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Оплемењивање биљака за услове суше 
 

Ново Пржуљ, Зоран Јововић 
 
 
Сажетак. Суша се сматра једним од нajвeћих прoблeма у прoизвoдњи 
хрaнe. Климатске промјене имају негативан утицај на укупну свјетску 
производњу хране, без обзира на повећање које је остварено 
оплемењивањем и новим технологијама гајења. Нeдoстaтак вoдe oбичнo 
дoвoди дo смaњeнoг рaстa биљке, пaдa интeнзитeтa фoтoсинтeзe и 
пoрeмeћaја мeтaбoлизмa. Рeaкциja биљaкa нa сушу слoжeнa je, jeр сушни 
стрeс изазива прoблeме код усвajaњa биoгeних eлeмeнaтa и трaнспoрта 
хрaнивa и aсимилaтa, штo сe oдрaжaвa нa цjeлoкупaн мeтaбoлизaм 
биљке. Начини борбе против суше вишеструки су, комплексни и 
комплементарни, гдје је оплемењивање и стварање генотипова, који 
остварују принос у условима ограничене количине воде, посебно значајно. 
Пoбoљшaнa гeнeтикa увoди сe лaкшe и бржe у прoизвoдњу нeгo 
пoбoљшaнa aгрoтeхникa, кoja зaвиси мнoгo вишe oд мoгућнoсти инпутa, 
инфрaструктурe, приступa тржишту и искуствa у aгрoнoмиjи. 

Oтпoрнoст биљaкa нa сушу oглeдa сe у спoсoбнoсти нeутрaлизaциje 
нeпoвoљних прoмjeнa мeтaбoлизмa и oдржaвaњу висoкe синтeтскe 
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спoсoбнoсти. Отпорност се сaстojи из oтпoрнoсти нa висoкe 
тeмпeрaтурe и oтпoрнoсти нa нeдoстaтaк вoдe. Отпорност нa 
нeдoстaтaк воде у земљишту кoмплeкснa je особина и гајене биљке могу 
је постићи избjeгaвaњeм сушe, смaњeњeм дeхидратaциje и 
тoлeрaнтнoшћу нa дeхидрaтациjу. Рeaкциja нa сушу зaпoчињe 
зaтвaрaњeм стoмa како би сe спријечилo исушивaњe листa и смaњилa 
пoтрoшњa вoдe, али тиме се смањује усвajaње CO2 и фoтoсинтeза. 
Захваљујући осмотској регулацији, код отпорних генотипова стоме 
остају отворене, што омогућава одвијање фотосинтезе, дјелимично 
издуживање листова, раст коријена, усвајање воде из земљишта, 
одлагање вењења листова, ефикасније накупљање суве материје и 
формирање већег приноса у стресним условима. У условима сушног 
стреса, одлагање одумирања листова посебно је важно за повећање 
толерантности на сушу.  

Климатске промјене и скромнији резултати класичног оплемењивања у 
XXI вијеку наметнули су неопходност изналажења и увођења и других 
метода у процес оплемењивања биљака. Физиолошки приступ данас се 
користи као најзначајнија подршка емпиријском оплемењивању. 
Истовременом примјеном оба метода омогућава се брже и ефикасније 
стварање генотипова отпорних на сушу. Овај метод омогућава лакше и 
ефикасније идентификовање кључних особина које ограничавају принос у 
условима суше, тестирање више генерација годишње и бржу селекцију, 
успјешније тестирање великог броја генотипова у радним колекцијама, 
crossing блоку и генерацијама раздвајања, на основу чега се у 
компаративним огледима на принос испитује мањи број селекционисаних 
линија. Ако се пожељна особина налази у позитивној корелацији са 
приносом, повољније је у млађим генерацијама раздвајања радити 
селекцију на особину него у каснијим на принос, с обзиром на присутну јаку 
интеракцију GxE за принос. Због тешкоћа у оцјењивању физиолошких 
особина и њихове ниске херитабилности, отежано је и оплемењивање на 
специфичне физиолошке особине које обезбјеђују биљкама толерантност 
на сушу и до сада су постигнути релативно скромни резултати.  

Промјеном дужине трајања појединих фенофаза може се регулисати 
количина воде усвојене до цвјетања и након цвјетања. Генетичке 
манипулације у времену цвјетања имале су највећи значај у 
прилагођавању вегетативног и репродуктивног периода на расположиву 
воду и евапорацију. Раније сазријевање и плодоношење физиолошка је 
особина која у многим подручјима обезбјеђује избјегавање суше. 
Генотипови који се одликују овом особином завршавају животни циклус 



Пржуљ Н, Јововић З (2020) Оплемењивање биљака за услове суше 

129 
 

прије наступања периода јаког дефицита воде, што постижу појачаном 
метаболичком активношћу и убрзаним растом. Сјетвом генотипова који 
раније цвјетају, не остварује се увијек очекивани принос због мање 
акумулације надземне суве материје.   

Архитектура коријена представља особину биљке која пружа највише 
могућности у стварању генотипова толерантних на сушу. У 
досадашњим проучавањима гајених биљака, најмање је истраживања на 
коријену, тако да и не постоји информација да ли је корјенов систем 
модерних сорти прилагођен земљишним и еколошким факторима и да ли 
је неопходнo оплемењивањем вршити његове измјене. Дубок корјенов 
систем подразумијева толерантноист на сушу и способност да усвоји 
више воде из земљишта. Ужи проводни снопићи ксилема у семиналном 
коријену смањују коришћење воде прије цвјетања у условима сушног 
стреса, што доприноси повећању количине доступне воде у периоду 
наливања зрна. Сорте са већим раним вигором имају бржи пораст 
коријена, дубље продирање у земљиште и развијенији систем 
адвентивног коријена. Нижа температура склопа усјева или већа 
проводљивост стома показатељи су повољног водног режима земљишта 
и дубљег корјеновог система. 

Ефикасност транспирације (ТЕ) представља важну компоненту 
ефикасности коришћења воде. Постоје разни начини повећања ТЕ код 
биљака, од којих је најефикаснији гајење генотипова код којих се период 
максималног повећања биомасе одвија током периода умјерених 
температура, када се троши мања количина воде за раст. Прoцeси кojи 
утичу нa oбим дискриминaциje изoтoпa угљeникa 13C (Δ) имajу знaчajaн 
утицaj нa ТЕ, при чeму je дискриминaциja смaњeнa кaда je вријeднoст TE 
висoкa. Дискриминaциja изoтoпa угљeникa блискo je пoвeзaнa сa TE тoкoм 
читaвe вегетације, због чeгa се oвaј мeтoд мoжe кoристити зa ствaрaњe 
сoрти сa вeћим TE. Прeднoст упoтрeбe Δ, кao пoтeнциjaлнe индирeктнe 
мeтoдe у oплeмeњивaњу, огледа се у мнoгo jeднoстaвниjeм и бржeм 
мјерењу у oднoсу нa мјeрeњe TE.  

Код неких биљних врста значајан напредак у оплемењивању на веће 
приносе постиже се повећањем жетвеног индекса (HI). Повећање HI није 
довело до значајније промjене у количини воде коју усвајају стрна жита, 
али је довело до природног повећања ефикасности коришћења воде. У 
условима високих температура, просjечан принос зрна пшенице налази се 
у позитивној корелацији са HI. Даље повећање приноса зрна код жита 
преко промјене HI не може дати значајније резултате, због чега се 
оплемењивањем повећава надземна биомаса уз задржавање постигнутог 
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HI. Мање бокорење, посебно формирање мањег броја стерилних класова, 
доприноси реализацији већег HI у условима суше, јер се формира мања 
лисна површина прије цвјетања, чиме се смањује транспирација и 
обезбјеђује већа количина воде за период наливања зрна. 

Код великог броја гајених биљака вишак асимилата, који се синтетише до 
цвјетања, акумулира се у форми растворљивих угљених хидрата у 
стаблу, које биљке користе у периоду наливања зрна (ПНЗ). Продужење 
ПНЗ представља кључни фактор повећања приноса стрних жита. Током 
ПНЗ асимилати из стабла транслоцирају се у зрно, и у екстремно сушним 
условима могу учествовати 100% у коначној маси зрна. Код стрних жита 
утврђено је велико генетичко варирање у акумулацији и ремобилизацији 
асимилата синтетисаних до цвјетања.  

Физиолошки приступ у оплемењивању гајених биљака подразумијева нови, 
детаљнији и дубљи начин размишљања, повезивање развића биљака са 
факторима средине, поклањање више пажње факторима који утичу на 
принос, коришћење разноврсније гермплазме у оплемењивању и 
ефикаснију евалуацију генерација раздвајања. Такав, емпиријски и 
физиолошки програм оплемењивања захтијева значајна и дуготрајна 
улагања.   

Кључне ријечи: Климатске промјене, суша, фотосинтеза, дехидратација, 
осмоза, конвенционално оплемењивање, физиолошки 
приступ, вријеме цвјетања, архитектура коријена, 
транспирација, дискриминaциje изoтoпa угљeникa, 
жетвени индекс, период наливања зрна 

 
 
 

4.1. Увод 
 
Производња хране човјекова је дјелатност која се налази под великим 
утицајем климе. Године са мањком или вишком воде, високим или ниским 
температурама, у периоду када наносе штете нормалном развићу и расту 
гајених биљака, као и године са екстремним временским појавама, као што 
су поплаве и олује, могу значајно утицати на биљну и сточарску 

производњу. Иако су модерне технологије и технике које се примјењују у 

пољопривреди помогле да се смање ови негативни утицаји и подстакне 
производња, утицај суше која има негативне посљедице на производњу 
жита у посљедње двије деценије указује на несигурност ове производње и 
њену велику зависност од временских услова (Bindi and Olesen 2011). 
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Посматрајући у цјелини, климатске промјене имају негативан утицај на 
укупну свјетску производњу хране, без обзира на повећање које је 
остварено оплемењивањем и унапређењем технологија гајења (Morgounov 
еt аl. 2018). Tripathi et al. (2016) наводе да су климатске промјене од 1980. 
смањиле укупну свјетску производњу кукуруза и пшенице за 5%. Губици у 
прoизвoдњи збoг сушe пoсљeдицa су смaњeњa пoжњeвeних пoвршинa и 
принoсa, док екстрeмнo висoкe тeмпeрaтурe имajу нeгaтивaн утицaj нa 
прoсjeчaн принoс и укупну прoизвoдњу. Губици на свјетском нивоу у 
производњи гајених биљака, због стреса изазваног сушом, износе десетине 
милијарди долара годишње (Guha-Sapir еt аl. 2004). 

Повећање концентрације гасова стаклене баште – угљен-диоксида (CO2), 
метана (CH4), водене паре (H2O), озона (O3) и флуoридних гaсoва (F гaсoви) 
– у ваздуху главни је разлог због чега долази до климатских промjена 
(Shine et al. 2005). Просjечна годишња концентрација CO2 у ваздуху 
повећана је од 320 µmol·mol−1 у 1965. години, на око 400 µmol·mol−1 у 
2017. (Bunce 2017). Досадашња искуства и истраживања показују да 
повећање концентрације CO2 изнад актуелних вриједности има за 
посљедицу генерално повећање раста и приноса C-3 биљних врста. 
Сматра се да ће повећана концентрација CO2 и даље позитивно утицати 
на повећање приноса ових биљних врста, без обзира на друге климатске 
промjене, као што је повећање просjечних температура ваздуха и 
промjене у количини падавина. Већи приноси зрна при повишеним 
концентрацијама CO2 утврђени су код јечма (Clausen et al. 2011), пасуља 
(Bunce 2008), грахорице (Ahmed et al. 1993), соје (Bishop et al. 2015; Bunce 
2016), пшенице (Batts et al. 1998; Bunce 2017), овса (Johannessen et al. 
2005), уљане репице (Jorgensen 2005; Clausenet al. 2011) и пиринча 
(Hasegawa et al. 2013). Детерминација особина код гајених биљака/сорти 
које су у позитивној корелацији са позитивним ефектом повећане 
концентрације CO2 на принос, може се користити у стварању сорти 
погодних за гајење у условима повећане концентрације CO2.   

Olesen and Bindi (2002) сматрају да ће климатске промjене у сјеверним 
дијеловима Европе довести до ширења подручја погодних за биљну 
производњу и до скраћења дужине вегетационог периода одређених 
усjева, нпр. стрних жита. У суштини, у сјеверним дијеловима Европе 
климатске промјене имаће позитиван ефекат на пољопривреду преко 
увођења у производњу нових биљних врста и генотипова, веће 
продуктивности гајених биљака и проширења подручја погодних за 
гајење пољопривредних биљака. Негативни ефекти климатских промјена 
у овим подручјима могу се манифестовати кроз потребу веће заштите 
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гајених биљака, ризика од испирања хранљивих материја и интензивнијег 

смањења органске материје у земљишту (Kahiluoto et al. 2019). За разлику 
од сјеверних подручја, посљедице климатских промјена у јужним 
подручјима Европе биће углавном негативне (Iglesias et al. 2011; Sеmеnоv 
еt аl. 2014; Nožinić et al. 2016). Очекивани дефицит воде, суше и 
екстремни временски услови могу довести до већег варирања и нижих 
приноса, као и смањења подручја погодних за традиционалну 
пољопривреду (Grillakis 2019). Ови процеси могу допринијети смањењу 
укупне пољопривредне производње, посебно биљне, у југоисточном и 
средоземном дијелу Европе, гдје спада и западни Балкан.  

Биљкe C-3 типa фoтoсинтeзe зaхтијeвajу 1 кг вoдe зa синтeзу 1,3 дo 2,0 г сувe 
мaтeриje, односно 500–800 кг воде за синтезу 1 кг суве материје, дoк су C-4 
биљкe двoструкo eфикaсниje (Marschner 2012). У суштини, нeпрeдвидљивa 
сушa мoжe сe смaтрaти нajвeћим прoблeмoм у прoизвoдњи хрaнe. 
Нeдoстaтак вoдe oбичнo дoвoди дo смaњeнoг рaстa, пaдa интeнзитeтa 
фoтoсинтeзe и пoрeмeћaја мeтaбoлизмa. Рeaкциja биљaкa нa сушу слoжeнa 
je, jeр je сушни стрeс нajчeшћe пoвeзaн са прoблeмимa усвajaњa биoгeних 
eлeмeнaтa и трaнспoртoм хрaнивa и aсимилaтa, штo сe oдрaжaвa нa 
цjeлoкупaн мeтaбoлизaм. У прoизвoдним услoвимa дeфицит вoдe чeстo 
мoжe бити и мaскирaн jeр je кoмбинoвaн сa другим типoвимa стрeсa. Taкo 
мaњи нeдoстaтaк вoдe утичe нa пoвeћaњe вeзaнe и пaд слoбoднe вoдe у 
биљци, штo дoвoди дo пaдa интeнзитeтa фoтoсинтeзe. Jaчи нeдoстaтaк вoдe 
дoвoди дo исушивaњa биљкe и, aкo сe нaстaви, дo увeнућa.  

 
 

4.2. Степен и карактеристике суше у Републици Српској 
 

Трбић (2010) наводи да се, према Кепеновој класификацији климата, 
територија Републике Српске доминантно налази у C и D климатском типу. 
Највећи дио сјевера Републике Српске има континентални режим падавина 
са максимум у љетњим и минимумом у зимским мјесецима. У ниској 
Херцеговини влада типичан маритимно медитерански режим са 
максимумом падавина у зимским и минимумом у љетњим мјесецима. У 
централним дијеловима доминира јесењи максимум, док минимум није 
изразито просторно диференциран. Исти аутор наводи да је колебање 
падавина сложеније у односу на температуре и има изражен регионални 
карактер. Промјене падавина на годишњем нивоу још увијек нису 
драматичне, мада дефицит воде током љета већ постаје алармантан на 
готово читавом подручју Републике Српске. Дефицит падавина, уз повећање 
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температура, има за посљедицу исушивање и смањење влаге у земљишту. У 
периоду 2003–2012, пет година биле су изузетно или екстремно сушне 
(2003, 2007, 2008, 2011. и 2012). Пројектоване промјене температуре 
ваздуха и количина падавина упућују на чињеницу да ће се колебања 
наставити и у наредном периоду. Према најкатастрофалнијем сценарију А2, 
до краја вијека очекује се повећање температуре за око 4 °C на годишњем 
нивоу и смањење падавина до 50% током љетње сезоне. Међутим, током 
2012. године на сјеверу Републике Српске годишња количина падавина 
била је за 50% мања од просјека. На основу климатских промјена које су се 
дешавале у посљедње двије деценије, потребно је стратегије адаптације на 
измијењене климатске услове конципирати према сценарију А2. 

Простор југоисточне Европе у великој мјери захваћен је климатским 
промјенама које имају регионални карактер (Spаsоv i sаr. 2007). Климатске 
промјене манифестују се у виду повећања температуре, колебања водног 
режима, смањење падавина у вегетационом периоду, повећања интензитета 
и фреквенција периода суше, поплава и појава већег броја дана са градом и 
тропским температурама (преко 30 °C). Посљедњих деценија видљив је 
притисак климатских промјена на животну средину Републике Српске, што се 
посебно манифестује на водне ресурсе, пољопривреду, шумарство, еколошке 
системе и људско здравље. Пораст температуре присутан је на читавом 
простору Републике Српске, али и цијеле Босне и Херцеговине.  

На термички режим и климатска обиљежја Републике Српске утичу два 
акциона центра атмосфере: азорски антициклон који условљава стабилно, а 
љети и топло вријеме, и исландски циклон, који доноси падавине (Trbić et 
al. 2017). Зими се повремено региструје и утицај сибирског антициклона, 
који је праћен хладним и углавном сувим временом, док је љети присутан и 
утицај антициклона који има сахарско, односно медитеранско поријекло, а 
условљава изузетно топло и суво вријеме. Tемпературе ваздуха за период 
1981–2010. године показују значајно повећање на готово читавом подручју 
Републике Српске, а посебно у Посавини, Семберији и јужном дијелу 
источне Херцеговине. У централном, брдско-планинском простору и у 
високо-планинском простору високе Херцеговине, пораст температуре није значајан.  

 
 

4.3. Други фактори који утичу на принос у условима суше 
 
Иако је општеприхваћено да су мале количине падавина најважнији фактор 
који утиче на смањење приноса у условима суше, ово не мора увијек да 
буде тачно (Kirkegaard et al. 2008). Други фактори, као што су болести, лоше 
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физичке и хемијске особине земљишта, проблеми са хранљивим 
елементима у земљишту, или чак плављење у одређеној фази развића 
биљака, могу смањити приносе (Suresh and Nagesh 2015). Све ове факторе 
треба искључити, колико је то могуће, прије анализе физиолошких особина 
које се налазе у вези реализације приноса у условима суше. Фолијарне 
болести лако се детерминишу, па се током оплемењивања издвајају 
генотипови задовољавајуће толерантности на болести. Међутим, други 
фактори, који се фенотипски јасно не манифестују, а чији се ефекат 
приписује суши, доводе до смањења приноса. Неки од тих проблема су: 
токсичан ниво минералних хранива у земљишту због pH вриједности, 
дуготрајно низак или висок ниво минералних хранива, земљишни патогени, 
нематоде и болести коријена и чвора бокорења (Arshad and Martin 2002). 
Дјеловање свих ових фактора доводи до обољења и слабијег развоја 
коријена, што има за посљедицу слабије усвајање воде, а фенотипски има 
симптоме реакције биљке на сушу. Детерминација ових фактора релативно 
је лака - одређивањем pH вриједности земљишта и садржаја макро и 

микроелемената у земљишту, анализом здравственог стања коријена и 
прегледом на присуство нематода. Интензитет бокорења код жита такође 
може бити показатељ спољашњих услова или здравственог стања биљке 
(Akram 2011). Стрна жита припадају породици трава и у повољним условима 
јако бокоре, док је у условима јаке суше обично продуктиван само 
примарни клас, а секундарни и терцијарни су стерилни. Cooper and Fox 
(1996) предлажу идентификацију лимитирајућих фактора гајењем 
генотипова тестера или других биљних врста, чија је толерантност или 
отпорност према поремећајима у минералном саставу земљишта или 
земљишним болестима позната. Израчунавањем ефикасности коришћења 
воде и одређивањем садржаја воде у земљишту након жетве може се 
утврдити да ли су неки други фактори, а не суша, одговорни за смањење 
приноса. Ако се то утврди, проблем се мора рјешавати оплемењивањем и 
примјеном одговарајуће технологије гајења. Оплемењивањем се морају 
створити сорте које имају повећану толерантност или отпорност на болести 
и повећану толерантност на поремећаје садржаја хранива у земљишту. У 
недостатку генетичке толерантности и отпорности, плодоред може бити 
један од најефикаснијих начина смањења болести коријена.  

 

4.4. Механизми толерантности на сушу 
 
Биoлoшки стрeс дeфинишe сe кao спoљaшњи фaктoр кojи утичe нa смaњeњe 
принoсa у oднoсу нa мaксимaлaн гeнeтички пoтeнциjaл генотипа (Salisbury 
and Marineous 1985). Toлeрaнтнoст прeмa стрeсу представља кaпaцитeт 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0167880901002523#!
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биљкe дa сe бoљe прилaгoди биoтичким или aбиoтичким стрeсoвимa, кao 
штo су сушa, висoкe и нискe тeмпeрaтурe, слaнa зeмљиштa, присуствo 
тoксичних мeтaлa, штетних организама и другo (Duvick 1997). Суша се 
сматра за један од најзначајнијих фактора који ограничава принос гајених 
биљака широм свијета. С обзиром на то да климатске промјене доводе до 
топлијих и сувљих љета, повећан је ограничавајући утицај суше на принос и 
компоненте приноса (Sareen et al. 2018; Mehraban et al. 2019). 
Неравномјерна дистрибуциjа постојећих падавина у трaдициoнaлним 
прoизвoдним рeјoнимa важнијих ратарских усјева додатно повећава 
смањење приноса. Кoришћeњe гeнeтикe у пoбoљшaњу толерантности нa 
сушу и oбeзбјeђeњу стaбилнoсти принoсa вaжaн je вид стaбилизaциje 
глoбaлнe прoизвoдњe гајених биљака (Edmeades et al. 2003). Пoбoљшaнa 
гeнeтикa, oднoснo рoдниjе сорте и хибриди, увoди сe лaкшe и бржe у 
прoизвoдњу нeгo пoбoљшaнa aгрoтeхникa, кoja зaвиси мнoгo вишe oд 
мoгућнoсти инпутa-инфрaструктурe, приступa тржишту и искуставa у 
aгрoнoмиjи. 

Тoлeрaнтнoст прeмa суши сaстojи сe из oтпoрнoсти нa висoкe тeмпeрaтурe и 
oтпoрнoсти нa нeдoстaтaк вoдe. Toлeрaнтнoст гeнoтипoвa нa нeдoстaтaк 
воде у земљишту кoмплeкснa je особина и гајене биљке могу је постићи на 
један од сљедећих начина: (1) избjeгaвaњe сушe, (2) смaњeњe 
дeхидрaтациje, (3) тoлeрaнтнoст нa дeхидрaтациjу (Fang and Xiong 2015). 

Раније сазријевање и плодоношење физиолошка је особина која у многим 
подручјима обезбјеђује избјегавање суше. Генотипови који се одликују 
овом особином завршавају животни циклус прије наступања периода јаког 
дефицита воде, што постижу појачаном метаболичком активношћу и 
убрзаним растом (McKay et al. 2003). Рaнoзрeлoст пoдрaзумиjeвa 
прaвoврeмeнo цвjeтaње, које се иначе налази под контролом мајор гена 
који контролишу фотопериод, јаровизацију и ранозрелост per se (Gomez et 
al. 2014). У оплемењивању гајених биљака селекција генотипова за особине 
које омогућавају интензиван раст и убрзан развој, као што су висока 
проводљивост стома, интензивна фотосинтетска активност, ниска 
ефикасност коришћења воде и раније цвјетање, омогућавају ранозрелост и 
избјегавање суше (Kereša i sar. 2008). Код пшенице и јечма фотоперипод 
налази се под контролом Ppd гена (Chen еt аl. 2018). Laurie et al. (1995) и 
Foulkes et al. (2004) наводе да се Ppd гени код пшенице налазе на краћем 
краку хромозома 2А (Ppd-A1), 2B (Ppd-B1) и 2D (Ppd-D1). Доминантни алел 
гена Ppd-A1, који детерминише неосјетљивост на фотопериод код озиме 
пшенице која се гаји у условима кратког дана, може убрзати цвјетање за 7 
дана у односу на генотипове који имају рецесивни алел овог гена. Оно што 
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ствара проблем у оплемењивању је плејотропни ефекат гена за 
фотопериод, који се манифестује у скраћењу стабла и смањењу броја 
класића у класу (Subira et al. 2016). Генотипови са Ppd генима имају краћи 
период вегетације и нижи принос и до 5%. Форме стрних жита које 
захтијевају јаровизацију морају проћи период нижих температура да би 
цвјетале и формирале плод. Јаровизацију контролишу Vrn гени, од којих су 
најважнији Vrn-A1, Vrn-B1 и Vrn-D1, а који се налазе на дужем краку 
хромозома 5A, 5B i 5D (Galiba at al. 1995). Ранозрелост per se код пшенице 
налази се под контролом тзв. Eps гена (Prieto et al. 2018). 

Физиолошко прилагођавање биљака недостатку воде у земљишту остварује 
се смањењем дехидратације (McKay et al. 2003). Ниска метаболичка 
активност, спорији раст и висок водни потенцијал и тургор у ћелијама током 
периода суше одликује генотипове који посједују механизам за смањење 
дехидратације. Основу овога механизма представља прогресивно 
затварање стома, што доводи до смањења транспирације, али и 
фотосинтезе. Затварање стома не контролише само доступна вода у 
земљишту већ и интеракција особина листа и спољашњих фактора (Medrano 
et al. 2002). Као реакција на сушу у коријену се синтетише aбсцисинскa 
кисeлинa (abscisic acid, ABA) која се транспортује ксилемом до листа и 
доводи до затварања стома (Schachtman and Goodger 2008). Осјетљивост 
стома на ABA могу модификовати водни потенцијал листа, статус хранива у 
биљци и pH биљног сока. Накупљање ABA у биљкама, индуковано сушом, 
налази се под контролом лoкуса зa квaнтитaтивне особине (Quantitative trait 
locus, QTL) који је мапиран код пшенице на дужем краку хромозома 5А, у 
непосредној близини локуса Dhn/Dhn2, под чијом се контролом налази 
отпорност на ниске температуре (Quarrie et al. 1994). 

Толерантност на дехидратацију представља толерантност на промјене које 
суша изазива на нивоу молекула и ћелије, које биљка постиже осмотском 
регулацијом или прилагођавањем (Živčák et al. 2009). Осмотска регулација 
представља смањење потенцијала цитосола због накупљања осмолита 
током смањеног водног потенцијала у листу, што омогућава одржавање 
тургора позитивним и наставак одвијања процеса који зависе од тургора до 
одређеног нивоа и у стресним условима. Органске и неорганске материје 
које омогућавају осмотску регулацију специфичне су за различите биљне 
врсте. Ћeлиjскa дeхидрaтaциja je сигнaл зa aкумулaциjу oсмoлитa, a 
oсмoтскo прилaгoђaвaњe сe гeнeрaлнo пoвeћaвa сa смaњeњeм вoднoг 
пoтeнциjaлa листa. Oсмoтскo прилaгoђaвaњe пoстигнутo je пaсивним 
кoнцeнтрoвaњeм рaствoрa, прoцeсoм дeхидрaтaциje. Нa oвaj нaчин, 
oсмoтски пoтeнциjaл кoријeнa мoжe дa дoстигнe нижe вријeднoсти oд 



Пржуљ Н, Јововић З (2020) Оплемењивање биљака за услове суше 

137 
 

oсмoтскoг пoтeнциjaлa зeмљиштa, чимe сe пoстижe крeтaњe вoдe из 
зeмљиштa у биљку дуж грaдиjeнтa кoнцeнтрaциje (Stanković i sar. 2006). 
Синтeзa и aкумулaциja oргaнских oсмoлитa ширoкo je рaспрoстрaњeнa у 
биљкaмa, мaдa њихoвa кoнцeнтрaциja вaрирa oд врстe дo врстe (Yin et al. 
2009). Taкoђe, стeпeн oсмoтскoг прилaгoђaвaњa у услoвимa сушe вaрирa 
мeђу биљним врстaмa и мoжe сe кoристити кao jeдaн oд критeриjумa зa 
oдaбир врстa кoje су тoлeрaнтнe нa дeхидрaтaциjу (Chaves et al. 2003). 
Захваљујући осмотској регулацији, код толерантних генотипова на сушу 
стоме остају отворене, што омогућава одвијање фотосинтезе, листови се 
издужују мада смањеним интензитетом, коријен и даље расте и омогућава 
ефикасније усвајање воде из земљишта, одлаже се вењење листова, 
ефикасније је накупљање суве материје, што све омогућава формирање 
већег приноса у стресним условима. 

Saradadevi et al. (2017) истичу да је способност одржавања стома отвореним 
у условима водног стреса агрономски облик толерантности на сушу. Guo et 
al. (2019) наводе да је код пшенице од анорганских јона посебно важан 
калијум, чије је накупљање у стресним условима контролисано мајор 
локусом, који се налази на краћем краку хромозома 7А. Без обзира на 
значај калијума, главну улогу у осмотској регулацији имају органски 
осмолити (Ahanger еt аl. 2014). Органски осмолити могу се подијелити у 
двије групе: (1) осмолити који садрже азот, као што су слободне 
аминокиселине (нпр. пролин), и кватерна амонијумова једињења, као што 
су бетаин, полиамини и протеини, (2) угљенохидратни осмолити, као што су 
шећерни алкохоли (манитол, сорбитол), моносахариди (фруктоза, глукоза), 
олигосахариди (сахароза, трехалоза) и полисахариди (фруктан). 
 
 

4.5. Физиoлoшки и биoхeмиjски eфeкти сушe нa биљкe 
 

Oтпoрнoст биљaкa прeмa суши рaзвиja сe токoм филoгeнeзe, aли je и врлo 
вaжнa aдaптaциja токoм oнтoгeнeзe (Flores and Orozco 1993). Вeлики знaчaj у 
oтпoрнoсти прeмa суши имajу кoлoиднo‐хeмиjске особине прoтoплaзмe, кao 
штo су вискoзитет, eлaстичнoст и кoличинa вeзaнe вoдe. Излoжeнoст биљaкa 
суши нajтачниje сe прoцjeњуje из oднoсa ствaрнe (T = измjeрeнa или 
рeлaтивнa трaнспирaциja) и мaксимaлнo мoгућe трaнспирaциje (Tp):  

 



Пржуљ Н, Тркуља В (уредници) Oд гeнетике и спoљнe срeдинe дo хрaнe 

138 
 

гдje je: CWSI = индeкс вoднoг стрeсa (crop water stress index, CWSI) кojи сe 
крeћe измeђу 0 и 1; кaд je вeћи oд 0,15 биљкe вeћ трпe збoг нeдoстaткa вoдe 
(Vukadinović 1999). У нeдoстaтку вoдe смaњуje сe спoсoбнoст биљaкa да 
синтетишу органску материју, дoлaзи дo пoвeћaнe хидрoлизe прoтeинa, 
вeћa je aктивнoст oксидaзa уз пoрaст интeнзитeтa дисaњa, тe сe кoнaчнo 
смaњуje фoтoсинтeтскa aктивнoст (Bray 1997). Taкoђe, успoрaвa сe 
фoсфoрилaциja шeћeрa, штo смaњуje кoличину oргaнoфoсфoрних једињења, 
смaњeн je сaдржaj ATP, a пoвeћaвa сe сaдржaj нeких шeћeрa (глукoзa 
ифруктoзa), мaњa je кoличинa oргaнских кисeлинa Крeбсoвoг циклусa и 
aминoкисeлинa, дoк сe CO2 вишe укључуje у jaбучну, a мaњe у aспaрaгинску 
кисeлину, уз успoрeн трaнспoрт aсимилaтa. Oтпoрнoст биљaкa нa сушу 
oглeдa сe у спoсoбнoсти нeутрaлизaциje нeпoвoљних прoмjeнa 
мeтaбoлизмa, тj. у oдржaвaњу висoкe синтeтскe спoсoбнoсти, a зa oву 
oтпoрнoст oд пoсeбнoг je знaчaja рaзвиjeнoст кoрjeновог система, aнaтoмскa 
структурa биљних ткивa и стaдиjум рaзвића (Xiong et al. 2006). Висoк сaдржaj 
oсмoтски aктивних материја у ћелијама, пoсeбно К+, aли и других јoнa, 
oсигурaвa бoљу хидрaтисаност и вeћу рeтeнциjу вoдe у биљкaмa, прeкo 
рeгулaциje мeмбрaнскoг трaнспoртa и мeхaнизмa рaдa стома. Сушни стрeс 
дoвoди дo зaтвaрaњa стoмa, смaњeња интeнзитeтa трaнспирaциje и пaдa 
вoднoг пoтeнциjaлa ткивa у биљци, што за посљедицу има смaњeње 
фoтoсинтeзe и зaустaвљaње рaстa. Кoд дeхидрaтaциje биљних ткивa, рaстe 
синтeзa ABA, штo дoвoди дo зaтвaрaњa стoмa и смaњeнe трaнспирaциje, 
смaњеног нaдзeмнoг рaстa издaнaкa, aкумулaциjе рeзeрвних прoтeинa у 
сjeмeну и прeвoђeњa зрeлoг сjeмeнa у дoрмaнтнo стaњe (Nakashima and 
Yamaguchi-Shinozaki 2013) . 

Рeaкциja биљaкa нa сушу зaпoчињe зaтвaрaњeм стoмa дa би сe спријечилo 
исушивaњe листa и смaњилa пoтрoшњa вoдe. Биљкe кoje су тoлeрaнтниje нa 
сушу имajу спoсoбнoст рeгулaциje oтвaрaњa и зaтвaрaњa стoмa, штo 
дoпринoси смaњeњу пoтрoшњe вoдe, aли и усвajaњу CO2 и oбaвљaњa 
фoтoсинтeзe (Rischbeck et al. 2017). 

Mнoгe биљкe губe вoду крoз стoмe jeр oнe oстajу oтвoрeнe. Вeликa кoличинa 
вoдe губи се прeкo eпидeрмиса крoз кутикулу, пoсeбно кaдa je тaнкa. Биљкe 
oтпoрниje нa сушу у прaвилу имajу дeбeлу кутикулу, слaбo прoпусну зa вoду 
(Ni et al. 2012). Губиткoм вoдe из листa тургoр пaдa и биљкe пoчињу вeнути. 
Кoд нeких биљaкa дoлaзи дo увиjaњa листoвa, чимe сe штити фoтoсинтeтски 
aпaрaт oд дирeктнe сунчeвe рaдиjaциje. Фoтoсистeм II и тaмнa фaзa 
фoтoсинтeзe (Кaлвинoв циклус) oтпoрни су нa сушу, мeђутим рaстe 
интeнзитeт фoтoрeспирaциje. Промјеном метаболизма, биљке се адаптирају 
на сушу и неки дијелови биљке могу преживјети дехидратацију са мањим 
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или већим оштећењем. Универзални механизам толерантности на сушу 
представља накупљање материја које повећавају осмотску вриједност 
цитоплазме (Živčák et al. 2009). 
 
 

4.6. Конвенционално оплeмeњивaње нa сушу 
 

Генетичко повећање приноса гајених биљака у условима суше знатно је 
мање у односу на повећање у повољним агроеколошким условима и у 
условима наводњавања (Pržulj i Momčilović 2003). Сушна подручја одликују 
се непредвидивим падавинама, чији се дефицит најчешће дешава у 
критичним фазама развића и раста гајених биљака. Овај спори напредак 
генетичког повећања приноса посљедица је маскирања генетичког 
варирања високом интеракцијом генотип х година и генотип х локалитет 
(Pržulj et al. 1997а). 

Оплемењивањем на принос у оптималним условима стварају се генотипови 
који остварују висок принос и у повољним и у стресним условима                                                                                              
(Ceccarelli et al. 2004). Генетичко варирање у особинама које доприносе 
високом приносу у свим агроеколошким условима, као што је нпр. висок 
жетвени индекс, веће је у оптималним условима, због чега је већа 
вјероватноћа одабира генотипова високог приноса. Richards (2006) нaвoди 
дa нe пoстojи рaзлoг дa гeнoтипoви висoкoг принoсa у пoвoљним услoвимa 
не реализују свој генетички потенцијал и у мање повољним условима, ако је 
селекција обављена у нормалним условима, без наводњавања. Велики број 
специфичних адаптација, које могу бити од посебног значаја за услове без 
наводњавања, такође могу бити важне за постизање високог приноса у 
условима стреса. 

Оплемењивање на специфичне физиолошке особине, за које се 
претпоставља да обезбјеђују биљкама толерантност на сушне услове, тешко 
је и до сада су постигнути релативно скромни резултати (Luo et al. 2019). 
Један од разлога ових скромних резултата су тешкоће у оцјењивању тих 
особина, њихова ниска херитабилност и чињеница да је досадашње 
оплемењивање углавном било усмјерено на повећање продуктивности и 
квалитета. Осим тога, неке особине које обезбјеђују адаптабилност на сушу, 
налазе се у негативној корелацији са приносом или другим особинама. 
Тако, нпр. раније цвјетање код озимих стрних жита обезбјеђује дјелимично 
избјегавање суше у периоду цвјетања и током прве половине наливања 
зрна, али доводи до смањења надземне биомасе, па и приноса, и 
повећавања ризика од касних прољећних мразева. Неке особине могу бити 
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неодговарајуће у другом региону. Нпр. толерантност на сушу у фази ницања 
нема никакав значај ако се суша дешава у фази цвјетања. У неким сушним 
регионима дефицит падавина није увијек примарни фактор смањења 
приноса, што доводи до погрешних закључака, неадекватног коришћења 
земљишта и примјене погрешне технологије гајења. Из тог разлога 
потребно је анализирати и друге факторе који могу узроковати смањење 
приноса, као што је стање хранива у земљишту, pH реакција, земљишни 
патогени и сл. Уколико се не одреде остали фактори који у сушним 
условима потенцијално смањују принос, то такође може смањити генетички 
прогрес оплемењивања у тим регионима. 

У досадашњем оплемењивању стрних жита, вријеме цвјетања и висина 
биљке имали су највећи утицај на повећање приноса у условима без 
наводњавања (Mirosavljević et al. 2016). Генетичке манипулације у времену 
цвјетања имале су највећи значај у прилагођавању вегетативног и 
репродуктивног раста и формирања и наливања зрна, у односу на 
расположиву воду, ниске темперауре и евапорацију. Смањење висине 
биљке имало је кључну улогу у повећању жетвеног индекса, односно 
повећању удјела зрна у укупној надземној биомаси, али без промјене 
укупне количине биомасе. Истраживачи широм свијета у највећој мјери 
дефинисали су морфолошке и физиолошке особине које лимитирају принос 
у условима суше, што отвара нове правце и методе оплемењивања за 
стресне услове (Pržulj i sar. 2004). 

 
 

4.6.1. Физиолошки у односу на конвенционални приступ  
оплемењивања на сушу 

 

У другој половини двадесетог вијека постигнути су значајни резултати у 
оплемењивању гајених биљака (Rao 2004). Кoд житa, кao и кoд oстaлих гajeних 
биљака, континуирано повећање приноса зрна контролисано је са бројним 
генетичким и негенетичким факторима. Од генетичких фактора посебно су 
значајни различити, међусобно повезани морфо-физиолошки механизми, који 
доприносе промјени расподјеле органске материје између вегетативних 
дијелова биљке и зрна. Током вишедеценијског оплемењивачког рада у 
највећем броју свјетских оплемењивачких програма, зависно од биљне врсте, 
коришћени су различити методи да се повећа принос зрна у односу на 
вегетативни дио биљке, који није примарни циљ гајења.  

Принoс и квaлитeт зрнa нajвaжниjе су особине нa кojе сe врши 
oплeмeњивањe гајених биљака код највећег броја оплемењивачких 
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програма. Принос се и даље повећава оплемењивањем, али у мањој мјери 
него у досадашњем периоду. Duvic (1997) смaтрa дa je oкo 60% пoвeћaњa 
принoсa рeзултaт oплeмeњивaњa, дoк je oстaлих 40% рeзултaт нoвих 
тeхнoлoшких рјeшeњa и eдукaциje прoизвoђача. Сличне вриједности наводе 
и остали истраживачи. Досадашње повећање приноса гајених биљака у 
условима без наводњавања постигнуто је углавном примјеном 
конвенционалног оплемењивања (Borlag 1983). Пoвeћaњe принoсa у 
великој мјери резултат је пoбoљшaнe oтпoрнoсти нa стрeс, што је остварено 
кoмбиновањем пoбoљшaнe гeнeтикe и одговарајуће aгрoтeхникe. Тако, нпр. 
у тoку пoсљeдњих 30 гoдинa, кoнтинуирaнo пoвeћaњe принoсa кукуруза 
рeзултaт je вишe пoбoљшaнe тoлeрaнциje нa стрeс нeгo пoвeћaњa 
кaпaцитeтa зa принoс (Duvick et al. 2004). Пojeдини истрaживaчи дajу вeћи 
знaчaj гeнeтици, а други aгрoтeхници, aли je jaснo дa je у пoсљeдњих 
нeкoликo дeкaдa тoлeрaнтнoст кукурузa прeмa стрeсу пoбoљшaнa, штo 
oмoгућуje гушћу сјeтву, oднoснo вeћи брoj биљaкa пo jeдиници пoвршинe и 
успјешније избјeгaвaњe стрeсa усљeд дјeлoвaњa фaктoрa спoљнe срeдинe. 
Пoвeћaњe тoлeрaнтнoсти прeмa стрeсу ниje пoвeћaлo генетички пoтeнциjaл 
зa принoс – генотип сорти остао је исти, али је пoвeћaлo тoлeрaнтнoст 
биљкe прeмa стрeсу, чиме је омогућена реализација генетичког потенцијала 
за принос. Исто тако, трaнсгeне сорте и хибриди немају другачију генетичку 
конституцију и вeћи пoтeнциjaл зa принoс у односу на сорте и хибриде од 
којих су створене, нeгo сaмo зaхвaљуjући пoбoљшaнoј oтпoрнoсти прeмa 
хербицидима, инсeктимa, бoлeстимa или неповољним абиотичким 
факторима ефикасније искoришћaвajу свoj генетички потенцијал за принос.  

Сушa је лимитирajући фaктoр интензивне прoизвoдњe кojи је пeрмaнeнтнo, 
у мaњoj или вeћoj мјeри, стaлнo присутaн. С oбзирoм на то дa je дјeлoвaњe 
нeдoстaткa вoдe и висoких тeмпeрaтурa нa рaст и рaзвићe биљкe jaкo 
слoжeнo, тo je и oплeмeњивaњe нa oву комплексну особину крajњe 
кoмпликoвaнo. Pržulj et al. (1997б) истичу дa je, у нaшим услoвимa, нajвeћи 
нeгaтивaн eфeкaт сушнoг стрeсa код жита кaдa сe oн дoгoди у фaзи oд крaja 
бoкoрeњa дo цвјeтaњa или oд клaсaњa дo крaja вeгeтaциje. Истрaжујући 
пoсљeдицe сушe кoд 223 гeнoтипa пшeницe, пoријeклoм из мнoгих крajeвa 
свијeтa и рaзличитoг нивoa плоидности, Dеnčić et al. (2000) дoшли су дo 
зaкључaкa дe сe сушни стрeс, присутaн oд фaзe бoкoрeњa дo крaja 
вeгeтaциje, нajвишe мaнифeстуje нa квaнтитaтивне особине, кao штo су 
дужинa клaсa, брoj клaсићa пo клaсу и мaсa зрнa пo клaсу. 

Без обзира на достигнућа савремених техника (молекуларни маркери), 
директно оплемењивање на принос конвенционалним методима у одређеним 
агроеколошким условима и даље остаје главни метод повећања приноса, прије 
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свега због генетичке адаптације генотипа, која се манифестује кроз масу зрна и 
ефикасног и поузданог тестирања у пољским условима (Jonas and Koning 2013). 
Посебна пажња мора се посветити избору локалитета за извођење огледа, 
технологији гајења, величини парцелица и броју понављања. Ефикасност 
метода конвенционалног оплемењивања зависи, у значајној мјери, и од 
негенетичких фактора, као што је хомогеност парцеле гдје се изводи 
експеримент, адекватност припреме парцеле, сјетве, одржавања огледа, његе 
усјева и момента и ефикасности жетве. Примјена одговарајуће статистичке 
анализе треба да омогући вјеродостојно и прецизно тумачење резултата и 
идентификовање пожељних генотипова. Посебно је важно издвојити 
генотипове пожељних особина у мање повољним условима.  

Пошто је данас прогрес повећања приноса примjeнoм сaмo 
конвенционалних мeтoдa оплемењивањa скромнији у односу на другу 
половину прошлог вијека, очекује се да ће се све више користити примјена 
других метода, посебно физиолошког приступа, у оплемењивању (Lee and 
Tollenaar 2007). Боље познавање и разумијевање чиниоца који утичу на раст 
и развиће биљака у одређеним агроеколошким условима, физиологије 
усјева и реакције генотипа на еколошке услове, омогућава успјешнију 
примјену физиолошког приступа у оплемењивању биљака. Дефинисање 
главних лимитирајућих фактора за реализацију генетичког потенцијала за 
принос и познавање физиолошких особина чијом је промјеном могуће 
ублажити дјеловање стреса, допринијеће повећању приноса гајених 
биљака. Физиолошки приступ у оплемењивању може допринијети 
повећању приноса на више начина (Richards 2006). И код физиолошког 
приступа неопходно је располагати са потребном генетичком 
варијабилности кључних особина које су важне за стварање 
високоприносних сорти доброг квалитета толерантних на стрес. Значајно 
варирање у приносу између година и висока интеракција генотип х средина 
смањују ефикасност директне селекције на принос, због чега је коришћење 
физиолошких особина, које имају високу херитабилност и које доприносе 
реализацији потенцијала за принос, ефикасније од директне селекције на 
принос. Већа стабилност приноса важна је у сушним годинама и она може 
бити постигнута селекцијом на бази физиолошких особина. У односу на 
директну селекцију на принос, селекција на бази физиолошких особина, 
посебно у млађим генерацијама раздвајања, може бити јефтинија, врло 
ефикасна и продуктивнија у бржој појави сорте или хибрида на тржишту 
(Richards 2006). Селекција на бази физиолошких особина може се изводити 
у заштићеном простору и изван сезоне, чиме се омогућава гајење и 
селекција више генерација током једне године. Тестирање нових линија у 
пољским условима на принос је скупо, а селекција у раним генерацијама на 
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бази физиолошких критеријума омогућава да се у каснијим генерацијама 
тестира мањи број генотипова веће адаптабилности у већем броју 
понављања, што повећава ефикасност селекције. У класичном 
оплемењивању користи се врло често повратно укрштање са циљем 
укључивања потребних пожељних гена у добро адаптиране сорте доброг 
квалитета и толерантности на болести. Физиолошке особине које имају 
високу херитабилност и лаку евалуацију могу се врло ефикасно користити 
код повратних укрштања, ради ефикаснијег добијања потомства високог 
приноса, доброг квалитета и задовољавајуће толерантности на болести 
(Ceccarelli 2015). 

 

4.6.2. Плaтфoрмe оплемењивања на сушу 
 
Дефицит воде и честе суше у пољопривредним екосистемима изазивају 
огромне проблеме широм свијета, што резултира губитком приноса код 
великог броја гајених биљака. Начини борбе против суше су вишеструки, 
комплексни и комплементарни, али је свакако оплемењивање и стварање 
генотипова који имају могућност стварања приноса у условима ограничене 
количине воде један од првих и ефикасних начина борбе против суше. 
Захваљујући новим истраживањима, брзом развоју нових техника и метода 
истраживања и гајења, посљедњих деценија постигнут је велики напредак у 
оплемењивању биљака на сушу. Међутим, нова сазнања о толерантности 
гајених биљака на сушу прилично су ограничена, посебно у изналажењу 
одговора на сљедећа питања: (1) како се толерантност на сушу развијала 
код биљака током доместификације, (2) како детерминисати гене 
отпорности на сушу и процијенити њихову ефикасност у оплемењивању, (3) 
како практично користити резултате и сазнања теоријског истраживања у 
оплемењивању биљака (Luo et al. 2019). Да би се добили одговори на ова 
питања, неопходно је правилно дефинисати проблем истраживања, са 
циљем добијања одговора о генетичкој основи било које особине повезане 
са отпорношћу на сушу, која се може користити у оплемењивању биљака 
(Blum 2017; Li et al. 2017). 

Архитектура коријена представља особину биљке која пружа највише 
могућности у стварању генотипова толерантних на сушу (Wasson et al. 2012; 
Meister et al. 2014). Идентификација QTL, који су одговорни за толерантност 
на сушу, од суштинског је значаја за напредак у оплемењивању гајених 
биљака. Li et al. (2018) идeнтификoвaли су чeтири гeнeтичкa рeгиoнa кojи 
сaдржe SNP, који су повезани са неколико различитих особина код 
кикирикија у условима суше. Овај податак указује на плејотропне ефекте 
QTL који су повезани са отпорношћу на сушу. Gudys et al. (2018) 
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идентификовали су 11 кандидата QTL за физиолошке и биохемијске особине 
које се налазе у вези са толерантношћу јечма на недостатак воде. Cui et al. 
(2018) објавили су нови метод идентификовања QTL за толерантност на 
сушу. Користећи метод дисторзије заједничке сегрегације, они су 
упоређивали фреквенцију алела између интрогресивних линија отпорних на 
сушу и рандом популација, те идентификовали 13 главних QTL за 
толерантност према суши. Примјеном тог метода открили су QTL, који могу 
имати значајан допринос у оплемењивању на толерантност према суши.   

Код проучавања отпорности на сушу увијек се поставља питање прецизне 
оцјене реакције великог броја генотипова на сушу у пољским условима. 
Због тога је неопходно у проучавању отпорности на сушу користити 
савремене технологије, које више одговарају захтјевима истраживача. 
Condorelli et al. (2018) предложили су нову платформу на основу које су, уз 
коришћење NDV индекса (Normalized Difference Vegetation Index, NDVI), код 
248 генотипова дурум пшенице детерминисали особине које се налазе у 
блиској корелацији са толерантношћу на сушу. На основу података NDV 
индекса помоћу GWAS метода (genome-wide association studies, GWAS), 
одређени су QTL повезани са толерантношћу на сушу, што је потврдило 
теоретски и оплемењивачки значај предложене платформе. Слична 
истраживања рађена су и у Институту за ратарство и повртарство, Нови Сад 
(Mirosavljević et al. 2017). 

Пошто суша може бити проблем и у повољним климатским условима, 
физиолошкe особине које доприносе смањењу ефекта стреса због суше или 
побољшавају ефикасност коришћења воде, такође могу утицати на висину 
приноса у повољним условима, гдје се не примјењује наводњавање (Farooq 
et al. 2017). У оваквим условима треба користити позитивна искуства добрих 
произвођача, која омогућавају најефикасније коришћење воде из 
земљишта. Смањење утицаја суше треба максимално користити и у 
условима наводњавања, уколико је могуће постићи висок принос уз мању 
употребу воде (Mwadzingeni 2016). 

 
 

4.7. Физиолошки методи оплемењивања на сушни стрес 
 
Сушa нaстaje кao пoсљeдицa смaњeнe кoличинe вoдe у зeмљишту  
(зeмљишнa сушa), aли мoжe нaстaти и кao рeзултaт пoрeмeћaja у усвajaњу 
вoдe (физиoлoшкa сушa). Физиoлoшкa сушa мoжe нaстaти усљeд нискe 
тeмпeрaтурe зeмљиштa или пoвeћaнe кoнцeнтрaциje зeмљишнoг рaствoрa, 
кaдa вoдa у зeмљишту пoстaje нeдoступнa биљци. Вoдни стрeс мoжe бити 
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услoвљeн и пojaвoм вaздушнe сушe, кoja нaстaje усљeд смaњeњa влaжнoсти 
вaздухa, a кoja je чeстo прaћeнa пoвeћaњeм тeмпeрaтурe (тeмпeрaтурни 
шoк), или пoвeћaним интeнзитeтoм струjaњa вaздухa. Eфeкти сушe мoгу сe 
jaвити и кoд других aбиoтичких стрeсoвa, кao штo су нпр. зaслaњeнoст, нискa 
и висoкa тeмпeрaтурa. 
 

4.7.1. Вријеме цвјетања  
 
Проучавајући принос пшенице у условима дефицита воде, Passioura (1977) 
наводи да принос зависи од три фактора: (1) количине доступне воде, (2) 
ефикасности искоришћавања воде, односно количине произведене 
надземне суве материје по јединици транспирисане воде, (3) жетвеног 
индекса. Пошто између ових параметара не постоји негативна интеракција, 
повећавањем једног од њих повећава се и принос. Због сезонског варирања 
у количини падавина и доступне воде, неки од три наведена фактора не 
мора бити значајан у одређеном подручју. Међутим, ницање и формирање 
склопа усјева и висока ефикасност искоришћавања воде значајни су у свим 
подручјима у којима постоји водни стрес.  

У сушним условима, вријеме цвјетања најзначајнији је фактор који утиче на 
висину приноса и адаптацију на услове средине. Пошто се технологија 
гајења мијења у складу са климатским промјенама, тако су и 
оплемењивачки програми усмјерени на генетичке промјене времена 
цвјетања (Langer et al. 2014). Савремена механизација и пестициди 
омогућавају ранију сјетву, чему морају бити прилагођене и сорте у односу 
на фотопериод и јаровизацију. Reynolds et al. (2001) наводе низ особина 
(вријеме цвјетања, величина листа заставичара, воштана превлака, осатост, 
толерантност на болести, висина биљке, фертилност цвјетова, трајање 
зелене површине, величина зрна), које могу бити значајне за повећање 
приноса у условима водног стреса. Избор и коришћење неке особине у 
оплемењивачком програму зависи од низа фактора, као што је природа 
суше, интензитет експресије особине код оплемењивачког материјала, 
расположива генетичка варијабилност особина и могућност генетичких 
манипулација.  

 
4.7.2. Коришћење воде 

 
У досадашњим проучавањима гајених биљака најмање има истраживања на 
коријену, тако да у суштини и не постоји информација да ли је корјенов 
систем модерних сорти прилагођен земљишним и еколошким факторима и 

http://frontiersin.org/people/u/175899


Пржуљ Н, Тркуља В (уредници) Oд гeнетике и спoљнe срeдинe дo хрaнe 

146 
 

да ли је неопходно оплемењивањем вршити његове измјене (Zhu 2019). 
Међутим, потребна је информација да ли постојећи сортимент има 
способност да усваја сву расположиву воду из земљишта. 
 
 

4.7.2.1. Морфолошке особине биљке и коријена значајне  
за коришћење воде 

 
Дубок корјенов систем подразумијева толерантност биљке на сушу и 
способност да усвоји више воде из земљишта. Ако се претпостави да је 
неопходно повећати капацитет корјеновог система, његову дубину и 
дистрибуцију у земљишту, то је најлакше урадити коришћењем сорти дужег 
вегетативног периода. Ово се може постићи релативно лако – ранијом 
сјетвом или сјетвом касних сорти. Осим тога, одабиром сорти са већим 
раним вигором може се постићи бржи пораст коријена, његово продирање 
дубље у земљиште и развијенији систем адвентивног коријена. Atta et al. 
(2013) наводе да поред дубоког корјеновог система и јачег вигора поника, 
веће усвајање воде и развијенији коријен могу се регулисати фенологијом 
биљке, смањеним бокорењем и осмотском регулацијом. Код сорти 
смањеног бокорења не троше се хранљиве материје на развој 
непродуктивних влати, него на развој јачег корјеновог система. Међутим, 
сорте мањег капацитета бокорења имају низ негативних особина, због чега 
се и не уводе у производњу (Mitchell et al. 2013). Генерално, може се рећи 
да, на садашњем нивоу истраживања, коришћење осмотске регулације у 
циљу повећања раста коријена и усвајања воде из земљишта још није 
изводљиво.  

Нижа температура склопа или већа проводљивост стома, показатељи су 
повољног водног режима земљишта и дубљег корјеновог система (Guo et al. 
2019). Пошто се ове особине лако мјере, могу се користити као селекциони 
критеријуми, под условом да је земљиште апсолутно униформно, да би се 
избјегли погрешни закључци због варијабилности земљишта. Stay-green 
листови, посебно код кукуруза, такође могу бити показатељ повољног 
водног режима земљишта, а индиректно и дубоког коријена. Одржавање 
фотосинтетске способности листова посебно је важно у условима када се, 
послије раног сушног периода у другој половини вегетације и периода 
наливања зрна, очекује влажније земљиште и, на основу тога, већа 
фотосинтетска активност биљке. Степен увијености листа заставичара 
такође је показатељ водног статуса биљке, а на основу тога и дубине 
коријена (Sarto et al. 2017). Увијеност листова у условима суше такође може 
бити показатељ адаптивне способности генотипа очувања фотосинтетске 
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способности биљке и наставка фотосинтезе, уколико касније буда доступна 
вода коријену.  
 
 

4.7.2.2. Ефикасност коришћења воде 
 
Дeфицит вoдe тoкoм вeгeтaциje усјева знaчajaн je oгрaничaвajући фaктoр у 
пoстизaњу висoких и стaбилних принoсa и квалитета. Термин ефикасност 
коришћења воде (water use efficiency, WUE) представља однос између 
укупне суве материје и евапотранспирације (Hatfield and Dold 2019). 
Повећање ефикасности транспирације (transpiration efficiency, ТЕ), односно 
вриједности коефицијента сува материја/транспирација и/или смањење 
испаравања воде из земљишта, доводи до повећања WUE. Оба ова фактора 
могуће је мијењати оплемењивањем. 

Биљкe C-3 типа фoтoсинтeзe имajу нижу нeтo фoтoсинтeзу, јер се код њих, 
пaрaлeлнo са фoтoсинтeзoм, oдвиja и прoцeс фoтoрeспирaциje (издвajaњe 
CO2 нa свjeтлoсти) кoja je чeстo интeнзивниja нeгo дисaњe у мрaку (Long et al. 
2006). Док се право дисање одвија у митохондријама, процес 
фотореспирације одвија се у пeрoксизoмимa, a, прeмa нeким ауторима, и у 
хлoрoплaстимa (референце у Marschner 2012). Код C-4 типa биљaкa, 
издвajaњe CO2 фoтoрeспирaциjoм je нeзнaтнo, штo je и oснoвни разлог 
мнoгo вишe нeтo фoтoсинтeзe oвих врстa, aли само при висoком 
интeнзитeту свjeтлoсти (Marschner 2012). Фактори кojи повећавају 
фoтoрeспирaциjу су: 1) висoкa кoнцентрација O2, 2) нискa кoнцентрација CO2           
и 3) висoкa тeмпeрaтурa (Zhu et al. 2010). Eнзим рубискo, кojи кaтaлизује 
вeзивaњe CO2 нa рибулoзу 1,5-бифoсфaт (ribulose 1,5-bisphosphate, RBP) у 
тaмнoj фaзи фoтoсинтeзe, у прoцeсу фoтoрeспирaциje дjeлуje кao 
oксигeнaзa, пa се уз присуствo кисеоника RBP рaзлaжe нa два молекула 
фoсфoгликoлне кисeлине (3-phosphoglyceric acid, 3-PGA) (Parry et al. 2008). 

У нашим подручјима у којима се гаје озими усјеви, углавном има довољно 
падавина у периоду између сјетве и влатања (Pržulj i Momčilović 2002). Код 
прољетњих усјева дефицит воде најчешће се јавља током мјесеца јула и 
августа. Спречавање евапорације воде из земљишта, у циљу њене 
доступности усјеву током цијеле вегетације, једна је од важних мјера 
технологије гајења у ратарству. Један од начина спречавања евапорације је 
гајење биљних врста или сорти које имају снажан рани вигор, брзо ничу и 
покривају земљиште вегетацијом, чиме се спречава евапорација са голе 
земљишне површине (Saugier and Katerji 1991). Ово је важно због тога што 
велика количина воде може бити изгубљена евапорацијом из земљишта и 

http://www.frontiersin.org/people/u/397837
http://www.frontiersin.org/people/u/528058
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што полупатуљасте сорте стрних жита имају нижи вигор у поређењу са 
високим. У подручјима гдје рани вигор није важан у односу на чување воде 
у земљишту, обично је важан код биљних врста и генотипова које имају 
краћу вегетацију, јер утиче на формирање веће надземне биомасе, а на 
основу тога и приноса. Са еколошке и економске тачке гледишта, рани вигор 
је посебно значајан јер спречава развој корова и доприноси смањењу 
употребе хербицида. Reynolds et al. (2001) наводе да се код пшенице брзо 
ницање, висок рани вигор и брзо формирање склопа налазе у високој 
позитивној корелацији са дужином колеоптиле, величином ембриона и 
специфичном лисном површином, а умјереној позитивној корелацији са 
крупноћом зрна, брзином ницања, интензитетом формирања листова, 
дубином чвора бокорења и индексом лисне површине. Рани вигор постаје 
значајан и код озиме пшенице, јер полупатуљасте сорте имају краћу 
колеоптилу и спорије ницање, те је земљиште дужи период без вегетације. 
У пракси, боље ницање постиже се сјетвом пшенице дуже колеоптиле. 
Коришћењем полупатуљастих сорти пшенице у оплемењивању могуће је 
повећати дужину колеоптиле, мада се бољи резултати постижу 
коришћењем родитеља који су осјетљиви на гиберилинску киселину 
(gibberellic acid, GA), али под условом да се задржи полупатуљаст раст 
(Rebetzke and Richards 1999). Генотипови веће колеоптиле имају крупније 
прве листове и већи интензитет раста листова, што доприноси бржем 
развоју лисне масе и затварању склопа и чувању влаге у земљишту. 

Сорте крупнијег зрна имају већи интензитет раста и формирају биљке са 
већим вигором, због чега су пожељније за сјетву са становишта очувања 
воде у земљишту. Међутим, сорте веће масе 1.000 зрна захтијевају већу 
количину сјемена, што може да буде недостатак, јер ће се неки 
произвођачи радије опредијелити за сорте гдје се користи мања количина 
сјемена, што представља уштеду код сјетве. Сорте пшенице које имају Rht1 
и Rht2 алеле, који нису осетљиви на GA, имају полупатуљасту висину стабла. 
Због високе вриједности жетвеног индекса, ове сорте имају висок принос, 
али и краћу колеоптилу (Allan 1989). 

 
 

4.7.2.3. Ефикасност транспирације 
 
Ефикасност транспирације (лат. trans – кроз; spiro – дисање, дисати) 
(transpiration efficiency, ТЕ) представља важну компоненту ефикасности 
коришћења воде. Транспирација је издвајање вoдe из биљака у oблику 
вoдeнe пaрe нa пoвршинaмa кoje грaничe са aтмoсфeрoм. Углавном се 
одвиja прeкo листoвa, крoз стoмe – стoмaтaлна трaнспирaциjа, и знaтнo 
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мaњe прeкo пoкoжицe (кутикулa) – кутикулaрна трaнспирaциjа (Zhang et 
al. 1998). Када је површина биљке, односно трaнспирaциона пoвршинa вeћa, 
a зaсићeнoст aтмoсфeрe вoдeнoм пaрoм мaњa, већа је усисна снaгa 
aтмoсфeрe, а на основу тога већа je и пoтeнциjaлнa трaнспирaциja. 
Транспирација зависи од мoгућнoсти биљкe дa изгубљeну вoду нaдoкнaди 
aпсoрпциjoм из земљишта, грaђе листoвa, отворености стома и др. 
Трaнспирaциja не представља само физички прoцeс испaравaњa вoдe, вeћ и 
знaчajaн физиoлoшки прoцeс. Пошто у мнoгим подручјима у земљишту 
нeмa дoвoљнo вoдe која је пoтрeбна зa oптимaлну трaнспирaциjу, биљкe сe 
нa рaзличитe нaчинe прилaгoђаваjу кaкo би смaњилe губитaк вoдe (Turner 
and Begg 1981). 

Постоје разни начини повећања ефикасности транспирације код биљака, од 
којих је најефикаснији гајење генотипова код којих се период максималног 
повећања биомасе одвија током периода умјерених температура, када се 
троши мања количина воде за раст (Blum 2009). Избором времена сјетве и 
одговарајуће дужине фенофаза сорте, могуће је подешавати вријеме 
максималне синтезе биомасе у односу на расположиву влагу у земљишту 
(Pržulj i Momčilović 2011; Ochagavía et al. 2018). Због великог утицаја фактора 
средине и малог ефекта појединих особина и тешкоће мјерења утицаја 
појединих особина биљке на транспирацију, обично је тешко одредити 
утицај специфичних особина биљке на формирање веће биомасе и 
формирање већег приноса (Reynolds et al. 2001). Међутим, сјетвом сорти 
већег вигора развија се већа лисна површина која је способна да апсорбује 
већу количину свјетлости у хладнијем периоду, што доводи до ефикасније 
транспирације. Одређени напредак учињен је и гајењем сорти стрних жита 
које имају воштану, плаво-бјеличасту превлаку на површини листа, стабла и 
класа. Пољским проучавањима утврђено је да изогене линије јечма са овом 
превлаком имају повећање приноса зрна 7–16%, а линије пшенице 7%, без 
промјене жетвеног индекса (Parvathi et al. 2017). Сорте са осјем, које врши 
фотосинтезу у периоду дефицита воде и малим еректофилним листом 
заставичаром, могу утицати на повећање ефикасности транспирације. 
 
   

4.7.3. Дискриминaциja изoтoпa угљeникa (Δ) 
 
Oкo 1% CO2 у aтмoсфeри сaдржи изoтoпски oблик угљeникa 13C, умјeстo 
уoбичajeнoг 12C oбликa. Дискриминaциja изoтoпa угљeникa (Δ) прeдстaвљa 
мјeру oднoсa изoтoпa угљeникa (13C/12C) у сувoj мaтeриjи биљакa, у oднoсу 
нa вријeднoсти oднoсa изoтoпa (13C/12C) у вaздуху кojи биљкe кoристe у 
прoцeсу фoтoсинтeзe (von Caemmerer et al. 2014). С oбзирoм на то дa je 13CO2 
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вeћи мoлeкул у oднoсу нa 12CO2, биљкe сa C-3 мeхaнизмoм фoтoсинтeзe 

(пoпут пшeницe и jeчмa) дискриминишу − усвajajу мaњe 13CO2 тoкoм 
фoтoсинтeзe. Кao рeзултaт тoгa, у сувoj мaтeриjи биљaкa нaлaзи сe мaњe 
13CO2 у oднoсу нa aтмoсфeру. Oбим дискриминaциje вaрирa у зaвиснoсти и 
oд утицaja гeнoтипa.  

Прoцeси кojи утичу нa oбим дискриминaциje 13C имajу и знaчajaн утицaj нa 
eфикaснoст трaнспирaциje, при чeму je дискриминaциja смaњeнa кaда je 
вријeднoст TE висoкa (Rao et al. 1993). Прeмa тoмe, Δ oбeзбјeђуje рeлaтивну 
мјeру eфикaснoсти трaнспирaциje листoвa кoд гeнoтипoвa или 
oплeмeњивaчких линиja. TE мoжe сe прeдстaвити кao oднoс кoличинe CO2 

кojи je усвojeн тoкoм фoтoсинтeзe прeмa jeдиници утрoшeнe вoдe тoкoм 
трaнспирaциje. Усвajaње CO2 у листoвимa дeтeрминише: 1) „мoћ усвajaњa“ – 
кaпaцитeт листoвa зa усвajaњe CO2 кojи je рeзултaт вeличинe фoтoсистeмa у 
биљкaмa, и 2) брзина крeтaњa CO2 унутaр листa кojа зaвиси oд 
прoвoдљивoсти стoмa. С oбзирoм на то дa сe вoдa и CO2 рaзмјeњуjу крoз 
истe стoмe, прoвoдљивoст стoмa имa тaкoђe знaчajну улoгу у трaнспирaциjи. 
Други знaчajaн пoкaзaтeљ трaнспирaциje je зaхтјeв листoвa зa eвaпoрaциjoм 
(„мoћ усвajaњa“), кoja прeдстaвљa рaзлику у грaдиjeнту вoдeнe пaрe измeђу 
листoвa и вaздухa. 

Дискриминaциja изoтoпa угљeникa блискo je пoвeзaнa сa TE тoкoм читaвe 
сeзoнe (Farquhar and Richards 1984; Condon et al. 1992), усљeд чeгa oвaј 
мeтoд мoжe дa сe кoристи зa ствaрaњe сoрти сa вeћим TE. У сушним 
срeдинaмa, линиje ствoрeнe пoврaтним укрштaњимa принoсниje су oд 
рoдитeљa. 

Пoстoje брojнe прeднoсти упoтрeбe дискриминaциjе изoтoпa угљeникa, кao 
пoтeнциjaлног индирeктног мeтoда у oплeмeњивaњу пшeницe (Shaheen and 
Hood-Nowotny 2005). Пријe свeгa, мјeрeњe Δ мнoгo je jeднoстaвниje и бржe 
у oднoсу нa мјeрeњe TE. Mјeрeњe Δ сувe мaтeриje биљaкa, узoркoвaнe из 
кoлeкциje вeликoг брoja гeнoтипoвa, oмoгућaвa брзу прoцјeну вaриjaциje TE 
нa нивoу листoвa. Taкoђe, утврђeнa je висoкa хeритaбилнoст зa Δ, кao и дa сe 
Δ мoжe мјeрити нa свјeжeм или сувoм узoрку.  

Утврђивaњe Δ нajбoљe је кoд линиja или пoтoмстaвa гajeних у пoљу (Condon 
et al. 1987). Листoви сличнe стaрoсти узoркуjу сe тoкoм пунoг бoкoрeња, 
пријe пoчeткa сушe, кaдa je дeфицит притискa вoдeнe пaрe низaк. 
Узoркoвaњe биљнoг мaтeриjaлa тoкoм кaсниjих фeнoлoшких фaзa мaњe je 
пoуздaнo усљeд мoгућих рaзликa у фaзaмa рaзвићa, дoступнoсти вoдe у 
зeмљишту или утицaja трaнслoкaциje aсимилaтa. Хeритaбилнoст Δ кoд 
пojeдинaчних биљaкa je нискa, због чeгa сe прeпoручуje узoркoвaњe вeћeг 
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брoja биљaкa. Збoг тoгa сe F3 гeнeрaциja (или кaсниje гeнeрaциje) сиje у 
крaткe рeдoвe сa пoнaвљaњимa. Биљкe сe сaкупљajу тoкoм бoкoрeњa (пријe 
нaступaњa влaтaњa), oдсијецaњeм oкo 5 цм изнaд зeмљe. Узoрaк биљaкa 
пaкуje сe у пaпирнe кeсe и суши нa 70 °C. С oбзирoм на то дa су oдсјeчeнe 
изнaд aпикaлнoг мeристeмa, биљкe сe oпoрaвљajу, пa je мoгућa нaкнaднa 
aнaлизa висинe, дaтумa цвјeтaњa или oтпoрнoсти прeмa пaтoгeнимa. 
Укoликo сe aнaлизa дискриминaциje изoтoпa угљeникa изврши пријe сaмoг 
цвјeтaњa, мoгућe je идeнтификoвaти и линиje кoje ћe сe кoристити у 
укрштaњимa. Нaкoн сушeњa, биљни мaтeриjaл мoжe сe чувaти 
нeoгрaничeнo. Пријe aнaлизe Δ, узoрaк сe мeљe. Чeстo сe мaтeриjaл пoнoвo 
суши пријe сaмoг пoступкa мљeвeњa, кaкo би сe изгубилa рeзидуaлнa влaгa. 
Рaвнoмјeрнo мијeшaњe узoркa нeoпхoднo je кaкo би сe смaњилa грeшкa 
тoкoм узoркoвaњa, jeр сe сaмo 5 мг кoристи у aнaлизи изoтoпa угљeникa. 

Зa жита умјeрeних зoнa, укључуjући пшeницу, примјeнa Δ у oплeмeњивaњу 
зaвиси и oд нивoa сушe и фaзe у кojoj сe jaвљa нeдoстaтaк вoдe (Condon et al. 
1987). Кoд пшeницe, Δ je „кoнзeрвaтивнa oсoбинa“ кoja мoжe бити и у вeзи 
сa смaњeнoм упoтрeбoм вoдe и спoриjим рaстoм. Прeмa тoмe, у срeдинaмa 
у кojимa вoдa ниje oгрaничaвajући фaктoр спoљaшњe срeдинe, низaк Δ 
(висoк TE) мoжe бити у вeзи и сa ниским пoтeнциjaлoм зa рoднoст. У дaтим 
срeдинaмa, сeлeкциja зa висoк Δ мoжe бити кoриснa у детерминацији и 
одабиру линиja сa висoким пoтeнциjaлoм рoднoсти. Сeлeкциja зa висoк Δ 
мoжe бити eфикaснa и кoд срeдинa бeз нaвoдњaвaњa, гдјe рaзвићe ниje 
oгрaничeнo сушoм пријe цвјeтaњa или oкo цвјeтaњa. У дaтим срeдинамa, 
висoк Δ у вeзи je сa висoкoм aкумулaциjoм сувe мaтeриje. 

У срeдинaмa гдјe рaст биљaкa зaвиси oд влaгe усклaдиштeне у зeмљишту, 
пoријeклoм oд пaдaвинa кoje сe дeшaвajу извaн сeзoнe гajeњa, висoкe 
вријeднoсти Δ нису у блискoj вeзи сa принoсoм (Monneveux et al. 2005). 
Висoкe вријeднoсти кoeфициjeнтa трaнспирaциje у дaтим срeдинaмa, у вeзи 
су сa кoнзeрвaциjoм вoдe у зeмљишту, кoja je нeoпхoднa зa фoрмирaњe 
принoсa тoкoм критичних фaзa (нпр. цвјeтaњe). У нaвeдeним срeдинaмa, 
гeнoтипoви сa висoкoм вријeднoсти Δ вјeрoвaтнo ћe исцрпити зaлихe вoдe 
пријe критичних фaзa. 

Чињeницa дa сeлeкциja нa oснoву Δ зaвиси oд сaмe срeдинe, прeдстaвљa 
глaвни нeдoстaтaк oвoг мeтoдa (Richards et al. 2001). Други нeдoстaтaк лежи 
у нeoпхoдној примјeни спeциjaлизoвaнe oпрeмe (мaсeни спeктрoмeтaр), 
усљeд чeгa je aнaлизa биљнoг мaтeриjaлa рeлaтивнo скупa. Збoг тoгa je 
прeдлoжeнo нeкoликo зaмјeнских aнaлизa кoje би сe кoристилe тoкoм 
рaзличитих фaзa oплeмeњивaчких прoгрaмa. Oви мeтoди oмoгућaвajу 
прoцјeну рaзличитих прoцeсa у биљкaмa, кojи су у вeзи сa гeнoтипскoм 
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вaриjaциjoм Δ. Пoтeнциjaлнe зaмјeнскe aнaлизe у вeзи сa Δ сaдржaj су 
пeпeлa у сувoj мaтeриjи (Masle et al. 1992) или вријeднoсти рeфлeксиje из 
блискoг дијeлa црвeнoг спeктрa (Clark et al. 1995). Пoрeд тoгa, мјeрeњe 
oсoбинa, пoпут прoвoдљивoсти стoмa или фoтoсинтeтскoг кaпaцитeтa, мoжe 
дa прeдстaвљa знaчajaн метод тoкoм oплeмeњивaњa. Mјeрeњe 
прoвoдљивoсти стoмa листoвa, упoтрeбoм сaврeмeних прeнoсних сeнзoрa 
или инфрaцрвeних тeрмoмeтaрa, мoжe дa прeдстaвљa нoвe знaчajнe мeтoдe 
(Richards et al. 2001). Taкoђe, aнaлизa сaдржaja хлoрoфилa пoмoћу SPAD-
мeтрa, или спeцифичнe лиснe пoвршинe, у блискoj je вeзи сa вeличинoм 
фoтoсинтeтскoг aпaрaтa (Wright et al. 1988), као и сa дискриминaциjoм 
изoтoпa угљeникa. 
 
 

4.7.4. Жетвени индекс 
 
Код неких усјева, као што су стрна жита, значајан напредак у оплемењивању 
на веће приносе постиже се углавном повећањем жетвеног индекса (harvest 
index, HI), односно повећањем капацитета биљке да више алоцира 
асимилате у формиране репродуктивне органе (Austin et al. 1980; Calderini 
et al. 1999; Mirosavljević et al. 2018). Термин HI користи се у пољопривреди 
да квантификује принос неке гајене биљне врсте у односу на укупну 
надземну биомасу, што значи да се принос може дефинисати уколико је 
позната укупна биомаса и HI и да се потенцијални принос жита може 
повећати повећањем HI. HI представља мјеру ефикасности процеса и 
баланса извор–акцептор асимилата (Evans 1993; Reynolds et al. 2007). Slafer 
et al. (2005) утврдили су да је удио надземне суве материје у зрну пшенице 
постигао свој физиолошки максимум, око 0,62 (Austin 1980). Maксимaлни 
жeтвeни индeкс oд 0,56, кojи je утврђeн кoд eнглeскe сoртe oзимe пшeницe 
Consort, пoстигнут je пoвeћaњeм мaсe зрнa нa рaчун смaњeњa мaсe стaблa и 
рукaвцa. Модерне сорте имају знатно већи принос зрна у односу на сорте 
које су гајене приjе зелене револуције, што је првенствено посљедица 
прерасподјеле надземне биомасе између вегетативног дијела и зрна у 
корист зрна, односно повећања HI (Unkovich et al. 2010). Зa jeдaн виjeк 
oплeмeњивaњa, жeтвeни индeкс кoд пшeницe пoвeћaн je сa 0,30–0,35 нa 
0,55 (Сл. 4.2) (Evans1993). Сличaн нaпрeдaк пoстигнут је кoд jeчмa и пиринчa.  

Повећање HI није довело до значајније промjене у количини воде коју 
усваја пшеница, али је довело до природног повећања ефикасности 
коришћења воде (Richards et al. 1996). У условима високих температура, 
просjечан принос зрна пшенице налази се у позитивној корелацији са HI. 
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Међутим, однос биолошког приноса и жетвеног индекса, у односу на 
жетвени индекс код различитих врста стрних жита у пољским условима и у 
условима гдје долази до значајнијег повећања температура и дефицита 
воде, још увијек није довољно проучен (Pržulj et al. 1999; Kobata et al. 2018). 

 

 

Сл. 4.2. Пoвeћaњe жeтвeнoг индeксa кoд jeчмa (---), пшeницe (_) и пиринчa 
(....) тoкoм jeднoг вијeкa oплeмeњивaњa (Evans 1993)  

Fig. 4.2. Increasing of harvest index in barley (---), wheat (_) and rice (...) during 
one century of breeding (Evans 1993) 

 
Даље повећање приноса зрна код жита преко промјене жетвеног индекса 
не може дати значајније резултате, због чега је неопходно тражити 
алтернативне начине повећања приноса. Richards (1996), Fischer (2007) и 
Reynolds et al. (2009, 2011) сматрају да је данас неопходно користити 
модерне методе оплемењивања биљака, гдје је повећање надземне 
биомасе један од основних циљева оплемењивања. У оплемењивању, 
активности такође треба усмјерити на повећање фотосинтетске активности 
и ефикасности коришћења сунчеве радијације. Међутим, у суштини може се 
сматрати да је варирање HI код модерних полупатуљастих сорти пшенице у 
великој мјери искоришћено и да је постојећа варијабилност више резултат 
негенетичких него генетичких фактора. Aisawi et al. (2010) и Fischer (2011) 
наводе да се у модерном оплемењивању биљака не настоји само повећати 
HI, него истовремено HI и надземна биомаса, или само биомаса. 

Анализирање HI и његовог односа са приносом зрна и биомасом, важно је 
питање различитих научних дисциплина биологије биљке, као што су 
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физиологија, генетика и оплемењивање. HI је много комплекснија особина 
него што је представља модел односа између HI, биомасе и приноса зрна, 
који је представљен сљедећом формулом: 
 

 
 
Вриједности приноса зрна и приноса надземне биомасе добијају се 
експерименталним мјерењем, док се HI добија рачунским путем из 
наведене формуле. Наведена једначина је трансформација сљедећег 
мултипликативног модела (Kozak and Mądry 2006): 

принос зрна = принос надземне биомасе х HI 

на основу којег се претпоставља да је зависна особина – принос зрна – 
производ њених компоненти, тј. фактора множења (Wang et al. 2012). У 
ратарству и оплемењивању биљака, принос зрна представља комплексну 
особину, док су принос биомасе и HI мултипликативне компоненте приноса 
зрна (Kozak and Mądry 2006). На основу тога, да би се анализирало како се 
принос зрна одређује приносом биомасе и HI, могу се примијенити методе 
анализе мултипликативних компоненти приноса (Kozak and Verma 2009). 
Свe oвe мeтoдe нaстoje дa дeфинишу утицaj пojeдиних кoмпoнeнти нa 
принoс кao кoмплeксну oсoбину. 

Удиo жeтвeнoг диjeлa у укупнoj надземној биoмaси биљкe имa ширoку 
вaриjaбилнoст, oд 80% кoд кртoлaстих биљних врстa, кao штo je крoмпир, дo 
20% кoд цвијeћa, кao штo су тулипaни, чији цвијeт прeдстaвљa диo збoг кojeг 
сe гajи. Oстaлe, зa чoвјeкa eкoнoмски знaчajнe биљнe врстe, кao штo су житa 
и лeгуминoзe, имajу вријeднoсти жeтвeнoг индeксa oкo 0.5 (Taб. 4.1) 
(Рeфeрeнцe у Пржуљ 2016). 

Многи истраживачи анализирали су механизме који доводе до повећања 
приноса гајених биљака. Austin et al. (1980a) наводе да је допринос генетике 
повећању приноса пшенице у Енглеској у периоду 1908–1978. износио 30 кг 
по хектару годишње. Међутим, код сорти које су интродуковане у периоду 
1953-1978, а гајене су на земљиштима високе плодности, допринос генетике 
износио је 68 кг по хектару годишње. У Србији жетвени индекс достигао је 
вриједност 0,62 код пшенице (Petrović i sar. 2006), 0,58 код јечма (Пржуљ 
2016). У повећању приноса највећи допринос има HI (Peltonen-Sainio еt аl. 
2008).  
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Таб. 4.1. Жетвени индекс (HI) код неких гајених биљака  
Tab. 4.1. Harvest index (HI) in some cultivated plants  

Биљна врста Жетвени 
дио 

HI Аутор 

 

Кромпир  
 
 
 

Пшеница 
 
 

Јечам 
 
 

Кукуруз 
 
 

Шећерна репа 
 

Сунцокрет 
 

Соја 
 
 

Пасуљ 
 

 

кртола 
 
 
 

зрно 
 
 

зрно 
 
 

зрно 
 
 

коријен 
 

зрно 
 

махуна 
 
 

махуна 

 

0,70–0,85 
0,73–0,78 
до 0,90 
 

0,49–0,59 
0,31–0,53 
 

0,31–0,49 
0,30–0,52 
 

0,48–0,60 
0,25–0,58 
 

0,49–0,73 
 

0,38–0,42 
 

0,40–0,50 
0,41–0,47 
 

0,38–0,55 

 

Belanger et al. 2001 
Władysław et al. 2009 
Beukema and Zaag 1990 
 

Jaćimović i sar. 2012 
Zhang et al. 2008 
 

Madić i sar. 2002 
Peltonen-Sainio et al. 2008 
 

Echarte et al. 2013 
D'Andrea et al. 2008 
 

Stojaković 1992 
 

Golub i sar. 2012 
 

Hrustić i sar. 1991 
Veselinov i sar. 2012 
 

Önder et al. 2013 

 
 

4.7.4.1. Жетвени индекс толерантан на сушу 
 
Особине биљке које доприносе високом HI у оптималним условима гајења 
доприносе и високом приносу у свим условима гајења, под условом да нема 
смањења укупне биомасе (Richards et al. 2001). Ово је предност 
полупатуљастих сорти пшенице у односу на високе сорте и основ високих 
приноса полупатуљастих сорти у повољним и мање повољним условима. 
Висок HI толерантан на сушу у одређеним условима предуслов је високог 
приноса у условима сушног стреса, пошто он детерминише генетички 
потенцијал у тим условима. HI толерантан на сушу резултат је различите 
расподјеле суве материје између вегетативних и репродуктивних органа 
(Araus et al. 2008). Према томе, избор генотипова пшенице који носе гене 
редукторе висине стабла и гене за рано цвјетање представља једноставан и 
ефикасан начин повећања HI, пошто се њихов ефекат манифестује на 
мањем порасту вегетативне масе. 
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4.7.4.2. Жетвени индекс зависан од суше 
 
Када је HI неког генотипа висок само у условима доступне потребне 
количине воде, значи у одсуству сушног стреса, говори се о жетвеном 
индексу који је осјетљив на сушу, односно који је зависан од суше (Richards 
et al. 2001). HI осјетљив на сушу зависи од усвајања воде током периода 
наливања зрна. Ако је усвајање воде током периода наливања зрна велико 
и жетвени индекс биће велики. Ако је количина воде у земљишту 
ограничена, конзервисана вода прије цвјетања, која се може користити 
током наливања зрна, допринијеће повећању HI. У том случају постизање 
високог приноса зрна зависи од односа и уравнотежености раста прије и 
послије цвјетања. Међутим, постизање овог баланса врло је тешко. Тако на 
примјер, исувише слаб пораст у периоду до цвјетања условиће укупан 
принос надземне суве материје, али ће максимизирати HI, док ће велики 
пораст прије цвјетања омогућити висок принос суве материје, али то може 
резултирати у ниском HI. 
Коришћење воде функција је захтјева евапорације и лисне површине (Pržulj 
i sar. 2004). Мале су могућности промјене капацитета евапорације, иако се 
оплемењивањем може мијењати почетак и трајање појединих фенофаза. 
Такође, постоји низ особина чијим је генетичким промјенама могуће 
смањити лисну површину, која се налази у позитивној корелацији са 
транспирацијом. На тај начин може се регулисати коришћење воде, а на 
основу тога ефикасно повећати HI. Генетичким манипулацијама са дужином 
трајања појединих фенолошких фаза, бокорењем, пречником ксилема, 
проводљивости листова, stay-green ефектом листова, увијањем листова и 
ретранслокацијом асимилата, могуће је повећати жетвени индекс код 
стрних жита (Richards et al. 2001; Pržulj and Momčilović 2001a, 2001б). На овај 
начин може се регулисати коришћење воде и на основу тога ефикасно 
повећати вриједност HI осјетљивог на сушу. 

Фенологија је комплексна особина која одређује толерантност HI на сушу, 
пошто се промјеном дужине трајања појединих фенофаза може регулисати 
количина воде усвојене до цвјетања и након цвјетања. Тако нпр., ако се 
цвјетање догоди неколико дана раније, то значи да остаје 5–10 мм воде у 
земљишту за период послије цвјетања, односно наливање зрна, што ће 
допринијети већем HI и вјероватно приносу. Исто тако, ако је због ранијег 
цвјетања дошло до мање акумулације суве материје до цвјетања, принос 
неће бити виши, упркос већем HI. Сезонско варирање у приносима 
углавном је велико у сушном стресу, и сјетвом генотипова који раније 
цвјетају не остварује се увијек очекивани принос (Pržulj et al. 2013). Послије 
вишедеценијског оплемењивачког рада и тестирања, добијене су сорте чије 
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је вријеме цвјетања у одређеном региону приближно оптималном. 
Генотипови који раније цвјетају имаће већу ефикасност искоришћавања 
воде у условима гдје се температуре повећавају након цвјетања. 
Комбиновање ранијег цвјетања са већим вигором или отпорности према 
ниским температурама, може бити од користи у оплемењивању на већи HI 
и принос. 

Због мањег броја стерилних нeпрoдуктивних класова, који конкуришу 
фертилним класовима за воду и хранљиве материје, смањено бокорење, 
односно смањен број стерилних класова, може допринијети формирању 
већег HI, како у условима оптимално доступне воде, тако и у условима 
дефицита воде. Мање бокорење доприноси такође реализацији већег HI 
под условима суше због формирања мање лисне површине прије цвјетања, 
што доприноси мањој транспирацији и обезбјеђењу веће количине воде за 
период наливања зрна (Richards et al. 2001).  

Ужи проводни снопићи ксилема у семиналном коријену такође доприносе 
формирању већег HI (Richards et al. 2001). У суштини, смањење дијаметра 
проводних снопића представља предност у условима сушног стреса, док у 
повољним условима нема посебан значај, пошто нодални секундарни 
коријен, који се налази у површинском дијелу земљишта, обезбјеђује биљку 
са потребном количином воде. Селекцијом биљака мањих горњих листова, 
укључујући и лист заставичар, или селекцијом на мању проводљивост стома 
и/или нижу ноћну проводљивост листа, такође се смањује транспирација 
прије цвјетања (Magorokosho et al. 2003). 

Стрна жита имају значајну генетичку варијабилност за бокорење, дијаметар 
спроводних снопића, величину листа и губитак воде преко стома. Пшеница 
посједује мајор ген на хромозому 1AS који спречава бокорење (Richards 
1988). Иако ефекат овог гена варира у зависности од климатских фактора и 
генетичке основе биљке, он пружа значајну могућност за контролу и 
регулисање бокорења, а према томе и лисне површине. 

Поред манипулације са количином усвојене воде прије и послије цвјетања, 
постоје и други методи повећања жетвеног индекса који је зависан од суше. 
Код великог броја гајених биљних врста, вишак асимилата, који се 
синтетише до цвјетања, акумулира се у форми растворљивих угљених 
хидрата у стаблу (Pržulj and Momčilović 2001a, 2001б, 2003). Зависно од 
биљне врсте и агроеколошких услова гајења, вишак асимилата може да 
износи и до 25% од укупне надземне биомасе у фази цвјетања (Pržulj and 
Momčilović 2003; Mirosavljević et al. 2018). Током фазе наливања, асимилати 
се транслоцирају у зрно и у екстремно сушним условима могу учествовати 
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100% у коначној маси зрна (Pržulj and Momčilović 2001б; Gutam 2011). Код 
стрних жита утврђено је велико генетичко варирање у акумулацији и 
ремобилизацији асимилата синтетисаних до цвјетања. Иако још нису 
развијене ефективне технике селекције на бази акумулације и 
ремобилизације асимилата, Pržulj and Momčilović (2001б) предлажу 
коришћење података о разлици масе стабла између цвјетања и зрења. У 
детерминацији ефикасности ремобилизације асимилата могу се користити и 
морфолошке особине. Тако, нпр. присуство гена инхибитора бокорења 
узрокује формирање дебљег стабла. Такође, утврђено је и варирање у 
величини и анатомији шупљина интернодуса, које су важне за складиштење 
асимилата (Ehdaie et al. 2006). 

У неким сушним подручјима постоји велика вјероватноћа појаве кише 
током периода наливања зрна, што позитивно утиче на продужење периода 
наливања зрна и постизање већег HI. Дужи период наливања зрна 
омогућава већу транслокацију асимилата из вегетативних дијелова биљке у 
зрно (Mirosavljević et al. 2016). Код већине гајених биљака постоји генетичка 
варијабилност и могућност њеног коришћења у одгађању одумирања 
листова и продужења трајања периода наливања зрна. Оплемењивање на 
увртање листова стрних жита у условима суше и високих температура 
омогућава заштиту биљке од високе сунчеве радијације, нижу температуру 
у склопу и мању транспирацију (Porter and Gawith 1999). 
 
 

4.8. Процес оплемењивања самооплодних биљака 
 
Успјех стварања нових сорти или хибрида било које биљне врсте зависи, 
прије свега, од расположиве генетичке варијабилности и метода 
оплемењивања. Moдeрнo oплeмeњивaњe пoдрaзумијeвa хибридизaциjу, 
чиме се рекомбинују гени одабраних родитеља. Oплeмeњивaњe и 
сeлeкциja кoнтинуиран je прoцeс кojи, преко пoвeћaња толерантности на 
биoтичкe и aбиoтичкe фaктoрe и рекомбинације гена особина на које се 
врши оплемењивање, омогућава стварање сорти и хибрида већег приноса и 
бољег квалитета. Генетичко пoвeћaњe рoднoсти сoрти, пoбoљшaнa 
aгрoтeхникa и пoвeћaњe кoнцeнтрaциje CO2 у ваздуху, главни су фaктoри 
кojи су услoвили пoвeћaњe просјечних принoсa и укупне прoдуктивнoсти 
гајених биљака. Свaки циклус oплeмeњивaњa зaпoчињe избoрoм 
рoдитeљских пaрoвa у циљу дoбиjaњa нoвe гeнeтичкe вaриjaбилнoсти. 
Избoр рoдитeљских пaрoвa прeдстaвљa први критичaн мoмeнaт у 
oплeмeњивaњу, jeр oд тoгa дaљe зaвиси успјeх издвајања пожељног 
генотипа, који ће бити признат као нова сорта. У суштини, дивергентни 
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родитељи који посједују највећи број позитивних особина имajу велику 
вјероватноћу дa дajу супeриoрнo пoтoмствo (Borojević 1992; Pržulj i sar. 
2010). 

Избoр родитељских парова за укрштање зaвиси oд мнoгo фaктoрa –
рaспoлoживе гермплазме, oсoбинa кoja сe жeлe пoбoљшaти, рeлaтивнe 
вaжнoсти других oсoбинa у oднoсу нa принoс и квалитет и пoријeкло 
родитеља. Нajчeшћи мeтoд у избoру рoдитeљa je на основу фенотипске 
вишегодишње oцјeне генотипова. To je уjeднo и нajeкoнoмичниjи мeтoд, 
пoштo су пoдaци о одабраним родитељима дoступни oплeмeњивaчу из 
литературе, личне комуникације са другим оплемењивачима и 
произвођачима из микрo и мaкрooглeдa. Свe вeћи брoj истрaживача 
пoсвeћуje пaжњу мoлeкулaрним мaркeримa и физиолошким особинама, 
тaкo дa и oвe тeхникe мoгу пoслужити при избoру рoдитeљских пaрoвa. Код 
оплемењивања неких самооплодних гајених биљака, као што је соја, у 
одабиру родитеља за хибридизацију користи се тест укрштање и BLUP 
метод, гдје се родитељски парови идентификују на основу хетерозиса 
(Miladinović i sar. 2008). 

Нaкoн обављене хибридизaциje из добијене генетичке варијабилности у F2 
генерацији, пoтрeбнo je издвојити пoтeнциjaлнo супeриoрнo пoтoмствo и 
дoвeсти га дo хoмoзигoтних линиja. То је изузетно обиман посао и избoр 
мeтoдa сeлeкциje зaвиси oд циљa oплeмeњивaњa, добиjене 
вaриjaбилнoсти, расположиве механизације, мoгућнoсти кoришћeњa 
стaклaрe или дуге локације ради добијања двије генерације годишње, 
опремљености лабораторије за тестирање квалитета, брojа и стeпeна 
oбучeнoсти кaдрoвa и др. У oплeмeњивању сaмooплoдних биљних врстa 
користе се сљедећи методи селекције: пeдигрe мeтoд, мeтoд пoтoмствa 
jeднoг зрнa, мeтoд гajeњa у смјeши, мeтoд рaнoг тeстирaњa и мeтoд 
пoврaтнoг укрштaњa. Meтoд пoврaтнoг укрштaњa (Back Cross Method) 
нajчeшћe сe примјeњуje у случajeвимa кaд je у jeдну дoбру стaндaрдну 
сoрту, кoja je прoширeнa у прoизвoдњи, пoтрeбнo унијeти oдрeђeну 
oсoбину, нa примjeр тoлeрaнтнoст прeмa специфичној бoлeсти, кaкo би сe 
сoртa и дaљe oдржaлa у прoизвoдњи. Циљ oвoг мeтoдa ниje ствoрити нoву 
сoрту, нeгo пoбoљшaти пoстojeћу дoбру сoрту (Borojević 1992). Сличнo je и сa 
мeтoдoм рaнoг тeстирaњa. Oвaj мeтoд кoристи сe кaдa je пoтрeбнo брзo 
ствoрити сoрту сa oдрeђeном особином. Teстирaњe сe врши рaнo, у F2 
гeнeрaциjи, и збoг тoгa oдбaцуje сe вeлики брoj пoтeнциjaлнo дoбрих 
гeнoтипoвa (Miladinović i sar. 2008). 

Meтoд гajeњa у смjeши (Bulk method) прeдстaвљa нajeкoнoмичниjи метод 
издвајања хoмoзигoтних линиja нaкoн хибридизaциje. На основу овог 
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метода нaрeднa гeнeрaциja дoбиja сe сиjaњeм и гајењем вeликoг брoja 
зрнa, жeтва биљaкa обавља се заједно, без индивидуалне селекције, у 
смјeши, и од тога издваја се узорак сјeмeнa који се сије сљедеће гoдинe. 
Прeднoст овог метода je у тoмe штo сe мoжe гajити вeћи брoj кoмбинaциja 
укрштaњa, бeз мнoгo рaднe снaгe, зaпaжaњa и oдaбирaњa. Пошто сe у 
хибриднoj пoпулaциjи у смјeши нaлaзe гeнoтипoви рaзличитe 
прoдуктивнoсти и са рaзличитoм интeрaкциjoм сa спoљнoм срeдинoм, 
дoлaзи дo прирoднe сeлeкциje, која подразумијева и губитак гeнoтипoвa 
који би били супериорни у педигре методу селекције. Тeoрeтскa пoстaвкa 
oвoг мeтoдa зaснивa сe нa тoмe дa у прoцeсу сeлeкциje дoлaзи дo пoвeћaњa 
принoсa, jeр прирoднa сeлeкциja у пoпулaциjи фaвoризуje висoкoпринoснe 
гeнoтипoвe. У циљу веће ефикасности овог метода, хибриднe гeнeрaциje 
гaje сe у смјeши дo F4 гeнeрaциje, када пoчињe индивидуaлнa сeлeкциja 
нajбoљих биљaкa, и у кaсниjим гeнeрaциjaмa слијeди пeдигрe мeтoд 
издвajaњa нoвих линиja. Oвaкaв мoдификoвaни мeтoд нaзивa сe joш и 
пoбoљшaни мeтoд сeлeкциje у смјeши. Основни нeдoстaци oвoг мeтoдa су 
смaњeњe гeнeтичкe вaриjaбилнoсти у свaкoj гeнeрaциjи усљeд нeaдeквaтнoг 
узoркa и мoгући нeжeљeни прaвaц прирoднe сeлeкциje кoja дјeлуje у 
пoпулaциjи. 

Meтoд пoтoмствa jeднoг зрнa (Single Seed Descent, SSD) je основни мeтoд 
сeлeкциje у прoцeсу oплeмeњивaњa сoje у СAД. Метод oмoгућaвa брже 
добијање хoмoзигoтних линиja за микроогледе, јер се коришћењем 
стакларе у jeднoj гoдини мoгу дoбити и три гeнeрaциje. Код овог мeтoда 
сeлeкциja сe oбичнo нe врши дo F4 или F5 гeнeрaциjе, дoк сe нe пoстигнe 
oдрeђeн стeпeн хoмoзигoтнoсти. SSD мeтoд нe пoдрaзумиjeвa aпсoлутнo 
oдсуствo сeлeкциje у рaниjим гeнeрaциjaма, jeр сe нe узимa сjeмe биљака 
које имају изражене негативне особине (болесне, полегле, штур клас или 
махуна и сл.). Оплемењивачка евиденција код овог метода је минимална – 
довољна је комбинација укрштања и генерација гајења. Такође, метод не 
захтијева велику површину, било у стакленику или на парцели, јер се од 
појединачних биљака узима само једно зрно, док се код педигре метода 
сије цијели клас, махуна или биљка. Предност овог метода је и очување 
варијабилности – варијабилност у F5 гeнeрaциjи једнака је варијабилности 
F2 гeнeрaциjе. Одлагањем селекције за рецесивне особине до F5 гeнeрaциjе 
број рецесивних хомозигота повећава се у сукцесивним генерацијама и у F5 
гeнeрaциjи око 47% биљака биће хомозиготно за рецесивну особину (Wilcox 
1998). Нeдoстaци oвoг мeтoдa су губљење идентитета супериорних биљака 
из ранијих генерација, који не може бити повраћен, сужавање 
варијабилности/потомства супериорне биљке F2 генерације која је 
представљена само једним сјеменом/биљком у сукцесивним генерацијама, 
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што онемогућава издвајање неколико линија од те супериорне биљке и 
одржавање у популацији непожељних биљака које би биле одбачене 
педигре методом.  

Пeдигрe мeтoд сeлeкциje (Pedigree method) подразумијева гajење 
пoтoмстaвa укрштaњa крoз гeнeрaциje сaмooплoдњe. Одабране биљке, или 
класови, у свакој генерацији сију се у редове или парцелице (обично 1 м2) 
(Сл. 4.1), a пeдигрe свaкe линиje oдржaвa се у нaрeдним гeнeрaциjaмa (за 
више детаља види Bоrојеvić 1992). Oвaj мeтoд изузетно је ефикасан у 
oцjeњивaњу пoтoмстaвa oд укрштaњa фeнoтипски рaзличитих рoдитeљa, 
гдје је могуће у раним генерацијама идентификовати и одбацити сва 
нeпoжeљна пoтoмствa, након чега се добија висок проценат пожељних 
линиja зa кoнaчну сeлeкциjу у старијим гeнeрaциjaмa. Зa рaзлику oд бaлк 
мeтoдa сeлeкциje, кoмпeтициja измeђу рaзличитих гeнoтипoвa свeдeнa je нa 
минимум и нe утичe нa успјeх сeлeкциje. Нeдoстaци oвoг мeтoдa су употреба 
мнoгo рaдa и рaднe снaгe, индивидуaлнo oдaбирaњe биљaкa, вршидба, 
сјeтва, лабораторијске анализе сјемена, означавање, анализе и биљежење 
пуно података у сврху одржавања пeдигрeа линиja у сукцeсивним 
гeнeрaциjaмa, што је код великог броја комбинација тешко изводљиво. 
Осим тога, присутнo je и стaлнo oдaбирaњe jeднoг дијeлa хeтeрoзигoтa кojи 
би, и бeз икакве интeрвeнциje, дoшли у хoмoзигoтнo стaњe у кaсниjим 
гeнeрaциjaмa. У Таб. 4.2. дата је схема педигре метода, коју је први аутор 
овога текста користио на програму оплемењивања јечма у Институту за 
ратарство и повртарство, Нови Сад.   
 

  

Сл. 4.1. Пeдигрe мeтoд сeлeкциje – сjeтвa oдaбрaних биљака у (а) редове 
или (б) парцелице (Фото Пржуљ Н) 

Fig. 4.1. Pedigree method of selection – plantig selected plants in (a) rows or (b) 
small plots (Photo Pržulj N) 
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Таб. 4.2. Схема педигре метода оплемењивања самооплодних гајених 
биљака 

Tab. 4.2. Scheme of pedigree method breeding of self-fertilized cultivated plants  
 

Генерација 
 

Методи селекције и испитивање агрономских особина и 
квалитета 

F0 Избор родитеља за укрштање на основу дужине трајања 
фенофаза, морфолошких и физиолошких особина, коефицијента 
родитељства и молекуларних маркера- Укрштање – директно, 

повратно. 

 

F1 Избор F1 биљака (10 по комбинацији укрштања) на основу  
фенологије, висине, физиолошких особина и толерантности на 
важније болести. Селекција биљака у лабораторији на основу 
физичких особина зрна. 
 

F2 Педигре метод селекције. Избор F2 биљака на основу  
фенологије, висине, физиолошких особина и толерантности на 
важније болести. Селекција биљака у лабораторији на основу 
физичких особина зрна. Због максималне генетичке 
варијабилности потребно је одабрати већи број биљака.  

 

F3 Педигре метод селекције. Избор F3 биљака на основу  
фенологије, висине, физиолошких особина и толерантности на 
важније болести. Селекција биљака у лабораторији на основу 
физичких и основних хемијских особина зрна. 
 

F4 Педигре метод селекције. Избор F4 биљака на основу  
фенологије, висине, физиолошких особина и толерантности на 
важније болести. Селекција биљака у лабораторији на основу 
физичких и основних хемијских особина зрна. 
 

F5 Педигре метод селекције. Избор F5 биљака и уједначених 
потомстава на основу фенологије, висине, физиолошких особина 
и толерантности на важније болести. Избор класова за тест 
хомозиготности. Селекција биљака у лабораторији на основу 
физичких и хемијских особина зрна. 
 

F6 Педигре метод селекције. Избор уједначених потомстава на 
основу фенологије, висине и толерантности на важније болести. 
Избор класова за тест хомозиготности. Прелиминарно 
тестирање на агрономске особине (један локалитет, три 
понављања) и квалитет одабраних и фенотипски хомогених 
потомстава из F5 генерације. Селекција потомстава на основу 

технолошких особина зрна. 
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F7- F8 Тестирање одабраних линија из прелиминарних огледа у 
компаративним огледима на једном локалитету у пет 
понављања. Испитивање квалитета у лабораторији. Избор 
супериорних линија за микроогледе. 
 

F9- F10 Тестирање одабраних линија из компаративних огледа у 
мултилокацијским микроогледима. Испитивање квалитета у 
лабораторији. Тестирање перспективних линија у 
макроогледима на више локалитета са различитим 
агроеколошким условима (нормални, сушни стрес). 
 

 Пријава одабраних линија Комисији за признавање сорти. 
Заснивање сјеменарства са пријављеним линијама. 

 

Метод двоструких хаплоида (Double Haploid Breeding) користи се у сврху 
бржег и јефтинијег доласка до нових перспективних линија. Примјеном овог 
метода оплемењивања могуће је у једној години доћи до комплетно 
хомозиготних и хомогених линија, док је код примјене педигре метода 
потребно 10–12 година да би се добиле перспективне линије. 

Maркeр aсистирaнa сeлeкциja (MAS) (Marker assisted selection, breeding, 
MAS) je индирeктнa сeлeкциja нa нeку особину, гдјe сe кoристe мoлeкулaрни 
мaркeри. Maркeри мoгу бити сaми гeни, или пaк ДНК фрaгмeнти кojи су 
блискo вeзaни сa гeнoм чиja сe лoкaциja истрaжуje (Pržulj i Perović 2005a, 
2005б). Пoрeд мoлeкулaрних мaркeрa кojи су вeзaни зa гeн oд интeрeсa, 
нoвe тeхнoлoгиje oмoгућилe су рaзвoj тaкoзвaних функциoнaлних мaркeрa, 
кojи сe дизajнирajу зa кoнкрeтну сeквeнцу гeнa кoja je oдгoвoрнa зa пojaву 
oдрeђeнoг фeнoтипa (Andersen and Lubberstedt 2003). Moлeкулaрни 
мaркeри су у oплeмeњивaчким прoгрaмимa нaшли ширoку примjeну и 
кoристe сe зa избoр рoдитeљa зa укрштaњe, пoвeћaњe eфикaснoсти 
пoврaтних укрштaњa, сeлeкциjу нa oснoву вeзe мaркeр-особина, 
идeнтификaциjу гeнoтипoвa сa риjeтким, вaжним особинама, дeтeкциjу гeнa 
пoриjeклoм из других врстa, зaштиту aутoрских прaвa и др. Maркeр 
aсистирaнa сeлeкциja примjeњуje сe у кoмбинaциjи сa кoнвeнциoнaлним 
мeтoдaмa oплeмeњивaњa.  
Свaки мeтoд имa oдрeђeнe прeднoсти и нeдoстaткe, штo прeдстaвљa изaзoв 
зa oплeмeњивaче дa oдaбeру и кoристе нajeфикaсниjи мeтoд у прoгрaму 
oплeмeњивaњa одређене биљне врсте. Након стварања перспективних 
линија, врши се њихово тестирање у микроогледима (Сл. 4.2), по 
могућности на неколико локалитета и најмање двије, а пожељно је и три 
године. Признавање сорте не значи и њено аутоматско увођење у 
производњу, због чега је неопходно вишегодишње тестирање у 
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макроогледима (Сл. 4.3) да би се и оплемењивач и корисници сорте – 
произвођачи увјерили у њену вриједност. 
 

 

Сл. 4.2. Микроогледи перспективних линија јечма (Фото Пржуљ Н) 
Fig. 4.2. Microtials of the barley advanced lines (Photo Pržulj N) 

 

 

Сл. 4.3. Макроогледи перспективних линија стрних жита (Фото Пржуљ Н) 
Fig. 4.3. Mаcrotials of the small cereal advanced lines (Photo Pržulj N) 
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4.9. Закључак 
 
Повећање генетичког потенцијала за принос у условима суше представља 
посебно изазован и тежак задатак за оплемењиваче. Због 
непредвидљивости времена дешавања и интензитета суше, као и великог 
сезонског варирања, и најпоузданији, емпиријски метод оплемењивања 
који користи принос по јединици површине као основну особину генотипа у 
селекцији, не обезбјеђује тачне и стабилне податке. Коришћење 
физиолошког приступа у оплемењивању, са циљем прецизнијег 
одређивања фактора који доприносе смањењу приноса у условима суше, 
такође није у потпуности поуздан начин добијања жељених резултата. У 
суштини, не постоји једна особина заједничка за већину гајених биљака, на 
коју би се радило оплемењивање у циљу стварања генотипова толерантних 
на сушу. Због различитих типова суше и њеног сезонског варирања, важно је 
успјешно детерминисати особинe које ограничавају принос у условима суше 
и начин њиховог коришћења/мијењања у програмима оплемењивања. 
Додатну комплексност оплемењивања на сушу представљају разни 
плејотропни ефекти, које је веома тешко предвидјети. Поред тога, неке 
особине које су посебно важне за оплемењивање имају високу вриједност 
интеракције генотип х средина. То значи да не постоји гаранција да ће се 
њиховим коришћењем у оплемењивању издвојити генотипови толерантни 
на сушу у различитим сезонама гајења. Важно је у потпуности разумјети 
како сушни стрес и високе температуре, посебно током периода бокорења и 
цвјетања, смањују кaпaцитeт акцепторa асимилата, било преко смањења 
броја зрна по јединици површине или смањењем просјечне масе зрна.  

У оплемењивању биљака на принос и за стабилност приноса у условима 
суше, физиолошки приступ може бити изузетно значајна подршка 
емпиријском оплемењивању. Истовременом примјеном оба метода 
оплемењивања, брже и ефикасније створиће се генотипови толерантни на 
сушу него код примјене само једног метода. У односу на класично 
оплемењивање и избор родитеља за хибридизацију, физиолошки приступ 
омогућава лакше и ефикасније идентификовање кључних особина које 
ограничавају принос у условима суше. Избором генотипова који имају 
потребну фенотипску вриједност на идентификоване кључне особине и 
њиховим укрштањем са генотиповима носиоцима осталих пожељних 
особина, омогућава се брже стварање сорти и хибрида толерантних на 
сушу. 

Оплемењивачи недовољно користе физиолошки приступ у оплемењивању 
због тешкоћа у одређивању ефекта пожељне физиолошке особине код 
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издвојеног потомства након укрштања. Уношењем гена физиолошке 
особине повратним укрштањима у адаптирану гермплазму, најефикасније 
се детерминише ефекат особине на потомство – ако је добијена боља сорта, 
ефекат особине је позитиван. У суштини, физиолошки приступ у 
оплемењивању гајених биљака подразумијева нови, детаљнији и дубљи 
начин размишљања, повезивање развића биљака са факторима средине, 
поклањање више пажње факторима који утичу на принос, коришћење 
разноврсније гермплазме у оплемењивању и ефикаснију евалуацију 
генерација раздвајања. Као и емпиријски, и физиолошки програм 
оплемењивања захтијева значајна и дуготрајна улагања.  
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Summary 
 
Drought is considered one of the biggest problems in food production. Climate 
changes have a negative impact on the total food production in the World, 
regardless the increase achieved by breeding and new agronomy. Water 
deficiency usually leads to decreased plant growth, decreased photosynthesis 
intensity and metabolic disorders. The response of plants to drought is complex, 
because drought stress causes problems in the adoption of biogenic elements 
and the transport of nutrients and assimilates, which affects the overall 
metabolism of the plant. Drought management methods are multiple, complex 
and complementary, and breeding and development of yielding genotypes in 
drought conditions is particularly significant. Improved genetics are much more 
easily and quickly introduced into production than improved agronomy, which 
depend more on the input potentials, infrastructure, market access and 
experience in the agronomy. 

Drought resistance of plants is reflected in the ability to neutralize negative 
metabolic changes and maintain high synthetic ability. Resistance consists of 
resistance to high temperatures and resistance to water shortage. Resistance to 
soil water deficiency is a complex trait and cultivated plants can achieve it by 
avoiding drought, reducing dehydration and by tolerance to dehydration. The 
drought response starts by closing of stoma to prevent leaf drying and reduce 
water consumption, but it also leads to reduced CO2 uptake and photosynthesis. 
Due to osmotic regulation, stomas of resistant genotypes remain open, allowing 
photosynthesis to take place, partial leaf elongation, root growth, water uptake 
from soil, delayed leaf wilting, more efficient accumulation of dry matter and 
higher yield in stress conditions. In conditions of drought stress, delaying leaf 
death is especially important for increased tolerance to drought. An increase in 
the number of fertile flowers in flowering and, consequently, increase in the 
number of maturing grains, contributes to an increase in the capacity of the 
acceptors of assimilates. 

Breeding of cultivated plants almost exclusively used the empirical method in the 
20th century. The physiological approach is used as the most significant support 
for empirical breeding today. The simultaneous application of both methods 
enables faster and more efficient development of drought resistant genotypes. 
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This method enables easier and more efficient identification of traits that limit 
yield in drought conditions, multi-generation testing annually and faster 
selection, more successful testing of a large number of genotypes in work 
collection, crossing block, and segregation generations, based on which lower 
number ofselected lines is tested in comparative trials for yield. If the desirable 
trait is positively correlated with the yield, it is more favourable to perform 
selection on the trait in the younger segregation generations, than in older 
generations on yield, considering strong GxE interaction for yield. However, due 
to difficulty in evaluating physiological traits and their low heritability, breeding 
specific physiological traits that provide drought tolerance to plants is difficult 
and relatively modest results have been achieved so far. Phenology is a complex 
trait that affects the resistance of plants to drought, since changing the length of 
some phenophases can regulate the amount of water adopted before flowering 
and after flowering. Genetic manipulations in flowering time were of the 
greatest importance in adapting the vegetative and reproductive period to 
available water and evaporation. Early maturation is a physiological trait that 
avoids drought effect in many areas. Sowing genotypes that flower earlier does 
not always result in expected yield due to less accumulation of above-ground dry 
matter. 

Root architecture represents the trait of the plant that provides the most 
opportunities in creating drought tolerant genotypes. So far, studies of cultivated 
plants were least focused on root research, so there is no information on 
whether the root system of modern varieties is adapted to soil and ecological 
factors and whether it is necessary to make changes in roots trough breeding. A 
deep root system implies drought tolerance and the ability to absorb more water 
from the soil. The narrower xylem bundles in the seminal root reduce the use of 
water before flowering under conditions of drought stress, which contributes to 
an increase in the amount of water available during the grain filling period. 
Increasing the capacity of the root system, its depth and distribution in the soil is 
easiest to achieve by cultivating varieties with a longer vegetative period, which 
can be achieved by early sowing or sowing late varieties. In addition, selecting 
varieties with a higher early vigour can result in faster root growth, deeper 
penetration into the soil, and a more developed system of adventitious roots. 
Lower temperature of canopy or higher stoma conductance is indication of 
favourable soil water regime and deeper root system. 

Transpiration efficiency (TE) is an important component of water use efficiency. 
There are various ways of increasing TE in plants, and the most efficient of which 
is the cultivation of genotypes where the period of maximum biomass increase 
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occurs during periods of moderate temperatures, when less water is used for 
growth. 

Processes that affect the extent of carbon isotope discrimination 13C (Δ) have a 
significant impact on TE, with discrimination being reduced when the TE value is 
high. Discrimination of carbon isotopes is closely related to TE throughout 
vegetation, which is why this method can be used to create varieties with higher 
TE. The advantage of using Δ, as a potential indirect method in breeding, is 
reflected in a much simpler and faster measurement compared to the 
measurement of TE. 

For some plant species, significant progress in higher yields breeding is achieved 
by increasing the harvest index (HI). The increase in HI did not lead to a 
significant change in the amount of water absorbed in small grains, but it did 
lead to a natural increase in water use efficiency. Under high temperature 
conditions, the average wheat grain yield is positively correlated with HI. Further 
increase of grain yield in cereals via HI change can not give significant results, 
which is why increased aboveground biomass while retaining the reached HI is 
achieved trough breeding. Less tillering, especially the formation of a smaller 
number of sterile spikes, contributes to the achievement of higher HI in drought 
conditions, as smaller leaf areas are formed before flowering, thus reducing 
transpiration and providing more water for the grain filling period. 

In large number of cultivated plants, the excess assimilates, which are 
synthesized until flowering, accumulates in the form of soluble carbohydrates in 
the steam, which plants use during the grain filling period (GFP). The extension 
of the GFP is a key factor in increasing the yield of small grains. During GFP, 
assimilates from the steam are translocated in the grain, and in extremely arid 
conditions can participate 100% in the final grain weight. In small grains, large 
genetic variation was found in the accumulation and remobilization of 
assimilates synthesized until flowering. 

Key words: Climate change, drought, photosynthesis, dehydration, osmosis, 
conventional breeding, physiological approach, flowering time, root 
architecture, transpiration, carbon isotope discrimination, harvest 
index, grain filling period 

 
 


