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STELLINGEN

I

De door Remnke en BerrHoLD in 1879 en Kieeaun in 1913 beschreven
vaatparasieten behoren tot één soort gerckend te worden'en wel tot Verticil-

lium albo-atrum Reinke en Berthold.
Dit proefschrift.

II

Schimmels, die in levende planten voorkomen, zonder daarop symptomen
te veroorzaken, behoeven geen parasieten te zijn.
L. K. Tirrany, 1951, Phytopathology 41 : 975.

I

De bewerking of herziening van de verschillende in Saccarpo’s Sylloge
Fungorum opgenomen en omschreven schimmelgeslachten, waarin planten-
parasieten voorkomen, is voor de phytopathologie van groot belang.

Iv

De door Biracur vermelde waarnemingen van een geringere aantasting

- L4
van Castanea sativa door Endothia parasitica (Murr.) Anderson and
Anderson, kunnen worden verklaard als gevolg van een grotere resistentie in

het juveniele stadium van de boom.
A. Biracur, 1954. G R. 11i8me Congr,
Union int. Inst. Rech. for. : 643.

v

Dat Kassanis bij het nagaan van de virus-verdeling in tomatenwortels,
gekweekt in vitro, geen virusvrij topgedeelte vond, is te wijten aan de door

hem gebruikte methodiek,
B. Kassanis, 1957. Ann. appl. Biol. 45 : 422.

VI

Rij het opstellen van betrekkingen in het kader van het vruchtbaarheids-
onderzoek van de bodem, wordt nog onvoldoende rekening gehouden met
gevolgen van een veranderd of veranderend biologisch milieu.

Proefschrift G. VAN DEN ENDF, Wageningen 1958



VII

Bij de interpretatie van gegevens uit het physisch zowel als uit het chemisch
grondonderzoek kunnen zeer locale verschillen van overwegend praktische
betekenis blijken.

VI1il

Bij schattingen van de rentabiliteit van kunstmatige beregening dient men
ook rekening te houden met de invloed van de veranderingen van de

physische eigenschappen van de bodem op de bemesting.
F. X. Krein, 1956. Diss. Univ. Bonn.

X

Voor de aanleg van zaadtuinen voor de bosbouw moet het onderzoek naar

zwakkere onderstammen worden voortgezet.
C. Syracu Larsen, 1956. Genetics in silviculture : 58 en 98.

X

De naam Populus canadensis Moench dient de naam P. euramericana

Guinier te vervangen.
B. K. Boowm, 1957. Acta bot. neerl. 6 : 54.
J. PourTET, 1957. Rev. for. frang. 9 : 616.



VOORWOORD

Het verschijnen van dit proefschrift geeft mij de gelegenheid een
woord van erkentelijkheid te richten tot allen, die tot mijn weten-
schappelijke vorming hebben bijgedragen en mij bchulpzaam geweest
zijn bij het tot-stand komen van deze dissertatie.

In de eerste plaats gaan mijn_gedachten uit naar U, Vader, dic
helaas zo plotseling van ons zijt heengegaan. Gij en Moeder stelden
mij in staat een academische opleiding te volgen. Moge het verschijnen
van dit proefschrift U, Moeder, de voldoening schenken die U toe-
komt. Dat Vader nog heeft mogen vernemen, dat het manuscript
naar de drukker ging stemt mij dankbaar; dat hij echter thans niet
aanwezig kan zijn betreur ik ten zeerste.

Hooggeleerde QuANJER, mijn eerste schreden op het gebied van de
phytopathologie werden door U geleid. Aan Uw heldere colleges, prac-
tica en velddemonstraties bewaar ik de aangenaamste herinneringen.

Hooggeleerde WESTERDIK, zecr veel dank ben ik U verschuldigd
voor de warme belangstelling, dic ik steeds van U mocht ondervinden.
Ik beschouw het als een grote eer enige jaren onder Uw leiding met
grote vrijheid te hebben mogen werken.

Hooggeleerde KerrinG, hooggeachte promotor, het stemt mij
dankbaar dat U mij hebt toegestaan een onderwerp op het gebied
van de vaatzickten te bewerken. Uw onvermoeibare en steeds actieve
bemoeienis bij het samenstellen van mijn proefschrift, hebben bij-
gedragen tot het verscherpen van het inzicht in de behandelde materie.
Daarvoor wil ik U in het bijzonder dankzeggen.

Hooggeleerde Oorrt, de wijze waarop U mij steeds bent tegemoet-
getreden, dwingt diep respect bij mij af. Ik ben U dankbaar dat mede
door Uw hulp, Professor Kerling als gastpromotor hier aanwezig
kan zijn.

U, Hooggeleerde SGHUFFELEN F. HeLLinga en DEwsz ben ik zeer
erkenteh_]k voor de heldere colleges en practica, die 1k gedurende
mijn studietijd bij U gevolgd heb.

Met dankbaarheid denk ik terug aan wijlen Professor HOUTZAGER.S
ik ben ervan overtuigd dat de samenwerking, die tijdens zijn leven
met het I.B.O. bestond, onder de leiding van zijn opvolger, U Hoog-
geleerde G. HELLINGA, voortgang zal vinden.

Zeergeleerde Von ARx, veel heb ik van je mogen leren op phyto-
pathologisch-mycologisch gcbled hiervoor ben ik je zeer erkentelijk.
Je toegewijdheid bij het vertalen van het manuscript en de critische
beoordeling ervan zijn mij een ware steun geweest. Deze hulp zal
steeds in mijn hennnermg blijven.

I wish to express my sincerc thanks to Mr. T. R. PEack for reading
and correcting the summary, for his valuable suggcstlons and his
kind hospitality. :
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Weledelgestrenge Mevrouw PosT—Bakker, de gesprekken met U
en Uw bereidheid om het manuscript door te nemen, heb ik zeer
gewaardeerd. Voor Uw hulp ben ik zeer dankbaar.

Met dankbaarheid en vreugde denk ik ook aan de ondervonden
steun en medewerking, die mij altijd vol enthousiasme verleend werd
door de gehele werkgemeenschap op huize ,,Java”, zowel door
collega’s en analysten als door het overige personeel. Moge de onder-
linge samenwerking en vriendschap, die wij bij het organiseren der
feesten tot stand brachten, ook blijvend onze werkgemeenschap
beheersen. o
"~ Tevens gaat mijn dank uit naar staf en personeel van het Cantons-
park. De Heer Muvser dank ik hartelijk voor de prettige samen-
werking, die in de loop der jaren gegroeid is. -

Weledelgestrenge Burcer, moge ik U hierbij niet alleen in Uw
functiec maar ook als persoon hartelijk danken voor hetgeen U voor
mij en mijn werk gedaan hebt. Onder Uw bekwame leiding groeide
de Staatskwekerij Drakenburg; waarvan wij een dankbaar gebruik
maken. - '

Ook de Heer Bikker, betuig ik gaarne mijn erkentelijkheid voor
de prettige samenwerking, alsook voor de nuttige practische wenken,
die ik van hem mocht ontvangen.

De Weledelgeboren Heer Keurs ben ik zeer dankbaar voor de
wiskundige verwerking van de sporenmetingen. '

Voor het klaarmaken van het manuscript ben ik JANNIE VAN DER
WEIDE zeer erkentelijk, alsook de Heer Fuik van het Hugo de Vries
Laboratorium te Amsterdam, die voor het persklaar maken van de
tekeningen zorgde.- ' '

Gaarne vermeld ik ook jullie BeExkeriNGg, Frieswhr, Krirauis,
Konmegs, PuNT en Sassen voor de hulp bij onderdelen van dit werk.

Veel en velerlel was de steun, welke ik bij de bewerking van dit
proefschrift mocht ontvangen. Hen allen, die hierbij betrokken waren,
zeg ik ‘hartelijk dank voor hun hulp. '

- Ik wil echter nog mijn persoonlijke dank overbréngen aan de
Heren NIEUWKASTEEL en VAN DER STEEG. Gij beiden hebt voor mij
door Uw ervaring en Uw grote practische kennis veel betekend.

GER, op jouw grote belangstelling en medeleven tijdens het gehele
onderzock en het klaarmaken van dit proefschrift heb ik gesteund,
hieraan zal ik steeds met grote dankbaarheid en waardering terug-
denken. Mogen het geluk ‘en de sfeer in ons gezin, die jij toch in
sterke mate bepaalt, altijd zo blijven. '

Tot slot wil ik op deze plaats het Bestuur van de Stichting ,,Willie

Commelin Scholten”, dat mij in haar laboratori iihei
verleent, hartelijk dar’1ken. ! _ : onam gastvrl‘]h.cld



SAMENVATTING

1. MORPHOLOGIE

De voor planten pathogene Vertict/lium-stammen zijn in de literatuur
voornamelijk beschreven onder de namen V. albo-atrum Reinke et
Berthold en V. dahlize Klebahn. Het soortsverschil zou berusten op
het voorkomen van donkerée gebundelde hyphen in V. albo-atrum en
van microsclerotien in V. daffiae (mscl-type). In laterc jaren werden
ook Verticillium-stammen, die in reincultuur losse donkere mycelium-
draden vormen, tot de soort V. albo-atrum gerekend (d.m.-type).

In dit onderzoek werd bij een groot aantal Verticillium-stammen
nagegaan of hier inderdaad sprake 1s van twee soorten. Daarbij werd
behalve aan de morpholegie aandacht besteed aan physiologische
eigenschappen o.a. toxinevorming en pathogeniteit, :

Van 70 stammen, geisoleerd uit verschillende waardplanten en
afkomstig van vele plaatsen in Nederland, werd bij slechts twee
stammen het donkere gebundelde mycelium aangetroffen, zoals dit
door Reinke en BErTHOLD (1879) voor V. albe-atrum beschreven werd.
Bij het ouder worden der reincultures trad bij de individucle cellen
der bundels knopvorming op, waardoor de bundels overgingen in
losliggende trosvormige lichaampijes, die niet van microsclerotien te
onderscheiden waren. Deze stammen zou men nu tot V. dahlice
moeten rekenen. Zij zouden dus van de ene ,soort” in de andere
zijn overgegaan. : :

Vervolgens werd aandacht besteed aan de Verticillium-stammen met
donkere losse myceliumdraden, het d.m.-type; deze werden vergeleken
met stammen van het mscl-type. De afmetingen der sporen van beide
typen bieken geen goede basis voor de onderscheiding van twee -
soorten te zijn. Wel vertoonden de sporenafmetingen van verschillende
stammen onderling significante verschillen, doch deze bleken niet te
correleren met het voorkomen van micresclerotien of donkere losse
hyphen in de onderzochte cultures. Ock op grond van de vorm der
sporen waren de beide typen niet te onderscheiden. . .

Deze bevindingen zijn in overeenstemming met die -van PrRESLEY
(1941), die uit een éénsporecultuur saltanten van beide typen ver-
kreeg. Op morphologische gronden kunnen de twee soorten dus niet
gehandhaafd worden en daar de naam V. albo-atrum Reinke et
Berthold prioriteit heeft, zullen alle hier onderzochte stammen tot

deze soort gerekend moeten worden.

2. PHYSIOLOGISCHE EIGENSCHAPPEN
a. De invloed van de temperatuur

De wijze waarop de beide typen op hoge temperaturen reageerden
was verschillend. Het d.m.-type stierf in vitro eerder af dan het
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mscl-type bij temperaturen van 35° C en hoger. De optimum- en
maximum-temperatuur voor de groei lagen voor het mscl-type hoger
dan voor het d.m.-type.

Ook bleek ecn stam van het mscl-type Impatiens balsamina-plantjes
nog tot afsterven te kunnen brengen als deze na inoculatie gedurende
20 dagen aan een temperatuur van 35° C werden bloot gesteld. Een
stam van het d.m.-type was bij gelijke behandeling der planten hiertoe

niet meer in staat. Deze stam zal in de plant afgestorven zijn tijdens
het verbljjf bij 35° C.

b.  Vorming van toxinen

Alle onderzochte stammen vormden in vitro toxische stoffen. Bij
tomatenscheuten, die in gefiltreerde cultuurvloeistof werden geplaatst,
verwelkten de bladeren, de bladranden krulden om, de intercostaal-
velden verkleurden, terwijl de stengels verslapten. Ook hebladerde
stengels van Impatiens balsamina, Anfirrkinum majus en Mentha piperita
werden door de toxinen beschadigd. De mate van beschadiging en
de snelheid waarmee deze optrad, werden als maatstaf gebruikt voor
de giftigheid van de gevormde toxinen. Deze bleken stamspecifick
en de giftigheid correleerde niet-met de pathogeniteit noch met de
morphologische typen der onderzochte stammen. '

c. Pathogeniteit

Het binnendringen van de schimmel in de plant geschiedde door
de wortelharen of door de schors van de wortel. Lignitubervorming
werd noch bij lupine noch bij balsamien waargenomen. De schimmel
verspreidde zich in de houtvaten van de plant door groeiend mycelium
en ook.door sporen, die door de transpiratiestroom meegevoerd
werden (Impatiens en Fraxinus). . _

_Sommige stammen, producenten van giftige toxinen, waren weinig
of niet pathogeen. Waarschijnlijk kunnen deze niet of moeilijk in de
plant binnendringen of zich daarin. uitbreiden. Andere stammen,
eveneens in staat tot vorming van giftige toxinen in vitro, konden
wel binnendringen en zich verspreiden in Solanum nigrum en Chrysanthe-
mum leucanthemum, . zonder dat deze onkruiden ziektesympfomen
vertoonden. Deze tolerantic zou verklaard kununen worden uit een
mindere gevoeligheid van de weefsels. van deze planten voor de
toxinen, .

Het sterk uiteenlopende karakter van de stammen, zowel
logisch als in physiologisch opzicht, maakt het onmo
soorten te blijven handhaven. Wel zou men op physiologis
binnen de soort V. alba-a{mm Reinke et Berthold een forma myceliale
en een forma microsclerotiale kunnen onderscheiden, hoewel ook de

grendzen tussen deze [ormae niet scherp getrokken zullen kunnen
worden. , ‘

in morpho-
gelijk twee
che gronden

3. SPECIALISATIE
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Verticillium-stammen onderling wel verschil in pathogeniteit vertoonden.
Er werden echter geen gespecialiseerde stammen gevonden met ecen
nauw waardplantenspectrum. Een uitzondering vormden de -Verti-
cillium-stammen geisoleerd uit tomaten, die voor  tomaat sterker
pathogeen bleken te zijn dan Verticillium-isolaties uit andere planten-
soorten. Bij herisolatic bleck namelijk, dat de laatste stammen zich
veel minder sterk in dec tomaat verspreidden dan de uit tomaat
geisoleerde Verticillium-stammen. Ook in andere proeven bleek de
tomaat een bijzondere plaats als waardplant in te nemen: een Verfi-
cillium-stam atkomstig van Antirrhinum werd na drie passages door
tomaat sterker pathogeen voor deze plant, terwijl de pathogeniteit
ten opzichte van Anthirrhinum niet veranderde. Een Verticillium-stam
afkomstig van tomaat bleef haar pathogeen karakter ten opzichte
van deze plant behouden na- enige passages door Antirrhinum. De
pathogeniteit ten opzichte van Anfirrhinum nam niet toe. Het
schijnt dat de tomaat de pathogeniteit op een nog onbekende wijze
beinvloedt.

4., HET GEDRAG VAN VERTICILLIUM IN DE GROND

" Alleen in gesteriliseerde grond kan Perticillium zich door mycelium-
groei verspreiden. In gestoomde en niet gestoomde grond, waarin
resp. Impatiens- en Anlirrhinum-plantjes, geinoculeerd met Verticillium,
uitgeplant waren, bleck de schimmel alleen op gezonde, later geplante
of op naburige planten over te gaan door contact met dode besmette
worteldelen. De schimmel kon zich blijkbaar alleen op organische
resten handhaven door de competitic met de microflora in de
bodem.

Ock na rechtstreeks inbrengen van Verficillium-inoculum in
gestoomde grond, zonder ander organisch materiaal, kon de schimmel
geen stand houden, waarschijnlijk onder invloed van micro-organis-
men, die in de grond weer tot ontwikkeling kwamen.

Wel verspreidde de schimmel zich in één seizoen door niet
gestoomde grond vanuit de wortels van Antirrhinum-planten, geinocu-
leerd met resp. een Verticillium-stam van het d.m.-type en het msci-
type, naar emge buurplanten, Toen in het volgende voorjaar weer
Antirrhinum-planten uitgezet werden op dezelfde plaatsen kon uit
het aantal zieke planten afgeleid worden, dat de schimmel zich
verder verspreid had dan in het vorige jair. In de volgende twee
jaren werd de proef voortgezet. Het aantal Arfirrhinum-planten, dat
ziek werd, nam in die jaren sterk af. De stam van het d.m.-type was
vier jaar na het begin van de proef niet meer in staat Antirrhinum aan
te tasten, de stam van het mscl-type nog in geringe mate. Qok hier
bleck dat Verticillium meer het karakter heeft van een | soil-invader”
dan van een ,soilinhabitant” (GARRETT, 1944).

5, KIEMING VAN MICROSCLEROTIEN

Uit microsclerotien, die op een agarbodem gebracht waren, ont-
wikkelden zich makkelijk nicuwe kolonies. Waarschijnlijk groeiden
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aanhangende hyphen of tussen de donkere dikwandige cellen gelegen
sporen. uit. Het gelukte wel door desinfectie, uitdroging of bloot
stellen- aan hoge temperatuur deze hyphen en sporen te doden; dan
ontwikkelde de schimmel zich nict meer, In geen geval ontkiemden de
cellen van het microsclerotium zelf. Ook wortelsecreten konden de
dikwandige cellen niet tot verderc ontwikkeling stimuleren. Waar-
schijnlijk zijn de dikwandige cellen te beschouwen als organen met
reservevoedsel, waaruit aanhangende hyphen voedingsstoffen kunnen
betrekken bij opnieuw uitlopen.

6. BestrRpDING

Geinfecteerde dode wortel- en stengelresten kunnen een besmettings-
bron voor omgevende gezonde wortels vormen. Besmet. planten-
materiaal moet dus opgeruimd worden of de omzetting ervan dient
zoveel mogelijk door bodembewerking bevorderd te worden. De
besmettingsgraad van de bodem kan namelijk ook afnemen door de
werking van bodemmicro-organismen. Een goede structuur en een
juiste vruchtwisseling zullen een gunstige invloed op de gezondheids-
toestand van de planten uitoefenen. De besmettingsgraad neemt bij
herhaalde aanplant van eenzelfde vatbaar gewas tot in het tweede
jaar na de besmetting toe. Het is daarom wel nodig het jaar na een
aantasting een gewas aan te planten dat niet vatbaar is voor Verti-
citlium om zodoende opbouw van inoculum te voorkomen. )

Een goede onkruidbestrijding verdient de aandacht, daar verschil-
lende onkruiden de schimmel kunnen herbergen. Soms vertonen zij
geen symptomen en in andere gevallen blijven zij alleen kleiner dan
niet besmette planten. '

Bestrijding met. chemische middelen heeft tot dusver weinig succes
opgeleverd. Het kweken van resistente rassen zal misschien tijdelijk
enig resultaat kunnen opleveren, daar niet alle Verticillium-stammen
even pathogeen voor cen bepaalde waardplant zijn. Men  zal er
echter rekening mee moeten houden, dat een varieteit, resistént op
cen bepaalde plaats, dit niet zal zijn op een andere plaats, omdat
daar andere Verticillium-stammen aanwezig kunnen zijn.
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1. EINLEITUNG

Unter den in den Niederlanden vorkommenden Pflanzenkrank-
heiten spielen dic Gefidss- und Fusskrankheiten cine grosse Rolle.
Eine Ursache von Tracheomykosen ist Verticillium, in der Literatur
bekannt unter den Namen Verticillium albo-atrum Reinke et Berth. und
Verticillium dahliae Klebahn. Diese Pilze sind echte Gefissparasiten,
dic in zahlreichen Pflanzen leben kinnen und vor allem wihrend
den letzten Jahren wiederholt aus Kulturpflanzen isoliert wurden,
von denen sie vorher nicht bekannt waren. Verticillium wird in allen
Teilen des Landes angetroffen und verursacht bei der Zierpflanzen-
zucht wie beim Obst-, Saat- und Landbau einen oft grossen Ausfall,
~ Die Krankeit kommt nicht nur in unserem Lande vor, sondern ist

‘iiber einen grossen Teil der Erde verbreitet. Nur aus tropischen
Gebieten wird sie wenig erwihnt. Thr Umfang und der Ernst wechselt
jahrlich und ist weitgehend von Witterungseinfliissen abhingig.

Um die Beziehungen eines Parasiten zu seiner Wirtspflanze erken-
nen zu koénnen, ist vorerst eine genaue Kenntnis der Morphologie
und der physiologischen Miglichkeiten des Krankheitserregers
notig. Daher wurden an erster Stelle die beiden Verticilliumarten in
morphologischer und physiologischer Hinsicht miteinander ver-
_glichen. Hierzu gehért auch das Studium der toxischen. durch
den Parasiten abgeschiedenen Stoffe. Die bei einer Verticillium-
Krankheit auftretende Welke ist gewshnlich nicht die Folge von
Wassermangel, sondern beruht auf der Wirkung von bestimmten vom
Pilz abgeschiedenen Stoffwechselprodukten,
bic}{;el_:dli?lterssugggﬁsg.en der letzterllj Jahre beschiftigten sicp mit der
heitli%ilen Pilzfrtcn é:;‘ur_lg von bestimmten, morphologisch ein-

- Gewisse Parasiten, z.B. Erpsiphe- oder Colleto-

trichumarten erwicsen sich hierbei als polyphag, wihrend bei anderen

z.B. bei vielen Uredineen und bei Fusariumarten eine Aufspaltung in

zahlreiche, eng an bestimmte Néhrpflanzen gebundene Formen
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vorgenommen werden musste. Bei Verticillium ist noch verhiltnis-
missig wenig ither eine Spezialisierung an gewisse Wirte bekannt;
éfters wird einc weitgehende Gebundenheit an bestimmte Wirtspflan-
zen angenommen, Wohl wissen wir, dass bestimmte Stimme virulenter
sind als andere. Der mehrmals unter natiirlichen Umstinden repro-
duzierte Uebergang eines bestimmten Verticillium-Stammes von
einer Pflanzenart auf eine andere zeigte aber, dass vicle Stimme einen
grosseren Wirtekreis haben. Die Stiarke und der Umfang eines Verti-
cillium-Befalles scheint dagegen weitgehend vom Grade der Boden-
verseuchung und von der Struktur des Bodens abhingig zu sein.

Unter natiirlichen Umstinden kann die Entwicklung von Verti-
cillium im Boden durch die Wirkung von anderen Mikro-Organismen
gehemmt werden. Im Verband hiermit wird auch die Moglichkeit
einer biologischen Bekidmpfung im Boden erértert.

Die vorliegenden Untersuchungen wurden ausgefiihrt, um nach-
zugehen, inwieweit zwischen den beiden Arten morphologische oder
pathologische Unterschiede bestehen und um eine bessere Kenntnis
der Wechselbezichungen der verschiedenen Verticillium-Typen zu
einigen ihrer Wirtspflanzen und itber ihr Verhalten im Boden zu
gewinnen.

IT. BESPRECHUNG DER LITERATUR

1. MORPHOLOGIE UND SYSTEMATIK

ReNkE und BerTHOLD (1879) beschrieben bei der Kartoffel eine
Krankheit, dic durch einen Pilz verursacht wurde. Diesem gaben
sie den Namen Verticillium albo-atrum. Der Pilz besitzt ein Ruhe-
stadium, das sie “Dauermycel” nannten. Dieses besteht aus dunklen
Hyphen, die biindelweise beieinander liegen und bei welchen die
einzelnen Fiden in keiner Weise seitlich miteinander in Verbindung
stehen. KrepauN (1913) beschrieb bei Dahlia, Var. Geiselher, eine
Welkekrankheit und nannte deren Ursache Verticillium dahliae. Dieser
Pilz wich morphologisch von der durch RriNke und BerTHOLD (1879)
beschriebenen Veriicillium albo-atrum durch die Bildung von Mikroskle-
rotien ab. Diese Autoren sprachen nicht von Mikrosklerotien, aber
von Dauermycelien, die, nach der Beschreibung und den Abbildungen
beurteilt, von den durch KrLepanx (1913) beschriebenen Mikrosklero-
tien abwichen, Ferner wies KLEBAHN (1913) auf einen Unterschied in
der Linge der Konidientriger hin. Bei dem durch RrInke und
Berraorp (1879) beschriebcnen Pilz. waren diese unten dunkel
gefirbt, wihrend sic bei Verticillium dahliae farblos sein sollten. Nach
spiteren Autoren wic WOLLENWEBER (1930}, Ruporra (1931) und
Prespey {(1941) sollen sich die beiden Arten nicht unterscheiden lassen.

Isaac (1949) beschrieb einen anderen Verficillium-Typus mit
dunklen; aber einzeln verlaufenden Hyphen, die im_hellen Mycel
verteilt lagen. Nach drei Wochen Wachstum auf Pflaumen-und
Kirschenagar in Petrischalen fand er bei diesem Typus Hyphen-
kniuel, dic jedoch aus einzelnen, durcheinander gewachsenen Fiden
bestanden und nicht zur Sprossung iibergingen. Sie wurden vor allem
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angetroffen, wenn mehr als eine Kolonie des Pilzes auf denselben
Agarboden geimpft worden war. Tsaac stellte vor, fiir diesen Typus
den Namen V. albo-atrum zu gébrauchen und den Namen V. dahliae
fur Mikrosklerotien bildende Typen zu reservieren. Gegen diesen
Vorschlag bestehen jedoch einige Beschwerden: Das Auftreten von
zwei verschiedenen Ruhestadien, nimlich von Mikrosklerotien und
von dunklen, nicht gebiindelten Hyphen wurde von KEYwWORTH
(1952), von McKeEn (1943) und von LoNerEE (1940} in ein und
derselben Isolierung gefunden. Ferner erhielt PresLEYy (1941) die-
selben Stadien aus Saltanten einer Einsporkultur von Verticitlium, die
er aus einer Chrysanthemum-Pflanze isoliert hatte. In gewissen Fillen
lassen sich daher die beiden Arten auf Grund von morphologischen
Merkmalen nicht unterscheiden. Aus diesermn Grunde sollte die von
Klebahn als V. dahliae beschricbene Art wieder mit V. albo-atrum Reinke
et Berth. vereinigt werden. Dieser Name ist der altere und muss fir
den Pilz gebraucht werden. :

Viele Autoren wie BERKELEY (1928), DoNanDT (1932) und WOLLEN-
wEBER (1930) sprachen tiber weisse und schwarze oder sklerotienreiche
und asklerotiale Stimme. Aus diesen Beschreibungen Ydsst sich nicht
schliessen, mit welchem Typus die betreffenden Autoren gearbeitet
haben, denn die gebrauchten Termen kénnen sowohl zu V. albo-atrum
wie zu V. dahliae passen. ‘ : :

In der Literatur sind ferner einige Chlamydosporen bildende Typen
beschrieben worden. PernvBrIDGE (19162 und b) isolierte von Kar-
toffeln zwet Typen und beschrieb sie als zwei nicht parasitire Arten
unter den Namen V. nubilum und V. nigrescens. Nach Isaac (1953a)
sind diese jedoch bis zu einem gewissen Grade pathogen. Dieser Autor
beschrieb noch einen dritten Typus mit Chlamydosporen und gab
ihm den Namen V. tricorpus. Diese Art zeichnete sich neben Chlamy-
dosporen noch durch Mikrosklerotien und dunkle Hyphen aus und
griff bei Infektionsversuchen nur Tomaten an. ,

VAN pER VEEN (1930) trennte V. albo-atrum von V. dahliae durch
ein’ unterschiedliches: Wachstum auf und in fliisssigen Nahrbden.
Van pEr MEeEer (1925) gab noch cinige weitere Merkmale an, um
die beide Arten zu unterscheiden, nimlich eine schnellere Entwicklung
von Verticillium daklie nach der Keimung und Unterschiede in der
Verzweigung der Konidientriger und in der Grisse der Sporen.
Vor allem amerikanische Autoren verstchen gegenwirtig unter dem
Namen Verticillium albo-atrum sowohl den durch REINKE und BERTHOLD
(1879) als den durch KLEBAHN (1913) beschriebenen Typus. Andere
Autoren dagegen gebrauchen ihn nur fir Verticillium-Stimme mit
einem dunklen Mycel. Dieses besteht dann aus losen dunklen Hyphen.

Diese wurden dagegen durch RriNke und BerTHOLD (1879) nicht

erwihnt, denn sie beschrichen nur cin sogenanntes Dauermycel.

2. DEr LEeBENSZYKLUS

Das Eindringen von Verficillium in die unterirdischen Teile der
Planzen wurde durch VAN per MEER (1925) bei Kartoffeln und

Gurken beobachtet. Sie fand, dass der Pilz in die Wurzelhaare, aber
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auch in die dussersten Zellagen der Wurzel eindringen kann. Die
Zellen der Pflanzen reagieren durch die Bildung von “Lignitubers”.
Aber die Pilzhyphe vermag diese zu durchdringen. Dasselbe beobach-
tete auch DurrENoY (1927). Isaac (1946) untersuchte das Eindringen
des Pilzes in die Wurzeln der Esparsette. Er fand, dass der Pilz
durch die Wurzelhaube, durch Wurzelhaare und an Stellen, wo
junge Seitenwurzeln gebildet wurden in die Pflanze einzudringen
vermochte. Lignitubers konnte er dagegen nicht beobachten,

In der lebenden Pflanze konnte KLesann (1913) den Pilz nur im
Xylem der Stengel und Blattnerven finden. Sobald aber die Blitter
abgestorben waren, konnte der Pilz in die benachbarten Gefésse
und das umgebende Parenchym ecindringen. Anatomische Ver-
anderungen als Folge des Pilzbefalles wurden von Van pErR Lex
(1918), Vax pEr MEeer (1925), WoLLENwEBER (1930) und von
ArNAUD und BARTHELET (1931) beschricben. Die wichtigsten Symp-
tome sind. eine gelbe oder braune Verfirbung des Xylems und die
Bildung von Thyllen, ferner-die Anwesenheit von Mycel in den
Geléissen. In einzelnen Fillen wurden in diesen auch Konidien und
Mikrosklerotien beobachtet. ' '

3. ToxXINBILDUNG

Um die nach Pilzinfektionen aufiretenden Welkesymptome zu
erkliren, wurden in der Literatur verschiedene Theorien entwickelt.
Die folgenden Auffassungen wurden im Laufe der Jahre nach vorne
gebracht: Um die in den Gefdssen anwesenden Nihrstoffe sollte
cine Konkurrenz stattfinden zwischen der Pflanze und dem Parasiten.
Die Ursache der Welke wurde in einer Verstopfung der Gefisse
durch Mycel gesucht (ADERHOLD, 1907; HARTER und FieLp, 1914);
- dies erwies sich aber bald als unrichtig. In den letzten Jahren wird
die Ursache der Symptome an Toxine zugeschrieben, die durch die
betreffenden Pilze gebildet werden {ScHEFFER c.5., 1956; TaALBOYS,
1957; Harrier und Harvier-Kiessig, 1957). Durch diese kann der
Pilz seinen Einfluss in Teilen der Pflanze ausiiben, in die er selbst
noch nicht vorgedrungen ist. ‘ .

Uber die Zusammenstellung der Toxine und deren Einfluss auf
die Planze besteht eine umfangreiche Literatur. Am besten bekannt
sind die durch Fusarium oxysporum Schlecht. ex Fr. f. lycopersici (Sacc.)
Snyder und Hansen gebildeten Toxine, Dieser Pilz ist die Ursache
einer Welkekrankheit von Tomaten. Hier sollen nur Arbeiten be-
sprochen werden, die die durch Verticillium verursachten Welke-
krankheiten behandeln. : :

Bereits BEwLEY (1922) beobachtete, dass Verticillium in Reinkul-
turen Toxine zu bilden vermochte. Er fand einen in Wasser l6slichen,
thermolabilen Stofl. Picapo (1923) erhielt selbst mit verhitztem
Kulturfiltrat von Verticillium eine Welke von Tomaten- und Bohnen-
trieben. Durrenoy (1927) glaubte, dass Verticillium Nitrite bildet, die
eine toxische Welke verursachen. Dies konnte jedoch durch GrreEN
(1954) nicht bestitigt werden. Furton (1952) betrachtete das Toxin
als einen Komplex von Verbindungen, die in ihrem Molckulargewicht
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variierten. CAroseLLT (1955) fand in Schitttelkulturen zwei toxische,
metabolistische Produkte. Eines der beiden, ein Polysaccharid ver-
ursachte einen Turgorverlust und dadurch ein Verschlaffen der
Stengel. Das andere, ein Thio-ureum, gab eine Beschidigung der
Bliatter, namlich eine Welke, eine Chlorose und ein irreversibles
Vertrocknen der Blattrinder. Dieses Thio-ureum wurde aber nur
in 40 Prozent der Kulturen gebildet. In synthetischen Medien fanden
PorTerR und GrEEN (1952) -eine toxische Fraktion, die aus einem
Komplex von Polysacchariden mit sehr heterogenen Molekular-
gewichten bestand. Zwei Fraktionen wurden isoliert und diese iibten
in der Pflanze an zwel verschiedenen aber nicht niher prizisicrten
Stellen eine Wirkung aus., Auch Le Tourneau (1957) fand Poly-
saccharide und zwar drei Oligosaccharide, die in einem Czapek-
medium mit 3 %, Saccharose gebildet wurden. '
Bereits BEwLEY (1922) fand in seinen Kulturfiltraten toxische Stofle
von exo-enzymatischer Natur. WiNsTEAD und WALKER (1954) zeigten
aber, dass die Polymethylesterase, die durch verschiedene Pilze in
vitro gebildet wird, beim Eindringen dieser Pilze in eine Pflanze
keine Rolle spielt. Dieses Ferment verursacht dagegen pach dem
Eindringen eine Braunverfirbung und Blockierung der Gefiisse.
Auch ScueFrER cs. (1956) fanden in Kulturfiltraten von Verticillium
cinen thermolabilen Stoff, der das Xylem verfirbte. Aus diesen
Kulturfiltraten liessen sich Polygalacturonase und sehr wenig Pektin-
methylesterase isolieren.. Die genannten Autoren glaubten, dass
Verticillium die Tomatenpflanzen .ungefdhr auf die gleiche Art und
Weise befillt wie Fusarium. Die auftretende Welke ist nach ihnen
vor allem eine Folge der Blockierung des Xylems durch eine Erhéhung
der Viskositit der Gefassflussigkeit. : : :
Gorriies (1943) gelang es, auch die durch den Pilz in vivo ge-
formten Toxine nachzuweisen. Er gewann aus den Gefissen von
kranken Tomatenpflanzen eine Flissigkeit, diec auf abgeschnittene
Tomatenschosslinge als Toxin wirkte. Die Moglichkeit ist jedoch
nicht ausgeschlossen, dass dieser aus den Gefissen isolierte Stoff durch
Pflanzenzellen abgeschieden wurde, die durch den Pilz befallen
 worden waren. Auch PorTER und GREEN (1952) konnten aus Gefissen
- von durch Verticillium befallenen Tomatenpflanzen eine Fliissigkeit
isolicren, die sich fiir junge Tomatenpflinzchen als toxisch erwies. Sie
haben jedoch noch nicht festgestellt, ob dieser Stoff identisch ist mit
den in vitro gebildeten Toxinen. : '
pber das \{erhéiltni_s zwischen dem Vermégen von Verticillium-
Stdmmen, Toxine zu bilden und dem Vermigen, auf Pflanzen Welke-
symptome zu verurs‘achen, ist noch wenig bekannt. Nur TaALBovs
(1957) zeigte, dass die Intensitit der durch Toxine bei Hopfen aus-

geldsten Symptome nicht korrelierte mit der P itd -
treflenden Verticillium-Staimme, " Pathogenitdt der e

4. DiE PATHOGENITAT VON VERTIGILLIUM

Uber die Pathogenitit von Verficilli i i
ticillium sind bisher zahlreich
Untersuchungen ausgefithrt worden. Um die Virulenz eizr?es rg;;'ti?
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cillium-Stammes zu bestimmen, wurden im Laufe der Zeit verschiédene
Krankheitsymptome der Wirtspflanzen gebraucht. Selbstverstindlich
spielte hierbei das Ausmass der cigentlichen Welke die wichtigste
Rolle (DonanpT, 1932), aber auch weniger auffallende Symptome
wie das Zurlickbleiben des Wuchses oder das Vergilben der PAanzen
wurden als Kriterien angenommen. LubpBrook (1933) basierte sein
Urteil tiber das Ausmass der Pathogenitit auf die Dauer der Inku-
bationszeit, wihrend Horner (1954) einen Verficillium-Stamm als -
pathogen betrachtete, sobald dieser aus einer infektierten Wirts-
pflanze reisolicrt werden konnte. '

Bewrey {1922), Prestey (1950) und Nerson (1950) fanden bei
gewissen Mikrosklerotien bildenden Stimmen eine hohere ‘Pathoge-
nitit als bel Stimmen ohne Mikrosklerotien. Daraus leiteten sie eine.
Bezichung ab zwischen der Virulenz und dem Vermégen, Mikroskle-
rotien zu bilden, Dies erwies sich jedoch nicht als algemein giiltig
(WoLLENWERER, 1930; Doxanpt, 1932). Aus den bekannt gewor-
denen Untersuchungen lsst sich wohl ablerten, dass die durch zahlreiche
Isoliecrungen erhaltenen Reinkulturen bei Infektionsversuchen sehr
grosse Unterschiede in ihrer Pathogenitét zeigten (Lupsrook, 1933).

In der Literatur sind Beispiele bekannt, bei welchen von bestimmten
Wirtspflanzen isolierte Verticillium-Stimme fiir Vertreter derselben
und anderer Familien der Phanerogamen pathogen waren, Oft ist
auch eine Infektion von krautartigen Pflanzen mit aus Bdumen oder
Striuchern isolierten Stimmen gelungen und umgekehrt (VAN DER
MEER, 1925; Donanpt, 1932). In anderen Fillen gelangen kreuzweise
Infektionsversuche nicht (HAENSELER, 1923; Van DER MEER, 1925;
WOLLENWERER, 1930; Dimock, 1940; ToMpxins c.s., 1941 ; KEywoRTH;
- 1942; Nersown, 1950). Da die verschiedenen Autoren bei ihren Unter-

suchungen mit sehr verschiedenartigen Wirtspflanzen gearbeitet
haben, lassen sich die Resultate nur schwicrig miteinander ver-
gleichen. In den meisten Fillen wird nicht deutlich angegeben,
mwieweit die Versuche mit genetisch einheitlichem Material ausge-
fithrt wurden. Wahrscheinlich verwendete nur- PresLey- {1950)
Einsporkulturen des Pilzes. :

Einerseits konnte Neuson (1950) aus Mentha piperita Verticillium-
Stimme isolieren, die bei Infektionsversuchen nur fiir Menthe spp.
und Monarda fistulosa virulent waren und nicht filr andere Pflanzen,
Green (1951), Horner (1954) und Tuomas und Wese (1956)
anderseits isolierten aus Mentha Stimme, die sich als polyphag
erwiesen. Algemein wird heute angenommen, dass die verschiedenen
Verticillium-Stimme nicht an bestimmte Wirtspflanzen gebunden sind.
Nach wiederholten Passagen einer Einsporkultur durch eine bestimmte
Wirtspflanze konnte DonNanpT (1932) keine Zunahme der Pathoge-
nitit fir diese Pflanze beobachten. s

5. VERTICILLIUM ALS BODENBEWOHNER

Sowohl Vax per Mzsr (1925) wie Isaac (1953a) zeigten, dass
Verticillium im Boden itberwintern kann. Nach Tsaac lief jedoch die
Konzentration des Pilzes in brach liegender Erde im Laufe des’
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Jahres sehr stark zuriick. Dagegen konnte WiLneLy (1955a) Verti-
cillium noch aus einem Boden isolicren, der wihrend 14 Jahren als
Getreideacker oder Weideland gedient hatte. Hierbei besteht jedoch
die Méglichkeit, dass sich Verticillium wihrend dieser Zeit auf Un-
kriutern hiitte erhalten kénnen, was von Wilhelm nicht beriick-
sichtigt wird. Nach den Angaben von McKeeN (1943) war der Pilz
nach einer cinjihrigen Periode noch parasitir. Wohl vermochte er
sich in feuchten Béden besser zu erhalten als in trockenen; auch
‘schien er in letzteren an Agressivitit eingebiisst zu haben.
WiLnerm (1950a) untersuchte die vertikale Verbreitung in Béden
von verschiedener Tiefe. Er fand, dass der Pilz in den oberen 30 cm
des Bodens, verglichen mit den tieferen Schichten, in 3-4 faltiger
-Konzentration anwesend war. Verticillium konnte in gewissen Fillen
bis auf eine Tiefe von 75-90 ¢cm gefunden werden. Bei im Freien
gepflanzten Kartoffeln beobachtete McKay (1926) von den befallenen
. Planzen aus den Reihen entlang cine starke Ausbreitung des Pilzes
in horizontaler Richtung. Er fithrte dies aul den Wurzelkontakt der
nebeneinander stehenden Planzen zuriick. Isaac {1953a, b) kam zum
Resultat, dass die Ausbreitung in brachen Béden sehr gering ist.
Mit Hilfe von mit Tomaten und Léwenmaul ausgeftihrten Versuchen

zeigte er, dass die Aushreitung im Boden vor allem durch Wurzel-
kontakt stattfinden muss. :

6. Die RUHESTADIEN VON VERTICILLIUM

Das Fehlen einer geeigneten Wirtspflanze hat wahrscheinlich zur
Folge, dass die beiden Verticillium-Typen in eine Ue¢berwinterungs-
form tibergehen miissen; dies kann in Form von Dauermycel oder
Mikrosklerotien geschehen (Isaac, 1953a). Kresaun (1913), PETry-
BRIDGE (1916) und BeEwLEy (1922) glaubten, dass Verticillium als
Dauermycel im Boden iiberwintert. Isaac (1953a) Husserte sich

- hiertiber aber -sehr vorsichtig. Wohl soll nach Isaac (1954) das
Entstehen von weitgehend resistenten Ruhestadien durch die antago-
nistische Wirkung von Blastomyces luteus befordert werden. Anderseits
soll dieser Pilz eine hemmende Wirkung auf die Keimung der
Mikrosklerotien und auf die Entwicklung der Dauermycelien im
Boden austtben. '

Dass die Mikrosklerotien keimfihig sein miissen, glaubte PorTER
(1954) durch seine Versuche bcwicsgen zu_haben. ;g’-'&uch Krepaun

« (1913) vermochte den Pilz aus Mikrosklerotien neu zu ziichten. Nach
dem Ueberimpfen von 13 Jahre alten, vbllig vertrockneten Verticillium-

Kulturen mit Mikrosklerotien erhielt WiLnerM (19554) el
Wachstum des Pilzes, ( a) ein erneutes

7. De BexiMprune von VERTICILLIUM

Hier soll nur auf eine mogliche Bestreitung von Verticillium durch
den Gebrauch von gewissen bodenbewohnenden; antagonistisch
wirkenden Mikroorganismen cingegangen werden. Arx und Hunt
(1931) isolierten zwei Bakterien, worunter Bacillus vulgatus Trev., die
n vitro auf Verticillium als Antagonisten wirkten. FLOREY, GILLI,VER,






