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Abb. 10. EinfluB des artgleichen Nachbaues. a) Normaler Apfelsamling, 3jdbrig; Tiefgang bis 1,40 m; lehmiger Sand; b) Nachbau-Samling, 3 jahrig; Tiefgang‘ bis

0,40 m; schwach lehmiger Sand; b))} Seitenwurzel mit gestauchtem Wuchs und verdickten Wurzelspitzen; c) Apfelsimling im 9. Standjahr; 18 ]éhrlge artgl'elche

Vorkultur; schwach lehmiger Sand; ¢,—¢,) Einzelbeispicle der Wurzelsucht mit Doldenbildung und starker Verflechtung sehr schlanker, z. T, fiadiger Einzel-
. wurzeln ohne verdickte Wurzelspitzen. Pfeil in ¢, = Teil des Klumpens in c).

Obwohl unter normalen Verhiltnissen die Einwir-
kungen komplexer Natur sind und deshalb die Er-
fassung der Wirkung vorhérrschender Faktoren in
erster Linie der Grundlagenforschung dient, darf man
annehmen, dal solche rein morphologischen Beobach-
tungen auch zu zielbewuflten, der Praxis direkt dienen-
den, physiologischen Untersuchungen anregen. Das
gilt besonders fiir das Problem der Abneigung bei
engen Standweiten und fiir die Férderung der Faser-
wurzelbildung. Von diesen Einzelheiten abgesehen,
fithren die Beobachtungsergebnisse zu ersten Ansiitzen
einer Systematik der Obstbaumwurzeln.
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Resistenz emiger Futterleguminosen gegen Pseudopeziza-Arten

Von M. SCHMIEDEKNECHT

Mit 2 Abbildungen

Einleitung

Die Futterleguminosen kénnen nur dann einen
hohen Eiweiflertrag bringen und ihre bodenver-
bessernde Wirkung voll entfalten, wenn sie sich in
einem guten Gesundheits- und Kulturzustand be-
finden. Zablreiche Krankheiten schmilern jedoch die
Ertrage mitunter sehr erheblich. Eine von thnen ist die
Klappenschorfkrankheit, die eine Blattschiitte hervor-
ruft und dadurch zu hohen EiweiBverlusten fiihren
kann. Durch Fungizide kann diese Krankheit nicht
bekdmpft werden und durch pflanzenbauliche oder

pflanzenhygienische MaBnahmen ist nur eine Minde-
rung der drgsten Schiden mdglich, so daB dem Klap-
penschorf allein durch die Ziichtung resistenter Sor-
ten wirksam begegnet werden kann.

Voraussetzung fiir eine erfolgreiche Resistenz-
ziichtung sind Kenntnisse iiber die Biologie der Er-
reger, die Pathogenese und das Resistenzverhalten
des Wirtes. Erreger der Klappenschorfkrankheiten
der Leguminosen sind die Arten Pseudopeziza medi-
caginis (Lib.) Sacc., P. meliloti Syd. und P. trifolis
(Biv.-Bern.) Fuck. Uber die Biologie dieser Pilze
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Abwehvreaktionen vevschiedeney Medicago-Avien gegen Pseudopeziza medicaginis [. sp. medicaginis sativae und f. sp. medicaginis lupulinae.

Medicago-Art
a Urb. var. pentacycla

p
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lappacea Desr. . lappacea
turbinate Willd. var.
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intertexta (L.) Mill.
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haben JowES (1919}, SCHMIEDEKNECHT (1958, 1963,
1964a, b und ¢} und SCHUEPP (1959) berichtet. Bei
diesen Untersuchungen durchgefithrte Infektions-
versuche mit 60 verschiedenen Arten und Varietiten
aus 7 Leguminosengattungen haben ergeben, daB bei
Pseudopeziza medicaginis und P. lrifolii je 2 formae
speciales unterschieden werden koénnen, die nur be-
stimmte Medicago- bzw. Trifolium-Arten befallen,
wihrend P, meliloti weniger streng spezialisiert ist
und sowohl Melilotus- als auch T7igonella-Arten
befdllt (SCHMIEDERNECHT 1058, 1964c; ScHUEPP
1959). Die Ubertragung einer forma specialis "auf
eine ungeeignete Wirtspflanze ist auch bei Zwischen-
schaltung eines gemeinsamen Wirtes (Brickenwirt)
nicht moglich. Die Beobachtung, daf die einzelnen
Wirtspflanzen unterschiedlich auf Infektionen mit
den verschiedenen formae speciales reagieren und
entweder erkranken bzw. mehr oder weniger groBe
Nekrosen zeigen oder gesund bleiben, deutet auf
einen Abwehrmechanismus hin, der fiir die ziichte-
rische Bearbeitung der Futterpflanzen von Bedeutung
sein kann. Zur Aufklirung dieses Abwehrmechanis-
mus wurde die Pathogenese nach Infektion mit den
Erreger-Arten bzw. -Formen an aufgehellten Bldttern
(SCHMIEDEKNECHT 1958, 1959) der verschiedenen
Leguminosenarten und -varietiten mikroskopisch
untersucht. Von jeder Art wurden rund 8o0—100 In-
fektionsstellen je Erreger-Art oder -Form untersucht
(insgesamt ca. 9000), die bei den einzelnen Arten stets
groBe Ubereinstimmung zeigten. Dabei konnten die
von SCHMIEDEKNECHT (1959) mit einem Teil der
Medicago-Arten gewonnenen Ergebnisse auch fiir die
anderen Gattungen bestitigt werden, dal namlich
in den untersuchten Wirtspflanzen keine Anzeichen
einer passiven Resistenz, wohl aber Abwehrreak-
tionen als Anzeichen einer aktiven Resistenz gegen
Pseudopeziza-Arten zu finden sind.

Die Pathogenese bei verschiedenen
Medicago-Arten nach Infektion
mit Pseudopeziza medicaginis (Lib.) Sacc.

Uber den Verlauf der Klappenschorfpathogenese nach
Infektion mit beiden formae speciales von Pseudopeziza
medicaginis bei 20 Medicago-Arten und -Varietdten wurde
von SCHMIEDEKNECHT (1959)! berichtet, gleichzeitig
wurden die dabei beobachteten Abwehrreaktionen be-
schrieben. Diese Untersuchungen konnten auf 4 weitere
Arten bzw. Varietdten ausgedehnt werden.

Medicago hispida Gaertn. var. pentacycla (DC.) Urb.
1. pentacycla Urb.

Diese Form zeigt heftige nekrogene Abwehrreaktio-
nen. Epidermis- und Palisadenzellen sind im Infek-

1 Nach Uberpriifung der Nomenklatur von den bei
SCHMIEDEKNECHT (1959) genannten Medicago-Arten auf
ihre Giiltigkeit wurden folgende Korrekturen notwendig:
Statt M. hispida Gaertn. ssp. microcarpa Urb. {. apiculata
(Willd.) Urb. ist zu setzen:
M. hispida Gaertn. var. denticulata (Willd.) Urb. f.
apiculata (Willd.) Urb.,

statt M. hispida Gaertn. ssp. macrocarpa Urb. f. denti-
culata (Willd.) Urb. ist zu setzen:
M. hispida Gaertn. var. denticulata (Willd.) Urb. £,
denticulate (Willd.) Urb.,

statt M. hispida Gaertn. ssp. macrocarpa Urb. f. brevia-
culeata Urb. ist zu setzen: .
M. hispida Gaertn. var. pentacycla (DC.) Urb. f.
breviaculeata Urb.,

statt M. truncatula Gaertn. ist zu setzen:
M. tribuloides Desr.
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tionsbereich braun verfirbt und grob granuliert. Die
Hyphen des Erregers sind hidufig von einem dichten,
flockigen Niederschlag umgeben. Auf den Zellwin-
den werden gummose Auflagerungen beobachtet. Nur
die f.sp. medicaginis sativae vermag diese Abwehr-
reaktionen zu durchbrechen und sich danach ,,unge-
hemmt’ zu entwickeln.

Medicago hispida Gaertn. var. lappacea Desr. f.
lappacea Desr.

Dagegen fehlt bei dieser Form eine gummose
Demarkation. Auch die nekrogene Reaktion ist
weniger stark ausgeprigt und hauptsichlich in den
Palisadenzellen in Form von Granulierungen und
Verbraunungen zu beobachten. Stark ist dafiir aber
die plasmatische Abwehr, die das Eindringen der
f.sp. medicaginis lupulinae vollig verhindert und die
f.sp. medicaginis sativae nur langsam und tiber wenige
Zellen vordringen 1483t. :

Medicago intertexta (L.) Mill. var.
echinus (Lam. et DC.) Arcang. f. variegata Urb.,

Wihrend die Infektion von M. intertexta mit der
f. sp. medicaginis lupulinae durch eine plasmatische
Abwehrreaktion verhindert wird, ist die Pathogenese
mit der f. sp. medicaginis sativae durch eine grobe
Granulierung sowie Braunfirbung des Plasmas ge-
kennzeichnet. Die Zellwinde sind z. T. braun infil-
triert. Trotz dieser Reaktionen breitet sich der
Erreger schnell aus und gelangt zur Fruktifikation.

Medicago turbinata Willd. var. inermis Asch.

Bei dieser Varietit ist die plasmatische Abwehr so
stark, daB die Sporenkeimung verhindert wird. Ledig-
lich die Epidermiszellen werden braun verfirbt und
granuliert, wenn Sporen der f. sp. medicaginis sativae
auftreffen.

Tabelle 1 gibt eine Ubersicht iiber die Abwehr-
reaktionen der Medicago-Arten gegen Pseudopeziza
medicaginis.

Die Pathogenese bei verschiedenen
Melilotus- und Trigonella-Arten nach Infektion
mit Pseudopeziza meliloti Syd.

Melilotus albus Medik.

M. albus hat nur geringe Abwehrkrifte; die infi-
. zierten Zellen farben sich braun; Wandverdickungen
oder gummdse Auflagerungen konnten mnicht beob-
achtet werden. Auffallend ist, da die Hyphen be-
sonders stark anschwellen, ehe sie eine Zellwand
durchbrechen.

Melilotus tndicus All.

Bei M. indicus reagieren hauptsichlich die Pali-
sadenzellen nekrogen auf die Infektion. Die plas-
matische Abwehr ist schwach, andere Reaktionen
fehlen vollstindig, so daB die Infektion manifest
werden kann.

Melilotus italicus Lam.

Bei M. ¢talicus werden die Palisadenzellen unter
dunkelbrauner und kdérniger, die Epidermiszellen mit
hellbrauner und flockiger Koagulation des Plasmas
nekrotisch. Das Pilzwachstum ist iiber weite Re-
reiche ,,ungehemmt”. '
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Melilotus messanensis (L.) All.

Die plasmatischen Abwehrkrifte lassen sich be-
sonders deutlich bei M. messanensis erkennen: Wah-
rend das Mycelwachstum in den Interzellularen des
Mesophylls vollig ,,ungehemmt erfolgt und die
Hyphen langgestreckt sind, sind sie in den Zellen
selbst knorrig und in ihrem Wachstum behindert.
Die befallenen Zellen fiarben sich braun.

Melilotus offictnalis (L.) Lam. em. Thaill.

Deutlich ist auch die plasmatische Abwehr bei
M. officinalis zu beobachten. Die Hyphen miissen
stets eine neuinfizierte Zelle erst vollig besiedelt
haben, ehe sie in die Nachbarzellen vordringen kon-
nen (Abb. 1). Sie sind knorrig und stark septiert.
Das Plasma der befallenen Zellen, besonders das der
Epidermiszellen, koaguliert flockig unter Braun-
farbung.

005mm

Abb. 1. Plasmatische Abwehrreaktionen bei Melilotus officinalis gegen
Pseudopeziza meliloti.

Melilotus sulcatus Desf.

Bei M. sulcatus ist von einer plasmatischen Abwehr
kaum etwas zu bemerken, die Hyphen wachsen mehr
oder weniger geradlinig, an den Zellwanddurch-
briichen sind sie jedoch besonders stark wverdickt.
Die befallenen Zellen erleiden kornige bis flockige
Plasmaausfillungen und eine Braunfirbung, die bei
einigen Palisadenzellen besonders intensiv ist.

Melilotus wolgicus Poir.

Starke plasmatische Abwehrreaktionen setzt wiede-
rum M. wolgicus dem Parasiten entgegen. Auch eine
nekrogene Abwehrreaktion wird besonders bei den
Palisadenzellen becbachtet, indem noch vor Errei-
chen dieser Zellen durch den Pilz das Plasma unter
Braunfirbung klumpig koaguliert. Die Epidermis-
zellen verdndern sich kaum. Die Abwehr ist erfolg-
reich.

Trigonella calliceras Fisch.

Die Abwehrkrifte dieser Art sind gering. Der Pilz
wichst im Gewebe fast ungehindert. Das Plasma
befallener Zellen hat flockige Koagulationen und
Verfiarbungen, wobei die Palisadenzellen stirker rea-
gieren als die der Epidermis. ‘An den Zellwanddurch-
briichen beobachtet man Hyphenanschwellungen.

Trigonella coerulea (L.) Ser.

Ein dhnliches Bild wie bei 7. calliceras bietet die
Pathogenese auch bei T'. coerulea. Das Pilzwachstum
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ist ,,ungehemmt®. In den befallenen Zellen sind Plas-
makoagulationen und Braunfidrbungen zu sehen.

Trigonella corniculata L.

In weiten Bereichen des Gewebes wichst der Er-
reger ,,ungehemmt”™. Die Palisadenzellen reagieren
auf den Pilzbefall empfindlicher und schneller als die
Epidermiszellen mit Plasmazusammenballungen und
intensiver Verbrdunung. In den Interzellularen des
Mesophylls kommt es zur Ablagerung einer braunen
Substanz, deren Herkunft und Zusammensetzung
unbekannt sind.

Trigonella cretica (L.) Boiss.

Sehr starke plasmatische Abwehrkrifte verhindern
das Eindringen von Pseudopeziza wmeliloti in die
Blitter von 7. cretica, indem die Keimhyphen ihr
Wachstum einstellen und absterben. Die Zellen er-
leiden keine sichtbaren Verinderungen.

Trigonella foenum-graecum L.

T. foenum-graecum hat geringe Abwehrkrifte, was
sich in einem ,,ungehemmten’ Wachstum des Er-
regers duBert. Wie bei 7. corniculata werden die
Palisadenzellen schneller abgetdtet. Bei der ssp. culta
ist die Abwehr etwas stdrker ausgebildet und vermag
die Fruktifikation des Parasiten zu verhindern.

Tabelle 2 gibt eine Ubersicht iiber die Abwehr-
reaktionen der Melilotus- und Trigonella-Arten gegen
Pseudopeziza meliloti.

Der Zichter

von JoNES (1919) und CUNNINGHAM (1928) beschrie-
ben. Wie P. medicaginis bei Medicago sativa (SCHMIE-
DEXNECHT 1959), dringt P. trifolit bei T, pratense
durch die Epidermis ein und breitet sich intrazellular
im Gewebe aus. An den Zellwanddurchbriichen ver-
dicken sich die Hyphen. Die befallenen Zellen firben
sich braun, ihr Inhalt ballt sich klumpig zusammen.

Bei der Infektion von T. pratemse mit der f. sp.
trifolii vepentis verhindert eine starke plasmatische
Reaktion das Eindringen des Erregers. Der Inhalt
der Epidermiszellen granuliert,

Trifolium repens L.

Bei T. repens verhindert eine starke plasmatische
Abwehrreaktion das Eindringen der f. sp. #rifolis
pratensis. Die von den Sporen oder ihren Keim-
schliuchen beriihrten Epidermiszellen verbriunen
und nekrotisieren.

Erfolgt die Infektion mit der {. sp. trifolii repentis,
dann dringen die Keimschlduche in die Epidermis ein
und durchwachsen die Epidermis- und Palisaden-
zellen, ohne sich in diesen auszubreiten. Erst im
Schwammparenchym wichst der Erreger ,,unge-
hemmt®. Die befallenen Zellen nekrotisieren, indem
sich ihr Inhalt flockig bis klumpig zusammenballt.

Trifolium alexandrinum L.

Die plasmatische Abwehrkraft ist bei T. alexan-
drinwm gut ausgeprigt. Wahrend die f. sp. #rifoldi

Tabelle 2. Abwehrreaktionen verschiedener Melilotus- und Tvigonella-Avien gegen Pseudopeziza meliloti,

normergisch hyperergisch
Wirtspflanze Plasmatische Wandver- Nekrogene Gummése Abwehrerfolg
Abwehrreaktion dickung Abwehrreaktion Demarkation
Melilotus
albus Medik. schwach fehlt vorhanden fehlt keine Abwehr
indicus AllL schwach fehlt im Palisadenge- fehlt keine Abwehr
webe vorhanden
italicus Lam. schwach fehlt Koagulation fehlt keine Abwehr
des Plasmas )
messanensis (L.) All. deutlich fehlt vorhanden fehlt keine Abwehr
officinalis Lam. em. Thuill. | deutlich fehlt Koagulation fehlt keine Abwehr
des Plasmas
sulcatus Dest. schwach fehlt vorhanden, be- fehlt keine Abwehr
» sonders deutlich
im Palisaden-
gewebe i )
wolgicus Poir. mittelmaBig fehlt Zusammen- fehlt Fruktifikation
ballungen wird verhindert
Trigonella ]
callicevas Fisch, schwach fehlt Koagulation des fehlt keine Abwehr
Plasmas, haupt-
sdchlich im
Palisadengewebe
coevulea (L.) Ser. schwach fehlt vorhanden fehlt keine Abwehr
corniculata L. schwach .1 fehlt im Palisadenge- Ablagerungen | keine Abwehr
webe vorhanden. ‘| . in den Inter-
| zellularen des
' C Mesophylls o )
cretica (L.) Boiss. sehr stark Eindringen wird
verhindert
foenum-graecum L. schwach | fehlt vorhanden fehlt keine Abwehr
foenum-graecum L., ssp. mittelmdBig \ fehlt -vorhanden fehlt Fruktifikation
culta (Alef.) Gams wird verhindert

Die Pathogenese bei verschiedenen
Trifolium~Arten nach Infektion
mit Pseudopeziza trifolii (Biv.-Bern.) Fuck.

Trifolinwm pratense L.

Der Infektionsverlauf bei der Kombination T'. pra-
tense|P. trifolii f. sp. trifolii pratensis wurde bereits

repentis nicht einzudringen vermag, gelingt dies zwar
der . sp. trifolii pratensis, die sich aber nur gering-
fiigig und mit wenigen Hyphen im Mesophyll aus-
breiten kann. Unmittelbar an der Infektionsstelle
lysieren die Zellen des Mesophylls, wahrend die weiter
entfernt liegenden mit grob granuliertem Inhalt
nekrotisieren.
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Trifolium apertum Bobr.

Diese Art zeichnet sich ebenfalls durch gute plas-
matische Abwehrkrifte aus. Beide formae speciales
kénnen nur schwer eindringen und sich nur sehr
geringfiigig im Gewebe ausbreiten. Die Zellen am
Infektionsort werden stark nekrotisch, ihr Inhalt
koaguliert granuldr, flockig oder klumpig, einige
Zellen lysieren und die GefdBe verbrdunen. Die In-
fektion kommt sehr bald zum Stillstand.

Trifolivm arvense L.

T. arvense setzt Infektionen eine plasmatische Ab-
wehr entgegen, die bei der f. sp. frifolii repentis aus-
reicht, um das Eindringen zu verhindern. Aullerdem
ist diese Art zu einer heftigen nekrogenen Reaktion
befihigt, die die Zellinhalte im Infektionsbereich
klumpig zusammenballen und verbrdunen 1aBt. Die
Hyphen der f. sp. trifolii pratensis sind oft in diese
klumpigen Degenerationsprodukte eingeschlossen.
Die Interzellularen enthalten ebenfalls eine braune
Substanz fraglicher Herkunft. Die Zellwinde sind
zum Teil braun infiltriert.

Nach Durchbrechung dieser Abwehr kann sich die
f. sp. trifolii pratensis eine gewisse Strecke ,,unge-
hemmt® ausbreiten und normal fruktifizieren.

Tm'folz'um campestre Schreber

Zu starken plasmatischen Reaktionen ist auch
T. campestre betdhigt. Sporen der f. sp. #rifolii pra-
tensis konnen zwar keimen, aber nicht in den Wirt
eindringen. Trotzdem werden die Palisadenzellen
nekrotisch. Der f. sp. #rifolii repentis gelingt es, in das
Gewebe einzudringen, sie stirbt aber im stark ne-
krotischen Mesophyll ab.

Trifolium dubium Sibth,

Ebenfalls bei 7. dubium findet man starke plas-
matische Abwehrreaktionen, die die f. sp. #ifolis
pratensis am Eindringen véllig und die f. sp. trifolii
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repentis stark hindern. Gleich kréftig ist die nekro-
gene Reaktion. Die betroffenen Zellen sind tief dun-
kelbraun verfirbt, ihr Inhalt ist granuliert, zum Teil

- auch flockig.

Trifolium fragiferum L.

Bei T. jragiferum wird das Eindringen der f. sp.
trifolti pratensis durch eine plasmatische Abwehr-
reaktion verhindert oder erschwert. Nekrogene Reak-
tionen findet man hauptsichlich in den Palisaden-
zellen. Die f. sp. trifolit repentss wird viel schwicher
abgewehrt, sie kann sich durch viele Zellen hinweg
geradlinig ausbreiten und erst spdter flocken deren
Inhalte aus. Fruktifikationen des Erregers finden
nicht statt.

Trifolium hybridum L.

Beide formae speciales dringen mit kurzen knorri-
gen Hyphen in die Epidermis ein und kénnen sich
ein bis zwei Zellen weit darin ausbreiten, werden aber
durch plasmatische Abwehr am weiteren Vordringen
gehindert. Beim DurchstoBen der Zellwinde schwel-
len die Hyphen stark an. Ringférmig um die In-
fektionsstelle sowie unter dieser liegt eine Barriere
aus braunen, nekrotischen Zellen.

Trifolsum incarnatum 1.

Die 1. sp. #ifolii pratensis nimmt in diesem Wirt
einen ,,ungehemmten Entwicklungsverlauf. Das
Plasma der befallenen Zellen koaguliert flockig.
Stark gehemmt wird dagegen die f. sp. trifolii repentis,
die sich nur in sehr wenigen Zellen ausbreiten kann.
Neben den befallenen Zellen werden auch die benach-
barten, unbefallenen Zellen nekrotisch, wenn die In-
fektion mit dieser forma specialis erfolgte.

Trifolivm medium L.

Eine gute plasmatische Abwehr, die mit einer ne-
krogenen Reaktion gekoppelt ist, findet man bei
T. medium. Die f. sp. trifolii vepentis vermag nur in
geringem MaBe einzudringen (Abb.za). Die Keim-

Abb. z. Plasmatische und nekrogene Abwehrreaktionen bei verschiedenen Wirt/Parasit-Kombinationen. a) Trifolium medium/|Pseudopesiza trifolii f. sp. trifolii
repentis; b) T'. pannonicum| P. trifolii f.sp. trifolitvepentis; ¢) T. resupinatum var. typicum| P. trifolii f.sp. trifolis pratensis.
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hyphen durchstoBen die Epidermis auf kiirzestem
Wege, gelangen in die Palisadenzellen, werden dort
aber durch eine Nekrose abgewehrt, wobei mehr
Zellen nekrotisieren als infiziert oder von den Hyphen
berithrt wurden. Die Hyphenspitzen sind oft von
koaguliertem Plasma umgeben. Die f. sp. #rifolis
- pratensis vermag sich nur geringfiigig weiter auszu-
breiten.

Trifolium montanum L.

Wihrend das Eindringen der {. sp. trifolii pratensis
verhindert wird, gelingt es der f. sp. frifolis rvepentis,
sich im Gewebe dieses Wirtes auszubreiten. Die
befallenen Zellen nekrotisieren; wobei die Palisaden-
zellen besonders heftig reagieren. An der Infektions-
stelle lysiert das Mesophyll. Die GefdBe sind fiber den
Infektionsbereich hinaus verbriaunt.

Trifolium pannonicum L.

Sehr stark sind plasmatische und nekrogene Ab-
wehrreaktionen bei T'. pannonicum gegen die f. sp.
trifolit vepentis, durch die die Sporenkeimung ver-
hindert und unter den Stellen, die von den Sporen
berithrt werden, das Palisadengewebe nekrotisiert
wird (Abb. 2zb). Die f. sp. #rifolic pratensis vermag
diese Abwehr zu brechen und auf dem Wirt normal
zu fruktifizieren.

Trifolium resupinatum L.

Wird die var. majus mit der I. sp. #rifolii pratensis .

infiziert, dann verhindert eine starke plasmatische
Abwehrreaktion das Eindringen des Erregers. Die
f. sp. trifolis repentis kann dagegen nicht am Ein-
dringen und Wachstum im Wirt gehindert werden,
doch deuten die knorrigen Hyphen in den Wirtszellen
darauf hin, daB auch dieser forma specialis Abwehr-
krifte entgegengesetzt werden. Die befallenen Zellen
sterben ab, ihr Inhalt verklumpt. Wird die var.
typicum mit der {. sp. trifolii pratensis infiziert, dann
kann das Eindringen zwar nicht verhindert werden,
doch werden die Infektionshyphen durch eine nekro-
gene Reaktion abgestoppt. Um den Infektionsbereich
entsteht eine ringférmige Barriere nekrotischer Zellen
(Abb. 2c). Der f. sp. trifolii repentis gelingt eine etwas
weitere Ausbreitung. .

Trifolium rubens L.

Auch T. rubens hat plasmatische Abwehrkrifte,

die die Keimung der Sporen der {. sp. trifolii repentis

- bzw. cine Ausbreitung und Fruktifikation der f. sp.

trifolii. pratensis verhindern. Der Zellinhalt im In-
fektionsbereich wird milchig triib.

Trifolium striatum L.

Bei 7. striatum kann die plasmatische Abwehr-
reaktion ebenfalls gut beobachtet werden. Die Spo-
renkeimung der f. sp. trifolit repentis wird in den
meisten Fillen verhindert, wenn die Sporen den Epi-
dermiszellen direkt aufliegen. An den Trichomen
hingende Sporen keimen dagegen normal aus.! In
den wenigen beobachteten Fillen, in denen eine Kei-
mung und sogar ein Eindringen erfolgten, koagulierte

1 Hiermit kann der Einwand, daB das bei mehreren
Parasit/Wirt-Kombinationen beobachtete Ausbleiben der
Sporenkeimung keine plasmatische. Abwehr, sondern
lediglich eine Folge von Reizmangel sei, leicht entkriftet
werden.

Der Ziichter

das Plasma der Epidermiszellen granuldr bis flockig,
das der Mesophyllzellen klumpig. Eine Ausbreitung
des Mycels im Wirt erfolgte nicht.

Die {. sp. trifolit pratensis dringt hiufiger ein, kann
sich aber infolge der nekrogenen Abwehr im Wirt
kaum ausbreiten.

Die Abwehrreaktionen der Trifolium-Arten gegen
Pseudopeziza trifolii sind in Tabelle 3 zusammen-
gestellt.

Die stoffliche Grundlage der Abwehrreaktionen
gegen Pseudopeziza-Arten

Die Untersuchung der verschiedenen Parasit/Wirt-
Kombinationen hat normergische und hyperergische
Reaktionen erkennen lassen. Je nach Stirke der
Einzelreaktionen und ihrer Kombination ergibt sich
ein unterschiedlicher Verlauf der Pathogenese. Bei
den Arten der Gattung Medicago werden die Haupt-
reaktionen, plasmatische und nekrogene Abwehr,
durch Wandverdickung und gummése Demarkation
unterstiitzt. Bei den Gattungen Melilotus, Trigo-
nella und Trifolium fehlen die Anlagen zur Wand-
verdickung und gumméosen Demarkation. Nur bei
Trifolium arvense finden sich geringe Anzeichen einer
Infiltration der Zellwinde mit gummdsen Substanzen.
Hierher sind evtl. auch die braunen Ablagerungen zu
rechnen, die sich bei den Arten T7ifolium arvense und
Trigonella corniculata in den Interzellularriumen des
Infektionsbereiches finden. Dagegen ist in der Gat-
tung Trifolium die nekrogene Abwehrreaktion stark

‘ausgeprigt. Die nekrotischen Zellen bilden oft eine

ringférmige Barriere um den Infektionsbereich, die
sicher die gleiche Funktion wie eine gummose Demar-
kation auszuiiben vermag. In vielen Fillen lysiert
der Pilz die Zellen innerhalb der nekrotischen De-
markation. Da eine Nekrose fiir Pseudopeziza-Arten
als fakultative Parasiten noch nicht gleichbedeutend
mit dem Entzug der Lebensgrundlagen ist, 1aBt sich
der Erfolg einer nekrogenen Abwehr nur erkldren,
wenn der Zelltod des Wirtes mit dem Ausscheiden
oder Freiwerden von toxischen Stoffwechsel- ‘oder
Zerfallsprodukten einhergeht. Auch die plasmatische
Abwehr, besonders die Verhinderung der Sporen-
keimung, 148t sich nur durch Hemmstoffe erkléren,
die durch die Cuticula hindurch diffundieren und un-
mittelbar auf die Sporen wirken. Derartige Stoffe,
die MULLER und BORGER (1940) mit dem Namen
,,Phytoalexine’’ belegten, konnten bereits bei ver-
schiedenen Pflanzen nachgewiesen werden (MULLER
und BORGER 1940; MULLER 1956, 1938; CRUICK-
sHANK und PERRIN 1960; AKAZAWA 1960; UEHARA
1960). Dem Nachweis von Phytoalexinen beim Zu-
standekommen der Abwehrreaktionen gegen Pseudo-
peziza-Arten diente folgender orientierender Versuch.

Versuchsobjekte waren Medicago lupulina und
Pseudopeziza medicaginis f. sp. medicaginis sativae,
da Dbei dieser Kombination eine sehr kriftige Abwehr
zu beobachten ist (SCHMIEDEENECHT 1050). Junge
Bliatter von M. lupulina wurden in feuchten Kam-
mern auf Filtrierpapier ausgelegt und zum Teil durch
dariiber im Deckel angebrachte Apothecien der f. sp.
medicaginis salivae infiziert. Etwa um g.00 Uhr vor-.
mittags nach Beendigung der Sporenausschiittung
(SCHMIEDERNECHT 1963) wurde das Infektions-
material entfernt und auf jedes Fiederbldttchen ein
Tropfen dest. Wasser, dem eine Spur eines Deter-
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gens! zugesetzt war, gegeben. Nach 48 Stunden wur-
den die Tropfen mit der Pipette aufgenommen, die-
jenigen, die von den infizierten Blittern stammten,
mit 6000 U/min zentrifugiert und in Uhrglischen
gefiillt. Die Uhrgliaschen wurden mit Deckeln ver-
schlossen, an denen Apothecien der gleichen forma
specialis angebracht waren. Nach abermals 24 Stun-
den wurde mikroskopisch untersucht.

Die Sporen, die in Trépfchen eingesit wurden, die
von infizierten Blittern stammten, waren ungekeimt
und zeigten z.T. Plasmoptyse-Erscheinungen,wihrend
diejenigen, die in Tropfchen eingebracht wurden, die
von Kontrollblittern stammten, normal keimten.
Hieraus 148t sich auf das Vorhandensein eines Stoffes
schlieffen, der nach seiner Wirkung den Phytoalexi-
nen zugeordnet werden muB. Da sich bei der ange-
wandten Versuchsanordnung Bakterieninfektionen
nicht vermeiden lassen, auch wenn die Blidtter vorher
schonend desinfiziert und griindlich gespiilt werden,
ist dasErgebnis nicht einwandfrei gesichert, da immer-
hin die Moglichkeit besteht, daB der fragliche Stoff

ein Ausscheidungsprodukt der Fremdorganismen ist, -

obwohl die Reaktion niemals bei der Kontrolle beob-
achtet wurde, sondern stets nur bei den vorinfizierten
Blittern.

Besprechung der Ergebnisse

Die Untersuchung der Pathogenese bei den ver-
schiedenen Leguminosen-Arten hat gezeigt, daB eine
aktive Auseinandersetzung zwischen Parasit und
Wirt erfolgt, deren Ergebnis in vielen Fillen eine
erfolgreiche Abwehr des Pilzes ist. Eine aktive Aus-
einandersetzung mit anderen lebenden Systemen ist
eine stammesgeschichtlich alte Notwendigkeit jeg-
licher Lebewesen, die einen wichtigen Teil des Stoff-
wechsels beansprucht. Diese Fahigkeit der Zellen,
auf Einwirkungen von anderen lebenden Systemen
so zu reagieren, dafBl ihre Existenz erhalten bleibt,
wird deshalb neben Stoffwechsel, Formwechsel und
Reizbarkeit von LINSKENS (1957) zur Charakteri-
sierung des Lebens hinzugezogen.

Es ist daher nicht verwunderlich, wenn das Proto~
plasma als Triger des Lebens bestimmte Abwehr-
funktionen selbst {ibernimmt. Solche plasmatischen
Abwehrreaktionen duBern sich in einer Hemmung
des Infektes, ohne daf eine sichtbare Ursache fest-
zustellen ist, Strenggenommen ist die Bezeichnung
. plasmatische” Abwehrreaktion irrefithrend, da wir
annehmen miissen, daB auch alle anderen Reaktionen
ebenfalls vom Plasma gesteuert werden. Der Unter-
schied besteht darin, daB in den anderen Féllen das
Plasma sichtbare Neubildungen (Trennungsgewebe,
gummiartige Substanzen, Zellwandsubstanzen) ver-
anlaft, die dann die Abwehrfunktion iibernehmen,
die ,,plasmatische” Abwehr dagegen ohne sichtbare
Anzeichen direkt vom Plasma gesteuert wird.

Von der Wirkungsweise der plasmatischen Ab-
wehrreaktionen wissen wir heute noch recht wenig,
aber alle Erscheinungen deuten darauf hin, daBl es
sich um eine biochemisch bedingte Abwehrreaktion
bandelt, die in manchen Fillen sogar durch die Cuti-
cula hindurch nach aufen wirkt und die Sporenkei-
mung verhindert. Einen derartigen Stoff (Orchinol:

1 Solvit-Neu (fliissiges Netzmittel der Gebr. Borchert-
AG, Goslar). Dieses Mittel war vorher auf seine Unschid-
lichkeit dem Pilz gegeniiber gepriift worden.

Der Zuchter

Cy¢H1605) konnten Borrer, CoORRODI, GAUMANN,
HARDEGGER, KERN und WINTERHALTER-WILD (1957)
aus infizierten Orchideenknollen isolieren und che-
misch definieren.

Auch die nekrogene Abwehr fakultativer Parasiten
148t sich nur erkldren, wenn mit dem Zelltod ein Aus-
scheiden von toxischen Stoffwechsel- und Zerfalls-
produkten einhergeht. Derartige Stoffe haben MU~
LER und BORGER (1940) erstmalig bei Kartoffeln, die
gegen bestimmte Rassen der Phytophthora infestans
(Mont.) de By. resistent waren, vermutet und Phyto-
alexine genannt. Sie wurden inzwischen bei verschie-
denen Wirtspflanzen gefunden (Hrura 1943, Con-
poN und Kué 1960, CRUICKSHANK und PERRIN 1960)
und z. T. auch in threr chemischen Struktur aufge-
klart (u. a. Pisatin: C;;H;,0,; PERRIN und BOTTOMLEY
1961). Phytoalexine entstehen nur beim Zusammen-
treffen von Parasit und Wirt, sie sind unspezifisch
und téten in hoheren Konzentrationen auch die
Wirtszelle selbst, von der sie gebildet werden. Damit
scheint der Unterschied zwischen plasmatischer und
nekrogener Abwehrreaktion bzw. der Unterschied in
der Wirkung des Orchinols und der Phytoalexine nur
quantitativer Natur zu sein. Spezifisch dagegen ist
die Vertriglichkeit bzw. Empfindlichkeit der ver-
schiedenen Erreger und ihrer formae speciales fiir die
Phytoalexine.

Fiir Medicago lupulina konnte das Vorkommen von
Phytoalexinen wahrscheinlich gemacht werden, wenn
auch der endgiltige Beweis noch aussteht. Viele der
becobachteten Abwehrreaktionen der untersuchten
Medicago-, Melilotus-, Trigonella- und Trifolium-
Arten lassen sich ebenfalls mit Hilfe der Phyto-
alexintheorie gut erkliren. Zum Beispiel kann die
Abb. 2b (Trifoliwm pannonicum|Pseudopeziza tri-
Jolit 1. sp. trifolii repeniis) so gedeutet werden, daf
in der Epidermiszelie, die vom Sporenpaar getroffen
wurde, ein Phytoalexin gebildet wird, das einerseits
die Sporen am Keimen hindert, zum anderen aber
die empfindlichen Palisadenzellen abtéotet.

Neben plasmatischen und nekrogenen Abwehr-
reaktionen ist, wie vorliegende Untersuchungen zei-
gen, die Gattung Medicago auch zu Wandverdickun-
gen und gummoser Demarkation befdhigt, wihrend
die Abwehr bei den tibrigen Wirtsgattungen auf plas-
matische und nekrogene Reaktionen beschrinkt
bleibt. In jedem Falle hat der Parasit die plasma-
tische Reaktion zu tiberwinden, die dabei leicht zur
nekrogenen Reaktion umschligt. Wird die plas-
matische Reaktion schnell iiberwunden, kénnen auch
die weiteren Reaktionen nicht voll wirksam werden.
Es ergibt sich somit fiir die Resistenzziichtung gegen
den Klappenschorf die Aufgabe, Formen zu finden
oder zu ziichten, bei denen die plasmatische Abwehr-
reaktion stark ausgeprdgt ist und von anderen Re-
aktionen unterstiitzt wird.

Von Davis (1951 und 1955) ausgefithrte Kreu-
zungen zwischen anfilligen und homozygot resisten-
ten Luzernepflanzen ergaben, daBl die Resistenz wahr-
scheinlich von mehreren Genen bestimmt und domi-
nant vererbt wird. Der Resistenzgrad wurde von der
Witterung beeinfluft, indem bei niederen Tempera-
turen eine gréBere Zahl von Pflanzen befallen waren
als bei hheren. Zu dhnlichen Ergebnissen in bezug
auf die Vererbbarkeit der Resistenz kamen auch
Jonnson (1958) und KARCHI (1959).
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Apawms (1954) sowie ApaMs und SEMENIUK (1958,
1959a und b) befalten sich in einer Reihe von Ar-
beiten mit der Resistenzziichtung gegen den Luzerne-
klappenschorf. Auf Grund ihrer Untersuchungen
iiber die Vererbung der Resistenz bei Familien- und
Individualauslese waren sie in der Lage, den Nutzen
von Selektionen aus diallelen Kreuzungen ziemlich
genau vorauszusagen. Durch Unterteilung von Po-
pulationen konnten sie eine VergroBerung der Gen-

hdufigkeit fiir Klappenschorfresistenz erzielen. Die

Kombinationsziichtung von Luzernesorten, die gegen
Klappenschorf und Bakterienwelke resistent sind,
gelang PEARSON und ELLING (1960). Bei einer quanti-
tativen Analyse der Vererbbarkeit der Klappen-
schorfresistenz fanden CARNABAN, GRAHAM und NEW-
TON (1962) eine Vererbbarkeit dieses Merkmals von
64%. Auch in Europa wird in verschiedenen Lindern
(z. B. in Ungarn) Resistenzziichtung gegen den Lu-
zerneklappenschorf, meist nach der Polycross-Me-
thode, betrieben.

Obwohl es nach bisherigen Erfahrungen nicht aus-
~ sichtslos erscheint, resistente Formen aus der Kultur-
hizerne selbst auszulesen, scheint anch der Weg sinn-
voll zu sein, durch Artkreuzungen zusitzliche Resi-
stenzeigenschaften in die Kulturluzerne einzubauen,
die die plasmatische Abwehrreaktion in ihrer Wirkung
unterstiitzen. Zwar sind Artkreuzungen bei der Lu-
zerne schwierig durchzufithren, doch geben Unter-
suchungen. verschiedener Autoren zu Hoffnung auf
Erfolg AnlaB. So gelang es SCHROCK (1943) und
HEerTzScH (zitiert nach MYERs und RUDORF, 1959),
Medicago varia @ mit M. lupulina 3§ zu kreuzen und
F-Pflanzen zu erhalten. LEsINS (1956) und OLDE-
MEYER (1956) hatten durch Polyploidisierung nach
Colchicinbehandlung die meist 16chromosomigen
Wildarten der 3zchromosomigen Kulturluzerne an-
geglichen und dadurch bei einer Reihe von Kombi-
nationen lebensfihige Bastarde erhalten. Die mog-
lichen Ursachen fiir das Nichtzustandekommen reifer
Bastardembryonen bei gewissen Medicago-Artkreu-
zungen diskutierten FRIDRIKSON und BorToN (1963).

Bei den tibrigen Futterleguminosen muf} die Resi-
stenz von plasmatischen und nekrogenen Abweht-
reaktionen allein getragen werden. Da der Klappen-
schorf des Rot- und WeiBklees wirtschaftlich weniger
bedeutend ist, wurden bisher noch keine Versuche
unternommen, fiir diese Krankheit resistente Formen
auszulesen. Es sind auch noch keine sicheren Unter-
schiede in der Widerstandsfihigkeit gegen diese Para-
siten beobachtet worden. Zwar wurden in Anbau-
versuchen von mittelschwedischen Rotkleesorten in
Siidschweden einige dieser Sorten frither und stirker
befallen als stidschwedische Sorten. Es konnte aber
nicht geklirt werden, ob der Grund fiir diesen Befalls-
unterschied im verschiedenen Resistenzgrad liegt
oder in physiologischen, mit dem Entwicklungs-
rhythmus zusammenhingenden Verinderungen (Ju-
LEN 1959). Ebenfallsist bisher nichts iiber Resistenz-
unterschiede bei Stein- und Schabziegerklee bekannt.

Wie bei der Luzerne, scheint es auch bei den 7T7i-
Jolium-Arten sinnvoll zu sein, durch Artkreuzungen
resistente Formen zu schaffen. Doch waren bisher
derartige Kreuzungen bei T7ifolium-Arten noch sel-
tener erfolgreich als bei Medicago-Arten. Evaxs
(1962a und b) hat einige Ursachen hierfiir aufklaren
konnen. Die Technik der Embryonenkultur, mit der
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es KEIM (1953a und b) gelang, Hybridpflanzen aus
den Kreuzungen T7ifolivm ambiguum X T. hybridum
und 7. repens X T. migrescens zu erhalten, kann hier
méglicherweise weiterhelfen.

Zysammenfassung

Die Pathogenese der Klappenschorfkrankheit und
das Resistenzverhalten von 4 Medicago-, 7 Melilotus-,
6 Trigonella- und 17 Trifolium-Arten bzw, Varietiten
gegen Pseudopeziza medicaginis, P. meliloti und P.
trifolst werden beschrieben. Die Abwehr der Erreger
erfolgt bei allen Wirtspflanzen durch plasmatische
und nekrogene Abwehrreaktionen, zu denen noch
gummb‘se Demarkationen treten kénnen. Beim Zu-
sammentreffen von Parasit und Wirt ist die Bildung
eines Phytoalexins moglich. Die Bedeutung der Ab-
wehrreaktionen der Wirte fiir die Ziichtung resisten-
ter Sorten wird diskutiert.
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» A. Einleitung

bie ziichterische Bearbeitung des Kulturcham-
pignons erfordert andere Methoden als die hoherer
Pflanzen, denn seine cytologische. Struktur, seine
Entwicklung und seine Fortpflanzungsprozesse haben
ihre eigenen GesetzmaBigkeiten. So sind die Kerne
seinér vegetativen Hyphen haploid; aber seine Zellen
Xkonnen eine unterschiedliche Anzahl von Kernen
enthalten (KLIGMAN, 1943). Zudem gibt es gewdhn-
lich zwei Sorten von Kernen in einem Mycel, die aus
einer Basidie stammen, also durch die vorangegangene
Meiosis rekombiniertes Erbgut erhalten haben. Wach-
sen - verschiedene Hyphensysteme in einem gemein-
samen Substrat durcheinander, kann es dariiber-
hinaus auch noch zu Fusionen zwischen genetisch
verschiedenen Individuen kommen (P. v. SENG-
BUscH, unverdffentlicht), so dafi am-Ende ein recht
kompliziert aufgebautes Kerngemisch entsteht. Als
Folgen einer solchen Konstitution sind Kernaus-
tausch, Kernentmischung sowie auch Interaktionen
zwischen-den einzelnen Kernsorten anzunehmen.

Die meisten Champignonziichter arbeiten mit Viel-
sporkulturen, d. h. sie sden viele Sporen gemeinsam
aus und ziehen das Mycel gemeinsam heran. Auf
diese Weise ist es méglich, ein passendes Gemisch
giinstiger Komponenten herzustellen und vegetativ
zu vermehren. Die Qualitit dieses Gemisches hingt
aber genauso von Zufilligkeiten ab wie die Qualitét
eines Saatgutes, das von frei abgeblithten Pflanzen
eines Fremdbefruchters, z. B. Roggen, gewonnen
wurde. Vielsporkulturen haben auBerdem noch den

Nachteil, daB besonders wertvolle Typen leicht durch
weniger wertvolle, aber schneller wachsende Typen
verdringt werden kdénnen.

Deshalb beginnen manche Champignonziichter
ihre Arbeit mit der getrennten Aussaat einzelner
Sporen. Da die Sporen von Agaricus bisporus aus
der Basidie zwei Kerne mitbekommen, bringen auch
Einsporkulturen normale Fruchtkérper hervor (Lam-
BERT, 1029). Die brauchbarsten Einsporkulturen
werden ausgelesen und vegetativ vermehrt.

Aber auch der ziichterische Erfolg der Einsporkul-
turmethode ist begrenzt. Eine Einsporkultur ent-
spricht etwa einer Inzuchtlinie bei héheren Pflanzen.
Bei dieser Methode geht demnach genetisches Mate-
rial verloren, und es fehlt der stimulierende Effekt,
der durch die Kombination verschiedener Stimme
erzeugt wird. AuBerdem enthélt eine Inzuchtlinie
nur selten alle erwiinschten Eigenschaften zugleich,
so daB es erstrebenswert erscheint, auch beim Cham-
pignon Kombinationsziichtung zu betreiben.

Bisher ist aber nicht bekannt, ob man Stdmme von
Agaricus bisporus untereinander kreuzen kann, denn
der SexualprozeB findet schon in der Basidie statt,
unmittelbar nach Beendigung der Reduktionsteilung,
und die zweikernigen Basidiosporen sind sein Pro-
dukt. Die Hyphen der vegetativen Mycelien haben
jedoch eine starke Neigung zur Fusion. Das Ziel der
vorliegenden Arbeit war es also, festzustellen, ob
man mit Hilfe von Mischkulturen Kerne verschiede-
ner Qualitit aus verschiedenen Mycelien zusammen-
bringen kann, die auch gemeinsam in eine Basidie ein-



