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Odpornos¢ roslin ziemniaka na Phytophthora
Infestans 1 je] zwigzek z wezesnoscig odmian —
przeglad literatury

Resistance of the potato to Phytophthora infestans and its relation to earliness
of cultivars — a review

Phytophthora infestans, organizm wywotujacy zaraz¢ =ziemniaka jest najgrozniejszym
i najwazniejszym ekonomicznie patogenem ziemniaka. Pomimo dtugiej historii hodowli odpornoscio-
wej na P. infestans, przy wykorzystaniu zardwno gendw R jak i genéw o matych efektach, do tej pory
nie udato si¢ uzyskaé satysfakcjonujacego poziomu trwatej odpornoéci u odmian o krotkim okresie
wegetacji. Powodem tego jest fakt, iz wysoki poziom odpornosci polowej na P. infestans jest silnie
sprzezony z dlugim okresem wegetacji roslin ziemniaka. Przyczyny tego zwiazku moga mie¢ charakter
fizjologiczny i genetyczny. Wyniki badan molekularnych potwierdzaja, iz dlugo$¢ wegetacji oraz
pozioma odporno$¢ na P. infestans moga by¢ warunkowane przez te same geny O efekcie
plejotropowym lub przez geny bardzo silnie sprzgzone. Mozliwosci uzyskania odmian wczesnych
0 wysokim i trwatym poziomie odpornosci na drodze konwencjonalnej hodowli nalezy upatrywaé
W zastosowaniu nowych zrodet odpornosci.

Stowa kluczowe: dlugos$¢ wegetacji, odpornos¢, Phytophthora infestans, Solanum tuberosum, zaraza
ziemniaka, wczesnos¢

Phytophthora infestans, the causal agent of the late blight is the most dangerous and economically
important potato pathogen. In long history of resistance breeding against P. infestans both, R genes and
genes with small effects were used. Until now early cultivars with high level of durable resistance do
not exist. The main reason for the lack of early resistant cultivars is relationship between high levels of
field resistance and late maturity. Nature of this relationship might be both physiological and genetic.
Molecular study of earliness and late blight resistance shows that both traits may be the results of
pleiotropic effects of the same genes or independent but very closely linked genes. New sources of
resistance are required for introduction of high level of durable resistance to late blight into early
genotypes by conventional breeding.

Key words: maturity, resistance, Phytophthora infestans, late blight, Solanum tuberosum, earliness.
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WSTEP

Zaraza ziemniaka, wywolywana przez Phytophthora infestans (Mont.) de Bary, jest
jedna z najgrozniejszych chorob ziemniaka (Solanum tuberosum L.). Odpornos¢ ziemniaka
na P. infestans jest zazwyczaj dzielona na dwa rodzaje: pionowa — determinowang przez
pojedyncze geny (geny R) i pozioma (polowa) — warunkowana poligenicznie. Odpornosé¢
pionowa nazywana takze rasowo-specyficzng dziala zgodnie zteorig ,,gen-na-gen”
i zapewnia catkowita odpornos$¢ przeciwko konkretnym patotypom patogena. Odpornoscé
pozioma jest rasowo-niespecyficzna i zapewnia okre$lony poziom odporno$ci na wszystkie
patotypy (Pietkiewicz, 1976; Wastie, 1991). Jednak wysoki poziom odpornosci polowej na
P. infestans jest silnie sprz¢zony z dtugim okresem wegetacji roslin ziemniaka (Van der
Planck, 1957; Toxopeus, 1958; Swiezynski, 1990 a; Swiezynski, 1990 b; Visker i in.,
2004). Przyczyn tego zwiazku upatruje si¢ badz w bliskim sprzezeniu genow poziome;j
odpornosci naci roslin ziemniaka na zaraze¢ ziemniaka i genow odpowiedzialnych za dhugi
okres wegetacji, badz w plejotropowym efekcie dziatania tych samych genow na obie te
cechy (Visker iin., 2003). Wytlumaczenia tego zjawiska poszukuje si¢ rowniez na
poziomie procesOw fizjologicznych zachodzacych w roslinie (Toxopeus, 1958; Makela,
1966; Swiezynski, 1990 a; Colon, 1994).

W dalszej czesci pracy przedstawiono przeglad literatury, ukazujacy stan wiedzy na
temat zwigzku odpornosci na P. infestans i dlugosci wegetacji roslin ziemniaka, oraz
praktycznych konsekwencji tego zwigzku dla hodowli i uprawy ziemniaka.

Dlugos¢ wegetacji

Ziemniaki po raz pierwszy do Europy sprowadzili okoto roku 1570 hiszpanscy
konkwistadorzy. Nalezaly one do podgatunku andigena i byty roslinami dnia krotkiego,
dlatego w warunkach europejskich tuberyzowaty bardzo p6zno w sezonie. Zachowywanie
i wysadzanie w roku nastgpnym bulw zroslin wcze$nie dajacych plon skutkowato
niezamierzong selekcja W kierunku wezesnosci i W konsekwencji adaptacjg ziemniaka do
tuberyzacji w warunkach dnia dtugiego (Visker, 2005). Roznice w dtugosci wegetacji sa
konsekwencjg réznego stopnia adaptacji S. tuberosum ssp. tuberosum do warunkéw dnia
dhugiego panujacych w $rodkowej i poéinocnej Europie. Na podstawie dtugosci wegetacji
roslin wyrazanej W dniach mozemy podzieli¢ je na tzw. grupy wczesnos$ci lub okresli¢ ich
‘typy wczesnosci® (ang. maturity type). W Polsce wyrdzniamy 5 grup wezesno$ci odmian
ziemniaka:

— bardzo wczesne — do 95 dni wegetacji,

— wczesne — 96-109 dni wegetaciji,

— $rednio wezesne — 110-124 dni wegetacji,
— $rednio p6zne — 125-139 dni wegetacji,
— pozne — 140 i wigcej dni wegetacji.

Typ wezesnosci (lub potocznie ‘wezesno$e’) jest ztozong cechg ilosciowa kontrolujaca
dlugos¢ zycia rosliny od kietkowania bulw przez kwitnienie, tuberyzacje, dojrzewanie
i starzenie si¢ roslin (Gebhardt i in., 2004). Roznice W typie wczesnosci moga sie wyrazaé
na poziomie procesow fizjologiczno-rozwojowych jak imorfologii roslin. Rosliny
genotypéw wcezesnych sg przewaznie mniejsze, maja krotsza faze kwitnienia, a proces
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starzenia si¢ naci jest szybki. Okres formowania stolondw i tuberyzacji nastepuje wezesnie
i jest krétki (Celis-Gamboa, 2002). W okresie tym nastepuje szybka alokacja asymilatow
z todyg do rozwijajacych si¢ bulw, przez co dalsze utrzymywanie naci staje si¢ bezcelowe
i roslina si¢ starzeje (Visker, 2005). Natomiast genotypy pdzne mocniej inwestuja
W rozwoj czesci nadziemnej, co skutkuje dtuzszym okresem rozwoju naci oraz wigkszymi
rozmiarami ros$lin. Kwitnienie jest dtuzsze i bardziej obfite a tempo starzenia sie naci
powolne. Okres formowania stolonéw, inicjacji bulw i tuberyzacji jest opozniony
i znacznie wydtuzony (Celis-Gamboa, 2002). Dojrzato$¢ roslin, a na jej podstawie dhugosc¢
wegetacji ocenia si¢ wizualnie na podstawie stanu fizjologicznego czg$ci nadziemnej roslin
(zatrzymanie wzrostu naci, zotkniecie, wigdniecie i zasychanie lisci) (Visker, 2005).

Odpornos$é¢ na Phytophthora infestans

Odpornos$¢ roslin ziemniaka na P. infestans jest zwyczajowo opisywana zgodnie
z podziatem zaproponowanym przez Van der Planka (1963) jako dwu rodzajowa: pionowa
— determinowana przez pojedyncze geny (geny R) i pozioma (polowa) — warunkowana
poligenicznie. Monogeniczna odporno$¢ pionowa warunkowana genami R dziata zgodnie
Z teorig ,,gen-na-gen” zaproponowang przez Flora (1942). Geny R zapewniajg roslinom
catkowita odporno$¢ na konkretne patotypy patogena (posiadajace korespondujacy
zgenem R gen awirulencji avr) (Wastie, 1991). Produkt roslinnego genu R wchodzi
W bezposredniag (lub posrednig) reakcje z produktem genu awirulencji patogena.
W rezultacie zachodzi tzw. reakcja nadwrazliwosci (HR — hypersensitive response)
i nastepuje zaprogramowana $mier¢ komorek zainfekowanych oraz komoérek do nich
przylegajacych, co hamuje dalszy wzrost patogena w tkance rosliny (Sliwka, 2004). P.
infestans jest patogenem o duzych zdolnoSciach adaptacyjnych, przez co tatwo
dostosowuje si¢ do czynnikoOw ograniczajacych jej rozwoj (jak geny R funkcjonujace
w odmianach uprawnych, stosowane fungicydy systemiczne). Dlatego odpornos¢ oparta
0 geny R moze by¢ szybko przetamywana przez nowe, bardziej wirulentne rasy patogena
(Coloni in., 1995). Trwata, cho¢ dajaca roslinie tylko czeSciows ochrone przed patogenem
jest rasowo-niespecyficzna odporno$¢ pozioma. Najprosciej odpornos¢ polowa na P.
infestans mozna zdefiniowa¢ jako zdolno$¢ ro$liny do ograniczenia wzrostu i rozwoju
wszystkich izolatow patogena, nie warunkowang genami R (Umaerus i Umaerus, 1994).
Ograniczenia te moga dotyczy¢ kazdego etapu interakcji patogena z rosling; zdolnosci do
zainfekowania rosliny, rozwoju patogena wewnatrz tkanki, czasu potrzebnego patogenowi
do rozpoczgcia kolejnej sporulacji oraz jej intensywnos$ci (Van der Zaag, 1959; Colon,
1994). Polowa odporno$¢ naci nie zapewnia ros$linom catkowitej ochrony przed P.
infestans tzn. rosliny w pewnym stopniu ulegajg porazeniu przez patogena. Jednak stopien
porazenia roslin jest rézny i zalezy od poziomu odpornosci danego genotypu. Rosliny
0 bardzo niskim stopniu odporno$ci mogg zosta¢ calkowicie zniszczone przez patogena
W przeciagu kilkunastu dni, natomiast genotypy 0 wysokim poziomie odpornosci poziomej
kontynuuja wzrost i rozw0j pomimo porazenia.

Odpornosé¢ bulw ziemniaka na P. infestans jest rownie wazna jak odpornosci czesci
nadziemnej. Jednakze odporno$¢ naci ziemniaka i odporno$¢ bulw na P. infestans nie sg ze
sobg silnie skorelowane (Swiezynski, 1990; Swiezynski i Zimnoch-Guzowska, 2001).
Wigkszo$¢ z gendbw R wykazuje swojg typowa ekspresje, czyli powoduje reakcje
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nadwrazliwosci tylko W czgéci nadziemnej roslin. Tylko niektore z opisanych gendw R
wywoluja reakcje nadwrazliwosci rowniez W bulwach (Swiezynski, 1990; Sliwka i in.,
2006). Pomimo braku typowej ekspresji obecnos¢ gendéw R podnosi poziom ogdlnej
odpornoéci bulw na zaraze ziemniaka (Swiezynski, 1990). Wysoki poziom odpornosci
bulw podobnie jak naci jest skorelowany z dtugim okresem wegetacji roslin, jednak
korelacja ta jest raczej staba. Pomimo to trudno jest jednak uzyska¢ odmiany wczesne
o wysoko odpornych bulwach (Swiezynski i in., 1993).

Odpornos¢ na P. infestans byta prawdopodobnie pierwszym, historycznym juz celem
hodowli odpornosciowej opartej o naukowe podstawy (Umaerus i Umaerus, 1994). Przez
wiele lat od sprowadzenia ziemniaka do Europy jedynym wystepujacym w odmianach
typem odpornosci byla pozioma odpornos¢ pochodzaca z podgatunkéw Solanum
tuberosum ssp. andigena oraz Solanum tuberosum ssp. tuberosum. Gatunki te pochodza
z Ameryki Potudniowej, natomiast P. infestans pochodzi z Ameryki Srodkowej,
najprawdopodobniej ze Srodkowego Meksyku, z Doliny Toluca, przez co gatunki te nie
mogly koewoluowa¢ z patogenem i wytworzy¢ bardziej skutecznych mechanizmow
obronnych. W latach 40-tych XIX wieku, prawdopodobnie na skutek sprowadzenia
zainfekowanych bulw z Ameryki Srodkowej W Europie wybuchta wielka epidemia zarazy
ziemniaka. Poziom odpornosci wigkszo$ci 6wczesnych odmian na P. infestans okazat si¢
bardzo niski. Tylko niektére odmiany, (ktore przetrwaty ten okres) wykazaty pdzniej
pewien podwyzszony stopien odpornosci poziomej (Umareus i in., 1983). Od tego czasu
odporno$¢ na P. infestans stata si¢ waznym celem badan fitopatologéw i hodowcow. Na
poczatku XX wieku wykryto w pochodzacym z Meksyku dzikim gatunku Solanum
demissum dominujgce geny gléwne odpornosci pionowej (geny R) ipodjeto probe
wprowadzenia ich do ziemniaka uprawnego. Geny te zapewniaty catkowita odpornosé¢
roslin na P. infestans. Jednak odpornos¢ tego typu szybko okazata si¢ nietrwata. Odmiany
z odpornoscig warunkowang przez geny R byly porazane wkrotce po (lub czasem nawet
przed) wprowadzeniu do uprawy na szerszg skale (Allefs iin., 2005). Ze wzgledu na
nietrwato$¢ odpornosci warunkowanej genami R powrécito  zainteresowanie
podwyzszaniem poziomu odpornosci polowej. Odpornos¢ polowa daje roslinie tylko
czesciowg ochrone przed patogenem. Jest ona trudniejsza do zastosowania w hodowli
odpornosciowej przez swoj ilosciowy charakter, poligeniczne dziedziczenie i silny
zwiazek z dtugg wegetacja roslin (Visker, 2005).

W $wietle wspotczesnych badan relacje pomigdzy pionowa i poziomg odporno$cig na
P. infestans nie sg do konca jasne (Rubio-Covarrubias i in., 2003). Ekspresja niektorych
z 11 genow R (tzw stabych) nie jest catkowita i rosliny sg W pewnym stopniu porazane
przez patogena. Objawy te sa trudne do odréznienia od reakcji roslin z wysokim stopniem
odpornosci polowej (Umaerus iUmaerus, 1994). Natomiast genotypy zgenem R
w kontakcie z izolatem P. infestans posiadajacym korespondujacy z nim gen wirulencji
wykazuja wyzszy poziom odpornosci niz genotypy nie posiadajace genow R. Ponadto
kazdy dodatkowy gen R wptywa na podwyzszenie ogdlnego poziomu odpornosci na P.
infestans zaréwno naci jak i bulw (Darsow i in., 1987; Stewart i in., 2003). Wykazano
ponadto, iz reakcja nadwrazliwosci (HR) wystepuje zardéwno w przypadku pionowej jak
I poziomej odpornosci na P. infestans. W roslinach z odpornoscia pionowa reakcja HR jest
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bardzo szybka, natomiast w odporno$ci poziomej reakcja HR jest wolna, co nie pozwala
skutecznie zahamowac rozprzestrzeniania sie patogena (Vleeshowers i in., 2000). Zwigzek
pomiedzy genetycznymi czynnikami kontrolujacymi iloSciowa (poziomg) i jako$ciowsg
(pionowa) odporno$¢ na P. infestans jest nieznany (Leonards-Schippers i in., 1994). Coraz
wigcej danych wskazuje, ze odporno$¢ pozioma i polowa sg ze sobg $ci§le powigzane,
a nawet, ze geny gtdéwne odpornosci (geny R) sg skrajnymi allelicznymi wariantami QTL
(ang. quantitative trait loci — loci cech ilo§ciowych) odpornosci (Leonards-Schippersii in.,
1992; Gebhardt i in., 2004).

Fizjologiczne zwigzki odpornosci ziemniaka na P. infestans i dlugos$ci wegetacji

Pomimo dtugiej historii hodowli odpornosciowej na P. infestans jej osiagnigcia sg wcigz
niezadowalajace. Mimo postepow W podnoszeniu poziomu odpornosci odmian na zarazg
ziemniaka, do tej pory nie udato si¢ uzyska¢ satysfakcjonujacego poziomu odpornosci
u odmian o krétkim okresie wegetacji (Mastenbroek, 1966; Zimnoch-Guzowska
i Tatarowska, 2004). Fakt ten moze $wiadczy¢ 0 tym, iz zardowno odporno$¢ naci na P.
infestans jak i dtugi okres wegetacji moga by¢ warunkowane tymi samymi czynnikami
fizjologicznymi. Analizujac fizjologiczne podstawy zwigzku dlugosci wegetacji
i odpornosci naci na P. infestans nalezy rozpatrywa¢ wplyw zmian zachodzacych
w roslinach podczas wzrostu i rozwoju naci, kwitnienia, starzenia si¢ cze$ci nadziemnej
oraz formowania si¢, wzrostu i dojrzewania bulw w czgséci podziemnej roliny na poziom
odpornosci.

Stopien poziomej odpornosci naci roslin ziemniaka na zaraze ziemniaka zmienia si¢
w trakcie wegetacji. Rosliny bardzo mtode sg stosunkowo podatne na zaraze ziemniaka,
natomiast podczas intensywnego wzrostu irozwoju rosliny wchodzg w faze wzrostu
odporno$ci. Ponowny spadek odpornosci naci nastepuje po rozpoczeciu tuberyzacji
i podczas starzenia sie roslin (Makela,1966; Carnegie i Colhoun, 1982; Fry i Apple, 1986).
Wptyw wieku ro$lin na odporno$¢ ich naci nie jest jednakowy u wszystkich genotypow.
Zmiany te sg wyraznie widoczne w odmianach poznych (Fry i Apple, 1986) lub odpornych
(Carnegie i Colhoun,1982), natomiast sa one zdecydowanie mniejsze w odmianach
wczesnych (Fry, Apple, 1986) lub podatnych (Carnegie i Colhoun, 1982). Wejscie roslin
w druga fazg podatnosci jest skorelowane ze zmianami fizjologicznymi wywolanymi
tuberyzacja oraz wptywem zmian dlugos$ci dnia (Makela, 1966; Umaerus, 1970).

Dlugos¢ wegetacji, podobnie jak pozioma odporno$é na P. infestans jest ztozong cecha
warunkowang poligenicznie i podlegajgcg silnemu wptywowi Szeregu czynnikdw
zewngtrznych. Fotoperiod oraz temperatura sa czynnikami istotnie wptywajacymi zaréwno
na dlugo$¢ wegetacji (poprzez indukcj¢ lub zahamowanie tuberyzacji) jak ina stopien
odpornosci naci ziemniaka na zaraze. Krotki fotoperiod (Alvey, 1963; Ewing, 1978; Ewing
i Wareing, 1978; Van Daam i in., 1996, Jackson 1999; Amador i in., 2001) oraz niska
temperatura (Krug, 1965; Ewing i Wareing, 1978; Jackson, 1999) indukuja tuberyzacje
oraz ograniczaja rozwdj nadziemnych cze$ci ro$lin, przez co przyspieszaja starzenie si¢
ros§lin. Natomiast dlugi fotoperiod stymuluje wzrost naci ainhibuje tuberyzacje, €O
wydtuza okres wegetacji ros§lin. Dlugo$¢ dnia oraz temperatura wplywaja rowniez na
ekspresje odpornosci czesci nadziemnych roslin ziemniaka na P. infestans. Krotki
fotoperiod (Colon, 1994) oraz niska temperatura moze indukowa rowniez spadek
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odpornosci naci roslin S. tuberosum (Rubio-Covarrubias i in., 2003). Colon (1994) spadek
ten thumaczy zmianami W ogolnym stanie fizjologicznym ro$lin wywotanymi tuberyzacja.

Silnie skorelowany przebieg zmian w procesach fizjologicznych i odpornosciowych
oraz Wptyw tych samych czynnikow zewngtrznych na obie cechy jednocze$nie moze
sugerowac¢ fizjologiczny charakter poziomej odporno$ci naci ziemniaka na P. infestans.
Produkt tego samego genu moze wplywac jednocze$nie na poziom odpornoséci i dtugi okres
wegetacji biorgc udzial w szlakach metabolicznych wptywajacych na obie te cechy.

Sprzezenie genetyczne czy efekt plejotropowy?

Za genetyczng przyczyng zwigzku dtugiego okresu wegetacji i poziomej odpornosci na
P. infestans uwaza si¢ sprz¢zenie genéw odpowiedzialnych za obie te cechy (Toxopeus,
1958) lub raczej efekt plejotropowy tego samego genu na obie te cechy (Visker i in., 2003).
Za zrodho tego negatywnego zwigzku uwazane sg geny pochodzace z Solanum tuberosum
(Toxopeus, 1958; Toxopeus, 1959) jak i geny wprowadzone do ziemniaka uprawnego
z dzikiego gatunku S. demissum (Umaerus i in., 1983). Geny glowne odpornosci z tego
gatunku byty powszechnie wprowadzane do odmian uprawnych na poczatku XX wieku.
Gatunek S. demissum pochodzi ztego samego rejonu co P. infestans i wytworzyt
w procesie koewolucji wysoki poziom odporno$ci oparty na obu typach odpornosci:
pionowej warunkowanej genami R jak i poziomej warunkowanej poligenicznie (Wastie,
1991). Umareus i wsp. (1983) uwazaja, ze wraz z wprowadzeniem genéw R z Solanum
demissum wprowadzono réwniez polowg odporno$¢ na zaraze ziemniaka oraz dtugi okres
wegetacji. Gebhardt iwsp. (2004) potwierdzaja mozliwo$¢ rownoczesnej introgresji
genow odpornos$ci na P. infestans i dtugiego okresu wegetacji z S. demissum.

Poczatkowo twierdzono, ze mimo tak silnej korelacji obu cech dalsze prace hodowlane
pozwolg na przetamanie tego zwigzku (Toxopeus, 1958; Umaerus i in., 1983). Jednakze az
do dnia dzisiejszego mimo wielu lat prac hodowlanych, nie udato si¢ przetamac¢ negatywnej
korelacji pomiedzy wczesnoscig odmian aich wysokim poziomem odpornosci na P.
infestans (Colon i Budding, 1988; Sniezynski iin., 1994). Fakt ten moze $wiadczy¢
0 bardzo bliskim sprzezeniu gendéw lub raczej 0 plejotropowym dziataniu tego samego
genu (lub genéw) na obie te cechy (Visker i in., 2003).

W ciggu ostatnich kilku lat przeprowadzono wiele prac molekularnych w celu
zlokalizowania wtym samym materiale jednocze$nie czynnikOw genetycznych
warunkujacych dlugo$é wegetacji i odpornos¢ na P. infestans. QTL odpowiedzialne za
dlugos¢ wegetacji i poziomg odporno$§¢ na zaraz¢ ziemniaka zidentyfikowano
i zmapowano na podstawie badan populacji diploidalnych oraz tetraploidalnych o r6znym
pochodzeniu odpornosci. Na poziomie diploidalnym byty to: Solanum kurtzianum, S.
vernei, S. tariense, S. stenotomum (Collins iin., 1999), S. chacoense, S. kurtzianum, S.
vernei, S. stenotomum (Oberhagemanni in., 1999), S. phureja, S. vernei (Visker i in., 2003)
i na poziomie tetraploidalnym S. tuberosum ssp. tuberosum (Bormann iin., 2004;
Bradshaw i in., 2004). Czynniki warunkujace pozioma odpornos¢ naci na P. infestans
znaleziono na prawie wszystkich chromosomach ziemniaka (Gebhardt i VValkonen, 2001)
jednak QTL o bardzo duzym efekcie we wszystkich badanych populacjach zlokalizowano
na chromosomie V (Leonard-Schipers i in., 1994; Collins i in., 1999; Oberhagemann i in.,
1999; Visker i in., 2003; Visker i in., 2005). QTL warunkujacych dtugos¢ wegetacji nie
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zlokalizowano az tak wiele, jednakze loci 0 najwickszym wplywie na dlugos¢ wegetacji
zlokalizowano w tym samym miejscu na chromosomie V, w ktérym zlokalizowano QTL
odpornosci na zaraze ziemniaka (Oberhagemann i in., 1999; Visker i in., 2003; Bormann
i in., 2004, Bradshaw i in., 2004; Visker i in., 2005). Visker i wsp. (2003) sugeruja, ze badz
jest to jeden QTL o plejotropowym efekcie dzialajacym jednoczes$nie na obie te cechy,
badz Ze sa to dwa blisko sprzezone QTL: jeden 0 efekcie plejotropowym wplywajacym na
stopien odpornosci i dlugos¢ wegetacji, a drugi tylko na odporno$¢ naci. W tym samym
miejscu zlokalizowano réwniez QTL warunkujace odpornos¢ bulw na P. infestans.
Jednakze wyniki tych badan nie sa jednoznaczne. Collins iwsp. (1999) oraz
Oberhagemann iwsp. (1999) wykryli negatywng, natomiast Bradshaw iwsp. (2004)
pozytywng korelacj¢ pomigdzy odpornosciag bulw a odporno$cia naci oraz dtugim okresem
wegetacji.

Pozostate zlokalizowane loci dtugosci wegetacji 0 mniejszych efektach byly zawsze
Scisle zwigzane z QTL poziomej odpornosci W taki sposob, ze allel wptywajacy na krotki
okres wegetacji zawsze wptywat na spadek odpornosci i odwrotnie — allel dtugiego okresu
wegetacji podnosit odpornos¢ (Oberhagemann iin., 1999). Jednakze nie wszystkie QTL
odpornos$ci byly zwigzane z QTL dtugosci wegetacji (Bradshaw i in., 2004; Visker i in.,
2005).

Nie bez znaczenia wydaje si¢ by¢ fakt, iz w tym samym miejscu na chromosomie V
gdzie zmapowano QTL o duzym efekcie wplywajace na odpornos¢ na P. infestans
i dlugos¢ wegetacji wczesniej zlokalizowano gen R1 — gen rasowo-specyficznej
(pionowej) odpornosci na P. infestans pochodzacy z S. demissum (Leonard-Schipers i in.,
1992). W tym samym rejonie chromosomu V zmapowano rowniez czynniki genetyczne
warunkujace odporno$¢ na zupehie inne patogeny jak: gen Rx1 warunkujacy ekstremalna
odporno$¢ na wirus X ziemniaka (PVX — potato virus X) (Ritter iin., 1991), gen Nb
wywotujacy reakcje nadwrazliwo$ci na PVX (De Jong i in., 1997), Gpa_QTL (Kreike i in.,
1994) i Gpa5_QTL (Rouppe van der Voort iin., 2000) warunkujace odporno$¢ na
Globodera pallida, oraz Grpl_QTL warunkujacy odporno$¢ na Globodera rostochiensis
i G. pallida (Rouppe van der Voort i in., 1998).

PODSUMOWANIE

P. infestans jest najgrozniejszym I najwazniejszym ekonomicznie patogenem
ziemniaka na calym $wiecie. Stosunkowo skuteczng moze by¢ chemiczna ochrona roslin
przed tym patogenem, jednak w duzym stopniu zwigksza ona koszty ponoszone na uprawe
I wywotuje niepozadane skutki dla srodowiska. W tej sytuacji najrozsadniejsza wydaje si¢
hodowla i uprawa odmian odpornych na tego patogena (Colon, 1994). W hodowli odmian
odpornych na zaraze ziemniaka wykorzystywane sg zarowno geny R jak i geny o0 matych
efektach. Mimo postgpéw W podnoszeniu poziomu odpornosci, do tej pory nie udato si¢
osiggna¢ satysfakcjonujgcego poziomu odpornosci u odmian o krotkim okresie wegetacji
(Zimnoch-Guzowska i Tatarowska, 2004).

Nie udato si¢ jednoznacznie wyjasni¢ genetyczno-fizjologicznych przyczyn zwiazku
odpornosci naci i dtlugiego okresu wegetacji. Silnie skorelowany przebieg zmian
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w procesach fizjologicznych i odpornosciowych oraz wptyw tych samych czynnikow
zewngtrznych na obie cechy jednocze$nie sugeruje fizjologiczny charakter odporno$ci
poziomej. Genetyczne czynniki (QTL) wptywajgce na odporno$¢ i na dtugos¢ wegetacji
znaleziono w wielu miejscach genomu ziemniaka. Najwazniejsze QTL, najsilniej
wplywajace na odpornos$¢ i dlugos¢ wegetacji zmapowano W tym samym miejscu na
chromosomie V. Prawdopodobnym wydaje si¢ fakt, iz jest to ten sam QTL
0 plejotropowym dzialaniu na obie te cechy. Nie da si¢ jednak wykluczy¢ mozliwosci
determinacji tych cech przez dwa rozne blisko sprzezone QTL (Visker i in., 2003). Bardzo
prawdopodobnym wydaje si¢ by¢ fakt, iz produkt tego samego genu wplywa jednoczesnie
na poziom odporno$ci i dlugi okres wegetacji, biorgc udziat w szlakach metabolicznych
wplywajacych na obie te cechy.

Wobec powyzszego wprowadzenie wysokiego poziomu odpornosci polowej do odmian
wczesnych wydaje sie trudne. Allefs i wsp. (2005) zaproponowali hipoteze, wedtug ktorej
wyrdzniaja W poziomie odpornosci na P. infestans czes¢ wynikajaca z dtugoscei wegetacji
genotypu natomiast pozostata cz¢$¢ wynika z dziatania genow R. Szansy na podwyzszenie
poziomu odporno$ci genotypdw wczesnych nalezy upatrywaé we wprowadzaniu nowych,
nie sprzezonych z dlugim okresem wegetacji zrédet odpornosci, takich jak:
nieprzetamywane dotad przez P. infestans geny R pochodzace z nowych Zrodet odpornosci
jak np. gen Rpi-phul (Sliwka i in., 2006) czy gen Rpi-abpt z dzikiego gatunku Solanum
bulbocastanum lub QTL odpornosci niewptywajace na wegetacje. Uzasadniona wydaje si¢
by¢ rowniez proba piramidyzacji (kumulacji) tych genow, co moze uniemozliwi¢ lub
przynajmniej utrudni¢ przetamanie tej odpornosci przez P. infestans. Niezmiernie pomocne
w pracach hodowlanych moze okaza¢ si¢ wykorzystanie zdobyczy biologii molekularnej
do zadan poznawczych (mapowanie gendw dlugosci wegetacji i odpornosci nie
sprzezonych ze soba) iaplikacyjnych (MAS-marker assisted selection, selekcja przy
uzyciu markero6w molekularnych). Sukces w taczeniu ,,wczesnosci” i trwalej odpornosci
na P. infestans na drodze konwencjonalnych metod hodowlanych wydaje si¢ by¢ bardzo
trudny, lecz mozliwy do osiagniecia dzigki $cislej wspotpracy hodowcow, genetykow,
fitopatologéw i biologéw molekularnych.
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