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TOLERANTNOST GAJENIH BILJAKA NA ALUMINIJUM: 

GENETIČKA OSNOVA I NASLEĐIVANJE Al TOLERANTNOSTI  
 

Ivica Đalović1, Zed Rengel2, Đorđe Jocković1, Goran Bekavac1 

 
Izvod: Toksičnost aluminijumom se smatra najvažnijim faktorom koji ograničava 

rast biljaka na kiselim zemljištima. Između različitih biljnih vrsta, kao i različitih 
genotipova iste vrste, uočene su značajne varijacije tolerantnosti na aluminijum. 
Tolerantnost i osetljivost na Al je kompleksan fenomen, koji uključuje mnoge gene i 
mnogobrojne signalne mehanizme. Predlagano je nekoliko mehanizama na kojima se 
zasniva tolerantnost na Al, a jedan od najprihvatljivijih stavova je da tolerantni 
genotipovi gajenih biljaka luče organske kiseline koje obrazuju helatne komplekse sa Al 
iz rizosfere. Mehanizmi uključeni u tolerantnost na ovaj metal nisu na molekularnom 
nivou još uvek u potpunosti razjašnjeni. Ipak na ovom polju se ulažu veliki napori kako 
bi se razumela molekularna osnova odgovora biljaka na stres izazvan Al i da bi se 
identifikovali geni odgovorni za tolerantnost.  

 
Ključne reči: kisela zemljišta, aluminijum, tolerantnost, kukuruz.  

 
Uvod 

 
Toksičnost aluminijumom (Al) se smatra najvažnijim faktorom koji ograničava rast 

biljaka na kiselim zemljištima (Kochian et al., 2005). Porast biljaka gajenih na 
zemljištima kisele reakcije je generalno redukovan usled rastvorljivosti Al pri niskoj pH 
vrednosti, a kao posledica toga dolazi do redukcije korenovog sistema i pojave širokog 
spektra simptoma povezanih sa nedostatkom hraniva koji dovode do smanjenja prinosa 
(Mossor–Pietraszewska, 2001). 

Koliki je zapravo značaj razumevanja toksičnosti Al u kiselim zemljištima, kao i 
genetičke i fiziološke osnove tolerantnosti gajenih biljaka na ovaj metal najbolje se 
ogleda u činjenici da postoji veliki broj radova koji se bave ovom problematikom 
(Wang et al., 2006; Raman et. al., 2006; Magalhaes et al., 2007; Claudio et al., 2008; 
Inostroza–Blancheteau et al., 2012). U poslednjih nekoliko decenija izvođeni su brojni 
eksperimenti u cilju otkrivanja prirode i broja gena uključenih u ispoljavanje 
tolerantnosti na Al kod gajenih biljaka. Navedena istraživanja najčešće su se odnosila na 
genetička proučavanja sa ciljem da identifikuju lokuse sa svojstvom tolerantnosti na Al, 
kao i molekularno mapiranje u cilju identifikacije DNK markera pogodnih za 
dijagnostifikovanje tolerantnosti na Al, potom izolaciju i karakterizaciju gena 
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indukovanih Al toksičnošću, kreiranje i ocenu mutantnih biljaka i upotrebu transgenih 
biljaka u proučavanjima tolerantnosti na Al. Ova istraživanja ne samo da su imala 
praktičnu primenu u razvoju biljaka tolerantnih na prisustvo Al u kiselim zemljištima, 
već su značajno doprinela razumevanju kompleksnosti mehanizama tolerantnosti na Al 
(Samac & Tesfaye, 2003). 

Između različitih biljnih vrsta, kao i različitih genotipova iste vrste, uočene su 
značajne varijacije tolerantnosti na Al (Đalović et al., 2010). Nasleđivanje i genetička 
osnova tolerantnosti na Al najviše je izučavana kod žitarica. Na osnovu početnih 
istraživanja zaključeno je da je kod nekih vrsta, kao što su pšenica i raž, tolerantnost na 
Al uslovljena dejstvom jednog ili više gena, dok je kod drugih vrsta kao što su pirinač i 
kukuruz kvantitativne prirode, uslovljena dejstvom većeg broja gena (Snowden & 
Gardner, 1993). Ipak u poslednje vreme sve više preovladava mišljenje da je 
tolerantnost na Al svojstvo uslovljeno dejstvom većeg broja gena (Vitorello et al., 
2005). Molekularni markeri mogu da pomognu u iznalaženju novih izvora za 
identifikaciju gena za tolerantnost na Al, dok marker-asistirana selekcija (MAS) može 
da umanji ili čak da u potpunosti eliminiše potrebu za fenotipskim ispitivanjima 
(Maltais & Houde, 2002).  

Cilj ovog rada bio je da se ukaže na važnost tolerantnosti gajenih biljaka na 
aluminijum sa posebnim osvrtom na genetičku osnovu i nasleđivanje Al tolerantnosti.  
 

Genetička osnova tolerantnosti na aluminijum 
 

Tolerantnost i osetljivost na Al je kompleksan fenomen, koji uključuje mnoge gene 
i mnogobrojne signalne mehanizme. Mehanizmi uključeni u otpornost i/ili tolerantnost 
na ovaj metal nisu na molekularnom nivou još uvek u potpunosti razjašnjeni. Ipak na 
ovom polju se ulažu veliki napori kako bi se razumela molekularna osnova odgovora 
biljaka na stres izazvan Al i da bi se identifikovali geni odgovorni za tolerantnost 
(Rengel, 2004). 

Veličina genoma i poliploidija ograničavaju razjašnjenje i razumevanje 
molekularno–genetičke i fiziološke osnove tolerantnosti na Al mnogih biljnih vrsta. 
Pored toga, mali broj istraživanja sprovedenih na izogenoj germplazmi ukazao je da 
postoji različit nivo tolerantnosti na Al, što u značajnom stepenu komplikuje 
molekularne i genetičke analize. Da bi razrešili ovaj problem nekoliko grupa istraživača 
je radilo na kreiranju mutantnih linija model biljke – Arabidopsis thaliana, koje mogu 
biti koristan sistem za molekularno–genetičke, kao i fiziološke analize tolerantnosti na 
Al (Panda & Matsumoto, 2007; Kobayashi et al., 2007; Sawaki et al., 2009).  

Primenom QTL analize Ikka et al. (2008) su utvrdili da se na hromozomu 1 
arabidopsisa nalaze geni za tolerantnost na Al. Naime, na ovom hromozomu je lociran 
QTL1 koji reguliše kapacitet otpuštanja malata u prisustvu Al, kao i QTL3 i QTL5 za 
koje se pretpostavlja da imaju ulogu u ispoljavanju tolerantnosti na ovaj metal, mada 
nisu povezani sa metabolizmom malata. Određene studije pokazuju da kod pojedinih 
biljnih vrsta postoji genetička povezanost između tolerantnosti na Al i tolerantnosti na 
kiselost zemljišta (Rorison, 2000).   

Kod arabidopsisa stres izazvan Al indukuje lučenje visoke koncentracije malata i 
nešto niži nivo lučenja citrata sa vrha korena (Magalhaes et al., 2007). Lučenje malata u 
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prisustvu Al je kodirano genom AtALMT1, funkcionalnim homologom pšeničnog gena 
TaALMT1 (Piñeros et al., 2009). Ekspresija AtALMT1 gena zahteva prisustvo STOP1, 
transkripcionog faktora za koji se smatra da ima udela u ispoljavanju otpornosti na 
nisku vrednost pH i tolerantnost na Al. U odsustvu STOP1 ekspresija AtALMT1 gena i 
lučenje malata sa korena kod arabidopsisa su u potpunosti suzbijeni, što ukazuje da je 
STOP1 esencijalan za normalno funkcionisanje AtALMT1 gena. Komparativnim 
mapiranjem populacija sirka i arabidopsisa uočeno je da je AtMATE gen arabidopsisa 
funkcionalni homolog gena tolerantnosti na Al sirka SbMATE, kao i da lučenje citrata sa 
vrha korena ima značajan doprinos ukupnoj tolerantnosti ove biljne vrste na Al. Ovi 
zaključci su doneti na osnovu nekoliko dokaza: sekvenca AtMATE je ispoljila najveći 
stepen homologije sa sekvencom SbMATE, ekspresija AbMATE gena je najintenzivnija 
u korenu, gde se odigravaju primarni procesi koji uslovljavaju tolerantnost na Al, 
ekspresija AtMATE gena je indukovana stresom usled prisustva Al, kod individua koje 
poseduju AtMATE-KD gen, a koji je nastao kada je gen AtMATE pretrpeo inserciju 
timina u 5' promotornom regionu, lučenje citrata je aktivirano. Takođe je zanimljiva 
konstatacija da je AlMATE gen odgovoran za približno 30% ukupne tolerantnosti 
arabidopsisa na Al (Liu et al., 2009). 

Kod arabidopsisa AtFRD3 i AtMATE kodiraju citratne transportere koji su 
uključeni u različite biološke procese. AtFRD3 je odgovoran za proboj citrata u tkivo 
ksilema, što olakšava transport gvožđa do tačaka rasta, dok je AtMATE odgovoran za 
lučenje citrata u rizosferu u cilju zaštite korena od štetnog dejstva Al. Da bi uopšte 
mogao da posreduje u transportu organskih kiselina od ćelija korena do rizosfere, 
aluminijumom aktiviran transporter mora biti lokalizovan ili u ćelijama epidermisa ili 
korteksa korena. Pored toga nedavna identifikacija gena AtMATE koji kodira citratni 
transporter arabidopsisa koji sa ranije okarakterisanim genom AlMATE1 za malatni 
transporter, objašnjava regulaciju i interakciju aluminijumom aktiviranih malatnih i 
citratnih transportnih sistema koji uslovljavaju fiziološke mehanizme tolerantnosti na 
Al. Dokazano je da mehanizmi ekspresije ova dva gena ne utiču jedan na drugi. Ovo 
zapravo ukazuje da ni jedan od ova dva transportera nije zavistan od normalnog 
funkcionisanja drugog (Liu et al., 2009). Naime, iako je konvergentna evolucija 
predodredila da ova dva gena služe istoj svrsi, prema dosadašnjim saznanjima čini se da 
su ova dva sistema evoluirala nezavisno jedan od drugog (Ryan & Delhaize, 2010). 
 

Geni za tolerantnost na Al kod kukuruza 
 

Kod žitarica je uočen različit stepen tolerantnosti na aluminijum, pri čemu raž 
ispoljava najveću tolerantnost, dok ista dalje opada od ovsa ka tritikaleu, pšenici i ječmu 
(Đalović et al., 2010). Genetička varijabilnost za tolerantnost na Al nije uočena samo 
između predstavnika različitih vrsta, već i u okviru iste vrste (Garvin & Carver, 2003). 
Predlagano je nekoliko mehanizama na kojima se zasniva tolerantnost na Al, a jedan od 
stavova je da tolerantni genotipovi luče organske kiseline, koje obrazuju helatne 
komplekse sa Al iz rizosfere (Ma et. al., 2001). 

Iako kukuruz spada u grupu žitarica koje imaju visok stepen tolerantnosti na 
toksično delovanje Al, gajenjem na kiselim zemljištima može doći do redukcije prinosa 
i do 70% (Krstić et al., 2012). Iz navedenih razloga, kukuruz je, kao i pšenica dugi niz 
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godina predmet oplemenjivačkih programa koji traže rešenje za povećanje tolerantnosti 
na Al, ili pak pokušavaju da objasne osnovu tolerantnosti (Pandey et al., 2007).  

Najjači negativan efekat Al na biljke odražava se u inhibiciji rasta korena, što je 
široko prihvaćeno kao merilo Al stresa kod kukuruza (Cançado et al., 1999). Iako Al 
primarno ograničava rast korenovog sistema, javlja se čitav niz simptoma, kako na 
korenu, tako i u početnim fazama rasta (2–3 lista), koji se često poistovećuju sa 
nedostatkom hranljivih materija (Đalović et al., 2012; Yang et al., 2013). Na ćelijskom 
nivou, Al dovodi do peroksidacije lipida (Yamamoto et al., 2001), inositol 1,4,5–
trifosfatne signalne transdukcije (Jones & Kochian, 1995), poremećaja citoplazmatične 
Ca homeostaze (Zhang & Rengel, 1999), promene organizacije mikrotubula i aktina 
tokom elongacije ćelija (Blancaflor et al., 1998) i formiranja i nakupljanja kaloze (Horst 
et al., 1999).  

Aluminijum može dovesti do potpune promene u ekspresiji gena menjajući time 
kontrolu normalnih fizioloških procesa (Kochian et al., 2005). Uvrđeno je u više 
istraživanja da Al ima uticaj na ekspresiju nekoliko gena, uključujući i one koji su 
odgovorni za otpornost na patogene, mehaničke povrede i sintezu proteina čija je 
sinteza indukovana oksidativnim stresom (Ezaki et al., 2000; Ma et al., 2001; Watt, 
2003; Xiao et al., 2005). Međutim, većina ovih istraživanja rađena su na pšenici i 
arabidopsisu, dok kod kukuruza koji ima bogatu germplazmu tolerantnu na Al, zna se 
veoma malo o genima koji se aktiviraju usled Al stresa, izuzev za gen koji kodira 
sintezu glutation S–transferazu, GST27.2, koji su u svojim istraživanjima detektovali 
Cançado et al. (2005). 

Jorge & Arruda (1997) su ustanovili da usled izloženosti biljaka kukuruza 
aluminijumom dolazi do lučenja citrata i da je to lučenje veće kod tolerantnih 
genotipova, u odnosu na osetljive genotipove. Međutim, Piñeros et al., (2005), smatraju 
da se lučenje citrata javlja i kod tolerantnih i kod osetljivih genotipova. QTL koji su 
Ninamango–Cárdenas et al. (2003) locirali na hromozomu 8, nalazio se veoma blizu 
gena idh1. Ovaj gen kodira sintezu izocitrat–dehidrogenaze, enzima koji je uključen u 
biosintezu i oksidaciju aminokiselina u Krebsovom ciklusu. Kako je poznato da 
pojačana sinteza citrata kod transgenih biljaka duvana i papaje značajno povećava 
tolerantnost na Al (Fuente et al., 1997), lociranje ovog QTLa kod kukuruza jedan je od 
dokaza za mehanizam tolerantnosti na Al koji podrazumeva lučenje organskih kiselina i 
njihovo vezivanje sa jonima Al. Takođe i Sibov et al. (1999) su pored ostalih markera 
koje su locirali, detektovali i dva markera (bnlg1154 locirali su na bin-u 6.05, a 
umc1318 na bin-u10.01) na skoro identičnim lokacijama na kojima su i Sibov et al. 
(1999) locirali markere povezane sa Al tolerantnošću (csu70 na bin-u 6.01 i umc130 na 
bin-u 10.03), a jedan od tih lokusa (csu359) ima homeolognu sekvencu sa genom wali 7 
koji kodira Al indukovanu sintezu proteina kod pšenice (Davis et al., 1999).  

U literaturi postoje različiti podaci o načinu nasleđivanja tolerantnosti na Al kod 
kukuruza. Pandey et al. (2007) smatraju da je tolerantnost na Al kod kukuruza osobina 
koja je verovatno uslovljena delovanjem jednog major dominantnog gena. Nakon 5 
generacija samooplodnje biljaka kukuruza dobijenih iz kulture tkiva, Moon et al. (1997) 
su karakterizovali somaklonalnu varijantu (S1587–17) dobijenu u kulturi tkiva jedne na 
aluminijum tolerantne linije kukuruza – Cat–100–6. Varijanta dobijena kulturom tkiva 
je identifikovana na bazi slabog porasta korena u hranljivom rastvoru sa Al. Rezultati 
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ispitivanja F2 populacije koja je nastala iz ukrštanja S1587–17 × Cat–100–6 i povratnog 
ukrštanja, u hranljivom rastvoru sa Al, sugerišu da je tolerantnost na Al kod kukuruza 
pod kontrolom jednog semi–dominantnog gena, koji je nazvan Alm1. Međutim, ova 
istraživanja su obuhvatila male mapirajuće populacije (manje od 100 F2 individua) ili je 
mapiranje rađeno na skoro identičnim roditeljima (tolerantna inbred linija i njena 
osetljiva somaklonalna varijanta). U kasnijim istaživanjama, na osnovu segregacione 
analize velikih F2:3 populacija i uz primenu najnovijih molekularnih metoda, došlo se do 
zaključka da je tolerantnost na Al kvantitativna osobina, da je veoma kompleksna i da 
zavisi od aditivnog, odnosno dominantnog delovanja gena.  

Sibov et al. (1999) su primenom Bulk Segregation Analysis (BSA) metode i RFLP 
markera identifikovali dva lokusa u liniji Cat–100–6. Jedan lokus je identifikovan na 
kratkom kraku hromozoma 10 i on je nazvan Alm2. Na kratkom kraku hromozoma 6 
identifikovan je lokus Alm1, za koji su ustanovili da je odgovoran za veći deo 
fenotipske varijabilnosti ove osobine. Ninamango–Cárdenas et al. (2003) proučavali su 
tolerantnost na Al u F3:4 generaciji koja je razvijena iz ukrštanja dve inbred linije, L53 
(Al osetljiva) i L1327 (Al–tolerantna). Koristili su dva fenotipska pokazatelja 
tolerantnosti: relativna dužina korenka (RSRL) i net dužina korenka (NSRL). Na 
osnovu regresione analize identifikovali su 5 markera značajno povezanih sa osobinom 
NSRL i 7 markera povezanih sa RSRL i pri tome zaključili da ovi markeri objašnjavaju 
50,17%, odnosno 40,00% ukupne fenotipske varijabilnosti tolerantnosti na Al kod ove 
populacije. Tri markera (pnc003, umc043 i p-bnlg161) povezana su sa obe fenotipske 
osobine (RSRL i NSRL), dok su markeri p-nc013 i p-mmc241 identifikovani na istom 
binu-u (6.05). Takođe su detektovali i 5 QTL–ova koji su odgovorni za tolerantnost na 
Al. Ovi QTL–ovi locirani su na hromozomu 2 (umc139), 6 (p-bnlg238 i p-mmc241) i 8 
(csu155 i p-bnlg1828) i objašnjavaju 60% fenotipske varijabilnosti. Zanimljivo je da su 
na istoj poziciji na kojoj je lociran QTL3 na hromozomu 6 u svojim istraživanjima 
Sibov et al. (1999) locirali drugi QTL povezan sa tolerantnošću na Al, što sugeriše to da 
je moguće da se u ovom regionu nalaze geni za tolerantnost na Al. Region odgovoran za 
tolerantnost na Al, na hromozomu 8 u svom istraživanju detektovali su i Torres et al. 
(1997). Conceição et al., (2009) su radili genetičku analizu 60 F3 familije koje su nastale 
ukrštanjem dve inbred linije (L10 i L8) koje su izabrane na osnovu razlike u toleranciji 
na Al (L10–osetljiva inbred linija, L8–tolerantna inbred linija) i njihovih kombinacionih 
sposobnosti.  

U izučavanju tolerantnosti na Al od posebne važnosti su nedesktruktivna, precizna 
merenja, što je od posebnog značaja u slučaju velikih populacija. Apsolutni rast korena 
u prisustvu Al i kontroli u kombinaciji sa indeksom tolerantnosti korena se često koristi 
u proceni tolerantnosti na Al. Indeks tolerantnosti korena (RTI) se izražava u 
procentima i predstavlja odnos između vrednosti porasta korena u stresnim uslovima i 
porasta korena u odsustvu Al. Visoka korelacija uočena između apsolutnog porasta 
korena i RTI (r = 0.9) i rezultati mapiranja koji ukazuju da se nalaze u istom regionu, 
čine ove parametre podesnim za procenu tolerantnosti na Al. Uočena je velika 
varijabilnost porasta korena u kontrolisanim uslovima, te RTI, koji reflektuje porast 
korena u stresnim uslovima u odnosu na kontrolu obezbeđuje verodostojnije rezultate 
odgovora korena na Al stres. Bojenje vrha korena hemotoksinom je druga široko 
primenjivana tehnika za ocenu tolerantnosti na Al. Stepen obojenosti korena 
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hemotoksinom predstavlja semi–kvantitativnu metodu za procenu koncentracije Al u 
korenu. Pored jednostavnosti ove metode, odlikuje je još to što je i brza i jeftina te se 
vrlo često koristi u praksi (Ma et al., 2005). 
 

Zaključak 
 

Genetička i fiziološka osnova tolerantnosti na Al proučavana je kod nekoliko 
kultura i biljaka modela. Kod različitih biljnih vrsta, kao i različitih genotipova iste vrste 
uočena je široka genetička varijabilnost u pogledu njihove tolerantnosti na prisustvo Al 
u hranljivoj sredini. Pažnju genetičara već duži niz godina privlači molekularna osnova 
tolerantnosti na Al. Izuzetan pomak u lociranju gena za tolerantnost na ovaj metal 
načinjen je primenom molekularnih markera. Iako mehanizmi uključeni u tolerantnost 
na ovaj metal nisu na molekularnom nivou još uvek u potpunosti razjašnjeni na ovom 
polju se ulažu veliki napori kako bi se razumela molekularna osnova odgovora biljaka 
na stres izazvan Al i identifikovali geni odgovorni za tolerantnost. 
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TOLERANCE OF CULTIVATED PLANTS TO ALUMINUM: 
GENETIC BASIS AND INHERITANCE OF AL TOLERANCE 

 
Ivica Đalović1, Zed Rengel2, Đorđe Jocković1, Goran Bekavac1 

 
Summary: Aluminum toxicity is considered to be the most important factor 

limiting plant growth on the acid soils. Between different plant species and different 
genotypes of the same species considerable tolerance variation to aluminum have been 
observed. Tolerance and sensitivity to Al is a complex phenomenon, involving many 
genes and many signaling mechanisms. So far several mechanisms that explained 
tolerance to Al has been proposed and one of the most acceptable approaches is that 
tolerant genotypes of cultivated plants secrete organic acids which form chelate 
complexes with Al in the rhizosphere. The mechanisms involved in tolerance to the Al 
at the molecular level are not yet fully understood. However, in this area, efforts are 
made to understand the molecular basis of plant responses to stress caused by Al and to 
identify the genes responsible for plant tolerance. 
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