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STELLINGEN 

I 
De werking van de factoren voor resistentie tegen Phytophthora infestans 

is vergelijkbaar met die van katalysatoren bij chemische readies. 

II 
Dat aecidio en uredosporen van de zwarte roest (Puccinia gtaminis) de 

berberisrplant niet kunnen aantasten, kan verklaard worden met twee'verschil-
lende, door de steriliteitsfactoren gevormde enzymen, die elkaars werking 
opheffen. 

Ill 
Het behoort tot de taak van de overheid, de Nederlandse kwekers in de ge-

legenheid te.stellen zich te voorzien van P/zj/fop/z£/zora-resistente aardappel-
klonen, die in kruisingen met vatbare klonen een geheel resistente nakomeling-
schap geven. 

IV 
Het voorkomen van aardappelplanten met steriel, doch overigens normaal 

gevormd stuifmeel kan berusten op een plasmatische steriliteitsfactor. 

V 
Het grote verschil in de mate van aantasting van erwten door Contarinia pisi 

en Grapholita nigricana in de Haarlemmermeer en in de Schermer wordt voor 
een deel veroorzaakt door een verschillend polderpeil. 

VI 
Van het kweken van erwtenrassen, waarin vroege bloei en een korte bloei-

periode al of niet gecombineerd zijn, is weinig te verwachten ter voorkoming 
van schade door de erwtenknopmade. 

VII 

Cultuurgewassen kunnen op resistentie tegen droogte worden geselecteerd 
met behulp van anatomische kenmerken. 

VIII 
De geschiktheid van het aardappelras Katahdin voor warme en drogege-

bieden berust in physiologisch opzicht niet in de eerste plaats op droogteresis-
tentie, maar op het bestand zijn tegen hoge temperaturen en in economisch 
opzicht op de eigenschap, grote knollen te vormen. 

IX 

De geringe vatbaarheid van sommige aardappelrassen voor infectie met blad-
rol door virusdragende bladluizen is onder meer een gevolg van een hogere 
infectiedrempel in de plant. 

X 
Het is gewenst, bij het onderwijs in plant- en dierkunde op de middelbare 

scholen, enige tijd.te besteden aan ziekten van planten en dieren. 
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De gelegenheid, door een voorwoord geboden, wil ik gaarne gebfuiken om 
dank te brengen aan alien, die aan mijn wetenschappelijke vorming en aan het 
tot stand komen van dit proefschrift hebben bijgedragen en medegewerkt. 

Hooggeleerde Quanjer, aan U dank ik voor een groot deel de mij geboden 
gelegenheid aan de Landbouwhogeschool te gaan studeren. Later, toen ik Uw 
colleges met groeiende belangstelling ging volgen, heb ik door Uw toedoen aan 
aan een onderzoek op Uw laboratorium mogen deelnemen, hetgeen ongetwijfeld 
heeft bijgedragen tot mijn wetenschappelijke vorming. Aan Uw persoonlijkheid 
zal ik steeds met veel eerbied en aan het Laboratorium voor Phytopathologie 
met veel genoegen terugdenken, niet in het minst om redenen van intiem-per-
soonlijke aard. 

U, Hooggeleerde Oort, ben ik veel dank verschuldigd voor de prettige 
samenwerking tijdens bovenbedoeld onderzoek, dat werd uitgevoerd onder 
Uw leiding, die voor mij van veel waarde is geweest. Na mijn indiensttreden 
bij het Veredelingsbedrijf van het Centraal Bureau is de samenwerking zeer 
prettig gebleven. Thans bent U bereid, mijn promotor te zijn. Voor dit alles 
en voor Uw opbouwende critiek ben ik U zeer erkentelijk. 

Hooggeleerde Dorst, U hebt steeds veel belangstelling voor mijn werk ge-
toond, naar bleek uit het verstrekken van materiaal door het Instituut voor 
Veredeling van Landbouwgewassen. Hiervoor en voor de tijd en de moeite, 
die U aan nauwgezette bestudering en opbouwende critiek besteedde, ben ik 
U zeer dankbaar, evenals voor Uw bereidwilligheid, promotor te willen zijn. 

Tussen U, Mej. de Bruyn, en mij heeft steeds een prettige uitwisseling van 
gedachten, gegevens en materiaal bestaan. Vooral gedurende de oorlog 1940-
1945 en vlak daarna was deze samenwerking voor mij zeer waardevol. 

Met U, Ir Wiersema, heb ik in de jaren, dat U op het Instituut voor Ver
edeling van Landbouwgewassen en ik op het Veredelingsbedrijf van het 
Centraal Bureau aan hetzelfde probleem werkten, zeer prettig samengewerkt. 

U, Dr Toxopeus, ben ik dank verschuldigd voor het verstrekken van zaad, 
voor Uw opmerkingen na lezing van het manuscript en voor Uw gegevens 
over de geschiedenis van het door mij gebruikte materiaal van S. demissum. 

Ir Koopman, U dank ik voor de vrijheid, die U mij in mijn werk geeft en 
voor de gelegenheid, die mij tot de in dit proefschrift samengevatte onderzoe-
kingen in staat stelde. Deze gelegenheid berust op de ook door U gehuldigde 
opvatting, dat het kweken van aardappelrassen met voldoende cultuurwaarde 
en met algehele onvatbaarheid voor Phytophthora infestans ten zeerste bevor-
derd wordt door een beter inzicht in de differentiate van de schimmel en de 
wijze van vererving van de resistentie. 

Ir Schelling, tijdens de voorbereiding van dit proefschrift hebben wij vaak 
levendige debatten gevoerd, die niet zonder invloed gebleven zijn; hiervoor past 
een woord van dank . 

Mej. Boshuizen, U dank ik voor de hulp, verleend bij het samenstellen van 
de literatuurlijst. 

Directie en Bestuur van de Nationale Cooperatieve Aan- en Verkoopvereni-



ging voor de Landbouw ,,Centraal Bureau", ben ik zeer erkentelijk voor de 
materiele steun, zonder welke het mij niet wel mogelijk geweest zou zijn, dit 
proefschrift te laten drukken. 

Mijn assistenten, de heren Sloof, Noorloos en Verwoerd, hebben mij steeds 
goed geholpen bij de routine-werkzaamheden. Een extra woord van waar-
dering mag wel gericht worden tot eerstgenoemde voor zijn nauwgezetheid en 
toewijding, gedurende vele jaren betoond. 

Dr Black, I am much indebted to you for your letters, the exchange of data 
and materials and for your corrections of the summary. I appreciate this very 
much. 

Prof. Reddick, I thank you very much for your kind letters and for the 
exchange of materials and data. I hope|,that the good relations with your Insti
tute will continue under your successor, Prof. Peterson. 

De Heer Jb. Koopman, Zierikzee, ben ik dank verschuldigd voor het mogen 
gebruiken van stuifmeel van sommige van zijn klonen. 

Ik wil niet nalaten, mijn vrouw vanaf deze plaats dank te brengen voor de 
morele steun, die ik van haar heb ondervonden en voor de vele avonden, waar-
op zij huiselijke gezelligheid opofferde aan mijn studie en aan het typen van 
het manuscript. 
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HOOFDSTUK I 

I N L E I D I N G 

Volgens gegevcns van hct Landbouw Economisch Instituut (1949) be-
droegen de gemiddelde kosten van sproeien van het aardappelgewas tegen 
Phytophthora infestans en Coloradokever in hct Westelijk zceklcigebied f 54.-
per ha bij driemaal sproeien. Deze kosten bestaan uit sproeimiddelen, loon en 
afschrijving van sproeimachines. Sommige landbouwers zullen hun aardappel-
velden minder dan driemaal sproeien, andere echter vaker, vooral in natte jaren 
als 1950 en 1951. Het aantal malen, dat een aardappelgewas in ons land ge-
sproeid wordt, wordt op gemiddeld twee geschat. In de laatste vijf jaren 
werden in Nederland ongeveer 200.000 ha aardappelen per jaar geteeld. De 
totale sproeikosten bedragen dus ongeveer / 7.000.000.— per jaar. 

Ondanks besproeiing met koper-preparaten zal in sommige jaren de aantas-
ting van het aardappelloof in een voortijdige dood en dientengevolge in een 
lagere opbrengst merkbaar zijn. Het jajar 1950 is daarvan wel een zeer spre-
kend voorbeeld geweest. Deze oogstderving mag gemiddeld wel op 2lA% ge-
raamd worden. Hiermede zijn de schadeposten nog niet uitgeput, want 
aantasting van de knollen komt bij het merendeel van de tegenwoordig ver-
bouwde rassen voor. Deze is voor een deel reeds direct bij de oogst te consta-
teren. De aantasting kan zich evenwel in kuil of opslagplaats van een klein, 
nauwelijks waarneembaar plekje uitbreiden tot een aantasting van de gehele 
knol en van aangrenzende knollen, daarbij vaak geholpen door secundaire 
schimmels en bacterien. De P/iyrop/if/iora-aantasting wordt veelal gevolgd 
door een nat-rot, tengevolge waarvan zelfs inzakken van kuilen kan optreden. 
Zowel bij het oogsten als bij het opruimen van kuilen moet aan het uitzoeken 
van zieke knollen weer extra arbeid besteed worden. Deze gevolgen van 
PhytophtAora-aantasting brengen de oogstderving van 2lA% wel op 5%. Zodat 
bij een gemiddelde opbrengst van 30.000 kg per ha en een gemiddelde prijs van 
/ 5 . - per 100 kg de schade 5% van 300 ,X / 5.-, dus / 7 5 - per ha bedraagt. 
Voor Nederland als geheel is dat f 15.000.000.-. Het gemiddelde totale ver-
lies, door P%ropW/iora-aantasting teweeggebracht, beloopt dus ongeveer 22 
millioen gulden per jaar, of evenveel als de opbrengst in geld van ± 15.000 ha 
aardappelen. Dit millioenen-bedrag zou in Nederland dus bespaard kunnen 
worden, wanneer algemeen voor Phytophthora infestans onvatbare rassen met 
een even hoog productievermogen als de thans geteelde rassen verbouwd 
zouden kunnen worden &n wanneer niet tegen de Coloradokever gesproeid 
behoefde te worden. Nog niet overal in Nederland is sproeien tegen de Colo
radokever nodig, maar waar dit wel het geval is, vervalt gedeeltelijk de bespa-
ring op sproei-arbeid en afschrijving van machines. Aangenomen, dat tegen 
de Coloradokever gemiddeld de helft minder gesproeid behoeft te worden, zal 
bij de verbouw van Phytophthom-resistente aardappelrassen toch jaarlijks 
zeker 5 millioen gulden aan sproeikosten, dus 20 millioen gulden aan totale 
kosten bespaard kunnen worden. Anders uitgedrukt: de aardappelproductie 
zou met de opbrengst van ± 13.000 ha vermeerderd kunnen worden. 

11 



Over de schade in het buitenland kunnen in de literatuur schattingen gevon-
den worden. Overbekend is de hongersnood in Ierland in 1845-1846, tenge-
volge waarvan vele Ieren naar Noord-Amerika emigreerden. Minder bekend 
is het ieit, dat ook in Nederland reeds in 1845 de aardappelziekte voorkwam. 
Op 25 Juli werd de ziekte in de Bommelerwaard en op 28 Juli in Groningen 
geconstateerd. Later in het seizoen waren 65.516 ha van de 79.477 ha, in 
Nederland met aardappelen beteeld, aangetast. De opbrengst was dat jaar 
zeer laag. In 1846 was de aantasting vrijwel even sterk. In de daarop volgende 
jaren was het aardappel-areaal aanmerkelijk kleiner. Ook hier volgde een 
toenemende emigratie (Dorst, 1929). Zeer bekend is de „koolrapen winter" van 
1916—1917 in Duitsland; de schade werd toen op 1 milliard goudmark geschat. 
In 1930 werd in Duitsland de oogstderving op 30% ter waarde van 250 mil-
lioen RM geschat (Roemer, Fuchs & Isenbeck, 1938). Volgens Braun & Riehm 
(1940) zijn de kosten per besproeiing 30 tot 40 RM per ha. 

Bonde & Schultz (1943b) vermelden, dat de aardappeltelers in de Noord-
Amerikaanse staat Maine jaarlijks ongeveer 3.150.000 kg koperbevattende 
fungiciden verspuiten of verstuiven en tenminste 1 millioen dollar per jaar 
besteden aan het besproeien en bestuiven van him aardappelgewassen tegen 
Phytophthora infestans. Desalniettemin bedroeg de gemiddelde jaarlijkse 
oogstderving over de periode 1924-1938 in Maine ongeveer 9% ( ± 4.000.000 
bushel). In genoemde periode schommelde het verlies tussen 2 en 15%. 

In 1944 onderzochten Bonde & Schultz (1945) 110 aardappel-„bins". Het 
aantal rotte knollen (door Phytophthora-aantasting) varieerde van enkele 
procenten tot 75% en beliep gemiddeld 16%. 

Ook op Java, waar de aardappel in de bergen geteeld wordt, kan de schade 
door Phytophthora infestans veroorzaakt, zeer aanzienlijk zijn (Thung, 1947). 
Recente Britse gegevens worden verschaft door Moore (1948), in een over-
zicht van ziekten en plagen over de jaren 1943 tot en met 1946. Een zeer 
ernstige schade door Phytophthora kwam in die jaren niet voor, maar niette-
min kwamen in 1945 in het graafschap Kent bij het rooien 5 tot 20% aange-
taste knollen aan het licht. 

Indien Phytophthora-resistentt rassen geteeld zouden kunnen worden, die 
in cultuurwaarde niet voor de huidige rassen onderdoen* zou de export van 
Nederlands pootgoed, vooral naar landen, waar Phytophthora infestans hevig 
kan optreden en/of de landbouw minder ontwikkeld is, waarschijnlijk sterk 
bevorderd worden. 

Het is volkomen terecht, dat getracht wordt deze grote schade te voorkomen. 
Reeds kort na het eerste optreden van Phytophthora infestans in Europa in 
1830, nl. reeds vanaf 1847, werden pogingen in het werk gesteld om nieuwe, 
minder vatbare rassen te kweken, zij het aanvankelijk zonder zichtbare resul-
taten (de Bruyn, 1950). De gedachtengang was eerst, dat wegens de voortge-
zette vegetatieve vermenigvuldiging de aardappel verzwakt was en dat de 
ziekte bestreden zou kunnen worden door het kweken van nieuwe, krachtiger 
rassen uit zaad (Reddick, 1928). Dorst (1929) vermeldt interessante gegevens 
uit Nederland, speciaal Friesland. „Na de aardappelziekte van 1845 werd weer 
in sterke mate de aandacht gevestigd op het kweken van nieuwe soorten uit 
zaad. De Minister van Binnenlandsche Zaken bestelde aardappelzaad in Leip
zig en in het voor jaar van 1846 ontving de Commissie van Landbouw voor 
Friesland 12 lood zaad, hetwelk weer werd verdeeld onder verschillende per-
sonen in de provincie. Over deze proeven is veel geschreven en veel gepraat. 
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De uitkomsten waren echter niet gunstig, waaraan ook onkunde en verkeerde 
behandeling niet vreemd zijn geweest." Merkwaardig is, dat reeds toen de 
volgende uitspraak werd gedaan: ,,De algemeene opmerking van alle verschil-
lende proefnemers is, dat door het uitzaayen van zaad, al komt zulks ook uit 
andere gewesten, geene soort te voorschijn schijnt te zullen komen, perse be-
stand tegen de thans heerschende ziekte onder de aardappelen" (Dorst, 1929). 

Eerst door het werk van de Bary (1861, 1876, zie Roemer, Fuchs & Isen-
beck) kwam men tot het inzicht, dat de oorzaak van deze ziekte een parasitaire 
schimmel is. Omstreeks 1885 verkreeg Bordeauxse pap - het bestrijdingsmiddel, 
dat in de wijnbouw zo'n opgang had gemaakt - ingang in de aardappelcultuur 
ter bestrijding van Phytophthora infestans. Later werden ook nog andere koper-
verbindingen gebruikt, maar geen van deze middelen kan aantasting geheel 
voorkomen. Het effect van de besproeiing is bovendien afhankelijk van de 
weersomstandigheden; regen kort na een besproeiing kan een deel van het be
strijdingsmiddel van de bladeren afspoelen. Het herhaalde malen sproeien 
brengt een niet onaanzienlijke mechanische beschadiging in het gewas teweeg. 
De behoefte aan onvatbare rassen was dus door het vinden van bestrijdings-
middelen allerminst verdwenen. 

Pas in de laatste decennia is de veredeling op onvatbaarheid voor Phy
tophthora infestans systematisch opgezet. Het meest bekend is het werk, in 
Duitsland na de eerste wereldoorlog begonnen. Het daarbij gebruikte onvat
bare uitgangsmateriaal (aangeduid met „W") is niet meer precies bekend, 
maar Reddick & Crosier (1933) achten het waarschijnlijk, dat met dit „W"-
materiaal bedoeld is zaad van Solarium demissum, dat uit Washington D.C. 
naar Duitsland werd gezonden. Miiller (1951) acht het eveneens waarschijn
lijk, dat het „W"-materiaal van S. demissum afstamt. Wanneer Reddick in de 
U.S.A. met deze veredeling een aanvang heeft gemaakt, is in de literatuur niet 
precies te vinden, maar het moet omstreeks 1925 geweest zijn. In Indonesie is 
men omstreeks 1937 met dit werk begonnen. Het begin van de veredelings-
arbeid van Black in Schotland is evenmin precies in zijn publicaties te vinden, 
maar het zal kort voor de tweede wereldoorlog geweest zijn. In Nederland is 
op het Instituut voor Veredeling van Landbouwgewassen te Wageningen met 
deze veredelingsarbeid in 1942 en op het Veredelingsbedrijf van het Centraal 
Bureau te Hoofddorp in 1943 een aanvang gemaakt. In Rusland wordt reeds 
gedurende ongeveer 25 jaar aan dit probleem gewerkt (Bukasov, 1936). 

Het veredelingswerk van het Veredelingsbedrijf van het Centraal Bureau, 
zijnde een cooperatieve, dus commerciele en niet-wetenschappelijke instelling, 
is geheel gericht op het zo snel mogelijk bereiken van resultaten, die voor de 
practijk van betekenis zijn in de vorm van voor Phytophthora infestans onvat
bare nieuwe aardappelrassen met cultuurwaarde. In de loop van het ontwik-
kelingsproces van deze rassen kwamen interessante gegevens aan het licht, 
die, aangevuld met resultaten van enkele, ter staving van een en ander ge-
nomen proeven, het materiaal leverden voor dit proefschrift. 
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HOOFDSTUK II 

M E T H O D E N E N M A T E R I A A L 

Aan het werk van Crosier (1934) kunnen de volgende, voor het selecteren 
met behulp van inoculatie en infectie, belangrijke feiten ontleend worden. 

a. De minimum-, optimum- en maximum-temperatuur voor mycelium-groei op 
kunstmatige voedingsbodem zijn resp. 2, 18—21 en 30° C. Dezelfde resul-
taten werden verkregen met proeven op levende planten. 

b. Sporangien worden gevormd bij 3 tot 26° C, niet bij 1 tot 2° C, noch bij 
27° C. Het snelst en in de grootste aantallen worden sporangien geprodu-
ceerd bij 18 tot 22° C. 

c. Sporangien ontstaan niet in een atmosfeer met een relatieve luchtvochtigheid 
lager dan 91 %. Bij 100% relatieve luchtvochtigheid worden de meeste 
sporangien gevormd. 

d. In een met waterdamp verzadigde atmosfeer van 18—22° C beginnen op 
doorgesneden zieke knollen of aangetaste bladeren sporangien reeds na 
enkele uren te verschijnen en zijn na 14 uur in zeer grote aantallen aan-
wezig. Op bladeren en knollen verschijnen steeds nieuwe, dus jongere 
sporangien. 

e. Het kiemvermogen van de sporangien blijft bij een relatieve luchtvochtig
heid van 100% het langst bewaard. Bij lagere luchtvochtigheid is dit 
binnen 24 uur vrijwel geheel verdwenen. 

f. De optimale temperatuur voor de kieming met zwermsporen (de zgn. in-
directe kieming) ligt bij ongeveer 13° C, zowel wat betreft het percentage 
kiemende sporangien als de snelheid, waarmede de indirecte kieming 
plaats vindt. 

g. De gunstigste temperatuur voor de kieming van de zwermsporen ligt tussen 
12 en 15° C. 

h. Het binnendringen van de kiemhyphen der zwermsporen vindt het snelst 
plaats bij 21° C. Het grootste aantal infecties ontstaat bij deze tempera
tuur, wanneer de bladeren langer dan 8 uren vochtig blijven. Indien de 
bladeren binnen 2 uur na de inoculatie opdrogen, komt geen infectie tot 
stand. 

i. Bladeren van oudere planten worden minder gemakkelijk gepenetreerd 
dan bladeren van jongere planten. Wanneer de luchtvochtigheid van 100% 
gedurende het binnendringen, dus na de inoculatie', langer dan 11 uren 
gehandhaafd wordt, treden geen verschillen in het percentage infecties 
aan het licht. 

j . Bij een temperatuur van 20—23° C is de tijd tussen inoculatie en het ver
schijnen van infectie-plekken op het blad het kortst, nl. ongeveer 80 uren. 
De tijd tussen inoculatie en het verschijnen van luchtmycelium op knollen 
is bij dezelfde temperatuur het kortst (gemiddeld ongeveer 3 etmaal). 

k. Infectie-plekken breiden zich het snelst uit bij een temperatuur van onge
veer 20° C. 
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Hit het onderzoek van Kruger (1939) blijkt verder, dat zuiver water opti-
maal is voor de indirecte kieming. Organische of anorganische stoffen bevor-
deren de kieming niet, werken daarentegen vanaf bepaalde concentrates de 
kieming tegen. Vooral de zware metaal-ionen zijn in dit opzicht gevaarlijk, 
in het bijzonder koper-ionen. Organische verbindingen worden in veel grotere 
concentrates verdragen dan anorganische. 

Met behulp van deze gegevens werd de volgende werkwijze opgesteld. 
Sporendragende bladeren worden afgespoeld in gedestilleerd water; de 
suspensie wordt geplaatst bij een temperatuur van ruim 10° C. Nadat zich een 
behoorlijk aantal zwermsporen gevormd heeft, wordt de suspensie over de 
zaailingen verneveld. De aldus besproeide planten worden gedurende 24 uren 
met glas bedekt. Na 24 uren wordt het glas verwijderd. Wanneer na 3—4 
dagen flinke vlekken zijn ontstaan, worden de planten weer met glas bedekt. 
1 a 2 dagen later hebben zich grote aantallen sporangien ontwikkeld, zodat 
na in totaal 5 a 7 dagen de schifting op resistentie betrouwbaar kan worden 
uitgevoerd. 

De ervaring heeft geleerd, dat het aanbeveling verdient sporangien van 
nog verse bladeren af te spoelen en niet van reeds half rotte. Dit is in over-
eenstemming met de resultaten van Crosier (1934), die immers constateert, 
dat de kiemkracht van de sporangien snel achteruitgaat en dat de sporangien 
het best kiemen, wanneer zij niet ouder zijn dan 24 uur. Van half rotte bla
deren wordt bovendien een min of meer geelbruin gekleurde suspensie ver-
kregen; de kleur ontstaat ongetwijfeld door stoffen uit de bladeren, die ver-
moedelijk niet bevorderlijk zullen zijn voor de mate en de snelheid van de 
kieming (Kruger, 1939). Een suspensie van alleen sporangien in zuiver water 
is door afspoelen van aangetaste bladeren natuurlijk nooit te verkrijgen, maar 
niettemin is een goede kieming zeer goed bereikbaar. 

De voor de indirecte kieming der sporangien gunstigste temperatuur van 
ongeveer 13° C is op een daartoe niet speciaal ingericht bedrijf niet altijd 
even gemakkelijk te bereiken. In het voorjaar, wanneer de serie-inoculaties 
in Maart, begin April worden uitgevoerd, is een plaats met deze temperatuur 
altijd wel te vinden (b.v. op een plekje uit de zon in een onverwarmde kas). 
Bij de serie-inoculaties, die in de maand Juli uitgevoerd worden, is deze tem
peratuur buiten of in de kassen vrijwel nooit te vinden. Een kunstmatig ge-
koelde ruimte is dan onontbeerlijk voor het bereiken van een goede indirecte 
kieming. Een kieming van 100% wordt nooit bereikt en werd ook door 
Crosier (1934) nergens vermeld. De niet-gekiemde sporangien zullen voor 
een deel niet kiemkrachtig zijn, voor een ander deel een vertraagde kieming 
vertonen. Het is niet onmogelijk, dat deze sporangien, na de inoculatie bij een 
hogere temperatuur gekomen, op directe wijze kiemen. 

Het vernevelen van de zwermsporen- en sporangien-suspensie gebeurt het 
best met een verstuiver van glas, zodat de suspensie niet met enig metalen 
voorwerp in aanraking komt. Het bereiden van de suspensie vindt eveneens 
in glazen voorwerpen plaats. De verstuiver kan met de mond, met een zware 
fietspomp of met een electrische luchtpomp bediend worden. In het laatste 
geval kunnen twee man bedienend personeel in een uur tijd ongeveer 7200 
zaailingen inoculeren. 

Het is de gewoonte *s morgens een serie te schiften in aangetaste en niet-
aangetaste zaailingen en 's middags een nieuwe serie te inoculeren. De nieuw 
te inoculeren kistjes moeten daartoe 's morgens goed gegoten worden, opdat 
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de grond goed vochtig is, terwijl dc bladeren *s middags weer droog kunnen 
zijn. De kistjes worden daarna op nat turfmolm geplaatst en na de inoculatie 
met glas bedekt. Hierdoor ontstaat een met waterdamp verzadigde of vrijwel 
verzadigde atmosfeer onder het glas, waarin de bladeren ongeveer een etmaal 
of zelfs langer vochtig kunnen blijven. 

Het is voor het goed uitvoeren van de inoculatie wenselijk, dat de bladeren 
te voren droog zijn, zodat gemakkelijk geconstateerd kan worden, welke plan-
ten of bladeren goed en welke niet goed bevochtigd zijn met de sporen-
suspensie. Het is gewenst, dat na de inoculatie alle bladeren of blaadjes over 
hun gehele oppervlakte goed nat zijn; er moet niet zo hier en daar een klein 
druppeltje suspensie liggen. Immers niet alle sporangien kiemen en niet alle 
zwermsporen slagen er in binnen te dringen. Met het aanbrengen van enkele 
ziektekiemen op een zaailing mag, wil een betrouwbare selectie kunnen wor
den toegepast, niet volstaan worden. De indirecte kieming is hierbij een 
welkom hulpmiddel. 

Direct na de inoculatie worden de kistjes met zaailingen met glas bedekt. 
Op deze wijze wordt een zeer hoge relatieve luchtvochtigheid lang genoeg 
gehandhaafd om een goede en betrouwbare infectie te garanderen. 24 uur is 
daartoe, volgens Crosier, lang genoeg. Na een etmaal wordt het glas ver-
wijderd, opdat de zaailingen niet gedurende de gehele fructificatieperiode (van 
5 a 7 dagen) in deze zeer vochtige en betrekkelijk donkere atmosfeer behoeven 
te vertoeven, waarin zij zeer sterk rekken en slap zouden worden. De normale 
groei wordt door deze maatregel zoveel mogelijk benaderd. Tengevolge van 
de bedekking na de inoculatie en tijdens de fructificatie vindt toch altijd nog 
een merkbare etiolering plaats. 

3 a 4 dagen na de inoculatie ontstaan op een aantal plantjes kleine donker-
grijze, meestal ingezonken plekjes. Het wordt dan tijd, de zaailingen weer met 
glas te bedekken, na hen goed nat gegoten te hebben. Na een verblijf van 
1—2 dagen in de aldus bereikte zeer vochtige atmosfeer kan een scherpe 
scheiding in aangetaste en niet-aangetaste planten worden gemaakt. De vat-
bare zaailingen zijn meestal zo sterk aangetast, dat zij van boven tot onder 
met grijs schimmelpluis bedekt zijn. Het grootste deel van de aangetaste 
zaailingen vertoont dit beeld; minder sterk aangetaste zaailingen zijn verre in 
de minderheid. De minder sterke aantasting kan tot uiting komen door een 
geringe hoeveelheid sporendragers met meestal meer necrose, of door een be-
perkt aantal infectieplekken met overvloedige fructificatie. Het tweede geval is 
een gevolg van een minder goed geslaagde inoculatie; bij het eerste geval is 
ongetwijfeld een geringere vatbaarheid in het spel. 

Bij de beoordeling van inoculaties worden alle plantjes, waarop sporangien-
dragers met sporangien worden gevonden, zij het veel of weinig, tot de vat-
bare zaailingen gerekend. Alleen plantjes zonder sporangiendragers worden 
als onvatbaar beschouwd en aangehouden. Deze zaailingen kunnen min of 
meer duidelijke necrotische punten of vlekjes vertonen, ten bewijze, dat de 
schimmel hier wel is binnengedrongen, maar zich niet verder dan tot deze 
zeer beperkte plekjes weet uit te breiden. Terwijl weer andere zaailingen, 
voorzover althans met het blote oog waarneembaar, in het geheel geen vlekjes 
vertonen. Later zal blijken, dat het al of niet optreden van deze vlekjes sterk 
aan een bepaalde afstamming gebonden is. Waarschijnlijk wordt de uitbrei-
ding van de schimmel, zo deze in zulke plantjes al binnendringt, nog sneller 
een halt toegeroepen dan in de met vlekjes reagerende zaailingen. 

De voor de infectie, groei van het mycelium en fructificatie optimale tempe-
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ratuur van 18—21° C wordt tijdens het verblijf in de inoculatiebakken zoveel 
mogelijk benaderd met behulp van verwarming in het voorjaar en koeling in 
de zomer. Omdat het traject tussen optimum- en maximum-temperatuur kleiner 
is dan dat tussen minimum- en optimum-temperatuur wordt er vooral naar 
gestreefd, de temperatuur niet boven 20° C te laten stijgen. Een daling van de 
temperatuur tot 15° C is zonder het minste gevaar voor het welslagen van de 
inoculatie, de incubatietijd wordt er slechts iets door verlengd. Voor het hand-
haven van de gewenste temperatuur zijn alle inoculatie-ruimten van twee ther-
mostaten voorzien, een voor verwarming en een voor koeling. 

De te inoculeren zaailingen worden kort na de opkomst, wanneer zij nog 
in het kiemblad-stadium verkeren, verspeend op een afstand van ongeveer 
4 cm in het vierkant. In een kistje van 4614 bij 34 cm binnenwerks komen 96 
plantjes te staan. De kistjes zijn met Wolmanzout behandeld om houtbederf 
tegen te gaan; het Wolmanzout heeft nooit een nadelige invloed op de groei 
van de zaailingen gehad. De gebruikte grond bestaat uit oude gecomposteerde 
aarde van ongeveer gelijke delen klei, zand, turfmolm, oude stalmest en com
post. De grond wordt niet gesteriliseerd. 

In het voorjaar krijgen de zaailingen extra warmte en licht. Hierbij heeft 
licht van hogedruk-kwiklampen zeer goed voldaan. Toegepast wordt ongeveer 
100 Watt per m2 tablet-oppervlakte; hoogte van de lampen ± Vi meter. Onder 
dit blauwgroene licht blijven de zaailingen kort wegens de geringe hoeveelheid 
rode stralen; hun kleur is mooi donkergroen. De blaadjes worden breed en fors. 
De extra belichting wordt gegeven van 's avonds ongeveer 11 uur tot 's mor-
gens ongeveer 7 uur. Plantjes, op een dergelijke manier behandeld, zijn vrijwel 
gelijk aan die, welke in de maanden Juni en Juli worden opgekweekt onder 
natuurlijke omstandigheden van goede verwarming en belichting. Licht van 
normale gloeilampen heeft veel minder goed voldaan. 

Er wordt naar gestreefd de zaailingen te inoculeren, wanneer zij zo groot 
zijn, dat de grond ongeveer bedekt is. Het aantal verspeende zaailingen, dat 
gemoculeerd moet worden en de beschikbare inoculatieruimte maakt het echter 
wel nodig, dat met inoculeren begonnen moet worden vodr de zaailingen dit 
stadium bereikt hebben, willen de laatst in behandeling komende zaailingen 
niet te groot en te lang worden. Nu is volgens Crosier (1934) het groeistadium 
van geen betekenis, wanneer de 100% relatieve luchtvochtigheid maar langer 
dan 11 uren gehandhaafd blijft. 

Inoculatie en daaropvolgende schifting kan ook in zaaipan of zaaipot toe
gepast worden. Maar gezien het veel kleinere bladoppervlak per zaailing in 
het kiembladstadium is de inoculatie van een zaailing met een vijftal blaadjes, 
die gezamenlijk ongeveer 16 cm2 grondoppervlakte bedekken, betrouwbaarder. 
Daar komt nog bij, dat aardappelzaad meestal over een periode van enkele 
weken kiemt; de kiemplantjes komen dus na elkaar op. Het is zeer wel moge
lijk, dat na de inoculatie in het zaaibed nog kiemplanten opkomen, die dus niet 
gemoculeerd worden en bij de beoordeeling als onvatbaar worden aangezien 
(wat zij dus niet behoeven te zijn). Bij verspeende zaailingen wordt hiervan 
geen last ondervonden, zodat het uittellen van aangetaste en niet-aangetaste 
planten zonder fouten kan plaats vinden, waardoor dus de splitsingsgetallen aan 
betrouwbaarheid winnen. 

Het inoculeren en schiften van jonge zaailingen in kistjes werd het eerst 
door Miiller (1928) en later door Lehmann, Schick & Schaper, Reddick en 
Black toegepast. Deze methode is het eenvoudigst, omdat reeds in een vroeg 
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stadium van de groei, wanneer de zaailingen nog klcin zijn en nog weinig 
ruimte behoeven, de vatbare individuen verwijderd kunnen worden. Het in 
serie inoculeren van grotere, reeds opgepotte planten is veel moeilijker en niet 
efficient. De resistente zaailingen zijn als volwassen planten steeds resistent. 

De in Cambridge in gebruik zijnde methode (volgens mondelinge mede-
deling van Prof. Salaman) komt hierop neer, dat aparte, afgeplukte bladeren 
in een vochtige ruimte met een druppel zoosporensuspensie worden. geinocu~ 
leerd. Deze methode is wel geschikt om de vatbaarheid van een en dezelfde 
plant voor een aantal physio's of isolaties van Phytophthora infestans te ondeiv 
zoeken, wanneer nog geen knollen aanwezig zijn, waaruit stekken opgekweekt 
zouden kunnen worden. Voor serie-onderzoek, waarbij duizenden en duizen-
den zaailingen op resistentie geschift worden, is deze methode niet snel ge-
noeg en vraagt veel te veel administrate. In 1947 werd, voor een speciaal 
doel, een proef met deze inoculatiemethode uitgevoerd (biz. 27). 

Bij het onderzoek werden zowel zaailingen als stekken gebruikt. Stekken 
werden als volgt verkregen. Van uitgelopen knollen worden voorzichtig 
scheuten afgebroken; de knol wordt verder bewaard, de scheuten worden in 
de grond gestoken op dezelfde afstand als bij zaailingen gebruikelijk, d.i. 
4 cm in het vierkant. Wanneer de scheuten een lengte van ongeveer 2 cm 
of meer hebben, is een goede aanslag en een vlotte groei vrijwel verzekerd. 
Bij een geringere scheutlengte is de aanslag meestal wel voldoende, maar de 
groei veelal traag. Wanneer deze stekken een voldoend grote rozet van bla
deren gemaakt hebben, volgt inoculatie op de gebruikelijke, maar hier nog 
zorgvuldiger uitgevoerde wijze, omdat deze plantjes meer in lengte en blad-
oppervlakte verschillen dan zaailingen. 

Schick & Lehmann (1936) waren de eersten, die onbewortelde stekken ge-
bruikten. Deze worden gesneden van veldplanten, dus in Juni, Juli en Augustus 
en geplaatst in nat scherp zand. Volgens de ervaringen van Schick & Lehmann 
blijven de stekken, op deze manier behandeld, langer in een goede toestand 
dan afgeplukte bladeren. 

Van onbewortelde stekken werd in het in dit proefschrift behandelde werk 
slechts bij hoge uitzondering gebruik gemaakt, nl. alleen bij het in stand houden 
van de physio's van Phytophthora infestans. De ervaringen waren gunstig, 
d.w.z. de onbewortelde stekken reageerden niet anders dan de bewortelde 
stekken. 

In tabel 1 wordt een chronologisch overzicht gegeven van de gemaakte isola
ties, van de physio's, waartoe deze isolaties behoren en van het gebruik, dat 
van de physio's in de loop der jaren bij de serie-inoculaties gemaakt werd. 
Later (hoofdstuk III) zal medegedeeld worden, in welk opzicht de verschil-
lende physio's zich van elkaar onderscheiden. 

De isolaties worden met een hoofdletter aangeduid, de physio's met hoofd-
letter N van Nederland en een cijfer. Deze aanduiding werd gekozen ten einde 
verwarring met de cijfers van Lehmann en met de letters van Black en Reddick 
te voorkomen. 

De in tabel 1 genoemde isolaties zijn voor een deel van het Laboratorium 
voor Phytopathologie te Wageningen verkregen en identiek aan de door de 
Bruyn (1951) genoemde. 

Alle physio's worden op stekken in stand gehouden door voortgezet over-
enten, zolang materiaal voor serie-inoculaties of proeven nodig is. De stekken 
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TABEL 1. Overzicht van de physio's, hun herkomst en hun gebruik. 
Survey of the races, their origin and their use. 

Isolatie 
Isolate 

A 

B 

C 

D 

E 

F 

G 

H 

I 

K 

L 

M 

O 

U 

Herkomst 
Origin 

1943, Voran-knol, 
Zeeland 

1943, Erika-loof, 
I.v.P., Wag. 

1944, practijkras, 
Hoofddorp 

1944, Erika, 
Hoofddorp 

1945, ? 
Veghel 

1945, Erika, 
Veghel 

1945,CB.43S9-41*), 
Hoofddorp 

1945, C.B. 4389-69, 
Hoofddorp 

1945, CB. 4364-37, 
Hoofddorp 

1946, CB. 44155-6, 
Hoofddorp 

1947, ?, waarsch. uit 
I, Wageningen 

1948, zaailingenveld, 
Hoofddorp 

1949, zaailing kas, 
Hoofddorp 

1950, CB. 4768-36, 
Hoofddorp 

*) Dit stamnummer betekent: : 

Phyf 
Race 

N 

N 

N 

N 

N 

N 

N 

N 

N 

N 

N 

N 

N 

N 

zaailin 

sio 
» 

1 

2 

1 

2 

1 

2 

4 

5 

7 

6 

3 

7 

8 

9 

1944 

N 1 

N 2 

g nummei 

Gebruikt voor inoculations 
Used t 

1945 

N 1 

N 2 

• 41, ae 

or inoculations in 

1946 1947 1948 

N 1 N 1 

N 2 N 2 N 2 

N 4 N 4 

N 5 N 5 

N 7 

N 6 N 6 

N 3 

selecteerd uit kruisin* 

in 

1949 

N 6 

N 7 

3 numrr! 

1950 

N 8 

er 89, 

1951 

N 8 

N 9 

in het 
jaar 1943 gemaakt. 
This means: seedling 41, selected out of the progeny of the cross 79, which was made in '43. 

worden geplant in potten en onder glazen klokken wordt dc gcwenste lucht-
vochtigheid bereikt De klokken worden tussen inoculatie en fructificatie niet 
verwijderd, teneinde vermenging tegen te gaan. 

Wanneer geen inoculatie-materiaal meer nodig is, worden knollen geinocu-
leerd door een druppel van een zo schoon mogelijk gewonnen sporangien-
suspensie in een snede in de knollen te brengen. Nadat zich symptomen van 
knolaantasting gaan vertonen, worden de knollen in papieren zakken koel 
bewaard. Het Phytophthora-mycelmm blijft, blijkens opgedane ervaringen, 
minstens twee maanden in leven onder befaoud van de pathogeniteit. Welke de 
maximale tijd is, gedurende welke P. infestans op deze wijze goed te conser-
veren is, is nog in onderzoek. Na doorsnijden en vocfatig leggen, ontstaan weer 
sporangien, die afgespoeld en op scheutstekken overgebracht kunnen worden. 
Omdat de inoculaties niet steriel kunnen worden uitgevoerd, is het inoculeren 
en bewaren van minstens vijf knollen per isolatie gewenst. De kans op ver-
liezen van materiaal van P . infestam door verontreiniging van de gelnoculeerde 
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knollen met andere schimmels en/of bacterien wordt hierdoor verkleind. De 
Bruyn (1943, 1951) houdt haar Phytophthora-isolaties steeds op knollen in 
stand. 

Er bestaan verschillende andere methoden voor het in stand houden van 
Phytophthora-cultures: op voedingsbodem van bonen-agar (Crosier, 1934) of 
mout-agar (Schick & Lehmann, 1936), op voedingsbodem van aardnotendoppen 
(Snieszko, Carpenter, Lowe & Jakob, 1947), op bonen-agar onder minerale olie 
(Wernham, 1946; Buell & Weston, 1947; Wernham & Miller, 1948), op agar 
met gemalen gedroogd erwtenloof (Dickinson & Keay, 1948). Aan het minder 
bewerkelijke in stand houden op knollen en planten werd de voorkeur gegeven. 

Verklating van enkele gebruikte termen. 

Vaak worden termen in meer dan een betekenis gebruikt. Daar dit een onge-
wenste toestand is, zijn pogingen om te komen tot algemeen aanvaarde defini-
ties zeer toe te juichen. Naast andere onderzoekers heeft Quanjer (1942) 
definities voor een aantal termen voorgesteld. Vatbaar, overgevoelig en patho-
geen worden in de volgende bladzijden gebruikt in de door Quanjer gedefi-
nieerde betekenis. Een aantal andere termen, die door Quanjer niet werden 
omschreven of die door de schrijver in een andere betekenis worden gebezigd, 
volgen hieronder. 

Resistentie en onvatbaarheid worden beide gebruikt om aan te geven, dat een 
besmette plant geen symptomen vertoont of slechts kleine necrotische vlek-
ken, die zich niet uitbreiden en waarop geen sporangien worden gevormd. 
Resistent en onvatbaar, in deze zin gebruikt, zijn synoniem met „immune" 
uit de meeste Amerikaanse en met „immun" uit de meeste Duitse literatuur. 
Black gebruikt „resistant" en „immuneM beide in bovenbedoelde betekenis. 

Differentiatie: het verschijnsel, dat een parasiet bestaat uit een grotere of klei-
nere verzameling van vormen, die in bepaalde eigenschappen van elkaar* 
verschillen. In dit geschrift vooral gebruikt voor de verschillen in patho-
geniteit. 

Physio: door Oort (1944) voorgestelde afkorting van physiologisch ras; hier 
gebruikt voor vormen, die in pathogeniteit verschillen. 

Toetssortiment: een zodanig gekozen reeks van waardplanten, dat alle bekende 
physio's hiermede onderscheiden kunnen worden. 

Spectrum: reeks van waardplanten, die vatbaar zijn voor een physio of voor de 
soort als geheel. B.v. tot het spectrum van P . infestans behoren S. tubero
sum, S. acaule, 5 . demissum (ten dele), S. ly coper sicum, etc.; het spectrum 
van physio N 1 omvat de rassen van S. tuberosum en daarmede gelijk te 
stellen rassen of klonen, met uitzondering van de W-rassen; dat van phy
sio N 2 omvat de rassen van S. tuberosum, de W-rassen en de daarmee 
gelijk te stellen rassen of klonen. 

Zaailing: de plant, die rechtstreeks uit het aardappelzaad is opgegroeid. 

21 



Kloon: een vegetatief vermeerderde zaailing. In dit geschrift gebruikt voor een 
kloon, die nog niet in de practijk geteeld wordt. 

Ras: cen kloon, die in de practijk een grotere of kleinere verbreiding heeft ge-
vonden. 

Genetisch gezien zijn een zaailing, een kloon en een ras bij de aardappel dus 
hetzelfde. 
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HOOFDSTUK III 

ONDERZOEK OVER DE DIFFERENTIATE VAN PHYTOPHTHORA INFESTANS 

A. Onderzoek met in Nederland geisoleerde physio's. 

De eerste aanwijzingen over het bestaan van differentiate bij P . infestans 
werden verkregen in 1932, tocn in Streckenthin (Duitsland) de door Miiller 
op resistentie tegen Phytophthora gekweekte W-rassen plotseling aangetast 
werden. De toen geisoleerde vorm van P . infestans werd het S-type genoemd, 
terwijl de „oude, gewone" vorm van P . infestans als A-type werd aangeduid. 
Het A-type was niet en het S-type wel pathogeen voor de W-rassen. De oude 
cultuurrassen werden door beide typen aangetast. 

De tot de groep van de W-rassen behorende rassen Erika, Aquila, Robusta 
en Fruhnudel waren ook voor 1940 reeds in Nederland aanwezig en werden 
ook hier aangetast door P . infestans. Mej. H. L. G. de Bruyn isoleerde de hier-
op voorkomende vorm en stond hiervan, met de „gewone" P . infestans, mate-
riaal af ten behoeve van het veredelingswerk op resistentie. Op het Verede-
lingsbedrijf van het Centraal Bureau te Hoofddorp werd de „gewone, oude" 
Phytophthora met N 1 en de vorm van Erika met N 2 aangeduid. Het verschil 
in spectrum dezer twee physio's is in tabel 2 aangegeven. 

TABEL 2. Spectrum van N 1 en N 2. 
Spectrum of N 1 and N 2. 

Groep 
Group N 1 N 2 

I Oude cultuurrassen — — 

II, etc. W-rassen + — 

— = vatbaar + = onvatbaar 
susceptible immune 

De waardplanten worden in groepen verdeeld, al naar hun vatbaarheid en 
resistentie. Omdat groep II later onderverdeeld zal worden, wordt deze groep 
in plaats van met II, met II, etc. aangeduid. 

In 1945 werd P . infestans ge'isoleerd van 3 klonen, onvatbaar voor N 1 en 
N 2 (tabel 1). Na vermeerdering op stekken van een S. ta6erosum~ras werd 
voldoende materiaal verkregen om een uit 38 nummers bestaande collectie van 
rassen en klonen te kunnen inoculeren. De resultaten van deze proef worden 
in tabel 3 weergegeven. 
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TABEL 3. Spectrum van N 1, N 2, N4, N 5 en N 7. 
Spectrum of N L N 2, N 4, N 5 and N 7. 

(1946) 

Groep 
Group 

I 

II 

III 

IV 

V, etc. 

Berlikumer geeltje 
Bloemgraafje 
Deva 
Eersteling 
Eigenheimer 
Flava 
Fransen 
Fruhmolle 
Furore 
Geelblom 
Jubel 
Katahdin 
Koopmans Blauwe 

Erika 
Friihnudel 
Robusta 

4334—49 
4364—37 
4364—42 
4389—41 

4334—96 
4371—41 
4387—36 

437—26 
—82 
—118 

4311—32 
—40 

4322—13 
—16 

4327—25 
4357—23 

—43 
—50 

4391—48 
4393—29 
4399—14 

43135—17 

N l 
— 

— 

— 

— 

— 

— 

— 

— 

— 
— 

— 

— 

— 

4-
+ 
+ 

+ 
4-
4-
4-

+ 
+ 
+ 
4-
4-
+ 
+ 
+ 
+ 
4-
+ 
+ 
+ 
4-
+ 
+ 
+ 
+ 

N 2 
— 

— 

— 

— 

— 

— 

— 

— 

— 

— 

— 

— 

— 

. 

— 

— 

+ 
+ 
+ 
+ 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
4-
+ 
+ 
+ 

N 4 
— 

— 

— 

— 

— 

_ _ 

___ 

— 

— 

_ _ 

— 

— 

— 

+ 
+ 
+ 

— 

— 

— 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
-f 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
4-

N 5 
— 

— 

_ 

— 

— 

— 

— 

— 

—__ 

___ 

4-
4-
4-

4-
+ 
+ 
4-

— 

— 

— 

4-
+ 
4-
+ 
4-
+ 
+ 
4-
+ 
+ 
+ 
4-
4-
4-
+ 

N 

+ 
4-
+ 
+ 
4-
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
4-
+ 
+ 
+ 
4-
4-
4-
4-

Door het kiezen van een vertegenwoordigcr uit de groepen II, III en IV* 
van tabel 3 kan een sortiment worden samengesteld, dat de pathogeny ver-
schillen tussen de 5 thans bekende physio's aantoont (zie tabel 4 ) . Aan dit 
toetssortim-ent werd Eigenheimer als vertegenwoordiger van groep I toege-
voegd. 

TABEL 4. Toetssortiment ter onderscheiding van N l , N2 , N4 , N 5 en N7 . 
Testseries {or differentiating N I, N'2, N 4, N 5 and N 7. 

N l N 2 N 4 N 5 N 7 
I Eigenheimer — — — — — 

II Friihnudel 4- — 4- 4- — 
III 4364—37 + 4- — + — 
IV 4334—96 4- 4- 4- — + 
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Met het S. fafcerosum-ras Eigenheimer kunnen verschillen in spectrum niet 
worden aangetobnd. Toch kan het niet gemist worden in het toetssortiment, 
omdat bij afwezigheid van dit ras niet kan worden geconstateerd of een 
isolatie tot physio N 1 behoort of dat de inoculatie mislukt is. De betekenis 
van het andere ras en de beide klonen is zonder meer duidelijk. 

Aangezien van de isolaties geen een-sporangium- of een-zwermspore-isola-
ties werden ontvangen, bestond de mogelijkheid, dat er met mengsels in plaats 
van met in pathogeen opzicht eenvormige physio's gewerkt werd. N 2 zou 
b.v. als vermenging N 1 kunnen bevatten, waarvan op het toetssortiment niets 
kan blijken. Door een eenmalige vermeerdering van N 2 op Friihnudel is deze 
eventuele verontreiniging met N 1 onmiddellijk verdwenen. Door N 2 op 
Friihnudel in stand te houden, wordt automatisch verontreiniging met N 1 en 
ook met N 4 en N 5 voorkomen. Een verontreiniging van N 4 met N 1, N 2 
en/of N 5 is ongedaan te maken en te voorkomen door N 4 op 4364-37 in 
stand te houden. N 5 kan gezuiverd of van vermenging gevrijwaard worden 
door instandhouding op 4334-96. Isolatie I zou, afgaande op de reactie van 
het toetssortiment, een mengsel van N 2 en N 4 (en ook nog N 1) kunnen 
zijn. N 1 kan direct uit dit eventuele mengsel verwijderd worden door ver
meerdering op Friihnudel of 4364-37. Door van isolatie I sub-isolaties te 
maken van Friihnudel en van 4364-37 en deze eenmaal op Friihnudel resp. 
4364—37 te vermeerderen, moet het eventuele mengsel van N 2 + N 4 in zijn 
componenten te scheiden zijn. Proefondervindelijk werd aangetoond, dat er 
geen ontmenging plaats vond. Isolatie I is dus een nieuw physio (N7 ) . 

Een verontreiniging van N 1 met een of meer van de andere physio's kan 
onmiddellijk op het toetssortiment geconstateerd worden. Het her-isoleren 
van N 1 is evenwel minder gemakkelijk. Het maken van een-zwermspore- of 
een-sporangium-isolaties is daartoe de zekerste weg. Hetzelfde geldt mutatis 
mutandis voor een verontreiniging van N 2 en N 4 met N 7. 

Uit de gegevens van tabel 3 kunnen enkele regels opgesteld worden in ver-
band met de vatbaarheid en onvatbaarheid der rassen en klonen. 

1. Vatbaarheid voof N 1 gaat steeds samen met vatbaarheid voor alle andere 
physio's. Alle physio's hebben dus het spectrum van physio N 1 gemeen. 

2. Vatbaarheid voor N 2 kan samen gaan met resistentie tegen N 1, maar 
gaat steeds samen met vatbaarheid voor N 7. Het spectrum van N 2 is dus 
wijder dan dat van N 1; dat van N 7 is weer wijder dan dat van N 2. 

3. Vatbaarheid voor N 4 kan gecombineerd zijn met resistentie tegen N 1, 
maar is steeds gekoppeld aan vatbaarheid voor N 7. Physio N 4 heeft dus 
een wijder spectrum dan N 1; dit is, voorzover het van het spectrum van 
N 1 afwijkt, anders dan het overeenkomstige deel van dat van N 2. Het 
spectrum van N 7 is wijder dan dat van N 4. 

4. Resistentie tegen N 7 gaat samen met resistentie tegen N 2 en N 4. De 
spectra van N 2 en N 4 zijn dus in dat van N 7 opgenomen. 

5. Vatbaarheid voor N 5 kan samen gaan met resistentie tegen N 1, N 2, 
N 4 en N 7. Het spectrum van physio N 5 is dus wijder dan dat van N 1; 
het is in het gedeelte, dat van het spectrum van N 1 verschilt, anders dan 
de overeenkomstige gedeelten van de spectra van N 2, N 4 en N 7. De 
spectra van N 2, N 4, N 5 en N 7 vertonen dus kwalitatieve verschillen. 

6. Resistentie tegen N 5 en N 7 gaat samen met resistentie tegen de andere 
physio's. Resistentie tegen de physio's met de wijdste spectra geeft dus 
steeds resistentie tegen de physio's met nauwere spectra. 
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Een en ander kan schematisch als volgt voorgcsteld worden (fig. 1). 

Fig. 1. Schematische voorstelling van samenhang en verschil tussen de physio's. 
Scheme of relationships and differences between races. 

In 1946 werd Phytophthora-aantasting waargenomen van kloon 44155-6, 
wclke onvatbaar was voor alle destijds bekende physio's. De gemaakte isolatie 
werd met K aangeduid en later physio N 6 genoemd. In het voorjaar van 1947 
werd, na ontvangst uit Wageningen en vermeerdering, met de physio's N 1, 
N 2, N 3, N 4, N 5 en N 6 op stekken van 64 rassen en klonen een verge-
lijkende proef genomen. De resultaten van deze proef zijn, in samengevatte 
vorm, vermeld in tabel 5. 

TABEL 5. Spectra van de physio's N 1, N 2, N 3, N 4 , N 5 en N 6 en toetssortiment. 
Spectra of races N 1, N 2, N 3, N 4, N 5 and N 6 and testseries. 

(1947) 
Groep 
Group 

I 
II 

III 
IV 
V 

VI. etc. 

Aantal klonen 
Number 
clones 

9 
19 
5 

15 
4 

12 

of N l 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

N 2 

— 

+ 
+ 
+ 
+ 

N 3 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

N 4 

+ 
— 

+ 
+ 
+ 

N 5 

+ 
+ 

— 

4-
+ 

N 6 

+ 
— 

— 

— 

+ 

Toetssortiment 
Testseries 

Eigenheimer 
43154-5 
4432-5 
44158-4 
4414-2 
4456-15 

Omdat de klonen 4364-37 en 4334-96 (tabel 4) virusziek geworden waren 
en om practische redenen de voorkeur gegeven werd aan gezonde klonen, 
werd een nieuw toetssortiment samengesteld uit klonen, wier vatbaarheid en 
resistentie door bovenstaande proef bekend waren geworden. Het toetssorti
ment wordt in de laatste kolom van tabel 5 vermeld. 

Kloon 4414-2 werd toegevoegd, omdat deze exclusief vatbaar voor N 6 is. 
4414-2 is dus zeer geschikt voor vermeerdering van N 6, waarbij vermenging 
met een ander physio kan worden voorkomen. Als geheel onvatbaar werd 
nog toegevoegd 4456-15. 

Afgaande op de reacties van 4431-5 en 44158-4 zou isolatie K een mengsel 
kunnen zijn van de physio's N 4 en N 5. Sub-isolaties, gemaakt van en ver-
meerderd op resp. 4431-5 en 44158-4, blijken niet van isolatie K te verschillen. 
De vatbaarheid van 4414-2 en andere klonen voor isolatie K is dus niet een 
gevolg van de samenvoeging van N 4 en N 5 in mengsel, maar van de patho-
geniteit van physio N 6. 

Het is uit tabel 5 duidelijk, dat met geen der 64 onderzochte rassen en 
klonen N 3 van N 1 gedifferentieerd kan worden. Er is nog wel verschil, 
maar dit is zo gering, dat dit physio weinig interessant is en daarom weinig 
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meer gebruikt werd. Op biz. 84 wordt aangetoond, dat N 3 tussen N 1 en 
N 5 in staat. 

Belangwekkender is physio N 6, waarvoor alle 5 . rufcerosum-rassen (groep I) 
- de W-rassen uitgezonderd - vatbaar en alle W-rassen en daarmede gelijk 
te stellen rassen (groep II) onvatbaar zijn; alle klonen, vatbaar voor N 4 
(groep III) of N 5 (groep IV), zijn vatbaar voor N 6. Enkele klonen zijn 
alleen voor N 6 vatbaar (groep V ) , o.a. 44155-6, de kloon, waarop N 6 werd 
gevonden. Resistentie tegen N 6 gaat samen met onvatbaarheid voor de phy
sio's N 1, N 4 en N 5 en kan samengaan met vatbaarheid voor N 2. Het 
spectrum van N 6 omvat dus niet alleen die van N 4 en N 5, maar is nog 
verder uitgebreid door de vatbaarheid van groep V. 

Het schema van biz. 26 kan dus nu de volgende uitbreiding ondergaan 
(fig. 2) . 

N 1 

Fig. 2. Schematische voorstelling van samenhang en verschil tussen de physio's. 
Scheme of relationships and differences between races. 

De resultaten van een andere in 1947 genomen proef zijn met de tot nog toe 
verkregen resultaten geheel in overeenstemming. In deze proef waren zaai-
lingen betrokken uit 12 kruisingen en 4 spontane zelfbestuivingen van ver-
schillende afstamming. De zaailingen werden op de methode volgens Salaman 
(biz. 19) onderzocht op hun resistentie tegen de physio's N 1, N 2, N 4, N 5 
en N 6. Voor elk physio werd een blaadje van elke zaailing afgeplukt en op 
schoongewassen, vochtig zand in glazen schalen geplaatst. Op elk blaadje 
werd een druppel suspensie van zwermsporen en sporangien geplaatst. De 
resultaten van deze proef worden, kort samengevat, in tabel 6 vermeld. 

TABEL 6. Aangetroffen combinaties van vatbaarheid en resistentie. 
Occurring combinations o[ susceptibility and immunity. 

(1947) 
Groep 
Group 

I 

III 
IV 

V 
II 

VI, etc 

N l 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

N2 

+ 
— 

+ 
+ 

— 

— 

+ 
— 

+ 

N4 

— 

+ 
— 

+ 
— 

+ 
+ 
+ 
+ 

N5 

— 

— 

+ 
— 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

N6 

— 

— 

— 

— 

— 

— 

— 

+ 
4-
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Alle volgens het schema mogclijke combinaties van vatbaarheid en onvat-
baarheid (N 7 buiten beschouwing gelaten) werden dus aangetroffen. Dat 
niet alle in tabel 6 opgesomde vatbaarheid-resistentie-combinaties in tabel 5 
voorkomen, is een gevolg van het (tit, dat de klonen als zaailing geselecteerd 
werden op resistentie tegen N 1 + N 2, met uitzondering van de klonen van 
groep II, die slechts met N 1 werden gemoculeerd. Alle combinaties met 
— voor N 2 zijn daardoor weggevallen. De derde in tabel 6 genoemde com-
binatie: resistent tegen N 1 en N 2, vatbaar voor N 4, N 5 en N 6 ontbreekt 
eveneens in tabel 5. 

Een logische gevolgtrekking uit de voorgaande beschouwingen is de vol-
gende: wanneer nieuwe zaailingen geselecteerd moeten worden op resistentie 
tegen alle bekende physio's, kan er mee volstaan worden deze zaailingen te 
inoculeren met een physio of met een mengsel van physio's, dat alle spectra 
omvat. In 1948 werden daarom de nieuwe zaailingen gei'noculeerd met een 
mengsel van N 2 + N 6 (niet N 6 + N 7, omdat N 7 toen niet aanwezig 
was). In hoofdstuk V wordt de juistheid van deze conclusie verder gestaafd. 

Begin Juli 1948 werd een begin van Phytophtftora-aantasting waargenomen 
in een perceel nieuwe zaailingen, die in de kas op resistentie tegen N 2 en N 6 
geselecteerd en eind Mei uitgeplant waren. De aantasting breidde zich uit tot 
een vrijwel algemene in bepaalde families, hetgeen achteraf gemakkelijk te 
verklaren was (zie biz. 85). Uit deze families werden 9 isolaties gemaakt. Na 
een eenmalige vermeerdering werd voldoende materiaal verkregen voor het 
inoculeren van het toetssortiment. Omdat de 9 isolaties onderling gelijk bleken 
te zijn, wordt in tabel 1 en tabel 7 alleen isolatie M genoemd. 

TABEL 7. Reacties van het toetssortiment, gemoculeerd met de bekende physio's en 
isolatie M (physio M7). 
Reactions o[ the testseries inoculated with the known races and isolate M 
(race N 7). 

(1948) 

Groep 
Group 

I 
II 

III 
IV 
V 

VI, etc. 

Toetssortiment 
Testseries 

Eigeeheimer 
43154-5 
4431-5 
44158-4 
4414-2 
4456-15 

N l 

— 

4-
4-
4-
4-
+ 

N 2 

— 

— 

+ 
+ 

+ 
+ 

N 3 

— 

4-
+ 
4-
4-
+ 

N 4 

— 

4-
— 

4-
4-
+ 

N 5 

— 

4-
4-

— 

4-
+ 

N 6 

— 

4-
— 

— 

— 

+ 

Isolatie M 
(N7) 
Isolate M 
(N7> 

— 

— 

4-
+ 
4-

Oordelend naar de reactie van het toetssortiment op isolatie M, zou deze 
een mengsel van N 2 en N 4 kunnen zijn. Het feit, dat isolatie M voorkwam op 
zaailingen, die onvatbaar zijn voor N 2 + N 6, sluit deze mogelijkheid echter 
uit. Niettemin werden nog enkele proefjes hierover genomen. Van 3 van de 9 
isolaties werden sub-isolaties gemaakt van en vermeerderd op 43154-5 en 
4431-5. Na een eenmalige geisoleerde vermeerdering op deze twee klonen 
moet de scheiding van het mengsel in de componenten volledig zijn. De reac-
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ties van de geinoculeerde toetssortimenten toonden echter aan, dat geen ont-
menging had plaatsgevonden. Bovendien ageerden twee een-sporangium-
isolaties op het toetssortiment precies als isolatie M zelf. Isolatie M is dus een 
physio, dat afwijkt van N 1, N 2, N 3, N 4, N 5 en N 6. Het spectrum van 
isolatie M (tabel 7) omvat dus de spectra van de physio's N 2 en N 4. Dit is 
met physio N 7 eveneens het geval. Hoewel niet met zekerheid kan worden 
aangetoond,.dat isolatie M identiek is aan physio N 7, omdat isolatie I en de 
destijds gebezigde aardappelklonen niet meer aanwezig zijn, werd isolatie M 
tot physio N 7 gerekend. 

Met stekken van in de zomer van 1948 nog aanwezige overjarige knollen 
kon nog een uitgebreidere proef werden genomen. Er werd van elke kloon 
een stek gestoken en er werd alleen met N 7 gei'noculeerd. De resultaten wor
den medegedeeld in tabel 8, waarin ter vergelijking tevens de vatbaarheid 
voor de physio's N 1 tot en met N 6 (met uitzondering van N 3) werden op-
genomen. 

TABEL 8. Spectrum van physio N 7 in vergelijking met die van N 1, N2 , N4 , N 5 e nN6 . 
Spectrum of race N 7 in comparison with those of N 1, N 2, N 4, N 5 and N 6, 

(1948) 
Groep 
Group 

I 
II 

III 
IV 
V 

VI 
VII, etc. 

Aantal klonen 
Number of clones 

5 
8 
3 
6 

24 
6 

90 

N l 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

N2 

— 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

N4 

+ 
— 

+ 
+ 
+ 
+ 

N5 

+ 
+ 
— 

+ 
+ 
+ 

N6 

+ 
— 

— 

— 

+ 
+ 

N7 

+ 
+ 

+ 

In tabel 8 wordt weer bevestigd, dat vatbaarheid voor N 1, N 2 of N 4 
steeds samengaat met vatbaarheid voor N 7. Vatbaarheid voor N 5 of N 6 
kan wel samengaan met resistentie tegen N 7. Zes klonen, die onvatbaar 
waren voor N 2 en N 6, blijken nu vatbaar te zijn voor N 7. Deze vormen nu 
de nieuwe groep VI. Hieruit blijkt nu, dat het spectrum van N 7 nog wijder 
is dan dat van N 2 en N 4 tezamen. Hetzelfde werd reeds eerder gevonden 
voor N 6 ten opzichte van N 4 en N 5 (biz. 27). 

Dank zij de medewerking van Mej. H. L. G. de Bruyn (Laboratorium voor 
Phytopathologie) kon in 1949 een proef genomen worden met door haar van 
kweekmateriaal van Dr H. J. Toxopeus (Instituut voor Veredeling van Land-
bouwgewassen) gemaakte isolaties van Phytophthora infestans, aangeduid als 
Hl2 , K13, N3 (niet te verwarren met physio N 3 ) , 4-R4 en St. Deze werden 
in knollen ontvangen en na een eenmalige vermeerdering gespoten over stek
ken van 94 verschillende rassen en klonen. Ter vergelijking werden dezelfde 
stekken met de bekende physio's geinoculeerd. De resultaten zijn samengevat 
in tabel 9. Hierin worden rassen en klonen, waarmede geen verschillen tussen 
de isolaties konden worden aangetoond, niet met name genoemd, maar als 
groepen vermeld (groepen I en II en de laatste groep VII, etc.). 
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Wat bctreft de physio's, worden alle in het voorgaandc gemaakte gevolg-
trekkingen weer bevestigd. Interessant zijn de gcgevens van de nieuwe isola-
ties. Dat HI2 en 4-R4 in de keten 

N 1 

staan, blijkt onmiddellijk uit de reacties van groep II. Isolatie HI2 geeft de-
zelfde resultaten als N 6. Isolatie 4-R4 staat tussen N 4 en N 6 in, omdat 
vatbaarheid voor N 4 steeds samengaat met vatbaarheid voor 4-R4 en vat-
baarheid voor N 5 samen kan gaan met vatbaarheid voor of resistentie tegen 
4-R4, terwijl sommige klonen, die vatbaar zijn voor N 6, resistent zijn tegen 
4-R4. 

De isolaties K13, N3 en St daarentegen staan in de andere keten 

N I 

naar uit de reacties van groep II blijkt. Een nadere plaatsbepaling is mogelijk 
aan de hand van de reactie van de volgende klonen. 4558-1, 4624-2, 4641-1, 
4643-17, 4649-10, 4649-13 en 4651-6 tonen aan, dat N3 en K13 een nauwer 
spectrum hebben dan St en N 7. Isolatie N3 verschilt slechts in de reacties 
van 4460-11 en 4643-7 van K13. 4567-13, 4640-1, 4640-5, 4641-7, 4641-12, 
4649-25 en 4673-2 tonen aan, dat isolatie St een nauwer spectrum heeft dan 
N 7. De conclusie luidt dus: 
1. dat isolatie HI2 identiek is aan N 6 en dat isolatie 4-R4 tussen N 4 en N 6 

in staat. 

( Isolatie H i2 
Physio N 4 Isolatie 4-R4 s ™ . X T . 

3 ( Physio N 6 
2. dat de isolaties N3, K13 en St in deze volgorde een wijder spectrum hebben 

en in de keten N 2 — N 7 staan. 
Physio N 2 Isolatie N3 Isolatie K13 Isolatie St 
Physio N 7. 
De interpretatie van deze gegevens ondervindt moeilijkheden, omdat 

1. de proef niet herhaald werd. Daar staat evenwel tegenover, dat de reacties 
van de rassen en klonen ten opzichte van de bekende physio's volkomen 
overeenstemden met wat reeds eerder gevonden werd. Dit geeft de indruk, 
dat de proef betrouwbaar is. 

2. niet is aangetoond of de isolaties al of niet mengsels van physio's waren. 
Aangenomen, dat de resultaten betrouwbaar waren en de isolaties niet uit 

mengsels van physio's bestonden, zou de conclusie moeten zijn, dat het moge
lijk is, dat tussenvormen tussen de thans bekende physio's bestaan. Het ver-
schijnsel, dat physio N 3 slechts in enkele proeven (biz. 84) van physio N 1 
te scheiden is, lijkt hier zeer veel op. Alvorens evenwel een conclusie in deze 
zin getrokken kan worden, moet aan bovenstaande twee voorwaarden voldaan 
worden. 

In 1949 werd een van de op resistentie tegen N 6 en N 7 geselecteerde 
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zaailingeti enkele weken na het oppotten door P . infestans aangetast. Na inocu-
latie van het toetssortiment met de nieuwe isolatie O kwam aan het licht, dat 
deze een ander spectrum bezat. Het toetssortiment reageerde als volgt 
(tabel 10). 

TABEL 10. Reacties van het toetssortiment en spectrum van physio N 8 . 
Reactions of testseries and spectrum of race N 8. 

(1949, 
Groep 
Group 

I 
II 

III 
IV 
V 

VI 
VII 

1950) 
Toetssortiment 
Testseries 

Eigenheimer 
43154-5 
4431-5 

44158-4 
4414-2 

45140-2 
4456-15 

VIII, etc. 4737-33 

N l 

— 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

N 2 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

N 4 

— 

+ 
— 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

N 5 

+ 
+ 

+ 
-h 
+ 
+ 

N 6 

+ 

+ 
+ 
+ 

N 7 

— 

— 

— 

+ 
+ 
— 

+ 
+ 

Isolatie O 
(N8) 
Isolate O 
(N8) 

+ 

Aantal 
klonen 
Number 

of clones 

8 
11 
2 
1 
4 

20 
249 
310 

Het feit, dat isolatie O kloon 4456-15 aantast, is reeds voldoende bewijs, 
dat deze isolatie geen mengsel kan zijn van de physio's N 6 en N 7 b.v. De 
proef op de som werd geleverd door sub-isolaties van isolatie O te maken en 
te vermeerderen op resp. 43154-5, 4431-5, 44158-4 en 4414-2. Deze sub-isola-
ties ageerden geheel als de oorspronkelijke isolatie, zodat deze geen mengsel 
is, maar een nieuw physio (N 8) moet zijn. N 8 heeft een wijder spectrum dan 
alle andere physio's. Het omvat de spectra van alle tot nog toe bekende phy
sio's en bezit daarenboven nog nieuwe kwaliteiten, blijkens de vatbaarheid 
van groep VII (tabel 10), die nu uit de verzamelgroep VII, etc. afgescheiden 
kan worden. 

Vervolgens werd (in 1950) het aanwezige kweekmateriaal onderzocht op 
vatbaarheid voor resp. resistentie tegen het nieuwe physio N 8. In totaal wer-
den 605 klonen en rassen onderzocht. Elke kloon of elk ras werd in tweevoud 
gestekt. De resultaten worden in samengevatte vorm in de laatste kolom van 
tabel 10 medegedeeld. 

Uit de in tabel 10 medegedeelde resultaten blijkt, dat onvatbaarheid voor 
N 8 onvatbaarheid voor N 7 en N 6 garandeert. Het omgekeerde is echter 
geenszins het geval. Alle klonen, die vatbaar zijn voor een of ander physio, 
zijn eveneens vatbaar voor N 8. N 8 vormt dus de top op N 6 en N 7. Het 
schema komt er nu als volgt uit te zien (fig. 3) . 

N 1 

Fig. 3. Schematische voorstelling van samenhang en verschil tussen de physio's. 
Scheme of relationships and differences between races. 

Kruisingen met voor N 8 onvatbare klonen werden in 1950 voor verdere 
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selectie uitgezaaid; de hieruit voortgekomen zaailingen werden op grond van 
het bovenstaande alleen met N 8 geinoculeerd (zie tabel 1). 

In 1950 werd in een proefveld laat in het seizoen aantasting door P . infestans 
geconstateerd op een aantal voor physio N 8 onvatbare klonen. Er werden 
5 isolaties gemaakt, die later gelijk bleken te ageren op het toetssortiment. 
Het feit, dat de bedoelde klonen vatbaar zijn voor deze nieuwe vorm (isola-
tie U, tabel 1), toont reeds aan, dat deze geen mengsel kan zijn van reeds 
bekende physio's. Een aantal gemaakte sub-isolaties bracht ten ovcrvloede 
nog aan het licht, dat ontmenging niet plaats vond. Deze vorm is dus een 
nieuw physio N 9. De reactie van het toetssortiment blijkt uit tabel 11. 

TABEL 11. Reacties van het toetssortiment en spectrum van physio N9 . 
Reactions of testseries and spectrum o[ race N 9. 

(1951) 
Groep 
Group 

I 
II 

III 
IV 
V 

VI 
VII 

VIII 
IX, etc. 

Toetssortiment 
Testseries 

Eigenheimer 
43154-5 
4431-5 

44158-4 
4414-2 

46174-30 
4651-2 
4737-33 
4739-58 

N l 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

N2 

— 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

N4 

+ 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

N5 

+ 
+ 
+ 
.+ 
+ 
+ 
+ 

N6 

+ 

+ 
+ 
+ 
+ 

N7 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

N8 

+ 
+ 

N9 

+ 
— 

— 

— 

+ 
+ 
— 

+ 

Aantal 
klonen 
Number 
of clones 

7 
14 
2 
1 
2 
2 

24 
225 
38 

Een groot deel van het aanwezige kweekmateriaal werd in het voorjaar van 
1951 onderzocht op resistentie tegen het nieuwe physio N 9 . In totaal werden 
315 rassen en klonen getoetst. De resultaten hiervan worden in samengevatte 
vorm in de laatste kolom van tabel 11 vermeld. 

Naar uit de gegevens van tabel 11 blijkt, zijn alle rassen of klonen, die vat
baar zijn voor N 1, N 4, N 5 en/of N 6, vatbaar voor N 9. Omgekeerd gaat 
resistentie tegen N 9 steeds gepaard met resistentie tegen N 1, N 4, N 5 en 
N 6. Onvatbaarheid voor N 9 gaat in het aanwezige materiaal echter wel 
samen met vatbaarheid voor N 2, N 7 en/of N 8. Het spectrum van physio 
N 9 omvat dus die van de physio's N 1, N 4, N 5 en N 6, maar heeft daaren-
boven nog specifieke kwaliteiten, hetgeen blijkt uit de vatbaarheid van groep 
VIII, die nu uit de verzamelgroep VIII, etc. gelicht kan worden. De specifieke 
kwaliteiten van de physio's N 2, N 7 en N 8 ontbreken bij die van N 9 . Het 
schema kan thans de volgende uitbreiding ondergaan (fig. 4 ) . 

N \< 

Fig. 4. Schematische voorstelling van samenhang en verschil tussen de physio's. 
Scheme ot relationships and differences between races. 
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B. Vergelijking van Nededandse met buitenlandse physio's. 

Schick & Lehmann (1936) onderscheidden vijf combinaties van vatbaarheid 
en resistentie, tot uitdrukking gebracht door een toetssortiment, dat Roemer, 
Fuchs & Isenbeck (1938) vermelden op biz. 148. Vatbaarheid voor ,,Rasse 1", 
de gewone P. infestans, ging steeds samen met vatbaarheid voor de overige drie 
,,Ra$sen'\ Vatbaarheid voor „Rasse 3" ging steeds gepaard met vatbaarheid 
voor „Rasse 4"; het omgekeerde was niet het geval. Vatbaarheid voor „Rasse 
2", dezelfde als het type S van Miiller, kon samengaan met resistentie tegen 
,,Rassen 3 und 4". De ,,Rassen" 1 en 2 zijn dus waarschijnlijk identiek aan de 
physio's N 1 en N 2. Aan de hand van deze gegevens kan het volgende schema 
opgesteld worden (fig. 5). 

„Rasse" 1 

Fig. 5. Schema, door de schrijver opgesteld, naar gegevens van Schick & Lehmann (1936). 
Scheme framed by the author according to results obtained by Schick S Lehmann ('36). 

Lehmann (1938a) onderscheidde 8 verschillende vormen van P. infestans 
aan de hand van de reacties van een uitgebreid toetssortiment, waarin 17 com
binaties van vatbaarheid en resistentie voorkwamen. Het is mogelijk, hieruit het 
volgende schema op te stellen (fig. 6) . 

„RasseM 1 

Fig. 6. Schema, door de schrijver opgesteld, naar gegevens van Lehmann (1938a). 
Scheme framed by the author according to results obtained by Lehmann (1938a). 

Het verschil tussen de „Rassen" 7 en 8 is slechts zeer klein en lijkt van gra-
duele aard te zijn. De „Rassen" 1, 2, 3 en 4 zijn dezelfde als die van fig. 5. Aan 
de hand van deze schematische voorstellingen kunnen soortgelijke regels op
gesteld worden als werd gedaan in de voorgaande bladzijden. Een uitzondering 
komt echter voor. In groep 16 van Lehmann gaat nl. vatbaarheid voor „Rasse 1" 
samen met resistentie tegen „Rasse 6". 

Black (1947b, 1950) onderscheidde 3 „strains" van P. infestans. „Strain A" 
is de gewone P. infestans, ,,strains" B en C werden gevonden op voor A on-
vatbare zaailingen. „Strains" B en C verschillen kwalitatief; onvatbaarheid 
voor B gaat steeds samen met onvatbaarheid voor A; resistentie tegen C gaat 
steeds samen met resistentie tegen A. Omgekeerd gaat vatbaarheid voor A 
onverbrekelijk samen met vatbaarheid voor B en C, terwijl echter vatbaarheid 
voor B samen kan gaan met resistentie tegen C en omgekeerd. Het volgende 
schema (fig. 7) kan aan de hand hiervan opgesteld worden. Een later gevonden 
„strain D" stond tussen A en C in. 
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Fig. 7. Schema, door de schrijver opgesteld, naar gegevens van Black (1947b, 1950). 
Scheme framed by the author according to results obtained by Black (1947b, 1950). 

Teneinde meer gegevens over mogelijke identiteit van Nederlandse en bui-
tenlandse physio's van P . infestans te verkrijgen, werd het toetssortiment van 
tabel 11 uitgewisseld tegen die van Dt W . Black1) (Scottish Society for Re
search in Plant Breeding, Edinburgh, Scotland) en Prof. Dr D. Reddick1) 
(Cornell University, Agricultural Experiment Station, Ithaca, N.Y., U.S.A.) 
thans opgevolgd door Prof. Dr L. C. Peterson. Uitwisseling van toetssortimen-
ten werd veiliger geacht dan uitwisseling van physio's van P . infestans, omdat 
daarmede eventueel in Nederland nog niet aanwezige physio's geimporteerd 
zouden kunnen worden. 

Black beschikte in 1950 over 7 verschillende physio's. De reacties van zijn 
toetssortiment worden vermeld in tabel 12. 

TABEL 12. Reacties van toetssortiment en physio's van Black (in druk). 
Reactions of testseries and races of Black (in press). 

Physio's Races 
C D E F 

+ + — -
— + + + 

Toetssortiment 
Testseries 

S. tuberosum 
1085 (6) 
1512c (16) 
1253 a (12) 
1506 b 

— = vatbaar 
susceptible 

A 
— 

+ 
+ 
+ 
+ 

+ — resistent 
immune 

Bl 
— 

— 

+ 
+ 
+ 

B2 
— 

— 

+ 
+ + + 

+ 

Met behulp van deze gegevens kan het volgende schema worden opgesteld 
(fig. 8) . De conclusies, die uit de gegevens van het toetssortiment door de 
schrijver getrokken werden en die in dit schema worden weergegeven, werden 
door Black bevestigd. 

,.strain »» 

Fig. 8. Schema, door de schrijver opgesteld, naar gegevens van Black (in druk). 
Scheme framed by the author according to results of Black (in press). 

*) De schrijver is Dr Black, Prof. Reddick, Prof. Peterson en Dr Mills voor de welwillendheid, 
waarmede op het verzoek van de schrijver werd ingegaan, voor het verstrekken van gegevens, 
die nog niet gepubliceerd zijn, en voor hun toestemming deze in dit verband te mogen noemen, 
zeer erkentelijk. De door Reddick verstrekte gegevens werden verkregen door Prof. L. C. Peter
son en Dr W. R. Mills (Pennsylvania State College, Pennsylvania, U.S.A.). 
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Bij vergelijking van de physio's van de schrijver (fig. 4) met die van Black 
(fig. 8), kan opgemerkt worden: 

1. dat zeer waarschijnlijk N 1 = A; beide tasten alleen de ,,oude" cultuurrassen 
(S. tuberosum) aan. 

2. dat het ras Robusta, behorend tot de Duitse groep van W-rassen, volgens 
Black (1950) vatbaar is voor zijn physio B nit fig. 7. 

Aangezien de W-rassen slechts vatbaar zijn voor de physio's N 2, N 7 en 
N 8 van de schrijver, is het mogelijk, dat physio Bl gelijk is aan physio N 2. 
Wanneer dan D gelijk is aan N 4, zou B2 gelijk kunnen zijn aan N 7 en C aan 
N 6. De Schotse physio's E en F zouden dan in Nederland nog niet bekend zijn 
en de Nederlandse physio's N 5, N 8 en N 9 zouden nog in Schotland onbe-
kend zijn. Het is echter ook mogelijk, dat deze overeenstemming slechts schijn-
baar is en dat alle Schotse physio's verschillen van de Nederlandse, met uitzon-
dering van A e n N l . 

Proeven met het toetssortiment van Black en de Nederlandse physio's gaven 
de volgende resultaten (tabel 13). Als S. tuberosum werd het ras Bintje ge-
bruikt. 

TABEL 13. Reacties van het toetssortiment van Black op de Nederlandse physio's. 
Reactions oi Black's testseries to the Dutch races. 

(1951) 
Toetssortiment van Black 
Testseries of Black N l N 2 N 4 N 5 N 6 N 7 N 8 N 9 

S. tuberosum — — — — — — — — 
1085 (6) + _ _ + + + _ _ + 

1512c (16) + + + _ _ _ + _ _ _ 
1253 a (12) + + + + + + + _ 
1506 b + + _ _ - } - — _ _ _ _ 

Bij vergelijking van de tabellen 12 en 13 blijkt, dat A en N 1 dezelfde reacties 
van het toetssortiment oproepen. Hetzelfde geldt (paarsgewijs) voor Bl en 
N 2, B2 en N 7, C en N 6, D en N 4. Het mag dus waarschijnlijk geacht wor
den, dat deze physio's aan elkaar gelijk zijn. Reacties, als door E en F opge-
roepen, ontbreken in tabel 13, terwijl de reacties van Black's toetssortiment op 
de physio's N 5, N 8 en N 9 in tabel 12 niet voorkomen. Physio's van het type 
N 5, N 8 en N 9 zijn Black dus waarschijnlijk nog niet bekend, terwijl physio's 
van het type E en F nog niet in Nederland gevonden werden. Verder blijkt uit 
tabel 13, dat met behulp van deze gegevens een schema opgesteld kan worden 
voor de Nederlandse physio's, dat volkomen overeenstemt met dat van fig. 4, 
dat samengesteld werd naar gegevens, verkregen met eigen plantmateriaal 
(physio N 3 buiten beschouwing gelaten). Bij vergelijking van tabel 11 en 
tabel 13 blijkt kloon 1085 (6) in groep II, kloon 1506 b in groep III, kloon 
1512 c (16) in groep IV en kloon 1253 a (12) in groep VIII te passen. 

De gegevens van Reddick, Peterson en Mills over hun toetssortiment en him 
physio's volgen in tabel 14. Hierin wordt weer, teneinde verwarring te voor
komen, — geplaatst voor aantasting, + voor geen aantasting (Reddick gebruikt 
de tegenovergestelde aanduiding). 
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TABEL 14. Reacties van toetssortiment en physio's van Peterson & Mills (in druk). 
Reactions of test series and races o[ Peterson & Mills (in press). 

Physio's Races 

Toetssortiment 
Testseries 

Katahdin 
AAB/2 
2LY/13 
Essex 
CDF/9 
GQT/1 
S. dem. 

— = vatbaar 
susceptible 

A 

— 

+ 
+ 
+ 
-t-
+ 
+ 

+ = 

B 

—— 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

C 

—— 

+ 
— 

+ 
+ 
+ 
+ 

= onvatbaar 
immune 

D 

+ 
+ 

+ 
+ 
+ 

BD 

—— 

+ 

+? 
+? 
+ 

BC CD BCD 

+ + 

„Race A" is de „gewone" P . infestans van praktijkrassen. „Races"B, C, D en 
BD werden op hybriden in het veld gevonden, BC en CD werden „produced" 
in de kas. ,,Race" BCD is waarschijnlijk eveneens „produced", maar de ge~ 
gevens zijn nog onvolledig. 

Alhoewel de gegevens nog niet volledig waren, hebben Peterson en Mills, 
evenals de schrijver, gedacht aan de combinatie van de spectra van B en D in 
BD, van B en C in BC, van C en D in CD en uiteindelijk in BCD. Wa t Peter
son en Mills door de lettercombinaties tot uitdrukking brengen, bereikt de 
schrijver met zijn schema's (fig. 1, 2, 3, 4) . Het schema van de physio's van 
Peterson & Mills zou er als volgt uitzien (fig. 9). 

B^ BC 

tt race" A- C C ^ B D -rBCD 

Fig. 9. Schema, door de schrijver opgesteld naar gegevens van Peterson & Mills (in druk). 
Scheme framed by the author according to results of Peterson & Mills (in press). 

„Race A" is alleen pathogeen voor 5. tuberosum en dus waarschijnlijk gelijk 
aan N 1 (fig. 4) . Aangezien „race D" pathogeen is voor Essex (en Robusta, 
naar Reddick mededeelde) en Essex en Robusta vatbaar zijn voor physio N 2, 
is het mogelijk, dat D en N 2 gelijk zijn. In dat geval zou BD = N 7 kunnen 
zijn; verder zou B = N 4, C = N 5, BC = N 6, BCD = N 8 kunnen zijn. 
„Race CD" zou dan niet aanwezig zijn onder de bekende Nederlandse physio's. 
Het is echter ook mogelijk, dat CD = N 7, C = N 4, B = N 5, BC = N 6 
en BCD = N 8 is, zodat „race BD" in Nederland onbekend zou zijn. Deze 
veronderstellingen werden getoetst, door het sortiment van Peterson & Mills 
te inoculeren met de Nederlandse physio's (tabel 15). Als S. tuberosum werd 
het ras Bintje gebruikt. 
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+ 
+ 
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+ 
+ 
+ 

— 

,11 

— 

+ 
— 

+ 

TABEL 15. Rcacties van het toetssortiment van Peterson & Mills op de Nederl. physio's. 

Reactions of test series of Peterson & Mills to the Dutch races. 

(1951) 
Toetssortiment van P. & M. 
Testseries of P. S M. N l N 2 N 4 N 5 N 6 N 7 N 8 N9 

S. tuberosum 
AAB/2 
2 LY/13 
Essex 
CDF/9 
GQT/1 

Bij vergelijking van tabel 14 en tabel 15 blijkt, dat resp. A en N 1, B en 
N 4, C en N 5, D en N 2 en BD en N 7 hetzelfde spectrum hebben en dus 
waarschijnlijk gelijk zijn. Hieruit volgt, dat zeer waarschijnlijk BC = N 6 en 
BCD = N 8 zal zijn. Physio CD is in Nederland dus nog niet bekend, terwijl 
omgekeerd nog niet geconstateerd is, of physio N 9 in de Verenigde Staten 
voorkomt. 

Met de gegevens, verkregen met het toetssortiment van Peterson & Mills, 
kan, evenals dat met het sortiment van Black (tabel 13) het geval was, een 
schema voor de Nederlandse physio's opgesteld worden, dat gelijk is aan dat 
van fig. 4 (physio M3 buiten beschouwing gelaten). Verder blijkt bij verge
lijking van tabellen 11 en 15, dat Essex in groep II, AAB/2 in groep III, 
2 LY/13 in groep IV, CDF/9 in groep V en GQT/1 in groep VII past. Verder 
zij opgemerkt, dat de klonen CDF/9 en GQT/1, die volgens de (nog onvol-
ledige) gegevens van Peterson & Mills eenzelfde resistentie bezitten, in hun 
reactie ten opzichte van de physio's N 6 en N 9 van elkaar verschillen. 

Tenslotte kunnen, terwille van de overzichtelijkheid, de gegevens nog in een 
tabel worden samengevat (tabel 16). Hierin worden gecombineerd de drie toets-
sortimenten, waarbij de klonen van de sortimenten van Black en van Peterson 
en Mills in volgorde van de door de schrijver gemaakte groepen geplaatst 
worden. Door de mogelijke gelijkheid van BC en N 6, resp. BCD en N 8 ver-
schijnen er in de tabel onder BC en BCD gegevens, die in feite slechts voor 
N 6 en N 8 gevonden werden. De gegevens voor de physio's van Black en voor 
die van Peterson en Mills hebben echter alleen betrekking op de klonen van 
de bijbehorende toetssortimenten. De gegevens voor de Nederlandse physio's 
gelden daarentegen voor de klonen van allc drie toetssortimenten. 

Aangezien deze tabel een samenvatting is van de tabellen 11 tot en met 15 
zijn verdere beschouwingen overbodig, met €en uitzondering. Omdat van physio 
CD nog practisch geen gegevens ter beschikking staan, ligt de vraag voor de 
hand, of CD (van Peterson en Mills) gelijk zou kunnen zijn aan E of F (van 
Black). Omdat het spectrum van CD die van C en van D (beide van Peterson 
en Mills) omvat, zal vatbaarheid voor D (van Peterson en Mills) samen moeten 
gaan met vatbaarheid voor CD. Uit tabel 16 blijkt, dat dit voor E en F opgaat 
(groep II). Hetzelfde geldt voor vatbaarheid voor physio C (van Peterson en 
Mills). In groep IV gaat dit echter samen met resistentie tegen E en F. Zeer 
waarschijnlijk is dus CD niet gelijk aan E of F. De plaats, die CD in het schema 
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van fig. 9 krijgt, is dan ook een geheel andere dan die van E en F in het schema 
van fig. 8. 

TABEL 16. Vergelijking van toetssortimenten en physio's van Black, Peterson & Mills en 
de schrijver. 
Comparison of test series and races of Black, Peterson & Mills and the author. 

(1951) 
Groep 
Group 

I 
II 

III 
IV 

V 
VI 

VII 
VIII 

IX. etc. 

Toetssortiment van 

Testseries of 

Black 

S. tub. 
1085 (6) 
1506 b 
1512 c 

(16) 

• 

1253 a 
(12) 

Pet. & N 

S. tub. 
Essex 
AAB/2 
2LY/13 

CDF/9 

GQT/1 

[ills 

Mast. 

S. tub. 
43154-5 
4431-5 

44158-4 

4414-2 
46174-30 
4651-2 
4737-33 

4739-58 

Physio's van Phytophthora infestans 

Races of Phytophthora infestans 
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Het door de schrijver naar gegevens van Lehmann (1938a) opgestelde sche
ma (fig. 6) kan nu aan een nadere analyse onderworpen worden. Het is zeer 
waarschijnlijk, dat „Rasse" 1 (van Lehmann) gelijk is aan physio N 1, omdat 
beide alleen 5 . tuberosum aantasten (groep I) ; verder is „Rasse" 2 zeer waar
schijnlijk gelijk aan N2 , omdat beide geisoleerd werden van W-rassen (groep 
II). Afgaande op de grote mate van gelijkvormigheid van de schema's van fig. 
4, 6 en 9, is het waarschijnlijk, dat Lehmann destijds N 4 of N 5 en N 9 miste; 
in de collectie van de schrijver moet dan ontbreken een physio als „Rasse" 5 
of als „Rasse" 6. MRasse" 5 of „Rasse" 6 zal dan waarschijnlijk gelijk zijn aan 
„race" CD van Peterson & Mills. Het schema van fig. 6, naar gegevens van 
Lehmann opgesteld, kan immers als volgt geschreven worden (fig. 10). 

..Rasse" 1 7_g M Rasse" 1 

Fig. 10. Twee mogelijkheden van het schema, door de schrijver opgesteld naar gegevens van 
Lehmann (1938a). 
Two possibilities of the scheme framed by the author according to results obtained 
by Lehmann (1938a). 

Er wordt uitgegaan van de veronderstelling, die zeer waarschijnlijk juist is, 
dat resp. „Rasse" 1 en N 1, „Rasse" 2 en N 2 hetzelfde spectrum hebben. 
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Aannemende, dat „Rasse" 6 ketzelfde spectrum heeft als N 7 (geval A, fig. 10), 
dan zou ,,Rasse" x gelijk aan physio N 4 moeten zijn. In geval B wordt ver-
ondersteld, zal ,,Rasse" 5 hetzelfde spectrum heeft als physio N 7; ,,Rasse" 3 
zal dan gelijk moeten zijn aan physio N 4, zodat dan physio N 5 de ontbrekende 
,,Rasse" x zal zijn. In geval A zou ,,Rasse" 5 het physio zijn, dat in de collectie 
van de schrijver ontbreekt (het physio, dat de spectra van de physio's N 2 en 
N 5 verenigt) en dus waarschijnlijk gelijk zou zijn aan ,,race" CD van Peterson 
& Mills. In geval B daarentegen zou ,,Rasse" 6 overeenkomen met ,,race" CD 
van Peterson & Mills en met het ontbrekende physio van de schrijver. 

Het is niet mogelijk, de over de ,,Rassen" van Lehmann (1938a) gemaakte 
veronderstellingen en de daaruit getrokken conclusies, aan de werkelijkheid te 
toetsen, omdat de collectie van Lehmann verloren is gegaan. De kans, dat de 
gemaakte veronderstellingen juist zijn, wordt vrij groot geacht, gezien de ver-
rassend grote overeenkomst in de spectra van physio's, gevonden in de Ver-
enigde Staten van Amerika, in Schotland en in Nederland. 

Op grond van de in de voorgaande bladzijden besproken proeven, kon niet 
tot gelijkheid of identiteit van de physio's besloten worden, omdat de physio's 
zelf niet vergeleken werden (het is trouwens buitengewoon moeilijk, zo niet 
onmogelijk om identiteit te bewijzen!). Afgaande op de reacties van de drie 
toetssortimenten op de Nederlandse physio's, kan slechts geconcludeerd wor
den, dat bepaalde physio's uit binnen- en buitenland eenzelfde spectrum lijken 
te bezitten. Op grond hiervan is de waarschijnlijkheid, dat deze physio's gelijk 
zijn, groot. 

Enerzijds is dit verrassend, omdat de gebieden, waarin de physio's werden 
verzameld, voor een deel ver uit elkaar en op een verschillende breedtegraad 
liggen en een sterk verschillend klimaat hebben. De S. rufcerosum-rassen, 
waarop P. infestans zich heeft kunnen ontwikkelen, vermeerderen en in stand 
houden, zullen, waarschijnlijk reeds vanaf het oudst bekende optreden van de 
schimmel, verschillend geweest zijn. Anderzijds moet echter in aanmerking ge-
nomen worden, dat zowel in de Verenigde Staten van Amerika en Schotland 
als in Nederland S. demissum als bron van resistentie tegen P. infestans ge-
bruikt werd. Het feit, dat de klonen van het toetssortiment van Black en die 
van Peterson & Mills in de door de schrijver gemaakte groepen passen, 
maakt het mogelijk, dat deze klonen, binnen hun groep, dezelfde of nagenoeg 
dezelfde genotypische samenstelling voor resistentie bezitten. Wanneer dit 
inderdaad het geval is, zijn als het ware de instrumenten of de reagentia, met 
behulp waarvan het spectrum van een physio bepaald wordt, gelijk. Het is 
denkbaar, dat met andere instrumenten, in casu dus klonen met andere resisten-
tiefactoren al of niet afkomstig uit andere Solanum-soorten, andere gegevens 
gevonden zouden kunnen worden, gegevens, die zouden doen besluiten tot 
ongelijkheid van physio's, die nu hetzelfde spectrum lijken te bezitten. Dit is 
echter een mogelijkheid; een andere is, dat de physio's toch gelijk blijken te zijn. 
Ook in Duitsland werd de resistentie tegen P. infestans uit S. demissum geput. 
Dit is nog een argument om gelijkheid van bepaalde ,,Rassen" en physio's te 
veronderstellen. Wei is waar is het zeer goed mogelijk, dat in de vier verschil
lende landen met verschillende herkomsten of lijnen van 5. demissum is ge-
werkt, maar de bronnen van resistentie kunnen, tengevolge van uitwisselingen, 
zeer nauw aan elkaar verwant zijn. Bovendien kunnen in verschillende herkom
sten of lijnen van S. demissum genetische factoren aanwezig zijn voor resisten
tie, die dezelfde lijken te zijn (het bewijs voor identiteit is moeilijk te leverea). 
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C. Onderzoek naar het voorkomen van physio's in het veld. 

Het verschijnsel van de differentiatie van P . infestans in pathogeen opzicht, 
dat reeds uit Duitsland, Schotland en de Verenigde Staten van Amerika bekend 
was, wordt dus door de Bruyn (1951) en de schrijver voor Nederland beves-
tigd. In verband hiermede kunnen drie belangrijke vragen gesteld worden: 

1. Zijn de gedifferentieerde physio's in hun voorkomen in het veld beperkt tot 
rassen en. klonen, behorende tot bepaalde resistentiegroepen, ondanks het 
feit, dat meer dan een groep vatbaar is voor de meeste physio's? 

2. Wanneer in het seizoen treden de „nieuwe" physio's op? 

3. Zijn de „nieuwe" physio's, indien zij op rassen van 5 . tuberosum kunnen 
voorkomen, verbreid in de practijk? 

1. Wanneer uit aantasting van niet tot groep I (S. tuberosum) behorende 
rassen of klonen bleek, dat „nieuwe" physio's in het veld waren opgetreden, 
werden isolaties gemaakt, waarvan, met behulp van inoculaties van toetssorti-
menten.in de kas, werd vastgesteld, tot welk physio deze isolaties behoorden. 
De isolaties werden op de volgende wijze gemaakt. Blaadjes, waarop slechts 
een infectieplek voorkwam, werden voorzichtig afgeplukt en elk apart in petri-
schalen op vochtig filtreerpapier gelegd. De volgende morgen, wanneer een 
groot aantal verse sporangien gevormd waren, werd hiermede direct of na een 
eenmalige vermeerdering (op S. tuberosum) een toetssortiment geinoculeerd. 
De isolaties werden gemaakt van betrekkelijk kleine, ongeveer ronde infectie-
plekken. De altijd aanwezige kans op ,,meng-infectie" (meer dan een physio 
in een infectieplek aanwezig) zal hier kleiner zijn dan bij plekken met een 
hoekige vorm. 

In 1948 werd met deze onderzoekingen begonnen. De resultaten van dat en 
volgende jaren worden in tabel 17 samengevat. 

TABEL 17. De in de periode 1947—1951 in het veld aangetroffen physio's van P. infestans. 

Races of P. infestans occurring in the field during 1947—1951. 

Groep 
Group 

I 
II 

III 
IV 
V 

VI 
VII 

VIII 
IX, etc. 

Aantal isolaties 

1947 
N l 

o 
o 
o 
o 
o 
o 
o 

— 

Number of isolates 

1948 
N 1, 2, 4, 7 
N 2 , 7 
N 7 
N 6 
N 6 
N 7 

o 
o 

— 

33 

1949 
N l 

o 
o 
o 
o 
o 
o 
o 
o 

17 

1950 
N 1. 2, 7, 8 
N 2. 7. 8 

— . 

— 

— 

— 

N 8 
N 9 

o 

35 

1951 
N 1, 2, 4, 6, 8, 9 
N 2, 7, 8 

— 

— 

— 

— 

N 8 
N 9 

o 

157 

o = geen aantasting; no attack. 
'— = waardplantengroep afwezig; host group absent. 

In 1947 werden alleen rassen en klonen, behorend tot S. tuberosum (groep I) 
aangetast; in 1949 was dit eveneens het geval. In het laatstgenoemde jaar wer
den 17 isolaties onderzocht, die allemaal tot physio N 1 behoorden. In 1947 
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werden weliswaar geen isolatics gemaakt, maar het feit, dat slechts vertegen-
woordigers van groep I warcn aangetast, maakt het zo goed als zeker, dat 
alleen N 1 voorkwam. Om nog ccn andere reden, die onder punt 2 besproken 
zal worden, werd dit ,,gegeven" in tabel 17 opgenomen. 

In de overige drie jaren waren in het veld een aantal physio's aanwezig. 
Uiteraard wordt het voorkomen van deze physio's voor een deel beperkt tot 
bepaalde waardplanten-groepen, tengevolge van de resistentie van deze groe-
pen. Zo zal b.v. physio N 6 niet aangetroffen worden op groep II, of physio 
N 2 niet op groep III, IV, V, enz. In 1948, toen physio N 7, na in 1947 ver-
loren te zijn gegaan, weer opnieuw gevonden werd (tabel 1), werd het voor
komen van alle toen bekende physio's geconstateerd, met uitzondering van N 5. 
In 1950 werden 5 physio's aangetroffen, waaronder voor het eerst de nieuwe 
N 9 (tabel 1). Vertegenwoordigers van de waardplanten-groepen III, IV, V 
en VI waren in 1950 en 1951 in de tijd, dat P. infestans optrad, niet meer op 
het veld aanwezig, zodat het ontbreken van gegevens over deze groepen niet 
betekent, dat klonen uit deze groepen niet waren aangetast in 1950 en 1951. 
In 1951 werden 7 physio's in het veld aangetroffen. 

Uit tabel 17 blijkt, dat, althans in sommige jaren, verscheidene physio's 
voorkwamen op waardplanten, behorende tot groepen met resistentie tegen een 
gering aantal physio's. Het voorkomen van de physio's met „wijdere" spectra 
is dus niet beperkt tot die groepen, die slechts vatbaar zijn voor deze en andere 
physio's met „nog wijdere" spectra. B.v. physio N 8 komt niet alleen voor op 
klonen uit groep VII, maar eveneens op klonen uit de groepen I en II. 

Het antwoord op de onder 1. gestelde vraag moet dus luiden: Een physio 
kan in het veld voorkomen op rassen en klonen van alle groepen, voorzover het 
spectrum van het physio dit mogelijk maakt. 

2. Omtrent het tijdstip van optreden van de gedifferentieerde physio's geeft 
de literatuur de volgende gegevens. Muller (1928, 1930) constateert reeds, dat 
zijn W-rassen niet geheel vrij blijven van P. infestans, maar gemiddeld onge-
veer 14 dagen later dan de laatrijpende rassen van S. tuberosum worden aan
getast. Kattermann & Wenk (1933), schrijvend over het optreden van het 
S-type in Weihenstephan (Beieren), constateren, dat dit type later verscheen 
dan de „gewone" P. infestans, te oordelen naar de aantasting in het laatst van 
Augustus van klonen, die aanvankelijk gezond bleven. Schmidt (1933) had 
soortgelijke ervaringen in Streckenthin (Pommeren). In latere jaren werden 
nog meer nieuwe physio's gevonden door Schick & Lehmann (1936) en Leh-
mann (1938a). Steeds is sprake van een „later" optreden. Reddick & Mills 
(1938) en Mills & Peterson (1949) melden eveneens, dat het optreden van de 
„nieuwe" physio's later plaats vond. 

De door de schrijver verzamelde ,.nieuwe" physio's (zie tabel 1) werden 
eveneens steeds later in het seizoen gevonden. Voor de physio's N 4, N 5, 
N 6 en N 7 (1945, 1946) zijn geen exacte gegevens bekend omtrent het mo
ment, waarop hun optreden voor het eerst werd geconstateerd; ook gegevens 
over het moment van verschijnen van physio N 1 in die jaren ontbreken. De 
gegevens over de periode 1947-1951 zijn vermeld in tabel 18. 

Uit tabel 18 blijkt, dat de situaties in de verschillende jaren sterk uiteen-
liepen. In 1947 en in 1949 begon de aantasting van tot groep I behorende rassen 
en klonen door physio N 1 op resp. 11 en 6 Augustus. Zeer vroeg verscheen 
P. infestans daarentegen in 1950; in 1948 en 1951 resp. 7 en 21 dagen later. 
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1/7 
21/8 

21/8 
21/8 

2/9 

22/7 
10/8 
10/8 
15/8 
10/8 
18/8 
16/8 

TABEL 18. Overzicht van de tijdstippen, waarop in de pcriode 1947—1951 het voorkomen 
van physio's van P. infestans voor het eerst werd geconstateerd. 
Survey of dates on which races of P. in[estans were observed [or the first time 
in the field during 1947—1951. 

Physio 
Race 1947' 1948 1949 1950 1951 
N l 11/8 8/7 6/8 
N 2 10/7 
N 4 10/7 
N 6 10/7 
N 7 10/7 
N 8 
N 9 

In 1948 verschenen de in dat jaar waargenomen physio's alle op ongeveer de-
zelfde datum, d.w.z. het eerste optreden werd op 8 Juli geconstateerd en twee 
dagen later werd in vertegenwoordigers van de groepen II, III, IV, V en VI 
een begin van aantasting waargenomen. Helaas werd verzuimd, reeds op 8 Juli 
isolaties te maken, teneinde te kunnen vaststellen of reeds bij het eerste optre
den in rassen van S. tuberosum „nieuwe" physio's aanwezig waren. 

Opvallend anders was het verloop in 1950. De eerste P . infestans trad dat 
jaar zeer vroeg op, n.l. reeds op 1 Juli. Begunstigd door zeer vochtig weer 
schreed de aantasting zeer snel voort; op 10 Juli waren in alle op het Verede-
lingsbedrijf aanwezige proefvelden de tot groep I behorende rassen en klonen 
aangetast. Alle tot de overige groepen behorende rassen en klonen bleven vrij 
van aantasting. Op 21 Augustus bleek, dat in deze situatie verandering was 
ontstaan. Er werd toen geconstateerd, dat aantasting door P . infestans voor-
kwam in klonen, die tot de groepen II en VII behoorden. Met behulp van isola
ties werd aangetoond, dat op de vertegenwoordigers van groep II de physio's 
N 2, N 7 en N 8 voorkwamen en op die van groep VII slechts physio N 8 
(uiteraard!). Physio N 9 werd pas in September gevonden. 

In 1951 viel het eerste optreden van P. infestans op een latere datum dan in 
1950, maar begunstigd door zeer vochtig weer, was de aantasting in de rassen 
van groep I dadelijk algemeen, d.w.z. de aantasting begon niet in enkele min 
of meer begrensde haarden, maar alle percelen en binnen de percelen alle plan-
ten waren aangetast, in het begin natuurlijk zwak, maar binnen enkele dagen 
sterk, vooral in sommige rassen. Slechts rassen en klonen, tot groep I behorend, 
werden aangetast, zodat dus zeer waarschijnlijk aanvankelijk alleen physio N 1 
voorkwam. Pas 19 dagen later werd voor het eerst de aanwezigheid van een 
ander physio of van andere physio's geconstateerd, naar bleek uit het voor
komen van een Phytophthora-haavdje in drie proefveldpercelen van een tot 
groep II behorende kloon. Enkele dagen tot een week later werden ook klonen 
van andere groepen aangetast. 

Nu is gebleken, dat de physio's van P . infestans in het veld kunnen voor
komen op klonen van alle voor.deze physio's vatbare groepen en dat zij meestal 
(slechts 1947 was een uitzondering) later optreden dan het „gewone" physio 
N 1, is het, ook in verband met de onder 3. gestelde vraag, interessant, de fre
quence na te gaan, waarmede de verschillende physio's op klonen van bepaalde 
groepen werden gevonden. Hiertoe lenen zich de gegevens van 1951 beter dan 
die van 1948 en 1950, niet alleen omdat in 1951 in totaal meer isolaties gemaakt 
werden, maar ook omdat een flink aantal gemaakt werd van tot de groepen 
I en II behorende rassen en klonen. De verdeling wordt gegeven in tabel 19. 
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TABEL 19. Verdeling van de in 1951 gemaakte isolaties over de physio's en de waardplan-
tengroepen. 
Distribution of 1951 ̂ isolates according to races and host groups. 

Groep 
Group 

I 
II 

VII 
VIII 

N l 

20 
— 

— 

_ _ 

N 2 

2 
34 
— 

.I 

N 4 

2 
— 

— 

_ 

N 5 

0 
— 

— 

_ 

N 6 

1 
— 

— 

___ 

N 7 

0 
5 

— 

_ _ 

N 8 

1 
3 
9 

. 

N 9 

2 
— 

— 

78 

Hoewel het aantal gemaakte isolaties, naar wiskundige maatstaven, geenszins 
groot kan worden genoemd, lijkt de gevolgtrekking uit bovenstaande tabel, dat 
de verdeling van de physio's in de groepen I en II geen toevallige is, geoor-
loofd. Gezien het feit, dat op rassen van groep I physio N 1 bijna 3 weken voor 
de andere physio's aanwezig was, is deze verdeling voor groep I niet merkwaar-
dig; physio N 1 had immers een grote voorsprong. Het is niettemin belangwek-
kend, dat ook geruime tijd na het verschijnen van de physio's met een wijder 
spectrum deze nog slechts sporadisch werden aangetroffen op rassen van 
groep I. Voor groep II is de situatie enigszins anders. Toen op 10 Augustus de 
eerste vier isolaties gemaakt werden, bleken deze tweemaal N 2 en tweemaal 
N 7 te zijn. De physio's N 2 en N 7 verschenen dus op hetzelfde ogenblik, maar 
niettemin was N 2 later sterk in de meerderheid. Op tot de groepen VII, resp. 
VIII behorende klonen werden uiteraard alleen N 8, resp. N 9 aangetroffen; 
nieuwe physio's werden immers niet gevonden, ondanks het feit, dat de helft 
van het totaal aantal gemaakte isolaties genomen werd van klonen van groep 
VIII. Alle tegen N 8 en N 9 resistente klonen bleven vrij van aantasting. 

Vermeldenswaard is nog, dat in 1950 en 1951 het optreden van de ,,nieuwe" 
physio's met duidelijke haardjes begon, in tegenstelling tot het ,,algemene" 
optreden van physio N 1. Alle voor de zojuist verschenen physio's vatbare 
klonen werden niet op hetzelfde moment aangetast. Fig. 11 met een situatie-
schets van een proefveld van 1950, geeft hiervan een beeld. De eerste infecties 
werden dus blijkbaar door slechts enkele sporangien teweeggebracht. Tenge-
volge van het zeer gunstige weer vlak na het eerste optreden, breidden de 
haardjes zich in 1950 zeer snel uit, zodat twee weken later alle veldjes geheel 
waren aangetast. In 1951 was het weer blijkbaar minder gunstig, want het 
duurde ongeveer twee weken voor physio N 2, op 10 Augustus verschenen in 
drie proefveldpercelen van een kloon, kon worden geconstateerd op de zes 
overige percelen van deze kloon, die eveneens in dit proefveld voorkwamen. 

3. De vraag, of de ,,nieuwe" physio's ook in de practijk op de ,,oude" rassen 
van S. tuberosum verbreid zijn, kan de schrijver niet uit eigen ervaring beant-
woorden. In proefvelden, waarin naast de voor alle of voor een deel van de 
physio's resistente klonen ook rassen van S. tuberosum voorkwamen, werden de 
laatsten door de ,.nieuwe" physio's aangetast, hoewel gewoonlijk pas later in de 
tijd en zeer waarschijnlijk in mindere mate dan door het ,,gewone" physio N 1. 
Hieruit mag niet worden afgeleid, dat deze ,,nieuwe" physio's nu ook in de 
practijk op S. tuberosum-rassen voorkomen. Daar immers zijn nog geen rassen 
aanwezig, die voor alle of voor een deel van de physio's resistent zijn; een ge
heel andere toestand dus, waarop onder D zal worden ingegaan. 

Enkele onderzoekers hebben isolaties van P. in/esrans, verzameld van S. tube* 
rosEim-rassen in de practijk, onderzocht op hun identiteit. Lehmann (1938a) 
onderzocht 145 isolaties, vermoedelijk in 1936 en/of 1937. Alle 145 isolaties 
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gaven op een toetssortiment hetzelfdc beeld als ,,Rasse" 1. Black & Haigh 
(1947) onderzoehten 37 isolaties van practijkvelden met geheel hetzelfde resul-
taat: uitsluitend ,,strain A". Deze resultaten tonen aan, dat ook na het bekend 
geworden optreden van „nieuwe" physio's deze op rassen van S. tuberosum nog 
slechts zeer sporadisch (of niet) voorkomen in practijkvelden. 

D. Bespreking. 

De reeds uit Duitsland, Schotland en Amerika voor Phytophthora infestans 
bekende differentiate in pathogeen opzicht, wordt door de Bruyn (1951) en 
de schrijver voor Nederland bevestigd. Sedert 1943, toen het veredelingswerk 
begon met behulp van de physio's N 1 en N 2 (de ,,gewone, oude" vorm en de 
voor de W-rassen pathogene vorm), werden 7 nieuwe physio's gevonden. Hier-
van werd physio N 8 het eerst in de kassen aangetroffen (tabel 1) en het jaar 
daarop pas in het veld. Alle andere physio's werden voor de eerste maal in het 
veld gevonden. 

In Duitsland werd ,,Rasse" 2 in het veld gevonden, evenals de „Rassen" 3 
en 4 (Schick & Lehmann, 1936). „Rasse" 5 is een herkomst uit Rusland, ge~ 
isoleerd van S. antipoviczii. De „Rassen" 6, 7 en 8 werden in 1936 geisoleerd 
van zaailingen, die als kiemplanten in de kas geselecteerd waren op resistentie 
tegen de ,,Rassen" 1 t/m 4 en enige tijd later in de bakken sterk waren aange-
tast (Lehmann, 1938a). 

Reddick (schriftelijke mededeling) vond de „races" B, C, D en BD in het 
veld, de andere „races" in de kas. ,,Strain" B van Black (1947, 1950) werd het 
eerst in de kas gevonden; de ,,strains" C en D werden in het veld aangetroffen. 

Toen de differentiatie een bekend feit geworden was, kwam de vraag op, in 
hoeverre deze ,,nieuwe" physio's een ernstiger gevaar vormden voor de aard-
appelcultuur dan de ,,oude" vorm van P. infestans. In dat geval zouden deze 
physio's in de loop der jaren op rassen van S. tuberosum de overhand op het 
„gewone" physio N 1 moeten krijgen. 

Verscheidene jaren na het vinden van de differentiate werd in Duitsland en 
in Schotland in de practijkvelden van deze rassen echter uitsluitend het „oude" 
physio gevonden. Dit kon niet geweten worden aan het ontbreken van een 
toetssortiment, dat in staat zou zijn, differentiatie aan te tonen. Weliswaar is 
het aantal isolaties, dat onderzocht werd, nog veel te klein om te kunnen con-
stateren, dat de ,,nieuwe" physio's in practijkvelden niet op rassen van S. tube
rosum voorkomen. De gevolgtrekking, dat zij in practijkvelden van rassen van 
S. tuberosum zelden aanwezig zijn, lijkt echter wel gemotiveerd en dit wijst er 
op, dat de „nieuwe" physio's zich in ieder geval niet beter dan het „oude" phy
sio N 1 op de 5 . tubemsum-i assen „thuis voelen". Lehmann (1938a) consta~ 
teert, dat op knollen van sommige rassen van S. tuberosum (die door alle 
physio's werden aangetast) de ontwikkeling van „Rasse" 1 iets sneller leek 
te verlopen; ook leek er iets meer luchtmycelium gevormd te worden. Schaper 
(1949) en Rudorf & Schaper (1951) bevestigen dit. Hieruit wordt (met de 
nodige reserve, omdat de verschillen klein en moeilijk exact vast te stellen zijn) 
geconcludeerd, dat het ,,oude" physio beter dan de „nieuwe" physio's aan 
S. tuberosum „aangepast" zou zijn. De waarnemingen van de schrijver, in 1951 
verricht over de frequentie van het voorkomen van de verschillende physio's 
op rassen van 5. tuberosum in proefvelden, waarin een aantal physio's voor-
kwam, wijzen geheel in dezelfde richting (tabel 19). Het sterk overwegen van 
physio N 1 op deze rassen zou echter ook afdoende verklaard kunnen worden 
met het eerder optreden van N 1, waardoor dit physio op het moment, dat de 
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andere physio's verschenen, een grote voorsprong had (tabel 18). Opmerkelijk 
is echter, dat, hoewel de physio's N 2 en N 7 in 1951 tegelijkertijd voor het 
eerst werden waargenomen, N 2 enkele weken later zeer sterk in de meerder-
heid leek te zijn op voor N 2 en N 7 vatbare klonen. Dit zou met de veronder
stelling, dat physio N 2 het, om de een of andere reden, beter op de voor N 2 
en N 7 vatbare klonen doet dan N 7, te verklaren zijn. Indien deze veronder-
stelling juist zou zijn, zou deze mogelijk ook voor N 1 ten opzichte van de andere 
physio's kunnen gelden. In dit verband zou de opmerking van Lehmann (1938a), 
dat de „Rassen" 7 en 8 meer in groeisnelheid bij „Rasse" 1 leken achter te 
staan dan de overige physio's, van betekenis kunnen zijn. 

Het is in ieder geval een opmerkelijk feit, dat zowel in Duitsland (Rudorf & 
Schaper, 1951) als in Amerika (Mills & Peterson, 1949), twee landen, waar 
de differentiatie reeds jaren geleden werd geconstateerd, de „nieuwe" physio's 
nog steeds laat in het seizoen of althans later dan physio N 1 verschijnen. In 
Nederland was dit in 1950 en 1951 eveneens het geval. In 1947 en 1949 kwa-
men de „nieuwe" physio's blijkbaar zelfs niet in de proefvelden voor. In 1948 
daarentegen traden N 2, N 4 en N 7 tegelijk met N 1 vroeg op. Het is moge
lijk, dat de weersomstandigheden toen reeds vroeg in het jaar zeer gunstig 
waren voor het optreden van de ziekte en voor het verschijnen van alle toen 
bekende physio's. Het vroege optreden van physio N 7 in op resistentie tegen 
N 2 + N 6 geselecteerde zaailingen kan echter ook aannemelijk gemaakt wor-
den door te veronderstellen, dat tijdens de laatste inoculaties of vlak daarna, 
toen de zaailingen in de koude bak stonden om af te harden, physio N 7 als 
nieuwe vorm opgetreden is en bij de gunstige omstandigheden in de bak en later 
in het veld in een aantal zaailingen een goede voedingsbodem vond. Lehmann 
(1938a) vond de „Rassen" 6, 7 en 8 eveneens in de bakken. 

Ontsnappen van de physio's uit de kassen, waar deze een aantal malen per 
jaar met sporangien worden overgeent, is mogelijk, maar deze veronderstelling 
verklaart niet het feit, dat de „nieuwe" physio's meestal later in de tijd in het 
veld worden waargenomen. 

Aannemende, dat de (nog te weinig gefundeerde) veronderstelling, dat de 
„nieuwe" physio's iets langzamer groeien dan het oude, juist is en dat dit met 
zich mede brengt, dat het iets langer duurt voor de sporangien van deze phy
sio's gekiemd zijn, zou dit betekenen, dat de tijd, gedurende welke 100% lucht-
vochtigheid voor de kieming nodig is, voor de „nieuwe" physio's iets langer 
moet zijn dan voor het oude physio N 1. Dit zou m.a.w. betekenen, dat de 
physio's N 2, etc. gevoeliger zouden zijn voor ongunstige weersgesteldheid dan 
N 1. Hiermede zou dan het niet optreden van de „nieuwe" physio's in de 
warme en droge jaren 1947 en 1949 begrijpelijk worden. Mogelijk is ook in de 
natte zomers van 1950 en 1951 de weersgesteldheid pas in Augustus gunstig 
genoeg geweest voor het optreden van de physio's N 2, etc. Het feit, dat ten-
gevolge van meer neerslag, hogere relatieve luchtvochtigheid en langer wor-
dende nachten de dauw in Augustus meestal zwaarder is en langer op de plan-
ten blijft liggen dan in Juli, is in dit verband misschien van betekenis. 

Het moet verder geenszins onmogelijk geacht worden,1 dat daarnaast nog 
verschillen in optimale temperatuur bestaan. Voor de gele roest (Puccinia glu~ 
marum) toonden Gaszner & Straib (1934) en Straib (1935) aan, dat sommige 
physio's een duidelijk geografisch verspreidingsgebied hebben, wat samen bleek 
te hangen met verschillen in optimale temperatuur. lets dergelijks lijkt voor 
P . infestans ook mogelijk te zijn, gezien het feit, dat Thomas (1948) en Martin 
(1949) verschillen in gevoeligheid voor hoge temperaturen vaststelden. Moge-
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lijk berust het plotselinge verschijnen van P. infestans op Java in 1936 (Muller, 
1937) eveneens op het optreden van cen vorm, die de daar heersende hogere 
temperaturen beter kan verdragen. 

Het moet verder mogelijk geacht worden, dat de eventuele grotere gevoe-
ligheid voor ongunstige uitwendige omstandigheden een moeilijker overwin-
teren van de ,,nieuwe" physio's ten gevolge kan hebben, waardoor deze bij 
het uitbreken van de ziekte ten opzichte van het ,,oude" physio numeriek sterk 
in de minderheid zouden kunnen zijn. De overwintering is overigens een nog 
allerminst opgelost probleem (Melhus, 1915; Murphy & McKay, 1927; Bonde 
& Schultz, 1943a,b; Peterson, 1947). 

De hierboven gemaakte veronderstellingen zijn gebaseerd op slechts enkele 
aanwijzingen. Onderzoekingen als in 1951 door de schrijver uitgevoerd, 
dienen nog verscheidene jaren voortgezet te worden en gedetailleerd onder-
zoek naar eventuele verschillen in groeisnelheid, vermenigvuldigingssnelheid, 
snelheid van de kieming, minimum-, optimum- en maximum-temperatuur voor 
diverse processen, vereiste duur van 100% relatieve luchtvochtigheid, enz. 
zal exacte gegevens moeten leveren. 

Belangrijk is, wat ook de oorzaken mogen zijn, dat ongeveer 20 jaar, nadat 
differentiate het eerst werd waargenomen, de ,,nieuwe" physio's (N 2, etc.) 
nog steeds later in het seizoen verschijnen dan het ,,gewone" physio (N 1). 
Als dit verschil in de toekomst blijft bestaan, is dit voor de practijk en de 
kweker een lichtpunt in een situatie, die tamelijk donker is geworden tenge-
volge van de voortgeschreden differentiate. In 9 jaar tijd heeft de schrijver 7 
nieuwe, althans voor Nederland nieuwe, physio's gevonden. Naar aanleiding 
daarvan rijst de vraag of de differentiatie nog verder voort zal kunnen gaan. 
Het blijkt, dat zeer waarschijnlijk in andere landen physio's bekend zijn, die in 
Nederland nog niet aangetroffen werden. Er moet dus ernstig rekening ge-
houden worden met de mogelijkheid, dat in de toekomst nog meer physio's 
zullen kunnen verschijnen. Hoewel dus de vooruitzichten, wat dit betreft, niet 
zo gunstig lijken te zijn, kan het later in het seizoen optreden van de nieuwe 
physio's (indien dat in de toekomst zo blijft) een zekere geruststelling be-
tekenen. Wanneer immers de differentiatie zo ver voort zou blijken te gaan, 
dat resistentie tegen alle physio's niet of zeer moeilijk te bereiken zal zijn of 
dat zelfs alle nu als resistent bekend staande Sofanum-soorten vatbaar zullen 
blijken te zijn voor een of meer physio's, dan zou het gemiddeld 2—3 weken 
latere optreden van deze physio's altijd nog betekenen, dat in de periode, 
waarin de knollen van de aardappelplant het snelst groeien, de assimilatie niet 
door het optreden van P. infestans gestoord zou worden. Wanneer daaren-
boven de knollen dan resistent zijn tegen aantasting langs de natuurlijke weg 
(hetgeen zeer goed bereikbaar lijkt te zijn, omdat een aantal rassen van S. tube
rosum, hoewel vatbaar in het loof, in de knollen zelden of nooit van enige be-
tekenis worden aangetast), dan zou aantasting van het loof, korte tijd voor het 
afrijpen, niet als een ernstig gevaar beschouwd behoeven te worden. Tot op 
heden is evenwel resistentie tegen alle bekende physio's nog bereikbaar. 

In dit verband dient vermeld te worden, dat nog enkele wilde planten tot 
het spectrum van Phytophthora infestans behoren. Lehmann (1937) noemt o.a. 
Solarium nigrum en Hyoscyamus niger; Moore (1948) vermeldt de natuurlijke 
aantasting van S. dulcamara en Lyceum halimifolium. Cox (1948) nam in 
Maryland (U.S.A.) natuurlijke aantasting waar van S. dulcamara in de nabij-
heid van een tuin, waarin aardappelen en tomaten eveneens waren aangetast. 
Sporen, van deze drie planten verzameld, konden over en weer afgeplukte bla-
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deren van de drie genoemde planten ziek maken, evenals die van Petunia en 
Capsicum; niet aangetast werden 5. carolinense en tabak. De op de drie plan-
ten in de natuur voorkomende P. infestans leek in dit geval dus niet verschil-
lend te zijn. Dit behoeft echter niet steeds het geval te zijn en een onderzoek 
naar de pathogeniteit van de physio's voor deze wilde waardplanten mag niet 
bij voorbaat zonder betekenis geacht worden. 

Voor de uitvoering van de veredeling van de aardappel op resistentie tegen 
Phytophthora infestans is belangrijk, dat inoculaties niet uitgevoerd behoeven 
te worden met alle bekende physio's, apart (na elkaar) of tegelijk (in mengsel). 
Zo zijn zaailingen, die na inoculaties met een mengsel van de physio's N 8 en 
N 9 overblijven, resistent tegen alle overige physio's. Dit blijkt duidelijk uit 
tabel 11 en zal in hoofdstuk V nog nader gestaafd worden. Het betekent een 
aanmerkelijke vereenvoudiging van de voorbereidende werkzaamheden. 

Een wetenschappelijk zeer interessante vraag is de volgende: Hoe ontstaan 
de physio's van Phytophthora infestans! Een afdoend antwoord kan bij de 
huidige stand van onze kennis nog niet gegeven worden. Vele onderzoekers 
beschouwen mutatie als oorzaak van de plotselinge veranderingen in physiolo-
gische en morfologische eigenschappen in het algemeen. Meestal wordt echter 
niet bewezen en vaak zal ook moeilijk bewezen kunnen worden, dat deze ver
anderingen erfelijk zijn, dus veranderingen in het genencomplex zijn. Pas dan 
zou, strikt genomen, van mutatie gesproken mogen worden. Zolang dit bewijs 
niet geleverd is, is het beter van saltatie te spreken, waaronder dan verstaan 
wordt een plotselinge verandering, die veel gelijkt op een mutatie bij de hogere 
planten, maar waarvan niet bewezen is of niet bewezen kan worden, dat het 
inderdaad een mutatie is (Stakman, Christensen, Eide & Peturson, 1929). De 
mutaties zouden in het onderhavige onderwerp mutaties van de factoren voor 
pathogeniteit moeten zijn,zoals Gaszner & Straib (1932) bij gele roest (Puccinia 
glumatum) veronderstelden. Pas daarna kan via het geslachtelijk proces, indien 
dit voorkomt, de nieuwe eigenschap tot nieuwe combinaties en tot weer andere 
nieuwe eigenschappen aanleiding geven. De mutatie speelt een primaire, het 
geslachtelijk proces een secundaire rol. Of dit proces bij P . infestans in de 
natuur plaats vindt, is nog volkomen onzeker. Lohnis (1922), de Bruyn (1923) 
e.a. vonden in reincultuur wel oosporen, maar het gelukte niet hieruit zwerm-
sporen te verkrijgen. In door P . infestans aangetaste plantendelen zijn nog 
nooit oosporen gevonden (de juistheid van de waarnemingen en de interpre-
taties van Eriksson (1916, 1921, 1922) wordt sterk betwijfeld), hetgeen even-
wel niet betekent, dat oosporen in het geheel niet gevormd worden. Ook al 
vindt het geslachtelijk proces zeer zelden plaats, toch zouden langs.deze weg 
nieuwe vormen kunnen ontstaan. Het experimentele bewijs zal niet gemakkelijk 
geleverd kunnen worden, hoewel volgens Leonian (1931), Barrett (1948a, 
1948b) en Cohen (1950) kruisingen tussen verschillende isolaties van een soort 
en zelfs tussen verschillende isolaties van verschillende soorten van het geslacht 
Phytophthora tot stand gebracht kunnen worden. Het zou Barrett (1948b) 
zelfs gelukt zijn oosporen te laten kiemen en van de vrijgekomen zoosporen 
cultures te maken. Met P . infestans werd tot nog toe echter weinig geexperi-
menteerd. 

Uitgaande van de hypothese, dat mutatie de veranderingen in de pathogeni-
teitsfactoren teweegbrengt, is het, steunend op de aanwijzingen, dat de 
„nieuwe" physio's minder goed passen bij S. tuberosum-rassen dan physio 
N 1, begrijpelijk, dat in de practijkvelden, beplant met S. tuberosum-iassen tot 
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nog toe alleen physio N 1 gevonden werd. De nieuwe physio's zullen, naar 
algemeen voor mutaties wordt aangenomen, op willekeurige ogenblikken ont-
staan. Eenmaal ontstaan, hangt het van de omstandigheden af, of zij zich 
kunnen handhaven. Dat dit op rassen van S. tuberosum niet waarschijnlijk is, 
volgt uit de zoeven genoemde aanwijzingen (zie ook C. Veldwaarnemingen, 
etc.); zij zullen dus waarschijnlijk weer verdwijnen. Op rassen of klonen, die 
niet door physio N 1 kunnen worden aangetast, krijgen zij evenwel de kans, 
zich, ongehinderd door physio N 1, te vermenigvuldigen. Hierbij kunnen zich 
tussen de nieuwe physio's onderling ook weer soortgelijke kleine verschillen in 
physiologische eigenschappen laten gelden, resulterend in een sterkere ver-
menigvuldiging van de een dan van de ander (zie tabel 19). Op deze manier 
zouden zich dan de verhoudingen in de frequencies van de verschillende phy
sio's in de Phytophthora-populatit sterk kunnen wijzigen. Dit is het reeds be-
kende verschijnsel, dat de verbouwde rassen van een bepaald gewas invloed 
hebben op het procentuele aandeel van de physio's in de populatie van een 
bepaalde parasiet (Straib, 1935). Het berust hierop, dat een ras uit de popu
latie van de parasiet juist dat physio selecteert, dat het best bij dit ras past. 

Er wordt niet alleen aangenomen, dat mutaties op willekeurige ogenblikken, 
maar ook in willekeurige richtingen kunnen ontstaan. Velerlei mutanten zouden 
dus kunnen ontstaan; door de omstandigheden zal worden bepaald, welke over-
blijven. Onder deze ,,omstandigheden" vallen ook de waardplanten. De resis-
tentie van de waardplanten bepaalt dus welke van de ontstane physio's zich 
zullen kunnen handhaven. Waren alleen waardplanten van de groepen I en II 
aanwezig, dan zouden van de thans bekende physio's Nl en N 2 naast elkaar 
kunnen bestaan; N 7 en N 8 zouden waarschijnlijk op groep II en de overige 
physio's op groep I geen kans krijgen zich te handhaven. Verder zou geen ver-
schil tussen N 1, N4 , N 5, N 6 en N 9 enerzijds en tussen N 2, N 7 en N 8 
anderzijds aangetoond kunnen worden. Hieruit blijkt de betrekkelijke waarde 
van een toetssortiment en van de gemaakte onderscheiding tussen de phy
sio's. De resistentie van de klonen van het aanwezige materiaal bepaalt dus 
mede het te bepalen verschil in spectrum van de physio's. Het bestaan van 
andere dan de door de schrijver gevonden physio's, binnen of buiten het sche
ma (fig. 4), moet daarom mogelijk geacht worden. Het spectrum van physio 
N 3 en die van de isolaties Hi2 , K13, N3, 4-R4 en St (tabel 9) wijzen in de-
zelfde richting. 

De onderzoekingen van Reddick & Mills (1938), Mills (1940), en de Bruyn 
(1951) zouden kunnen wijzen op het bestaan van een andere manier, waarop 
veranderingen tot stand kunnen komen. Zij vonden namelijk „geleidelijke" 
veranderingen. Mills (1.940) bracht materiaal van een een-zwermspore-isolatie 
van een cultuur van P. infestans, die van S. tuberosum gei'soleerd was, op jonge 
tomatenplanten. Bij deze eerste inoculatie ontstonden necrotische vlekken; 
alleen in een met waterdamp verzadigde atmosfeer ontstond slechts hier en 
daar een enkele sporangiendrager. De enkele gevormde sporangien werden 
verzameld en na kieming op andere jonge tomatenplanten gebracht. Deze han-
deling werd steeds voortgezet en tijdens dit proces kon worden waargenomen, 
dat de incubatietijd afnam van 66 tot 58 uren, dat de grootte van de infectie-
vlekken, de weligheid van de fructificatie en de beschadiging van de tomaten-
plant met elke „passage" toenam, tot blijkbaar na 7 passages het bereikbare 
bereikt was. Deze „built up virulence" voor tomaat ging niet gepaard met een 
grotere virulentie voor de aardappelplant. De voor tomaat „verkregen" viru-
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lentic bleef behouden tijdens 12 overentingen gedurende 3 maanden op aard-
appelloof en tijdens 22 overentingen gedurende een half jaar op aardappel-
knollen. Dit proces van adaptat ion" verklaart volgens Mills (1940) het feit, 
dat tomaten steeds later dan aardappelen worden aangetast, ook al staan deze 
planten vlak naast elkaar. 

De Bruyn (1951) bevestigt de resultaten van Mills, met dit verschil even-
wel, dat de „geleidelijkheid" van de verandering bij haar proeven minder sterk 
tot uiting komt. Sommige tomatenrassen werden direct, bij de eerste inoculatie 
met een van aardappel afkomstige isolatie, zwaar ziek; andere rassen werden 
pas zwaar ziek, wanneer de isolatie driemaal over tomaat „gepasseerd" was. 
De fructificatietijd werd duidelijk korter. Anderzijds bleek uit haar proeven 
echter duidelijk, dat de omstandigheden invloed kunnen hebben op de graad 
van vatbaarheid van de tomatenplant. Ook Johnson (1947) kon tomatenplan-
ten zwaar ziek maken met een direct van aardappel afkomstige isolatie van 
P . infestans, indien de planten een zekere tijd in een met waterdamp verzadigde 
atmosfeer hadden vertoefd. 

Reddick & Mills (1938) namen een met dezelfde term aangeduid proces het 
eerst waar bij aardappelen. „Passage through resistant hosts (Evergreen, Paul 
Kruger) stepped up the virulence at once, so that KB/5 was definitely 
susceptible". Het proces is hier waarschijnlijk minder geleidelijk, omdat van 
„at once" gesproken wordt. Hybride KB/5 werd echter ook wel eens, zij het 
dan met slechts een enkel plekje, geinfecteerd door een cultuur, die nog geen 
passage over „resistant hosts" had ondergaan. Vooral deze proeven lijken 
weinig bewijskrachtig voor een „geleidelijke" verandering. Weliswaar werd, 
ook door de Bruyn, steeds uitgegaan van cultures, ontstaan uit de isolatie van 
een zwermspore, doch dit is, strikt genomen, geen garantie voor de genetische 
zuiverheid van de cultuur. Tijdens het proces van de vermenigvuldiging, die 
noodgedwongen plaats moet vinden, kan een mutant of kunnen mutanten zijn 
ontstaan. 

De Bruyn (1951) constateert, dat op bladeren van aardappelplanten (W-ras-
sen en hybriden van S. demissum en S. tuberosum) soms een geringe aantas
ting optrad. ,,Sometimes a single diseased leaf was the only indication that 
the plants had been treated with a concentrated zoospore suspension". Er was 
echter geen enkel verband te ontdekken tussen dit zo nu en dan ziek worden 
en de uitwendige omstandigheden. Naar de mening van de schrijver wijst dit 
eerder op een plotselinge dan op een geleidelijke verandering, temeer daar niet 
werd waargenomen, dat met het aantal passages de incubatie- en fructificatie
tijd korter werd, zoals Mills (1940) dat bij tomaten waarnam. Opmerkelijk is 
overigens, dat bij het verkrijgen van pathogeniteit voor b.v. tomaat, de patho-
geniteit voor b.v. de W-rassen verloren gaat en omgekeerd; de pathogeniteit 
voor de,,oude" S. fufeerosum-rassen blijft behouden. Reddick & Mills (1938) 
vermelden echter een geval, dat „virulence" voor tomaat werd verkregen zonder 
dat „virulence" voor hybriden van S. demissum en 5 . tuberosum verloren ging. 

Wanneer men sommige van de boven aangehaalde verschijnselen met ,,aan-
passing" zou willen verklaren, dan hebben proeven, met cultures van een-
zwermspore-isolaties uitgevoerd, strikt genomen geen bewijskracht, omdat de 
genetische zuiverheid niet kan worden gegarandeerd. Onder „aanpassing" 
wordt hier niet verstaan de selectie in een populatie, maar de ,adaptation" 
als door Hinshelwood (1950) beschreven, berustend op een verandering in 
de volgorde van de productie van enzymen en van enzymatische reacties of 
in het activeren van een sluimerende enzym-productie en het doen ophouden 
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van de productie van een ander enzym. Het zou van de omstandigheden (voe-
dingsbodem bij bacterien) af kunnen hangen, welke enzymen geproduceerd 
zullen worden of in welke volgorde zij geproduceerd zullen worden. Deze ver-
anderingen, voor een groot deel nog hypothetisch, zouden niet gepaard be-
hoeven te gaan met wijzigingen in de genetische samenstelling. Indien geen 
genetische veranderingen de oorzaak zijn, moet in principe elke eel van een 
bacteriekolonie in staat zijn op de nieuwe voedingsbodem te groeien na ver-
loop van de tijd, nodig om de reactie-volgorde te kunnen wijzigen. Dit wordt 
inderdaad in sommige gevallen gevonden. ,,This is a prima facie case for 
the theory of direct adaptation" (Hinshelwood, 1950). Dat soms slechts een 
blaadje wordt aangetast als gevolg van een inoculatie met een geconcentreerde 
sporensuspensie, lijkt dus iets anders te zijn en de Bruyn (1951) concludeert 
dan ook terecht, dat ,,still such nuclear change may be the correct explana
tion". Met de thans ter beschikking staande gegevens kan niet ten gunste van 
de mutatie-theorie noch ten gunste van de aanpassings-theorie besloten wor
den. Kruisingsproeven met de verschillende physio's en bepaling van het 
spectrum van een aantal cultures, uit een aantal isolaties van een zwermspore 
uit oosporen verkregen, zouden de beslissing kunnen brengen. Indien bij zulke 
kruisingsproeven het ,,oude" physio N 1 als vrouwelijke partner en een 
,,nieuw" physio (N 2, etc.) als mannelijke partner in het geslachtelijk proces 
fungeren, kan worden aangetoond of de mannelijke kern invloed heeft op de 
identiteit van de physio's, uit dit proces voortgekomen. Zo ja, dan moeten er 
nieuwe physio's onder de isolaties aanwezig zijn, indien de pathogeniteit van 
het nieuwe physio voor een bepaalde groep waardplanten dominant is over 
het ontbreken van deze pathogeniteit. Zo niet, dan kan de factor voor de zo 
even bedoelde pathogeniteit recessief zijn en dan moet uitsplitsing optreden 
na zelfbevruchting van deze F± van twee physio's. Is ook dit niet het geval, 
dan is dus de genetische samenstelling van het nieuwe physio niet anders dan 
die van het oude physio en is de verandering, die het physio ,,nieuw" maakt, 
uitsluitend van plasmatische en/of enzymatische aard. Mocht echter, zoals 
sommige onderzoekers wel aannemen, met de mannelijke kern ook mannelijk 
plasma overgaan in eicel of oogonium, dan zullen waarschijnlijk ook krui
singsproeven het probleem: mutatie of aanpassing, niet kunnen oplossen. In
dien mutatie niet de oorzaak mocht blijken te zijn, dan zal hier waarschijnlijk 
sprake zijn van plasmatische vererving. 

ledere onderzoeker zal trachten zich een voorstelling te maken van de oor
zaak van de verschijnselen, waarmede het onderzoek zich bezig houdt. Deze 
voorstelling zal steunen op de bekende feiten, aangevuld door hypothesen. 
Vaak zullen er voor de juistheid van deze hypothesen weinig aanwijzingen 
zijn, maar als werkhypothese kan een dergelijke voorstelling toch zijn nut 
hebben (o.a. door richting te geven aan het onderzoek). Zo kan men veron-
derstellen, dat de reacties tussen parasiet en waardplant, hier dus de schimmel 
Phytophthora infestans en de aardappelplant, beheerst worden door enzymen, 
die door de partners geproduceerd worden. De verschillen in de spectra der 
physio's zouden op de productie en de werking van kwalitatief verschillende 
enzymen kunnen berusten, waardoor bepaalde groepen van waardplanten met 
bepaalde resistentiefactoren wel en andere groepen van waardplanten met 
andere resistentiefactoren niet aangetast kunnen worden. Deze kwalitatief ver
schillende enzymen zouden als volgt voorgesteld kunnen worden (fig. 12). 
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Fig. 12. Schema van de hypothetischc en kwalitatief verschillendc enzymen, door de physio's 
geproduceerd. 

Scheme o[ hypothetical and qualitatively different enzymes, produced by the different 

races. 

Een hoofdletter stelt voor, dat een enzym wel, een kleine letter, dat een enzym 
niet geproduceerd wordt. Physio N 1 wordt gekarakteriseerd door het enzym A; 
zonder dit enzym zou P . infestans niet parasitair zijn. Alle andere physio's 
zullen dit enzym met physio N 1 gemeen moeten hebben. Aangezien dit schema 
dat van fig. 4 dekt, kunnen de karakteristieke enzymen of combinaties van 
enzymen voor bepaalde physio's bij vergelijking van deze schema's gemakkelijk 
afgelezen worden. 

Een veronderstelling moet hierbij nog gemaakt worden, nl. dat bij de pro-
ductie van twee of meer kwaltiatief verschillende enzymen door een physio de 
werking hiervan versterkt wordt, zodat het effect groter is dan de som van de 
effecten van beide enzymen apart. B.v. het is gebleken, dat er klonen zijn, die 
resistent zijn tegen de physio's N 4 en N 5, maar vatbaar voor physio N 6 
(groep V, tabel 11). Wanneer nu de werking van de enzymen van physio N 6 
(AbCDe) gelijk zou zijn aan dat van het mengsel N 4 + N 5 (AbCde + 
AbcDe), zou groep V slechts klonen kunnen omvatten, die vatbaar voor N 4, 
resistent tegen N 5 en vatbaar voor N 5, resistent tegen N 4 en dus vatbaar 
voor N 6 zijn. 

Indien mutaties de oorzaak van de differentiatie zijn, zou het schema van 
fig. 12 de veronderstelde pathogeniteitsfactoren van de physio's kunnen voor-
stellen. Hierbij dient evenwel nog opgemerkt te worden, dat, zo lang kruisings-
proeven hierover geen gegevens brengen, niet kan worden geconcludeerd of 
pathogeniteit ontstaat bij dominante of recessieve toestand van de pathogeni-
teitsfactor. Flor (1941, 1942, 1946, 1947) vond, dat bij vlasroest (Melampsora 
lini) pathogeniteit bij recessieve toestand van de pathogeniteitsfactoren tot 
stand komt. 

Tenslotte kan nog gewezen worden op de overeenstemming in de differentia-
tie van P . infestans en die van Cladosporium fuluum van tomaat (Bailey, 1950). 
Ook bij deze laatste schimmel hebben de physio's een gemeenschappelijk punt. 
Voor bv. de gele roest (Puccinia glumarum) gelukt het niet een schema op te 
stellen met een gemeenschappelijk punt, zoals physio N 1 dat is bij P . infestans. 
Stel het geval, dat in de toekomst alleen rassen verbouwd worden met resisten-
tie tegen physio N 1, dan zou N 1 geen kans meer hebben, zich te handhaven 
en zou dus verdwijnen. In analogie hiermede ligt de veronderstelling voor de 
hand, dat bij de gele roest dit gemeenschappelijk punt wel bestaan heeft, maar 
tijdens de evolutie in de loop van misschien duizenden jaren verdwenen is door 
veranderingen in de genetische samenstelling van de waardplant. 

53 



HOOFDSTUK IV 

MATERIAAL EN METHODEN BIJ DE VEREDELING OP RESISTENTIE TEGEN 
PHYTOPHTHORA 1NFESTANS 

MATERIAAL 

Goodrich (1848) sloeg ter voorkoming van de ziekte, zonder de oorzaak 
ervan te kennen, reeds de thans als meest rationeel aangeziene weg in, nl. het 
kruisen met onvatbare iSoianum-soorten. Uit zijn pogingen zou het ras Ever
green zijn voortgekomen (Reddick, 1928). Onvatbaar is dit ras echter met 

Klotzsch (1852) heeft een kruising gemaakt tussen Solarium demissum utile 
en de cultuuraardappel. Volgens de Bary (1861) was deze F1-hybride echter 
vatbaar. Volgens Jones (1905) kweekte in Engeland James Torbitt op insti-
gatie van Darwin aardappelzaailingen uit kruisingen op en stelde deze bloot 
aan natuurlijke infectie te velde. Verschillen in vatbaarheid kwamen hierbij 
duidelijk aan het licht. Van resultaten is evenwel later niets meer vernomen. 

Volgens Stuart (1905) zou aan de hand van veldwaarnemingen geen enkel 
ras en ook geen enkele wilde Solanum-soort geheel onvatbaar zijn. S. commer-
sonii en 5. polyadenium werden nog het minst aangetast. Kruisingen met deze 
soorten werden gemaakt, maar resultaten heeft dit werk blijkbaar niet opge-
leverd. 

Uitgebreide collecties van „wilde" Sofanum-soorten werden verzameld door 
expedities onder leiding van Bukasov (1925), Juzepczuk (1929), Reddick 
(1930), Baur (1930/1931), Vavilov en Kesselbrenner (1932), Macmillan en 
Erlanson (1933) en Hawkes (1939). Door uitwisseling werd dit materiaal later 
over een groot aantal landen verspreid. 

Miller (1928, 1930) is volgens Reddick & Crosier (1933) en Schick (1932) 
uitgegaan van uit Washington D.C. ontvangen monsters van S. demissum. 
Reddick (1937) in Ithaca, New York, putte de resistentie eveneens uit S. de~ 
missum. In Miincheberg, Duitsland, hebben Lehmann, Schick en Schaper van 
de onvatbaarheid van S. demissum gebruik gemaakt. Schmidt (1933) ging bij 
von Kameke in Streckenthin, Pommeren, Duitsland, eveneens van S. demissum 
uit. Black (1943) in Schotland boorde ook al dezelfde resistentie-bron aan. Ook 
in Nederland (Instituut voor Veredeling van Landbouwgewassen, Veredelings-
bedrijf van het Centraal Bureau, kweekveld Engelum van de Friese Maat~ 
schappij van Landbouw, Stichting Kweekbedrijf C.I.V.) en op Java is S. de
missum het Phytophthota-ttsistentt uitgangsmateriaal geweest. 

Uit berichten uit een groot aantal andere landen blijkt, dat ook daar aan 
resistentie tegen P. infestans gewerkt wordt: Nieuw~Zeeland (Anonymous, 
1950), Canada (Anonymous 1948b, 1949b), India (Anonymous 1946a,b), Ar-
gentinie (Anonymous 1947a, 1948a), Chili (Montaldo & Akeley, 1946), 
Columbia (Navarrete, 1948), Venezuela (Anonymous, 1947d), de Belgische 
Congo (Anonymous, 1947b). In Tanganyika (Anonymous, 1949a) en Zuid-
Afrika (Neveling, 1949) wordt materiaal van de Scottish Society lor Research 
in Plant Breeding beproefd. Er wordt niet altijd vermeld, wat de bron van de 
resistentie is geweest. 

Uit dit beknopte overzicht blijkt, dat S. demissum bij het meer recente ver~ 
edelingswerk een domineren.de positie onder de wilde soorten heeft ingenomen. 
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Er worden in de literatuur nog andere Phytophthora-iesistente wilde soorten 
genoemd. Onvatbaarheid voor P . infestans is gevonden in de volgende soorten: 
S. demissum, S. antipoviczii, S. ajuscoense, S. verrucosum, S. polyadenium, 
5. semidemissum, S. Vallis Mexici, S. coyocanum, S. bulbocastanum, 5 . longi~ 
pedicellatum, S. leptostigma, S. malinchense, S. Andreanum. 

In de volgende soorten werd geen onvatbaarheid voor P . infestans gevonden: 
S. edinense, S. chacoense, S. acaule, S. Fendleri, S. macolae, S. commersonii, 
S. maglia, S. jamesii, S. caldasii, S. hentyi, S. phureja, S. rybinii, S. medians, 
S. curtilobum. 

Zoals er van de cultuurgewassen als botanische soort grote aantallen rassen 
bestaan, zo zijn de ,,wilde" botanische soorten evenmin uniform. Deze variatie 
toont zich zowel in de eigenschap P/n/fopfcr/iora-resistentie als in andere ken-
merken. Zo zijn de meeste vormen van 5 . verrucosum vatbaar (Lehmann, 
1937). Ook in 5. demissum komen individuen voor, die vatbaar zijn voor het 
„gewone" en alle andere physio's (Schick & Schaper, 1936). De uitspraak: 
S. demissum is onvatbaar voor P . infestans, is om deze reden te sterk generali-
serend en dus niet juist. 

De optredende differentiatie van P. infestans bracht de vatbaarheid voor de 
nieuwe physio's van een aantal botanische soorten en rassen, die aanvankelijk 
voor het „gewone" physio onvatbaar waren, aan het licht. Van S. antipoviczii 
bleken geen vormen aanwezig te zijn, die onvatbaar waren voor alle 8 ,,Rassen" 
van P . infestans, waarmede Lehmann (1937) werkte. Van S. demissum bleven 
nog slechts enkele vormen over, die onvatbaar waren voor alle physio's 
(S. demissum El Desierto en S. demissum tlaxpehualcoense). S. ajuscoense en 
S. polyadenium bleken voor alle physio's onvatbaar te zijn. In 5 . demissum 
kwam uitsplitsing in resistentie t.o.v. verschillende physio's voor (Schick & 
Schaper, 1936). 

De juistheid van het instellen van groep XIII (vatbaar voor ,,Rasse" 1, split-
send in vatbaar en onvatbaar voor de overige drie „Rassen") is volgens de 
schrijver aan twijfel onderhevig. Het aantal met „Rasse" 1 getoetste zaailingen 
was zeer klein en bij de inoculaties met de overige drie „Rassen" waren de 
resistente zaailingen numeriek sterk in de minderheid, zodat hier waarschijnlijk 
een toevallige verdeling oorzaak is van het ontbreken van voor „Rasse" 1 on-
vatbare planten in groep XIII. Onjuist acht de schrijver ook het instellen van 
de klassen L en R. Schick & Schaper (1936) onderzochten nl. van herkomsten 
(nateelten van aparte planten), die vatbare en onvatbare individuen bevatten, 
stekken van planten, die niet als kiemplant op resistentie onderzocht werden. 
Hierbij werd alleen bepaald de resistentie tegen die „Rassen", waarvoor de 
herkomst splitste. Hierbij bleek, dat de klassen L ( + , + . —, + ) en R 
(—, + , —, —) in dezelfde herkomst voorkwamen. De herkomst zelf moet 
dan als volgt op de 4 ,,Rassen" gereageerd hebben: H , + , —, -r—. Deze 
voor resistentie tegen de ,,Rassen" 1 en 4 splitsende groep komt in de 14 groe-
pen tellende tabel van Schick & Schaper echter niet voor. 

Lehmann (1937) onderzocht een aantal wilde soorten aan nateelten van 
aparte planten op resistentie tegen nog 4 andere physio's van P . infestans, nl. 
zijn „Rassen" 5, 6, 7 en 8. 

Niet alleen, dat de wilde soorten en rassen daarvan vatbaar blijken te zijn bij 
inoculatie met nieuwe physio's van P . infestans, te velde worden deze soorten 
ook wel eens aangetast. De oudste mededeling hierover is waarschijnlijk die van 
Lindley (1848). Deze nam op S. demissum aantasting door P . infestans waar. 
Het is niet uitgesloten, dat de planten die Lindley aangetast heeft gevonden, 
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vatbaar waren voor de ,,gewone" P . infestans. Reddick, Crosier & Mills (1931) 
schrijven echter, dat zij de door Lindley waargenomen aantasting van S. demis
sum herhaaldelijk zijn tegengekomcn en dat de gelijkenis met Phytophthora-
aantasting inderdaad groot is. Bij nauwkeurig onderzoek blijkt echter, dat het 
verschijnsel niets met Phytophthora te maken heeft. Uit de aangetaste delen 
van het blad kan zelfs geen enkel pathogeen agens geisoleerd worden. 

Schick & Schaper (1936) vinden in 1936 nog nakomelingschappen van 
aparte planten, die geheel vatbaar zijn voor de ,,gewone" P . infestans. Salaman 
(1910) deelt mede, dat S. edinense gedurende 20 jaar in het veld niet werd 
aangetast door P. infestans en toen plotseling wel aangetast werd. 

Reddick (1931) vond in Mexico, het land van oorsprong van S. demissum, 
door P . infestans aangetaste planten van S. demissum in de vrije natuur. Of 
deze bewuste P . infestans een ander spectrum had dan de ,,gewone" P . infes
tans is toen niet nagegaan en kon ook moeilijk uitgemaakt worden, omdat er 
toen nog geen toetssortimenten waren samengesteld. Het zou ongetwijfeld in-
teressant zijn te onderzoeken of de daar in het wild voorkomende P . infestans 
in pathogeen opzicht uniform is of niet. Met de thans gebruikte toetssortimenten 
zal het waarschijnlijk mogelijk zijn, hierover iets te weten te komen. Indien 
mocht blijken, dat P . infestans in Mexico gedifferentieerd is, dan is de patho-
gene differentiatie bij P. infestans waarschijnlijk reeds zeer oud. 

,,Rasse" 5 van P . infestans van Lehmann (1938a) werd in Rusland van 
S. antipoviczii geisoleerd. Niet alle beproefde rassen van S. antipoviczii waren 
evenwel vatbaar voor dit physio (Lehmann, 1937). Ook in S. antipoviczii blijkt 
dus variatie in de Phytophthora-iesistentie te bestaan. 

Schick & Schaper (1936) vonden in 1934 te velde een door P . infestans aan
getaste plant in een van Bukasov ontvangen herkomst van S. demissum. 

Hoewel alle onderzochte rassen van 5. tuberosum volgens verschillende on-
derzoekers vatbaar zijn voor P . infestans, wordt er in de practijk een niet onbe-
langrijk verschil in mate van vatbaarheid geconstateerd. Deze verschillen komen 
bij kunstmatige infecties onder voor de schimmel optimale omstandigheden tot 
uiting in kleine verschillen in de fructificatietijd, in de hoeveelheid gevormde 
sporangien en in de snelheid, waarmede het bladweefsel afsterft (Miiller, 1928; 
Lehmann, 1938a; Schaper, 1949, 1951; Rudorf & Schaper, 1951). Naast de 
factoren, uit S. demissum afkomstig, die over het alternatief vatbaar of on vat
baar beslissen, zouden de bovenbedoelde factoren, uit S. tuberosum afkomstig, 
van invloed kunnen zijn op de mate van vatbaarheid (Black, 1947b). Er worden 
inderdaad verschillen in graad van aantasting van zaailingen waargenomen. 

In de staat Maine van de Verenigde Staten wordt getracht, van deze factoren 
gebruik te maken voor het bereiken van een „veldresistentie" tegen P . infestans. 
Getracht wordt dit doel te bereiken door rassen en klonen, die de bedoelde 
eigenschappen bezitten, in te telen en onderling te kruisen, teneinde zoveel 
mogelijk van deze factoren bij elkaar te brengen. Hierbij is o.a. gebruik gemaakt 
van het Japanse ras Ekishirazu (dat in Duitsland steeds normaal vatbaar was 
volgens Schmidt, 1933) en No Blight (waarschijnlijk identiek aan President, 
synoniem Paul Kriiger). Sebago, uit dit werk voortgekomen, heeft echter geen 
verwantschap met Ekishirazu of No Blight (Stevenson et al. 1945; Stevenson 
6 Clark, 1938). 

Het op het Veredelingsbedrijf van het Centraal Bureau gebruikte materiaal, 
dat de resistentie tegen P . infestans heeft geleverd, is S. demissum. Over de 
geschiedenis van dit materiaal in het kort het volgende. 
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In 1934 en 1935 werden op het Instituut voor Plantenziekten te Buitenzorg, 
Java, wilde Solanum~soorten verzameld door Dr H. R. A. Muller, op aanvraag 
verkregen van Bukasov, Reddick, Muller en Schick, De bedoeling was_de ver-
kregen uitgebreide collectie te onderzoeken op resistentie tegen de toen in de 
aardappelcultuur meest gevreesde ziekte, de slijmziekte, veroorzaakt door Pseu-
domonas solanaceatum. Inmiddels trad in 1936 voor het eerst in Indonesie en 
dadelijk in zeer ernstige mate P. infestans op. In 1937 is Dr H. J. Toxopeus 
begonnen met het maken van kruisingen van 5. demissum en 5. antipoviczii met 
practijkrassen van 5. tuberosum. Daar in Indonesie slechts enkele rassen van 
S. tuberosum willen bloeien, werden in Nederland door Prof. Dr T. H. Thung 
tijdens een verlofperiode en vooral later door Mej. C. Kapenga te Rodeschool 
vele kruisingen en terugkruisingen gemaakt. 

Het door Prof. T. H. Thung uit Java meegebrachte wilde materiaal werd na 
1939 door Mej. H. L. G. de Bruyn met behulp van knollen en zaad in stand 
gehouden en beproefd op resistentie tegen P. infestans. Zij stond zaad af aan 
het Instituut voor Veredeling van Landbouwgewassen en aan het Veredelings-
bedrijf van het Centraal Bureau. 

Op instigatie van Prof. Dr Ir J. C. Dorst, directeur van het Instituut voor 
Veredeling van Landbouwgewassen, werd in 1942 door Ir H. T. Wiersema 
begonnen met de veredeling op resistentie tegen P . infestans. Daarbij uitgaande 
van door Mej. de Bruyn afgestaan zaad, werden in 1942 de eerste kruisingen 
gemaakt. In 1943 werd op het Veredelingsbedrijf van het Centraal Bureau op 
initiatief van de directeur, Ir C. Koopman, met dit werk een aanvang gemaakt. 
Het uitgangsmateriaal werd gevormd door zaad van kruisingen tussen S. demis~ 
sum en practijkrassen van S. tuberosum, verkregen van het Instituut voor Ver
edeling van Landbouwgewassen, en door zaad van S. demissum en S. anti
poviczii, verkregen van het Laboratorium voor Phytopathologie. 

Door Mej. de Bruyn werden bij haar proeven over de resistentie van dit 
materiaal weer nieuwe nummers gegeven (1 t/m 77 voor S. demissum, 79 t/m 
128 voor S. antipoviczii). Later verkregen enkele van deze nummers op het 
Instituut voor Veredeling van Landbouwgewassen weer een nieuwe nummering. 
De verwantschap wordt in onderstaande tabel weergegeven (tabel 20). 

TABEL 20. Verwantschap tussen de botanische soorten van de betreffende instellingen. 
Relationships of the wild species from concerning institutions. 

Solanum spec. Instituut voor Planten- Lab. v. Phytopatholo- Inst. v. Vered. v. Land-
ziekten, Buitenzorg gie, Wageningen bouwgew.., Wageningen 
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5. antipoviczii 
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519-13 
519-18 
519-25 

»» 

»» 

»» 

t* 

533 
741 
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23 
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82 
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D6 
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D7 
D3 
D4 
D8 
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De nummers D 6 en 23; D 7 en 34; D 3 en 25; D 4 en 29AJB; D 8 en 42 zijn 
wel uit dezelfde nummers door selectie ontstaan, maar behoeven niet identiek 
te zijn, omdat de selectie onafhankelijk heeft plaats gevonden. De nummers 
5, 9, 11, 12 en 34 stammen alle uit 519-25 en de nummers 29A, 29B, 42, 46, 
49, 51 en 54 uit 741. Uit de gegevens van de tabellen 21 en 22 blijkt, dat in-
derdaad de selecties uit e€n herkomst onderling kunnen verschillen in hun resis-
tentie tegen P. infestans. Verder moet in aanmerking genomen worden, dat 
een bepaalde herkomst, die niet uniform is, tijdens het in stand houden gemak-
kelijk in zijn samenstelling door een onbewuste selectie gewijzigd kan worden. 
Wanneer geen speciale maatregelen genomen worden, is ook spontane kruis-
bestuiving nog mogelijk, hoewel de kans hierop bij teelt in de kas niet groot is. 
Zo bleek later, dat S. demissum 29A, ontvangen in 1943 in de vorm van de 
kruising S. demissum 29A X Fruhmolle, andere factoren voor resistentie bevatte 
dan 5. demissum 29B, in 1950 ontvangen. Beide hadden aanvankelijk hetzelfde 
nummei: 29, maar op grond van bovengenoemd verschil leek een verdergaande 
nummering, terwille van de duidelijkheid, gewenst. 

Toen in 1950 bleek, dat N 8 na inoculatie alle nakomelingen van enkele 
5. cfemissum-nummers aantastte, leek het gewenst het wilde materiaal nog eens 
te onderzoeken op vatbaarheid voor alle bekende physio's. Voor dit doel war
den door Mej. de Bruyn nogmaals monsters afgestaan van de diverse S. demis~ 
sum-nummers en van 5. antipoviczii. Kiemplanten hiervan werden geinoculeerd 
met de acht physio's. Het resultaat van deze proef wordt in tabel 21 vermeld. 

TABEL 21. Reactie van kiemplanten van S. demissum en van S. antipoviczii na inoculatie 
met physio's van P. infestans. 
Reaction of seedlings of S. demissum and of S. antipoviczii inoculated with races 
of P. infestans. 

(1950) N l 
— + 

S. demissum 1 10 
5 10 
9 10 

11 10 
12 11 
23 11 
25 10 
29B 10 
34 10 
42 10 
46 10 
49 10 
51 10 
54 10 

S. antipov. 82 10 
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5 
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2 

N 8 
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10 
10 
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10 
10 
10 
10 
4 
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2 

10 
10 
10 
5 

6 
1 
8 

Vervolgens werden de overgebleven kiemplanten geinoculeerd met phy
sio N 8. In deze en andere proeven werden dus zaailingen twee of meer keren 
achtereen met verschillende physio's geinoculeerd. Er dient hier besproken te 
worden, of een voorgaande inoculatie invloed kan hebben op het resultaat van 
de volgende inoculatie. 

Volgcns de onderzoekingen van Muller, Meyer & Klinkowski (1939), Meyer 
(1939) en Muller & Borger (1941) zijn de reacties van een vatbare aardappel-
knol en die van een resistente aardappelknol in principe gelijk. In beide knollen 
dringt de parasiet binnen in de cellen; deze cellen gaan dood, in de resistente 
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knol 20 snel, dat de schimmcl geen kans krijgt te fructificeren, in de vatbare 
knollen echter pas nadat de schimmel volop gelegenheid tot fructificatie gchad 
heeft. Volgens Muller & Behr (1949) komt het snelle afsterven van de.aange-
taste eel, waardoor 00k de parasiet te gronde gaat, tot stand door polymerisatie 
van in de eel aanwezige alcaloiden tot looistoffen, die celwanden en cellumina 
bruin kleuren en het plasma doden. Transport van deze looistoffen vindt niet 
verder dan over enkele cellagen plaats (Meyer, 1939). De gevormde stof voor-
komt dus het ziek worden van de plant door het doden van de cellen, waarin 
de parasiet is doorgedrongen, waarmede tevens de parasiet wordt gedood. Dit 
type afweerreactie wordt overgevoeligheidsreactie genoemd. Muller & Borger 
(1941) toonden aan, dat de door de bewuste stof of stof fen uitgeoefende rem-
mende werking niet specifiek is. Niet alleen andere physio's van P . infestans, 
maar zelfs andere schimmels (o.a. Fusarium coeruleum) werden in hun groei 
geremd. 

Hoewel hierover geen onderzoekingen bekend zijn, lijkt het gemotiveerd te 
veronderstellen, dat in resistent loof bij inoculatie met P . infestans dezelfde 
reacties plaats vinden. Het ontstaan van kleine zwarte vlekjes, als typische 
reactie van de resistente individuen, wijst geheel in die richting. Wanneer met 
een niet al te geconcentreerde suspensie gei'noculeerd wordt, is slechts een zeer 
klein gedeelte van het bladoppervlak met deze vlekjes bedekt. De necrotische 
vlekjes zijn nu ontoegankelijk voor andere physio's; met het tussen de vlekjes 
gelegen normaal groene bladweefsel zal dit echter, naar verwacht mag worden, 
niet het geval zijn. Uit de resultaten van deze en andere proeven blijkt, dat dit 
juist is. 

De niet aangetaste zaailingen (tabel 21) werden dus bij de tweede inoculatie 
met een suspensie van physio N 8 bespoten. De resultaten worden vermeld in 
tabel 22. 

TABEL 22. Reactie van kiemplanten van S. demissum en S. antipoviczii, niet aangetast door 
N 1, N2 , N4 . N5 , N6 , N 7 en N8 , na inoculatie met N 8 . 

Reaction of seedlings o[ S. demissum and o[ S. antipoviczii, not attacked by 
N 1. N 2, N 4, N 5, N 6, N 7, N 8 resp., inoculated with N 8. 

(1950) 
Eerste inoculatie 
First inoculation 
(tabel 21) 

Tweede inoculatie 
Second inoculation 

S. demissum 1 
f t 

*» 

f t 

t* 

f t 

»» 

f t 

f t 

# t 

f t 

f t 

t t 

f t 

5 
9 

11 
12 
23 
25 
29B 
34 
42 
46 
49 
51 
54 

•S. antipoviczii 82 

N l 

N8 

— 

10 
10 
10 
2 

10 
10 
10 
10 
2 
9 
7 

10 
10 
10 
8 

+ 

8 

8 
1 
3 

2 

N2 

N8 

— 

10 
10 
10 
6 
7 
7 

10 
10 
3 

10 
2 

10 
10 
10 
3 

» 

1 

+ 

4 

1 

7 

8 

7 

N4 

N8 

— 

11 
10 
10 
6 
8 
8 
9 

10 
1 

10 
3 

10 
10 
10 
5 

+ 

4 

2 
1 

8 

7 

5 

N5 

NS 

— 

10 
9 
9 
2 

10 
8 
9 

10 
2 

10 
3 

10 
9 

10 

9 

1 

+ 

8 

2 
1 

8 

7 

1 

3 

N6 

N8 

— 

9 
10 
10 
5 

10 
8 

10 
10 

10 
5 

10 
10 
10 

+ 

5 

1 

8 

5 

3 

N7 

N8 

— 

10 
10 
10 
4 
5 
6 
8 

10 
5 
8 
5 

10 
10 
9 
6 

t 

1 

+ 

5 

1 

4 
1 
5 

4 

N8 

N8 

~ + 

5 

6 
1 
8 

5 
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Na beeindiging van deze inoculaties werden de onvatbare planten opgepot 
en nogmaals met N 8 gei'noculeerd; dit leidde niet tot aantasting van nog meer 
planten. Van S. demissum 1, 5, 29B, 49 en 54 geven alle zaailingen dezelfde 
reactie. Deze nummers lijken dus homozygoot te zijn. De overige nummers 
splitsen in resistentie t.o.v. een of meer physio's. 

Uit de tabellen 21 en 22 blijkt, dat van geen der onderzochte nummers van 
S. demissum en evenmin van S. antipoviczii 82 alle plantjes onvatbaar voor N 8 
waren. Door generatieve nateelt van de voor N 8 onvatbare planten is het 
waarschijnlijk wel mogelijk, homozygotie in deze eigenschap te verkrijgen. In 
1950 werd de eerste generatieve nakomelingschap van enkele planten uit tabel 
22 verkregen. Het zaad werd van in kassen geteelde planten gewonnen; er 
werden geen bloemen ingehuld. Indien het aantal zaailingen per nakomeling
schap toereikend was, werden twee reeksen gemaakt. De eerste reeks werd 
eerst gei'noculeerd met physio N 8 en de niet door N 8 aangetaste plantjes later 
met physio N 9. In de tweede reeks was de volgorde omgekeerd. De resultaten 
hiervan worden in tabel 23 vermeld. 

(Zic pag. 61) 

Uit tabel 23 blijkt, dat alle zaailingen van een aantal nakomelingschap-
pen resistent waren tegen N 8 en zelfs tegen N 9; deze lijken dus homo
zygoot resistent tegen deze physio's te zijn. Andere nakomelingschappen 
splitsen in resistente en vatbare planten ten opzichte van physio N 8 of N 9 
of beide. Een nakomelingschap, nl. S. demissum 34-504, leek homozygoot resis
tent tegen N 8, maar homozygoot vatbaar voor N 9 te zijn. Het omgekeerde 
kwam niet voor, omdat alle nakomelingschappen stamden van voor N 8 onvat
bare planten. In de splitsende nakomelingschappen zijn de verhoudingen tussen 
de aantallen aangetaste en niet-aangetaste planten zeer verschillend. Het per
centage resistente planten is, met een uitzondering (S. demissum 34-502, eerste 
inoculatie met N 9 ) , steeds hoger dan 50. Een aantal verhoudingen doet sterk 
aan een 1 :3-splitsing denken; andere verhoudingen vragen waarschijnlijk een 
ingewikkelder verklaring. 

Elke reeks werd met N 8 en N 9 afzonderlijk gei'noculeerd, teneinde ge-
gevens te verkrijgen over de resistentie tegen physio N 9, dat in 1950 nog niet 
bekend was. De proef werd met twee reeksen genomen, teneinde aanwijzingen 
te kunnen verkrijgen over de vraag, of resistentie tegen de physio's N 8 en 
N 9 door dezelfde factor of door dezelfde factoren bepaald zou kunnen worden. 
Met zekerheid kan worden geconstateerd, dat dit bij een aantal nakomeling
schappen niet het geval is (S. demissum 11-506, S. demissum 23-501, -502, 
-503, -505, enz.). Bij de ten opzichte van N 8 en N 9 homozygoot resistente 
nakomelingschappen (S. demissum 11-501, -502, enz.) en bij sommige slechts 
in een reeks onderzochte nakomelingschappen (S. demissum 11-505, -507, 
S. demissum 23-506, enz.) is de mogelijkheid nog aanwezig. Verdere proeven 
zullen hierover kunnen beslissen. 

In het voorjaar van 1951 werd met een aantal andere So/aniii?i-soorten en een 
aantal andere herkomsten van S. demissum een proef genomen, die op dezelfde 
wijze werd uitgevoerd als die, waarvan de resultaten in de tabellen 21 en 22 
werden vermeld. In tabel 24 volgen gegevens over de herkomst van het mate-
riaal; het zaad werd op verzoek verstrekt door het Instituut voor Veredeling 
van Landbouwgewassen (Dr H. J. Toxopeus). 
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TABEL 23. Readies van kiemplanten, behorend tot nateelten van aparte planten, na inoculatie 
met de physio's N 8.en N 9. 

Reactions of seedlings from progenies from separate plants, inoculated with races 
N 8 and N 9 resp. 

(1951) . 

Nakomelingschap 

Progeny 

S. demissum 

S. demissum 

S. demissum 

S. demissum 

S. demissum 

S. demissum 

5. demissum 

11-501 
-502 
-503 
-504 
-505 
-506 
-507 

23-501 
-502 
-503 
-504 
-505 
-506 

25-501 
-502 

34-501 
-502 
-503 
-504 
-505 
-506 
-508 
-509 
-5010 
-5011 
-5012 
-5013 
-5014 

42-501 
-502 

46-501 
-502 
-503 
-504 
-505 
-506 
-507 
-508 
-509 

51-501 
S, antipoviczii 82-501 

-502 
-503 
-504 
-505 
-507 
-508 
-509 
-5010 

Inoculatie 
moederpl .1950 
(tabel21,22) 
Inoculation 
motherpl 

N l 
N 4 
N 5 
N 6 
N 7 
N 7 
N 8 
N 2 
N 4 
N 5 
N 5 
N 6 
N 7 
N 4 
N 5 
N l 
N l 
N 2 
N 2 
N 4 
N 4 
N 6 
N 7 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 7 
N 8 
N l 
N l 
N 2 
N 4 
N 5 
N 5 
N 6 
N 7 
N 8 
N 5 
N l 
N l 
N 2 
N 2 
N 4 
N 5 
N 6 
N 7 
N 8 

.1950 

N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 

le 
inoculatie 

1st 
inoculation 

N 8 
— 

0 
0 
0 
7 
4 

24 
7 
2 

51 
8 
1 

18 
6 
8 
5 
8 

19 
5 
0 
3 
0 

19 
12 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 

11 
0 
0 
0 

25 
26 
21 
45 
0 

17 
29 
0 
0 
0 

21 
0 
0 

+ 
45 

108 
53 
33 
10 
71 
16 

105 
57 
97 
41 
63 
23 
47 
43 
52 
29 
28 
50 
31 
48 
85 
55 
39 
21 
48 
60 
48 
84 
63 

108 
21 
96 
93 

120 
105 
83 
74 
76 
58 

103 
86 
76 

108 
108 
106 
85 
44 

157 

i 2e 
inoculatie 

2nd 
inoculation 

N 9 
— 

0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
5 

26 
0 
0 
0 

10 
10 
17 
14 
6 

50 
8 

10 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 

22 
23 
2 

16 
20 
29 
26 
14 
32 

+ 
45 

108 
53 
33 
10 
71 
16 

105 
52 
71 
41 
63 
23 
37 
33 
33 
15 
22 
0 

23 
38 
85 
55 
39 
21 
48 
60 
48 
84 
63 

108 
21 
96 
93 

120 
105 
83 
74 
76 
58 
76 
63 
74 
92 
88 
77 
59 
30 

125 

le 
inoculatie 

1st 
inoculation 

N 9 
— 

0 
0 
0 

0 

0 
43 
16 

0 

14 
7 

18 
26 

54 

0 
0 
0 

0 
0 
0 
0 
0 
0 

0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 

49 
33 
34 
30 
39 
7 

36 
29 
32 

+ 
36 

107 
51 

79 

95 
65 
84 

77 

53 
32 
42 
22 

0 

105 
56 
59 

6 
60 
12 
83 
60 

105 

106 
103 
108 
96 

108 
108 
102 
88 
58 
71 
78 
77 
63 
60 

102 
78 
71 

t 2e 
inoculatie 

2nd 
inoculation 

N 8 
— 

0 
0 
0 

14 

9 
14 
1 

22 

10 
2 
4 

10 

30 
13 
0 

0 
0 
0 
0 
0 
0 

15 
0 
0 
0 

19 
32 
26 
23 
0 

14 
12 
0 
0 
0 

12 
0 
0 

+ 
36 

107 
51 

65 

86 
51 
83 

55 

43 
30 
38 
12 

71 
43 
59 

6 
60 
12 
81 
60 

105 

91 
102 
108 
96 
89 
76 
76 
65 
58 
57 
66 
77 
62 
60 
90 
78 
71 
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TABEL 24. Gegevens over de herkomst en de nummering van getoetste botanische Solarium* 
soorten (tabellen 25, 26). 
Data on origin and numbers of wild Solanum-species tested, 

Solanum-species Lab. v. Phytopath., Inst. v. Vered. Landb.- Commonw. Potato Coll., 
Wageningen gew., Wageningen Cambridge 

S. ajuscoense 1331-1 
S. antipoviczii 103 2094 
S. longipedicellatum 28 
S. malinchense 12-1 
5. sucrense 162 
S. tlaxcalense 9 
S. demissum D 9 

D10 4 »» 

* t 

D l l 7 
D12 14-1 
D13 19-1 
D 14 34-4 
D16 47 
D18 
D21 2167 
D22 

De resultaten van inoculaties van kiemplanten van dcze soorten met de phy
sio's N 1 tot en met N 8 worden vermeld in tabel 25. 

TABEL 25. Reactie van kiemplanten van een aantal So/am*m-soorten na inoculatie met 7 
physio's van P. in[estans. 
Reaction o[ seedlings of Solanum-spec. inoculated with 7 races of P. infestans. 

N l N 2 N 4 N 5 N 6 N 7 M8 
(1951) - + — + — + — + — + - + — + 
S. ajuscoense i) 11 10 14 1 21 4 16 9 28 3 26 3 22 0 
S. antipoviczii 103 2) 0 26 22 4 7 18 5 22 15 12 1120 29 0 
S.Boergerii 16 0 11 0 17 0 14 0 16 0 17 0 15 0 
S.chacoense 8 0 6 0 8 0 9 0 5 0 6 0 6 0 
S. gibbemlosum 25 0 22 0 26 0 20 0 30 0 28 0 25 0 
S.jamesii 1 0 1 0 1 0 1 0 3 0 
S.longipedicellatwni) 7 27 14 7 14 15 9 10 27 7 30 12 23 3 
S. malinchense 25 0 22 2 28 0 18 5 30 1 26 1 22 0 
S.polyadenium 0 13 7 4 0 10 0 11 0 14 0 10 0 12 
S. sucrense 2 0 4 0 3 0 5 0 3 0 3 0 3 0 
S. tlaxcalense 2) 14 6 18 1 25 6 11 8 12 9 22 1 19 1 
5. demissum D1 0 32 0 34 0 31 0 24 0 28 0 25 127 

D 3 0 26 0 35 0 34 0 25 0 34 0 28 35 1 
D4 0 29 0 27 1 25 0 23 0 27 0 25 21 9 
D 6 0 22 0 35 0 37 0 29 0 33 0 31 3 26 
D 7 i ) 0 14 0 12 12 1 0 13 12 1 10 1 10 0 
D8 0 26 0 24 0 27 0 8 0 31 0 30 35 1 
D 9 0 19 0 10 8 0 0 13 12 0 8 0 17 1 
D10 0 35 0 19 0 20 0 24 115 2 30 17 0 
D l l 1 13 0 13 11 0 0 13 12 0 13 0 25 0 
D12 0 31 0 13 12 0 0 12 15 0 11 0 13 2 
D13 0 23 0 11 14 0 0 12 13 0 30 0 16 0 
D14 0 30 0 21 0 19 1 20 2 16 4 27 21 3 
D16 0 22 0 12 0 23 0 16 0 16 0 24 11 0 
D18 0 31 0 23 0 18 0 20 0 20 0 34 0 20 
D21 0 40 6 12 0 31 0 25 0 22 2 25 25 0 
D 22 0 38 0 30 0 33 0 23 0 26 0 33 20 14 

S. tuberosum 29 0 29 0 29 0 24 0 22 0 20 0 26 0 
1) resistente planten met duidelijke necrose (immune plants read with distinct necrosis). 
2) necrose en weinig sporangien op vatbare planten (necrosis and {em sporangia on susceptible 

seedlings). 
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S. Boergerii, S. chacoense, S. gibberulosum, S. jamesii en S. sucrense zijn 
vatbaar voor alle physio's van P . infestans; de zaailingen van deze soorten 
waren zelfs eerder en zwaarder aangetast dan die van S. tuberosum, waarvoor 
gebruikt werd zelfbevrucht zaad van 47223-22 (Earlaine X Flava). Opmer-
kelijk is de vatbaarheid van 5 . demissum D 9, D 11, D 12 en D 13 voor N4 , 
N 6, N 7 en N 8. S. demissum D 7 is in reactie ongeveer gelijk, slechts enkele 
zaailingen worden niet aangetast. Evenals bij de eerste proef (tabellen 21 en 
22) zijn ook hier weer een aantal S. demissum-nnmmexs resistent tegen de phy
sio's N 1 tot en met N 7, maar vatbaar voor N 8. Een gunstige uitzondering 
vormen D 1, D6 , D 18 en, in mindere mate, ook D22. Zeer merkwaardig is 
het voorkomen van 7 door N 2 aangetaste planten in S. polyadenium, terwijl 
alle overige inoculaties geen aantasting tot gevolg hadden. Dit punt zal na 
tabel 26 verder besproken worden. 

Vervolgens werden alle overgebleven plantjes met physio N 8 gei'noculeerd; 
de resultaten hiervan staan in tabel 26. 

TABEL 26. Reactie van kiemplanten van Solanum-soorten, niet aangetast door N 1, N2 , 
N 4, N 5. N 6, N 7 en N 8, na inoculatie met N 8. 

Reaction of seedlings of Solanum-species, not attacked by N 1, N 2, N 4, N 5, 
N 6, N 7 resp., inoculated with N 5. 

(1951) 
Eerste inoculatie N l N 2 N 4 N 5 N 6 N 7 N 8 
First inoculation 
(tabel 25) 
Tweede inoculatie 
Second inoculation 

S. ajuscoense 
S. antipoviczii 103 
5. longipedicellatum 
S. malinchense 
S. polyadenium 
S. tlaxcalense 
5. demissum D 1 

tt 

*» 

n 

tt 

tt 

tt 

it 

tt 

tt 

M 

f» 

f t 

tt 

tt 

tt 

D3 
D4 
D6 
D7 
D8 
D9 
D10 
D l l 
D12 
D13 
D14 
D16 
D18 
D21 
D22 

N8 

— + 
7 2 

23 0 
25 0 

2 11 
3 3 
0 32 

24 2 
18 11 
1 21 

12 1 
25 1 
19 0 
31 4 
13 0 
28 3 
23 0 
23 6 
19 2 
0 31 

40 0 
0 38 

N8 

— + 
0 1 
3 0 
6 1 
1 1 
0 4 
1 0 
0 34 

35 0 
18 9 
1 34 

12 0 
24 0 
10 0 
M 5 
13 0 
13 0 
11 0 
14 7 
11 1 
0 23 

12 0 
7 23 

N8 

- + 
2 1 

18 0 
13 2 

1 9 
5 1 
0 31 

33 0 
17 7 
1 36 
1 0 

26 0 

17 2 

19 0 
22 0 
0 18 

31 0 
3 30 

N8 

— + 
4 1 

22 0 
8 1 
4 1 
0 11 
8 0 
0 24 

25 0 
14 9 
3 26 

13 0 
7 1 

13 0 
22 0 
13 0 
12 0 
12 0 
17 3 
16 0 
0 20 

25 0 
9 14 

N8 

- + 
2 1 

12 0 
5 0 
0 1 
5 7 
6 2 
0 28 

33 0 
16 11 
3 30 
0 1 

31 0 

15 0 

12 3 
16 0 
0 20 

22 0 
4 22 

N8 

— + 
1 2 

18 0 
5 5 
1 0 
1 8 
0 1 
0 25 

26 2 
14 9 
2 29 
1 0 

28 2 

26 2 

19 8 
23 1 
0 34 

25 0 
5 28 

N8 

—+ 

0 2 

0 11 
0 1 
0 27 
0 1 
0 9 
0 26 

0 1 
0 1 

0 2 

0 3 

0 20 

0 14 

Ter controle werd nog tweemaal met N 8 geinoculeerd, doch aantasting resul-
teerde hieruit niet. 

De resistentie van S. demissum D 1 en D 18 komt weer zeer duidelijk naar 
voren. D 6 en D 22 bevatten een hoog percentage resistente zaailingen. Van 
D 4 en D 14 is minder dan de helft van de zaailingen onvatbaar voor N 8 . 
Enkele voor N 8 onvatbare zaailingen komen voor in D 3, D 7, D 8, D 10, 
D 12 en D 16. Van 0 9 bleef slechts 1 zaailing over, terwijl alle zaailingen van 
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D 11, D 13 en D 21 vatbaar waren voor N 8. Van S. ajuscoeme, S. longipedi-
cellatum, S. malinchense en S. tlaxcalense bleven eveneens slechts enkele plant-
jes over. S. antipoviczii 103 bevatte geen genotypen met resistentie tegen N 8, 
in tegenstelling tot S. antipoviczii 82 (tabellen 21, 22 en 23). S. polyadenium 
blijkt genotypen te bevatten, die vatbaar zijn voor N 8. Het percentage aange-
taste planten wisselt van geen tot 5 uit 12. Merkwaardig is, zoals reeds eerder 
werd opgemerkt, de aantasting van 7 uit 11 zaailingen door N 2 in de eerste 
inoculatie (tabel 25). Deze waarneming lijkt in strijd te zijn met het schema 
van fig. 4, omdat volgens dat schema vatbaarheid voor N 2 samen moet gaan 
met vatbaarheid voor N 7 en N 8. N 7 en N 8 gaven echter geen aantasting 
(tabel 25). Bij de tweede inoculatie bleek, dat onder de eerst met N 7, resp. 
N 8 gei'noculeerde kiemplanten slechts een individu was, dat vatbaar was voor 
N 8 (tabel 26). De inoculaties met N 7 en N 8 zijn dus zeker betrouw-
baar geweest. Van de eerst met N 6 geinoculeerde kiemplanten bleken er bij 
de tweede inoculatie 5 aangetast en 7 niet aangetast te worden. Deze 5:7 ver-
houding ligt niet ver van de 7:4 verhouding in de inoculatie met N 2 (tabel 25). 
Ook moet in aanmerking genomen worden, dat de aantallen zaailingen zeer 
klein zijn, zodat het toeval een grote invloed kan hebben op de verhouding van 
de aantallen vatbare en resistente planten. Tenslotte kan nog gewezen worden 
op het, in vergelijking tot de physio's N 4 en N 5, hoge aandeel aan vatbare 
individuen bij inoculatie met N 2 in S. ajuscotnse, S. antipoviczii 103, S. longi* 
pedicellatum en S. demissum D 21. Dit geeft aanleiding tot het vermoeden, dat 
hier een of andere, niet nader bekende omstandigheid invloed heeft gehad op 
de vatbaarheid van deze soorten. Een vermenging van N 2 met een ander physio 
is hier waarschijnlijk niet opgetreden; drie isolaties, van aangetaste planten van 
S. polyadenium gemaakt, bleken het spectrum van N 2 te bezitten. Hoewel er 
dus bepaalde ,,verklaringen" gegeven kunnen worden, lijkt nader onderzoek 
van S. polyadenium gewenst. 

Het is de eerste maal, dat in S. polyadenium voor P . in[estans vatbare planten 
werden gevonden. 

METHODEN 

De veredeling in Maine (U.S.A.) is gericht op veldresistentie (zie ook biz. 
56). De selectie maakt gebruik van aantasting in het veld, die versterkt wordt 
door zaailingen en controle-rijen (Green Mountain en President) te besproeien 
met een sporensuspensie van de natuurlijk optredende P . infestans op het 
ogenblik, dat de ziekte zich in de practijk vertoont. De eerste bespuiting vindt 
meestal half Juli plaats. Daarna zijn nog 3 tot 5 inoculaties nodig om een ern-
stige aantasting te verkrijgen. (Stevenson et al, 1945). 

De door de schrijver gevolgde methode van inoculeren is reeds in hoofdstuk 
II uitvoerig beschreven. Hier zal de verdere behandeling van het kweekmate-
riaal besproken worden; dit kan in het kort geschieden, omdat het slechts 
zijdelings verband houdt met de onderwerpen van dit geschrift en op zeer 
veel punten zal overeenkomen met de werkwijzen van andere kwekers en in-
stellingen. 

De zojuist op resistentie geselecteerde jonge zaailingen worden verplant in 
potten van 10-12 cm. bovenwijdte. Tot en met voorjaar 1949 werden deze 
planten in de koude bak afgehard om na 20 Mei op het veld te worden uit-
geplant. Vanaf zomer 1949 worden de zaailingen echter in een koud waren-
huis opgekweekt. Dit heeft verschillende voordelen. In de eerste plaats is het 
mogelijk hierin per jaar twee gewassen zaailingen, elk van ongeveer 10.000 
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stuks, op te kweken. In de twecde plaats kan in een warenhuis, met behulp 
van bespuitingen met parathion, bestrijding van bladluizen worden toegepast; 
kaasdoek voor ramen en deuren voorkomt het binnendringen van grote aan-
tallen luizen. Deze bestrijding lijkt zeer doeltreffend te zijn. De vegetatieve 
nateelt van deze zaailingen bevat, in tegenstelling tot die van op het veld 
gegroeide zaailingen, zeer weinig viruszieke of virusziek lijkende planten 
(LeClerg, 1945). 

Vanaf 1949 wordt dus tweemaal per jaar gezaaid, de eerste maal eind 
Januari, de tweede maal begin Juni. De kiemplanten van de Januari-zaai ont-
vangen extra warmte en licht; zij worden in Maart op resistentie geselecteerd, 
in April in potten in het warenhuis geplaatst en eind Juni gerooid. De knollen 
zijn dan groot genoeg om bewaard te kunnen worden tot April van het vol-
gend jaar. 

De zaailingen van de Juni-zaai worden in Juli op resistentie geselecteerd, 
komen in Augustus in het warenhuis en verblijven daar tot het eind van het 
seizoen. Bij het oogsten van de zaailingen wordt vanzelfsprekend op cultuur-
waarde geselecteerd. Het is gebleken, dat zaailingen, in het warenhuis in pot-
ten opgekweekt, uiterlijk zowel in boven- als in ondergrondse delen minder 
sterk uiteenlopen dan zaailingen, die in de voile grond gegroeid zijn. Dienten-
gevolge zal de schifting van kas-zaailingen minder scherp zijn dan die van 
veld-zaailingen. Een ernstig nadeel is dit niet, omdat deze achterstand van 
de kas-zaailingen het volgende seizoen kan worden ingelopen. Het voordeel, 
dat daar tegenover staat, nl. de gezonde nateelt, doet de balans zeer beslist 
ten voordele van de kas-zaailingen doorslaan. 

De oogst van de aangehouden zaailingen wordt het volgend jaar op het 
veld uitgepoot ( le jaars-klonen). Hierin kan scherp op cultuurwaarde ge-
schift worden. Het materiaal wordt vroeg gerooid teneinde besmetting van 
de knollen met virusziekten zoveel mogelijk tegen te gaan. De aangehouden 
klonen worden als 2e jaars-klonen het volgend jaar uitgepoot en weer vroeg 
gerooid. Hierbij wordt weer op cultuurwaarde geschift. Dit vroeg rooien wordt 
elk jaar toegepast; daarnaast worden echter 3e jaars- en oudere klonen aan 
een deel van het beschikbare materiaal beproefd op opbrengst, rijptijd, vorm, 
ogen, vleeskleur en zetmeelgehalte van de uitgegroeide knollen, sortering, enz. 
Ondertussen is door de Plantenziektenkundige Dienst te Wageningen het 
onderzoek op resistentie tegen wratziekte uitgevoerd. 

Het gezond houden door middel van vroeg rooien is nodig voor materiaal, 
waarin genotypen met voldoende cultuurwaarde kunnen voorkomen. Voor 
materiaal met nog weinig kans op typen met cultuurwaarde is dit niet nodig, 
maar met het oog op een zo goed mogelijke ouderkeuze voor kruisingen en 
een zo klein mogelijk besmettingsgevaar voor ander materiaal, niettemin 
gewenst. 

Bij het maken van kruisingen worden de bloemen van de vrouwelijke part
ner steeds gecastreerd. Zoveel mogelijk bloemen van een bloemtros worden 
gekruist. Elke te kruisen bloem wordt een dag voor het opengaan gecastreerd 
en minstens twee dagen achtereen, zolang de bloem geopend is, bestoven. Het 
castreren en bestuiven wordt steeds voor de middag uitgevoerd, omdat na de 
middag de bloemen gesloten zijn. De gecastreerde en de bestoven bloemen 
worden, terwille van tijdsbesparing, niet ingehuld. 

De kruising S. demissum X S. tuberosum gelukt zeer gemakkelijk, ondanks 
het feit, dat S. demissum somatisch 72 en S. tuberosum 48 chromosomen bezit. 
F^planten van deze kruising bezitten 60 chromosomen. Het stuifmeel van deze 
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planten wordt meestal in normale hoeveelheden gevormd, maar is bijna steeds 
steriel. De eicellen daarentegen zijn, althans voor cen deel, wel fertiel en kun-
nen zeer gemakkelijk door stuifmeel van S. tuberosum-rasstn bevrucht worden. 
In deze eerste-terugkruisings-generatie treedt uitsplitsing in alle mogelijke 
eigenschappen op, o.a. in resistentie tegen P. irtfestans, zodat de zaailingen op 
deze eigenscfaap geschift dienen te worden. De resistente individuen worden 
uitgeplant en zoveel mogelijk weer met S. rufcerosum-rassen gekruist. Na bet 
rooien worden de kruisingen van die planten, die het meest bet gewenste type 
benaderen, voor verdere selectie aangehouden. Zaailingen uit deze kruisingen 
worden, na schifting op resistentie, weer met S. tuberosum gekruist, enz. Dif 
is dus het schema van de verdringingskruisingen, waarbij, door middel van her-
haalde en zo snel mogelijk toegepaste kruisingen met 5. tuberosum-tassen met 
cultuurwaarde, getracht wordt de ongewenste eigenschappen, uit S. demissum 
afkomstig, te vervangen door eigenschappen, die in een ras met cultuurwaarde 
aanwezig moeten zijn. Fig. 13 geeft een indruk van de tot en met 1950 gemaakte 
kruisingen. De F t van S. demissum en S. tuberosum is hier voorgesteld door 
DT, de eerste terugkruising door DT2, de tweede terugkruising door DT3, enz. 
Fig. 13. Schema van de kruisingen, gemaakt in de jaren 1942—1950. 
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Kruisingen tussen twee voor P . infestans onvatbare klonen worden de laatste 
jaren in toenemende mate gemaakt. Deze werden nict in bovenstaand .schema 
opgenomen, omdat de terugkruisingen nog verre in de meerderheid zijn. 

Een vraag, die bij deze veredeling met behulp van wilde So/anum-soorten ge-
steld moet worden, is: bestaat er een koppeling tussen resistentie tegen 
P. infestans en een of andere ongewenste eigenschap van de wilde Solanum~ 
soort? In het geval, dat een ongewenste koppeling bestaat, zou het bereiken 
van resultaten, in de vorm van resistente rassen met cultuurwaarde, zeer be-
moeilijkt worden. Mtiller (1928) toonde aan, dat er geen koppeling bestaat 
tussen resistentie tegen P . infestans enerzijds en vatbaarheid voor wratziekte, 
opbrengstvermogen, rijptijd, schil- en vleeskleur, knolvorm, anthocyaanvorming 
in de knol, kleur van Stengel en bloem en resistentie tegen virusziekten ander-
zijds. Kargapolova (1937) vond geen correlatie tussen Phytophthora-tesistentie 
en structuur van knol, blad of Stengel bij onderzoek van S. demissum, S. neo-
antipoviczii, S. ajuscoense, S. leptostigma, S. aracc papa, S. acaule en de 
S. rtifeerosum-rassen Zarya en Wohltmann. De conclusie luidde, dat morfolo-
gische en anatomische kenmerken niet gebruikt konden worden om te selecteren 
op resistentie tegen P . infestans. Er wordt wel eens betwijfeld, of Phytophthora~ 
resistentie gecombineerd kan worden met vroegrijpheid (Whitehead, Mcintosh 
& Findley, 1945). De schrijver kan dit uit eigen ervaring weerleggen en con-
stateren, dat er geen koppelingsverschijnselen blijken te bestaan, die het kweken 
van Phytophthora-iesistente aardappelen met cultuurwaarde onmogelijk maken. 

Solanum demissum komt in Mexico in het wild voor; de plant bezit een korte-
dag-karakter. De vegetatie-periode valt daar in het winter-halfjaar. In Neder-
land groeit de plant in het veld vrij laag; de bloei is rijk en de bloemkleur blauw. 
Bessen worden in grote getale gevormd. De lange stolonen zijn een typisch 
kenmerk van deze en andere wilde So/anum-soorten. Op enige afstand van de 
plant komen de stolonen weer boven de grond en vormen nieuwe planten. 
Knollen worden slechts in gering aantal gevormd en blijven zeer klein. Het 
vlees is wit van kleur. Met behulp van een kunstmatige korte-dag-behandeling 
kunnen grotere knolletjes verkregen worden. De F x van S. demissum ,X S. tu
berosum maakt aanmerkelijk meer loof dan de wilde ouderplant, hetgeen gunstig 
ist maar de stolonen zijn vaak ook langer, tot 2 meter en meer. Reddick, Cro
sier & Mills (1931) vonden stolonen van soortgelijke afmetingen. Bij een 
standruimte van 1 meter in het vierkant groeien de stolonen nog door elkaar 
heen. Toch bestaan er duidelijke verschillen tussen de Fx-planten in dit opzicht. 

De Fx-planten kunnen in opbrengst zeer verschillen; in 19431iepdeopbrengst 
uiteen van 0 tot 1280 gram per plant. Er was een duidelijk verschil al naar het 
gebruikte S. rufeerosam-ras, zoals blijkt uit onderstaande tabel 27. 

TABEL 27. Opbrengsten van Fi-planten van S. demissum X S. tuberosum. 
Yields o[ Fi-plants of S. demissum X S. tuberosum. 

Opbrengst in g per plant 
Yield per plant in g 

(1943) 
Kruising Afstamming Aantal planten Geraiddeld Hoogste Laagste 
Cross Derivation Number of plants Average Highest Lowest 

421 S. demissum 1 X Populair 
422 S. demissum 29A X Fruhmolle 
423 S. demissum 49 X Fruhmolle 
424 S. demissum 51 X Populair 
425 S. demissum 54 X Friihmolle 
426 S. demissum 5i X Robijn 
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13 
16 
13 
27 
54 
27 

18 
451 
470 
36 

277 
15 

35 
1230 
1195 
190 

1280 
290 

0 
40 

175 
0 

10 
0 



De gegevens van tabel 27 tonen duidelijk aan, dat Frtihmolle, gemiddeld, 
nakomelingen met een hogere opbrengst geeft dan Populair en Robijn. Toch 
zijn Populair en Robijn veel productiever dan Friihmdlle. De verklaring moet 
hierin gezocht worden, dat bij combinatie van zeer laat rijp en zeer onproduc-
tief (S. demissum) met laatrijp en productief (Populair en Robijn) de F^plan-
ten uitgesproken korte-dag-planten zijn. Bij de combinatie van zeer laatrijp met 
vroegrijp wordt het korte-dag-karakter van S. demissum blijkbaar geneutrali-
seerd door het lange~dag~ of dag-neutrale karakter van Fruhmolle (zie ook 
Reddick, Crosier & Mills, 1931). 

In ieder geval ligt hierin een duidelijke aanwijzing, dat het, zeker in de eerste 
terugkruisingsgeneraties, het beste is om met vroegrijpe cultuurrassen te krui-
sen teneinde het zeer laatrijpe karakter van S. demissum zo snel mogelijk kwijt 
te raken. 

Wanneer Sidorov (1937) schrijft: ,,In all experiments in which S. demissum 
is utilized the plants obtained in F t are characterized by poor tuber formation, 
long stolons and abundant flowering", kan de schrijver het laatste en het voor-
laatste uit eigen ervaringen bevestigen, maar het eerste in zijn algemeenheid 
niet. Zijn ervaringen komen beter overeen met die van Schmidt (1933): „Der 
Knollenansatz in F± ist zum Teile recht hoch; samtliche Pflanzen haben aber 
auszerst lange Stolonen". 

De knolvorm van de F^planten is echter zeer slecht, zeer onregelmatig en 
met zeer diepe ogen. In een kruising met een blank-schillig ras is de schilkleur 
van de Fx-planten meestal vlekkerig lichtblauw. Het vlees is meestal wit, een 
enkele keer lichtgeel. 

Door na iedere terugkruising steeds weer opnieuw de beste zaailingen uit te 
zoeken en deze weer met cultuurrassen te kruisen, worden steeds meer wilde 
eigenschappen vervangen door eigenschappen, die gewenst zijn in aardappel-
rassen met cultuurwaarde. De vorderingen van dit verdringingsproces zijn 
duidelijk in allerlei kenmerken waar te nemen. In de DT4- en DT5-generatie 
zijn klonen gevonden, die in opbrengst, vorm, zetmeelgehalte en overige eigen
schappen lijken overeen te komen met de thans gangbare rassen. Of deze klonen 
verbreiding zullen kunnen vinden, zal blijken, wanneer zij verbouwd zullen 
worden onder de verschillende en varierende omstandigheden van de practijk 
en wanneer zij beoordeeld zullen worden door teler, handelaar, consument en 
zetmeelfabrikant. Belangrijk is, dat het op de hierboven kort geschetste wijze 
zeer waarschijnlijk mogelijk zal zijn, nieuwe rassen te verkrijgen, die van 
iS. demissum alleen de resistentie tegen P. infestans behouden hebben. De 
vroeger bestaande vrees, dat bij het wegwerken van de ongewenste wilde eigen
schappen tevens de resistentie tegen P . infestans verloren zou gaan, lijkt ge-
lukkig niet bewaarheid te zullen worden. 
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HOOFDSTUK V 

ONDERZOEK OVER DE VERERVING VAN DE RESISTENTIE VAN 

SOLANUM DEMISSUM 

A. Literatuuroverzicht. 
Uit gegevens van Reddick, Crosier & Mills (1931) blijkt, dat de resistentie 

dominant vererft. Miiller (1928) vermeldt, dat van de zaailingen uit de krui-
singen van de tot de W-rassen behorende kloon 232/24 met resp. Deodara en 
Gratiola 45.8 resp. 50% na inoculatie resistent blijkt te zijn. Zaailingen uit zelf-
bevrucht zaad van Deodara en Gratiola waren alle vatbaar. Zaailingen uit 
zelfbevrucht zaad van 232/24 splitsten in resistent en vatbaar in de verhouding 
68.8 en 31.2%. De conclusie is, dat de resistentie monomeer dominant vererft. 
Miiller (1930) toonde aan, dat de resistentie van F^planten van reciproke 
kruisingen dezelfde was, waaruit hij concludeerde, dat de factoren voor resis
tentie in de celkern liggen. Verder wordt vermeld, dat er een grote spreiding 
is in het percentage resistente zaailingen in de verschillende kruisingen. Miiller 
tracht dit te verklaren door aan te nemen, dat er een quantitatieve vererving 
van de resistentie plaats vindt. Er worden 4 dominante resistentie-factoren 
aangenomen: R l t R2, R3 en R4. Deze factoren hebben een quantitatief ver-
schillend effect; aan Ri wordt de waarde 1, aan R2 2, aan R3 3 en aan R4 4 
toegekend. Wanneer de som van 12 bereikt wordt, is de betreffende plant 
resistent. Deze som van 12 kan op verschillende manieren bereikt worden, 
waarmede dan de grote verschillen in percentage resistente zaailingen in krui
singen verklaard zouden moeten worden.. Met deze hypothese kan 00k ver-
klaard worden, dat uit een vatbare kloon door zelfbevruchting resistente zaai
lingen kunnen ontstaan. Het'cultuurras, dat in de terugkruising gebruikt werd, 
bleek soms invloed te hebben op het percentage resistente zaailingen. Deze 
verklaring heeft dus betrekking op ander materiaal dan dat van Miiller (1928). 

Schmidt (1933) ontving in 1926 zgn. Ef-materiaal van K. O. Miiller, waar-
van blijkens gegevens van Schick & Lehmann (1936) 00k de W-rassen af-
stammen. Kruisingen van dit vrij wilde Ef-materiaal met Pepo, Centifolia en 
Alma gaven resp. 52, 49 en 50% resistente zaailingen. In de verdere terugkrui-
singen is meestal minder dan 50% van de zaailingen resistent. Wohltmann en 
Daber gaven in kruisingen relatief hoge, Allerfriiheste Gelbe relatief lage per
centages resistente zaailingen. Deze invloed van het S. tuberosum~ras op het 
percentage resistente zaailingen komt in principe overeen met de waarnemingen 
van Miiller (1930). Toen in 1932 het S-type van P . infestans verscheen en de 
oorspronkelijke Ef-klonen en alle daarvan afkomstige zaailingen werden aan-
getast (of later vatbaar bleken te zijn), schakelde Schmidt over op S. demissum, 
die tegen dit S-type van P. infestans resistent bleek te zijn. De F x van 5 . demis
sum X S. tuberosum was onvatbaar; de resistentie vererfde dus dominant. Met 
elke verdere terugkruising met 5 . tuberosum zou het percentage resistente zaai
lingen verder dalen (Lehmann, 1938a). Volgens de schrijver is deze gevolg-
trekking uit de door Schmidt (1933) verstrekte gegevens echter niet gemoti-
veerd. Veel eerder zou de conclusie moeten luiden, dat tengevolge van de grote 
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spreiding in het percentage resistente zaailingen tussen de verschillende krui
singen van een en dezelfde terugkruisings-generatie, de min of meer toevallige 
ouderkeuze van grote invloed is op het percentage resistente zaailingen. 

Lehmann (1938a) vindt in F 2 ' (of DT2) slechts 0.3 a 3% planten, die 
resistent zijn tegen alle (8) „Rassen" van P . infestans. 

Schick & Schaper (1936) onderzochten een groot aantal nakomelingschappen 
van aparte planten van S. demissum op resistentie tegen de toen aanwezige 4 
„Rassen" van P. infestans. Uit hun gegevens blijkt, dat de splitsingsverhou-
dingen zeer verschillend kunnen zijn. Eenzelfde nakomelingschap kan voor het 
ene Phytophthora-pbysio on vatbaar, voor een ander vatbaar zijn, en voor een 
derde splitsen. Uit deze splitsingsgetallen wordt de indruk verkregen, dat de 
resistentie in het ene geval dominant en in het andere geval recessief vererft. 
De splitsingsgetallen doen soms ook vermoeden, dat de resistentie op meer dan 
ttn factor berust. 

Lehmann (1941) selecteerde eerst vormen van S. demissum, die homozygoot 
waren in hetzij resistentie, hetzij vatbaarheid. Hij kruiste daarna vormen, die 
resistent waren tegen zijn ,,Rassen" 5 en 8, met andere vormen, die resistent 
tegen „Rasse" 5 en vatbaar voor ,,Rasse" 8, en andere vormen, die vatbaar 
voor „Rasse" 5 en „Rasse" 8 waren. Alle Fi-planten van de kruisingen waren 
resistent. De F 2 splitste in de verhouding 3:1, resistent en vatbaar. In de terug-
kruising van de Ft met de onvatbare ouder trad geen splitsing op; in de terug-
kruising met de vatbare ouder waren 50% van de zaailingen onvatbaar. Tussen 
reciproke kruisingen bestond geen verschil. De conclusie luidde, dat de resis
tentie bepaald wordt door e€n dominante factor; dit geldt voor ,,Rasse" 5 
zowel als voor „Rasse" 8. 

Black (1947, 1949, 1950) neemt vier monomeer dominante factoren voor 
resistentie tegen zijn „strains" aan: Ra voor resistentie tegen ,,strain" A; 
Rb voor resistentie tegen „strains" A en B; factor Rc voor resistentie tegen 
,,strains'* A en C en factor Rbc voor resistentie tegen „strains" A, B en C. 

De aardappel (S. tuberosum) wordt vegefaHef voortgeplant en de meeste 
van de bestaande rassen zijn uit kruisingen ontstaan. Een factoren-analyse voor 
de vererving van bepaalde eigenschappen is om deze reden vaak moeilijk te 
geven. Oudere onderzoekingen werden meestal op basis van een diploide split-
sing verklaard. Lunden (1937) kon daarentegen zijn omvangrijke onderzoe
kingen over de vererving van de schilkleur het best op basis van een tetraploide 
splitsing verklaren. Cytologische onderzoekingen hebben eveneens tot de con
clusie geleid, dat S. tuberosum polyploid is. Volgens de jongste opvattingen zou 
S. tuberosum autotetraploid zijn. Het grondtal zou dan 12 chromosomen bedra-
gen. Andere gegevens wijzen echter op de mogelijkheid van allotetraploidie en 
op een grondtal van 6 chromosomen (literatuur bij Black, 1943). De schrijver 
acht zich niet bevoegd, zich over dit vraagstuk een oordeel te vormen en sluit 
zich aan bij de momenteel gangbare mening, dat S. tuberosum autotetraploid is. 

Voor de vererving van de resistentie in de in dit hoofdstuk te behandelen 
proeven, zal getracht worden een factoriele verklaring te geven, die het meest 
voor de hand ligt. Andere hypothesen zijn misschien wel mogelijk, maar lijken 
meer ^gezocht". De overeenstemming van de hypothetische verklaring met de 
waargenomen splitsingsgetallen zal worden nagegaan met behulp van de 
^2-test (Patterson, 1939). Wanneer de berekende waarde voor P groter is dan 
0.05, mag de opgestelde hypothese voldoende in overeenstemming met de wer-
kelijkheid geacht worden. Verschillende factoren-analyses zouden voigens het 
diploide schema geschreven kunnen worden, maar aangezien uitgegaan wordt 
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van de veronderstelling, dat de aardappel tetraploid is en enkele gevallen niet 
volgens het diploide schema verklaard kunnen worden, wordt consequent het 
tetraploide schema gebruikt. 

In sommige gevallen, waar de resistentie zeker niet door een monomeer dorni-
nante factor bepaald wordt, maar waarschijnlijk op meer dan twee complement 
taire of cumulatieve factoren berust, is bij gebrek aan voldoende gegevens om 
de juistheid van een eventuele hypothese aan te tonen niet getracht, een facto-
riele verklaring te geven. Een andere overweging was, dat deze gevallen voor 
de kweker, die resistentie tegen alle bekende physio's van P . infestans wil 
trachten te bereiken, van ondergeschikt belang geacht kunnen worden. 

In enkele van de proeven, waarvan de resultaten in de volgende bladzijden 
worden vermeld, is gebruik gemaakt van NZ-zaad; dit is zaad, dat door spon-
tane, natuurlijke zelfbevruchting is ontstaan. Hierbij werden dus geen bloemen 
of bloemtrossen ingehuld, zodat eventueel insectenbezoek niet voorkomen werd. 
Er kan dus niet voor ingestaan worden, dat het NZ-zaad uitsluitend uit zelf-
bestuiving is voortgekomen. NZ-zaad is daarom weinig in de proeven gebruikt 
en resultaten, hiermede verkregen, werden steeds als aanvullende gegevens of 
als gegevens van de tweede rang beschouwd. 

Tenslotte dient gewezen te worden op het feit, dat vaak het aantal planten, 
in een volgende behandeling geinoculeerd, kleiner is dan het aantal niet-aange-
taste planten, na een voorgaande inoculatie overgebleven. De ontbrekende 
planten zijn niet verdwenen tengevolge van aantasting door P . infestans, maar 
door andere oorzaken als: breken bij het uittellen, aantasting door een wortel-
ziekte, sterk vergelen en afsterven, waarschijnlijk tengevolge van langdurig 
verblijf in de steeds vrij donkere en zeer vochtige inoculatiebakken. 

B. Controle-inoculaties van S. tuberosum-zaailingen. 

De meeste onderzoekers zijn het er wel over eens, dat uit S. rti&erosum-rassen 
met behulp van kruising en zelfbevruchting geen onvatbare zaailingen verkregen 
kunnen worden. Dit was eveneens het geval met zaailingen uit 47218 = Katah-
din N Z (NZ = natuurlijke, spontane zelfbevruchting), die geinoculeerd wer
den met verschillende physio's. De verschillende series van tabel 28 werden als 
controle bij een aantal van de in de volgende bladzijden te behandelen proeven 
ingeschakeld. 

TABEL 28. Reactie van zaailingen uit 472181) n a inoculatie met physio's van P. infestans. 

Reaction of seedlings from 47218 *) inoculated with races of P,Jn fastens. 

serie 
secies 

A 
B 
C 
D 
E 
p 
G 
H 

physio 
race 
N l 
N l 
N l 
N2 
N2 
N6 
N7 
N6 + N7 

— 

98 
48 
94 

100 
92 

101 
98 
70 

+ 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 

% 

0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 

i) 47218 « Katahdin NZ 
NZ = natuurlijke zelfbevruchting — = vatbaar, susceptible 
NZ = natural selfing + = onvatbaar, immune 
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Op elke inoculatie volgde dus aantasting van allc zaailingen. De aanwezig-
held van ,,minor resistance factors", die volgens verschillende waarnemingen 
in S. rn6erosum-rassen aanwezig moeten zijn en waarvan het veredelingspro-
gram in Maine gebruik maakt, komt bij de hier gevolgde methode van inocu-
leren en beoordelen niet tot uiting of deze factoren zijn in Katahdin met 
aanwezig. De gegevens over de wijze, waarop deze factoren voor geringere 
vatbaarheid in S. tuberosum-rassen vererven, zijn nog schaars (Reddick, 1928; 
Stevenson et al, 1936). Er wordt aangenomen, dat de geringere vatbaarheid 
berust op een aantal cumulatieve factoren. 

C. De resistentiefactor R8. 

In de volgende proeven zijn zaailingen verscheidene malen na elkaar met 
verschillende physio's van P. infestans gei'noculeerd. Hierover werd reeds op 
biz. 58-59 gesproken. Hier kan nog vermeld worden, dat tussen twee opeenvol-
gende inoculaties de overgebleven planten steeds tenminste een week buiten 
de inoculatiebakken verbleven. 

TABEL 29. Splitsingsgetallen in 4736, 4744 en 4765 *> na inoculatie met physio's van 
P. infestans. 

Segregation in 4736, 4744 and 4765 1), inoculated with races of P. infestans. 

(1949) 

4736 

4744 

4765 

1 

ie 
ies 
A 
B 
C 
A 
B 
C 
A 
B 
C 

le inoc 
1st 

ulatie > 

; inoculation 

physio 
race 
N l 
N2 
N 5 
N l 
N l 
N 2 
N l 
N l 
N 2 

— 

24 
57 
25 
57 
26 
47 
17 
35 
50 

+ 
16 
39 
26 
39 
20 
49 
15 
25 
45 

%+ 
40 
41 
51 
41 
43 
51 
47 
42 
47 

2e inoc' 
2nd 

ulatie 
inoculation 

physio 
race 
N 7 
N 7 
N 6 
N 2 
N 2 
N 7 
N 2 
N 2 
N 7 

— 

0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 

+ 
16 
38 
26 
39 
20 
49 
15 
23 
44 

%+ 
100 
100 
100 
100 
100 
100 
100 
100 
100 

3e i 
3rd 

physio 
race 
N 6 
N 6 
N 2 
N 7 
N 6 
N 6 
N 7 

inoculatie 
inoculation 

— 

0 
0 
0 
0 
0 
0 
0 

N 6 + N 7 0 
N 6 0 

+ 
16 
38 
17 
39 
20 
49 
15 
23 
44 

%+ 
100 
100 
100 
100 
100 
100 
100 
100 
100 

4e inoc 
4th 

ulatie 
inoculation 

physio 
race 

N 7 
N 6 
N 7 

N 6 

— 

0 
0 
0 

0 

+ %+ 

17 100 
38 100 
20 100 

15 100 

D N 7 51 44 46 N 6 0 34 100 
4736 P > 0.05; 4744 P > 0.10; 4765 P > 0.10 

i) 4736 = 442-8 (S. demissum 29A X Friihmolle X Opperdoese Ronde X Katahdin) X 
Katahdin 

4744 = 44H-2 (S. demissum 29A v: rVuhmolle X Opperdoese Ronde X JK 3843) X 
Earlaine 

4765 = 4428-2 (S. demissum 29A X Friihmdlle X Friihmdlle X Fransen) X Flava 
JK 3843 = Bevelander X Veenhuizen 31185. 
442-8, 4411-2 en 4428-2 zijn onvatbaar voor de physio's N 1 tot en met N 8 (groep VIII, 
tabel 11). 

Uit de gegevens van bovenstaande tabel 29 blijkt duidelijk, dat de eerste 
inoculatie, onverschillig met welk physio uitgevoerd, steeds alle vatbare indi-
viduen wegneemt. De op onvatbaarheid voor b.v. physio N 1 geselecteerde 
zaailingen blijken tevens onvatbaar voor de physio's N 6 en N 7 te zijn. Dit 
kan verklaard worden met de veronderstelling, dat hier resistentie tegen alle 
physio's (voor zover in 1949 bekend) door dezelfde factor teweeg wordt ge-
bracht. De gevonden percentages resistente zaailingen, die varieren van 40 
tot 51%, wijzen op de mogelijkheid, dat hier een monomeer dominante factor 
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voor resistentie tegen alle destijds bekende physio's aanwezig zou kunnen zijn. 
In dat geval zou theoretisch een 1:1 splitsing verwacht mogen worden. Hier-
van uitgaande worden voor P de volgende waarden berekend: 4736 P > 0.05; 
4744 P > 0.10; 4765 P > 0.10. De hypothese is dus voldoende in overeen-
stemming met de waarnemingen. 

TABEL 30. Splitsingsgetallen in 4753, 4754, 47179 en 48981) na inoculatic met physio's van 
P. infcstans. 

Segregation in 4753, 4754, 47179 and 48981), inoculated with races o[ P. infestans. 

(1950) 

4753 

4754 
47179 

4898 

serie 
series 

A 
B 
A 
A 
B 
C 
A 
B 

physio 
race 

N 7 
N 8 
N 7 
N 7 
N 7 
N 8 
N 7 
N 7 

le ino culatie 
1st inoculation 

— 

13 
13 
3 
6 
9 

19 
2 

17 

+ 
10 
20 
3 

14 
20 
45 

7 
40 

%+ 
43 
61 
50 
70 
69 
70 
7& 
70 

physio 
race 

N 8 

N 8 
N 8 
N 8 

N 8 
N 8 

2e inoculatie 
2nd 

— 

0 

0 
0 
0 

0 
0 

inoculation 

+ 
10 

3 
12 
16 

7 
40 

%+ 
100 

100 
100 
100 

100 
100 

4753 P > 0.50; 4754 P = 1.00; 47179 P > 0.30; 4898 P > 0.40 
i ) 4753 = 4420-3 (S. demissum 29A X Fruhmolle X Fruhmolle X Jubel) X Alpha 

4754 = 4420-3 X Earlaine 
47179 = 443-7 (5. demissum 29A X Fruhmolle X Opperdoese Ronde X Koopmans 

Blauwe) N Z 
4898 = Black 1257a (7) N Z 

4420-3, 443-7 en Black 1257a(7) zijn resistent tegen de physio's N 1 tot en met N 8 (groep 
VIII, tabel 11). 

In de kruisingen 4753 en 4754 werd een 1:1 splitsing (vatbaanonvatbaar) 
en in de zelfbestoven nakomelingschappen 47179 en 4898 een 1:3 splitsing 
verwacht. De hypothese is ook hier voldoende in overeenstemming met de 
feiten. 

De hypothese van een monomeer dominante factor voor resistentie tegen 
de physio's N 1 tot en met N 8 is in overeenstemming met de resultaten van 
de serie-inoculaties ten behoeve van het practische veredelingswerk. In 1950 
werden de jonge zaailingen geinoculeerd met physio N 8 ( N 9 was toen nog 
niet bekend en inoculatie met N 8 alleen was voldoende om resistentie tegen 
N 8 en alle overige physio's te bereiken). Het gemiddelde van alle inoculaties 
van dat jaar bedroeg 47% resistente zaailingen. Uit onderzoek van klonenbleek 
toen, dat het voorkomen van resistentie tegen N 8 beperkt was tot nakome-
lingen van bepaalde nummers van 5 . demissum; hierover later meer (tabel 52). 

Omdat de boven veronderstelde monomeer dominante factor geen resistentie 
tegen physio N 9 teweegbrengt (zie tabel l l r groep VIII), werd deze factor 
aangeduid met R8. Een 1:1 splitsing komt dan volgens het onderstaande 
schema tot stand. 

ouders: RS
r8 r8 r8 r8 r8 r3 r8 

gameten: ^8 r8 ~̂ " r8 r8 r8 r8 
zygoten: R8

rS r8 r8 + r8 rs r8 r8 

resistent:vatbaar 1:1 
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In een kruising als bovenstaand zijn er dus slecfats twee mogelijkfaeden: vat
baar of onvatbaar voor de physio's N 1 tot en met N 8. Het schema voor een 
zelfbevruchting is als volgt: 

^8r8r8r8 
Rof ( 

moederplant: Rgrgrgrg 

gameten: ^ g r 8 ~^~ T8T8 4 X8A8 
zygoten: RgR8

r8r8 + 2 R8r8r8r8 + r8r8r8r8 

resistent:vatbaar 3 : 1 

+ r8r8 

Hetzelfde schema geldt voor een kruising van twee klonen, die beide de 
factor R8 in simpkx-toestand bevatten. 

De in de kloon Black 1257a (7) voorkomende factor voor resistentie ge-
draagt zich in deze proef en in het seriewerk geheel als de factor R8. Mogelijk 
is deze factor identiek aan R8; de uitwerking en de wijze van vererving lijken 
in ieder geval volkomen gelijk te zijn. 

D. De resistentiefactor RE . 

In 1943 werden een aantal kruisingen gemaakt met het ras Erika en een met 
Robusta; beide rassen behoren tot de W-rassen, die, zoals uit tabel 11 (groep 
II) blijkt, vatbaar zijn voor de physio's N2 , N 7 en N 8, maar resistent tegen 
de overige bekende physio's. In 1944 was echter nog slechts bekend, dat de 
W-rassen vatbaar voor N 2 zijn. In dat jaar werden de uit bedoelde kruisingen 
verkregen zaailingen met N 1 op resistentie geselecteerd (tabel 31). 

TABEL 31, Splitsingsgetallen in kruisingen van Erika en Robusta, na inoculatie met physio 
N 1 van P. infestans. 

Segregation in crosses of Erika and Robusta, inoculated with race N 1 of 
P. infestans. 

(1944) 
Kruising 
Cross 

43146 
43147 
43148 
43149 
43150 
43151 
43152 
43154 
43155 
43156 
43157 
43158 
43159 
43160 
43162 
43164 

43165 

Afstamming 
Derivation 

Berlik. geeltje X 
Bloemgraafje 
Allerfr. Gelbi 
Bravo 
Deva 
Duivelander 
Eersteling 
Eigenheimer 
Erika 
Erika 
Erika 
Flava 
Fransen 
Fruhmolle 
Geelblom 
Present 

Robusta 

X 
i X 

X 
X 
X 
X 
X 
X 
X 
X 
X 
X 
X 
X 
X 

X 

Erika 
Erika 
Erika 
Erika 
Erika 
Erika 
Erika 
Erika 
Allerfriiheste Gelbe 
Koopmans Blauwe 
Opperdoese 
Erika 
Erika 
Erika 
Erika 
Erika 

Opperdoese 

Ronde 

Ronde 

— 

77 
46 
34 
43 

101 
154 
128 
81 
38 
48 

255 
40 

102 
214 
24 

173 
1558 
271 

+ 
70 
34 
37 
40 

130 
136 
106 
94 
63 
39 

193 
58 

131 
227 
35 

184 

1577 
258 

%+ 
48 
43 
53 
48 
56 
47 
45 
54 
62 
45 
43 
59 
56 
51 
59 
52 

50 
49 

P 
> 0.50 
> 0.10 
> 0.70 
> 0.70 
> 0.05 
> 0.20 
> 0.10 
> 0.30 
< 0.05 
> 0.30 
< 0.05 
> 0.05 
> 0.05 
> 0.50 
> 0.10 
> 0.50 

> 0.70 
> 0.50 

De gevolgtrekking kan niet anders luiden, dan dat de resistentie van Erika 
en Robusta tegen N 1 door een dominante factor bepaald wordt. De in 1944 en 
1945 uit deze kruisingen aangehouden zaailingen bleken in 1947 en 1949 on
vatbaar voor N 4, N 5 en N 6 te zijn, hoewel zij nooit op resistentie tegen deze 
physio's geselecteerd werden. 
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Een kloon uit de kruising 43160 ( = Friihmolle X Erika), nl. 43160-12, wcrd 
verschillende malen in kruisingen met S. c/emissiim-afstammelingen gebruikt, 
omdat deze kloon kiemkrachtig stuifmeel voortbrengt, vrij vroeg is, een goede 
opbrengst geeft en een redelijke knolvorm bezit. Met zaailingen uit spontaan 
zelfbevrucht zaad van 43160-12 werden de volgende proeven genomen (tab. 32). 

TABEL 32. Splitsingsgetallen in 47174 *) na inoculatie met physio's van P. infest arts. 

Segregation in 471741), inoculated with races of P. infestans. 

(1949) le inoculatie 2e inoculatie 3e inoculatie 4e inoculatie 
1st inoculation 2nd inoculation 3rd inoculation 4th inoculation 

serie physio physio physio physio 
series race — + % + race — + % + race — + %+ race — + % + 

A N l 24 79 77 
B N l 22 72 77 
C N l 29 67 70 
D N l 23 71 76 N 3 0 71 100 N 5 0 71 100 N 2 71 0 0 
E N 6 23 74 76 N 3 0 74 100 N 2 68 0 0 
F N 6 24 74 76 N 4 0 74 100 N 5 0 74 100 N 2 74 0 0 

P > 0.95 
l) 47174 = 43160-12 (Fruhmolle X Erika) NZ. 

43160-12 is vatbaar voor N 2, N7, N 8 en resistent tegen de overige bekende physio's 
(groep II, tabel 11). 

4 groepen van ongeveer 100 zaailingen werden met N 1 gei'noculeerd. De 
series A, B, C en D geven tezamen 98 vatbare en 289 resistente planten. Deze 
getallen komen de theoretische uitsplitsing van 97:290 = 1:3 zeer dicht nabij. 
Volgende inoculaties met* N 3 en N 5 geven geen aantasting meer. Dit wijst er 
op, dat dezelfde factor voor resistentie tegen N 1, N 3 en N 5 verantwoordelijk 
is. Inoculaties met N 6 geven hetzelfde percentage resistente zaailingen (series 
E en F). 

De W-rassen zijn vatbaar voor N 2, N 7 en N 8, maar onvatbaar voor N 1, 
N 4, N 5, N 6 en N 9 (groep II, tabel 11). Een aantal nakomelingen van Erika 
en Robusta uit kruisingen met S. tafcerosum-rassen (tabel 31), in 1944 geselec-
teerd op resistentie tegen N 1, bleken later zonder uitzondering bovendien 
resistent tegen N 4, N 5, N 6 en N 9. Het naar aanleiding daarvan rijzende 
vermoeden, dat resistentie tegen de genoemde physio's bepaald wordt door 
dezelfde factor of dezelfde factoren, wordt versterkt door de resultaten van 
tabel 32. Met de hypothese van een dominante factor voor resistentie tegen 
N 1, N 4 , N 5, N 6 en N 9 kunnen de gevonden splitsingsgetallen verklaard 
worden. Hierbij dient evenwel de restrictie gemaakt te worden, dat in inoculatie-
proeven als van tabel 32, physio N 9 nog niet gebruikt werd. Het feit, dat de 
tot groep II (tabel 11) behorende rassen en klonen zonder uitzondering on
vatbaar voor N 9 zijn, hoewel zij daar niet op geselecteerd werden, maakt het 
echter wel zeer waarschijnlijk, dat resistentie tegen N 9 en resistentie tegen 
N 1, N4 , N 5 en N 6 in dit materiaal door dezelfde factor bepaald wordt. De 
factor wordt aangeduid als R E (E van Erika). De schema's voor de 1:1 en de 
1:3 splitsing zijn in principe gelijk aan die op biz. 73, 74, zodat herhaling over-
bodig is. De rassen en klonen van groep II, tabel 11 worden, wat betreft hun 
resistentie, dus gekarakteriseerd door de formule RErErE£E* 

Belangrijk is in verband met de methodiek van deze en andere proeven over 

75 



de vererving van de resistentie, dat alle zaailingen voor physio N 2 vatbaar zijn, 
onverschillig wat de voor-behandeling is geweest. Hier blijkt dus, dat resisten-
tie-reacties tengevolge van inoculaties met bepaalde physio's in daarvoor on-
vatbare planten, geen invloed hebben op de vatbaarheid van dezelfde planten 
voor andere physio's. Hierbij wordt dan stilzwijgend aangenomen, dat de 
inoculaties niet met een zo geconcentreerde suspensie worden uitgevoerd, dat 
het gehele bladopperviak met resistentie-vlekjes bedekt is. 

E. De resistentiefactoren R8 en RE . 

Nu volgen de analyses van twee kruisingen, waarvan de ene ouder simplex 
R8 en de andere ouder simplex R E is. 

TABEL 33. Splitsingsgetallen in 4735 en 4764 *) na inoculatie met physio's van P. infestans. 

Segregation in 4735 and 4764 1)t inoculated with races of P. infestans. 

4735 

4764 

19) 

serie 
series 

A 
B 
C 
A 
B 
C 

le inoci 
1st 

ilatie 
inoculation 

physio 
race 

N 5 
N l 
N l 
N l 
N l 
N l 

— 

15 
6 
7 

30 
12 
10 

+ +% 
42 74 
13 68 
19 73 
80 73 
33 73 
33 77 

2e inoc tilatie 
2nd inoculat 

physio 
race — 

N 6 0 
N 2 4 
N 7 6 
N 2 28 
N 2 8 
N 7 10 

+ 
12 
9 

13 
52 
19 
17 

h 

ion 

+% 
100 
69 
68 
65 
70 
63 

3e inoculatie 
3rd inoculation 

physio 
race 

N 2 
N 6 
N 6 
N 7 
N 6 + N 7 
N 6 

- + 
4 8 
0 9 
0 9 
0 52 
0 19 
0 17 

+% 
67 

100 
100 
100 
100 
100 

4e inoculatie 
4th inoculation 

physio 
race 

N 7 
N 7 

N 6 

- + +% 
0 8 100 
0 9 100 

0 49 100 

i) 4735 = 442-8 (S. demissum 29A X Friihmdlle X Opperdoese Ronde X Flava) X43160-12. 

4764 = 4428-2 (S. demissum 29A X Friihmdlle X Friihmdlle X Fransen) X 43160-12. 
43160-12 = Friihmdlle X Erika. 

De klonen 442-8, 4428-2 en 43160-12 werden behandeld in de tabellen 29 
en 32. Voor de resistentie van 442-8 en 4428-2 is de factor R8 en voor die van 
43160-12 de factor R E aangenomen. Bij de kruisingen 4735 en 4764 vindt dus 
het volgende plaats: 

ouders: R 8
r 8 r 8 r 8 r E r E r E r E r s r s r S r 8 R E r E r E r E 

gameten: R 8 r g r E r E + r 8 r g r E r E r 8 r g R E r E + r 8 r g r E r E 

zygoten: R 8
r 8 r 8 r 8 R E r E r E r E + R 8 r s r 8 r 8 r E r E r E r E + r 8 r 8 r 8 r 8 R E r E r E r E + 

+ r 8 r 8 r 8 r 8 r E r E r E r E 

Omdat de factor R8 resistentie geeft tegen de physio's N 1 tot en met N 8 
en de factor RE resistentie geeft tegen de physio's N 1, N 4, N 5, N 6 en N 9, 
mogen bij inoculatie van deze kruisingen met de physio's N 1, N 4, N 5 en N 6 
75% resistente zaailingen verwacht worden; alleen het geheel recessieve geno
type is vatbaar voor deze physio's. De in elke serie gevonden percentages 
staan vermeld in label 33; het gemiddelde bedraagt 73%. 

Van de voor N 1, N 4, N 5, N 6 en N 9 resistente planten zijn die met het 
genotype simplex RE vatbaar voor de physio's N 2, N 7 en N 8. Bij inoculatie 
met N 2 of N 7 mag dan verwacht worden, dat 2 / 3 of 67% van de planten niet 
zal worden aangetast. De in elke serie gevonden percentages staan in tabel 33 
vermeld; het gemiddelde bedraagt 66%. Voor P worden de volgende waarden 
gevonden (tabel 34). In deze tabel zijn de waarnemingen, waarvoor dezelfde 
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splitsingsverhouding verwacht wordt, bij clkaar opgetcld. Dc kruisingen worden 
afzonderlijk gehouden. 

TABEL 34. *2-test voor dc gegcvcns van tabel 33. 

X-tcst of the data of tabic 33, 

Waargcnomen Verwacht x2 P 
Observed Expected 

4735 28 :74 25.5 : 76.5 0.327 > 0.50 
14 : 30 14.7 : 29.3 0.050 > 0.80 

4764 52: 146 49.5: 148.5 0.168 > 0.60 
46:88 44.7:89.3 0.057 > 0.80 

Uit de voor P gevonden waarden blijkt, dat de opgestelde hypothese de ge-
vonden splitsingsgetallen kan verklaren. 

'Omdat de factoren R8 en R E beide resistentie tegen N 1, N 4, N 5 en N 6 
veroorzaken, kan inoculatie van N 6 na N 5 (4735, serie A) of na N 1 (4735, 
B, C, 4764 A, B, C) niet meer in aantasting resulteren. Omdat de factor R8 
daarnaast nog resistentie geeft tegen de physio's N 2, N 7 en N 8, kan N 7, 
na N 2 op zaailingen gespoten, geen planten meer aantasten. Belangrijk is nog, 
dat het genotype met de beide resistentiefactoren, R8 en RE , volgens de reeds 
eerder genoemde aanwijzingen resistent zal zijn tegen de physio's N8 en 
N 9, dus tegen alle thans bekende. In kruisingen van het type als 4735 en 
4764 zouden dus bij inoculatie met N 8 + N 9 % of 25% resistente planten 
verwacht mogen worden. In 1949 kon deze proef niet worden genomen, omdat 
physio N 9 toen nog niet bekend was. In 1951 werden een aantal kruisingen 
van dit type in het seriewerk met N 8 + N 9 op resistentie geselecteerd en bij 
een aantal van deze kruisingen werd dit percentage dicht benaderd. Onder de 
in 1951 op resistentie tegen N 8 en N 9 onderzochte klonen waren alleen die 
klonen resistent tegen beide physio's, die uit kruisingen van bovenbehandeld 
type afkomstig zijn. Deze klonen behoren dus tot groep IX, etc. (tabel 11). 

F . De resistentiefactoren Re en R7. 

Alle afstammelingen van S. demissum 49, S. demissum 51 en 5. demissum 54 
bleken in 1950 vatbaar voor N 8 te zijn. Van de afstammelingen van S. demis
sum 29A was het grootste gedeelte onvatbaar voor N 8. Een aantal andere van 
S. demissum 29A afstammende klonen was tot voor het optreden van N 8 on
vatbaar voor alle bekende physio's, dus onvatbaar voor N 6 + N 7. In 1950 
werden een aantal kruisingen met dergelijke klonen geanalyseerd. De resultaten 
van deze proeven worden medegedeeld in de tabellen 35, 38 en 39. Het eerst 
zal de meest uitvoerig onderzochte kruising 4972 behandeld worden. Daarna 
volgen de andere kruisingen, die de resultaten, met 4972 verkregen, geheel be-
vestigen. 

Na inoculatie met N 1 blijft over gemiddeld 71%, na inoculatie met N 4 ge-
middeld 76% van de planten. Uit serie B blijkt, dat N 4 na N 1 geen aantasting 
meer geeft. Resistentie tegen N 1 en N 4 wordt dus zeer waarschijnlijk door 
dezelfde factoren bewerkstelligd. 

In serie D is 46% van de zaailingen onvatbaar voor N 2, in serie E is 47% 
onvatbaar voor N 7. In de series D en J geeft N 7 na N 2 geen aantasting 
meer. Voor resistentie tegen N 2 en N 7 is (zijn) dus zeer waarschijnlijk de
zelfde factor (en) verantwoordelijk. 

N 6 geeft in serie J 65% onvatbare planten; N 5 geeft in de series H en I 
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TABEL 35. Splitsingsgetallen in 4972 *) na inoculatie met physio's van P. infestam. 
Segregation in 4972 1) inoculated with races of P. infestam. 

(1950) 

serie 
series 

A 
B 
C 
D 
E 
F 
G 
H 
I 
I 
K 
L 
M 

le inoculatie » 

1st inoculation 

phys: 
race 

N l 
N l 
N l 
N 2 
N 7 
N 4 
N 4 
N 5 
N 5 
N 6 
N 8 
N 8 
N 8 

io 
— 

24 
34 
25 
40 
51 
21 
24 
42 
54 
33 
97 
96 
96 

+ 
72 
64 
67 
34 
45 
74 
70 
51 
41 
62 
0 
0 
0 

%+ 
75 
65 
73 
46 
47 
78 
74 
55 
43 
65 
0 
0 
0 

2e inoculatie 
2nd inoculation 

physio 
race 
N 6 
N 4 
N 5 
N 7 
N 6 
N 7 
N 5 
N 6 
N 6 
N 2 

— 

21 
0 

20 
0 

21 
28 
21 
0 
0 

30 

+ %+ 
51 71 
63 100 
34 63 
19 100 
24 53 
46 62 
48 70 
49 100 
41 100 
30 50 

3e inoculatie 
3rd inoculation 

physi 
race 
N 2 
N 2 
N 4 
N 4 
N 8 
N 5 
N 6 
N 7 
N 7 
N 7 

o 
— 

23 
23 
0 
0 

22 
14 
0 

23 
21 
0 

+ %+ 
21 48 
33 59 
21 100 
13 100 
0 0 

17 55 
32 100 
26 53 
18 46 
29 100 

4e inoculatie 
4th 

physic 
race 

N 2 

inoculation 

> 

- + °/cd 

0 21 100 

i) 4972 = 4539-6 (S. demissum 29A X Friihmolle X Flava X Jubety X Flava. 
4539-6 is vatbaar voor N 8, resistent tegen de overige bekende physio's (groep VII, tab. 11). 

55% en 43%, gemiddeld 49% resistente planten. In de scries G, H en I geeft 
N 6 na N 5 geen aantasting meer. De factor (en), die resistentie tegen N 5 
veroorzaakt (veroorzaken), garandeert (garanderen) in dit geval dus tevens 
resistentie tegen N 6. 

Bij nadere beschouwing van de percentages blijkt, dat tegen N 1 en N 4 
ongeveer 75% resistent is, terwijl tegen N 2, N 7, N 5 en N 6 ongeveer 50% 
van de planten resistent is. Op grond hiervan kan de volgende hypothese op~ 
gesteld worden. In 4539-6 worden twee factoren aangenomen. Een factor geeft 
resistentie tegen N 1, N 2, N 4 en N 7 en zal worden aangeduid met R7. De 
andere factor geeft resistentie tegen N 1, N 4, N 5 en N 6 en zal voortaan R6 
worden genoemd. Beide factoren worden in 4539-6 in simplex-toestand aan-
wezig verondersteld. Factorieel gezien zou dus bet volgende bij de kruising 
4972 gebeurd zijn: 

ouders: R6r6r6r6RTr7r7r7
 r6 r6 r6 r6 r7 r7 r7 rT 

gameten: R6rgR7r7 + R6r6r7r7 +
 r6 r6 r7 r7 

+ r 6r 6R 7r 7 + r 6r 6r 7r 7 

zygoten : R 6r 6r 6r 6R 7r 7r 7r 7 + R 6 r 6 r 6 r 6 r 7 r 7 r 7 r 7 + r s r 6 r 6 r 6R 7 r 7 r 7 r 7 + 

^" r6 r6 r6 r6 r7 r7 r7 r7 

Uit de kruising komen dus vier verschillende genotypen voort, alle in ge-
lijke verhouding. 

Omdat de factor R6 resistentie tegen de physio's N 1, N 4, N 5 en N 6 geeft 
en R7 resistentie tegen N 1, N2 , N 4 en N 7, kunnen volgens deze hypothese 
de volgende splitsingsverhoudingen verwacht worden (tabel 36). 

TABEL 36. Volgens de hypothese te verwachten splitsingsverhoudingen. 
Segregations to be expected according to the hypothesis. 

le inoculatie 2e inoculatie 3e inoculatie 
1st inoculation 2nd inoculation 3rd inoculation 
N l , N 4 1:3 N5 , N 6 1:2 N2 . N7 1:2 N 2, N 7 1:1 N 5 . N 6 1:1 
N5 , N 6 1:1 N2 , N 7 1:1 .. c 
N2 , N 7 1:1 N5 , N 6 1:1 
N 8 cx3:0 
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Bij berekening, op basis van bovenstaande verwachte verhoudingen, van de 
waarden van P voor alle uitgcvoerde inoculaties, blijken alleen die voor serie B, 
le inoculatie en die voor serie J, le inoculatie, kleiner dan 0.05 te zijn. In tabel 
37 volgt een samenvatting, waarin alle waarnemingen, waarvoor dezelfde split-
singsverhouding verwacht wordt, bij elkaar zijn opgeteld. 

TABEL 37. z2-test voor de gegevens van tabel 35. 

X2-test of the data of table 35. 

Verhouding Waargenomen Verwacht x2 P 
Ratio Observed Expected 

1 : 1 329 : 348 338.5 : 338.5 0.563 > 0.40 
1 : 2 113 : 212 108.3 : 216.6 0.293 > 0.50 
1 : 3 128 : 347 118.75 : 356.25 0.961 > 0.30 

Verder blijkt uit tabel 35, dat de resultaten van alle inoculaties, waarin de 
verhouding Oico verwacht wordt, aan de verwachtingen beantwoorden. Onvat-
baar voor N 6 en N 7 zal alleen het genotype met beide resistentiefactoren zijn; 
er wordt dus 25% verwacht. De series A, E, H, I en J te zamen genomen, blijven 
118 zaailingen uit 475 over, d.i. 25%. Waarschijnlijk is dit percentage in wer-
kelijkheid nog iets hoger, omdat in totaal 14 planten verloren gingen om andere 
redenen dan door aantasting door P . infestans. 

Enkele andere met 4539-6 gemaakte kruisingen werden eveneens, zij het 
minder uitvoerig, onderzocht. 

TABEL 38. Splitsingsgetallen in 4970, 4971, 4973 en 4974 *) na inoculatie met physios van 
P. infestans. 
Segregation in 4970, 4971, 4973 and 4974*) inoculated with races of P. infestans. 

(1950) le inoculatie 2e inoculatie 3e inoculatie 4e inoculatie 
1st inoculation 2nd inoculation 3rd inoculation 4th inoculation 

serie physio physio physio physio 
senes race — + %+ race — + %-f- race — + %+ race — + % + 

4970 A N l 13 29 69 N 7 9 20 69 N 4 0 17 100 
4971 A N l 25 71 74 N 2 14 28 67 N 5 8 8 50 

B N 2 10 12 55 N 7 0 5 100 N 4 0 5 100 
4973 A N l 22 43 66 N 7 15 27 64 N 5 9 11 55 
4974 A N l 6 18 75 N 7 6 12 67 N 5 5 7 58 

B N l 12 24 67 N 2 5 19 79 N 7 0 15 100 N 5 6 8 57 

l) 4970 = 4539-6 X Alpha 1:1 P > 0.40 
4971 = if X Earlaine 1:2 P > 0.20 
4973 = „ X Fransen 1:3 P > 0.05 
4974 = „ X Record 

De hypothese is dus ook met de in tabel 38 opgesomde resultaten goed in 
overeenstemming. 

Met enkele kruisingen met aanverwante klonen werden nog de volgende 
resultaten verkregen. 
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TABEL 39. Splitsingsgctallcn in 4936, 4937, 4938, 4939, 4940, 4947, 4951, 4960, 4961, 4964 
en 4965 l ) na inoculatie met physio's van P. infestans. 

Segregation in 4936, 4937, 4938, 4939, 4940, 4947, 4951, 4960, 4961, 4964 and 
4965 l) inoculated with races of P. infestans. 

(1950) le inoculatie 
1st inoculation 

2e inoculatie 
2nd inoculation 

3e inoculatie 
3rd inoculation 

4e inoculatie 
4th inoculation 

4936 
4937 

4938 

4939 

4940 

4947 
4951 

4960 

4961 

4964 

4965 

sene 
series 

A 
A 
B 
C 
D 
E • 
F 
A 
B 
A 
B 
C 
D 
E 
A 
B 
A 
A 
B 
A 
B 
A 
B 
A 
B 
A 
B 

physio 
race -

N 6 
N l 
N l 
N4 
N5 
N 7 
N 8 
N l 
N 6 
N l 
N 4 
N 5 
N 7 
N 8 
N l 
N l 
N 5 
N 5 
N 5 
N l 
N 2 
N 5 
N 5 
N l 
N 2 
N l 
N 2 

11 
32 
37 
25 
51 
10 
96 
7 

38 
26 
22 
49 
34 
96 
16 
6 

26 
15 
18 
10 
47 
32 
28 
11 
35 
28 
9 

+ %+ 
12 52 
64 
63 
72 
45 
15 
0 

19 
34 
70 
73 
46 
39 
0 

41 
9 

29 
21 
9 

25 
36 
27 
33 
27 
33 
65 
8 

67 
63 
74 
47 
60 
0 

73 
47 
73 
77 
48 
53 
0 

72 
60 
53 
58 
33 
71 
43 
46 
54 
71 
49 
70 
47 

physio 
race -
N 7 
N 4 
N2 
N 6 
N 6 
N 6 

physio 
+ %+ race — + %+ 

physio 
race - + %+ 

6 
0 

20 
24 
0 
8 

6 50 
64 100 
43 68 

N 2 
N 7 
N2 
N 7 
N 6 
N 6 

N2 
N7 
N6 
N6 
N6 
N4 
N7 
N6 
N4 
N4 
N7 
N4 
N7 

7 
19 
14 
22 
0 

11 

43 
45 
6 

12 
14 
29 
51 

64 
100 
43 

63 
42 
67 
70 

N2 
N5 
N5 
N5 
N4 

0 
29 
11 
0 
0 

6 
33 
10 
41 

100 
53 
48 

100 

N 6 0 25 100 

N 2 18 22 55 
32 100 

N7 
N2 
N7 
N5 

0 
0 
0 

27 

9 100 
11 100 
26 100 
23 46 

N5 3 43 

N5 10 12 55 

42 100 
18 62 

10 20 67 N 7 
2 7 78 N4 
0 29 100 N 1 
0 21 100 N l 
0 8 100 N l 
0 23 100 N7 
0 36 100 N5 
0 25 100 N 1 
0 33 100 
0 23 100 N7 
0 26 100 N5 
0 51 100 N 7 
0 8 100 

0 17 100 N5 
0 4 100 
0 29 100 
0 21 100 
0 8 100 
6 16 73 
16 20 56 
0 25 100 

7 8 53 

7 
11 
12 29 71 

16 70 
11 50 

i) 4936 = 4538-1 (S. demissum 29A X Friihmolle X Flava X Friihmdlle) X Record 
4937 = „ X Sirtema 
4938 = Eigenheimer X 4538-3 (S. demissum 29A X Friihmolle X Flava X Friihmdlle) 
4939 = 4538-3 X Friihmolle 
4940 = „ X Sirtema 
4947 = Ballydoon X 4538-4 (S. demissum 29A X Friihmdlle X Flava X Friihmdlle) 
4951 = 4538-4 X Earlaine 
4960 = Majestic X 4538-4 
4961 = Noordeling X 
4964 = Saskia X 
4965 = Sirtema X 

De klonen 4538-1, 4538-3 en 4538-4 zijn vatbaar voor N8 , onvatbaar voor de overige phy
sio's (groep VII, tabel 11). 

Voor P worden de volgende waarden berekend (tabel 40). 
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TABEL 40. z2-test voor de gegevens van tabel 39. 
Z2~test of the data of table 39. 

4936 
4937 

4938 

4939 

4940 

4947 
4951 
4960 

4961 . 
4964 

4965 

Verhouding 
Ratio 

1:1 
1:1 
1:2 
1:3 
1:1 
1:2 
1:3 
1:1 
1:2 
1:3 
1:1 
1:2 
1:3 
1:1 . 
1:1 
1:1 
1:2 
1:3 
1:1 
1:1 
1:2 
1:3 
1:1 
1:2 
1:3 

Waargenomen 
Observed 

17: 18 
104:106 
73:119 
94:199 
61: 51 
7: 12 
7: 19 

135:141 
36: 80 
48:143 
7: 8 

12: 27 
22: 50 
26: 29 
33: 30 
63: 56 
6: 16 

10: 25 
60: 60 
46: 44 
7: 16 

11: 27 
9: 8 

12: 29 
28: 65 

Verwacht 
Expected 

17.5 : 17.5 
105 :105 
64 :128 
73.25:219.75 
56 : 56 
6.3 : 12.6 
6.5 : 19.5 

138 :138 
38.7 : 77.4 
47.75:143.25 
7.5 : 7.5 

13 : 26 
18 : 54 
27.5 : 27.5 
31.5 : 31.5 
59.5 : 59.5 
7.3 : 14.6 
8.75: 26.25 

60 : 60 
45 : 45 
7 J : 15.4 
9.5 : 28.5 
8.5 : 8.5 

13.7 : 27.4 
23.25: 69.75 

X" 
0.029 
0.019 
1.898 
7.837 
0.893 
0.086 
0.051 
0.130 
0.283 
0.002 
0.067 
0.115 
1.185 
0.164 
0.143 
0.412 
0.347 
0.238 
0.000 
0.044 
0.096 
0.316 
0.059 
0.316 
1.294 

P 
> 0.80 
> 0.80 
> 0.10 
< 0.01 
> 0.30 
> 0.70 
> 0.80 
> 0.70 
> 0.50 
> 0.95 
> 0.70 
> 0.70 
> 0.20 
> 0.60 
> 0.70 
> 0.50 
> 0.50 
> 0.60 

1.00 
> 0.80 
> 0.70 
> 0.50 
> 0.80 
> 0.50 
> 0.20 

De opgestelde hypothese is in overeenstemming met de feiten, met inbegrip 
van de niet in tabel 40 opgenomen verhoudingen 0:CVD en co;0. Slechts de 1:3-
verhouding in 4937 wijkt sterk af, veroorzaakt door serie B, le inoculatie met 
physio N 1. Van de overige inoculaties geeft alleen die met N 5 in serie A, 
4937, een waarde voor P kleiner dan 0.05. 

De klonen 4538-1, 4538-3, 4538-4 en 4539-6 hebben alle dezelfde moeder-
plant, want 4538 = 4322-16 X Fruhmolle 

4539 = „ X Jubel. 
De vererving van de resistentie tegen de physio's N 1, N 2, N 4 , N 5, N 6 

en N 7 kan met de hypothese van twee factoren, R6 en R7 verklaard worden. 
Volgens deze hypothese mag verwacht worden, dat 25% van de zaailingen uit 
kruisingen als die van de tabellen 35, 38 en 39 onvatbaar zal zijn voor 
N 6 + N 7 . Bij de serie-inoculaties in 1949, toen met een mengsel van de 
physio's N 6 en N 7 werd gewerkt, werden zaailingen geinoculeerd uit enkele 
kruisingen van 4538-, 4539- en 4540-klonen met S. tuberosum (tabel 55). 
De uitsplitsing was 1071 vatbaar en 323 onvatbaar voor N 6 + N 7 , dit is 
23.2% resistent (P > 0.10). 

96 zaailingen uit de kruising 4969 = 4539-6 X 4538-4 werden geinoculeerd 
met physio N 8; alle planten bleken vatbaar te zijn. Het is dus niet waarschijn-
lijk, dat het genotype met duplex R6 en duplex R7, dat in deze kruising theo-
reti'sch bij 1 op 16 planten verwacht mag worden, onvatbaar is voor phy-
sio ^̂  o 

In 1951 bleek, dat de tot groep VII, tabel 11 behorende klonen, waaronder 
ook de in deze paragraaf behandelde klonen begrepen zijn, onvatbaar zijn voor 
physio N 9 . Omdat factor R7 resistentie geeft tegen de physio's N 1, N 2, 
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N 4 en N 7, maar niet tegen de physio's N 5 en N 6, is het waarschijnlijk, dat 
de resistentie tegen N 9 wordt veroorzaakt door de resis ten tie-factor R6, die 
resistentie tegen N l , N i N 5 en N 6 waarborgt Een soortgelijk geval deed 
zich voor bij de factor RE (paragraaf E) . Proeven zullen dit moeten bevestigen. 

De factoren R E en R6 zijn in uitwerking tot nu toe geheel gelijk; het is moge-
lijk, dat zij identiek zijn. 

G. Enkele voorbeelden van meet ingewikkelda vererving van de resistentie, 

TABEL 41. Splitsingsgetallen in 4713, 4715, 47107 en 471221) ^ inoculatie met physio's 
van P. infestans. 

Segregation in 4713,4715,47107 and 47122*) inoculated with races of P. infestans. 

(1949) le inoculatie 2e inoculatie 3e inoculatie 4e inoculatie 
1st inoculation 2nd inoculation 3rd inoculation 4th inoculation 

serie physio physio physio physio 
series race — + %+ race — + % + race — + %+ race — + % + 

4713 A N l 57 39 41 N 2 8 31 79 N 7 28 3 10 N 6 0 3 100 
B N l 39 37 49 N 2 11 26 70 N 6 7 19 73 N 7 9 9 50 

4715 A N l 17 28 62 N 2 7 21 75 N 6 6 14 70 N 7 10 4 29 
B N 2 43 45 51 N 7 25 20 44 N 6 14 6 30 
C N 5 24 71 75 N 6 23 38 62 N 2 11 24 69 N 7 15 8 35 

47107 A N l 48 63 57 
B N l 36 51 59 
C N l 31 36 54 N 6 2 34 94 N 7 22 11 33 
D N 6 54 44 45 N 2 21 22 51 N 7 0 20 100 
E N 7 39 10 20 N 2 0 8 100 N 6 4 4 50 

47122 A N l 39 54 58 N 2 19 35 65 N 7 23 12 34 N 6 5 7 58 
B N l 24 48 67 N 2 12 36 75 N 6 13 23 64 N 7 11 12 52 
C N l 9 15 63 N 2 4 11 73 N 6 + N 7 9 2 18 
D N 7 71 25 26 N 6 13 12 48 

i) 4713 = 432746 (S. demissum 49 X Frfihmdlle X Fruhmolle) X Katahdin 
4715 = 4327-26 (S. demissum 49 X Fruhmolle X Fruhmolle) X 4316042 

47107 = 4456-15 (5. demissum 49 X Fruhmolle X Fruhmolle X Katahdin) .X Katahdin 
47122 = 4456-35 (S. demissum 49 X Fruhmolle X Fruhmolle X Katahdin) X Katahdin 

43160-12= Fruhmolle X Erika 

4456-15 en -35 zijn vatbaar voor physio N 8 en resistent tegen de physio's N 1 tot en met 
N 7; reaetie t.o.v. N 9 onbekend. 

4327-16 en -26 zijn resistent tegen de physio's N 1 tot en met N 7; reaetie t.o.v. N 8 onbe
kend, maar zeer waarschijnlijk vatbaar; reaetie to.v. N 9 onbekend. 

43160-12 is resistent tegen de physio's N 1, N4 , N5 , N 6 en N9 , vatbaar voor N2 , N 7 
en N8 . 

Bij vergelijking van de gegevens van tabel 41 met die van de vorige in dit 
hoofdstuk behandelde tabellen, is het meest opvallende verschil, dat hier vrij-
wel elke inoculatie aantasting van een deel der planten tot gevolg heeft, Dit 
feit toont aan, dat hier niet of althans niet alleen de reeds be'kende factoren 
voor resistentie voorkomen. Deze gevallen kunnen verklaard worden met de 
hypothese, dat er voor de resistentie tegen elk physio aparte factoren of facto-
rencombinaties aanwezig moeten zijn. De aantasting door N 7 van 28 van de 
31 voor N 2 onvatbare planten in 4713, serie A, toont aan, dat slechts een deel 
van de voor N 2 onvatbare planten een genotypische samenstelling heeft, die 
tevens resistentie tegen N 7 waarborgt. De overige voor N 2 onvatbare plan-
ten hebben deze samenstelling dus niet. Hetzelfde blijkt uit 4713 serie B; 4715 
series A, B, C; 47122 series A, B. Wanneer uitsluitend Rg of R7 verantwoor-
delijk is voor resistentie tegen N 2, zijn alle voor N 2 onvatbare planten tevens 
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onvatbaar voor N 7. Dat R7 hier niet aanwezig kan zijn, blijkt uit het geringe 
percentage voor N 7 onvatbare zaailingen: in 4713 serie A 3 uit 96 planten, 
in 4715 serie B 20 uit 86 planten, in 47107 serie E 10 uit 49 planten, in 47122 
serie A 12 uit 93 en in 47122 serie D. 25 uit 96 planten. Wanneer immers R7 
in simplex-toestand in de resistente ouder aanwezig is, kan 50% resistente plan-
ten verwacht worden; bij meer R7-factoren uiteraard een nog hoger percentage. 
Omdat de moederklonen vatbaar of waarschijnlijk vatbaar zijn voor N 8 en de 
factor Rg dus evenmin aanwezig kan zijn, moet resistentie tegen N 7 hier dus 
op meer dan een factor berusten. Hierbij moet dan nog verondersteld worden, 
dat resistentie ontstaat bij aanwezigheid van al deze factoren in dominante 
toestand. Het zullen dus complementaire of cumulatieve factoren zijn. De 
resistentie tegen N 7 is in deze gevallen dus waarschijnlijk polymeer en om te 
weten te komen, hoeveel factoren hier in het spel zijn, zouden kruisingen met 
planten met alleen deze factoren voor resistentie tegen N 7 geanalyseerd 
moeten worden. Dit was in het kader van het veredelingswerk niet mogelijk. 

Deze factoren-combinatie voor resistentie tegen N 7 brengt tevens resistentie 
tegen N 4, N 2 en N 1 met zich mede, hetgeen uit de onderzoekingen van 
hoofdstuk III reeds bekend is en nog eens blijkt uit 47107 serie E. Naast deze 
factoren-combinatie kunnen nog andere factoren of factoren-combinaties aan
wezig zijn voor resistentie tegen N 2 en N 1. Dit is, te oordelen naar de resul-
taten van de inoculaties, het geval in 4713, 4715 en 47122. In 47107 daaren-
tegen geeft N 7 in serie D geen aantasting na N 2. Dit toont aan, dat alle voor 
N 2 resistente planten tevens resistent tegen N 7 zijn en dat er dus geen planten 
zijn, die resistent tegen N 2 en N 1, maar vatbaar voor N 7 zijn. 

Een soortgelijke situatie bestaat waarschijnlijk voor resistentie tegen N 6 
en N 5 (4715 serie C) . Of dit 00k voor N 4 en N 1 het geval is, kan niet be-
oordeeld worden bij gebrek aan gegevens over inoculaties met N 4. Het zal 
duidelijk zijn, dat met de ter beschikking staande gegevens geen hypothetisch 
factoren-schema kan worden opgesteld, waarvan de juistheid waarschijnlijk 
gemaakt kan worden. 

Het percentage voor N 6 + N 7 onvatbare zaailingen is in deze kruisingen, 
vergeleken bij de in de vorige paragrafen behandelde kruisingen, zeer laag te 
noemen. In 4713 was slechts 7%, in 4715 8%, in 47107 16% en in 47122 12% 
van de planten resistent tegen N 6 + N 7. Om deze reden is dit materiaal voor 
de kweker veel minder interessant dan ander materiaal met de factoren R8, 
R E . Re en/of ^7-

TABEL 42. Splitsingsgetallen in 47147 *) na inoculatie met physio's van P. infestans. 
Segregation in 47147*) inoculated with races o[ P. in[estans. 

le inoculatie 2e inoculatie 3e inoculatie 4e inoculatie 
1st inoculation 2nd inoculation 3rd inoculation 4th inoculation 

serie physio physio physio physio 
series race — + %+ race — + %+ race — + %+ race — + % + 

A N l 31 35 53 N 2 12 23 66 N 7 12 11 48 N 6 4 7 64 
B N l 21 30 59 N 7 16 11 41 N 6 1 10 91 
C N 7 77 21 21 N 6 3 14 82 

i) 47147 = 4481-25 (5. demissum 49XFruhmolleXFlavaXKoopmans BIauwe)X43160-12. 
43160-12 = Fruhmolle X Erika 
4481-25 is vatbaar voor N 6 en N 8 en resistent tegen N 1, N 2, N 4, N 5 en N 7; reactie t.o.v. 
N 9 onbekend (waarschijnlijk groep V, tabel 11). 
43160-12 is vatbaar voor N 2, N 7, N 8 en resistent tegen de overige physio's (groep II, tab. 11). 
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Van de kant van 43160-12 wordt de factor R E in het genenmateriaal van de 
populatie 47147 gebracht; deze factor geeft echter geen resistentie tegen N 7. De 
21% tegen N7 (serie C) resistente planten verkregen dus deze eigenschap door de 
factor (en) uit 4481-25. Indien in deze Moon de factor R7 aanwezig zou zijn, 
zou theoretisch verwacht mogen worden, dat 50% van de zaailingen van deze 
kruising onvatbaar voor N 7 is. In werkelijkheid ligt dit percentage in alle drie 
series veel lager, nl. op 17, 18 en 21%. De resistentie tegen N 7 van 4481-25 
zal dus zeer waarschijnlijk, evenals in het materiaal van de vorige tabel, een 
polymere eigenschap zijn. Daarnaast komen nog planten voor, die resistent zijn 
tegen N 2 en N 1. De gegevens zijn ook hier ontoereikend voor het opstellen 
van een hypothese. Voor het verkrijgen van meer gegevens zou in de eerste 
plaats de kruising 4481-25 X 5. tuberosum (groep I) onderzocht moeten 
worden. 

TABEL 43. Splitsingsgetallen in 47157 t) na inoculatie met physio's van P. in[e$tans. 

Segregation in 47157 l) inoculated with races o{ P. infestans. 

serie 
series 

A 
B 
C 
D 
E 

le inoculatie 
1st inoculation 

physio 
race 
N l 
N 2 
N 5 
N 5 
N 4 

— 

25 
55 
27 
31 
19 

+ 
65 
52 
33 
33 
32 

%+ 
72 
49 
55 
51 
63 

2e inoculatie 
2nd 

physio 
race 

N 3 
N 3 
N 6 
N 3 

inoculation 

— 

20 
0 
0 
7 

+ o/o + 

32 62 
33 100 
33 100 
25 7$ 

phys 
race 

N 4 
N 4 
N 2 
N 2 

3e i 
3rd 
•io 

inoculatie 
inoculation 

— 

0 
0 

13 
13 

+ %+ 

32 100 
33 100 
15 54 
12 48 

i) 47157 = 44158-2 (S. demissum 54 X Friihmdlle X Fransen X Katahdin) X 43160-12. 
43160-12 = Friihmdlle X Erika. 
44158-2 is vatbaar voor de physio's N 5, N 6 en N 8 en zeer waarschijnlijk vatbaar voor 
N9 ; resistent tegen N 1, N 2, N4, N 7 (waarschijnlijk groep IV, tabel 11). 
43160-12 is vatbaar voor N 2, N 7 en N 8, resistent tegen de overige physio's (groep II, 
tabel 11). 

In de eerste plaats kan naar aanleiding van bovenstaande tabel worden 
opgemerkt, dat N 3 na N 5 geen en na N 2 en na N 4 wel planten kan aan-
tasten. Dit toont aan, dat N 3 tussen N 1 en N 5 in staat en niet tussen N 1 
en N 4 of tussen N 1 en N 2 (zie schema in fig. 2 en biz. 26, 27). 

Bij inoculatie met N 5 werden 58 planten aangetast en 66 niet aangetast. 
Deze 1:1 verhouding berust op de aanwezigheid van de factor RE uit 43160-12. 
Omdat de moederkloon 44158-2 geen resistentie tegen N 5 bezit, is ook alleen 
RE verantwoordelijk voor resistentie tegen N 5. Hierdoor kunnen ook N 4 
(serie C) en N 6 (serie D) geen planten aantasten, die resistent tegen N 5 zijn. 

De 55:52 splitsing in serie B na inoculatie met N 2 zou op de aanwezigheid 
van een factor voor resistentie kunnen wijzen. Dat N 4 na N 2 niet meer in 
aantasting resulteert kan verklaard worden met de hypothese, dat dezelfde 
factor tevens resistentie tegen N 4 geeft. Aangezien 44158-2 resistent is tegen 
N 7 ligt de hypothese, dat resistentie tegen N 7, N 4, N 2 en N 1 wordt 
teweeggebracht door de factor R7, voor de hand. De bewijzen zijn echter niet 
geleverd, omdat niet met N 7 gewerkt werd. De 19:32 splitsing bij inoculatie 
met N 4 (serie E) zou hiermede niet in overeenstemming zijn, omdat immers 
bij aanwezigheid van twee factoren, die elk resistentie tegen N 4 bewerkstel-
ligen, theoretisch 75% resistente zaailingen verwacht mag worden. In dat 
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geval zou ook het percentage voor N 1 onvatbare planten hoger moeten zijn 
dan 72 (serie A) , bmdat, naast de factor RE en de eventueel aanwezige factor 
R7, nog de factor (en) voor resistentie tegen N 3 uit 44158-2 aanwezig 
moet(en) zijn, waardoor het percentage voor N 1 onvatbare planten tot boven 
75 zou moeten stijgen. Ook hier dus een ingewikkelde vererving en onvol-
doende gegevens om een hypothese te kunnen opstellen. 

TABEL 44. Splitsingsgetallen in 47131 *) na inoculatie met physio's van P. infestans. 

Segregation in 47131 *) inoculated with races of P. infestans. 

serie 
series 

A 
B 
C. 
D 
E 
F 
G 
H 

le 
1st 

physio 
race 
N l 
N l 
N l 
N l 
N 2 
N 6 
N 7 
N 7 

inoculatie 
inoculation 

— 

26 
29 
21 
36 
74 
52 
93 
58 

+ 
96 
64 
75 
60 
33 
39 
0 
0 

t 

%+ 
73 
59 
78 
63 
31 
43 
0 
0 

2e inoculatie 
2nd inoculation 

physio 
race 

N 2 
N 7 
N 2 

— 

23 
33 
21 

+ 

27 
0 

17 

%+ 

54 
0 

45 

3e inoculatie 
3rd inoculation 

physio 
race 

. 

N 7 

N 7 

- + 

27 0 

17 0 

0 

0 

i) 47131 = 4460-11 (S. demissum 49 X Fruhmolle X Fruhmolle X Katahdin) X 43160-12. 
43160-12 = Fruhmolle X Erika. 
4460-11 is vatbaar voor N4 , N6 , N7, N 8 en N9 , resistent tegen N 1, N 2 en N 5 (groep 
III, tabel 11). 
43160-12 is vatbaar voor N2 , N 7 en N8, resistent tegen de overige physio's (groep II, 
tabel 11). 

Van de 224 met N 7 gelnoculeerde planten bleek er geen resistent te zijn. 
Dat uit kruisingen van het type als 47131, waarin beide ouders vatbaar zijn 
voor N 7, zaailingen met resistentie tegen N 7 geselecteerd kunnen worden, 
moet dus zeer onwaarschijnlijk geacht worden. 

Het percentage voor N 1 onvatbare planten (het gemiddeld van de vier 
eerste series is 72%) zou twee factoren voor resistentie tegen N 1 doen ver-
moeden. Een van de twee is R E uit 43160-12 en de andere zou een factor voor 
resistentie tegen N l , N 2 en N 5 moeten zijn. Volgens.deze hypothese zou 
N 2 50% en N 6 50% van de zaailingen moeten kunnen aantasten; er werd 
echter een lager percentage gevonden. In dit geval zou N 5, volgend op N 1, 
geen zaailingen meer moeten kunnen aantasten. Deze proef werd niet uitge-
voerd. De gegevens zijn dus veel te schaars om de bruikbaarheid van de hypo
these te kunnen beoordelen. 

H. Bespreking. 

Ter verklaring van de gevallen van eenvoudige splitsingen werden in de 
voorgaande bladzijden een aantal factoren aangenomen: R8, R7, Rg en RE* 
Verondersteld werd, dat zij onafhankelijke, zelfstandige factoren, dus allelen 
van verschillende genen waren. De mogelijkheid, dat deze factoren allelen 
van hetzelfde gen zijn, dient evenwel onderzocht te worden. 

Wanneer in kruisingen van het type als in paragraaf E de factoren R8 en 
R E allelen van hetzelfde.gen zijn, luiden de formules voor de ouders resp. 
R8rrr en RErrr. Uit de kruising komen zaailingen met de vier mogelijke geno-
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typen in l:l:l:l~verhouding voort. Dit is ook het geval wanneer R8
 e n ^E 

allelcn van versehillende genen zijn. In dit type kraisingen blijven de percen
tages resistente planten gelijk. 

Wanneer echter het genotype met beide resistentie-factoren wordt gekruist 
met S. tuberosum en de zaailingen uit deze kruising worden geselecteerd op 
resistentie tegen N 8 + N 9, dan mag wel verschil verwacht worden. Dit kan 
het best duidelijk gemaakt worden met behulp van kruisingen van paragraaf 
F, waarblj de situatie in principe dezelfde is. De gegevens, in paragraaf F ver-
meld, maken een conclusie mogelijk, terwijl met N 8 + N 9 nog zeer weinig 
zaailingen werden gemoculeerd. 

Wanneer R6 en RT, voorkomend in 4539-6 bv., allelen van hetzelfde gen 
zijn, moet het genotype van deze kloon geschreven worden als R6R7rr. Voor 
kruising 4972 zou het factorenschema dan als volgt zijn. 

ouders: 4539*6 S. tuberosum 
R6R7rr rrrr 

gameten: ^6^7 ~̂~ ^ 6 r "^ ^ 7 r "*" r r r r 

zygoten: R6R7rr + 2R6rrr + 2R7rrr -f rrrr 

Nu zijn bij inoculatie te verwachten de volgende verhoudingen (tabel 45). 

TABEL 45. Te verwachten splitsingsverhoudingen in 4972 (tabel 35), wanneer de factoren 
R6 en R7 allelomorphen van een gen zijn. 

Ratios of segregation, to be expected in 4972 (table 35) if factors i?6 and R7 

are supposed to be allelomorphs of one gene. 

le inoculatie 
1st inoculation 

physio 
race — + % + 
N l , N 4 1 5 83 
N 2, N 7 1 1 50 
N 5, N 6 1 1 50 

physio 
race 

N2, N 7 
M5, N 6 
N2 , N 7 

,. 

2 
2 
2 

+ 
3 
1 
1 

2e inoculatie 
2nd inoculation 

physio 
% + race — 

60 N 5 . N 6 2 
33 
33 

+ %+ 
3 60 

Voor P worden met deze hypothese als uitgangspunt de volgende waarden 
berekend (tabel 46). 

TABEL 46. x2-test voor de gegevens van tabel 35, wanneer de factoren Rg en R f allelo
morphen van iin gen zijn. 

Z2~test of the data of table 35, if factors i?6 and i?7 are supposed to be alle
lomorphs of one gene. 

Verhouding Waargenomen Verwacht 
Ratio Observed Expected x2 P 

1:1 220:233 226.5:226.5 0.373 > 0.50 
2:3 113:212 130 :195 3.705 > 0.05 
1:5 128:347 79 :396 36.379 < 0.01 
2:1 132:136 178.6: 89.3 30.483 < 0.01 

Wanneer R s en R7 allelomorphen van hetzelfde gen zijn, moeten dus 83% 
van de zaailingen onvatbaar zijn voor N 1; wanneer R§ en R7 geen allelomor
phen van hetzelfde gen zijn, wordt 75% voor N 1 onvatbare zaailingen ver
wacht. Het verschil is niet groot, maar de gevonden percentages liggen dichter 
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bij 75 dan bij 83. De waarde voor P duidt eveneens op de waarschijnlijkheid, 
dat dezc hypothese onjuist is. 

De percentages resistente planten bij inoculatie met N 2, N 7, N 5 of N 6 
zijn in beide gevallen gelijk. In het geval, dat Re en R7 allelomorphen van 
hetzelfde gen zijn. zijn theoretisch 17% van de zaailingen onvatbaar voor 
N 6 + N 7. Zijn het echter onafhankelijke, zelfstandige factoren, dan is het 
theoretische percentage voor N 6 + N 7 onvatbare planten 25. Uit de tabel-
len 35, 38 en 39 blijkt, dat de gevonden percentages dichter bij 25 dan bij 17 
liggen. Bij de serie-inoculaties werden in 1949 enkele kruisingen met ver-
wante stammen gemoculeerd met een mengsel van N 6 en N 7. Het aantal 
resistente planten bedroeg gemiddeld ongeveer 25%. Bij inoculatie met N 5 
of N 6 na N 2 of N 7, en omgekeerd, worden bij de tweede inoculatie, in het 
geval, dat R6 en R7 allelomorphen van hetzelfde gen zijn, 33% resistente 
planten verwacht, zo niet, dan 50%. Er werd steeds ongeveer 50% gevonden. 
Uit de waarde voor P blijkt eveneens de waarschijnlijkheid, dat de hypothese 
niet juist is. De gevonden percentages en de daaruit berekende waarden voor 
P wijzen er dus op, dat R6 en R7 zeer waarschijnlijk geen allelomorphen van 
hetzelfde gen, maar onafhankelijke, zelfstandige factoren zijn. 

De resultaten van de weinige in 1951 gemaakte inoculaties met het mengsel 
N 8 + N 9 wekken de indruk, dat het percentage resistente planten db 25 
bedraagt. Dit zou dus wijzen op zelfstandigheid van de factoren R8 en R E . 

R6 uit 4539-6 en andere klonen geeft resistentie tegen N 1, N 4 , N 5 en 
N 6. De factor RE uit 43160-12 geeft, zoals aangetoond, eveneens resistentie 
tegen N 1, N 4, N 5 en N 6. De vraag doet zich nu voor, of R6 en RE identiek 
zijn, of twee factoren, verschillend van identiteit, maar met hetzelfde effect. 
Uit de tot nu toe uitgevoerde onderzoekingen is niet af te leiden, welke van 
de twee mogelijkheden overeenkomt met de werkelijkheid. 

Twee methoden om dit te onderzoeken zullen hier genoemd worden. Uit b.v. 
4538-4 en 43160-12 worden door middel van inteelt, proefkruisingen en in
oculaties klonen geisoleerd, die homozygoot voor R6, resp. RE zijn. Deze 
worden met elkaar gekruist. In het geval, dat R6 en RE identiek zijn, ont-
staan uit deze kruising individuen, die alle homozygoot voor R6 zijn. Bij zelf-
bevruchting van deze Fx-planten en bij kruising met een geheel recessief 
cultuurras zullen dan geen voor N 6 vatbare nakomelingen ontstaan. Wan -
neer evenwel Re n*e* identiek is aan RE , dan bestaan de Fx-nakomelingen 
van de kruising van de voor R6 en RE homozygote klonen uit individuen, die 
duplex in beide factoren zijn. Van zaailingen uit een zelfbevruchting van deze 
Fx-hybriden zal dan 0.08% (1 op 1296) vatbaar zijn voor N 6. Zaailingen uit 
een kruising van zo'n Fx-hybride met een geheel recessief cultuurras zullen 
voor 3% (1 op 36) vatbaar voor N 6 zijn. De geringe percentages vatbare 
planten eisen, dat de laatstbedoelde proeven met grote aantallen zaailingen 
worden uitgevoerd. Het opsporen van de quadriplex-R6- en de quadriplex-
RE-planten is een zeer tijdrovend werk, en het is zeer de vraag, of de in de 
regel na zelfbestuiving dalende fertiliteit en afnemende groeikracht van de 
ingeteelde individuen, een zover voortgezette inteelt toelaat, dat inderdaad 
homozygotie wordt bereikt. 

Een andere methode is het maken van een kruising tussen b.v. 4538-4 en 
43160-12, daaruit de voor N 6 + N 7 onvatbare planten selecteren en deze 
zaailingen kruisen met cultuurrassen. In het geval, dat R6 en RE identiek 
zijn, zullen in deze laatstbedoelde kruisingen theoretisch verwacht worden 
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25% en 42% tegen N 6 + N 7 rcsistente zaailingen, al naar de genotypische 
samenstelling van de moederplant. Wanneer R6 en RE niet identiek zijn, 
zullen in deze laatstbedoelde kruisingen 25% en 37.5% van de zaailingen voor 
N 6 +• N 7 onvatbaar zijn. Het theoretisch verschil tussen 37.5% en 42% zal 
in de practijk echter zeer moeilijk betrouwbaar aangetoond kunnen worden 
en zal in ieder geval onderzoek van zeer veel zaailingen vergen. 

Geen van de aangenomen resistentiefactoren wordt in staat verondersteld, 
resistentie tegen alle thans bekende physio's van P. infestans te bewerkstel-
ligen. Deze hypothese is in overeenstemming met de werkelijkheid. De af-
stamming van de tot groep IX, etc. (tabel 11) behorende klonen bevestigt, 
dat resistentie tegen N 8 + N 9 slechts verwacht kan worden nit de combi-
natie van R8 en RE of R6. Nader onderzoek zal nog moeten aantonen, of 
alle tegen N 6 resistente klonen, die deze resistentie danken aan de aan-
wezigheid van RE of Rg, eveneens onvatbaar voor N 9 zijn, dus of resistentie 
tegen N 6 en N 9 door dezelfde factor bepaald wordt. De aanwijzingen, dat 
dit zo is, zijn sterk, doch voor dit doel opgezette proeven zullen de bewijzen 
moeten brengen. De factoren R8, R7, RE en R6 zouden dus factoren voor 
,,particle" resistentie genoemd kunnen worden. Het is dus mogelijk gebleken 
- en dit is voor de kweker zeer belangrijk, hoewel in principe niet nieuw -
uit de combinatie van twee partieel resistente klonen zaailingen te selecteren, 
die resistentie tegen alle bekende physio's bezitten. Hierbij moet natuurlijk 
deze restrictie gemaakt worden, dat de ouder-klonen qualitatief verschillende 
resistentiefactoren bezitten, die elkaar aanvullen. Voor het bekend worden 
van N 8 en N 9 bestond een soortgelijke mogelijkheid, nl. tot het bereiken 
van resistentie tegen N 6 + N 7. Uit kruisingen van planten, vatbaar voor 
N 5 en N 6 of voor N 6, maar resistent tegen N 2 en N 7, met planten, vat
baar voor N 2 en N 7, maar resistent tegen N 5 en N 6, konden zaailingen met 
resistentie tegen N 6 + N 7 worden geselecteerd (tabellen 42 en 43). Omdat 
R6 noch R7 resistentie tegen physio N 8 geeft, bleken later, in overeenstem
ming met de hypothese, de nakomelingen van zulke kruisingen zonder uit-
zondering vatbaar voor N 8 te zijn. Uit een kruising van een kloon, vatbaar 
voor N 4, N 6 en N 7 en resistent tegen N 2 en N 5, met een kloon, vatbaar 

" voor N 2 en N 7 en resistent tegen N 4, N 5 en N 6, konden geen zaailingen 
worden geselecteerd met resistentie tegen N 7 (tabel 44). Uit een kruising 
van twee klonen, beide met de twee factoren R6 en R7* in simplex-toestand, 
werden geen voor N 8 onvatbare zaailingen verkregen. Hieruit blijkt dus 
niet, dat deze factoren in duplex-toestand een ander effect op de resistentie 
van een individuele plant hebben dan in simplex-toestand. 

Kloon 4768-36, uit de kruising 4768 = 4431-2 (S.demissum 29A X Fruhmolle 
X Flava X JK379) X 43160-12 (Fruhmolle X Erika) gaf in de kruising met 
Earlaine (49240) en in de kruising met Fruhmolle (49241) de volgende split-
singsgetallen na inoculatie met N 8 (tabel 47). Eenzelfde uitsplitsing werd 
gevonden in de kruising 50372=47185-22 (4431-2 NZ) X Koopmans Blauwe. 
TABEL 47. Splitsingsgetallen in 49240, 49241 en 50372 na inoculatie met physio N 8 van 

P. infestans. 
Segregation in 49240, 49241 and 50372 inoculated with race N 8 of P. infestans. 

Kruising Afstamming physio 
Cross Derivation race — + %+ P 
49240 4768-36 X Earlaine N 8 35 146 81 > 0 30 
49241 „ x Fruhmolle N 8 29 146 83 LOO 
50372 47185-22 X Koopmans Blauwe N 8 57 230 80 > 0.10 
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De gevonden splitsingsgetallen doen een 1:5-splitsing vermoeden. De klonen 
4768-36 en 47185-22 zoudcn dan genotype R8R8r8r8 moeten bezitten. Het 
factorenschema luidt dan: 

ouders: ^8^8r8r8 r8r8r8r8 
gameten: RgRg + 4Rgrg + rgr8 rgrg 

zygoten: R8R8
r8r8 + 4R8r8r8r8 + r8r8r8r8 

Bij inoculatie met N 8 zullen dus 5 van de 6 zaailingen niet aangetast wor-
den; het te verwachten percentage resistente planten bedraagt 83. De waarden 
van P tonen aan, dat de hypothese in overeenstemming is met de werkelijk-
heid. Nu stamt 47185-22 uit spontaan zelfbevrucht zaad van 4431-2, een kloon, 
waarvan het genotype kan worden weergegeven door R8r8r8r8. Dat uit een 
zelfbestuiving hiervan een zaailing kan voortkomen met duplex Rs, is geheel 
volgens de verwachtingen. Kloon 4768-36 daarentegen komt uit de kruising 
4431-2 X 43160-12, dus R8r8r8r8 X R E F E ^ E (met weglating van de reces-
sieve homologen). Hieruit kan geen zaailing met duplex R8 voortkomen, indien 
uitsluitend kruisbestuiving heeft plaats gevonden. De meest voor de hand lig-
gende verklaring is, dat ondanks de kruisbestuiving toch nog enige zelfbestui
ving is voorgekomen. Een andere mogelijkheid is een mutatie van r8 naar R8. 

De bovenstaande splitsingsgetallen worden met de gegeven hypothese, ge-
grond op een tetraploide vererving, veel gemakkelijker verklaard dan met een 
hypothese met een diploid verervings-schema. Wanneer de formule R8r8r8r8 

voor 4431-2 geaccepteerd wordt, kan de splitsing in de kruisingen 49240, 
49241 en 50372 niet volgens een diploid schema verklaard worden, wat bij 
de kruising 4768 nog wel het geval was. Deze gevallen waren mede aanleiding 
tot het consequente gebruik van het tetraploide schema. 

De opgestelde hypothesen zijn in principe geenszins nieuw, maar voor de 
vererving van de resistentie van S. demissum in kruisingen met rassen van 
S. tuberosum zijn tot op heden weinig verklaringen gegeven. De meest ge-
detailleerde verklaringen geeft Black (1947, 1949, 1950); deze hebben betrek-
king op de resistentie tegen de.„strains" A, B en C. In hoofdstuk IV werd 
waarschijnlijk gemaakt, dat A = N l en C = N6 ; ,,strain" B uit deze publi-
caties (Black 1947, 1949, 1950) is waarschijnlijk „strain" B 1 = N 2, vermeld 
in hoofdstuk III, tabel 16. Of de door Black aangenomen factoren Rb, Rc en 
Rbc resistentie tegen nog meer „strains" bewerkstelligen, is nog niet bekend 
geworden. De factor Rb voor resistentie tegen de „strains" A en B zou identiek 
kunnen zijn aan de factor R7, door de schrijver aangenomen voor resistentie 
tegen N 1, N 2, N 4 en N 7. De factor Rc van Black voor resistentie tegen de 
,,strains" A en C zou identiek kunnen zijn aan de factoren R E en R6 voor 
resistentie tegen de physio's N 1, N 4, N 5 en N 6. De factor Rbc van Black 
voor resistentie tegen de „strains" A, B en C zou identiek kunnen zijn aan de 
factor R8 voor resistentie tegen de physio's N 1, N 2, N 4, N 5, N 6, N 7 en 
N 8. Dit is in overeenstemming met het feit, dat kloon 1257a (7) van Black 
zich geheel gedraagt als eigen materiaal van de schrijver met de factor R8. 

De hypothesen, die voortgevloeid zijn uit de resultaten van de in dit hoofd
stuk behandelde proeven, kunnen in het volgende overzicht worden samengevat 
(tabel 48). 
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TABEL 48. Owrzicht van de werking van de hypothetische resistenticfactoren. 
Survey of the effect of hypothetical factors for immunity. 

Onvatbaarheid voor 
Factor 

R 8 
R7 

R6 

RE 

N l . 
N l . 
N l , 
N l . 

N2, 
N2. 
N3, 
N3 . 

N3. 
N4. 
N4, 
N4, 

Immunity to 
N4. N5. 
N7 
N5. N6. 
N5. N6, 

N6, I 

(N9?) 
(N9?) 

N7. N8 

Naast de gevallen, die met bovenstaande hypothesen verklaard konden wor
den, werden nog enkele voorbeelden gegeven van een meer ingewikkelde 
vererving, waarvoor, bij gebrek aan voldoende gegevens. geen hypothese of 
hypothesen kon of konden worden opgesteld, waarvan de juistheid experimen-
teel waarschijnlijk gemaakt kon worden. Het is van belang te constateren, dat 
de gevallen met ..ingewikkelde" vererving kruisingen zijn met van S. demissum 
49 en S. demissum 54 afstammende klonen. Alle aanwezige afstammelingen van 
deze nummers van S. demissum bleken in 1950 vatbaar te zijn voor N 8, even-
als 5 . demissum 49 en 54 zelf (tabellen 21 en 22). De gevallen van „eenvou-
dige" vererving betroffen kruisingen met van S. demissum 29A afstammend 
materiaal. De in 1950 onderzochte 5. demissum 29B was echter, evenals S. 
demissum 49 en 54. vatbaar voor N 8. zodat de in 1942 met Friihmolle ge-
kruiste plant van S. demissum 29A een ander genotype moet hebben gehad 
dan de later onderzochte individuen van S. demissum 29B. Er moet worden 
verondersteld, dat de resistentie-factoren R8. R7 en R® alle drie in S. demis* 
sum 29A aanwezig waren. 

Belangwekkend is in dit verband het volgende. Reeds in de eerste jaren van 
het veredelingswerk werd opgemerkt. dat in bepaalde kruisingen de resistente 
planten met grotere necrotische vlekjes reageerden dan de resistente planten 
in andere kruisingen. Vooral tijdens de onderzoekingen over de vererving van 
de resistentie bleek duidelifk, dat dit verband hield met de afstamming. De van 
S. demissum 29A afstammende zaailingen, die verondersteld werden in het 
bezit te zijn van de factor R8, reageerden steeds met niet of nauwelijks met het 
blote oog zichtbare vlekjes. Dat hier toch geen sprake is van immuniteit, word! 
aangetoond door het verschijnen van een groot aantal zeer kleine zwarte vlekjes 
langs de bladrand, waar grote aantallen zwermsporen worden opgehoopt na 
een rijkelijke bespuiting met een geconcentreerde suspensie. 

Wanneer resistentie tegen alle bekende physio's tot stand komt bij samen-
werking van twee factoren, bedraagt het percentage resistente zaailingen in 
kruisingen van klonen van dit genotype met klonen met een geheel recessief 
genotype, 25. Wanneer een factor resistentie tegen alle physio's bewerkstel-
ligt. mogen 50% resistente planten in een kruising met S. rufrerosum-rassen 
verwacht worden. Het belang, dat de kweker heeft bij het aantal factoren, 
waarop ,,volledige,, resistentie berust, zal hiermede duidelijk zijn. Voor zover 
de schrijver bekend, bevindt zich geen enkelvoudige dominante factor voor 
resistentie tegen alle physio's in zijn materiaal, dat van de in 1942 ontvangen 
en van de in 1943 gemaakte kruisingen afstamt. Bij het onderzoek van de 
resistentie van de 5o/amim~soorten bleek, dat de nakomelingschap van som-
mige planten homozygoot resistent tegen N 8 en tegen N 9 was (tabel 23). 
Er werd daar reeds opgemerkt, dat uit deze gegevens niet kan worden gecon-
cludeerd of dit berust op homozygotie van twee of meer factoren voor resisten-
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tie tegen N 8 en N 9, of op homozygotie van een factor voor resistentie tegen 
beide physio's, N 8 en N 9. Voor de practijk van de veredeling zou het laatste 
zeer aangenaam zijn. Volledigheidshalve dient hier nog gewezen te worden op 
het feit, dat in de nakomelingschap van een plant, die een triplex-genotype 
bezit, na zelfbesuiving of na kruising met een nulliplex-genotype eveneens 
geen splitsing optreedt. Uit verder onderzoek zal moeten blijken, welke van de 
mogelijkheden met de werkelijkheid overeenkomt. 

Het gedrag van de chromosomen in soortkruisingen en terugkruisingen, 
zoals die voorkomen in deze publicatie, mag niet stilzwijgend voorbij gegaan 
worden. Het somatische chromosomen-aantal van alle cultuurrassen (S. tube" 
Tosum) wordt door alle onderzoekers (Cadman, 1943; Heyn, 1930; Bleyer, 
1931; Ellison, 1933, 1936) als 48 opgegeven. S. demissum daarentegen heeft 
somatisch 72 chromosomen (Becker, 1939; Schnell, 1948). De F x van de 
kruising van deze soorten heeft somatisch 60 chromosomen (Becker, 1939). 
Bij de reductiedeling in deze F^planten treden grote onregelmatigheden op, 
als gevolg waarvan de Fj-planten in het stuifmeel (het onderzoek werd aan 
pollenmoedercellen uitgevoerd) bijna steeds steriel zijn. De vraag is nu, hoe 
de 60 chromosomen van de F i over de gameten verdeeld worden. Salaman 
(1928) vermeldt het ontstaan van 24 bivalenten en 12 univalenten. Waar-
schijnlijk zouden de 24 bivalenten ontstaan door paring van 24 S. demissum~ 
chromosomen en 24 S. fufeerosum-chromosomen, terwijl de 12 univalenten de 
resterende 12 S. cfcmissum-chromosomcn zouden moeten zijn. Schnell (1948) 
daarentegen heeft dit niet waargenomen en zij acht het daarom niet onmoge-
lijk, dat vorming van bivalenten ook mogelijk is tussen chromosomen van 
dezelfde ouder, in dit geval waarschijnlijk de ouder, die het grootste aantal 
chromosomen aanbrengt, dus S. demissum. De vorming van pollen is in ieder 
geval zeer onregelmatig. „The Ft-pollen is characterized by having a great 
number of micrograins present. Very seldom does one find a normal quartet 
of pollen grains; usually five or more are present" (Schnell, 1948). 

F^planten produceerden slechts zeer weinig zaad (Becker, 1939). De hieruit 
opgroeiende F2-planten hadden somatisch van 48 tot 58 chromosomen. Er werd 
qeen correlatie geconstateerd tussen aantal chromosomen en fertiliteit en tussen 
aantal chromosomen en knolopbrengst. Schnell (1948) komt tot de conclusie, 
dat het aantal chromosomen in de stuifmeelkorrels geen maatstaf is voor het 
al of niet aanwezig zijn van het vermogen te kiemen en te bevruchten. Het zou 
waarschijnlijk belangrijker zijn, dat bepaalde chromosomen aanwezig zijn; deze 
zouden het vermogen tot kiemen en bevruchten bepalen. Lamm (1945) komt 
tot een soortgelijke conclusie: some^of the apparently good pollen must 
have an unbalanced chromosome number", 

Volgens Schnell (1948) was het buiterigewoon moeilijk om het aantal aan~ 
wezige chromosomen juist te tellen; het grote aantal en de geringe afmetingen 
van de chromosomen waren hierbij zeer hinderlijk. Zij hechtte daarom aan het 
waargenomen aantal chromosomen minder betekenis dan aan de verdeling van 
de chromosomen over uni-, bi- en polyvalenten. De grote onregelmatigheid bij de 
stuifmeelvorming handhaafde zich nog in de eerste en tweede terugkruising van 
de F x met cultuurrassen. In de derde en vierde terugkruising begon de on
regelmatigheid iets af te nemen, hetgeen bleek samen te gaan met een tendens 
tot een iets grotere fertiliteit. 

Het ligt voor de hand, dat in de loop van de herhaalde terugkruisingen met 
S. tuberosum-iassen het aantal chromosomen van de hybriden min of meer ge~ 

91 



leidelijk tot 48 zal dalen. Naar aanleiding hiervan wordt wel eens de vrees ge-
uit, dat met de verdwijnende chromosomen ook de resistentie tegen P . infestans 
zou kunnen verdwijnen. Deze vrees is ongegrond gebleken. Na 4 terugkrui-
singen hadden de in 1950 met N 8 ge'inoculeerde populaties nog ongeveer 50% 
resistente zaailingen. Het teruglopen van het aantal chromosomen wordt ook 
wel eens aangegrepen om hiermede de daling in het percentage resistente na-
komelingen bij voortgezette terugkruisingen te verklaren. Dit kan voor een deel 
juist zijn. Zoals gebleken is hangt dit echter zeer veel af van de aard van de 
resistentie-factoren en dus van de ouderkeuze en de keuze van het S. demis~ 
sum-uitgangsmateriaal. Het is niet meer dan een zeer gelukkig toeval geweest, 
dat in het in 1943 van het Instituut voor Veredeling van Landbouwgewassen 
ontvangen F^zaad, met name in de kruising 422 = S. demissum 29A X Fruh-
mdlle, de zo belangrijke factor R8 aanwezig was en dat hiermede in de daar-
opvolgende jaren, zonder op de hoogte te zijn van deze factor R8, veel is ver-
der gekruist. 

Black (1943) neemt ter verklaring van onregelmatige splitsingsverhoudingen 
in S. demissum X S. tuberosum-hybriden aan, dat resistentie-factoren aanwe
zig zijn in univalente chromosomen. Deze zullen zeer onregelmatig over de 
gameten verdeeld worden, zodat hieruit de meest onverwachte splitsingsver
houdingen zouden kunnen resulteren. Wanneer minder dan 50% van de zaai
lingen van een kruising onvatbaar is voor zijn ,,strain" A, veronderstelt Black 
(1943), dat de resistentie-factor aanwezig is in een van de overtollige, univa
lente chromosomen, terwijl dan in het resterende (normale) aantal van 48 
chromosomen geen resistentie-factoren kunnen voorkomen. Het voorkomen 
van univalente chromosomen werd aangetoond. 

Uit onderzoekingen van Cadman (1943), Heyn (1930), Bleyer (1931), Elli
son (1935, 1936, 1937), Longley & Clark (1930) blijkt, dat de steriliteit van 
cultuurrassen (S. tuberosum) eveneens op onregelmatige reductiedelingen be-
rust. Naarmate de delingen regelmatiger plaats vinden, is de fertiliteit van het 
stuifmeel groter en wordt ook meer stuifmeel gevormd (Salaman, 1910; Long-
ley & Clark, 1930). Voor de Fx van 5. demissum X S. tuberosum gaat dit echter 
niet op. De hoeveelheid gevormd stuifmeel is zeer groot; de kiemkracht moet 
zeer slecht zijn, omdat zelfbestoven bessen slechts zelden gevormd worden, 
terwijl toch de eicellen, blijkens het gunstige resultaat van kruisingen met 
S. tofeerosum-rassen, zeer goed bevrucht kunnen worden. 

Voor een beter inzicht in de splitsingsgetallen ware het gewenst geweest, 
het aantal chromosomen te bepalen van de in de onderzochte kruisingen be-
trokken hybriden. Naast het omvangrijke werk van de practische veredeling 
van de aardappel op resistentie tegen P. infestans en andere ziekten, kon dit 
cytologisch onderzoek helaas niet uitgevoerd worden. Ondanks de gegevens, 
die in de literatuur bekend zijn, is dit een gebied, waarop nog veel interessant 
onderzoek verricht kan worden. 
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HOOFDSTUK VI 

ENKELE OPMERKINGEN OVER DE RESULTATEN VAN HET 

PRACTISCHE VEREDELINGSWERK 

A. Invloed van het cultuurras op het percentage resistente planten in 

kruisingen. 

Teneinde in een zo klein mogelijk aantal jaren met behulp van de wilde soort 
Solanum demissum als bron van de resistentie tegen P . infestans een aardap-
pelras met cultuurwaarde te verkrijgen, is herhaalde terugkruising met practijk-
rassen toegepast. Bij deze terugkruisingen worden rassen gebruikt, die volgens 
waarnemingen in verschiliende mate door P . infestans worden aangetast. Deze 
verschillen zijn van andere aard dan die tussen van S. demissum afstammende 
klonen, waarvan een deel vatbaar, een ander deel onvatbaar is voor b.v. physio 
N 8. De resistentie-factoren, die over vatbaar of onvatbaar beslissen, zijn in 
staat de ontwikkeling van Phytophthora-mycelium onmogelijk te maken. De 
aanwezigheid van factoren, die de verschillen in vatbaarheid tussen S. tubero-
sum-rassen bepalen, komt tot uiting door een geringere snelheid, waarmede de 
ziekte zich in het gewas verspreidt, waardoor het loof minder snel afsterft en 
de opbrengst minder lijdt. Soortgelijke verschillen werden door de Bruyn (1943) 
voor knollen van 5 . riifcerosum-rassen vastgesteld. De ontwikkeling van de 
schimmel wordt door de aanwezigheid van zulke factoren zeer waarschijnlijk 
geremd of vertraagd. Volgens Schaper (1949, 1951) zouden deze factoren de 
mycelium-ontwikkeling steeds remmen, onafhankelijk van de identiteit van het 
physio en niet gecorreleerd zijn met laatrijpheid; dit is voor de veredeling be-
langrijk (zie bespreking, hoofdstuk III). 

Reeds eerder kwam ter sprake, dat van deze verschillen in vatbaarheid zeer 
weinig blijkt bij de gevolgde rigoureuze inoculatie- en beoordelingstechniek. 
Hoogstens zijn er geringe verschillen in fructificatietijd, maar alle cultuurrassen 
worden aangetast binnen 5 a 7 dagen. Bij de beoordeling van de inoculaties van 
S. c/emrssum-hybriden (zaailingen) werden alle planten, waarop sporen-
vorming, zij het veel of weinig, plaats vond, als vatbaar aangetekend en verwij-
derd. Het is dus a priori niet waarschijnlijk, dat er iets van een invloed van het 
cultuurras op het percentage resistente planten te merken zal zijn. Dit werd 
nagegaan door middel van vergelijking van deze percentages van individuele 
kruisingen, waarbij de Phytophthora-iesistente kloon de gemeenschappelijke 
ouder is. De verschillen in het aantal onderzochte zaailingen bij deze verge
lijking zijn een bezwaar. Slechts kruisingen met meer dan 100 onderzochte 
zaailingen en tenminste twee waarnemingen worden vergeleken. Berekend wer
den het verschil in gemiddeld percentage resistente planten en de middelbare 
fout van dit verschil (tabel 49). De aantallen zaailingen worden vermeld in 
tabel 50. 
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Hit de gegevens van tabel 49 blijkt, dat slechts in 10 van de 89 gevallen het 
verschil groter is dan 3 X de middelbare fout van het verschil. Volgens wis-
kundige maatstaven zou dus de waarschijnlijkheid groot zijn, dat er in deze 
gevallen inderdaad een verschil bestaat. Nadere beschouwing van de gegevens 
leert echter, dat niet alleen de onbetrouwbaar lijkende, maar ook de betrouw-
baar lijkende verschillen soms met elkaar in tegenspraak zijn. B.v. het verschil 
Flava-Katahdin bedraagt in de kruisingen met 4358-11 (1947) +19±5.2%, in 
de kruisingen met 4456-7 —10:±2.5%; in de kruisingen met 4456-35 (1947) 
bedraagt het verschil Furore-Koopmans Blauwe + 12±:3.1%, daarentegen in de 
kruisingen met 4463-11 —7drl.7%. Het komt de schrijver derhalve voor, dat 
het niet gemotiveerd is, uit de bovenstaande gegevens te concluderen, dat de 
verschillen in vatbaarheid van het loot van de gebruikte rassen invloed heeft 
op het percentage resistente planten in kruisingen met afstammelingen van 
S. demissum bij de gebruikte inoculatie- en beoordelingstechniek. Verschillen 
in vatbaarheid van het loof zijn in de gebruikte rassen wel aanwezig, want 
Earlaine en Koopmans Blauwe zijn in het loof zeer vatbaar; Alpha en Record 
daarentegen zijn aanzienlijk minder vatbaar. 

Deze conclusie is in overeenstemming met die van Rudorf & Schaper (1951), 
maar in tegenspraak met die van Miiller (1930). Miiller verstrekt echter geen 
exacte gegevens. 

B. Invloed van het S. demissum-nummer op het percentage resistente planten 

in kruisingen. 

De invloed van het S. cfemrssum-nummer op het percentage resistente zaai-
lingen in kruisingen met 5. rtx6erosum-rassen (kruisingen van hybriden onder-
ling zijn hier buiten beschouwing gelaten), maakt zich kenbaar via de resisten-
tie-factoren. Het is reeds in het vorige hoofdstuk gebleken, dat in dit opzicht 
duidelijke verschillen tussen de S. cfemzssum-nummers bestaan. Dit komt ook 
tot uiting in onderstaande tabel. 

TABEL 51. Vergelijking van aantallen vatbare en resistente zaailingen en percentages resis
tente zaailingen in terugkruisingen van hybriden van S. demissum 29A, 49 en 54. 

Comparison of numbers o[ susceptible and immune seedlings and of percentages 
of immune seedlings in back-crosses of hybrids of S. demissum 29A, 49 and 54. 

Kruisingen 
gemaakt in 
Crosses 
made in 

1943 
1944 
1945 

1946 

1947 
1948 
1949 
1950 
1950 

Geinoculeerd 
Inoculated 

in 
in 

1944 
1945 
1946 

1947 

1948 
1949 
1950 
1951 
1951 

met 
with 

N 1 + N 2 
N 1 + N 2 
N1+N24-
N4+N54-
N7 
N 1 + N 2 + 
N 4 + N 5 + 
N6 
N2 + N6 
N6+N7 
N8 
N8 
N8+N9 

5. demissum 

— 

269 
1358 
2223 

1536 

2674 
3750 
7354 

10388 
2845 

+ 
630 

2180 
826 

1679 

1957 
2328 
6598 
9500 
1054 

29A 

%+ 
70 
62 
27 

52 

42 
38 
47 
48 
27 

5. demissum 49 

— 

492 
2997 
1074 

8163 

5466 
994 

+ 
601 

2561 
311 

4198 

3111 
423 

%+ 
55 
46 
22 

34 

36 
30 

5. demissum 54 

— 

963 
2519 
2120 

4175 

1419 
429 

+ 
1240 
1902 
548 

2297 

399 
243 

%+ 
56 
43 
21 

35 

22 
36 
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In tabel 51 wordt een opsomming gegevcn van de aanlallcn vatbare en on-
vatbare zaailingen en de percentages onvatbare zaailingen in terugkruisingen 
met S. tuberosum-tassen van hybriden van 5. demissum 29A, S. demissum 49 en 
S. demissum 54. Gegevens van kruisingen met hybriden van andere vormen 
van S. demissum werden niet in de tabel opgenomen, omdat deze, in vergelij-
king met de drie wel opgenomen S. cfemissum-nummers, met zeer veel kleinere 
aantallen zaailingen vertegenwoordigd waren. De gegevens zijn voor elk 
S. demissum^nummer en voor elk jaar gesommeerd. Hierbij zijn alleen die krui
singen in aanmerking genomen, waaruit resistente zaailingen voortkwamen, 
m.a.w. de kruisingen, waarvan, na inoculatie, geen resistente zaailingen over-
bleven, werden niet meegeteld. Het is duidelijk, dat vooral bij de inoculaties 
van 1946 een scherpe val in de percentages optrad. Dit is een gevolg van het 
feit, dat in 1946 met drie nieuwe physio's gemoculeerd werd. In 1947 herstelde 
het gemiddelde percentage resistente planten zich weer door bij de keuze van de 
kruisingen rekening te houdenmet het percentage resistente zaailingen, dat in het 
vorig seizoen uit kruisingen met dezelfde Moon was verkregen. In 1948 waren 
de percentages voor S. demissum 29A, maar vooral voor S. demissum 54, doch 
niet voor $. demissum 49, weer lager, omdat toen een aantal kruisingen in het 
seriewerk werd opgenomen, dat wel een laag percentage resistente nakome-
lingen gaf, maar qua cultuureigenschappen goed was. Aan het vrij lage per
centage van de S. demissum 29A-hybriden is in 1949 schuldig het feit, dat een 
groot aantal zaailingen afkomstig was uit kruisingen van het type, als in 
hoofdstuk V, paragraaf F en G behandeld, die een laag percentage voor 
N 6+N 7 onvatbare zaailingen geven. 

Alle m 1950 gelnoculeerde zaailingen stamden uit kruisingen met klonen, die 
onvatbaar waren voor N 8 en dus de factor Rg bezaten. Dientengevolge steeg 
het percentage weer tot bijna 50%. Kruisingen met afstammelingen van S. de
missum 49 en S. demissum 54 werden niet voor selectie uitgezaaid, omdat deze 
zonder uitzondering vatbaar voor N 8 bleken te zijn. Ervaringen, opgedaan 
met kruisingen van vatbare klonen met S. fuberosum-mssem, waren aanleiding 
hiertoe. Vooral in 1946, toen met drie nieuwe physio's gewerkt werd, gaf een 
groot aantal kruisingen uitsluitend vatbare zaailingen. Dit was een gevolg van 
het opruimen van de moederklonen van deze kruisingen voor het optreden van 
de nieuwe physio's N 4, N 5 en N 7. De aantallen zaailingen van deze geheel 
vatbare nakomelingschappen zijn bij het samenstellen van de gegevens van het 
jiaar 1946 buiten beschouwing gelaten (tabel 51). 

C. Enkele resuttaten van het resistentie-onderzoek van klonen. 

Zoals reeds eerder werd vermeld, wordt elk jaar zo veel mogelijk van het 
aanwezige kweekmateriaal vroeg in het voorjaar met behulp van scheuten ge-
stekt, teneinde de resistentie van de klonen tegen de reeds eerder gebruikte 
physio's te controleren en de resistentie tegen het (de) eventueel nieuw opge-
treden physio ('s) te leren kennen. Niet altijd zijn alle klonen, die in kruisingen 
vertegenwoordigd zijn, bij dit onderzoek aanwezig, met als gevolg, dat in enkele 
jaren een aantal kruisingen alleen vatbare zaailingen opleverden. Een andere 
oorzaak is het trage uitlopen van de knollen, zodat sommige klonen niet tijdig 
gestekt konden worden. 

Het bepalen van de resistentie van klonen tegen physio's, waarmede reeds 
eerder gewerkt werd, kan worden beschouwd als een contrdle op de betrcMw-
baarheid, waarmede de selectie van de zaailingen in voorgaande jaren werd 
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uitgevoerd. De resultaten van dit onderzoek toonden aan, dat de betrouwbaar-
heid van de zaailingen-selectie meestal 99% of meer bedroeg. (Volledigheids-
halve zij hieraan nog toegevoegd, dat zaailingen en klonen, welke in de kas 
resistent waren bevonden, op het veld nimmer werden aangetast, tenzij een 
nieuw physio optrad.) 

In 1948 was de betrouwbaarheid lager; toen kon, door het ontbreken van de 
nu aanwezige technische hulpmiddelen, aan het eind van het inoculatiewerk de 
temperatuur niet op de gewenste hoogte gehouden worden. Van. de in 1948 
aangehouden zaailingen bleken er in 1949 nog ongeveer 2Vi% vatbaar te zijn 
voor de physio's, waarmede in 1948 gewerkt werd. 

Belangwekkend zijn de resultaten van de inoculatie van het aanwezige klo-
nen-materiaal met N 8 in 1950 (tabel 52). 

TABEL 52. Samenvatting van de inoculaties van klonen met physio N8 . 

Survey of inoculations of clones with race N 8. 

(1950) 
Afstamming 
Derivation 
S. demissum 9 
S. demissum 25 
S. demissum 29A 
S. demissum 34 
5. demissum 49 
5. demissum 51 
5. demissum 54 
S. demissum 54 X S. demissum 29A 

+ 

3 

296 
3 

6 

— 

3 
67 

152 
1 

52 
4 

308 279 

Van de klonen, afstammend van S. demissum 54 en van S. demissum 49, is 
er geen enkele on vatbaar voor N 8. S. demissum 29 A maakt hier een zeer goede 
indruk. De enkele afstammelingen van S. demissum 25 en 51 zijn vatbaar, die 
van S. demissum 9 en 34 onvatbaar. 

Vele hybriden van S. demissum 29A bezitten de factor R8, die niet in de 
afstammelingen van S. demissum 49 en S. demissum 54 voorkomt. Niet alle 
nakomelingen van S. demissum 29A hebben echter deze factor R8, 67 klonen 
zijn vatbaar voor N 8. 48 van deze 67 vatbare klonen stammen uit de kruisingen 
4747 t/m 4751; resistentie tegen N 8 kon hier nauwelijks verwacht worden, om-
dat dit kruisingen zijn van het type als in paragraaf G, hoofdstuk V, behan-
deld, waarin beide kruisingspartners vatbaar voor N 8 zijn. 8 andere klonen 
waren nakomelingen van 4322-16 met de factoren R6 en R7 (zie paragraaf F, 
hoofdstuk V ) ; zij zijn vatbaar voor N 8. 8 voor N 8 vatbare klonen kwamen te 
voorschijn uit de kruisingen 46107, 46108 en 46109; zij waren resistent tegen 
N 6 + N 7 . Andere klonen uit deze kruisingen waren resistent tegen N 8 . Van 
het in 1951 nog aanwezige materiaal uit deze kruisingen bleek een deel resistent 
tegen N 8, vatbaar voor N 9; een ander deel vatbaar voor N 8, resistent tegen 
N 9 en €&n kloon resistent tegen N 8+N 9 te zijn. Deze waarnemingen zijn te 
verklaren met de veronderstelling, dat in deze populaties de factoren R8, R7 
en Rg aanwezig waren. Tenslotte waren er nog drie oudere klonen, nl. 4431-5, 
die vatbaar is voor N 4, N 6, N 7, N 8 en N 9 (groep III, tabel 11), en 4414-2 
en 4526-1, die beide vatbaar zijn voor N 6, N 8 en N 9 (groep V, tabel 11). 
Al deze 67 klonen uit 5 . demissum 29A bezitten de factor R8 niet. Kloon 4431-5 
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kan verder ook geen van de factoren R6 en R7 bezitten, omdat deze factoren 
beide resistentie tegen N 4 geven. De resistentie van 4431-5 tegen N 1, N 2 en 
N 5 berust dus op nog weer een andere factor of andere factoren. De resistentie 
van de klonen 4414-2 en 4526-1 voor N 1, N 2, N 4, N 5 en N 7 zou verklaard 
kimnen worden met de factor R7, aangevuld door de factor (en) voor resisten
tie tegen N 5, die ook in 4431-5 aanwezig is (zijn). Hoewel dit slechts veron-
derstellingen zijn, waarvan de juistheid nog niet is aangetoond, kan wel met 
zekerheid geconstateerd worden, dat in S. demissum 29A, naast de factoren 
R8, R7 en R6 nog een of meer andere factoren voor partiele resistentie aan
wezig moet(en) zijn geweest. 

De 6 voor N 8 onvatbare klonen met gemengde afstamming (S. demis
sum 54 X S. demissum 29A) danken faun resistentie zeer waarschijnlijk aan 
4532-8, die de factor R8 bezit en een nakomeling van S. demissum 29A is. 

D. De afstamming, gezien in verband met vatbaatheid, resistentie en splitsings-

getallen. 

In de nu volgende drie tabellen zal de afstamming van een aantal klonen en 
kruisingen en enkele zelfbestoven nakomelingscfaappen bezien worden in ver
band met de vatbaarheid en resistentie en de waargenomen splitsingsgetallen. 
Er wordt volstaan met faet weergeven van enkele fragmenten uit de afstam-
mingstabel, die betrekking hebben op de behandelde gevallen van duidelijk 
verscfaillende wijze van vererving van de resistentie. 

Tabel 53 zal van onder naar boven besproken worden. Alle 4689-klonen 
waren in 1949 onvatbaar voor N 7 en in 1950 voor N 8, hoewel zij in 1947 niet 
met N 7 en met N 8 geinoculeerd en geselecteerd werden. Dit wijst op aanwe-
zigfaeid van de factor R8. De percentages resistente planten in kruisingen met 
deze klonen liggen alle rond 50%. Dit wijst op simplex R8 in deze klonen. De 
moederkloon van deze 4689-klonen, 443-10, is, gezien faet percentage resistente 
zaailingen, in 4689, zeer waarschijnlijk eveneens simplex R8. Hetzelfde geldt 
voor 443-7. In scherpe tegenstelling daarmee is de kruising 4684, die uitslui-
tend vatbare planten bevatte. Dit berust hierop, dat 443-4 vatbaar is voor N 6, 
naar in 1947 bleek. In Moon 437-55 komen dus de factor R8 en de factoren voor 
partiele resistentie van 443-4 naast elkaar voor. Daarom is het percentage 
resistente zaailingen in 443 bij inoculatie met N 1 + N 2 aanmerkelijk hoger 
dan 50. 

Kloon 437-39 levert in 1946 uitsluitend vatbare zaailingen. Voor welk physio 
437-39 vatbaar is, kon niet meer worden nagegaan; de factor R8 kwam dus in 
437-39 zeker niet voor. 

Op grond van de 50% resistente zaailingen in 4683 zou verondersteld kunnen 
worden, dat 442-6 simplex R8 was. In 437-12, waarvan 442 afstamt, zouden 
naast R8 nog andere factoren aanwezig geweest kunnen zijn, omdat het per
centage resistente zaailingen in 442 duidelijk boven 50% ligt. 

Kloon 437-2 gaf in 1946 minder dan 20% resistente nakomelingen, waarmede 
aangetoond werd, dat de factor R8 hier geen rol kon spelen, zoals naar aanlei-
ding van de 86% resistente planten in 441, zelfbevruchting van 437-2, vermoed 
zou kunnen worden. In de F^kloon 422-1 komen dus de factor R8 en de andere 
factoren voor partiele resistentie voor. Meer dan simplex R8 is niet waarschijn
lijk, omdat duplex R8 bij terugkruising theoretisch reeds 83% resistente nako
melingen geeft. 
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TABEL 54. Een fragment van de aistammingstabel met S. demissum 29A als uitgangsvorm. 
A section from the table of derivation with S. demissum 29A as source of im
munity. 

ill 
4313 
4431 
4768 

47185 
499 

4910 
49235 
49236 
49237 
49239 
49240 
49241 
49242 
49243 
49245 

Afstamming 
Derivation 
S. demissum 29A X 

422-6 
431340 
4431-2 
4431-2 
4431-2 
4431-2 
4768-5 
4768-6 
4768-15 
4768-32 
4768-36 
4768-36 
4768-39 
4768-45 
4768-45 

X 
X 
X 

X 
X 
X 
X 
X 
X 
X 
X 
X 
X 
X 

Pruhmolle 
Flava 
JK 37.9 
43160-12 
NZ 
Alpha 
Sirtema 
Friihmdlle 
4538-4 
Friihmdlle 
Earlaine 
Earlaine 
Fruhmolle 
Earlaine 
Alpha 
Flava 

Gelnoculeerd 
Inoculated 

in 
in 

1944 
1945 
1948 
1950 
1950 
1950 
1950 
1950 
1950 
1950 
1950 
1950 
1950 
1950 
1950 

met 
with 

N 1 + N 2 
N 1 + N 2 
N 2 + N 6 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 
N 8 

— 

76 
47 

295 
79 

110 
77 
12 
97 
26 

287 
35 
29 

412 
62 

206 

+ 

186 
37 

247 
206 
96 
83 
10 

111 
14 

301 
146 
146 
424 
49 

274 

%4 

71 
44 
46 
72 
47 
52 
45 
53 
35 
51 
81 
83 
51 
44 
52 

De percentages resistente zaailingen liggen voor 4763-5, 4768-6, 4768-15, 
4768-32, 4768-39 en 4768-45 alle rond 50%, hetgeen wijst op simplex R8. Zeer 
sterk afwijkend is echter 4768-36 met resp. 81 en 83%. Het aantal zaailingen, 
dat onderzocht werd, en de grote overeenstemming tussen de percentages, 
maken de veronderstelling, dat dit toevallige verdelingen zijn, zeer weinig 
waarschijnlijk. Het gevonden percentage klopt zeer goed met het te verwachten 
percentage, wanneer duplex R8 in 4768-36 wordt aangenomen. Op dit geval 
werd reeds eerder ingegaan (tabel 47). Als meest waarschijnlijke verklaring 
voor het ontstaan van deze duplex-R8-plant werd zelfbestuiving verondersteld, 
omdat de gedragingen van de moederplant 4431-2 in de kruisingen 4768, 499 
en 4910 en in de zelfbevruchting 47185 beantwoorden aan de formule Rgr8r8r8. 
Mogelijk is uiteraard ook spontane kruisbestuiving door een R8r8-gamete of 
mutatie. Zelfbestuiving ligt echter het meest voor de hand. 

4431-5, een Moon van het toetssortiment, is daarentegen vatbaar voor N 4, 
bezit dus de factor R8, noch de factoren R6 of R7 (zie ook onder C) . Andere 
4431-klonen zijn wel resistent tegen N 8 of hebben nakomelingen gegeven, die 
onvatbaar voor N 8 zijn. In de familie 4431 komen dus de factor R8 en andere 
partiele-resistentie-factoren voor. In de F l-kloon 422-6 zullen dus dezelfde 
factoren gezamenlijk moeten voorkomen. Naar aanleiding daarvan en in ver-
band met de 71% resistente zaailingen, is het zeer waarschijnlijk, dat 422-6 
slechts simplex R8 is. 

Kruisingen met 4538- en 4539-klonen werden reeds eerder behandeld 
'(hoofdstuk V, paragraaf F ) . Daar werd berekend, dat 25% van de nakome
lingen in terugkruisingen resistent zullea zijn, indien de resistentie tegen N 6 
resp. N 7 van deze klonen berust op de twee onafhankelijke en zelfstandige 
factoren R6 resp. R7. Dit is geheel in overeenstemming met de percentages 
resistente zaailingen in de kruisingen 4538, 4539 en 4540. In kloon 4322-16 
zullen aanwezig zijn de factoren Rn en R7; R8 is zeer waarschijnlijk afwezig. 
Of in de klonen 4322-5 en 4322-6 dezelfde situatie heerst, kan niet uitgemaakt 
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worden. Hct aantal zaailingen in dezc kruisingen was zeer klein; het percentage 
resistente planten zou zowel met de aanwezigheid van R8 als met die van 
R64-R7 verklaard kunnen worden. 

In 5. demissum 29 A komen dus een aantal verschillende resistentie-factoren 
voor. Op zichzelf wil dit nog niet betekenen, dat al deze factoren in een plant 
van deze S. demissum-v&iieteit tegelijk voorkomen. Uit de gegevens van de 
tabellen 53 en 54 werd echter geconcludeerd, dat de beide Fr-planten 422-1 en 
422-6 naast de factor R8 nog andere factoren voor particle resistentie bevat 
moeten hebben. Tabel 55 gaf aanleiding tot de gevolgtrekking, dat in de F t -
plant 422-15 tenminste de factoren R6 en R7 voorkwamen. Nu is niet bekend 
of de kruising 422 op een plant van S. demissum 29A gemaakt werd. Wanneer 
het meer planten geweest zijn, stammen de drie genoemde F^ -planten toch 
hoogstens van drie planten van S. demissum 29A af, zodat voor deze drie plan-
ten van S. demissum 29A dezelfde conclusie als voor de Fx-planten getrokken 
kan worden, nl. dat in een plant verschillende resistentie-factoren kunnen voor
komen. Hetzelfde bleek trouwens reeds uit tabel 23, waar in een aantal nako-
melingschappen van een plant resistentie tegen N 8 en N 9 op verschillende 
factoren berustte. 

E. Resultaten, van belang voor de practijk van de landbouw, 

Nieuwe Phytophthora-tesistente en voor de practijk van de landbouw ge-
schikte rassen van de aardappel werden het eerst in Duitsland in de handel 
gebracht; als eerste verscheen Brennragis, spoedig gevolgd door Aquila, Erika, 
Fruhnudel en Robusta. Deze rassen stammen van het W-materiaal van Miiller 
af en zijn alle vatbaar voor N 2 (zeer waarschijnlijk de vroegere Duitse S) . 
Van deze rassen heeft Aquila een zekere verbreiding gekregen, mede dank zij 
een behoorlijke veldresistentie tegen aantasting door virusziekten. Dit ras wordt 
als ,,Krautfaulefest" in de Duitse rassenlijst beschreven. Rudorf & Schaper 
(1951) maken echter melding van een sterke aantasting in September 1949. 
Van de later verschenen W-rassen (Muller, 1951) bleken Jakobi, Roswitha, 
rvlaritta en Forelle in het onderzoek van de schrijver eveneens vatbaar voor 
N 2, N 7 en N 8 en resistent tegen de overige physio's. Het vele werk, dat 
Lehmann, Schick en Schaper besteed hebben - en waarover vrij veel gepubli-
ceerd werd - aan pogingen om uit ander materiaal van 5. demissum geheel 
resistente aardappelrassen te kweken, heeft blijkbaar nog geen resultaten van 
practisch belang afgeworpen. 

Empire, het eerste Phytophthora^rtsistente ras van Reddick, verscheen in 
1945 (Reddick & Peterson, 1945); in 1946 verschenen de rassen Ashworth, 
Chenango, Essex, Placid en Virgil op de markt. Later volgden nog Glenmeer, 
Madison, Snowdrift, Fillmore, Harford en Cortland (Reddick & Peterson, 
1950). Al deze rassen (Glenmeer en Snowdrift werden niet onderzocht) bleken 
vatbaar voor N 2, N 7 en N 8, resistent tegen N 1, N4 , N 5 en N 6 te zijn; 
zij werden tot groep II (tabel 11) gerekend, waartoe de W-rassen ook behoren. 
In 1951 bleken Essex, Madison, Placid, Harford en Ashworth resistent tegen 
N 9 te zijn; ook ten opzichte van N 9 week hun resistentie dus niet af van die 
van de W-rassen. Aiken het ras Essex schijnt tot nu toe enige verbreiding 
gekregen te hebben in de V. S. 

Het eerste Phytophthora-iesistente ras van Black is Craigs Bounty, dat 
echter volgens zijn eigen opgave, vatbaar is voor zijn ,,B-strainf'; het verscheen 
in 1949. Craigs Bounty bleek vatbaar te zijn voor de physio's N 2, N 7 en N 8, 
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maar resistent tcgen de overige physio's (N9 inbegrepen). Het behoort dus 
evenecns tot groep II (tabel 11). 

Het Russische ras Oeralski bezit resistentie tegen N 1 tot en met N 8, maar 
is vatbaar voor physio N 9. 

Het veredelingswerk te Hoofddorp, in 1943 aangevangen, is thans zo ver 
gevorderd, dat de eerste klonen, die voor de practijk van belang zouden kunnen 
zijn, in 1952 worden afgegeven voor de eerste beproeving op cultuurwaarde. 
Het zijn klonen uit een DT4~generatie, die in opbrengst in de afgelopen jaren 
niet onder deden voor de gangbare rassen, een goed zetmeelgehalte en een 
goede consumptiekwaliteit hebben en ten dele de bestaande rassen in vorm en 
vlakheid van ogen overtreffen. Zij zijn onvatbaar voor wratziekte en werden 
tot nog toe door geen enkel physio van Phytophthora infestans aangetast. 
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HOOFDSTUK VII 

SLOTOPMERKINGEN EN SAMENVATTING 

De differentiatie in pathogeen opzicht van Phytophthora infestans is in ver
schillende delen van de wereld geconstatecrd, volgens recente berkhtcn nu ook 
in Nieuw-Zeeland (Anonymous, 1951 c), Kenya (Anonymous, 1951 a) en 
Columbia (Anonymous, 1951 b), Hit Kenya wordt melding gemaakt van aantas-
ting van drie klonen van de Scottish Society for Research in Plant Breeding, 
waarvan er twee volgens Black (1945) resistent tegen ,,strain'* A, maar vatbaar 
voor „strain" B zijn. In Columbia bleek o.a. Aquila te worden aangetast. Het zou 
zeer interessant zijn na te gaan, of in het genencentrum van S. demissum en 
andere Solanum-soorten, nl. Mexico, eveneens verschillende physio's van P . 
infestans voorkomen. Reddick vond in Mexico planten, van S. demissum, die 
door P. infestans waren aangetast (Reddick, 1931). Bij gebrek aan een toets-
sortiment kon toen niet worden vastgesteld of dit al of niet een vorm was met 
een spectrum, dat afweek van dat van de „gewone" vorm. Hierover kan, zon-
der verder onderzoek, niet veel gezegd worden, omdat verschillende onderzoe-
kers in S. demissum planten vonden, die vatbaar waren voor de ,,gewone" 
P. infestans. Een onderzoek hiernaar zou uitgevoerd dienen te worden, voordat 
in Mexico gekweekte, resistente rassen ter beproeving worden ingevoerd (aan-
genomen, dat dit nog niet is gebeurd). Wanneer import van resistente hybriden 
reeds heeft plaats gevonden, kan moeilijk met zekerheid uitgemaakt worden, of 
een eventueel aanwezige differentiate reeds bestond of pas na de import van 
bedoelde rassen is opgetreden. 

De vraag, of de thans bekende differentiatie van P. infestans reeds bestond 
voor het ontstaan van planten met particle resistentie, of dat deze daarna is op
getreden, is niet te beantwoorden. Deze vraag kan herleid worden tot een an
dere, meer algemene vraag: komen veranderingen tot stand ongeacht het al of 
niet voorkomen van geschikte waardplanten (ongerichte, willekeurige mutatie), 
of juist onder invloed van de aanwezigheid van de resistente waardplant (ge-
induceerde mutatie of aanpassing). In het eerste geval zou P . infestans te alien 
tijde mutanten kunnen vormen, die waarschijnlijk alleen tot hun recht zullen 
kunnen komen, wanneer partieel resistente planten aanwezig zijn. In het twee-
de geval ontstaan de veranderingen pas na en juist tengevolge van de aanwe
zigheid van deze aanvankelijk resistente planten. 

Het is niet wel mogelijk, te onderzoeken welke veronderstelling de juiste is. 
Weliswaar zouden er misschien nog gelsoleerde gebieden te vinden zijn, waar 
uitsluitend rassen van groep I verbouwd werden en worden, maar het niet vin
den van mutanten in aldaar gemaakte isolaties van P. infestans zou, gezien de 
geringe kans op het aantreffen daarvan, nog geen bewijs zijn voor de onjuist-
heid van de hypothese der ongerichte mutaties. Van het uitplanten van een 
toetssortiment kan evenmin een oplossing verwacht worden, omdat aanpassing 
in principe in de loop van €en seizoen zou kunnen plaats vinden. 

Anderzijds zijn er waarnemingen, die spreken voor het tweede geval. Red
dick & Mills (1938) hebben waargenomen, dat planten van de hybride KB/5, 
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die na verloop van de normale tijd na de inoculatie met de normale resistentie-
reactie reageerden, soms 2 tot 3 weken later een of meer plekjes met sporen 
vertoonden. Na overenting bleek, dat de oorspronkelijke stam van de schimmel 
veranderd was. Reddick & Mills zijn geneigd hierin een geval van „aanpassing" 
te zien. Mutatie komt echter als verklaring eveneens in aanmerking. 

Wanneer door mutatie of aanpassing differentiatie tot stand is gekomen, 
zouden combinaties met nieuwe eigenschappen kunnen ontstaan 1. als gevolg 
van kernversmelting en reductiedeling in het geslachtelijk proces, 2. ten gevolge 
van plasma-menging bij het geslachtelijk proces, 3. als gevolg van mycelium-
of sporenanastomose langs ongeslachtelijke weg. In dit verband zij opgemerkt, 
dat over het voorkomen van anastomose bij P . infestans geen gegevens bekemd 
zijn. Ook de gegevens over het geslachtelijk proces en over het aantal kernen 
en het aantal chromosomen zijn zeer schaars. In analogie met P . erythroseptica, 
neemt men aan, dat de zwermsporen van P . infestans haploid zijn (Murphy, 
1918). 

Het door Reddick & Mills (1935) beschreven en in het veld waargenomen 
proces van ,,building-up virulence" heeft de schrijver in het veld nooit kunnen 
constateren. Wanneer een ,,nieuw" physio verscheen (en in 1950 en 1951 ge-
beurde dit met duidelijk waarneembare haardjes van zeer beperkte omvang), 
bleek bij zorgvuldig nazoeken van zo'n haardje uit niets, dat de aantasting op 
oudere bladeren begonnen was en van daar af naar boven toe voortschreed. 
Deze haardjes verschenen verder op volkomen willekeurige plekken, dus niet 
alleen of bij voorkeur in de planten, die grensden aan reeds eerder zwaar aan-
getaste planten van een buurperceel. Over dit probleem zij tenslotte nog opge
merkt, dat het in staat zijn tot niet-genetische veranderingen wel wordt aange-
duid als plasticiteit. Het lijkt logisch, dat er aan de plasticiteit erfelijk bepaalde 
grenzen zullen zijn. Het vaststellen van deze uiterste grenzen van de plasticiteit 
is echter practisch onmogelijk. 

Wa t ook uiteindelijk de oorzaak van de differentiatie moge zijn (mutatie, 
aanpassing of beide), het proces van aantasting en afweer zal waarschijnlijk 
een reeks van chemische reacties zijn, die bepaald worden door enzymen, door 
beide partners geproduceerd. De afloop van het proces zal waarschijnlijk af-
hangen van de specifieke enzymen, die door een bepaald physio en door een 
bepaalde plant worden gevormd. Het komt de schrijver voor, dat de veronder-
stelling van specifieke enzymen meer in overeenstemming is met de specifieke 
resistentie-reacties dan de veronderstelling, dat hier de geproduceerde hoeveel-
heid van een enzym de bepalende factor is. Bewijzen ontbreken echter geheel; 
van enzymproductie door P . infestans is zelfs in het geheel nog niets bekend. 
Het in fig. 12 gegeven schema moet dan ook gezien worden als een voorstelling 
van nog volkomen hypothetische enzymen, dus slechts als €en van de moge-
lijke hypothesen. 

De waarnemingen van Lehmann en Schaper, dat de later gevonden physio's 
minder snel op loof en knollen van S. fu&erosum-rassen lijken te groeien dan 
het „oude" physio, zouden kunnen betekenen, dat deze physio's wegens een 
iets geringere groeisnelheid gevoeliger zijn voor de uitwendige omstandigheden 
dan het „oude" physio. Dit is dus in overeenstemming met de waarnemingen 
over de frequentie van het voorkomen van de physio's op voor vele physio's 
vatbare rassen of klonen. Het zou dus kunnen betekenen, dat physio N 1 op 
S. tuberosum niet door andere physio's terzijde gestreefd of overtroffen kan 
worden. Rudorf & Schaper (1951) stellen het zo, dat blijkbaar physio N 1 opti-
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maal aan 5. tuberosum aangepast is (aangepast hier bedoeld in de zin van 
„passend bij"). De andere physio's passen beter bij andere waardplanten (de 
groepen II, etc., tabel 11), omdat op deze planten de concurrentie van N 1 weg~ 
valt. Tot nog toe verschenen deze ,,nieuwe" physio's steeds later dan N 1 (met 
uitzondering van 1947) en wanneer dit zo blijft, betekent dit een zekere gerust-
stelling nu gebleken is, dat de differentiate verder voortgeschreden is dan 
aanvankelijk verwacht en gehoopt werd. Het is echter nog de vraag, wat er zal 
gebeuren, wanneer in de toekomst op grote schaal resistente en/of partieel 
resistente rassen in de practijk zullen worden verbouwd. Dan komen er name-
lijk voor deze physio's grote uitbreidingsmogelijkheden en ook meer kansen op 
overwintering. Indien echter deze physio's inderdaad gevoeliger zouden zijn 
voor ongunstige uitwendige omstandigheden, dan zou waarschijnlijk toch de 
aardappelziekte in de toekomst gemiddeld minder gevaarlijk kunnen blijken te 
zijn dan thans het geval is. 

De optredende differentiate heeft niet alleen de vatbaarheid van hybriden 
aangetoond, maar ook kwam aan het licht, dat sommige wilde So/anum-soorten 
of bepaalde herkomsten of nummers daarvan, vatbaar waren (tabellen 21-26). 
De opvatting van Black & Haigh (1947), dat ,,it is encouraging to know, that 
5. demissum has so far withstood the attack of the most virulent strains of the 
fungus found in this or any other country" en dat ,,the immunity of S. demissum 
to all known races of P. infestans has been confirmed" is dus niet juist meer. 
Verder volgt hieruit, dat er b.v. binnen S. demissum verschillende factoren voor 
resistentie tegen de verschillende physio's moeten bestaan. De uitgevoerde 
proeven (hoofdstuk V) konden met de hypothese van tenminste drie verschil
lende dominante factoren verklaard worden. In andere kruisingen moesten nog 
weer andere factoren worden aangenomen. Wegens onvoldoende gegevens 
kon echter geen goed omlijnde hypothese worden opgesteld. In deze gevallen 
werd de resistentie waarschijnlijk polymeer vererfd door factoren met comple-
mentaire of cumulatieve werking. Het lijkt mogelijk, dat de verklaring van 
Muller (1930) op een soortgelijke wijze van vererving betrekking had. 

De vererving van de resistentie tegen bepaalde groepen van physio's werd 
verklaard met de factoren R8, R7, R6 en R E (RG e n RE mogelijk identiek). 
Deze groeps-resistentie komt geheel overeen met wat Straib (1934) bij tarwe 
vond voor de vererving van de resistentie tegen gele roest (Puccinia glumarum). 
Van de physio's van de gele roest kunnen aan de hand van de reacties van het 
toetssortiment bepaalde reeksen worden opgesteld, zoals dit door de schrijver 
ook voor P . infestans is gedaan. Bij de gele roest blijkt dan echter een gemeen-
schappelijk punt tussen de reeksen te ontbreken, zoals physio N 1 dat is bij 
P. infestans (fig. 4) . Het lijkt mogelijk, dat dit nu ontbrekende physio van de 
gele roest vroeger wel bestaan heeft, maar tengevolge van de wijzigingen in de 
vatbaarheid van de waardplant (de huidige Triticum vulgare zou in de loop 
van duizenden jaren uit verschillende andere Triticum- en Aegitops-soorttn na 
spontane kruisingen en genoomverdubbelingen ontstaan zijn) verdwenen is. Het 
veranderen van de vatbaarheid van de aardappel, de waardplant van P. infestans, 
tracht de mens in weinige jaren tot stand te brengen. 

De hypothesen voor de vererving van de resistentie, die werden opgesteld 
naar aanleiding van gevonden spltisingsgetallen, waren volgens de berekende 
waarden van P goed in overeenstemming met de werkelijkheid. Er kan worden 
opgemerkt, dat desondanks er veelal een teveel aan vatbare zaailingen is. Uit 
tabel 51 blijkt b.v. dat in 1950 en 1951 bij inoculatie met N 8 het gemiddelde 
percentage resistente planten beneden het theoretisch verwachte percentage 
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van 50 ligt, hoewel deze percentages betrekking hebben op een groot materiaal. 
Black (1945) wijst op hetzelfde verschijnsel; de afwijkingen van de verwachte 
verhouding zijn vaak zeer groot. Black's conclusie is, dat er een zekere incom-
patibiliteit tussen S. demissum en S. tuberosum bestaat. „Thus it is suggested 
that gametes possessing genes for blight resistance are of some disadvantage 
compared with their recessive competitors". 

De snelste manier, om rassen met resistentie tegen P. infestans en cultuur-
waarde te verkrijgen, is de herhaalde terugkruising met cultuurrassen, onder 
voortdurende selectie van het verkregen kruisingsmateriaal op resistentie (maar 
ook op cultuurwaarde). Dit is een algemeen gevolgde methode. 

Teneinde eventuele inteelt-degeneratie-verschijnselen te voorkomen gebruikte 
de schrijver bij dit terugkruisingsproces meestal verschillende rassen. Dit was 
een voorzorgsmaatregel. Over een eventuele inteelt-degeneratie bestaan zeer 
weinig exacte gegevens, maar de indruk werd verkregen, dat deze degeneratie 
wel bestaat. De afstamming van een nieuw in Canada gekweekt ras zou er 
evenwel op kunnen wijzen, dat dit zeker niet altijd het geval behoeft te zijn. 
Het ras Canso heeft nl. de afstamming: 5 . demissum X Earlaine X Katahdin 
X Katahdin .X Katahdin X Katahdin X Katahdin; de opbrengst is gelijk aan 
die van Katahdin, de rijptijd is laat. 

Over de veranderingen, die zich afspelen in door P . infestans aangetaste 
cellen, is enig onderzoek verricht door Miiller, Meyer & Klinkowski (1939), 
Meyer (1939), Miiller & Borger (1941), Miiller & Griesinger (1942), Miiller & 
Behr (1949). Volgens deze onderzoekingen zouden de reacties van een vatbare 
en van een onvatbare eel in principe gelijk zijn. In de onvatbare eel wordt echter 
het stadium, dat necrose gaat optreden, zo snel bereikt, dat de parasiet in de 
verlopen tijd geen luchtmycelium met sporangien heeft kunnen vormen. De op-
tredende necrose verhindert dit verder ook en het mycelium gaat vrij spoedig 
daarna dood. Deze overgevoeligheidsreactie is voor de aangetaste cellen zelf 
funest, maar voor de plant als geheel een uitstekend middel tot afweer. Het 
stadium, waarin necrose optreedt, wordt in de vatbare plant pas veel later be
reikt, zodat de parasiet ondertussen volop gelegenheid tot vermenigvuldiging 
gehad heeft. 

De producten van deze necrotische reactie bleken weinig specifiek in hun 
afwerende werking te zijn; het optreden van de reactie zelf is echter wel speci
fiek. Deze ontstaat pas bij inoculatie van bepaalde planten met bepaalde phy
sio's. Met behulp van narcotica (alcoholen, chloroform) konden Miiller & Behr 
(1949) de reactiesnelheid van de normaal resistente knol verlagen, terwijl de 
groeisnelheid van het mycelium van P . infestans niet beinvloed werd. Tenge-
volge van deze vertraging blijven de aangetaste cellen langer in leven en kan 
de schimmel zich beter ontwikkelen; zelfs op anders zeer resistente knollen kan 
nu rijkelijk luchtmycelium gevormd worden. „This leads to the conclusion that 
the action of narcotics on the resistance mechanism is an effect connected with 
the primarily unspecific changes in the physico-chemical structure of the host 
cell. As other observations point to the fact that the necrobiosis is connected 
with the respiratory metabolism of the host cell, it can be assumed ,that it is 
this metabolism which the narcotics affect first". Een vertraging of stopzetting 
van de ademhaling zou zich dus doen gelden in de afweer-reactie. Miiller & 
Behr concluderen hieruit, dat de afweerreactie actief is en veel energie kost. Zij 
kunnen niet inzien, dat een tijdelijke verdoving de levensduur van aangetaste 
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cellen zou kunnen verlengen, wanneer de afweer passief en dus slechts ecn 
,,gewone" afsterving zou zijn. 

Tot slot zij opgemerkt, dat, ondanks de opgetreden differentiatie van P. in~ 
festans, onvatbaarheid voor de aardappelziekte bij de huidige stand van zaken 
zeer goed bereikbaar geacht kan worden. 

SAMENVATTING 

1. Nadat de veredeling van de aardappel op resistentie tegen P. infestans in 
1943 was begonnen met selectie op resistentie tegen en door middel van 
inoculatie met de physio's N 1 en N 2, werden de volgende physio's met 
een nieuw spectrum gevonden: N 4, N 5 en N 7 in 1945; N 6 in 1946; 
N 3 in 1947; N 8 in 1949 en N 9 in 1950. 

2. Proeven toonden aan, dat de spectra van alle physio's wijder zijn dan dat 
van physio N 1. De spectra van N 2, N 4 en N 5 zijn kwalitatief verschil-
lend (met uitzondering van dat deel, dat overeenkomt met het spectrum 
van N 1). Het spectrum van N 7 omvat de spectra van N 2 en N 4, maar 
bezit daarnaast nog nieuwe kwaliteiten. Hetzelfde geldt voor N 6 t.o.v. 
N 4 en N 5 en voor N 8 t.o.v. N 6 en N 7. Het spectrum van N 9 is wijder 
dan dat van N 6 en kwalitatief anders dan dat van N 8. Een en ander kon 
in een schema worden weergegeven. 

3. De aard van dit verschijnsel (punt 2) brengt met zkh mede, dat resistentie 
tegen N 8+N 9 resistentie tegen alle overige bekende physio's met zich 
mede brengt, zodat zaailingen, die geselecteerd moeten worden op resis
tentie tegen alle thans bekende physio's, slechts gei'noculeerd behoeven te 
worden met het mengsel N 8+N 9. 

4. Inoculatieproeven met een Amerikaans, Schots en een eigen toetssortiment 
gaven duidelijke aanwijzingen omtrent mogelijke identiteit van buitenlandse 
en Nederlandse physio's. Een grote mate van gelijkheid is waarschijnlijk, 
maar er zijn ook verschillen. Verdergaande differentiatie moet zeer wel 
mogelijk geacht worden. 

5. Veldwaarnemingen, aangevuld door determinaties van gemaakte isolaties 
met behulp van het toetssortiment in de kas, brachten aan het licht, dat in 
de droge zomers van 1947 en 1949 alleen physio N 1 in de proefvelden 
voorkwam. In de jaren 1948, 1950 en 1951, waren echter de meeste van 
de bekende physio's in de proefvelden aanwezig. 

6. Waarnemingen over het tijdstip van optreden van het „oude" physio en 
van de ,,nieuwe" physio's en over de frequentie van voorkomen van de ver-
schillende physio's op rassen, die voor alle of vele physio's vatbaar zijn, 
wekken de indruk, dat de uitwendige omstandigheden in het algemeen 
gunstiger zijn voor de ontwikkeling en verbreiding van N 1 dan voor de 
nieuwe physio's en dat de laatsten bij aanwezigheid van N 1 op rassen van 
S. tuberosum geen kans tot vermenigvuldiging op grote schaal krijgen. 
Physio N 2 leek in het voordeel te verkeren t.o.v. physio N 7 op voor N 2, 
N 7 en N 8 vatbare planten. 

7. De „nieuwe" physio's lijken voor de bestaande practijkrassen minder ge-
vaarlijk te zijn dan het ,,oude" physio N 1. 

8. De proeven over vererving van de resistentie konden verklaard worden 
met de hypothesen, dat: 
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de factor R8 een dominante factor is voor resistentie tegen de physio's 
N 1, N 2, N 3, N 4, N 5, N 6, N 7 en N 8; 

de factor R E een dominante factor is voor resistentie tegen de physio's 
N 1, N 3, N 4, N 5, N 6 en waarschijnlijk ook N 9; 

de factor R7 een dominante factor is voor resistentie tegen de physio's 
N l , N 2 , N 4 e n N 7 ; 

de factor RQ een dominante factor is voor resistentie tegen de physio's 
N 1, N 3, N 4, N 5, N 6 en waarschijnlijk ook N 9; 

daarnaast nog gevallen voorkomen, waarin de resistentie waarschijnlijk 
bepaald wordt door twee of meer factoren met complementaire of cumu-
latieve werking. Deze hypothese kon door gebrek aan gegevens niet uitge-
werkt worden. 
De factoren RQ en R E kunnen identiek zijn, aangezien tot nog toe geen 
enkel verschil werd gevonden. 

9. De genoemde factoren kunnen alle in een plant van S. demissum voor-
komen; tussen de planten van een herkomst of nummer van 5 . demissum 
kunnen ook verschillen in resistentie bestaan. 

10. Van de factoren R6 en R7 werd waarschijnlijk gemaakt, dat het allelomor-
phen van verschillende genen zijn. 

11. De factoren R8, R7 en R6 werden aanwezig verondersteld in nakomelingen 
van 5. demissum 29A. Voor de afstammelingen van S. demissum 49 en 
S. demissum 54 geldt de hypothese van de factoren met complementaire of 
cumulatieve werking. In ieder geval moet de factor R8 in 5 . demissum 49 
en S. demissum 54 en in alle nakomelingen daarvan uit kruisingen met 
rassen van S. tuberosum ontbreken, omdat al dit materiaal vatbaar voor 
N 8 bleek te zijn. 

12. Een invloed van het S. tuberosum~ias op het percentage resisfcente nakome
lingen in kruisingen met van S. demissum afstammende resistente klonen 
kon niet worden aangetoond. 

13. Ondanks de opgetreden differentiate van de schimmel moet het, bij de 
huidige stand van zaken, mogelijk worden geacht, voor Phytophthora in~ 
festans onvatbare rassen te kweken, welke ook overigens een zodanige 
combinatie van eigenschappen bezitten, dat zij de thans bestaande rassen 
evenaren, eventueel overtreffen. 

Ill 



SUMMARY 

Chapter 1. Introduction. 

The costs of spraying potatoes against attack by blight (Phytophthora in~ 
festans) in the Netherlands are estimated at 5 million guilders a year. Reduction 
in yield and loss of attacked tubers together are estimated at 15 million guilders 
a year. If blight immune varieties could be widely grown, the value of about 
13.000 ha ( = 32.000 acres) might be saved. The breeding for immunity on the 
Plant Breeding Station of the Centraal Bureau, the National Agricultural 
Cooperative Wholesale Society, started in 1943 with material obtained from 
Institutions of the Agricultural University of Wageningen. 

Chapter II. Methods and materials. 

The method of inoculation is based on the work of Crosier (1934). Small 
seedlings with about 4 leaves are thoroughly sprayed with a suspension of 
zoospores (and sporangia) and covered with glass frames. After about 36 hours 
the glass is removed in order to keep the plants as vigorous as possible. About 
3 days later symptoms of infection appear and the glass frames are again put 
on. 1-2 days afterwards the distinction between attacked and non-attacked 
seedlings is very clear. Clones are tested by growing plants from detached 
sprouts. 

In 1943 the breeding work started by using the races N 1 and N 2 of Phy
tophthora infestans, then known in Holland. Later on 7 new races were found 
(table 1). 

Some terms: 

Immune: used for plants that are non-susceptible. Immune is preferred by 
the author to resistant, because this latter word is used in the sense 
of slightly susceptible in American literature. Some other authors 
(Black for instance) use resistant in the sense of immune. 

Race: abbreviation of physiologic race, used here for races differing 
pathogenetically. In Dutch physiologic race is abbreviated to 
physio. 

Spectrum: series of hosts, susceptible to one physio or to the species as a 
whole. 

Test series: a series of hosts, capable of distinguishing all known races. 

Seedling: a plant growing directly from true potato seed. 

Clone: a vegetatively reproduced seedling, not yet in commerce. 

Variety: a clone, more or less widely grown commercially. 

Chapter III. Investigations into the differentiation of Phytophthora infestans. 

A. Investigations with Dutch races. 

The spectra of all known races were investigated and test series composed. 
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The hosts are divided into groups (I, II, etc.) according to their reaction to 
the races (tables 2-11). The relationships and differences between the 
races are outlined in schemes (figs. 1-4). Race N 3 is very similar to N 1; 
these races could be differentiated from one another in one experiment 
(table 43). The differences between the races are qualitative. More races 
might be present, as is suggested by table 9. 

B. Comparison between Dutch and foreign races of P. infestans. 

Test series were exchanged with Black, Scotland and Reddick and Peter
son, Ithaca, New York, U.S.A. Table 12 contains the reactions of Black's 
test series and Black's races of the blight fungus. From these data scheme 8 
may be framed. The reactions of Black's test series to the Dutch races are 
given in table 13. The reactions of the test series of Peterson and Mills 
to the American and to the Dutch races are given in tables 14 and 15 resp. 
Fig. 9 shows the scheme of the relationships. The results are combined in 
table 16, from which can be seen the races that are likely to be identical. 
Many thanks are due to Dr W . Black, Prof. D. Reddick, Prof. L. C. Peter
son and Dr W . R. Mills for the exchange of test series, for the disposal of 
their data and for agreeing to the publishing of the author's part of this 
work. 

C. Field observations. 

1. In 1947 and 1949 only the "old" race N 1 was observed. In 1948, 1950 
and 1951 most of the known races occurred in the trial fields at the 
breeding station (table 17) where clones belonging to different groups 
were grown. Almost all were found to occur on S. rufcerosum-varieties 
(group I) . 

2. Table 18 shows the data referring to the first appearance of the races 
in the field, based on the first symptoms of attack on clones hitherto free 
from blight. Isolations were made and their identity tested. It is evident 
that in 1950 and 1951 the "new" races appeared 7 and 3 weeks later 
than did the old" race N 1. In 1948 all appeared at the same time. In 
1951 all "new" races appeared on approximately the same date, but in 
1950 the "newest" race N 9 appeared 2 more weeks later. The frequency 
with which the races were found on representatives of the hostgroups, is 
shown in table 19. On group I (S. tuberosum) race N 1 is distinctly in 
the majority and on group II race N 2. This fact may be explained for 
N 1 by the earlier occurrence of this race, but the races N 2 and N 7 
were both isolated in equal proportions from a variety of group II when 
they first appeared. From the frequency later in the season one gets 
strongly the impression, that N 2 is better adapted than N 7 to the host, 
to the climatic conditions or to both. This may also be true for N 1 com
pared with the other races. 

D. Discussion. 

The occurrence of the "new" races later in the season is observed almost 
everywhere. Notwithstanding differentiation is known already for about 
25 years, the "new" races are not found on varieties of 5 . tuberosum in 
practice. This too gives support to the supposition that N 1 is superior to 
the other races on varieties of S. tuberosum (group I) . Lehmann (1938,a) 
and Schaper (1949) observed a slower growth of the "new" races on tubers 
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and leaves of 5 . tuberosum-varieties. If this is true a slower growth may 
result in a greater sensitivity to adverse external circumstances; this might 
be the explanation of the appearance later in the season, when weather 
conditions in Holland are becoming more favourable for the appearance 
and spreading of the blight. 
None of the recent investigations, nor the present one, allows elucidation of 
the question of how the new races do arise, by mutation or by way of 
adaptation (Hinshelwood, 1950). No matter how new races arise, the pro
cesses of attack and defence may be supposed to be governed by enzymes. 
Fig. 11 gives the hypothetical enzymes, produced by the blight races. The 
specificity of the defence reactions is taken into account. 

Chapter IV. Materials and methods for the breeding for immunity to 
P. infestans. 

A number of S. cfemrssom-specimens and some other So/amim-species were 
investigated for their susceptibility to 8 races (tables 21, 22, 24, 25). There 
were great differences between the varieties of S. demissum. A number of pro
genies of single plants, selected for immunity to race N 8 (and all other races 
except N 9) in 1950, were tested for homozygosity with respect to immunity to 
N 8 and to the newest race N 9 (table 23). Some of the progenies were homo
zygous for immunity to both races, but most of them were heterozygous. In the 
heterozygous progenies the immunity to the races N 8 and N 9 was shown to 
be transmitted by separate factors. 

The first years the blight immune seedlings were planted in the field at the 
end of May. Because of great losses by virus diseases, the seedlings are grown 
in pots in a cold greenhouse, from 1949 onwards; in this way good control of 
aphids may be achieved and next year the crop from these seedlings is very 
healthy. 

In order to obtain varieties with blight immunity together with all other 
characters of a good potato for farmer, consumer and starch manufacturer, as 
soon as possible, the method of repeated backcrossing is used (fig. 12). No 
linkage has been observed by the author to prevent the production of such 
varieties. 

In the F t of S. demissum X 5 . tuberosum there was a definite influence of 
the maturity of the S. tuberosum-variety upon the yield of the Fj-plants (table 
27; Fruhmolle is an early variety, Populair and Robijn are late ones). The 
length-of-day-character seems to be more important than yielding ability. 

Chapter V. Investigations into the inheritance of the immunity of S. demissum. 

A. The literature is reviewed. 

B. Inoculations of seedlings of S. tuberosum, used as checks in the experiments. 
No seedlings from a progeny of naturally selfed Katahdin showed any im
munity (table 28). 

C. Segregations in three crosses investigated by means of repeated inoculations 
with distinct races could be explained by the hypothesis of one dominant 
factor R8 for immunity to races N 1, N 2, N 3, N 4, N 5, N 6, N 7 and N 8 
(tables 29, 30). The ^2-test for goodness of fit shows that the hypothesis is 
in accordance with the facts. 

D. The immunity of the German W-varieties Erika and Robusta (table 31) 
and of the Erika derivative 43160-12 (table 32) seems to be controlled by 
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one dominant gene, RE , which gives immunity to the races N 1, N 3 , N 4, 
N 5, N 6 and very probably also to N 9 (group II, table 11). 

E. In the crosses 4735 and 4764 the factors R8 and R E , both in simplex-condi
tion, are combined (table 33). The observed segregations are in close agree
ment with the expected ones (table 34). Only genotypes with R8 and R E 
are immune to all known races, which is in accordance with the parentage 
of the clones of group IX, etc., table 11.* 

F. Most of the derivatives of S. demissum 29A are immune to race N 8 (and 
the other races, except N 9) . A small number of them proved to be immune 
to N 6 and N7 , but to be susceptible to N 8 , in 1950. In crosses with S. 
tuberosum these clones gave 25% seedlings immune to N 6 and N 7 and 
none immune to N 8. Clones of the genotype R8r8r8r8 give 50% seedlings 
immune to N 6 and N 7. Upon further investigation the facts could be 
explained with the assumption of two dominant factors, R6 for immunity 
to N l , N 3, N4 , N 5 , N 6 (and probably also to N 9 ) and R7 for im
munity to N 1, N2 , N 4 and N 7 (tables 35, 38, 39). It is very probable 
that the hypothesis is in accordance with the facts (tables 37, 40). 

G. It is shown by the segregations in tables 41, 42, 43, 44 that there are still 
other factors for immunity. Very probably the immunity in these cases is a 
poly-factorial character which is inherited through factors with a comple
mentary or cumulative effect. The data are too few to frame a hypothesis. 

H. The factors R6 and R7 from table 35, 38, 39, are probably allelomorphs of 
different genes (tables 45, 46). Factors RG and R E may be identical. Two 
clones are found, in which the inheritance of immunity to N 8 suggests a 
duplex R8 genotype (table 47). Table 48 gives a survey of the hypothetical 
factors and their effect. Unfortunately the author had no opportunity to 
perform cytological work. Therefore, the number of chromosomes of the 
clones involved in the crosses investigated, could not be determined. Know
ledge of this number might have thrown some light on the more obscure 
segregations. 

Chapter VI. Some remarks about the results of the breeding work. 

A. An influence of the variety of S. tuberosum on the percentage of immune 
seedlings in crosses with immune derivatives of 5 . demissum could not be 
demonstrated (tables 49, 50). 

B. The 5 . cfemissum-variety has an influence on the percentage of immune 
seedlings, as could already be concluded from chapter V. It is shown again 
in table 51. In 1950 and 1951 no seed from crosses with derivatives of S. 
demissum 49 and 54 was sown, because of the susceptibility of these deri
vatives to N 8, which is shown in C. 

C. By means of inoculations of retained clones the reliability of the selection 
of the seedlings could be estimated. In most years 99% and more of the 
clones appeared to be immune to the races to which they were expected to 
be immune. Only in 1948 the selection was less reliable (±97.5%) because 
of a spell of hot weather and insufficient technical outfit. Up to date tech
nical equipment was available from 1949 onwards. All derivatives of S. 
demissum 49 and 54 proved to be susceptible to race N 8 (table 52). 
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D. From tables 53, 54 and 55 it is obvious that several factors for immunity may 
occur in one plant of S. demissum. 

E. New varieties (of a DT4-generation), bred at the Breeding Station of the 
Centraal Bureau, which have equalled the most popular varieties of S. 
tuberosum in yield, shape, starch content and quality in the trial-fields at 
Hoofddorp, will be offered for official tests in 1952. They are immune to 
wart disease and have up till now never been attacked by any race of the 
blight fungus. 
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