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Ontvangen 

3 0 ME11991! 
Stellingen. UB-CARDEX 

1. De betrekkelijk eenvoudige vergelijking van Oostenbrink beschrijft de 
aaltjesdichtheid/schade relatie op adequate wijze en leent zich bovendien 
uitstekend voor uitbouw in ecofysiologische zin. 

Oostenbrink, 1966: Mededelingen Landbouwhogeschool Wageningen 66/4. 
Dit proefschrift. 

2. De verzuchting van CAIUS PETRONIUS (AD 66), in het Nederlands neer­
komend op: 'We hebben ons best gedaan, maar het leek er op dat, telkens 
als wij als team begonnen te functioneren, we werden gereorganiseerd. Ouder 
geworden leerde ik dat wij er toe neigen iedere nieuwe situatie het hoofd te 
bieden door reorganisatie. Welk een wonderbaarlijke methode om de illusie van 
vooruitgang te wekken, terwijl slechts verwarring, inefficiëntie en demoralisatie 
het gevolg zijnT was 2000 jaar geleden actueel, maar had ook vandaag ge­
schreven kunnen zijn. 

3. Tolerantie uitsluitend baseren op relatieve schade mag eenvoudig lijken, maar 
gaat voorbij aan het feit dat de praktijk vraagt naar opbrengst in tonnen per 
ha en niet naar schade in procenten. 

Dit proefschrift. 

4. De opbrengst van aardappelen en de schade door het aardappelcysteaaltje 
kunnen aanzienlijk worden verhoogd door op gronden met een geringe 
waterretentie regelmatig en per keer matig te irrigeren. 

Dit proefschrift. 

5. Bij toenemende droogte doen aaltjes in absolute zin minder schade. 
Dit proefschrift. 

6. Tolerantie tegen aardappelcysteaaltjes en droogte zijn verschillende 
fenomenen; beide eigenschappen verdienen een plaats in de Beschrijvende 
Rassenlijst voor Landbouwgewassen. 

Dit proefschrift. 
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7. De in de opeenvolgende Beschrijvende Rassenlijsten voor Landbouwgewassen 
vermelde cijfers voor "droogteresistentie" van aardappelrassen dienen uiterst 
tolerant te worden geïnterpreteerd. Dat pH-tolerantie cijfers in deze lijsten node 
worden gemist moet niet worden opgevat als een zure opmerking. 

8. Akkergroenten kosten de boeren geld en de tuinders gaan er aan kapot. 

9. Vergrassing van de heidevelden is geen nieuw probleem. Naast de schaaps­
kudde heeft grazend rundvee eeuwenlang het beeld van de Drentse heide 
bepaald. 

Jan Bieleman, Geschiedenis van de landbouw in Nederland, 1500-1950(1992). 

10. Omstreeks 1650 werd in Dwingeloo geklaagd dat "onse heijdevelt geheel tot 
zandt verstoft" was en dat de zuid-es "merendeels met sant overwaeyt" werd. 
Deze verstuiving was een gevolg van slecht beheer. Nu wordt deze situatie 
door het overheidsbeleid nagestreefd en "hoogwaardige natuur" genoemd. 

Jan Bieleman, Geschiedenis van de landbouw in Nederland, 1500-1950 (1992); 

Plan Goudplevier, Natuurbehoud 23/2 (1992): 4-7. 

11. Iemands waarheden worden vervelend als hij ze aan een ander opdringt; ze 
worden rampzalig als hij ze aan een ander oplegt. 

Boerenwijsheid. 

12. In Wageningen houdt promoveren meer in dan innoverend citeren. 
Naar aanleiding van een voordracht van Dr. P. T. Smit, oud Directeur-Arts 

van de Provinciale Raad voor de Volksgezondheid in Drenthe. 

Stellingen behorend bij het proefschrift van A. Mulder: 

Tolerance of the potato to stress, associated with potato cyst nematodes, drought and pH. 

An ecophysiological approach 

Wageningen, 30 mei 1994. 



Voorwoord 

Het voorliggende onderzoeksverslag is de neerslag van vijftien jaar onderzoek naar 
schade door het witte aardappelcysteaaltje, Globodera pallida Stone, 1973, aan 
aardappelplanten resp. aardappelgewassen en naar verschillen in schadegevoeligheid 
tussen aardappelrassen. 
De mate waarin de plant schade lijdt door aaltjes wordt mede bepaald door 
omgevingsfactoren die van invloed zijn op de fysiologie van de aardappelplant en 
daarmee op groei en ontwikkeling van aardappelgewassen. Omdat aardappelrassen 
zo verschillend op omgevingsfactoren als weersgesteldheid en bodemcondities 
reageren kan inzicht in deze materie vooral worden verkregen door onderzoek met 
een breed rassen-assortiment gedurende voldoende lange tijd onder natuurlijke 
omstandigheden uit te voeren. Voor de aardappelteelt ten behoeve van de zetmeelin-
dustrie zijn dat de typische omstandigheden van de zand- en dalgronden in noordoost 
en middenoost Nederland. Deze gronden worden gekenmerkt door een redelijk goede 
en vrij stabiele textuur en zijn van nature mineralogisch zeer arm en zuur. 

Het proefschrift wordt opgedragen aan mijn ouders en mijn leermeesters. Mijn ouders 
brachten hun kinderen liefde en eerbied bij voor de natuur, wezen hen op haar 
lieflijkheid, op haar aanpassingsvermogen aan al dan niet door de mens veroorzaakte 
veranderingen zoals die in het huidige landschap tot uiting komen, als ook op haar 
meedogenloosheid. Zo werd de kiem gelegd voor de latere behoefte in en met die 
natuur te werken en er een bestaan in op te bouwen. 

In de veel te vroeg overleden dr. ir. M. Oostenbrink, bij leven lector in de Nematologie, 
en ir. L.J.P. Kupers, emeritus hoogleraar in de Leer van de Landbouwplantenteelt, wil 
ik allen danken die hebben bijgedragen aan mijn praktische en wetenschappelijke 
opleiding en vorming, en ontwikkeling tot op de praktijk gerichte wetenschappelijk 
onderzoeker. 

De eerste ervaringen met de landbouwpraktijk werden opgedaan in het laatste oor­
logsjaar. In het najaar van 1944 werd de schooljeugd ingezet bij de aardappeloogst. 
Die kennismaking beviel zo goed dat te beginnen met de zomer van 1945 alle 
vakanties tijdens lagere school- en HBS-tijd werden doorgebracht op het gemengde 
bedrijf van de familie G.H. Hidskeste Kloosterveen bij Assen. Om als niet-boerenzoon 
te worden toegelaten tot de toenmalige Rijks Middelbare Landbouwschool (thans 
Agrarische Hogeschool, het "Van Hall Instituut") te Groningen was een aaneengesloten 



praktijktijd van een jaar vereist. Die leertijd, en de latere vakanties/praktijkperiodes 
werden doorgebracht op het akkerbouwbedrijf van de familie G. van Hoorn te 
Kloosterburen op het Groninger Hoge Land. 

In Oostenbrink, stammend uit het Drentse boerenland, verloor de landbouw een 
eminent wetenschapper met een open oog voor de problemen van de praktijk, een 
uitstekend leraar en een goede vriend. 

Hooggeleerde Kupers, tijdens lange gesprekken op uw kamer kwamen destijds vele 
zaken aan de orde die buiten de collegestof omgingen en waarin mijn interesse voor 
de fysiologie van landbouwgewassen sterk werd gestimuleerd. Opgegroeid in een 
gebied waar de aardappelteelt van oudsher een belangrijke plaats inneemt richtte die 
belangstelling zich als vanzelf op de fysiologie van het aardappelgewas. Als het 
specifiek om het aardappelgewas ging fungeerde uw medewerker ir. F.J.H, van Hiele 
als wetenschappelijke vraagbaak en steun en toeverlaat. 

De latere vakgroepen Nematologie, Fytopathologie en Landbouwplantenteelt zijn door 
de jaren heen mijn wetenschappelijke thuishaven gebleven, en het is de gecombi­
neerde kennis van deze vakgebieden die het schrijven van het voorliggende werkstuk 
heeft mogelijk gemaakt. 

Hooggeleerde Van der Wal, beste Ton, onze contacten dateren van 1976/1977 toen 
bleek dat ieder van ons met de hem ten dienste staande middelen en mogelijkheden 
een deel van zijn onderzoekscapaciteit besteedde aan het probleem van verschillen 
in gevoeligheid voor schade door aardappelcysteaaltjes tussen aardappelrassen. Het 
was logisch beider onderzoek zo in te richten dat kon worden bezien of er een goede 
correlatie bestond tussen de resultaten van het kasonderzoek van de Stichting voor 
Plantenveredeling (SVP) en van het veldonderzoek van het (Hilbrands) Laboratorium 
voor Bodemziekten (HLB). In de volgende jaren zijn de onderlinge verstandhouding 
en samenwerking steeds goed geweest. Het doet me daarom genoegen dit 
proefschrift als afsluiting van het meer fundamentele deel van het tolerantieonderzoek 
onder jouw leiding te hebben kunnen schrijven. 

Zonder hulp van anderen, waaronder staf en medewerkers van het Hilbrands 
Laboratorium, zou dit proefschrift niet tot stand zijn gekomen. Zonder iemand te kort 
te willen doen wil ik enkelen met name noemen: ing. Jans Roosjen, die mij de 
afgelopen twee jaren extra veel werk uit handen heeft genomen waardoor er ruimte 
en tijd kon worden gevonden voor het vele extra werk dat het schrijven van een 
proefschrift nu eenmaal met zich mee brengt; de oud HLB medewerkers Geert 
Garming, ing. Henk Jan Lutgert en Jan Renting voor de uitvoering van de eerste grote, 
op tolerantie gerichte veldproeven in de jaren 1976 -1980; ing. Margriet Boerma en 
ing. Roland Velema voor het in het kader van het Tolerantie-project uitvoeren van de 



vele zeer arbeidsintensieve proeven in kas en veld gedurende de jaren 1986 tot en 
met 1991 ; de heer Jan S. Zwiers van het Instituut voor Bodemvruchtbaarheid te Haren 
voor de bepaling van de pF-curves van de verschillende gronden; mevrouw Jenny 
van der Wal-Leeuwis van het C.P.R.O. voor haar hulp bij het opsporen van "oude" 
literatuur over de effecten van de zuurgraad van de bodem op groei en ontwikkeling 
van wortelstelsels; ing. Roland Velema voor het met veel inzicht, inzet en geduld 
uitgevoerde reken- en tekenwerk en de hulp bij het ontwikkelen van modellen; dr. ir. 
Anton J. Haverkort van het C.A.B.O. en dr. ir. Lo J. Turkensteen van het I.P.O. voor 
het kritisch doorlezen van het manuscript en hun vele op- en aanmerkingen en 
suggesties ter verbetering van inhoud en leesbaarheid en Mrs. Josie M. Dutton voor 
de correcties van de engelse tekst en haar suggesties deze ook voor "leken" leesbaar 
en begrijpelijk te maken. 

Een bijzonder woord van dank is hier op zijn plaats voor het Bestuur van de Stichting 
Interprovinciaal Onderzoekcentrum voor de Akkerbouw op zand- en veenkoloniale 
grond in Middenoost- en Noordoost Nederland (SIO) en de Begeleidingscommissie 
van het Hilbrands Laboratorium voor Bodemziekten (HLB) voor de gelegenheid en 
de medewerking die werden gegeven voor het schrijven van dit proefschrift. 
Tenslotte gaat mijn dank in het bijzonder uit naar Lies, die het de laatste jaren heeft 
moeten stellen met een vaak afwezige echtgenoot die, indien thuis, tot in de kleine 
uurtjes druk was met boeken en paperassen en dan veelal slecht aanspreekbaar was. 



Samenvatting 

Aardappelcysteaaltjes (Globodera rostochiensis en G. pallida) vormen in veel landen 
een bedreiging voor de aardappelteelt. In Hoofdstuk I wordt een overzicht gegeven 
van de biologie van het aardappelcysteaaltje in relatie tot de aardappelplant en van 
de mate van gevoeligheid voor schade door aardappelcysteaaltjes van de 
aardappelplant. Tolerantie is die eigenschap van een cultivar, waardoor deze bij 
aantasting in verhouding tot andere cultivars minder schade lijdt. Tolerantie wordt 
besproken in relatie tot resistentie tegen nematoden, en in afhankelijkheid van andere 
biotische en abiotische factoren. Tolerantie lijkt in eerste instantie te worden bepaald 
door de mate waarin de groei van het wortelstelsel, en vervolgens ook van de 
bovengrondse delen van de plant wordt geremd na een invasie van grote aantallen 
jonge alen. De mate waarin aardappelplanten door aardappelcysteaaltjes worden 
geschaad wordt niet alleen bepaald door de hoogte van de besmetting, maar wordt 
mede bepaald door andere factoren, zoals de kwaliteit van het pootgoed, de pH van 
de bodem, droogte, en andere pathogenen van de aardappel. 

Diverse modellen zijn ontwikkeld om de relatie tussen opbrengst en aaltjesdichtheid 
te beschrijven. De modellen ontwikkeld door Brown, Oostenbrink, Seinhorst en Elston 
et al. worden besproken en hun eigenschappen geanalyseerd in Hoofdstuk II. Het 
blijkt dat over de jaren, en in het initiële dichtheidsbereik (P|) van 1 tot 100 aaltjes 
per g grond Oostenbrink's vergelijking: Opbrengst = a + b- logCP,) beter voldoet dan 
de lineaire relatie Y = a + b- P,, en even goed of beter was dan meer gecompliceerde 
relaties (Hoofdstuk III). De hoeveelheid neerslag in de kritische periode van het 
groeiseizoen beïnvloedde de opbrengst/aaltjesdichtheid relatie in hoge mate. In jaren 
met een geringe hoeveelheid neerslag en dus ook een betrekkelijk laag opbrengst­
niveau, was de absolute toename van de schade door aaltjes bij toenemende 
dichtheid geringer dan in jaren met overvloedige regenval. 

In de jaren 1979 en 1980 werden op de toenmalige Stichting voor Plantenveredeling 
(SVP) in een kas een groep van 52 rassen driemaal getoetst op hun groeireactie bij 
een hoge aaltjesdichtheid gedurende de eerste 10 weken. Hieruit werden 20 rassen 
gekozen om door het Laboratorium voor Bodemziekten (thans HLB) ook in het veld 
gedurende twee jaren (1978 en 1979) te worden getoetst op opbrengst bij hoge 
besmettingen met G. pallida. 

11 



De schade te velde bleek sterk gecorreleerd met de initiële groeivertraging van de 
planten, zoals die in de kas was bepaald (Hoofdstuk IV). Dit gegeven was aanleiding 
om van een aantal rassen de groei van het gewas te velde in verschillende jaren, dus 
onder wisselende omstandigheden te onderzoeken bij diverse aaltjesdichtheden. De 
resultaten van grootschalige proeven met vier rassen gedurende drie opeenvolgende 
jaren worden beschreven in Hoofdstuk V. Het bleek dat de opbrengst op eenvoudige 
wijze met de door het gewas opgevangen zonnestraling in verband kon worden 
gebracht, en dat deze relatie zeer goed wordt weergegeven door een rechte lijn. Deze 
relatie bleek over de jaren, cultivars en behandelingen niet te veranderen. Het aantal 
uitgegroeide knollen bleek te worden bepaald door de hoeveelheid opgevangen 
straling in de eerste helft van het groeiseizoen. De sortering wordt bepaald door de 
ingevangen straling gedurende zowel de eerste als de tweede periode van het groei-
seisoen. Een kwantitatieve basis voor deze relatie wordt gegeven in Hoofdstuk V. 

Teneinde deze relaties te toetsen voor een groot aantal rassen en mogelijke interacties 
vast te kunnen stellen werd daarop een veldproef aangelegd met 18 fabrieksaardap­
pelrassen. De grondbedekkingscurven van alle rassen, behorende tot vijf rijptijdsklas-
sen werden bepaald voor zowel zwaar als licht besmette grond. Het bleek dat de 
mate van initiële groeivertraging van de rassen, in reactie op de invasie van de 
juvenielen niet gerelateerd was aan rijptijdsklasse. Door de waarden voor grondbedek-
king op de zwaar besmette grond af te trekken van die op licht besmette grond 
werden curven voor het verschil in grondbedekking verkregen. De late cultivars 
vertoonden een duidelijk herstel van de groei, hetgeen tot uiting kwam in twee-
toppigheid van de verschilcurven. Naarmate de cultivars vroeger waren bleken deze 
tweetoppige curven geleidelijk over te gaan in verschilcurven met slechts één top. 
Door de kortere groeiperiode van deze laatste groep rassen is het blijkbaar niet 
mogelijk erg lang van hun herstel van de infectie gebruik te maken, in tegenstelling 
tot de late cultivars. Deze verschillen kwamen ook tot uiting in de opbrengstcijfers. 
Op dezelfde wijze werden per rijptijdsklasse de curven voor verschil in opbrengst op 
geirrigeerde en niet geirrigeerde grond bepaald. Opvallend is dat zowel op de licht 
besmette als op de zwaar besmette grond droogte nagenoeg een zelfde effect had 
op cultivars van alle rijptijdsklassen. Op zwaar besmette grond worden wederom voor 
vroege en middenvroege rassen eentoppige verschilcurven gevonden, terwijl de 
tweetoppigheid weer verschijnt voor de late - en de zeer late rassen, zij het dat de 
verschillen kleiner zijn dan zonder droogte. 

Wanneer de opbrengsten worden uitgezet tegen de hoeveelheid opgevangen straling 
wordt voor alle rassen en behandelingen een constante verhouding tussen de 
knolopbrengst en de opgevangen straling gevonden. De groeipatronen van de 
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cultivars kunnen verschillen als gevolg van stress, veroorzaakt door droogte of 
cysteaaltjes en verschil in rijptijdsklasse. Toch bleek de conversiefaktor, de toename 
van droge stof vastgelegd in knollen per MJ, niet te verschillen. Deze wordt berekend 
op 1.08 g "knoldrogestof" per additionele MJ opgevangen straling. 
De cultivars vertoonden grote verschillen in zowel tolerantie tegen aardappel-
cysteaaltjes als tegen droogte. Beide eigenschappen waren niet gecorreleerd 
(Hoofdstukken V en VI). 

De relatie tussen opbrengst en initiële aaltjesdichtheid bleek ook sterk te worden 
beïnvloed door het type grond, waarop de gewassen groeiden. Dit werd bepaald in 
proeven over vele jaren op vijf locaties. Bij pHKCI-waarden < 5,2 worden deze 
verschillen toegeschreven aan het effect van de waterretentie van de bouwvoor. Deze 
factor leek in belangrijke mate zowel het opbrengstniveau over de jaren als de 
hellingshoek van de curve die de relatie tussen opbrengst en aaltjesdichtheid 
beschrijft te bepalen. De beschikbaarheid van water uit de ondergrond droeg 
belangrijk bij aan de opbrengst en was van invloed op de relatie tussen de 
knolopbrengst en de dichtheid van de aaltjespopulatie (Hoofdstuk VII). 

Bij afwezigheid van aardappelcysteaaltjes blijkt de zuurgraad van de bodem bij pHKCf 

waarden van 5,5 en hoger in het algemeen negatief gecorreleerd met de opbrengst. 
De verschillende cultivars blijken echter niet in gelijke mate op een hoge zuurgraad 
van de grond te reageren; een enkele cultivar leed zelfs geen schade bij pHKCI = 6,3 
(Hoofdstuk VIII). 

De interactie tussen aardappelcysteaaltjes en pH bleek significant, evenals de 
interactie tussen cysteaaltjes, pH en cultivar. Bij aanwezigheid van aardappel­
cysteaaltjes treedt de schade reeds bij een lagere pH op. Dit wordt mogelijk verklaard 
doordat het wortelstelsel van aardappelplanten, zowel in massa als in bewor-
telingsdiepte, bij toenemende pH-waarden vermindert, zonder dat dit onder gunstige 
omstandigheden leidt tot opbrengstvermindering. Er is kennelijk een overcapaciteit 
aan wortelmassa, die echter bij aaltjesaantasting op zodanige wijze wordt aan­
gesproken dat toch schade optreedt. 

Oostenbrink's vergelijking, Y = a + b • log(P,) werd als basis gebruikt om de 
gegevens van de voorgaande proeven met elkaar in verband te brengen. Op grond 
van bodemfactoren en tolerantie-eigenschappen van aardappelcultivars kan nu een 
zodanige keuze uit de beschikbare cultivars kan worden gemaakt, dat de kans op 
schade minimaal is (Hoofdstuk IX). Het model heeft als bodemparameters nodig: de 
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initiële besmetting met aardappelcysteaaltjes (P;), de water-retentie van boven- en 
ondergrond, en de pHKC, van de grond. Als cultivareigenschappen zijn vereist: de 
relatieve opbrengst, en de tolerantiegraad van de cultivars voor aardappelcysteaaltjes, 
voor droogte en voor pH. 

In niet besmette grond wordt de verwachte opbrengst (a) van een ras voor een 
bepaald perceel geschat uit het opbrengend vermogen, de droogte- en pH tolerantie 
van de cultivar en de waterretentie en pH van de bodem. De hellingshoek (b) van de 
curve wordt geschat uit de tolerantie van het ras voor aardappelcysteaaltjes en de 
interactie tussen besmettingsniveau (P,) en pH. Significante kleine interacties tussen 
Pi en beregening (droogte) werden waargenomen voor geïntegreerde bodembedek­
king met groen loof en ingevangen straling. Voor de knolopbrengst daarentegen zijn 
tot nu toe geen interacties tussen P: en droogte waargenomen (Hoofdstukken V en 
VI), en deze zijn daarom niet opgenomen in het model. De structuur van het model 
is zodanig dat het invoegen van deze en eventuele andere interacties goed mogelijk 
is. Ook kunnen betere schattingen van parameterwaarden, die uit vervolgonderzoek 
naar voren kunnen komen, gemakkelijk worden ingepast. Bovengenoemde benadering 
maakt een goede cultivarkeuze, gericht op een minimaal risico op schade, mogelijk. 

Informatie over de opgevangen straling in de eerste helft van het groeiseizoen is van 
belang voor de telers van pootgoed in verband met het knolaantal. Voorts kan de 
meting van de opgevangen straling van een gewas in de eerste twaalf weken van het 
groeiseizoen (gerekend vanaf de pootdatum) worden benut om in een vroeg stadium 
tot een redelijke schatting van de eindopbrengst te komen. Deze schatting zal bij 
opeenvolgende metingen in de rest van het groeiseizoen steeds nauwkeuriger worden. 
Deze gegevens kunnen worden gebruikt bij de planning van transport en opslag van 
de aardappeloogst, bij de capaciteitstoewijzing bij de verwerking, en het in- en 
verkoopbeleid van de industrie. 

In dit proefschrift is een methode ontwikkeld, om getalswaarden toe te kennen aan 
de toleranties ten aanzien van het witte aardappelcysteaaltje, droogte en pH, de 
"Tolerantie Waarden". 
Naast het voordeel dat deze waarden direct een vergelijking tussen cultivars mogelijk 
maken, kunnen zij ook worden ingevoerd in het model en de akkerbouwer ondersteu­
nen bij het bepalen van de beste cultivars, gegeven de gesteldheid van zijn grond. 
Het opnemen van dergelijke "Tolerantie Waarden" in de Nederlandse Beschrijvende 
Rassenlijst voor Landbouwgewassen wordt aanbevolen. 
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Voor de veredeling lijkt het toetsen van toleranties voor aardappelcysteaaltjes, droogte 
en pH in een vroeg stadium van veredelingsprogramma's mogelijk, omdat met geringe 
aantallen planten kan worden volstaan. De programma's kunnen daardoor sterk aan 
efficiëntie winnen. 
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Abstract 

The impact of Potato Cyst Nematode (PCN) soil infestations on the growth and development 
of potato cultivars was investigated in greenhouse and field trials. PCN effect on yield was 
almost totally explained by reduced integrated ground cover, and hence, less light 
interception. There was no indication for any specific PCN effect other than reduced ground 
cover. The damaging effect of PCN was also studied in combination with soil type, drought 
and soil pH. In addition to the considerable effects of the main factors PCN, drought and pH, 
interaction between PCN and soil pH was found, but none was found between PCN infection 
and drought. However, it should be considered that the last mentioned events occurred 
separately in time. 

With respect to the yield capacity of potato cultivars the following parameters appeared to 
be of major importance: PCN infestation level, water retention and pH of the soil. With soil 
pHKC| values over 5.0, the vulnerability of the potato to PCN infection increases with 
decreasing acidity. The cultivar characteristics, resistance to PCN and tolerance to PCN, and 
the characteristics tolerance to PCN and tolerance to drought, were not correlated. 
In nematology, tolerance to PCN is presented as percentage yield under PCN infestation. 
Quantifying the yielding capacity by means of tuber production, large numbers of plants are 
needed for accurate assessment and hence can not be done in early stages of breeding-
programmes. Therefore, a screening method for tolerance to PCN was developed, allowing 
screening for this character to take place in a greenhouse at an early stage of a breeding 
programme. Also, integrated ground cover can be assessed with few plants, and offers a tool 
to assess tolerance under field conditions for breeding purposes. 

Four descriptive equations, relating PCN infestation and yield, were studied. Based on 
experimental data over a number of years, Oostenbrink's equation described this relation 
simply, accurately and consistently. A decision-making model was developed to assist farmers 
in making the best cultivar choice, with respect to yield, based on prevailing soil factors (PCN 
infestation, water retention of top and subsoil, and pH) and cultivar characteristics. The same 
model is able to predict final yield with increasing precision with time during the current 
growing season. For this purpose Tolerance Values of cultivars for these stress factors were 
introduced. A procedure for estimation of tuber number and tuber dry matter yield is 
discussed, based on their relationships with intercepted radiation in the course of the season. 
Such estimates are useful to seed growers in order to set harvest dates and to the potato 
industry to obtain yield estimates in order to adapt logistics, storing and marketing. 

Additional keywords: Globodera pallida, growth, ground cover, ground cover duration, 

intercepted radiation, soil type, soil water retention, cultivars, genotypes, maturity, root growth, 

yield, grade, tuber number, breeding, screening, Tolerance Values. 
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Introduction 

The geological history of north western Europe gave rise to the mineralogically very 
poor and acid sandy and sandy peat soils in the north-eastern parts of the 
Netherlands (ter Wee, 1962, 1972; van Heuveln, 1965a,b; Stolp, 1977), northern 
Germany and eastward into Poland and Russia (Edelman, 1947; van der Lijn, 1986). 
As a consequence, agriculture could develop well in these regions only after fertilisers 
became available. Even then, only a limited number of crops could be grown on these 
acid soil types. The main crops were buckwheat, rye and oats. During the last century, 
these soils also proved suitable for growing potatoes. During the twentieth century, 
potatoes became the main arable crop and provided the basis for the potato starch 
industry. By using alkaline reacting fertiliser, acidity gradually decreased until pHKC, 
values reached 4.8 to 5.2 during the sixties. Then, sugar beet became a second high 
yielding, profitable cash crop on these soils. 

The texture and structure of the sandy and sandy peat soils in these regions make 
them a good biotope for many nematode species, including a number of economically 
important plant parasitic nematodes, such as the potato cyst nematodes, Globodera 
rostochiensis and G. pallida. 

In the temperate regions throughout the world where potatoes are grown intensively, 
these nematode pests pose one of the most serious threats to potato production. They 
are easily spread by all processes where movement of soil is involved and on seed 
tubers from infested fields. They are very persistent and difficult to control (Southey, 
1965). 

Before World War II, potatoes were grown very intensively in the starch potato region 
of the Netherlands. In some years, up to 70 % of the arable acreage was used for 
potato growing. In this region, potato cyst nematodes were first found in 1948, five 
years after potato production was prohibited on infested fields and restricted to one 
crop in three years on uninfested fields (Oostenbrink, 1950). This legislation, however, 
did not prevent the further spread of the then predominant yellow potato cyst 
nematode, G. rostochiensis. In the sixties, integrated control schemes were developed 
and introduced in 1968. These schemes were based on crop rotation, the use of 
resistant potato cultivars (resistance based on the H,-gene derived from Solanum 
andigena, CPC 1672) and chemical control by soil fumigation. Since 1968, the most 
commonly used scheme in the starch potato region was: one potato crop every two 
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years, resistant and susceptible cultivars used alternately and in combination with one 
soil fumigation in four years, preferably carried out one or two years before the 
resistent cultivar was planted (Nollen and Mulder, 1969). This scheme was very 
successful; the number and levels of infestation decreased rapidly in the following 
years, often resulting in undetectable infestation levels. After the 1979 crop, the 
number and levels of infestation started to increase again; G. rostochiensis had lost 
its predominant position to the white potato cyst nematode G. pallida (Mulder and 
Veninga, 1988a). Polygenic resistance to this nematode was found in Solanum vernel. 
Breeding for resistance to this nematode resulted in the cultivars Darwina (1981 ) and 
Atrela (1983), both resistant to pathotype Pa-2 (Mulder and Jellema, 1990) and both 
very susceptible to damage caused by potato cyst nematode attack (Velema and 
Boerma, 1991). This last characteristic often resulted in total crop failure and made 
farmers reluctant to use these cultivars. Also, it raised the interest of research workers 
and management in the phenomenon of tolerance to potato cyst nematodes in 
potatoes. 

In this thesis, data collected over an eighteen year period in the north-east of the 
Netherlands are analyzed to determine the relationships between cultivar, soil, weather 
and yield losses due to potato cyst nematode infections. An attempt is made to 
understand the effect of various soil factors and weather conditions on tuber yield and 
tolerance of potato cultivars to potato cyst nematodes, and finally, to use the results: 

- to reduce the farmer's risk of crop damage caused by potato cyst nematodes, 
- to design a monitoring method for growth, tuber number and tuber yield, 
- to provide potato breeders with a screening method for tolerance in the early stages 

of a breeding programme. 
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Chapter I 

Relationship between potato cyst nematodes 
and their principal host 

Introduction 

Potato crops can be severely damaged by the two potato cyst nematodes, Globodera 
rostochiensis (Wollenweber, 1923) Skarbilovich, 1959 and Globodera pallida Stone, 
1973 (Loof and Bakker, 1992). Both nematode species are specialized on potato and 
some other Solanaceae, and have evolved very complex and specialized relationships 
with their hosts. The ability of these sedentary nematodes to feed for a long time 
without impairing the food source requires an exact match between products in 
nematode saliva and in the transfer cell (Stone, 1979). 

These nematodes are named after their persistent soil borne structure, the so-called 
cyst (Photo 1.1), which consists of the toughened integument of the dead female 
body, filled with embryonated eggs. The cyst remains in the soil after the crop has 
been harvested. Encysted dormant eggs may persist for many years, withstanding 
drought and frost (Stone, 1979). In the absence of hosts, some eggs may survive up 
to thirty years within the cyst (Winslow and Willis, 1972). 

Biology 

Embryogenesis ends with a first stage juvenile. As the embryo increases in length, 
it starts to move within the egg shell and three flexures develop. The first moult occurs 
within the egg shell, giving rise to a second stage juvenile (J2). During this first moult, 
the stylet is formed. These J2s are the only migratory stage of cyst nematodes. They 
respond to specific root exudates produced by their hosts, commonly called hatching 
agents (Baunacke, 1923; Triffit, 1930; O'Brien and Prentice, 1930; Fenwick, 1949; 
Oostenbrink, 1950; Winslow, 1954; Janzen and Tuin, 1956). Recently, the formula of 
one of these, a small molecular agent (M = 498) produced by potato roots, has been 
identified. It is named Solano eclepin A, with the formula C27H30O9 (Nieboer et al., 
1994). 
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Photo 1.1. Four months old cyst of Globodera pallida with ruptured wall 

and extruded contents. The coiled up second stage juveniles 

are visible inside the transparent egg shells; egg size: 103 x 47 \L. 

rf.m-u-

Photo 1.2. The second stage juvenile of Globodera pallida is a slender, • 

slowly moving nematode; length 463 - 509 n, width 19 n (Stone, 1973). 
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The J2s (Photo 1.2) emerge from the eggs, using their stylet to cut a slit in the shell. 
They leave the cyst through the natural openings of the vulva and head end, and 
migrate to host roots. They usually congregate at and penetrate just behind the root 
tip, the area of root cell elongation and differentiation. Penetration can also occur at 
sites where lateral roots emerge (Steinbach, 1968; Widdowson era/., 1958; Williams, 
1978). They invade the roots, passing from cell to cell by cutting through the cell walls 
with their stylets. They migrate through the cortex to the region of cell differentiation 
and to the periphery of the vascular tissue, causing extensive damage by rupturing 
and destroying cells on the way. Reaching the pericycle, the juveniles settle and start 
to feed by piercing adjacent cells close to the stele (Steinbach, 1968). The injection 
of saliva induces the formation of an extensive feeding structure. Adjacent cell walls 
become partly dissolved and a large multi-nucleate syncytium with dense granular 
cytoplasm develops. Wall ingrowths increase the surface area of the syncytium in the 
region where nutrients pass from the stele into the feeding structure (Steinbach, 1968; 
Huijsman et ai, 1969; Endo, 1971; Hoopes et ai, 1978; Stone, 1979; Jones, 1981; 
Hussey, 1985). The nematode feeds on the gradually expanding syncytium which has 
the characteristics of a transfer cell (Jones and Northcote, 1972). These feeding 
structures enable the sessile stages of the nematode to develop and to mature. 
Depending on the temperature, the second juvenile stage is completed about seven 
days after invasion. 

During the third stage, which is completed in about ten to eleven days after invasion, 
the juveniles differentiate into females with paired ovaries, and males with a single 
testis (Franklin, 1951). 

The fourth-stage female juvenile is flask-shaped and about 0.4 mm long. The body 
cavity becomes almost completely filled with the developing ovaries. During the fourth 
moult, the reproductive system opens to the exterior via the formation of the vulva. 
The young mature females stay sessile, the swollen body, about 0.5-0.8 mm across, 
protruding through the epidermis. 

The males elongate within the cuticles of the third and fourth juvenile stages and 
emerge, as filiform adult males, about 20 days after juvenile entry, and migrate to the 
root surface. Attracted by exudates (sex-pheromones) they move towards young 
mature females (Green and Greet, 1972), with which they mate. Many males may 
surround each female and multiple mating occurs. (Green et ai, 1970). Males are 
short lived, only remaining active for nine to ten days (Evans, 1970). 
Ovaries of fertilized females increase rapidly in size, ultimately filling almost the whole 
of the swollen body. About four weeks after fertilization, the cyst is full of embryonated 
eggs (Franklin, 1951; Williams, 1978). 
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Photo 1.3. Young mature female of Globodera pallida protruding through cortex 
and epidermis of a potato root. 

Photo 1.4. Symptoms of patchy infestations with potato cyst nematodes, locally 
causing total crop failure. 
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In infested fields, mature females may be found on potato roots (Photo 1.3) within six 
to seven weeks after crop emergence, and fully developed eggs in cysts a month later 
(Miles, 1930; O'Brien and Prentice, 1930). Males can also be found six to seven weeks 
after crop emergence (O'Brien and Prentice, 1930). At death, the female body wall 
tans and hardens to form a tough brown cyst, enclosing the eggs (Photo 1.1). 

Symptoms 

Above-ground symptoms of potato plants to nematode attack are not specific to 
potato cyst nematodes. Growth delay at the beginning of the season, poor plant 
growth, reduction of leaf expansion, reduced ground cover, retarded flowering and 
premature haulm senescence are not characteristic of a nematode attack. 
The most obvious reactions of the potato plant to invasion of the roots by potato cyst 
nematodes (PCN) are abnormal branching and stunting of the root system 
(Oostenbrink, 1950; Evans, 1982; Evans et al., 1977). All these effects lead to a 
considerably reduced ground cover duration (Haydock, 1989; Haverkort et al., 1992; 
Schans, 1993). Plant development is delayed and the formation of tubers and 
flowering of infected plants is later than that of uninfected plants. In a potato field, a 
group of late flowering plants often marks a heavily infested patch. When fields are 
uniformly infested, these symptoms are not so obvious when compared with more 
recent patchy infestations (Photo 1.4). 

The nematodes' effect on plant growth varies with years, even when nematode 
densities are comparable. When drought occurs early in the season, cell elongation 
and thus stem growth and leaf expansion seem to be much more affected by 
nematode infestation than under humid conditions. Whereas senescence is 
accelerated by dry spells later in the season. Such plant reactions to potato cyst 
nematode attack are neither specific for potato, nor for the potato cyst nematode 
(Oostenbrink, 1950). Similar effects have been observed in several crops attacked 
by other nematode species, e.g. potatoes attacked by Pratylenchus penetrans (Olthof, 
1986), Trichodorus spp. and Paratrichodorus spp. (Kuiper, 1977). Similar effects on 
growth and development have been recorded on wheat attacked by Heterodera 
avenae (Wilson et ai, 1983) and oats attacked by H. avenae (Kort, 1972). 
Detailed studies on the response of potato cultivars to potato cyst nematode infection 
revealed large differences in yield, as well as in histological response of the root tissue 
to invasion by second stage juveniles of PCN (Huijsman era/., 1969). 
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Tolerance and resistance 

History of resistance and tolerance research. When Ellenby (1948,1952,1954) found 
resistance to potato cyst nematodes in Solanum tuberosum subsp. andigena Salaman 
& Hawkes, 1949 and S. verneiBWX et Wittm., 1914, it appeared that the resistant plants 
provided inadequate feeding sites for the females. Females did not develop, or did 
so in very small numbers (Toxopeus and Huijsman, 1952, 1953). Many nematodes 
died, or only males appeared. First reports on the existence of biological races or 
pathotypes of PCN which were able to multiply in roots of the resistant clones and 
cultivars derived from S. tuberosum subsp. andigena were published, starting in 1956 
in the Netherlands, the United Kingdom and Germany (Toxopeus, 1956; Jones, 1957; 
Van der Laan and Huijsman, 1957; Huijsman, 1958; Goffart, 1960; Toxopeus and 
Huijsman, 1960; Kort, 1962, 1963). In the Netherlands, breeding for resistance has 
been given a high priority. Resistant cultivars, introduced in the Netherlands since 
1962, have proved able to effectively control potato cyst nematode populations 
(Huijsman, 1956; 1958; 1961; 1963; Cole and Howard, 1959; 1962), especially when 
included in integrated control systems (Nollen and Mulder, 1969; Hyink, 1972; Mulder 
and Veninga, 1988a). 

In the late sixties and early seventies, it became apparent that the genetically diverse 
population of the nematode yielded races able to overcome the resistance derived 
fromS. tuberosum subsp. andigena, CPC 1673 (Huijsman, 1970; 1972; Huijsman and 
Lamberts, 1972; Nollen and Mulder, 1969; Mulder and Veninga, 1988a). Extensive 
studies of a number of Solanum species followed in a search for additional sources 
of resistance (Huijsman, 1972, 1974; Scurrah and Van der Wal, 1978). The type of 
hypersensitive resistance was used to keep the level of PCN far below damage levels. 
However, where this resistance failed because of new pathotypes, PCN populations 
built up and damage occurred. 

Results of field trials, as well as data collected by growers, showed that the newly 
developed Pa-2 resistant ex Solanum veme/'cultivars (cvs Activa and Darwina) were 
marked by high yield losses when exposed to moderate to high density levels of non-
compatible nematode populations (see also Chapters IV and VI). It became clear that 
in the old Solanum andigena (CPC 1673) derived cultivars, the hypersensitivity 
resistance went along with some level of tolerance, which was almost completely 
absent in the exS. verneï, (VTn)2 62-33-3, derived cultivars. Therefore, if potatoes are 
to be grown in infested fields, some level of tolerance seems to be a prerequisite, for 
resistant cultivars also. A policy of combining resistance and tolerance (ex Solanum 
tuberosum andigena and S. phureja) in an early stage of a breeding programme was 
outlined for potato growing in the Andes (Van der Wal, 1978), where local cultivars 
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must be able to withstand obviously unavoidable high nematode densities. 
In the late sixties policies to control potato cyst nematodes in the starch potato 
growing area were no longer exclusively aimed at eradication, as was the intention 
in the fifties (Kort, 1970). Instead, procedures were developed to keep the nematode 
populations at very low levels, once infestations were detected. As tolerant cultivars 
did apparently not comply with the policy aimed at keeping nematode levels low, the 
development of tolerant cultivars was initially disencouraged. However, since some 
tolerance appeared to be necessary, interest in tolerance to PCN revived in the 
eighties, and a research programme to combine resistance and tolerance was 
implemented (this Thesis). 

The main tools to control potato cyst nematodes in the past 30 years were rotation 
with non host crops, chemical control and the use of resistant cultivars. Brought 
together in an integrated control scheme in the sixties, this combination proved very 
effective. But from 1979 onwards, evidence accumulated that the resistance sources 
used so far, based mainly on the Hrgene derived from S. tuberosum subsp. andigena 
(CPC 1673), were becoming less effective against an increasing number of PCN 
populations (Mulder and Veninga, 1988a), many of them now dominated by G. pallida. 
The breeding was started of cultivars with new and complex resistance to both PCN 
species, using S. verneiand S. andigena as progenitors for resistance and tolerance. 
Research was carried out on the rate of change in potato cyst nematode populations 
induced by the use of resistance (Van der Wal, 1987; Spitters and Ward, 1988). It was 
shown by pot experiments, that many populations could overcome resistance in 3 to 
5 generations (Nollen and Mulder, 1969). Similar results were obtained through field 
data, collected from 1968 to 1984 (Mulder and Veninga, 1988a). This phenomenon 
of selection of "new" pathotypes by growing resistant cultivars makes the search and 
breeding for resistance a continuing process. 

Mechanisms of tolerance. The negligible mobility of juveniles, the limited length of the 
life cycle and only one generation per year, make preplanting density the determining 
factor for the level of damage (Oostenbrink, 1966). In fact, the number of juveniles 
actually invading the root system is relevant for damage. However, this information 
is difficult to obtain and in most experiments the initial density is defined as numbers 
of viable eggs and juveniles per unit soil. 

Huijsman et al. (1969) screened 118 potato clones for tolerance to G. rostochiensis 
in a field trial and found that the cultivar Multa out-yielded all others. Examination of 
root anatomy showed a difference in the degree of necrosis between more and less 
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tolerant cultivars. Tolerant cultivars showed little necrosis and vigorously growing 
callus around the syncytia, thus compressing the feeding sites, leading especially to 
starvation of the female nematodes. Besides Arntzen (1993) stated that tolerant 
cultivars, which showed partial resistance to pathotype Pa-2, were found to be 
characterized by reduced necrosis after invasion, which seems to be associated with 
limited disturbance of root growth. Pronounced necrosis around invading juveniles may 
be the main reason for the extreme intolerance of some ex S. verneicultivars (Evans 
and Haydock, 1990). 

Cultivars differ in root growth reaction following nematode invasion, as well as in the 
resumption of growth by the formation of new roots (Van der Wal, 1981 b), which, since 
most juveniles hatch earlier, hardly become infested. Matos and Franco (1981, cited 
by Evans and Haydock, 1990) explained the tolerance of the cultivars Huaytapallana 
and Revolucion by the ability of these cultivars to develop and maintain an abundant 
root system in heavily infested soil. The author's experience with potato production 
on heavily infested soils in the Andes is that local cultivars produce very extensive root 
systems, able to carry high numbers of PCN cysts without apparent damage (Dees 
and Mulder, unpublished data). Most European, high yielding cultivars are 
characterized by a restricted root system. In the case of nematode attack, there is 
little or no compensation, which consequently leads to poor foliar development and 
also tends to lead to premature senescence of the crop. This further decreases leaf 
area duration and yield (Trudgill and Cotes, 1983b, Fasan and Haverkort, 1991; 
Haverkort ef al., 1991a; 1992). Based on experimental evidence the relationship 
between nematode attack, initial root growth and yield is elucidated in Chapter IV. 

Damage initially induced by nematodes, can be enhanced by soil-borne pathogenic 
fungi and bacteria, as well as by abiotic stress factors such as drought. A number 
of cases have been well documented in which interactions have been found between 
various organisms in conjunction with nematodes at the expense of plant growth and 
yield (Evans, 1987; Jatala and Turkensteen, 1977; Rowe et ai, 1985; Schölte and 
's Jacob, 1989; Storey and Evans, 1987). Experiments to investigate the relationship 
between drought and nematode attack are dealt with in Chapters V and VI. 
When drought occurs in the Netherlands, it is seldom within eight weeks after planting, 
whereas PCN attack occurs shortly after planting. Both events rarely coincide and 
therefore effects of drought and effects of potato cyst nematode are not likely to show 
interaction. Consequently, when drought occurs, in most cases its effects are 
additional to those of the nematodes. 
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