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NEKOMPLETNA OTPORNOST PSENICE | JECMA
PREMA PROUZROKOVACIMA RDJA I MOGUCNOSTI
SELEKCIJE NA TO SVOJSTVO

Z. JERKOVIC, R. JEVTIC, S. STOJANOVIC

1ZVOD: U radu su izneti rezultati dosadasnjih istrazi vanja nekompletne otpornosti prema
prou_zrokogac‘lma rda pSenice i jeéma u inostranstvu i nasoj zemlji. Postoje velike moguc-
nosti uspesne selekcije na otpornost prema parazitima iz roda Puccinia.

Kljuéne redi: psenica, je¢am, otpornost, puccinia recondita

UVOD: Otpornost prema obli

Sotpm gatnim p

) arazitima deli se na kompletnu koja podrazumeva
NU neagresivnost patogena (odsustvo reprodukcije) i nekompletnu, koja dopusta odreden
razvoj 1 reprodukciju, dakle redukovanu agresivnost patogena (Perlevliet, 1988). Obi¢no se kod
rda strnih Zita nekompletna otpornost poistovecuje sa usporenim razvojem zaraze gljivama iz ro-

a (slow-rusting resistance). Termin slow-rusting otpornost treba razlikovati od parcijal-
ne otpornosti (partial resistance) jer obuhvata i intermedijarne infekcione tipove. Parcijalna ot-
pornost je vid nekompletne otpornosti vezan samo uz najosetljivije reakcije, odnosno visok infek-
cioni tip.

Od narocitog znacaja za selekciju psenice na otpornost prema patogenim gljivama moze
biti nekompletna otpornost koja se karakterige: (1) kasnim Javljanjem simptoma bolesti, sporim
razvojem i umerenim intenzitetom zaraze; (2) dugim latentnim periodom; (3) slabom uspesnoséu

infekcije; (4) malim pustulama; (5) usporenim rastom hifa i pustula; (6) slabim kapgcit_etom spo-
rulacije; (7) neizrazenom specifi¢no$éu prema fizioloskim rasama patogena; 68) nesignifikantnim
efektom napada parazita na masu zrna po biljci i masu 1000 zrna (Yang et al., 1987).

Pojedine sorte p$enice kao Knox zadrzav

aju ovaj tip otpornosti na istom nivou jo§ od
1960-tih godina prema lisnoj, a Thatcher i Lee

prema stablji¢noj rdi 55, odnosno 30 godina (Wi-
Icoxon, 1981). Sorta Little Joss stvorena ranih 1900-tih godina je i danas otporna prema Zutoj rdi

psenice (Russell, 1978). U slu¢aju gajenja pojedinih sorti na velikim povriinama nekompletna ot-
pornost se pokazala izuzetno korisnom i gotovo jedino moguéom. Rajaram et al., (1988) navode

primer sorte Sonalika koja se na indijskom potkontinentu gaji na 7 miliona hektara ve¢ 20 godina
i zadrzava otpornost prema stablji¢noj rdi.

U naloj zemlji, rad na stvaranju otpornih sorti psSenice prema prouzrokovacu lisne rde
(Puccinia recondita tritici) i drugim parazitima, poceo je pre vise od trideset godina (Borg_;eylé i
Potoc¢anec, 1966, Poto¢anac i sar., 1969. Stojanovi¢ i sar., l99l). Nguém radovi ko_Jl su quavqum
iz ove oblasti, odnose se na otkrivanje (Boskovié, 1962, Moméllqyw, 1968), pa§ledlvaqje l}fiennﬁ-
kaciju major gena koji se ispoljavaju kroz hipersenzmv.n’u reakciju (Boskovi¢ i Momc¢ilovi¢, 1984.
Momcilovi¢, 1969, Mom¢ilovié i Jerkovié, 1985, Jerkovié, 1922), 'utv_rdlyanje rasnog sastava popu-
lacije patogena (Boskovi¢, 1965; Boskovi¢ and Browder, 1976) i uticaja napada lisne rde na pri-
nos (Boskovi¢ i sar., 1983). Posebna paznja poslednjih godina posvecuje se kompleksnoj otpor-
nosti (Jerkovi¢ et al., 1988, Stojanovi¢ i sar., 1907. Nekompletna otpornost prema Puccinia recon-

dita tritici ne samo na osnovu intenziteta zaraze u polju utvrduje se od 1988. godine (Jerkovi¢ i
Jevti¢, 1989; Jerkovi¢ i Mom¢ilovi¢, 1992; Jerkovi¢ et al., 1992).
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Komponente nekompletne otpornosti, njihov medusobni odnos i uticaj na razvoj
Puccinia spp. u polju

Iz ove oblasti, koja podrazumeva fitopatoloska istraZivanja, objaljen je velik broj radova
poslednjih godina. Zakljucci se ve¢inom podudaraju, bez obzira na materijal (vrstu strnog Zita i
parazita iz roda Puccinia sa kojim je radeno) i varijacije u metodi testiranja i obradi podataka,

Kako bi se ispitala dugogodi$nja horizontalna otpornost sorte Sonalika prema Puccinia
graminis tritici u Indiji, Kapoor i Joshi (1981) su je uporedivali sa jo3 pet prosirenih sorti koje is-
poljavaju visoku osetljivost. Nakon infekcije rasom 122 u stadijumu sejanaca, na Sonaliki se raz-
vilo srazmerno manje pustula po cm? lista, a latentni period je bio duZi 1 —2 dana nego kod Khar-
chia i Agra Local.

Listovi zastavitari kod slow-rusting sorti pienice Suwon 85 i P 6028 i osetljivih Monon i
Suwon 92, inokulisani su sporama Puccinia recondita da bi se izmerile komponente otpornosti.
Prve pustule su izbile na sortama Monon i Suwon 92 nakon $est dana, a poslednje posle 9 — 10.

Na Suwon 85 i P 6028 javljale su se od sedmog do 12— 13 dana. Broj pustula po jedinici povrsine

je bio manji kod poslednja dva genotipa. Kod svih sorti oko 12% spora se razvilo u pustule, njiho-

va veli¢ina je obrnuto srazmerna gustini, ali su uvek razvijenije kod osetljivih Monon i Suwon 92.
Mala produkcija spora kod P 6028 je u vezi sa slabom produkcijom po mm? pustule i manjim pus-
tulama, a kod Suwon 85 samo sa manjim pustulama nego kod osetljivih sorti. Efekti mehanizam \
otpornosti kod otpornih sorti su kumulativni tokom vise ciklusa infekcije i rezultiraju u mnogo
slabijem intenzitetu zaraze u poredenju sa osetljivom (Shaner et al., 1978).

Osam jarih sorti je¢ma kao predstavnici razligitih razgova parcijalne ili slow-rusting otpor-
nosti prema lisnoj rdi su istraZivane kako bi se utvrdio efekat njenih komponenti: uspesnosti in-
fekcije, duZine latentnog perioda, produkcije spora po pustuli na dan i infekcionog perioda.
Ukupna produkcija spora po jedinici lisne povrsine (kombinovani rezultat sve Cetiri komponente
merena u kontrolisanim uslovima po metodu Parlevlieta, 1975) je u jakoj uzajamnoj povezanosti
sa parcijalnom rezistentno$¢u u polju (r=0,85). Samo mali deo varijacije u navedenoj otpornosti
nije vezan sa ove Cetiri komonenete. Koeficijent korelacije izmedu duzina latentnog perioda i par-
cijalne otpornosti u polju je bio r=—0,85. U cilju da se izdvoje otporni genotipovi,duZina laten-
tnog perioda je pogodniji kriterijum od ukupne produkcije spora, jer se meri znatno lakge taénije
i brze nakon inokulacije (Weervort and Parlevliet, 1978). {

.. Uticaj sorte na uspe$nost infekcije Je ispitivan u stadi
15 jarih sorti je¢ma. U obe faze efekat sorte je vrlo signifi
voja postoji jasna interakcija. Sorta paulina je ispoljila sl
dijumu sejanaca a u odrasloj fazi 70% visu (Parlevliet a

Po rezultatima Pretorius-a et al. (1987) kod sorti psenice koje nisu ispoljile hipersenzitivnu
otpornost prema 19 izolata Puccinia recondita tritici duzina latentnog perioda i uspesnost infekci-
je bili su u negativnoj korelaciji, a njihov odnos je varirao kod pojedinih sorti i linija. Parlevliet
(1986) nakon analiza po 10 biljaka iz 68 potomstava u F3 generaciji ukritanja sorti jeéma Cabada
Capa (sadrzi 4—6 minor gena za dug latentni period) sa Vadom (5—6) i osetljivom L 94 prema
prouzrokova_éu‘hsnc rde, dolazi do zakljutka da geni za dug latentni period imaju pleiotropni efe-
kat na smanjenje uspednosti infekcije. Moguénost bliske vezanosti gena za ova svojstva je iskljude-
na. Broers (1989) je ispitujuci parcijalnu otpornost kod 18 sorti ozime p3enice prema Puccinia re-
condita tritici utvrdio da je duzina latentnog perioda osobina odgovorna za 67% varijacije u ispo-
hav_qnjq_ navedenog svojstva u polju. Ukljuéenjem uspesnosti infekcije i veli¢ine pustula procena
varjacije u otpornosti u vezi sa ova tri karaktera povecan je na 80%. ZakljuZak je da se duzina Ia‘».
tentnog perioda i uspesnost infekcije bar delimi¢no nezavisno nasleduju. Uticaj faze razvoja na
Ista tri karaktera otpornosti je takode evidentan (Broers, 1989). Kod 18 sorti jare psenice inficira-

ne lisnom rdom parcijalna otpornost se jaée ispoljavala u stadijumu odraslih biljaka nego na se-
Jancima. Kod vecine sorti, dug latentni period je bio povezan sa slabom uspesnosc¢u infekcije i
;rll\:’a;lm pustulama. Odstupanja od ovog pravila ukazuju na razligitost gena koji kontrolidu ta SVOj-

jumu sejanaca i odraslih biljaka kod
kantan. Takode, izmedu sorte i faze raz-
abu uspesnost infekcije kao i Vada u sta-
nd Kuiper, 1977).

Efekat razli¢itih virulentnosti parazita i uslova spoljne sredine na komponente
nekompletne otpornosti

Kuhn et al. (1978) su ustanovili duzinu latentnog perioda uspe$nost infekcije i veli¢inu
pustula kod slow-rusting linije P6028 i Suwon 85 inokulisanih sa 22 izolata Puccinia recondita tri-
tici. Kako nije bilo znacajnih razlika u vrednostima ispitivanih karaktera, zaklju¢ak je da ova
vrsta otpornosti nije rasno specifi¢na.

) Sa pet sorti razli¢itih nivoa poljske otpornosti izolovane su balk populacije Puccinia recon-
dita tritici (Kontt and Mundt, 1991). Svaka populacija je bila inokulisana na sortu sa koje je izo-
lovana, kao i na Cetiri druge sorte. Latentni period i uspesnost infekcije su mereni u klima komo-
rama. Nije doslo do poveéanja agresivnosti na sortama sa kojih su izolati uzeti, bilo da se radi o
latentnom periodu ili uspesnosti infekcije. Populacije spora su se razlikovale po agresivnosti bez
obzira na pokazatelj nekompletne otpornosti. Milus i Line (1980) isti¢u da je latentni period sorte
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Wampum inokulisane kulturom 2 bio kraci nego prilikom inokulacije kulturom | lisne rde. Kod
sorte Borah bilo je obrnuto. Rezultati testiranja u odraslom i stadijumu sejanaca su u saglasnosti.
Nakon testova duzine latentnog perioda sa 5 izolata u odrasloj fazi i stadijumu sejanaca 6 sorti
jeéma, Parlevliet (1976) navodi da je LP sorte Wandell inokulirane izolatom 11— I uvek bio pola
dana kraci u odnosu na vrednosti sa ostala 4 izolata. O razlikama u razvoju bolesti kod slow-rus-
ting sorti zaraZenih sa razlicitim rasama P.graminis tritici u polju pisali su Sothern (1978) i Brenan
(1975). Jedanaest jarih sorti p3enice inficirane su sa pet rasa Puccinia recondita tritici u dva testa
izvedena u staklari (stadijum sejanaca) i poljskim uslovima (Broers, 1989). Postoje odredene indi-
kacije rasue specifi¢nosti parcijalne otpornosti. Rezultati ne isklju¢uju ideju da gen za gen odnos
moZe postojati izmedu gena za parcijalnu rezistentnost domacina i gena parazita.

Istrazivanjem uticaja razli¢itih temperatura nakon infekcije pSenice prouzrokovaéem lisne
rde (Broers and Wallenburg, 1989), zakljuéeno je da duZina latentnog perioda pri tri tretmana
(dan/no¢ 8/13, 15/19 i 24/28 °C) znatno vide varira od veli¢ine pustula i uspesnosti infekcije. Re-
akcije uspesnosti infekcije prema razli¢itim temperaturama su se razlikovale od reakcija duZine
latentnog perioda i veli¢ine pustula, §to ukazuje da je ovaj karakter parcijalne otpornosti reguli-
san drugim mehanizmima. Kramer i Eversmeyer (1989) su ustanovili signifikantne razlike kod is-
pitivanih temperatura: domacin: parazit kombinacija i uticaja interakcija tih faktora na latentni
period. PoviSenjem temperature od 10—24(27) °C skra¢uje se latentni period, dok se od

. 24(27)—32 produzava. Domacin: parazit kombinacije kod kojih je zabelezen visok tip infekcije
na minimalnoj temperaturi ispoljile su zakasnelu infekciju u polju. Ispitujuéi stabilnost parcijalne
otpornosti prema Puccinia recondita tritici Broers i Parlevliet (1989) su u ogledu postavljenom na
tri lokaliteta (Wageningen, El Batan—Meksiko i Ponta Grosa— Brazil), ispitivali dve osetljive
(Little Club, Skalavatis 56) i tri sorte sa izrazenom parcijalnom otporno$¢u (Westphal 12 A, Aka-

bozu, BH 1146). Uslovi spoljne sredine su uticali na stepen otpornosti kao i na odnos pojedinih
sorti po navedenom karakteru.

Histoloska istraZivanja u vezi sa nekompletnom otporno3éu

Histolo3ka istraZivanja, sa ciljem otkrivanja mehanizma ostvarivanja slabije odnosno uspo-
rene infekcije i razvoja parazita veéinom su radena na jeému zaraZenom sa Puccinia hordei.

Ispitujuéi ranu aborciju kolonija lisne rde kod parcijalno otpornih sejanaca je¢ma Niks
(1981) je konstatovao da se ona desava oko momenta formiranja prve haustorije, kada mlade ko-
lonije imaju pet ili $est majki éelija haustorija. Rana aborcija je samo slu¢ajno povezana sa kolap-
som ¢elija lista, 3to je uobi¢ajeno kod hipersenzitivne reakcije vezane uz specifiénu otpornost. Isti
autor je definisao tipove aborcije prema fazama razvoja i sukcesivnim micelarnim strukturama.

Dva major gena za hipersenzitivnu otpornost je¢ma prema Puccinia hordei, Pa 7 i Pa 3,
uneti su u tri genotipa sa razli¢itim stepenima parcijalne otpornosti, kako bi se utvrdila interakci-
ja (Niks, 1981). Faza rasta i stepen aborcije kolonija, kao i nekroza éelija su determinisane fluo-
rescentnim mikroskopom. PR geni (partial resistance) i Pa 7 deluju nezavisno i uzastopno. Pa 3
deluje kratko nakon zacetka kolonije i umnogome prikriva efekat PR gena koji se ne moZe raz-
dvojiti utvrdivanjem proporcije rano abortiranih kolonija nezavisno od nekroze éelija. y

U istraZivanjima na p3enici pri infekciji sa Puccinia recondita tritici, do aborcije ve_{:mom
dolazi tek prilikom formiranja éelija majki haustorija ili posle (Jacobs, 1990). Kasna aborcija nije
primeéena. Kod psenice abortivnost je vezana uz kasnije faze razvoja parazita nego kod je¢ma,

. $to moze da dovede u vezu gene za hipersenzitivnu reakciju i parcijalnu otpornost.

Veza izmedu gena za hipersenzitivnu reakciju i karaktera nekompletne otpornosti

Pleiotropni geni, koji se ispoljavaju kroz hipersenzitivnu reakciju sorti prema odredenim
rasama (kulturama) patogena, a prema drugim uti¢u na slow-rusting otpornost, mogu biti od veli-
kog zna¢aja u selekciji. Na Zalost, zakljuéci o ovakvoj ekspresiji pojedinih major gena donogeni
su ve¢inom na osnovu rezultata uporednih testiranja, ali ne i genetickih analiza nasledivanja, loci-
ranja gena na hromozomima i sl.

Izogene linije koje sadrZe razlicite neefektne gene za vertikalnu otpornost prema Puccinia '
recondita tritici, u uslovima prirodne infekcije na dva lokaliteta u SSSR pokazale su signifikantne
razlike u horizontalnoj otpornosti. Najotpornije su bile linije koje sadrze gene Lr 10, Lr 12, Lr 13,
Lr 14b, Lr 17, Lr 18 i Lr 22, a najosetljivije one sa Lr 2b, Lr 3a, Lr 3bg, Lr 15, Lr 16, Lr 30.

Rezidualni efekti pojedinih gena na horizontalnu otpornost ocenjivanu preko broja pustu-
la po jedinici lisne povrsine i broja spora po pustuli, nisu bili u vezi sa razvojnom fazom biljaka
(Odintsova and Mikhailova, 1988).

Uporeduju¢i osetljivu sortu Thatcher i liniju RL 6058 (Thatcher /6/PI 58548) koja sadrzi
gen Lr 34 Drijepondt et al. (1990) su ustanovili razlike u intenzitetu zaraze tokom dve godine. La-
tentni period pri inokulaciji zastavi¢ara izolatom 3SA132 linije RL 6058 je bio 258 &asova duzi ne-
507 /kodzThatcher-a. Gustina pustula kod Thatchera je bila 14,4/cm a na liniji koja sadrzi Lr 34

,7/cm?.
Izogene linije koje sadrze Lr 1, Lr 2c i Lr 3 i njihov rekurentni roditelj Thatcher su testirani
e ustanovili Lr geni koji uti¢u na broj pustula koje stvaraju virulentne kulture P. recondita.
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11 Lr 3 linijama pustule su se formirale kao i na Thatcher-u, dok je Lr 2¢ linija imala maniji
tr;lr?)jL;:uslull‘a pn'likjom inpokulacije sa nekim od kultura, na 10, 15 20 °C (Modawi et al., 1985). Na
zalost, u prikazanim radovima nije koriiéen isti materijal, te se zaklju¢ci o eventualno izraZenijoj
rasnoj specifi¢nosti Lr gena kada se ispoljavaju i kroz karaktere slow-rusting otpornosti ne mogu
donc“-Rowel (1982) dolazi do zaklju¢ka da je jedan dominantan gen odg_oyo_rz_ln za slabq uspes-
nost infekcije sa P. graminis tritici kod sorti Ideal 59 i W2691—Sr Tt—1 isti ili veoma blisko ve-
zan sa genom Sr Tt—I za specifi¢nu otpornost prema kome su prevalentne rase u popplacug pato-
gena virulentne. Wilson i Shaner (1989), ukritali su sa linijom tritikalea PI 429155 lzdyojeqom ’
kao izvor otpornosti prema prouzrokovacu lisne rde. Prema kultup 7434—1—I1T onase |spt_ahava
infekcionim tipom | + i latentnim periodom 50 od 14 dana. Efekti nekompletne hlper§e_n.2|t|vnos-
ti i komponenti slow-rusting otpornosti su razdvojeni u potomstvima ukritanja sa razllémm'sona-
ma. Stvorene linije su se mogle diferencirati u vide grupa koje poseduju fa_klore_ otpornosti: dug
LP 50 i osetljiv infekcioni tip; otporan infekcioni tip i srednje dug latentni period; dug Iatentql
period i otporan infekcioni tip kao i ispitivana linija. To znaci da se geni za guixnu_la(en!ngg peri-
oda i hipersenzitivnu reakciju (infekcioni tip) ne nalaze na istim hromozomima. anetno.je dase
zakljuéci koji se odnose na osnovu analiza nasledivanja u potomstvima u ovom ra.du,’rq._zhku‘ju od
Rowel-ovih (1981, 1982), kao i onih koji proisti¢u iz rezultata testiranja izogenih linija psenice -

i¢iti Lr genima. o X 1
razhcm:apgsnovgu rezultata iznetih u ovim radovima koji se odnose na rde, kao i drugih (M'an,u!.
and Ellingboe, 1976, Nass et al., 1981) vezanih za pepelnicu p3enice, Browder (1985) Je koristeci
Boolean-ovu simbolizaciju, upotpunjenu od strane Loegeringa (1978, 1984) (Tqb. 1), sa idejom da
se povezu uticaji gena domacina, patogena i spolj_nje.sre.dine. definisao dve hipoteze o m_oguéup
interakcijama sva tri ginioca koji rezultiraju kvantitativnim efektima (produzenim latentnim peri-
odom, smanjenom uspe$noicu infekcije i dr.).

Tabela 1.

Parazit: domacin: uslovi spoljnje sredine — specifiénost . .
(Loegering, 1984). — (Parasite: host: environment — specificity (Loegering, 1984)

3% 4*
genotip genotip agrikorpus  agrikorpus uslovi sp. agrikorpus
parazita domacina genotip genotip sredine genotip
parasite host agricoprus  agricorpus environment agricorpis

genotyipe genotype genotype  genotype phenotype
1* 5%
Ip X lh = lag lag x ;S = lap
Ip x 1h = lag lag x Oe = Oap
Ip x Oh = Oag Oag x le = Oap
Ip X Oh - Oag Oag x Oe - Oap
Op X lh = Oag Oag X le = Oap
Op 3¢ lh = Oag Oag X Oe - Oap
Op x Oh = Oag lag X le = Oap ‘
Op x Oh - Oag Oag X Oe = Oap
1* = definitivan, odreden (oznaka 1)
2* = nedefinitivan, neodreden (oznaka 0) ’ o .
3* = agrikorpus genotip — termin koji obuhvata genotip parazita i domacina 5
4* = agrikorpus fenotip — termin koji obuhvata genotipove oba organizma i uslove spoljnje sre-
dine 2 x i ny
5* = samo definitivan agrikorpus genotip u definitivnim uslovima spoljnje sredine daje definiti-

van agrikorpus fenotip odnosno nizak infekcioni tip = specifiéna otpornost.

Prva hipoteza je redefinicija Ness-ove (1981), po kojoj pojedini Op x 1h agrikorpus genoti-
povi proizvode kvantitativne efekte na sporulaciju i broj infekcija po jedinici inokuluma, u okviru
fenotipova koji se smatraju nedefinitivnim, u odnosu na one koje daju nedefinitivni fenotipovi u
¢ijoj su osnovi Op x Oh i 1p x Oh agrikorpus genotipovi. A .

Po drugoj hipotezi, definitivni agrikorpus genotipovi imaju kvantitativne efekte na ra;‘:/OJ
agrikorpusa kada se nalaze u nedefinitivnim uslovima spoljnje sredine. Ti efekti mogu se meni ?;
tovati kroz umanjen broj formiranih pustula, redukovanu sporulaciju, produzen latentni period i
skracen infekcioni period. p J ; ;

Jedan od zafl?uéaka Browder-a (1985) je da komponente koje se obi¢no vezuju za »i‘liqn-
zontalnu otpornost« mogu biti uslovljene specifi¢nim parazit : domaéin : uslovi spoljnje sredine
interakcijama.
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Proizilazi da se i kvantitativni efekti mogu objasniti p
rezultati ve¢ citiranih novijih istrazivanja. Browder-

drugatijih odnosa izmedu dva organizma, ustanovljenih testiranjem og
patotipova parazita.

Ukoliko se prihvati gen za gen kao osnovni model odnosa gena domaéina i parazita koji se

na. }0"je toliko velik broj (broj minuta od postanka sveta do danas), da u potpunosti isklju¢uje
razlike u koli&ini supstanci bile one fitoaleksini, giberelini, auksini, fenoli, lignin i dr. biohemijske
osnove gen za gen relacije. Broj kvalitativnih razlika u jedinjenjima koja se prepoznaju je
2% 60-‘ 120, 5to znaéi da ona mogu biti polinukleotidi, polipeptidi ili polisaharidi. Iz toga sledi
d_&f&lllélta ispoljavanja interakcija gena oba organizma predvidena gen za gen odnosom ne mogu
biti u vezi sa kvantitetom njihovih produkata. Logi¢an je zaklju¢ak da nekompletna otpornost ne
l'unkcxomﬁe Po ovom modelu, ako je svojstvo koje kontroli$u vise gena kao i druga kvantitativna
SvVojstva.

Nelson je 1978. godine predstavio koncept po kome su geni za vertikalnu i horizontalnu
otpornost isti. Vertikalna i horizontalna otpornost nisu indikacija postojanja razligitih gena veé
razlicitih akcija istih gena u razlicitim genotipovima. Major i minor geni po ovoj teoriji ne posto-
Je, ve€ samo geni za otpornost, koji se mogu diferencirati po naéinu ispoljavanja i efikasnosti. Nji-
hovu ekspresiju modifikuju ostali geni za otpornost u genotipovima koji ih sadrZe. Ovakay naéin
delovanja gena je posledica koevolucije parazita i domacina kojom je prevaziden gen za gen od-
nos itetan za oba organizma. Sigurnost koegzistencije je pronadena u veéem broju gena za otpor-
nost, odnosno virulentnost. Geni koji su nekada funkcionisali dovoljno i kratkotrajno, sada veéi-
nom deluju udruZeno i znatno trajnije.

Rezultate koji se slazu sa ovakvim objadnjenjem izneo je Calldwell et al. jo§ 1957. godine.
Ustanovljen Je aditivni efekat razli¢itih gena za otpornost u sorti Dual prema Puccinia recondita
tritici. Dual je ispoljio viéi nivo poljske otpornosti nego tri roditeljska genotipa iz kojih su njegovi
geni poreklom.

Znatno je odredeniji rad u kome se iznose rezultati testiranja 7 nepotpuno izogenih linija

(rekurentni roditelj Chinese Spring) koje reprezentuju sve kombinacije Sr 6, Sr 8 i Sr 9a gena. Oni
se ne ispoljavaju hipersenzitivno$¢u prema koriséenim kulturama Puccinia graminis tritici ¢ak ni
u medusobnim kombinacijama. Medutim, linije sa tri gena otpornosti bile su efikasnije u redukci-

Ji veli¢ina pustula i sporulacije nego linije sa dva, a ove od onih sa jednim ili bez navedenih gena
rezistentnosti (Brodny et al., 1986).

Misljenje Nelson-a (1978) svakako je sveobuhvatnije od Browder-ovog (1985) koje se od-
nosi na pojedinaéne akcije gena i pokusaj njihovog uklapanja u gen za gen odnos. Cak i ako pri-
hvatimo da geni za hipersenzitivnom reakcijom ispoljenu otpornost deluju na taj nacin, a ostali
ne, kako je moguée objastniti da se kolektivno delovanje minor gena ponekad ispoljava kroz tip
otpornosti sli¢an navedenoj (Calldwell, 1968). Parleviliet (1976), takode smatra da je produzenje
latentnog perioda Puccinia hordei povezano sa snizenjem infekcionog tipa &ak i u odsutnosti ma-
jor gena koji ga inade kontrolisu.

Jasno je, da se u procesu selekcije pienice koja se odvija svuda u svetu, znatno i veoma ub-
rzano povecava geneti¢ka varijabilnost domaéina. To uz poznate ogromne reprodukcione sposob-
nosti parazita, dovodi do koevolucije &iji se produkti ne uklapaju u ranije postavljene modele ko-
jim se defini$u odnosi gena ovih organizama u odredenim uslovima spoljnje sredine. Oni se odno-
se samo na deo postojeéih interakcija izmedu njih, i ne treba ih generalizovati.

Broj, nacin delovanja i nasledivanja gena za pojedine karaktere nekompletne otpornosti

Analize nasledivanja karaktera nekompletne otpornosti strnih Zita relativno su novijeg da-
tuma. Prvi radovi iz ove oblasti odnose se na nasledivanje slow-rusting otpornosti prema P. gra-
minis tritici. Do odredenih saznanja doslo se utvrdivanjem intenziteta zaraze i uspesnosti infekci-
Jje na relativno malom broju biljaka iz potomstava u polju (Brenan, 1975, Shovmand et al., 1978,
Johnson and Wllcoglsoq, 1979). Zbog kontinuiranih distribucija varijacije u okviru potomstava iz
ukritanja slow-rusting i osetljivih sorti, kao i veoma Ceste pojave transgresivnog razdvajanja,
smatra se da je viSe gena sa pretezno aditivnim efektom uklju¢eno u nasledivanje ovih svojstava.
lsto_ tako, poznato je da pojedini geni imaju jaéi efekat od ostalih (Wilcoxson, 1981). Ispitujuéi
broj gena koji koquoli;u dugotrajnu otpornost prema Zutoj rdi sorti pienice Milus i Line (1986)
koriste¢i kvantitativne i kvalitativne formule zakljucili su da navedeno svojstvo kontrolidu dva ili
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tri gena. Parlevliet (1978), zakljuéuje da jedan od Sest gena uti¢u na duzinu latentnog perioda kod

s . AN i u liniji P=28 dana) nema gena za slow-ru.slipg otpor-
sorti je¢ma inokulisanih sa P.hordei: u liniji L94 (LP=¢ gcna.)ali najmanje jedan razlicit od onih

; = ana): Volla (LP=10,5 dana) tri 1
:ogailng??J#E(Li’o;slg da;a) pet gena; Vadad( LkP- IanIcilzn:e)(gr:isi;g:ngtnjie;a:d?gven?:;cl\cl)‘:'(:l.
i iio je jaci i ledivao se recesivno, dok su osta L " geI m
::jgﬂjlooieéggi(;r;f:éi'z:f hs zaklju¢aka o broju gena u sva:(j?_lls‘l)ﬂl f;gzrl;::::: ;slmgiod%gfé 13:) t:rgg:
tomstvima ukritanja izvedenih po metodu nepotpunog dialela u F2. ! P i

: A juéi aditivno i uzimajuéi u obzir vrednosti duzina la
sgresivnog razdvajanja. Zna;uél da geni deluju aditi ke b fost aes KolEGhik:

i 1 i F2 generacije, jasno je da se neki od Sest ge J C
::::ir:ggip: n\?a%ai,ung&lzoen;s:xvg;‘;lfm sona%na u ranlit‘.ilim kombinacijama i vc.é navedenom broju.

Jedan od radova koji se odnose na nasledivanje duZine latentnog perioda .prouz;okz\;:ca
lisne rde na p3enici objavili su Lee and Shaner (1985). Potomstva u ranim ggnpracuan:jq iz ukrta-
nja slow-rusting i osetljivih (fast-rusting) sorti inokulirana su kulturom Puccm& 1:7c2c26n9 23_ t{lgx_’c‘; 1;
staklari. Iz odnosa razdvajanja moze se zaklju¢iti da se slow-rusting sorte S s - Il s
razlikuju od osetljivih po dva parcijalno recesivna gena sa jednakim efektom r:!a uZinu latentnog
perioda. Dug latentni period sorti CI 10745 i Milyang 8—6 je kontrolisan sa_ vz; recesivna gena,
P6028A2 tri a P65113B6 jednim: U svim potomstvima medusobnih ukrStanja slow-rusting sorti
doglo je do transgresivnog razdvajanja. Na osnovu toga otekuje se da najveéi broj gena koji se is-
poljavaju kroz produzZeni latentni period deluju aditivno. . N s

Analizirajuéi F1 i razdvajanje na duzinu LP 50 u F1bl i F2 generacijama ukritanja izmedu
parcijalno otpornih sorti i izuzetno osetljive Little Club, Jacobs i Broers (1989) su ustanovili da
Akabozu sadrZi jedan ili dva, Westphal 12A tri i vise a BH | 146 dva ili tri gena za nqveden'o $V0j-
stvo vise od Little Club-a. U potomstvima medusobnih ukrtanja parcijalno otpornih sorti doslo
je do transgresivnog razdvajanja. Iz toga se moze zakljuciti da su geni u Westphal-u i Akabozu
razliditi, a oni u Akabozu i BH 1146 nisu svi isti (Broers and Jacobs, 1989).

Ovakvi rezultati nisu ohrabrujuéi jer ukazuju na usku geneti¢ku varijabilnost je¢ma sa as-
pekta ispitivanog svojstva, 8to nije slu¢aj kod p3enice (transgresivno razdvajanje u potomstvima je
uobicajeno). Transgresivnost se moZe objasniti i slabom akumulacijom gena u slow-rusting geno
tipovima koji su ispitivani, §to takode daje nadu u uspesnost selekcije na ovo svojstvo. Kao os
novni limit za dono3enje generalnih zaklju¢aka, namece se mali obim do saq]g a.nallza.ma obuhva
¢enog materijala i njemu srazmeran deo verovatno postojece geneti¢ke varijabilnosti.

Novija istrazivanja u nasoj zemlji

Na osnovu rezultata istraZivanja radenog sa ciljem utvrdivanja medusobnih odnosa karak
tera i pokazatelja nekompletne otpornosti prema Puccinia recondita tritici i na¢ina nasledivanja
delovanja i broja gena koji ih kontrolisu u sortama sa razli¢itim stepenima ispoljavanja navede
nog svojstva, (Jerkovié, 1988) doneti su sledeéi zakljuéci: = e ;

Pokazatelji nekompletne otpornosti prema Puccinia recondita tritici u poljskim uslovima.
maksimalni intenzitet zaraze, AUDPC i LR index su ve¢inom u jakoj korelaciji sa duzinom laten-
tnog perioda 50 i uspedno3éu infekcije utvrdenim u stadijumu sejanaca pod kontrolisanim uslovi-
ma. .

Promene uslova spoljne sredine u poljskim (dve godine) i kontrolisanim uslovima (10°C,
15°C, 20°C) nisu bitno uticale na rang sorti po otpornosti bez obzira na posmatrani pokazalelk
odnosno karakter. : \ . .

Najvisi stepen korelacije postignut je izmedu vrednosti AUDPC kao najkompletnijeg po-
kazatelja nekompletne otpornosti u polju i uspesnosti infekcije utvrdene na 15°C. d

U uslovima kontinentalne klime u kojim je usled nepovoljnih uslova period povoljan za
razvoj Puccinia recondita tritici kra¢i te ne dolazi do formiranja velikog broja generacija, uspes-
nost infekcije je znacajniji karakter nekompletne otpornosti od duZine latentnog perioda. ’

Primenjenom metodom duzina latentnog perioda 50 se odreduje preciznije od uspesdnosti
infekcije usled manjeg udela ekoloske u fenotipskoj varijabilnosti. . g

Geni za duzinu LP 50 i IE u potomstvima kombinacija otpornih i osetljivog roditelja Little
Club deluju aditivno. Efekti dominantnih gena nisu signifikantni. Dvogenske epistaze aditivnih i
dominantnih gena su izraZene samo u nekim kombinacijama. ) "

U poljskom ogledu nekompletna otpornost izrazena kroz vrednosti AUDPC se nasleduje

parcijalno dominantno kod svih $est navedenih kombinacija. Razlicitost nasledivanja AUD_PC u
poljskom ogledu kod ispitivanih 37 kombinacija svedoti o geneti¢noj divergentnosti otpornih ro-
ditelja. o :
: Transgresivno razdvajanje postoji samo u potomstvima iz kombinacija dva otporna rodite-
lja za oba ispitivana karaktera LP 50 i IE. Evidentirane su biljke otpornije i osetljivije od oba rodi-
telja. Nasledivanje duzine LP 50 je oligogeno, a IE mono ili oligogeno. Heritabilnost LP 50 i IEu
stadijumu sejanaca pod kontrolisanim uslovima je vrlo visoka i kre¢e se za prvi karakter od
67—92%, a za drugi 76—95%. 5 :

Akumulacija gena za nekompletnu otpornost prema odredenim rasama parazita u odrede-
nim uslovima moze rezultirati kompletnom otporno$cu.
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Broj gena koji kontrolie duzinu LP 50 i IE nije u direktnoj vezi sa utvrdenim vrednostima
za ova dva karaktera kod ispitivanih sorti. Zakljuéak je da geni koji kontroliu karaktere nekom-
pletne otpornosti prema Puccinia recondita tritici nisu identiéni po efektu.

Na osnovu broja, natina nasledivanja i delovanja gena za duzinu LP 50 i IE, kao i vrlo
znacajne korelacije ova dva karaktera u potomstvima otpornih i osetljivog roditelja, moZzemo za-
kljuéiti da svojstva bar delimi¢no kontrolidu geni sa pleiotropnim efektom.

Zakljutak

» Na osnovu rezultata istraZivanja moze se zaklju¢iti da postoje svi uslovi za uspesnu selekci-
juna pelgomplctnq otpornost p3enice i je¢ma prema Puccinia spp. Heritabilnost svojstva je viso-
ka, uticaj ekoloskih uslova koji u znatnoj meri mogu da ometu uspe$nu selekciju na pojedina
svojstva u poljskim uslovima moZe se anulirati ispitivanjima u kontrolisanim uslovima. Odabira-
nje roditelja nosilaca pozeljnih gena moze se izvriiti i nakon samo jedne godine utvrdivanja vred-
nosti AUDPC u polju i duZine latentnog perioda 50 i uspeénosti infekcije u kontrolisanim uslovi-
ma. Nasledivanje svojstva u naim poljskim uslovima je dobrim delom parcijalno dominantno ito
oIakSaya lzbog'g.cnoupova i sa drugim pozeljnim svojstvima, usled ogranicenog broja biljaka u po-
::;n:gl;l;lq'ko_u Je uvek u negativnoj korelaciji sa ukupnim brojem kombinacija u okviru progra-
cije.
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INCOMPLETE RESISTANCE OF WHEAT AND BARLEY TO RUSTS
AND BREEDING POSIBILITIES

by
Z. JERKOVIC, R. JEVTIC, S. STOJANOVIC
SUMMARY

Results of the investigation connected with incomplete resistance to Puccinia spp. in wheat and
barley are presented in this paper.There are conditions for efficient breeding on that character.
Heritability is high, environmental influence on gene expresion in the field can be eliminated wi-
th investigations in the controled conditions. Selection of parents which carry genes for the resis-
tance is possibile after only one year of estimation AUDPC (area under disease progress curve)
values, latent period 50 lenght and infection efficiency. Inheritance of the character in our field
conditions is mostly partially dominant..That fact makes the selection of genotypes from the pro-
genies with another desirable characters besides incomplete resistance easier.
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