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NEKOMPLETNA OTPORNOST PSENICE I JECMA PREMA PROUZROKOV ACIMA RDJA l MOGUCNOSTI 
SELEKCIJE NA TO SVOJSTVO 

Z. JERKOYIC, R. JEVTIC, S. STOJANOVIC 

IZVOD: U ra<!u su izneti r~zul!a_ti dosadasnjih istraiivanja nekompletne otpomosti prema prou~rokovac1ma rd~_psemce 1 Jecma u inostranstvu i nasoj zemlji. Postoje velike moguc-nostJ uspesne selekc11e na otpomost prema parazitima iz roda Puccinia. 
Kljucne reci: psenica, jefam, otpornost, puccinia recondita 

UVOD: O_tpomost prema obligatnim parazitima deli se na kompletnu koja podrazumeva potpu_n_u neagres1v~ost patogena (odsustvo reprodukcije) i nekompletnu, koja dopusta odreden razvoJ 1. rep_rodukc1Ju, dakle redukovanu agresivnost patogena (Perlevliet, 1988). Obitno se kod rda stm~h _z1ta nekom~letna c:,tpornost poistovecuje sa usporenim razvojem zaraze gljivama iz ro-da Pucc1ma (_slow-~stmg _res1stan~e). Termin slow-rusting otpomost treba razlikovati od parcijal-ne otpomostt (partial resistance) Jer obuhvata i intermedijame infekcione tipove. Parcijalna ot-p~rn_o~t je vid nekompletne otpornosti vezan samo uz najosetljivije reakcije, odnosno visok inf ek-c1om tip. 

Od naro6tog znafaja za selekciju psenice na otpomost prema patogenim gljivama moze biti nekompletna otpornost koja se karakterise: (I) kasnim javljanjem simptoma bolesti, sporim razvojem i umerenim intenzitetom zaraze; (2) dugim latentnim periodom; (3) slabom uspesnoscu inf ekcije; ( 4) malim pustulama; (5) usporenim rastom hifa i pustula; (6) slabim kapacitetom spo-rulacije; (7) neizrazenom specififooscu prema fiziolo~kim rasama patogena; 68) nesignifikantnim efektom napada parazita na masu zma po biljci i masu 1000 zrna (Yang et al., 1987). 

Pojedine sorte psenice kao Knox zadr:zavaju ovaj tip otpornosti na istom nivou jos od 1960-tih godina prema lisnoj, a Thatcher i Lee prema stabljifooj rdi 55, odnosno 30 godina (Wi-lcoxon 1981 ). Sorta Little Joss stvorena ranih 1900-tih godina je i danas otpoma prema zutoj rdi • psenic~ (Russell, 1978). U slufaju gajenja pojedinih sorti na velikim povrsinama nekompletna ot-pornost se pokazala izuzetno korisnom i gotovo jedino mogucom. Raja ram et al., ( 1988) navode primer sorte Sonalika koja se na indijskom potkontinentu gaji na 7 miliona hektara vec 20 godina i zadrzava otpornost prema stabljifooj rdi. 
U nasoj zemlji, rad na stvaranju otpornih sorti psenice prema prouzrokovatu lisne rde (Puccinia recondita tritici) i drugim paraziti!fla, p_ot~o je pre vise od tri_deset g_odi~_a (Bor?je"'.ic j Potofanec, 1966, Potofanac i sar., 1969. St0Janov1c I sar., 1991). Nautm radov1 koJt su obJavlJem iz ove oblasti odnose se na ·otkrivanje (Boskovic, 1962, Momtilovic, 1968), nasledivanje i identifi-kaciju major gena koji se ispoljavaju kroz hipersenzitivnu reakciju (B?skoyi_c i Momtilovic, 1984. Mom~ilovic 1969 Mom6lovic i Jerkovic, 1985, Jerkovic, 1922), utvrd,vanJe rasnog sastava popu-lacije patog~na (Boskovic, 1965; Bosko~ic_ and Bro~~er, 1976) i uticaja_ napada lisne rde_ na pri-nos (Boskovic i sar., 1983). Posebna paznJa poslednJ1h godma posvecuJe se komplek~n?J otpor-nosti (Jerkovic et al., 1988, Stojanovic i sar., 1907. Nek~mpletna ?tpornost prema ~cc1ma rec?n: dita tritici ne samo na osnovu intenziteta zaraze u polJu utvrduJe se od 1988. godme (Jerkov1c 1 Jevtic, 1989; Jerkovic i Momtilovic, 1992; Jerkovic et al., 1992). 
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Kompooeote nekompletoe otpornosti, njihov medusobni odnos i uticaj oa razvoj 
Puccini• spp. u polju 

lz ovc oblasti, koja podrazumeva fitopatolo~ka istrafivanja, objaljen jc vclik broj radova 
poslcdnjih godina. Zakljueci se vecinom podudaraju, bez obzira na matcrijal (vrstu stmog fita i 
parazita iz roda Puccinia sa kojim jc radcno) i varijacije u mctodi tcstiranja i obradi podataka. 

Kako bi sc ispitala dugogodi~nja horizontalna otpomost sortc Sonalika prcma Puccinia 
g~ini_s tri_tici u lndi~\. Kapoor i Jo~hi (I~~ I) su jc uporcdival_i_ sa jo~ ~ct profacnih sor:ti kojc is-
polJaVaJu v1soku osctlJtvost. Nakon mfckctJC rasom 122 u stadtJumu scJanaca, na Sonahki sc raz. 
vilo srazmcmo manjc pustula po cm' lista, a latcntni period jc bio duii 1-2 dana ncgo kod Khar-
chia i Agra Local. 

Listovi zastavitari kod slow-rusting sorti p~cnicc Suwon 85 i P 6028 i osctljivih Monon i 
Suwon 92, inokulisani su sporama Puccinia rccondita da bi sc izmcrilc komponcntc otpomosti. 
Prvc pustule su izbilc na sorta ma Monon i Su won 92 nakon !est dana, a poslcdnjc poslc 9 _ Io. 
Na Suwon 85 i P 6028 javljalc su sc od sedmog do 12- 13 dana. Broj pustula po jedinici povrline 
jc bio _lf!anji_ kod poslednja dva gcnotip~- K?d svih sorti o~o !_2% spora s~.r~ilo u pustule, njiho-
va vchCma JC obmuto srazmcma gusttm, ah su uvek razvtJCntJC kod osetlJ1v1h 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 ~5 sam<;> sa manjim 1_>usiulama ncgo k?d oset_ljivih ~?~- Efck~i mchanizam~) otpomost1 kod otpom1h sort1 su kumulauvm tokom v1!e ciklusa mfekctJC I rczuluraju u mnog;;'W 
slabijcm intcnzitctu zarazc u porcdenju sa osetljivom (Shaner ct al., 1978). 

. Osam ~arih_ sor:ti jcCma ~ao prcdstavn_ici razlia!ih razgova_ pa_rcijalnc iii slow-rusting otpor- • 
nost!_prcma_ hsnoJ rd1 su 1st~1vane kako b1 __ se utvrd10 efckat n~cmh komponcnti: usprinosti in-
fcketJC, duimc 1~1entnog pc~od!l,. ~r~dukctJC spora po p_ustuh _na dan i infckcionog pcrioda. 
Ukupna produkctJa Sl_)Ora po J~dmtet hsnc povrlmc (kombmova~n rc_zult~t sv~ Cctiri komponentc 
mercna_~ kontroh~amm uslov1ma P? metodu Parlevheta, 1975) JC u_ia~?J uzaJamnoj povczanosti 
s~_paretJalnom rcz1stentno!cu u polJu (r-0,85). Samo mah dco vanJaetJc u navcdcnoj otpomosti 
D!JC vczan sa ovc _Cetiri ~on:ion~nctc. Kocficijent_ ~orclacijc izmedu duiina latcntnog pcrioda i par-
etJalnc o_tpomost1 u pol)~ Je_b•~.r- -0,85. U ctlJu da sc izdvoje otpomi gcnotipovi,dufina latcn-
!-JlOg pcnoda ~c pogod~•J• kntenJum od ukupnc produkcije spora, jer sc mcri znatno lak~. taCnije 
1 brfe nakon_ mokulac1Jc (Wccrvort and Parlevlict, 1978). 

. . Utica) _sorte na uspesnost infekcije je _ispitiva!1 u_ stadijumu scjanaca i odraslih biljaka kod 
15_Janh so~1_ieCm~. U obe_~azc cfckat s~rtc~c ~rlo s!gmfikantan. Takodc, izmcdu sortc i faze raz. 
V<;>)a postop Jasna mtcrakc1Ja: Sorta pauh_na JC 1spolJ!la slabu uspesnost infckcijc kao i Vada u sta-
d1Jumu seJanaca u odraslO) faz1 70% v1!u (Parlcvhet and Kuiper, 1977). 

Po rezultaum~ Prctonus-~ ~l al. ( 198?) ko_d_ S?rti P.!cnicc kojc nisu ispoljilc hipcrscnzitivnu 
?IP~r:nost prcma _19 1z_olata Pu~~m1a ~~cond1ta tnt!c1 du~ma latcntnog perioda i uspesnost infckci-
JC b1h su u ncgat1vnoJ korcla~!JI, a _nJ1hov odnos JC vanrao kod pojedinih sorti i linija. Parlcvlict 
(1986) nakon anahza_po 10 b1~aka 1z 68 poton:istav!l u F3 gencraciji ukrltanja sorti jcCma Cabada 
Capa (sadrf1 4-;6 mmor gena _za dug l_atcntm pen~d) sa Vadom (5-6) i osetljivom L 94 prcma 
prouzrokov~Cuhsnc rde, d<;>l_az1 do_ zakJJuCka da gen! za dug laten_tni period imaju plciotropni cfc-
kat na smanJCnJc us~e!,:ios_t1 1!'fckc1i_c. Mogucnost bhskc vczanost1 gcna za ova svojstva jc iskljuCe-
na. B_roc~ (1?89) JC_1sp1tu.iuc1 parc1Jalnu otpom~st kod 18 sorti ozime p!cnicc prcma Puccinia rc-
<:<>nd1~a tnt1c1 utvrd10 d~ JC duim": latcnt!1og p_enoda osobina odgovoma za 67% varijacijc u ispo-
lJav_~nJ~. navedcnog s~oJstva_ u polJu. l;JklJuCenJcm uspcfoosti infckcijc i veliCinc pustula proccna. 
vanJaCtJC u ?tpor:nosu u vcz1 _sa ova __ tn karakt~ra_ povecan jc na 80%. Zakljutak jc da sc dutina Ja-
~entno_g penoda I uspc!nost mfckctJe bar dchmu'.:no nczavisno naslcduju. Uticaj faze razvoja na 
1sta _tn karaktera otp~!""osti jc takode evi_dcnt~n (~roers, 1989). Kod 18 sorti jarc p!enicc inficira-
!1' h_snom rdom P!lrc1Jaln~ otpomost s~ JaC~ 1spolJa~ala u stadijumu odraslih biljaka ncgo na sc-
Janc1ma. Kod vccinc sort,, ~ug latentm pc~od JC b10 povezan sa slabom uspesno!cu infckcijc i 
mahm pustulama. OdstupanJa od ovog prav1la ukazuju na razlifoost gcna koji kontroli!u ta svoj-stva. 

Efekat razlicitih virulentnosti parazita i uslova spoljne sredioe oa kompooeote 
nekompletne otpornosti 

Kuhn ct al. ( 1978) su ustanovili duiinu latcntnog pcrioda uspesnost infckcijc i vclicinu 
~u~tula kod ~)ow-rusting linijc P6028 i Suwon 85 inokulisanih sa 22 izolata Pl!ccinia rccondita tri-
t1ci. Kako ntJC bilo znatajnih razlika u vrcdnostima ispitivanih karaktcra, zakljutak jc da ova 
vrsta otpomosti nijc rasno specifiCna. 

. -~a_pet sorti razliCitih nivoa poljske otpomosti izolovanc su balk populacije Puccinia rccon-
d1ta tnt1c1 (~ontt and Mundt, 1991). Svaka populacija je bila inokulisana na sortu sa kojc jc izo-
lovana, kao I na Cctiri drugc sorte. Latentni period i uspe~nost infckcijc su mcrcni u klima komo-
rama. N1Je do!lo do povccanja agresivnosti na sortama sa kojih su izolati uzcti, bilo da sc radi o 
latc!'tnom pcriodu iii uspc!nosti infekcije. Populacijc spora su sc razlikovalc po agresivnosti bez 
obz1ra na pokazatclj nekomplctne otpornosti. Milus i Line (1980) istieu dajc latentni period sortc 
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Wampum inokulisanc kulturom 2 bio kraci ncgo prilikom inokulacijc kulturom I lisne rdc. Kod 
sortc Borah bilo jc obrnuto. Rczultati tcstiranja u odraslom i stadijumu scjanaca su u saglasnosti. 
Nakon tcstova dutinc latcntnog pcrioda sa 5 izolata u odrasloj fazi i stadijumu sejanaca 6 sorti 
jcCma, Parlevlict (1976) navodi da jc LP sortc Wandell inokuliranc izolatom 11-1 uvck bio pola 
dana kraci u odnosu na vrcdnosti sa ostala 4 izolata. 0 razlikama u razvoju bolesti kod slow-rus-
ting sorti zaraicnih sa razliCitim rasama P.graminis tritici u polju pisali su Sothcm ( 1978) i Brenan 
(1975). Jcdanacst jarih sorti p!cnicc inficiranc su sa pct rasa Puccinia rccondita tritici u dva tcsta 
izvcdcna u staklari (stadijum scjanaca) i poljskim uslovima (Broers, 1989). Postojc odrcdcnc indi-
kacijc rasuc specifiCnosti parcijalnc otpornosti. Rczultati nc iskljuCuju idcju da gen za gen odnos 
mote postojati izmcdu gcna za parcijalnu rczistcntnost domacina i gena parazita. 

lstrativanjcm uticaja razlititih tcmpcratura nakon infckcijc p~cnicc prouzrokovaCem lisnc 
rdc (Broers and Wallenburg, 1989), zakljuCcno jc da dutina latcntnog pcrioda pri tri trctmana 
(dan/noc 8/13, 15/19 i 24/28 °C) znatno vile varira od vclieinc pustula i uspc!nosti infckcijc. Rc-
akcijc uspc!nosti infckcijc prcma razlititim tcmpcraturama su sc razlikovale od rcakcija dutine 
latcntnog pcrioda i vclitinc pustula, !to ukazujc da je ovaj karaktcr parcijalnc otpomost.i rcguli-

drugim mehanizmima. Kramer i Eversmeyer (1989) su ustanovili signifikantnc razlikc kod is-
p111~anih tcmpcratura: domacin: parazit kombinacija i uticaja intcrakcija tih faktora na latcntni 
pcnod. Povilcnjcm temperature od 10-24(27) •c skracujc se latcntni period, dok sc od 

• 
24(27)-32 produzava. Domacin: parazit kombinacijc kod kojih je zabclctcn visok tip infckcijc 
na minimalnoj tcmpcraturi ispoljilc su zakasnclu infckciju u polju. lspitujuci stabilnost parcijalnc 
otpomosti prcma Puccinia rccondita tritici Broers i Parlcvlict (1989) su u ogledu postavljcnom na 
tri lokalitcta (Wagcningcn, El Batan-Mcksiko i Ponta Grosa-Brazil), ispitivali dvc osctljivc 
(Little Club, Skalavatis 56) i tri sortc sa izraicnom parcijalnom otpomo!cu (Westphal 12 A, Aka-
bozu, BH 1146). Uslovi spoljnc srcdinc su uticali na stcpcn otpomosti kao i na odnos pojedinih 
sorti po navcdcnom karaktcru. 

Histoloika istraiivaoja u vezi sa aekompletoom otpornolcu 
Histololka istrativanja, sa ciljcm otkrivanja mchanizma ostvarivanja slabijc odnosno uspo-

rcnc infekcijc i razvoja parazita vccinom su radcna na jcCmu zaratcnom sa Puccinia hordci. 
lspitujuci ranu aborciju kolonija lisnc rdc kod parcijalno otpomib scjanaca jcttna Niks 

(1981) jc konstatovao da se ona ddava oko momenta formiranja prvc haustorijc, kada mladc ko-
lonijc imaju pct iii kst majki cclija haustorija. Rana aborcija jc samo slutajno povczana sa kolap-
som celija lista, §to jc uobitajcno kod hipcrscnzitivnc rcakcijc vczanc uz spccifiCnu otpomost. lsti 
autor jc dcfinisao tipovc aborcijc prcma fazama razvoja i sukccsivnim micclamim strukturama. 

Ova major gcna za hipcrscnzitivnu otpomost jcCma prcma Puccinia hordci, Pa 7 i Pa 3, 
uncti su u tri genotipa sa razliCitim stcpcnima parcijalne otpomosti, kako bi sc utvrdila intcrakci-
ja (Niks, 1981). Faza rasta i stcpcn aborcijc kolonija, kao i nckroza cclija su dctcrminisanc fluo-
rcsccntnim mikroskopom. PR gcni (partial resistance) i Pa 7 dcluju nczavisno i uzastopno. Pa 3 
dclujc kratko nakon zaCctka kolonije i umnogomc prikriva cfckat PR gcna koji sc nc mote raz-
dvojiti utvrdivanjem proporcijc rano abortiranih kolonija nczavisno od nckrozc celija. 

U istrativanjima na plcnici pri infckciji sa Puccinia rccondita tritici, do aborcijc vccinom 
dolazi tck prilikom formiranja celija majki haustorija iii poslc (Jacobs, 1990). Kasna aborcija nijc 
primecena. Kod plcnicc abortivnost jc vezana uz kasnijc faze razvoja parazita ncgo kod jettna, 

• Ito mote da dovcdc u vezu gene za hipcrscnzitivnu rcakciju i parcijalnu otpomost. 

· Veza izmeclu gena za biperseozitimu reakciju i karaktera nekompletne otpornosti 
Plciotropni gcni, koji sc ispoljavaju kroz hipcrscnzitivnu rcakciju sorti prcma odrcdcnim 

rasama (kulturama) patogcna, a prcma drugim utiCu na slow-rusting otpomost, mogu biti od vcli-
kog znataja u sclckciji. Na :talost. zak.ljutci o ovakvoj ckspresiji pojcdinih major gena dono!cni 
su vccinom na osnovu rezultata uporcdnih tcstiranja, ali ne i gcnetiCkih analiza naslcdivanja, loci-
ranja gcna na hromozomima i sl. 

lzogcne linijc kojc sadrfc razliatc necfcktnc gene za vcrtikalnu otpomost prema Puccinia' 
rccondita tritici, u uslovima prirodnc infckcijc na dva lokalitcta u SSSR pokazale su signifikantnc 
razlikc u horizontalnoj otpomosti. Najotpomijc su bile linijc kojc sadrfc gene Lr 10, Lr 12, Lr 13, 
Lr 14b, Lr 17, Lr 18 i Lr 22, a najosctljivijc one sa Lr 2b, Lr 3a, Lr 3bg, Lr 15, Lr 16, Lr 30. 

Rczidualni cfckti pojcdinih gcna na horizontalnu otpomost occnjivanu preko broja pustu-
la po jcdinici lisnc povriine i broja spora po pustuli, nisu bili u vczi sa razvojnom fazom biljak.a 
(Odintsova and Mik.hailova, 1988). 

Uporcdujuci osctljivu sortu Thatcher i liniju RL 6058 (Thatcher /6/PI 58548) koja sadrti 
gen Lr 34 Drijcpondt ct al. ( 1990) su ustanovili razlike u intcnzitctu zarazc tokom dvc godinc. La-
tcntni period pri inokulaciji zastavitara izolatom 3SAl32 linije RL 6058 jc bio 258 wova duti nc-
go kod Thatcher-a. Gustina pustula kod Thatcbcra jc bila 14 4/cm a na liniji koja sadrti Lr 34 3,71cm'. ' 

lzogcnc linijc koje sadrfc Lr I, Lr 2c i Lr 3 i njihov rekurcntni roditclj Thatcher su tcstirani 
da bi sc ustanovili Lr gcni koji utitu na broi pustula kojc stvaraju virulcntnc kulturc P. recondita. 
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Na Lr I i Lr J linijama pustule su sc forrniralc kao i na Thatchcr:u, dok jc Lr 2c linija imala manji broj pustula prilikom inok~lacij~_sa nc~im o~ k_ultura,_na 10, 15, 20_"C \Modaw, ct al.._ 1985). talost, u prikazanim radov1ma nlJC lr.!)n!c~n 1~11 !"atcnJal, tc sc zaklJu~1 cvcntualno 1_zratcn1JOJ rasnoj spccilicnosti Lr gcna lr.ada sc ,spolJavaJu , kroz karaktcrc slow-rusting otpomost1 nc mogu 
doncti. - d 1 b • Rowel (1982) dolazi do zakljucka da jc jcdan dommantan gen o ~o~o_ran za s a uspc.-nost infckcijc sa P. graminis tritici kod soni Ideal 59 1 W2691-Sr Tt-1 1stt th vcoma bl~s_ko vc-zan 53 gcnom Sr Tt-1 za spccilicnu 01pomost pr~ma lr.o~c _su prc~alcntnc rasc u pop~lac111_ pato-gcna virulcntnc. Wilson i Shaner (1989), u~litah su sa hmJom tn_ukalca Pl 429155 1zd~o1enom tr.ao izvor otpomosti prema prouzrolr.ovaeu hsnc rdc. Prcma lr.ultu~ 7434-1- IT ~na sc tSP?IJava infckcionim tipom I+ i latentnim pcriodom 50 o~ 14 dana. Efek!1 nekomplc!ne h1pcrsc_n_z1t1vnos-ti i lr.omponenti slow-rusting otpo,:nosll s~ r~dv?Jen1 u poto~stv1ma uklitania sa razhc111m -~ona-ma. Stvorcne linije su se moglc d1fcrcnmau v1~c .Vl!Pa koJ_C poseduJu fa_kto~ otpomoslt. du~ LP 50 i osetljiv infclr.cioni tip; ot~,:an_i!)fckci?n!_llP I srcd~Jc dug lal~ntm pe_nod; dug latent~• period i otporan infekcioni .!iP ~ao, 1sp1t!v~na hmJa. To znae1_ da se gem za ?utmu _latcntn<;>g pcn-oda i hipcrscnzitivnu realr.CIJU (1nfelr.cio~1 up) nc ~al~c na 1st1m hr?mozom1ma. Primctno_ie se zalr.lju¢ci koji se odnosc na osnovu anahza naslc~1va~Ja u potomstv1'!1a o~om ra_du,_ ~hlr.uJU od Rowcl-ovih (1981, 1982), lr.ao i onih lr.oji proisucu 1z rezultata tcst1ran1a 1zogemh hmJa ~nice 
razlicitih po Lr gcnima. • Na osnovu rezultala iznctih u ovim radovima lr.oji se odnose na rde, lr.ao i drugih (Manin and Ellingboe, 1976, Nass ct al., 1981) vezanih za pcpclni~u p!enice, Browder (1985) j~ lr.C?risteci Boolcan-ovu simbolizaciju, upotpunjcnu od stranc Loegennga ( 1978, 1984) (Tab. I), sa 1dcJom da sc povctu uticaji gc~a_ d!)macin~, pato~cn_a i spolj_nje _sre_dinc, dc_linisao dve hi~tcze o m_oguci'!' interakcijama sva tn timoca Ir.OJI rezulttraJU kvant1tattvn1m efclr.ttma (produtemm latcntmm pcn-odom, smanjcnom uspdno!cu infelr.cijc i dr.). 

Tabe/a I. 
Parazit: domacin: uslovi spoljnje sredine - specilitnost (Loegering, /984). - (Parasite: host: environment - specificity (Loegering, /984) 

genotip genotip agrilcorpus 
parazita domacina genotip 
parasite host agricoprus 

genotyipc genotype genotype 
1• 
Ip X lh lag 

Ip X lh lag 
Ip X Oh Oag 
Ip X Oh Oag 
Op X lh Oag 
Op X lh Oag 
Op X Oh Oag 
Op X Oh Oag 

dclinitivan, odredcn (oznalr.a I) 
nedclinitivan, ncodredcn (oznalr.a 0) 

]• 
agrikorpus uslovi sp. 

genotip sredine 
agricx,rpus environment 
genotype 

lag X le 
2• 

lag X 0c 
Oag X le 
Oag X 0c 
Oag X le 
Oag X 0c 
lag X le 
Oag X 0c 

4• 
agrikorpus 

genotip 
agricorpis 
phenotype 

5• 
lap 

Oap 
Oap 
Oap 
Oap 
Oap • Oap 
Oap 

agrilr.orpus gcnotip - tcrrnin lr.oji obuhvata gcnotip parazita i domaci_na .. agrilr.orpus fcnolip - tcrrnin lr.oji obuhvata gcnotipovc oba organizma I uslovc spolJnJc src-
. r,·· samo dcfinitivan agrilr.orpus gcnolip u delinitivnim uslovima spoljnjc srcdine daJC de 1mt1-van agrilr.orpus fcnotip odnosno nizak infclr.cioni tip - specilicna otpomost. 

Prva hipotcza jc rcd;linicija Ncss-ovc ( 1?81_), po_ ~ojoj ~jcdi~i O_p ?<_I~ agrilr.orpus gcn<?ti-povi proizvode lr.vantitativne efcktc na sporulactJU I brOJ 1nfelr.C1J~ po ~cdtmCI m<;>~ul~ma, u _olr.v~ru fcnotipova lr.oji se smatraju nedcfinitivnim, u odnosu na one lr.oJe daJu ncdcfin111vm fcnoupovt u c!ijoj su osnovi Op x Oh i Ip x Oh agrikorpus gcnotipovi. . _ . Po drugoj hipotczi, dcfinitivni agrikorpus gcnotipo~. imaju. lr.vanutat1v~c cfekte na r~VOJ agrilr.orpusa kada se nalaze u nedcfinitivnim uslovima spolJnJc sred•_~e. 1i cfclr.tt mogu se_ mc~ifes: tovati kroz umanjcn brbj forrniranih pustula, redukovanu sporulactJU, produten latcntm pcnod 1 
skraccn infclr.cioni period. . . Jedan od zalr.ljucaka Browder-a (1985) je da lr.omponente lr.oje sc obicno_vczui_u_za »h<;>n• zontalnu otpomos1« mogu biti uslovljene specificnim parazil : domacin : uslov1 spolJnJe sredine 
interakcijama. 

90 

~oizil3:2i da _sci kva_~1it_a1ivni cfc~ti mogu objasniti po gen za gen principu, 110 potvrduju i r~zultau vcc e1t1ra~1h no~•J•h 1s1rat1vanJa. Browdcr-ovo miiljcnjc nc mote sc ncgira1i dolr.aziva-nJem ras!)C n~~pcc1~fo<;>sl1 ~ckompl~ln? otpomih gcnotipova pScnice, jcr nikada nijc i nccc biti mogucc ~vli111 tcstira_llJc sv1m PC?SIOJcc1m v1rulcntn_os1ima pa~!lZila. Samo jc spcrilicna 01pornost lr.onaen_~_ t lalr.o do~az,va katcgonJa, !to smatramo, JOS uvck ntJC dovoljan razlog za ncpostojanjc i drug~tiJth odnos~ 1zmcdu dva organizma, uslanovljcnih tcstiranjem ograniccnim brojcm ra2liCi1ih pato11pova paraz1ta. 
. . Ukoliko ~c p~hvati ~en_~ gen k~o osno_vni_ model odnosa gena domacina i parazita koji sc •s.~IJava lr.roz mzak 1nfelr.c1om ttp, lr.ao , kvanttlattvnc cfcktc 01pornos1i vczanc uz visolr. infclr.cio-m tip, tada po Va~ ~er Planku_ (19~~)_produk1i ovih ~c_na moraju biti slotena jcdinjenja. Postoji vi-le_ od 30 Sr (~ccm_1a gram1ms tf!IICt),_ 20 Lr (!'uccm,a rccondita tri1ici), 10 Yr (Pucinia striifor-m1s), da~lc, na1man1e 60 do sa~a 1de~tt~lr.ova_n1h gena za otpo,:nost u pienici samo prcma prouz-rolr.ov~tima rda. Moramo uzctt u obztr 1 60 nJtma odgovara1uc1h gcna za osc1ljivos1. Potcncijalno postoJ:.2~-1_011 fcn?tipo~a koj\ se_mogu razlikovati rasama (virulcntnostima) navcdenih patoge-na. _10 JC t~h_k<? vchk broJ (broJ mmu1a od postanlca sveta do danas), da u potpunosti iskljutujc razhlr.e u lr.ohtim supstanc1 bile one fitoalelr.sini, gibcrclini, auksini, fcnoli, lignin i dr. biohemijslr.c osnove gen za gen rclacije. Broj lr.valitativnih razlika u jcdinjcnjima koja sc prcpoznaju jc 

• 
2 X 60- 120, !to znac!i da ona mogu biti polinukleotidi, polipcptidi iii polisaharidi. lz toga slcdi d~ _razliti!a ispoljavanja intcrakcija gcna oba organizma prcdvidcna gen za gen odnosom nc mogu bu, u _vCZ! sa kvantitetom njihovih produkata. Logican jc zakljucalr. da nclr.omplctna 01pomos1 nc fun~ciomic po ovom modclu, ako jc svojstvo kojc kontrolifo vile gcna kao i druga kvantitativna SVOJSIVa. 

Nelson jc 1978. godinc prcdstavio konccpl po komc su geni za vcnikalnu i horizontalnu otpomost isti. Vcnikalna i horizontalna otpornost nisu indilr.acija postojanja razlicitih gcna vcc razlieitih alr.cija istih gena u razli¢itim genotipovima. Major i minor gcni po ovoj tcoriji nc pos10-jc, vcc samo gcni za otpomost, lr.oji sc mogu difcrencirati po nacinu ispoljavanja i clikasnos1i. Nji-hovu ekspresiju modilikuju ostali geni za otpomost u genotipovima koji ih sadrtc. Ovalr.av nacin delovanja gcna jc poslcdica lr.ocvolucijc parazita i domacina kojom jc prcvazidcn gen za gen od-nos ltctan za oba organizn1a. Sigumost lr.ocgzistcncijc jc pronadcna u vccem broju gena za otpor-nost, odnosno virulentnost. Gcni koji su nckada funlr.cionisali dovoljno i kratkotrajno, sada vcci-nom dcluju udrutcno i znatno trajnijc. 
Rezultate lr.oji sc slatu sa ovakvim obj~njcnjcm iznco jc Calldwcll ct al. jo! 1957. godinc. Ustanovljcn ic aditivni cfckat razli¢itih gcna za otpomost u soni Dual prcma Puccinia rccondit.1 tritici. Dual JC ispoljio vi!i nivo poljslr.e otpomosti ncgo tri roditcljska gcnotipa iz lr.ojih su njegovi gcni porclr.lom. 
Znatno je odrcdcniji rad u lr.omc sc iznosc rczultati tcstiranja 7 ncpo1puno izogcnih linija 

(relr.urcntni roditclj Chinese Spring) kojc reprczcntuju svc kombinacije Sr 6, Sr 8 i Sr 9a gcna. Oni sc nc ispoljavaju hiperscnzitivnoicu prcma lr.orilcenim kulturama Puccinia graminis 1ri1ici ¢air. ni u mcdusobnim kombinacijama. Mcdutim, linije sa 1ri gcna otpomosti bile su clilr.asnijc u rcdukci-ji vcliCina pustula i sporulacijc nego linijc sa dva, a ovc od onih sa jcdnim iii bcz navedcnih gcna rczistentnosti (Brodny ct al~ 1986). 
Milljcnjc Nelson-a (1978) svakalr.o je sveobuhvatnije od Browdcr-ovog (1985) lr.ojc se od-nosi na pojedinafoe alr.cije gcna i pokuJaj njihovog uklapanja u gen za gen odnos. Calr. i alr.o pri-hvatimo da gcni za hipcrscnzitivnom rcalr.cijom ispoljcnu otpomosl dcluju na taj nacin, a ostali 

• 
nc, ka.lr.o je moguce objastniti da se lr.olclctivno dclovanje minor gcna ponelr.ad ispoljava kroz tip otpomosti slican navcdcnoj (Calldwcll, 1968). Parlcvilict (1976), takodc smatra da jc produtenjc latcn1nog pcrioda Puccinia hordci povczano sa snitcnjcm infelr.cionog tipa ¢air. i u odsutnosti ma-jor gcna lr.oji ga inaec lr.ontroli!u. 

Jasno jc, da sc u procesu sclclr.cijc p!cnicc lr.oja sc odvija svuda u sve1u, znatno i vcoma ub-rzano povccava geneti¢1r.a varijabilnost domacina. To uz pozna1e ogromne reprodulr.cionc sposob-nosti parazita. dovodi do lr.ocvolucijc ciji sc produlcti nc ulr.Japaju u ranijc postavljenc modcle lr.o-jim sc dcliniiu odnosi gcna ovih organizama u odredcnim uslovima spoljnjc srcdinc. Oni sc odno-se samo na dco postojecih intcralr.cija izmcdu njih, i nc trcba ib gcncralizovati. 

Broj, aaEia delovaaja i aasledi.-aaja ceaa za pojediae karaktere aekompletac otporaosti 
An!llize n~_lcdivanja kai:3ktcra nelr.omplctne otpomosti stmih tita rcla1ivno su novijcg da-tu~~- _radov1 12 ovc !)blast, ~nose sc oa naslcdivanjc slow-rus1ing 01pomosti prcma P. gra-~•ms tnll':'- Do odrcdcmh_ saz_n_anJa ?O!lo sc utvrdivanjem intenzitcta zaraze i uspdnosti infckci-JC na rclattvno ~atom broJu btlJalr.a 12 potomstava u polju (Brcnan, 1975, Shovmand ct al., 1978, Johnso~ and Wtlco!lso~, 1979); ~bog lr.<;>ntinui~nih dislribucija varijacijc u okviru po1omstava iz ulr.iitanJa slo"."•f'!Sttng I osct~IVlh son,. kao I vcoma ccs1c pojavc transgrcsivnog razdvajanja, smatra sc da JC v1!e_gcna sa_pr~t~tno a~iti~nim ~fektom ulr.Jju¢cno u naslcdivanje ovib svojstava. lsto_ talr.o, po~nato JC da poJed1m _gem 1maJu Jab cfckat od ostalih (Wilcoxson, 1981). lspitujuci brOJ gc~a lr.oJt ~o~troh~u du,o~Jnu otpomost p~cm~ iu1oj rdi soni p!cnicc Milus i Linc (1986) lr.ons1cc1 kvant1tauvoc t lr.vahtattvnc formulc zaklJutih su da oavedcno svojstvo lr.ontroli!u dva iii 
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tri gena. Parlevliet ( 1978), zaklju¢uje da jedan od Sest gena utitu na dutinu latentnog pe_rioda kod 
soni je¢ma inokulisanih sa P.hordei: u liniji L94 (LP-8 dana) n_em~ gen~ za slow-nm!ng 01p~r-
nosl • Sullan (LP• 10.5 dana); Volla (LP-10,5 dana) 1ri gena, ah naJmanJe Jedan razht11 od omh 
u suicanu; Julia (LP-13 dana) pel gena; Vada (LP-15,5 ~ana) k~I gena. ~edan o~ g~na u Vad1 
ispoljio je jati efekal i nasledivao se recesi~no, dole su ostahh p~I minor. ge~1 sa ad111vm~. delova-
njem. Do ovako preciznih z.akljutaka o broJU gena u svak?J som Parlevhel Je.!"!10!\_ao doc1 JCr u po• 
1omstvima uk~1anja izvedenih po metodu nepotp~~og d1_alcl_a u _F2 _genera~IJI n1JC do~lo do lran-
sgresivnog raz.dvajanja. Znajuci da gem deluJU ~~1t1_vno 1 _uz1maJUC1 u_ obzir vrednosu dutma la-
tentnog perioda u potomstvima Fl i F2 gencrac1Je: J.a~no JC da_ se ~~lei od Ses1 gena lcoJe su a~u-
mulirani u Vadi nalazc i u ostalim sonama u razht111m kombmac1Jama 1 vec navcdcnom broJu. 

Jedan od' radova koji se odnose na nasledivanje dutine la1entnog pcrioda _1_1rouz~olcova¢a 
lisne rde na pSenici objavili su Lee and Shan~~ ( 1985_). Potoms1va u ramm g~n.erac1Jam~ 1z u_k~S~a-
nja slow-rusting i osetljivih (fas1-rusting) son,. m~~uhrana su kultu~om Puccm1a recond1tll; tnt1c1 u 
slaklari. Jz odnosa raz.dvajanja mote se zalclJu¢111 da se slow-rus_ung sone SW 72~9-6 1 L574-I 
razlikuju od osetljivih po dva parcijalno recesiv~a gena sa JC~nalc1m efelctom na dutmu_ latentnog 
perioda. Dug latcntni period soni Cl l0745 1 M1lya~g 8-6 JC kontrohsan sa_dva reces1v~a gena: 
P6028A2 tri a P65113B6 jcdnim. U svim potomstv1ma medu~obmh ulcrSta~Ja sl?w-rustm.~ so~1 
doSlo je do transgresivn~g raz.dvajanj~. Na os~ovu t~ga occlcuJe se da naJvect broJ gena koJ1 sc 1s-,,.-
poljavaju lcroz produtem lalcntm penod deluJu ad111vno. ,. 

Analizirajuci Fl i raz.dvajanje na dutinu LP 50 u Fl b I i F2 gcneracijama ukrStanja izmedu 
parcijalno otpomih soni i izuzetno osetljive Little Club, Jacobs i Broers (1989) su ustanovili da 
Akabozu sadrfi jedan iii dva, Westphal 12A tri i vise a BH 1146 dva iii tri gena z.a navedeno svoj-
stvo vHe od Little Club-a. U potomstvima medusobnih ukdtanja parcijalno otpomih soni doSlo 
je do transgresivnog raz.dvajanja. lz toga se mote z.alclju¢iti da su geni u Westphal-u i Akabozu 
razli¢iti, a oni u Akabozu i BH 1146 nisu svi isti (Broers and Jacobs, 1989). 

Ovakvi rezullati nisu ohrabrujuci jer ukaz.uju na usku geneti¢ku varijabilnost je¢ma sa as-
pelcta ispitivanog svojstva, Sto nije slucaj !cod pSenice (transgresivno razdvajanje u potomstvima je 
uobi¢ajeno). Transgresivnost se mote objasniti i slabom alcumulacijom gena u slow-rusling geno 
lipovima lcoji su ispitivani, Sto talcode daje nadu u uspdnost selelccije na ovo svojstvo. Kao os 
novni limit za donoSenje generalnih z.ak.ljuaka, namece se mali obim do sada analiz.ama obuhva 
ccnog materijala i njemu srazmeran deo verova1no postojecc genclicke varijabilnosli. 

Novija istrazivanja u na§oj zemlji 

Na osnovu rezultata istrativanja radenog sa ciljem utvrdivanja medusobnih odnosa karalc 
tera i polcazatelja nelcompletne otpornosli prema Puccinia recondita 1ri1ici i na¢ina nasledivanja 
delovanja i broja gena lcoji ih kon1roliSu u sonama sa razli¢itim stepenima ispoljavanja navede 
nog svojstva, (Jerkovic, 1988) doneti su sledeci zak.lju¢ci: 

Pokaz.atelji nekompletne otpomosti prema Puccinia recondita tritici u poljskim uslovima. 
maksimalni intenzitel z.araze, AUDPC i LR index su vecinom u jakoj korelaciji sa dutinom laten-
tnog pcrioda 50 i uspeSnoScu infekcije u1vrdenim u stadijumu sejanaca pod kontrolisanim uslovi-
ma. 

Promenc uslova spoljne sredine u poljskim (dvc godine) i kontrolisanim uslovima (10°C, 
15°C, 20°C) nisu bitno uticalc na rang soni po olpomosti bez obzira na posmatrani pokazatelt'"' 
odnosno karalcter. • } 

NajviSi stepen lcorclacije postignut je izmedu vrcdnosti AUDPC kao najkompletnijeg po• 
kaz.atelja nelcompletne otpomosti u polju i uspeSnosti infclccije utvrdene ria 15°C. 

U uslovima kontinentalnc klime u kojim je usled nepovoljnih uslova period povoljan za 
razvoj Puccinia rccondita tritici kraci tc ne dolazi do formiranja velikog broja generacija, uspeS-
nost infekcije je znacajniji karalcter nekompletne otpomosti od dutine lalentnog perioda. 

Primenjenom mctodom dutina latcntnog pcrioda 50 se odreduje preciznijc od uspeSnosti 
infckcije usled manjeg udela ekoloSke u fenotipskoj varijabilnosti. 

Geni za dufinu LP 50 i IE u potomstvima kombinacija otpomih i osetljivog roditelja Little 
Club deluju adi1ivno. Efekti dominantnih gena nisu signifikan1ni. Dvogenslce epis1aze aditivnih i 
dominantnih gcna su izrafenc samo u nekim kombinacijama. 

U poljskom ogledu nelcompletna otpornost izrafena kroz vrednosti AUDPC se nasledujc 
parcijalno dominantno kod svih Scst navcdenih kombinacija. Razlicitost nasledivanja AUDPC u 
poljskom ogledu kod ispitivanih 37 kombinacija svedoci o gcneli¢noj divergentnosti otpornih ro-
ditelja. 

Transgresivno razdvajanje postoji samo u potomstvima iz kombinacija dva otpoma rodite• 
lja za oba ispitivana lcaralctera LP 50 i IE. Evidentirane su biljlce otpornije i osetljivije od oba rodi-
telja. Nasledivanje dutinc LP 50 je oligogeno, a IE mono iii oligogeno. Hcritabilnost LP 50 i IE u 
s1adijumu sejanaca pod kontrolisanim uslovima je vrlo visoka i krecc se za prvi lcaralcter od 
67-92%, a za drugi 76-95%. 

Akumulacija gena za nekompletnu otpornost prema odredenim rasama parazita u odrede• 
nim uslovima mote rezultirati kompletnom 01pom0Scu. 
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Broj gena koji kontrolik dutinu LP 50 i IE nije u direktnoj vezi sa utvrdenim vrednostima 
za ova dva karaktera kod ispi1ivanih soni. Zakljucak je da geni koji kontrolilu karaktcrc nekom-
plctne otpornost1 prcma Puccm1a recondira lritici ni,u identifni po efektu. 

. Na osnov~ broja, nafina nasledivanja i delovanja gen a z.a dutinu LP SO I IE, kao i vrlo 
z~a~J.ne korel_ac1Je ova dv!' ~araktcra u ~lomstvima otpomih i osetljivog rodilclja, motemo za. 
k!Ju¢i11 da svoJstva bar dehm1¢no kontroh!u geni sa pleiotropnim efektom. 

Zakljubk 
. Na osnovu rezultata istrativ~nj~ ~ote se zaklju¢iti da postoje svi uslovi z.a uspe!nu sclckci-
iu na ~e~ompletn~ 01pomost ~~emce I JC¢ma prema Puccinia spp. Heritabilnost svojstva ·c viso-

a, _ullcaJ ekolo!_k1h usloya koJI u znatnoj meri mogu da ometu uspefou selekciju na J ·cdina 
s~oJst~a ~-polJs~1m uslov1~~ mote se anulirati ispitivanjima u kontroli.sanim uslovima bdabira-
nJe r_o lle~a nos1Jac~ P_OtclJ!'lh gena mote sc izv~iti i nakon samo jedne godine utvrdiv~n·a vred-
~:st~A~~J:'C polJ~ 1 dutme latcntnog perioda 50 i uspeSnosti infekcije u kontrolisani,; uslovi-
ol • as ivanJe sv~Jstva na!1m 1_1olJsk1m _u~lovim~ je dobrim delom parcijalno dominantno !to 
to~k~•~a 1zto~_g_cnot1pova Isa ~rug,!" pofe~!'.'.m svoJstvima, usled ograniccnog broja biljaka u po-

rn 
5 v1

1~ll:. OJI JC uvek u negallvnoJ korclac1J1 sa ukupnim brojem kombinaciJ'a u okviru pro••a 
• a SC C~CIJC. .,.. • 
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INCOMPLETE RESISTANCE OF WHEAT AND BARLEY TO RUSTS 
AND BREEDING POSIBILITIES 

by 

Z. JERKOVIC, R. JEVfIC, 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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