arabidopsis thaliana.

Figure 1. A model for the signal transduction network controlling ISR mediated by PGPR and pathogen-
induced SAR in Arabidopsis thaliana.

Rizosferne Paforen
bakterije g

ostali
LPS flagelin signali produkt Avr gena
\ l / produkt R gena
biljni receptori l
l HR
*— JA Sistemi¢no
prenesen l
SAR signal
¢ | ET SA
Sistemi¢no prenesen
ISR signal
\._, NPRI
TGA transkripcioni
NPR1 NPR1 faktori
SNI
transkripciona aktivacija transkripciona aktivacija
odbrambena jedinjenja PR proteini, odbrambena jedinjenja
ISR SAR

LPS - lipopolisaharidi, PRs — proteini vezani za patogenezu, Avr — produke Avr gena, R — produke R gena, HR — hipersenzitivna
reakcija, SA — salicilna kiselina, JA — jasmonska kiselina, ET — etilen, NPR1 — regulatorni protein, SNI — transkripcioni represor
SAR gena, TGA — transkripcioni faktori (Walters & Heil, 2007) / LPS-liposaccharide; PRs—pathogenesis-related proteins; AVR—
avirulence gene product; R-resistance gene product; HR-hypersensitive response; SA—salicylic acid; JA—jasmonic acid; ET—
ethylene; NPR1-a regulatory protein involved in signalling in SAR and ISR in A. thaliana; SNI-transcriptional repressor of SAR
genes; TGA transcription factors-family of transcription factors interacting with SA-induced NPR1 (Walters & Heil, 2007).
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Primena indukovane otpornosti u zastiti bilja

Sirok spektar dejstva prirodno izazvane SAR
i ISR rezultirao je poveéanjem interesovanja za
razvoj agenasa koji bi imitirali dejstvo prirodnih
izazivata otpornosti kao i dejstvo PGPR sojeva
(Vallad & Goodman, 2004). Istrazivanja pogodnih
agenasa usmerena su na molekule pobudivace koji
se oslobadaju tokom interakcije biljke i patogena
kao i na signalne puteve. Odavno je poznato
da oligosaharidi, N-acetilhito-oligosaharidi i
B-1,3 glukani aktiviraju odbrambene reakcije
biljke (Reignault & Walters, 2007). Tako je npr.
hitosan deacetilovan iz N-acetilhito-oligosaharida
koji sadrzi poli-D-glukozamin koji je pronaden
u egzoskeletu insekata i u ¢elijskom zidu gljiva
(Hadwiger, 1999). Postoje brojni podaci o
korisnom dejstvu ovog jedinjenja u spre¢avanju
infekcije patogenom (Reignault & Walters, 2007),
a sada je i komercijalno dostupan za upotrebu u
tretiranju razlicitih poljoprivrednih biljaka (Elexa,
proizvoda¢ SafeScience, Boston, SAD). Agensi
koji poseduju sposobnost da imitiraju dejstvo
salicilne kiseline su 2,6-dihlorizonikotinska
kiselina (INA) i acibenzolar-S-metil (ASM).
Oba jedinjenja aktiviraju istu grupu gena kao i
neki bioloski agensi ili salicilna kiselina. ASM je
u SAD-u u komercijalnoj prodaji pod imenom
Actigard, a u Evropi pod nazivom Bion.

Preparat Actigard primenjen je i kao jedan od
tretmana u istrazivanjima razvoja nove integralne
strategije kontrole bakteriozne pegavosti paradajza
(Jones etal., 2005; Milijasevi¢ & Obradovi¢, 2005;
Obradovi¢ etal., 2004, 2005, 2006, 2008). U cilju
suzbijanja ovog oboljenja proucavana je efikasnost
primene sojeva bakterija antagonista i stimulatora
rasta biljaka (PGPR), bakteriofaga specifi¢nih
prema prouzrokovacu bolesti, kao i aktivatora
indukovane otpornosti biljaka, u uslovima vestacke
inokulacije u staklari (Obradovi¢ et al., 2005).
Efikasnost tretmana, primenjenih ponaosob ili u
kombinaciji, proverena je u tri ogleda sa ukupno
82 razli¢ita tretmana u 4 ponavljanja. Biljke
paradajza sorte Florida 47 u fazi 4—6 razvijenih
listova tretirane su komercijalno dostupnim
aktivatorima otpornosti (SAR) biljaka: harpin
protein  (Messenger, Eden Bioscience Corp.,
0,06%) i acibenzolar-S-metil (ASM, Actigard
50WG, Syngenta Crop Protection Inc., 0,006%).
Osim navedenih aktivatora otpornosti, biljke
su tretirane i suspenzijom bakterija (108 CFU/
ml) sojeva Bacillus pumilus B122 i P fluorescens

B130 (potencijalni PGPR), P syringae Cit7 i P
putida B56 (antagonisti), kao i suspenzijom 6
bakteriofaga (Agriphage, AgriPhi Inc., 1% v/v)
specifiénih prema rasi T3 Xanthomonas campestris
pv. vesicatoria. Kao kontrola kori$¢ene su biljke
tretirane vodom ili bakar hidroksidom (Kocide
2000, Griflin Corp., 0,36%).

Sojevi bakterija stimulatora rasta (B. pumilus
B122, P fluorescens B130) i antagonisti (2 syringae
Cit7 i P putida B56) nisu ispoljili znacajan efekat u
zastiti paradajza od X ¢. pv. vesicatoria, prouzrokovaca
bakteriozne  pegavosti  u vestacke
inokulacije u staklari. Ovakav rezultat ukazuje na
ograniceni spektar aktivnosti i malu konkurentsku
sposobnost ovih sojeva u navedenim uslovima.
Primena bakteriofaga u kombinaciji sa aktivatorima
otpornosti znacajno je umanjila intenzitet bolesti
ukazujuéi na moguénost integrisane primene
preparata Agriphage u suzbijanju prouzrokovaca
bakteriozne pegavosti. Primena harpin proteina
nije aktivirala odbrambeni mehanizam paradajza
prema patogenu ukazujuéi na zanemarljiv efekat
ovog proizvoda na intenzitet oboljenja. Za razliku
od ovih tretmana, ASM je efektmo aktivirao
otpornost tretiranih biljaka paradajza prema X c.
pv. vesicatoria, spreCavajuéi u potpunosti pojavu
karakeeristicnih simptoma bolesti. Ovaj tretman,
u kombinaciji sa bakteriofagima posluzio je kao
osnova za razvoj buduce strategije integralne zastite
paradajza od prouzrokovaca bakteriozne pegavosti u
polju.

Pri eksperimentima u polju, sprovedenim tokom
tri uzastopne godine, ASM primenjen samostalno
ili u kombinaciji sa bakteriofagima znacajno je
smanjio intenzitet bakteriozne pegavosti paradajza
u poredenju sa drugim proucavanim tretmanima
(Obradovi¢ et al.,, 2004). Primena aktivatora
sistemi¢no ste¢ene otpornosti (SAR) i njihova
integracija sa bioloskim agensima i konvencionalnim
tretmanima obezbedila je nov kvalitet u zastiti bilja
(Obradovi¢ et al., 2008). Poseban kvalitet u primeni
ASM je $to se kod nekih biljaka moze postici
povecana otpornost prema vise patogena.

Osim ovih, postoje saznanja i o brojnim
drugim agensima koji indukuju rezistentnost,
kao $to su soli fosfata (Walters et al., 2005),
B-aminobuterna kiselina (BABA) (Jakab et
al., 2001) i sinteticko jedinjenje probenazol
(Nakashita et al., 2002). Interesantno je da
se probenazol ve¢ 20 godina koristi u Aziji
za kontrolu bolesti pirin¢a koju prouzrokuje
Magnaporthe grisea (Walters & Heil, 2007).

uslovima
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Veliki broj agenasa koji indukuju otpornost
biljaka pokazalo se veoma efikasnim u kontrolisanim
uslovima. U literaturi se mogu na¢i podaci da je
efikasnost ASM u uslovima polja ista kao i efikasnost
nekih standardnih fungicida (Reglinski et al., 2007).
Nasuprot ovim, postoje i podaci koji govore o
varijabilnoj efikasnosti ovih supstanci u polju. Ve¢ina
studija je pokazala da se smanjenje intenziteta zaraze
nakon tretmana ASM-om kreée od 4 do 80%,
dok je u samo nekoliko istraZivanja saopsteno da
je smanjenje zaraze iznosilo vise od 80% (Vallad &
Goodman, 2004). Sli¢na situacija je i sa koris¢enjem
PGPR sojeva u ispoljavanju ISR (Vallad &
Goodman, 2004). Medutim, varijabilnost efikasnosti
indukovane otpornosti je o¢ekivana, s obzirom da se
ispoljava kao odgovor biljke na pokusaj infekcije i da
je uslovljena genotipom, fizioloskim statusom biljke i
uslovima spoljne sredine.

Zakljucak

Postoje brojne prednosti upotrebe aktivatora
otpornosti biljaka u za$tti bilja u odnosu
na hemijski sintetisana jedinjenja. Pre svega,
aktivatori otpornosti nisu $tetni po zivotnu sredinu
i mogu se koristiti u organskoj proizvodnji.
S obzirom na sistemi¢nu prirodu otpornosti,
postize se istovremena zatita svih biljnih delova
koja je aktivna i posle berbe i tokom skladistenja
proizvoda. Omogucava se zastita od patogena
koji se ne mogu kontrolisati postoje¢ima merama,
posebno organizama rezistentnih na hemijska
jedinjenja. Otpornost prema patogenima se
biljka,

izbegavaju¢i direktno dejstvo na patogen, cime

postize mehanizmima koje reguliSe
se eliminiSe potencijalno negativno dejstvo na
korisne mikroorganizme. Obezbeduje se otpornost
prema Sirokom spektru  Stetnih - organizama
nematoda).

Tretmani se mogu izvoditi istovremeno sa ostalim

(mikroorganizama,  insekata i
merama zaStite i takode geni koji se aktiviraju
pri indukovanoj otpornosti mogu biti korisni u
savladivanju ostalih vidova stresa u polju — kao
$to su toplota, mraz, susa i oSte¢enja od UV svetla
(Anderson et al., 2006).

Pored brojnih prednosti  koje indukovana
otpornost biljaka ima u odnosu na hemijske
mere zadtite, Anderson et al. (2006) su ukazali i
na moguée nedostatke. Naime, nakon primene
aktivatora otpornosti potrebno je izvesno vreme
da bi se postigao odredeni nivo zastite, posebno
ako tretman nije primenjen na celu biljku; zatim,

uocena su variranja u nivou postignute otpornosti,
posebno kada se kao tretmani koriste bioloski
agensi; aktivacija otpornosti prema jednom
patogenu moze povecati osetljivost prema drugim
patogenima koji koriste drugacije mehanizme
infekcije; za maksimalnu efikasnost treba pazljivo
podesiti koncentraciju preparata, metod primene
i vreme izmedu tretmana; prekomerna ekspresija
odbrambenih mehanizama biljke mozZe dovesti do
preoptereéenja metabolizma biljke, zaostajanja u
porastu i smanjene produktivnosti.
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Induced Plant Resistance
Katarina Gasié ¢ Aleksa Obradovié

Summary: Plants have evolved different strategies to protect themselves against pathogen infections. These
strategies are classified as either passive or active, depending on whether they are constitutive barriers or triggered
upon pathogen attack. Induced plant resistance is a type of active resistance and is defined as a state of enhanced
defensive capacity developed by a plant when appropriately stimulated by biological agents or environmental stress.
Different types of induced resistance have been defined based on differences in signalling pathways and spectra
of effectiveness. First type is Systemic Acquired Resistance (SAR) which occurs in plants following activation of
defence mechanisms triggered by contact with a plant pathogenic or feeding agent. SAR requires accumulation of
signal molecule salicylic acid and is associated with the induction of pathogenesis-related (PR) proteins. In contrast,
second type - Induced Systemic Resistance (ISR) is induced by selected strains of non-pathogenic plant growth
promoting bacteria (PGPR) and regulated by jasmonic acid and ethylene. Both SAR and ISR require the function
of the regulatory protein NPR1. In addition to biological agents, some chemical compounds can induce resistance
of plants as well. Great progress has been made in recent years in understanding the physiological and biochemical
basis of SAR and ISR, which led to their commercial use in plant protection.

Keywords: clicitors, induced systemic resistance, ISR, pathogens, plant resistance, SAR, systemic acquired resistance
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