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De fysiologische specialisatie van Cladosporium fulvum Cooke, welke schimmel de

bladvlekkenziekte bij tomaat veroorzazkt.

1.

Doel van het onderzoek,

Het doel was na te gaan welke fysiologische rassen1) van de schimmel in
Nederland aanwezig zijn. Tevens is getracht te bepalen in welke mate de fysi-
o's voorkomen. Door het bekend zijn met de fysiologische specialisatie kunnen
vatbaarheidstoetsen van selectiemateriaal ten behoeve wvan het kweken van re—

sistente rassen betrouwbaarder worden uitgevoerd,

2. Inleiding.

Het onderzoek naar het voorkomen van fysio's in Nederland werd door de
schrijver uitgevoerd in het laboratorium voor Fytopathologie te Wageningen in
de jaren 1952, 1953 en 1954. Op het Proefstation voor de Groenten- en Frult-
teelt onder Glas te Naaldwijk zijn in de jaren daarna aanvullende proeven ge-
nomeén om de relatie na te gaan tussen fysio's en resistentiefaktoren.

Behalve de resultaten van het eigen onderzoek worden een overzicht van
de tot 1960 verschenen literatuur en een Itritische beschouwing hiervan gege-

Veéne

1)

de term fysiologische rassen wordt in het vervolg afgekort tot fysio's

(Oort - 1944).
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3. Pysio's en resistentiegenen.

Voor een goed begrip van de symbolen, welke in de tekst gebruikt worden,
wordt begonnen met een overgicht dat de relatie weergeeft tussen resistentie-
genen en fysio's. In dit overzicht zijn zowel de oude (Langford 1937; Bailey
1950) als de nieuwe aanduiding (Butler 19533 Day 1956) voor genen en fysio's
opgenomen.

Het in de tabel gevolgde systeem is e vergelijken met dat van Phytoph-
thora infestans ©ij de aardappel (Black 1952). Het fysio met een bepaalde cij=-
fercombinatie geeft op de overeenkomstige combinatie van de gastheer een vat-
bare reactie. In feite is dat de gen-—om-—gen hypothese van Flor (1954), welke
wil zeggen dat bepaalde genen van de gastheer en de overeenkomstige genen van
de parasiet de reactie bepalen. De tabel is gevormd aan de hand van 3 resis-—
tentiegenen van de tomaat, waartegenover 8 fysio's gesteld kunnen worden.

In de tekst en in de tabellen zullen in het vervolg uitsluitend de nieu-

we aanduidingen gebruiki worden.
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Tabel 1. Resistentiefaktoren in cultuur—- en wilde rassen en hun reactie ten opzichte van

de fysio's.

Toetsrassen resistentiegenen fysio's en reactietype
oude ) )
aandulding 112151918 (103 1 (63
nieuwe
ennduiding | ° 1{213)1,21(1,3) §2,3 [1,2,3)
Potentaat cf cf VIivivivyvy v v v
Stirling Castle
Leaf }ould Resister no. 1 Cfsc Cf1 RIVIRIRY]V v R v
Antimold A
Hertford Cross
"omold
Weibull's Tmmuna Cfp1 Cf2 Ofo}viogv 0 v v
Single Cross I
vV 121
Sapford's no. 1 CfPZ Cf3 RIRIR]VIR v v v
Single Cross IT
Antimold B
V4T3 Of 0t ! or,ct, olofriolv o |= v
Vulcan
Lyc.pimpinellifolium 2) CfSCCfp1 Cf1Cf3 RIRIRIRIR v R v
59 - ® 3
’.Dimpinellifolium 4)
¥ 5) Cf_1Ccf 2 Cf20f3 CIOIRICIR 0 v v
Lyc.pimpinellifolium po®
F 101 8) Cf Cf 1Cf 2 §Cf Cf.CTE OJOJRIOLR 0 R v
sc Tp D 1772773

1) fysio 1, 3 is hypothetisch; fysio 1,2,3 is éénmaal in Canada gevonden,
verloren gegaan en nog niet herontdekt.

2) een selectie van dit wilde ras, afkomstig van het Instituut voor Verede-

ling van Tuinbouwgewassen, Wageningen.

3) door selectie verkregen zuivere lijnen uit de kruising L.esculentum x Lyc.
pimpinellifolium.,

4) Vineland. sfrain, roodvriachtig.

5) een geelvruchtige selectie, aanwezig op het Proefstation voor de Groenten.
en Fruitteelt onder Glas te Naaldwijke.

6) "breeding line" (Kerr, 1958).
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Het toetsen van schimmelisolaties op een toetssortiment.

Methodiek.

Inoculatie.

Langford (1937) maakte rechtstreeks schimmelisolaties van een aange-
tast blad op cultuurbuizen aardappelglucoseagar. Sporensuspensies in water
voor inoculatieproeven waren afkomstig van kunstmatige culturen of van aan-—
getast blad; in het laatste geval was de aantasting veroorzaakt door een
stam van bekende pathogeniteit. De proefplanten waren in de regél 1-2 maan-
den oud en krachtig groeiend. Ongeveer een uur nadat de sporensuspensie met
een handverstuivertje op de planten gebracht was, werden de planten geduren-
de 24 uur bij een relatieve luchtvochtigheid®90% geplaatst, daarna onder
normale omstandigheden,

Bailey (1950) inoculeert de planten in het 38—5e blad-stadium; geduren-
de 24~-48 uur blijven de planten bij een luchtvochtigheid boven 80% en een
temperatuur welke 3200 niet te boven gaat, daarna onder normale omstandig-
heden. De incubatietijd bedraagt 10-20 dagen, afhankelijk van temperatuur,
luchtvochtigheid en licht,.

Day (1954) kweekte de schimmel, evenals Bailey op moutagar. Hij ging
uit van &én - spore - culturen en maakte sporensuspensies van vitroculturen.
Aanvankelijk werd de gehele plant (3-4 bladeren) geinoculeerd; later werkte
| ® en 6% vlad)

van een plant met behulp van een penseel een suspensie van é&n isolatie

hij een methodiek uit waarbi] op elk van drie bladeren (46, 5

werd gebracht. Door hierbij in tweevoud te¢ werken, kwam elk der drie isola-

ties in twee posities op de plant voor.

De planten waren op het moment van inoculeren ongeveer 1 maand oud en ble-
ven gedurende de incubatietijd (14-18 dagen) onder optimale omstandigheden
voor ontwikkeling van de schimmel, te weten een temperatuur van 22°C en een
relatieve luchtvochtigheid van 75-86%.

In het eigen onderzoek werd ultgegaan ven méér - spore - culturen, wel-

ke rechtstreeks vanaf aangetast blad gekweekt werden op moutagar. Het ge—

vaar bestaat dan, dat meerdere fysio's tegelijk geiscleerd worden. Dit ge-

vaar is echter niet zo groot; enkele opmerkingen hierover worden nog ge-

maakt op pag.l?2 onder puntH 3.
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De planten werden geinoculeerd in het 2 ~3e blad-stadium (2-3 weken oud).
Gedurende twee dagen na de inoculatie werd een relatieve luchtvochtigheid
gehandhaafd»85%, daarna tot het eind der incubatietijd 70-80%. De tempera-
tuur werd steeds op 20—2400 gehouden. Gedurende de incubatietijd werden
temperatuur en luchivochtigheid geregistreerd. Afhankelijk van het handha-
ven der optimale omstandigheden was de incubatietijd 11-20 dagen. De inocu-
laties werden uitgevoerd met een handverstuivertje. De planten stonden op-
gesteld in glazen kooien; per kool kwam éénmaal het toetssortiment en één
stam van de schimmel voor. Als contrdle naast de isolaties uit de praktijk
dienden steeds de bekende fysio's 0, 1, 2, 3, (1,2) en (2,3) 1).

Cudere onderzoekingen melden geringe afwijkingen van de bovenbeschre-
ven voorwaarden. Sengbusch en Loschakowa-Hasenbusch (1932) gebruikten ge-—
droogd aangetast blad als inoculatiemateriaal. Gedurende de incubatietijd
(10-15 dagen) adviseren zij een temperatuur van 20—2500 en een luchtvoch-
tigheid van 100%, Small (1930) stelt deze waarden respectievelijk op 20-22
en 95% en lakemson (1918) op 20-24°C en 88%.

Bond (1938) vermeldt dat de incubatietijd voor vatbare rassen korter
is dan die voor resistente rassen. Deze wazrneming is nimmer door andere
onderzoekers bevestigd. In onze proeven hebben wij nooit een verschil kun-—

nen constateren.

Invloed van de ultwendige omstandigheden op de reactiebeelden.

Langford (1937) wijst reeds op de variabiliteit van de reactie van
Clgdosporium fulvum onder invloed van temperatuur, luchtvochtigheid en
licht, waarbij de daglengte een grotere rol speelt dan de lichtintensiteit.
Een temperatuur beneden 200C remt de ontwikkeling van de schimmel in de
plant, een relatieve 1uchtvochtigheidA<7C% onderdrukt het sporuleren, ter-
wijl gebrek aan licht de werkzaamheid van de registentiefactor gedeeltelijk
kan teniet doen. Een bekend voorbeeld hiervan is het ras Stirling Castle;
in Canada is dit ras in de zomer resistent tegen fysio 0; in de winter
treedt echter een vatbare reactie op, hoewel de vlekken kleiner zijn dan
die van een "normale' vatbare reactie. Hen andere waarneming is, dat een
vatbaar ras na inoculatie bij een lage luchtvochtigheid (60%), de indruk
wekt resistent te zijn. Het is dus belangrijk zorg te dragen voor constante
uitwendige omstandigheden gedurende verschillende achtereenvolgende proe—~

ven, om vergelijkingen tussen deze proeven mogelijk te maken.

1) De fydio's 0, 1, 2, (1,2) en (2,3) zijn in 1951 welwillend door Bailey
afgestaan en in 1953 door schrijver van Bakker (1951) overgenomen; fysio

3 1is in 1953 in Nederland gedetermineerd.



Bailey (1950) geeft een uitvoerige beschrijving van verschillende re-
actietypen onder invloed van geringe wijzigingen in de uitwendige omstan-—
digheden. Onafhankelijk van de uitwendige omstandigheden kunnen bij wvatbare
rassen echter verschillen bestaan in symptomen ten opzichte van hetzelfde
fysios in sterkere mate geldt dit voor resistente rassen. De vatbaarheids-
reactie van Vetomold (sz) ten opzichte van fysio 7 is niet identiek aan
die van V 121 (Cf3). In het algemeen zijn de vlekken op bladeren van Veto-
mold groter en is het sporuleren heftiger. Zc bestaat er ook verschil tus-
sen de resistentie reacties van V 121 en Stirling Castle ten opzichte van
fysio 5. Op de bladeren van Stirling Castle blijven de vlekken kleiner en
scherper begrensd; het sporuleren wordt sterk onderdrukt; op de bladboven-

zijde zijn gele vlekken eerder gzichtbaar dan op blad van V 121.

4.1.3. Beoordeling van de aantasting.

Het tijdstip van de beocordeling werd door Bailey afhankelijk gesteld
van het controle-ras Potentaat. Als hierop sterk sporulerende vlekken te
zien waren, werden alle rassen van het toetssortiment beoordeeld. Hoewel
dit ook in onze proeven een juiste maatstaf is gebleken, meenden wij toch
het aantal door Bailey gegeven beoordelingsklassen te moeten uitbreiden.
Bailey gebruikt de klassen S (susceptible), R (resistant) en I (immune).

Wij gebruikten de volgende klassen:

tabel 2. Vatbaarheidsklassen van de reactie van Cladosporium fulvum op een toetssor-

timent.

Klasse DBeoordeling Symptomen

1 zeer vatbaar sterk sporulerende vlekken op de bladonder-
zijde; lichte verkleuring op de bladboven-
zijde, later hierop ook vorming van sporen;
spoedig afstervende bladeren.

2 vatbaar sterk sporulerende vlekken op de bladonder-
zijdes weinig verkleuring en weinig of geen

sporen op de bladbovengzijde.

3 weinig vatbaar minder sporevorming op de bladonderzijde;
op de bladbovenzijde toenemende geelkleu-—
ring der vlekken corresponderend met die op

de bladonderzijde.
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4 matig resistent weinig sporevorming op de bladonderzijde;
vlekken scherper begrensd, lichter wvan
kleur op de bladonderzijde, geel van kleur
op de bladbovenzijde; geringe necrose in

het centrum der vliekken.

5 resistent - geen sporevormings vlekken als bij 43 soms
toenemende nécrose, beginnend in het cen-

trum van de viekken.
6 onvatbaar geen.,

Om een vergelijking mogelijk te maken met de beocordelingswijze van Bailey
werden de klassen 1, 2 en 3 samengevoegd tot vatbaar, 4 en 5 tot resistent.
In een aantal gevallen is bi] de becordeling een keuze tussen de klassen

3 en 4 zeer moeilijk geweest. Deze moeilijkheden traden vooral op bij de
rassen V 121 (fysio 1, 2 en (1,2)), Stirling Castle (fysio 2 en (2,3)) en
in mindere mate bij de rassen V 473 (fysio 2 en(2,3)) en Red Currant Vine-
land strain (fysio 2). Onder omstandigheden van een verminderde lichthoe-
veelheid of die van een zeer hoge luchtvochtigheid gedurende langere tijd,
was het reactietype voor de genocemde gevallen gerder weinig vatbaar dan ma-
tig resistent., In het bijzonder veroorzaakt‘de reactie van V 121 t.0e.v. fy-
gsio 2 moeilijkheden., Waarnemingen van Balley wijzen in dezelfde richting,
Dat Day in zijn proeven meermalen gebruik wmaakt van het ras Sapford's no 1
inplaats van V 121, wijst ook in deze richting, hoewel hij geen opmerkinger
maakt over de variabiliteit van de reactie van dit ras.

Uit het bovenstaande blijkt dat het belangrijk is in elke proef een
"standaardreeks" op te nemen, dat wil zeggen de rassen van het toetssorti-
ment en hun reactie t.o.v. de bekende fysioc's. Het maken van vergelljkinger
tussen een bekend fysic en een te toetsen isolatie is dan binnen één proef
steeds mogelijk.

Cnze proeven konden genomen worden in een kas, waarin het gehele jaar
bij benadering de gewenste temperatuugmluohtvochtigheid konden worden ge-—
handhaafd. Gedurende de maanden oktober-maart werden de planten met behulp
van 40 Watt TL-deglichtlampen bijbelicht. De te verwachten invlced der uit-
wendige omstandigheden op het reactietype werd hierdoor voldoende uitge-~

schakeld, hetgeen bleek uit de standaardreeks.
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Het voorkomen van fysio's.

Canada

Langford (1937) heeft het bestaan van fysiologische rassen aangetoond
door 22 isolaties, afkomstig van 11 verschillende plaatsen in Ontario, op
twee tomaterassen te toetsen. Op de rassen FPotentaat en Stirling Castle
gaven T isolaties een vatbarheids reactie, terwijl 15 isolaties op Poten-
taat een vatbaarheids reactie en op Stirling Céstle cen resistentie-reac-
tie verocrzaakten. Deze reaciie-typen worden door Langford toesgeschreven
aan fysio 0 en fysio 1. Dqﬁatbaarheids reactie uitte zich door sterk spo-
rulerende, zich uitbreidende vlekken aan de bladonderzijde, de resistentie
reactlie door vrij scherp begrensde gelige vlekken, zonder of met weinig
sporen. Langford onderscheidde nog twee reactie-typen, veroorzaakt door
twee, respectievelijk van fysio O en fysio 1 geisoleerde mutanten die in
vitro optraden1>. Fysio O'gaf op Potentaat en Stirling Castle een vatbaar—
heids reactie bestaande uit een zich uitbreidende necrose, fysio 1' ver-
oorzaakte op Potentaat een vatbaarheids reactie en op Stirling Castle een
resistentlie-reactie, hetgeen tot uiting kwam in een scherp begrensde ne-
crose. De fysio's O' en 1' veroorzaakten nooit sporulerende vlekken. De

resultaten van Langford kunnen worden sanengevat in de volgende tabel.

2)

tabel 3. ’ Fysio's door Langford (1937) gedetermineerd”’,
fysio 0 1 or | 1t
ras ]
Potentaat v v vl v
Stirling Castle R v R

I

2) V

R = resistent, weinig of niet sporulerend.

vatbaar, sporulerend.

= vatbaar, necrotiserend.

n . . .
R'= resistent, weinig necrotiserend.

w

Het is lLangford niet gelukt ult de natuur mutanten van het bovenbe-
schreven karakter te isoleren. In verband met de fysiologische specialisa~
tie merkt hij op: " cultures from other localities may possess different

parasitic capabilities and new differential hosts may be found".

1) een nadere bespreking van vitro-mutanten volgt op pag.14.



Op grond van het vinden van enkele mutanten mag men echter geen onbeperkt
aantal fysio's verwachten, zoals Langford doet. Bovendien gaven de door hem ge-
signaleerde mutanten hetzelfde reactiespectrum op Potentaat en Stirling Castle
als de fysio's waaruit ze zijn voortgekomen. Toch veronderstelt Langford dat

eventuele nieuwe vormen van Cladosporium fulvum in de natuur ook door mutatie

ontstaan.

Uit het onderzoek van Bailey (1950) is naar voren gekomen dat de door ver-
edeling verkregen resistente tomaterassen het mogelijk maakten "nieuwe" fysio's
te determineren. Hij veronderstelt dat in 1940 in Canada slechts de door Lang-
ford gevonden fysio's 0 en 2 aanwezlig waren. Doordat in Canada de bladvlekken-—
ziekte vooral in de herfstteelt sen belangrijke rol speelt, werd veel werk ver-
richt op het gebled van de resistentie-veredeling.

In 1937 werd het voor fysio O en 1 onvatbare ras Vetomold geintroduceerd;
in 1940 kon vrij algemeen het nieuwe fysio 2 geisoleerd worden, niet slechts
van Vetomold, doch ook van andere rassen. In de loop van een tiental jaren wer-
den achtereenvolgens de resistente rassen V 121 en V 473 in de handel gebracht,
vaarblij steeds vrij kort na de introductie een nieuw fysio kon worden aange-
toond en wel fysio 2, 3 na V 121 en fysio 1, 2 na V 473. Het nieuwe fysio trad
spoedig sterk op de voorgrond, vermoedelijk tengevolge van de algemene verbrei-
ding van het aanvankelijk resistente ras, aldus Bailey. Evenals Langford, is
Bailey van mening, dat nieuwe fysio's door mutatie ontstaan, evenwel sterk on-
der invloed van een in de praktijk gebracht resistent ras. Tussentijds werden
door Bailey nog twee fysio's geisocleerd, aangeduid met 1, 2, 3 en 3, respectie-
velijk van het ras Stirling Cestle in 1940 en van V 121 in 1947. Ter verduide-
lijking volgt de determinatietabel vah Bailey. Red Currant Vineland strain en
Stirling Castle zijn het uitgangspunt geweest voor de veredeling; hieruit zijn
Vetomold, V 121 en V 473 voortgekomen. Red Currant Vineland strain en no 1560
zijn vormen van Lyc,pimpinellifolium; H 11-22-15 M is een vorm van het wilde

ras Lyc.hirsutum.
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tabel 4. De reactie op een toetssortiment van de in 1950 bekende fysio's 1).

fysio
ras 0 1 2 11,243 2,43 1,2 3
Potentaat v]v v Vv v v
Vetomold 0 0l Vv v v v 0
vV 121 R{R|R v v R v
Stirling Castle RIV]R v R v R
V 473 C O]l R v R v 0
Red Currant, Vineland strain 010 R v v R 0
No 160 0 0 R R R R
H 11-22-15 ¥ 0 0 3 0 Q 0
L. hirsutum 0 0 0 0 0 0
L. hirsutum var. glabratum 0 0 R R 0 0

1) In de ocorspronkelijke tabel van Bailey zijn de symbolen S (susceptible),
R (resistant) en I (immune) gebruikt; in deze tabel zijn de symbolen respec-

tievelijk V (vatbaar), R {resistent) en O (onvatbaar). .

Bailey vermeldt niet waarom enkele reactie-—typen t.o.v. fysio 1 ontbreken.

Uit eigen ervaring is komen vast te staan dat no 160 resistent is tegen fysio 1

5.2. Engeland

tabel 5.

Zowel in Engeland als in Nederland kon het onderzoek naar het voorkomen
van fysio's worden gebaseerd op de door de bekende resistentiefactoren gegeven
mogelijkheden (zie tabel 1, pag. 3). Tenbehoeve van het toetsen van isolaties
uit de praktijk bracht Day (1954) in onderstaande tabel een vereenvoudiging aan
en stelde dat de tot nu toe bekende fysio's met behulp van drie rassen van el-
kaar konden worden onderscheiden. Day verving het ras Stirling Castle door het
ras Leaf llould Resister no 1 (in het vervolg afgekort tot L.M.R.), dat hetzelf-

de reactietype heeft. De tabel ziet er als volgt uit:

fysio's
ras gen i 2 3 1,2 243 1,3 1,2,3
L.l.R. Cf1 R v R R v R
Vetomold Cf2 0 o] v 0 v v 0 v
v 121 Cf3 R R R v R v v v
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fysio 1,3 is hypothetischy op grond van de bekende resistentiefactoren kan
dit fysio wel in de tabel worden opgenomen.

In 1951 isoleerde Day van 52 monsters bladvlekkenziekte uit Engeland en
Wales de fysio's 0, 1, 2 en 1,2 en in 1953 van 113 monsters de fysio's 0, 1, 2,

(2,3), (1,2) en 3. De Frequentie van voorkomen der fysio's wordt duidelijk ge-—

maakt in de volgende tabel:

tabel 6.
Jjaar fysio totaal
0 1 2 1,2 2,3
1951 27 6 17 2 0 0 52
1953 82 11 24 3 1 3 113
. Fysio 1,2,3  werd gedurende het onderzbek niet gevonden. Omdat Day verwachtte

dat fysio O meer zou voorkomen op de vatbare rassen en de overige fysio's meer
op de resistente rassen, maakte hij een indeling naar de ras— herkomst, welk

overzicht er als volgt uit ziet.

tabel 7.
jaar resistente rassen vatbare rassen onbekende rassen
fysio O} andere fysio O} andere
fysio's fysio's
1951 7 16 16 T 6
1953 8 21 61 16 18

‘ 5+3. Nederland
Uit eigen onderzoek is naar voren gekomen, dat in 1953 en 1954 de fysio's
0, 1, 2, 3, (1,2) en (2,3) in Wederland voorkwamen. In deze jaren zijn 300 iso-

laties getoetst, welke verspreid over geheel Nederland zijn geisoleerd.

Het wvoorkomen van fysio's in Nederland.

tabel 8.
fysio
1953/1'54 ] 0 en 1 2 | 2,3 1 1,2 3 | totaal
aantal 204 33 | 30 19 14 300

isolaties

in% 68 11 10 643 4,7 100
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Bij het toetsen van 250 isolaties werd helaas een foutief Stirling Castle-
type gebruikt, waardoor geen onderscheid gemaakt kon worden tussen fysio O en
fysio 1. Voor de toets van de overige 50 isolaties hadden wij wel de beschik-
king over de juiste Stirling Castle, waardoor 11 maal fysio 1 kon worden aangé-
toond, tegen 39 maal fysio O (in de tabel zijn alle reactietypen voor fysio O
en 1 samengevat onder 1 + 2). Waarschijnlijk speelt fysio O dan ook een over~
heersende rol in Wederland. Dit is begrijpelijk, omdat slechts rassen van het
volledig wvatbare type worden geteeld.

In Canada zijn de door veredeling verkregen resistente rassen vrijwel
steeds op grote schaal door de praktijk geaccepteerd; in Engeland is dit in
veel mindere mate het geval geweest. In Nederland zijn slechts incidenteel vooz
proefnemingen resistente cultuur- en wilde rassen in de prakiijk aanwezig ge-
. weest., (een uitzondering voor 4én ras wordt op pag.22 nader toegelicht). |

In tabel 8 wordt de onderlinge verhouding van de fysio's weergegeven, zo-
als deze in Nederland in de jaren 1953 en 1954 voorkwam. De verhouding per pro-

vincie wordt vermeld in de volgende tabel:

tabel 9. Verspreiding van fysio's over Nederland in de jaren 1953, 1954.
fysio's
0 en 1 2 2,3 1,2 3
aantal aan| % | aan f % | aan % | aan % aan %
provincie igolaties | tal tal tal tal tal
Noord Holland 13 9 169,2 1 Ty 7 1 1,7 2 15,4
Zuid Holland 89 62 169,7 6 6,71 12 13,5 2 2,2 T TsS
o Zeeland | 2 2 10C
[Noord Brabant 2 2 100
Limburg 43 41 195,31 2 4,7
Gelderland 53 28 148,31 12 20,71 10 17,2 7 12,1 1 157
Utrecht 44 42 195,4 2 4,6
Overijsel -
Drente -
Groningen 38 10 (26,3112 | 31,6F 6 | 15,810 | 26,3
riesland 11 10 190,9 1 9,1
ederland 300 204 68 1 33 111 30 10 1 19 6,31 14 447

Ook per provincie is fysio O dus in de meerderheid. Slechts de provincie
Groningen maakt hierop een uitzondering. Jnkele malen werd fysio O samen med
¢én der andere fysio's geisoleerd, hetgeen uit de reactie op het toetssortiment

bleeks; fysio O werd nimmor onderdrukt.
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Infectieproeven op afgesneden blad.

Bond (1936) kon afgesneden bladeren na afspoelen met steriel water, op
vochtig filtreerpapier in petrischalen in het licht ongeveer 5 weken goed hou-
den; de bladeren maakten zelfs adventiefwortels. De symptomen van aantasting

door Cladosporium fulvum kwamen echter niet zo duldelijk maar voren als op de

bladeren van een intakte plant.

In hef cigen onderzoek werden bladeren van het toetssortiment gestekt in
een mengsel zand-turfmolm (1:2) en &én dag na het stekken geinoculeerd (bijlage
1 , foto1 ). Het reactietype kwam toen ook niet duidelijk naar voren; voor het
merendeel ontstonden vlekken van het resistentie~type, of in het geheel geen
vliekken. Werd echter de inoculatie verricht na voldoende beworteling der stekken
dan kwam bijna steedgeguiste reactietype tevoorschijn. In bepaazlde gevallen kan
deze methode dus gebruikt worden als na—coniréle van selectiemateriaal der ver-
edeling, door eon proef uit te voeren op bewortelde stekken van bladeren of zij-
scheuten.

Day (1951) vermeldt dat afgesneden bladeren van planten met een resistentie
factor geen symptomen te zien gaven indien dezékéterk licht gehouden wordens; bij
verlaging van de lichtintensiteit verschenen vlekken van het resistentie-type.
Daar de schimmel onder vrijwel alle omstandigheden het blad binnendringt (van
vatbare zowel als van resistente planten), wordt de uitbreiding van de infectie
blijkbaar bepaald door de hoeveelheid in het blad sanwezige assimilaten. Opeen-
hoping hiervan gaat de ultbreiding ven de infec%ﬁgfqie werking van de resisten—
tiefactor is dan blijkbaar in het minimum. Dit is in overeenstemming met de ho-
venbeschreven proeven met bladstekken. De waarneming in de praktijk, dat na een
periode van donker weer een naar voren treden van de ziektesymptomen te ver-

wachten is, i1s hiermee ook in overeenstemning.

Infectieproeven op entcombinaties.

De fysio's O, 2 en 1,2 werden geinoculeerd op de volgende combinaties:

fysio O: Potentaat ’ Potentaat en belde reciprook
Vetomold v 121
Vetomold ’ Potentaat " " n
v 121 V 473
fysio 2: Vetomold ’ V 473 " " n
v 121 L. pimp.160
fysio 1,2: V 473 Potentaat 1" n n
L. pimp.160 L. pimp.160
Potentaat = cf V121 = Cf3
Vetomold =‘Cf2 V 473 = Cf1 Cf2

L.pimp.160 ?

]
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In een eerste serie werd de onderstam geinoculeerd; pas na het verstrijken
van de incubatietijd werd de ent geinoculeerd. In een tweede serie werden onder-
stam en ent tegelijk geinoculeerd. In alle gevallen werd een normaal reactie-
beeld verkregen van het fysio op de desbetreffende gastheer. Er gaan dus geen
invlioeden uit van ent of onderstam, welke de reactie van de component kunnen wij-
zigen (bijlagel , foto 2 ).

Bond (1936) entte tomaat op andere Solanacee®n, zoals Solanum tuberosum,

S.nigrum, Atropa belladonna, Datura stramonium. Na inoculatie ven de ent (tomaat

vindt hij geen invlceden op het reactiebeeld, welke mogelijk van de onderstan

gouden kunnen uitgaan. Bond stelde ook vast, dat Cladosporium fulvum wel in an-—

dere Solanacee¥n dan tomaat kan binnendringen; de uiltbreiding der infectie was
steeds zeer gering, conidi8nvorming kwam niet voor.

Volk (1931) stelde ook reeds vast dat Cladosporium fulvum niet agressief

werd op een antagonistische gastheer, wanneer deze ge&nt was op een vatbare
plant. Wel was de ontwikkeling van de schimmel op een vatbare ent afhankelijk

van de ontwikkeling van de tomaat op een onderstam van een Solanumsoordt.

De reacties van mutanten, in vitro ontstaan.

De wvariabiliteit van de schimmel in vitro is ontstellend groot; deze varia-

biliteit uit zich in de kleur van het mycelium, de vorming van sporen en het

vormén van mutanten en is in belangrijke mate afhankelijk van het substraat en
de temperatuur. De kleur van alle fysio's is op gebruikelijke voedingsbodems
als mout-, kers—, havermout- en aardappelglucoseagar gewoonlijk olijfgroen. De
mutaties in vitro zijn gemakkelijk te herkennen door een afwijkende kleur (wit,
oranje, zeemkleurig) en groeiwijze (veel luchimycelium). De mutanten, welke uit
culturen in vitro geisoleerd werden, bleven blj verder kweken constant; de spo-
revorming der mutanten varieert van 0% tot ongeveer 50% vergeleken met die wvan
de oorspronkelijke culturen. In het z2lgemeen neemt bij regelmatig overenten de
gsporevorming der mutanten geleidelijk af.

Infectieproeven met niet- sporevorménde mitanten werden reeds door Lang-
ford (1937) beschreven: "a progessive necrosis of the infected tissue occurred
which, on susceptible varieties, resulted in enlarging dried~ out spots resem-
bling those following inoculation with "normal strains' of the fungus ander
conditions of low relative humidity".

In onze infectieproeven met niet sporevormende mutanten van de fysio's O,
1, 2, (1,2) en 3 - geinoculeerd werd met myceliumsuspensies - werd op het toets-
sortiment vrijwel steeds hetzelfde reactiesvectrum verkregen als met de fysio's

waarvan de mutanten afkomstig waren. Opvallend was hierbij, dat de incubatietiid



van een mutant, afhankelijk van de omstandigheden, 3-5 dagen korter was dan die
van het oorspronkelijke fysio. Eén uitzondering werd gevormd door een mutant
van fysio 7, welke op alle rassen een resistentie-reactie veroorzaakte; in dit
geval was de incubatietijd normaal. De infectie door niet sporevormende (necro-
tische) mutanten komt tot stand doordat cen hyphe een huidmondje binnendringt.
De uitbreiding in het bladweefsel verloopt op dezelfde wijze als bilj de normale
fysio's. Het mycelium sterft niet af; het lukte bijna steeds de mutant te her-
isoleren, in enkele gevallen zelfs tot vier weken na de inoculatie, toen het
blad tengevolge van de zich uitbreidende necrose vrijwel was afgestorven (oij-
lage 2, fotod ). Wimmer werd geconstateerd dat een niet— sporevormende mutant
op de plant sporen vormde. Sporevormende mutanten sporuleerdenop de plant ook,
maar in mindere mate dan de normale fysio's.

Omdat de reactie door mutanten veroorzaakt aan een toxine zou kunnen worde
toegeschreven, zijn planten gezet op een myceliumvrije suspensie, verkregen
door een mutant op kaasdoek in moutextract te kweken en daarna te filtreren.
(vbijlageo , foto 4 ). Op de planten kon geen reactie worden waargenomen, ook
niet na injectie of bestulving van de planten met deze suspensie.

Dergelijke inoculaties zijn ook verricht met extract van bladeren aangetast
door een mutant, eveneens zonder resultaat. De reactlie van een niet—~ sporevor—
mende mytant doet denken aan overgevoeligheid., De mutant zou dus minder patho-
geen genoemd mogen worden. De agressiviteit is identiek aan die der normale fy-
sio's. (De bvegrippen virulent en agressief worden door Zadoks (1959) duidelijk
gemaszkt. Ben fysio is virulent wanneer het op een toetsras ernstige symptomen
opwekt; een Ifysio is agressief wanneer het veel rassen van een toetssortiment
zantast. Voor de term virulent zouden wij liever de term pathogeen gebruiken).
De niet sporevormende mutanten vormen in elk geval geen gevaar voor de praktijk

daar instandhouding vie sporen niet mogelijk is.

Relatie tussen fysio's en resistentiefaktoren.

Bespreking van symbolen (zie tabel 1 op page 3).

Het wilde ras Lycopersicum pimpinellifolium Vineland Strain is als uit-

gangspunt voor de veredeling op resistentie gebruikt (Langford, 1937). Dit ras

bezit twee dominante, onafhankelijk van elkaar splitsende faktoren voor resis—

tentie, namelijk Cfp, en Cfpzz de eerste Taktor is epistatisch over de tweede.

1
Langford had reeds een resisitentiefaktor in het ras Stirling Castle gevonden
welke faktor hij Cfsc noemde. De faktor ig eveneens dominant.

Het cultuurras Vetomold is ontstaan uit de kruising Potentaat (Lycopersi-
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cum esculentum) X Lycopersicum pimpinellifolium en begit de faktor Cfp1. Het
ras V 121, ontstaan uit dezelfde kruising, bezit de faktor Cfpg. Uit een krui-
sing tussen Stirling Castle en genocemd wilde ras is het ras V 473 voortgelkomen,

dat de faktoren Cfp, en Cfsc in zich verenigd heeft.

1
Ter voorkoming van misverstanden heeft Builer (1953) een standezardisering
van gen- symbolen voorgesteld. De resistentiefaktoren worden in volgorde van
ontdekking genummerd, waardoor Cfsc, Cf'p1 en Cfp2 respectievelijk worden Cf1,
Cf2 en Cf3. Day suggereert bovendien een andere nomenclatuur voor de fysio's
dan Langford en Bailey gebruikt hebben. Ben fysio krijgt dié cijfercombinatie,
welke de werking der betreffende faktorencombinatie kan teniet doen. Het sym-
bool Cf voor resistentie past beter in het genenoverzicht van de tomaat dan he-
symbool Rj het vermijden van het symbool R kan het voordeel hebben dat geen
verwarring optreedt, indien in genen-— schrift de resistentie tegen meerdere
ziekten moet worden weergegeven. Naar onze mening zou in overweging genomen
kunnen worden het symbool R voor resistentie in het systeem voor Phytophthora
infestans door een ander symbool te vervangen. Voor het aangeven van de reactie
wordt bij Phytophthora gebruik gemaakt van de symbolen R en V (resistent en
vatbaar). Bij Cladosporium is nog een derde symbool O (onvatbaar) gebruikt.
Zowel voor de O- als voor de R-reacties kunnen verschillen bestaan tussen

de toetsrassen ten opzichte van hetzelfde fysio. De faktor Cf,. geeft steeds

2
een volledige onvatbaarheidsreactie ten aanzien van de fysio's 0 en 1, ook al
geschiedt dit in combinatie met de faktoren Cf1 en/of Cf.. De fakior Cf2'oefent

blijkbaar een sterkere werking uit dan de faktoren CT

3.
en Cf,, Op grond van de-

1 3

ze waarnemingen dient men te besluiten de symbolen O en R van elkaar te onder-
scheiden.

Het reactietype wvoor de faktorencombinatie Cf Cf, Cf, is opgesteld door

1’ 2 3

N . = - - . . - . : . . .
de 'reacties der afzonderlijke fadoren te combineren, waarbij rekening is gehou-
den met het feit dat O en R steeds dominant zijn over respectievelijk Ren V

(genoemde faktorencombinatie was niet beschilkbaar om kunstmatig te worden ge-

toetst). De reactie van de combinatie CF is met deze werkhypothese in oves

2

eenstemming, omdat ook in Nederland bij h

(Y]

Cf
et toetsen 1s waargenomen, dat steeds
met fysio 2 een R— en met fysio 3 een O-reactie optreedt.

Toxopeus (1956) gebruikt de varasietsymbolen Dys Pyy PyPps €nz. om de fy-

1
sio's van Phytophthora infestans aan te duiden. Bij Cladosporium fulvum wordt
dus, om de resistentiefaktoren aan te geven, gebruik gemaskt van de symbolen
voor de parasiet, terwijl de fysio's worden sangeduid met een cijfercoumbinatie.

Bij Phytophthora infestans wordt R voor de resgistentiefaktor en p voor de fysi-

6's gebruikt. Zou nicet te overwegen zijn de genen in de gastheer azan te duiden
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met hoofdletters en de genen in de parasiet die dzarop zansluiten, met kleine
letters, waarbij de letters steeds betrekking hebben op de parasiet. Voor Cla-

dosporium fulvum zou het mieuwe symbolenschrift er dan als volgt uit zien:

aanduilding aanduiding
resistentiegenen fysio's
dit verslag | voorgesteld dit verslag | voorgesteld
cf CFO 0 cfo
Cf1 CF1 1 cf1
Cf2 CF2 2 cf2
Cf3 CF3 ' 3 cf3
Cf,‘Cf2 CF1,2 1,2 , cf1’2
Cf1Cf3 CF1,3 1,3 of1’3
Cf20f3 CFZ,B 2,3 cf2,3
Cf1Cf20f3 CF1,2’3 1,2,3 cf1,2,3
Canada

Bailey (1950) vermeldt dat het in 1937 geintroduceerde en voor fysio O en 1 on-
vatbare ras Vetomold in 1940 vrij algemeen werd aangetast, nadat in 1939 voor
't eerst een lichte aantasting geconstateerd was. Van het op grote schazl ge-
teelde ras werd uitsluitend het nieuwe fysio 2 geisoleerd. Ook op rassen die
niet onvatbaar warea voor fysio O en 1, kon slechts fysio 2 worden aangetoond,
met uitzondering van enkele isolaties gemaalkt van gelsoleerd staande vatbare
rassen. Fysio O is dus vrijwel geheel verdrongen door fysio 2. Het na het be-
kend worden van fysio 2 in de handel gebrachte ras V 121 (1941), resistent te-
gen 4dit fysio, werd enkele jaren later vatbaar. Het nieuwe fysio 2,3 bleek in
de jaren 1947, 1948 en 1949 volledig te domineren over fysio 2. Kort na de in-
troductie van het ras V 473, resistent tegen fysio 2,3 werd fysio 1,2 geisoleem
waarvoor dit ras vatbaar was. Tussentijds werden de fysio's 1,2,3 en 3 geiso-
leerd, respectievelijk van het ras Stirling Castle in 1940 en van het ras V 121
in 1947. Het chronoleogisch overzicht van het ontdekken der fysio's in Canada

ziet er als volgt uit.



18.

1 1,2

1934 1950

0 2 1,2,3
3¢ %

1934 1933 1940

3 | 2,3

—_ N
194% 1944

De gedachten van Bailey over het door mutatie ontstaan van nieuwe fysio's zijn
eveneens in het overzicht weergegeven.,

Fysio 2 zou ontstaan zijn uit fysio 0 en fysio 1,2 uit 2. Omdat fysic 2 door
het algemeen telen van het ras V 121 vrijwel werd verdrongen, vermoedde Bailey
dat fysio 1,2 geen sterke uitbreiding zou ondergaan. Bailey stelt dus de uit-
breiding van een nieuw fysio afhankelijk van de aanwezigheid van het fysio waar
uit het nieuwe fysio is voortgekomen. Hij zegt ook, dat het ontstaan van een
nieuw fysic in hoge mate geinduceerd wordt door het introduceren van resistente
tomaterassen. Nemen we als voorbeeld fysio 1,2, dan zou het ontstaan ervan dus
enerzijds afhankellijk zijn van de aanwezigheid van fysio 2 en anderzijds van de
introductie van het ras V 473 (Cf1Cf2). Ts eenmaal fysio 1,2 aanwezig, dan is
het echter aannemelijker dat de uitbreiding van dit fysio afhankelijk is van
het telen wvan het ras V 473, omdat dit ras als het specifieke selectiemedium
voor fysio 1,2 beschouwd kan worden.

Bailey veronderstelt dat fysio 2 ult fysio O kan zijn ontstaan, of uit fysio
2,3 door verlies van pathogeniteit ten opzichte van de faktor Cf2. Fysio 3 werd
vermoedelijk geisoleerd van het ras V 121 (Cf3>, in elk geval in een streek
waar Vetomold (sz) niet aanwezig was.

Ten tijde ven het ontdekken van fysio 3 bleek ook fysio 2,3 volledig tfe
domineren over fysio 2. Over de oorsprong van fysio 1,2,3 wordt geen mededeling
gedaan, Dit fysio is nooit algemeen verspreid. Zelfs de cultuur van dit fysio
is verloren gegaan.

Gen resistent ras is steeds plotseling volledig vatbaar geworden; interme-
diaire reacties, welke op aanpassing zouden kunnen wijzen, zijn ncoit waargeno-

men. Het is onwaarschijnlijk dat een nieuw fysio vddr het signaleren ervan
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reeds aanwegzig geweest is, omdat dan het resistente genenmateriaal voor de ver-
edeling hierop had moeten reageren, aldus Bailey. Hij toonde echter wel aan,
dat een fysio op de kiemlobben van een niet- passende gastheer in leven gehou-
den kon worden; fysio O kon 8 generaties lang op cotylen van Vetomold (sz) in-
stand gehouden worden, terwijl dit op cotylen van Lycopersicum pimpinellifoli-
um Vineland (Cf2Cf3) gedurende 18 generaties lukte. Van aanpassing was geen
sprake., De herisolatie van binnengedrongen mycelium slaagde ook nog na enkele
weken. Interactie tussen parasiet en gastheer is dan mogelijk. Deze interactie
geeft volgens Bailey aanleiding tot de vorming ven mutanten. Nimmer konden e-—
venwel in interactie-proeven mutenten worden aangetoond. Het is echter mogelijk
dat bij deze proeven de frequentie-drempel der natuurlijke mutatie niet bereikt
werd. Zelfs is het mogelijk dat de natuurlijke mutatie een lage frequentie
heeft, gegeven het feit dat de wilde rassen blijkbaar geen indicator kunnen
zljn voor nieuw- optredende fysio's. Een pathogene of agressieve mutant heeft
op een voor deze mutant vatbare gastheer zeer goede kansen in de concurrentie,
strijd met minder pathogene of niet- agressieve mutanten. Een nieuw fysio zou

gelijktijdig op verschillende plaatsen kunnen ontstaan.

3. Engeland

Tn tegenstelling tot Bailey*ging Day (1954) bij het onderzoek naar de fy—
siologische specialisatie uit van de door de bekende resistentiefaktoren gege-
ven mogelijkheden. |

In 1951 kwam in BEngeland fysio 2 meer voor dan fysio 1 (zie tabellen 5 en
7 op pag. 11 J. Day veronderstelt nu, dat fysio 1,2 uit fysio 2 ontstaan is.
Uit de situatie van 1953 leidt hij af dat fysio 2,3 vermoedelijk uit fysio 3
is ontstaan. Op grond van het betrekkelijk geringe aantal waarnemingen moet de
juistheid degzer veronderstelling worden betwijfeld. Hierover staan geen waarne-
mingen voor 1951 ter beschikking. Het moet echter onwaarschijnlijk geacht wor-
den, aldus Day, dat toen andere fysio's den fysio 0 gedomineerd hebben.

Volgens Bailey is fysio 3 ontstaan uit fysio O of fysio 2,3; volgens Day
is fysio 2,3 uit fysio 3 ontstaan. Vermoedelijk veronderstelt Day dus dat fy-—
sio 3 ontstaan is uit fysio O.

Het schema volgens Day ziet er als volgt uit (vgl.schema Bailey op pag.18)
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Day vermeldt, dat het zantal fysio's in een gastheerpopulatie voor een groot
deel afhankelijk is van het aantal en de mate van voorkomen van resistentiege-
nen in die populatie; feitelijk zegt Baliley hetzelfde als hij het ontstaan van
nieuwe fysio's afhenkelijk stelt van de introductie van nieuwe resistentiefak-
toren. De volgorde van ontstaan&an fysio's kan in dat geval slechts worden
vastgesteld, indien precies bekend is welke rassen van de gastheer in de loop
der jaren geteeld zijn. Dit kan in elk land en in elke streek verschillend zin.

Het perfecte stadium van Cladosporium fulvum is nocit gevonden. Indien
dit toch vestaat, zouden veranderingen in het fysio-sortiment door kruising
aaznnemelijk zijn. Day (thesis, 1954, niet gepubliceerd) heeft door proefneming
en getracht aan te tonen of de begrippen mutatie en heterokaryose als bronnen
van variatie in aanmerking zouden kunnen komen.

De conidi®n ven Cladosporium fulvum zijn 1-, 2—-, 3— of meercellig (bijla-
ge 3 , foto 5 ). Tussen de fysio's bestaan geen verschillen wat betreft het
aantal cellen per conidie. Alleen in zeer Jjonge culturen zijn 2-kernige coni-
di8n geconstateerd, voordat een dwarswand gevormd wordt. Tussen conidi®n en
tussen hyfen van kiemende sporen kunnen znastomosen optreden. De mogelijkxheid
tot het vormen van heterokaryons is dus aanwezig. De mogelijkheid tot het ont-
staan van nieuwe fysio's is dus ook aanwezig, mits een tot nu toe niet bekende
combinatie van agressie-faktoren optreedt.

Noch proeven wvan Day, noch eigen proeven hebben het ontstaan van nieuwe fysio's
door heterokaryose kunnen aantonen. Day inoculeerde een gastheer, welke de ge-

netische samenstelling Cf,Cf_  had, met een mengsuspensie van de fysio's 1 en 2

1772
Zou nu het heterokaryon 1 + 2 gevormd worden en bovendien in pathogeen opzicht
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aequivalent zijn met fysio 1,2, dan moesten op Cf,[Cf2 vatbaarheidssymptomen

waargenomen worden. Dit was niet het geval, noch na inoculatie gevolgd op ge-
ruime 1tijd samengroeien van fysio 1 en 2, noch na menging van deze fysio's di-
rect voor de inoculatie. In eigen proeven hebben fysio-combinaties, gebaseerd

op de in cultuur- en wilde rassen aanwezlge combinaties van resistentie fakto-

ren, evenmin resultaten opgeleverd. Hoewel het onwaarschijnlijk is dat hetero-

kKaryose een rol speelt bij het ontstaan van nieuwe fysio's, mogen bovenbeschre-
ven negatieve proeven niet als bewijs hiervoor gelden. Day neemt uiteindelijk
mutatie als bron van variatie aan. Bij esn interactie tussen een fysio en een
resistente gastheer ontstaat een mutant met een specifiek agrssivitéeitsgen ten
opzichte van deze gastheer. Hij toonde in proeven aan, dat fysio's met een
nauw spectrum (dus met een beperkt agressiviteitspatroon) fysio's met een wij-—
der spectrum onderdrukken op de cotylen ven een vatbaar ras, terwijl op de co-
tylen van een resistent ras de pathogene component werd geselecteerd. In deze
proeven werd gewerkt met "pigment'"-mutanten, welke t.o.v. de ocorspronkelijke
cultuur dezelfde pathogeniteit hadden, doch onmiddellijk op kleur te herkennen
waren in mengsels met anderé fysio's. Ook werd zangetoond det fysio's met het
wijdste spectrum het minst virulent waren op ocorspronkelijke vatbare rassen.
Wanneer in de praktijk een dergelijke strijd tussen de fysio's plaats heeft,
mag verwacht worden dat de samenstelling van het fysio-sortiment afhankelijk
is van de aard en de frequentie van voorkomen der gastheer—genotypen.
Enerzijds zal het gebruik van resistentie rassen leiden tot een hoger percen—
tage gespecialiceerde fysio's, anderzijds zal de virulentie deger fysio's op
voorheen reecds vatbare rassen eerder af- dan toenemen.

Bailey vermeldt (zie pag.? ) dat een nieuw fysio spoedig domineerde over
het aanvankelljk overheersende fysio, ock op voor het ocorspronkelijke fysio
vatbare rassen. De wisselwerking tussen beilde fysio's was vlijkbaar niet ten
gunste uitgevallen van het oorspronkelijke fysio (nauw spectrum). Zou jasr in
Jjaar uit op dezgelfde plaats hetzelfde vathare ras getesld worden, dan zou waar-

schijnlijk het ocorspronkelijke fysio wel (opnieuw) de overhand krijgen.

Nederland

Bezien we nu opnieuw de in Nederland voorkomende fysiopopulatie (zie tabel
9 op pag.12 ). Tot 1955 is het niet mogelijk gebleken de herkomst van de gener
na te gaan van de in prakitijk geteelde cultuurrassen. De meest gangbare rassen
zijn getoetst op hun vatbaarheid; daarbij bleek dat deze rassen door alle in
Nederland voorkomende fysio's konden worden asngetast. Brvaringen uit de prak-—
tijk leren dat enkele vatbare rassen minder sterk aangetast worden door de

bladvlekkenziekte. Zeer waarschijnlijk berust dit meer op physiologische faltto-

¢
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ren (b.v. ruimere bladstand, iets krachtiger groei) dan op het bezit van resi-
stentiefaktoren.

Als hypothese zou kunnen worden aangenomen dat de fysio's 1, 2, 3, (1,2)
en (2,3) toevallig ontstaan zijn. Fet is zeer onwaarschijnlijk dat vddr 1940
resistentiefaktoren in Nederland geintroduceerd zijn. Na 1940 is het ras Veto-
mold (Cfg) gedurende enkele jaren op zeer beperkte schaal geteeld en dan nog
slechts in het Westen des lands. Dit kan mogelijk geleid hebben tot het ont-—
staan van fysio 2. Het is dan echter waarschijinlijker dat dit fysio ontstaan
is na de meer algemene introductie van het ras Single Cross, een F1 tussen
Vetomold en een vatbaar cultuurras. Dit ras is door de kweker Bruinsma te
Naaldwijk in de handel gebracht. Na enkele jaren werd deze Single Cross op
grond van een toenemende vatbaarheid (nimmer werd aangetoond of dit ras ten
tijde van de introductie volledig onvatbaar was) vervangen door Single Cross
II. In plaats van Vetomold, werd het ras V 121 (CfB) als een der ouders voor
de F1 gebruikt. Volgens de gedachtengang van Bailey zouden hierdoor de fysio's
2,3 en 3 ontstaan kunnen zijn. De rassen Single Cross I en II waren in Neder-
land in het begin der vijftiger jaren echter praktisch weer verdwenen.

Het waarnemen van de fysio's 2, 3, (1,2) en (2,3) in Nederland is mogelik
geweest doordat de verzamelde isolaties getoetst zijn op een toetssortiment,
waarin de selectiemedia voor deze fysio's aanwezig waren. Het overheersen van
fysio 0 in Nederland moet een gevolg zijn van het feit, dat rassen van het vat
bare type (cf) verre in de meerderheid zijn. Het toevallig ontstaan der fysio's
hoeft niet in tegenspraak‘te zijn met de argumenten van Balley en Day, mits
men asnneemt dat de frequentie van het ontstaan toeneemt met de introductie
van resistentiegenen. |

Het is waarschijnlijk ook niet zo, dat het selectie- specifieke medium
voor een bepaald fysio aanwezig modt zijn, om aan dit fysio de grootste kans
op verspreiding te bieden. Bailey vond namelijk fysio 2,3 het eerst op het ras
v 121 (Cf3), waarna dit fysio zich via dit ras sterk heeft verdreid. Voor de
toevalsfaktor moet blijkbaar een grotere plaats worden ingeruimd dan Bailey en
Day veronderstellen. Als dus maar een ras aanwezlg is dat vatbaar is voor een
nieuw fysio, krijgt dit fysio een verspreidingskans. Het is echter waarschijn-—
1lijk dat in aanwezigheid van een ras dat in genetisch opzicht volledig overeen
stemt met het agressiviteitspatroon van de parasiet, het fysio een optimale
verspreidingskans krijgt. Dit blijkt wel uit het feit dat in Nederland fysio O
een overheersende rol speelt., Dit is in overeenstemming met de waarneming van
Day (zie pag.2q1 ) dat een fysio met een nauw spectrum, fysio's met een wijder

spectrum kan onderdrukken.
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De fysio's (1,3) en (1,2,3) zijn in Vederland nooit gevonden. Of beide fy-
sio's komen zeer weinig voor, Of ze gzijn in het gehesel niet aanwezig. De ver-—
klaring kan in twee richtingen gezocht worden. Enerzijds is het mogelijk dat de
ze fysio's zeer sterk onderdrukt worden docr de andere fysio's, anderzijds kun-

. . . ebben
nen beide fysio's voor hun ontstaan en/of verspreiding een grotere behoe%%e aan

de zanwezigheid van de specifieke selectiemedia Cf,ICf3 en Cf1Cf20f3. In Neder-
land zijn deze combinaties niet in de praktijk aanwezig. De combinatie Cf1Cf2

Cfy is als "breeding line'" in Canada aanwezig (Kerr, 1958). Het is niet bekend
of hierop fysio 1,2,3 is aangetroffen.
Bailey heeft éénmaal fysio 1,2,3 kunnen isoleren van het ras Stirling Castle

(Cf1). In die tijd waren in de praktijk slechts de resistentiefaktoren Cf, en

1
Cf2 aanwezig., Dit wijst er op, dat fysio 1,2,3 toevallig ontstaan is en zeer
weinig vocrkomt. Dit fysic is niet in Bngeland gevonden.
De combinatie Cf1 Cf3 zal in de komende jaren op beperkte schaal in Nederland
in de praktijk worden beproefd. Het moet worden afgewacht of van dit ras fysio
1,3 geisoleerd kan worden. Fysio 1,3 is evenmin in Canada of Engeland gevonden.
Day (1954) merkt nog op, dat het proces van de ggressiviteitsveranderingen
in Ingeland langzamer verlopen is den in Canada. Het is wellicht beter te zeg-
gen "minder opvallend verlopen", door het minder voorkomen van resistentiegenen
in de geteelde cultuurrassen. Voor Nederland is dit in nog sterkere mate het

geval.

Introductie in de praktijk van nieuwe resistentiegenen.

Het ontdeklken van 3 resistentiefaktoren (Cf1, Cf. en Cf3) gaf de mogelijk~

2
heid theoretisch 8 typen van resistentie op te stellen. Hiertegenover konden
theoretisch 8 fysio's voor mogelijk worden gehouden. Alle typen van resistentie
zijn in cultuurvormen van de tomaat gerealiseerd; van de fysio's zijn 1,3 en
1,2,3 nog niet gevonden.

Zijn behalve de genoemde faktoren nog andere resistentiegenen in wilde
vormen van de tomaat aanwezig? In Canada is het wilde ras Lycopersicum hirsutum
betrokiken in de veredeling op bladvlekkenresistentie., Tabeld op pag.l0 leert dat
bepaalde vormen van Lyc. hirsutum onvatbaar zijn voor de fysio's, welke op

grond van de 3 faktoren Cf Cf. en Cf, verwacht kunnen worden. Het 1lijkt aan-

1? 2

nemellijk te veronderstellen dat Lyc. hirsutum beschikt over een resistentiefalk-
tor (of faktoren) waarvan de werking anders zericht is dan die van de reeds ge-
noemde faktoren. Indien deze veronderstelling juist is, mag in de toekomst het
ontdekken van nieuwe fysio's voor mogelijk gehouden worden. Bnerzijds zal dit

afhankelijk zijn van de wijze waarop Lyc. hirsutum in het veredelingswerk wordi
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betrokken, anderzijds speelt de agressie-capaciteit van de schimmel een rol.,
Combinaties tussen de reeds bestaande faittoren en die uit Lyc. hirsutum geven
theoretisch de mogelijkheid tot het ontdekken van een volgende groep van 8 fy-
sio's. In Canada zijn rassen gekweekt welke de resistentie tegen de bladvlekken-
ziekte ontlenen aan beide groepen van faktoren. (Lye. pimpinellifolium en Lyc.
hirsutum). Rassen met de faktoren uit deze rassen afzonderlijk zijn ook voor-
handen. In Nederland zijn in 1959 op beperkte schaal rassen geintroduceerd,
welke hun resistentie ontlenen aan Iyc. hirsutum. Van de bekende faktoren is
slechts de combinatie Cf,Cf. in 1959 op veperkte schaal in de praktijk beproefc

1773

De faktoren Cf, (Vetomold en Single Cross I) en Cf, (Single Cross II) zijn weer

3

uit de praktijk in Federland verdwenen.
Tenslotte wordt gewezen op de reactie van no 160 (een type van Lyc. pimpi-
nellifolium) ten opzichte van de bekende fysio's.
Cf., en Cf
1? 2 3
(zie tabel 1 op pag.3 ). De resistentiefaktor van dit ras wijkt dus in zijn

Deze is niet in overstemming te brengen met de faktoren Cf
S 0

werking af van die der bekende faktoren. Voorzover bekend is dit wilde ras nief
betrokken blj veredelingswerk.
In een afzonderlijk verslag zal ultvoeriger worden ingegaan op de verede-
ling op resistentie tegen de bladvlekkenziekie, zowel de veredeling in het duil-
e

-

tenland als die in Nederland.
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Samenvatting en Conclusies.

Voor het verrichten van toetsen met isolaties uit de praktijk om de fysiolo-
gische specialisatie na te gaan van Cladosporium fulvum, is het gebrulk van eea
goed toetssortiment een eerste eis. Een standaardsortiment van rassen met res-
47 Cf2 en Cf3 is voldoende om onderscheid te kunnen
maken tussen de theoretisch mogelijke 8 fysio's.

pectievelijk de faktoren Cf

Tijdens de incubatieperiode moeten temperatuur en luchtvochtighelid opitimaal
7ijn voor de ontwikkeling van de juiste symptomen (resp. 22-24°C en 80%). Ver
mindering van de lichthoeveelheid gedurende de incubvatieperiode doet de reac—
tie_ . " 7 verschuiven naar het vatbare type.

In infectieproeven op afgesneden blad werd het juiste reactie-type slechits ver
kregen indien de bladsteklken op het tijdstip van de inoculatie voldoende be-
worteld waren; opeenhoping van assimilaten (niet bewortelde stekken) remt de
ontwikkeling van de schimmel,

Uit proeven met entcombinaties tussen vathare en resistente rassen bleek dat
geen invloeden uitgaan van ent of onderstam welke de reactie van de component
kunnen wijzigen.

Mutanten, inQiﬁro‘dntstaan, hebben een incubvatietijd welke 3-5 dagen korter is
dan die van de oorsvronkelijke culturen (11-18 dagen). In het bijzonder geldt
dit voor niet- sporevormende mutanten. Deze groep veroorzazkt een snelle afster
ving van het geinoculeerde blad. Het reactie-type is hetzelfde als dat van de
oorspronkelijk culturen.

In Canada zijn de fysio's 0, 1, 2, 3, (1,2) en (2,3) gedetermineerd; fysio
1,2,3 1s éénmaal gevonden. Het ontstaan van nieuwe fysio's wordt door Bailey
(1950) afhankelijk gesteld van het invoeren in de praktijk van resistente to-
materassen. Zen nieuw resistent ras wordt in Canada vrij algemeen aanvaardt.
Aan het nieuwe fysio wordt dus de mogelijkheid tot verspreiding geboden. Nieu-
we fysio's zouden door mutatie ontstaan.

In Engeland zijn de fysio's 0, 1, 2, 3, (1,2) en (2,3) gedetermineerd. Nieuwe
fysio's zouden door mutatie ontstaan. Day (1954) vermeldt, dat het aantal fysi.
o's in een gastheerpopulatie voor een groot deel afhankelijk is van het aantal
en de mate van voorkowen van resistentiegenen in die populatie. Feitelijk is
deze veronderstelling dus dezelfde als de onder f genoemde. Resistente rassen
zijn in Engeland slechts op beperkte schaal geteeld. Day heeft niet lunnen aan
tonen dat heterokaryose 1leidt tot het ontstaan van nieuwe fysio's. Fysio's met
een nauw spectrum Kunnen fysio's met een wijder spectrum onderdrukken. r'ysio's
met het wijdste spectrum zijn het minst pathogeen op oorspronkelijk vatbare

rassen.
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In Tederland zijn de Fysio's 0, 1, 2, 3, (1,2) en (2,3) gedeterminesrd. De fy-
siots (1,3) en (1,2,3) 2zijn niet gzevonden, evenmin als dat in Engeland het ge-
val was. Verondersteld wordt, dat de fysio's toevallig ontstaan zijn. Resisden
te rassen zijn in Nederland vrijwel niet geteeld. Evenals in Engeland, speelt
in Nederlend fysio 0 een overheersende. rol,

Cf_ en CFf afkom—

17 2 3?2
stig uit de rassen Stirling Castle en Lycopersicum pimpinellifolium, ook re-

Indien behalve de recds bestaande resistentiefalttoren Cf

sistentiefaktoren uit Lyc. hirsutum in de oraktijk geintroduceerd worden, mo-
gen in de toekomst nieuwe fysio's verwacht worden mits de agressie-capaciteit
van de schimmel dat toelaat.

De reactie-typen tussen resistentiefaktoren en fysio's zijn opgesteld in een
schema dat vergeleken kan worden met het schema dat door Black (1952) voor
Phytophthora infestans is ontwikkeld.

Voor de azanduiding der resistentiefaktoren zijn de symbolen van de parasiet
gebruikt (0_1, Cf

Cf enz.); de fysio's worden door cijfers weergegeven, cor-

17722
responderend met did Talttorencombinatie waarop een vatbare reactie veroorzaakt
wordt. In het systeem voor Phytophthora wordt de letter R gebruikt voor de re-
sistentiefaktoren; de fysio's worden eveneens door cijfers weergegeven. Voor

de laatste aanduiding stelt Toxopeus (1956) wvoor, voor de cijfercombinatie de

letter p (parasiet) te plaatscn.

In dit verslag wordt voorgesteld een internationaal aanvaardbaar systeem te

maken dat er als volgt uitziet.

~

De resistentiefaiztoren worden weergegeven door de symbolen van de para—
siet: C¥. De notering voor alle vathare rassen wordt CFO’ die voor resistente

rassen CF1, CFZ’ CF3, CF1 09 CF1 37 ey cE De fysic's worden weer—

2,3 %% ¥T1,2,3°

gegeven door cijfercombinaties, voora”gegaan door de symbolen van de parasiet:
cf., cf cf,, ¢f,, cf s cf cf of cf .
0 17 2 3 1,2 1,37 2,3 1,2,3

Suggesties voor verder onderzoek.,

Het is van belang na e gaan in hoeverre de reactie van een resistent (doch
niet onvatbaar) ras variabel is onder invlced van de uitwendige omstandigheder
(temperatuur, luchivochtigheid en licht). Het beter bekend zijn met dege wvari-
abiliteit kan de betrouwbaarheid van een toets ten goede komen.

In de lomende jaren verdisnt het aanbeveling regelmatig isolaties uit de prak-
tijk te maken, zowel van vatbare rassen als van geintroduceerde resistente Tas
sen indien daarop aantasting voorkont. Door deze iscolaties op een toetssorti-

ment te toetsen zullen nieuwe fysio's sneller gesignaleerd kunnen worden.
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Bijlage 1.

foto 1: infectiemethodiek bladstekken in zand +

turfmolm 1:2.

Potentaat
foto 2: entplant tomaat Vetomold geinoculeerd met

fysio 3; onderstam onvatbaar, ent vatbhaar.



Bijlage 2.

foto 3: veleners:

1. Vetomold geinoculeerd met fysio 2
2. " " " mutant van f.2
3. L.pimp.Vineland geinoculeerd " fysio 2
4. " " " mutant van f.2

De mutant veroorzaakt snellere afsterving van het

aangetaste blad.

foto 4: cultuur van Cladosporium
fulvum op kaasdoek, vochtig

gehouden door moutextract.



Bijlage 3.

foto 5: 1~, 2~ en 3- cellige conidi®n van

Cladosporium fulvum.



