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Auf Artemisia und auf Cirsiwm heterophyllum entstanden auf
der schwach behaarten Blattoberseite Perithecien mit normal aus-
gebildeten, braunen Anh#ngseln, wihrend diese auf der Unterseite
stark zuriickgebildet waren. *

Auf Potentilla Anserina fand ich Perithecien an einer unbehaar-
ten Stelle des Blattes (Tierfrass). Diese Fruchtkorper zeigten nun
viel besser ausgebildete Anhéngsel, so dass die rudimentéire Ausbil-
dung der Anhiingsel hier nur als eine durch die Niihrpflanze bedingte
Modifikation zu betrachten ist. Ist aber eine Form des Pilzes auf eine
N#hrpflanze mit stark behaarten Bléttern spezialisiert, so darf hier die
Reduktion der Anhingsel als Artmerkmal verwendet werden, und es
wiirde sich fragen, ob dieses Merkmal nicht erbfest geworden ist.
Wollte man diese Erscheinung auf Selektion zuriickfiihren, so miisste
man annehmen, dass sich auf einer Pflanze mit behaarten Blittern
nur- Perithecien mit rudimentiren Anhingseln ansiedeln konnten.
Dann stellt sich aber die Frage, wie die angefiihrten Fille auf Poten-
tilla, Cirsium und Artemisia erklirt werden miissten.

HammarLunp (1925) hat verschiedene Félle von Wirtseinfluss
(Matrikalmodifikationen) eingehend untersucht. Verlaufen dic chemi-
schen Vorginge in einem Individuum einer Art schneller als in einem
andern, so kann sich dieser Unterschied in der Kettenbildung der
Konidientriger auswirken. In andern Fillen konnte er nachweisen,
dass die verschiedenen Ernidhrungsverhiltnisse auf verschiedenen
Wirtsspezies bestimmte konstante Matrikalmodifikationen beim Pilze
bedingen. Sphaerotheca mors uvae bildet z. B. auf Ribes rubrum lan-
gere Konidienketten als auf R. Grossularia. Die Keimungsenergie und
die Vitalitit der Konidien ist auf R. rubrum, dem Nebenwirt, kleiner.
Da diese Unterschiede in den Ernéihrungsverhélinissen gleich bleiben,
sind auch die Matrikalmodifikationen beim Pilz konstant. Zufillige
Erndhrungsstérungen in der Nihrpflanze miissten also auch zeltwelse
Modlflkatlonen des Pllzes zur Folge haben.

V. Immunitiit und Anfilligkeit der Niihrpflanzen

Dass Immunitit und Anfilligkeit der N#hrpflanzen erblich
fixiert sind, ist durch zahlreiche Untersuchungen sichergestellt. Die
Arbeiten der verschiedenen Forscher zeigen aber keinen einheitlichen
Vererbungstypus. Die Immunitédt der Nahrpflanze beruht wohl auf
verschiedenen Erbfaktoren und kann zudem relativ leicht modifikativ
beeinflusst werden, was das Gesamtbild dieser Erschemungen noch
komplizierter gestaltet :



57

Reep (1909) fand, dass Hybriden zwischen Roggen und Weizen,
gegen Roggen- und Weizenmehltau sehr resistent waren. Nach Hawm-
MARLUND (1925) hat aber REeD nicht den F,-Bastard Roggen X Weizen,
sondern Ausspaltungen spiterer Generationen als Versuchspflanzen
verwendet, wodurch derWert dieser Versuche stark beeintrichtigt wird.

- Vavicov (1919) stellte fest, dass Immunitit als Rassenmerkmal
gelten darf. Sie ist in verschiedenen Gegenden konstant. Seine Kreu-
zungen von absolut immunem persischem Weizen mit zahlreichen
immunen oder in verschiedenem Grade anfélligen Varietiiten zeigten
besonders in F: ziemlich komplizierte Verhéltnisse, die nicht nach
einem einfachen Mendelschema erkléirt werden konnen. In einer
Kreuzung persischer Weizen X T. turgidum var. lusitanicum schien
in F, die Immunitidt des persischen Weizens dominant zu sein. In F:
ergab sich eine komplizierte Aufspaltung, von 197 F,-Pflanzen waren
112 vollstindig immun, 25 sehr resistent, 25 resistent, 21 schwach
resistent und 15 empfinglich. In andern Kreuzungen konnte VaviLov
beobachten, dass die Bastarde gelegentlich stirker empfénglich waren
als die Eltern. ' '

- KLapHAAK und BARTLETT (1922) untersuchten 5 Oenothera-Rassen
und ihre Kreuzungen gegeniiber Erysiphe communis. Immunitit und
‘Anfilligkeit scheinen hier durch je einen Faktor bedingt zu sein. In
einem Fall erhielten diese Forscher empfiingliche Pflanzen aus der
Kreuzung von zwei immunen; dagegen entstanden aus Kreuzungen
von zwei anfillligen Varietdten nie immune Pflanzen.

- Ein Beispiel einer monohybriden Aufspaltung mit Dominanz
der Anfilligkeit fand HaAMMARLUND bei Erysiphe galeopsidis auf Ga-
leopsis Tetrahit. Er bemerkte in einer Gruppe stark befallener Pflan-
zen ein einzelnes mehltaufreies Exemplar. Von 22 Tochterpflanzen
dieses mehltaufreien Exemplars blieben 19 immun, wihrend 3 sehr
stark befallen wurden. Die erstern blieben auch in der folgenden
Generation immun, wihrend die Nachkommenschaft der drei befalle-
nen Individuen in 101 befallene und 30 immune Individuen aufspaltete.
Das entspricht ziemlich deutlich dem Verhélinis 3 : 1. Die drei be-
fallenen Ausgangspflanzen diirfen also wohl als spontane Bastarde
der immunen Pflanze mit einer anfélligen betrachtet werden. In diesen
Versuchen war ferner eine auffiillige Parallele zwischen Anfilligkeit
und der Bildung von Gerbstoffen nachzuweisen. Die Immunitit der
rezessiven Pflanzen kann hier vielleicht auf das Auftreten von Gerb-
stoffen zuriickzufiihren sein. In diesem Fall miisste man fiir Immuni-
tit und Anfilligkeit {iberhaupt keine besondere Gene annehmen, da
diese durch das Auftreten oder Fehlen des «Desinfektionsfaktorsy be-
dingt sind. S : |
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Bedeutend kompliziertere Verhiiltnisse fand HamMarLunD fiir
den Befall von Pisum sativum durch Erysiphe pisi, wo Immunitiit und
Anfiilligkeit wahrscheinlich durch vier polymere Faktoren mit kumu-
lativer Wirkung bedingt ist.

A. Mavurizio (1927) untersuchte die Empfénglichkeit der Propf-
bastarde gegen Mehltaubefall. Obschon Crataegus und Mespilus emp-
fénglich sind, blieben die Crataegomespili in diesen Versuchen immun
oder erwiesen sich als schwach anfillig. Dieses auffillige Verhalten
kann durch die Periklinalchimirentheorie nicht erkldart werden.
A. Maurizio fasst diese Erscheinung vom Standpunkt der Burdonen-
theorie als eine Neukombination auf.

Bei den Pirocydonien liegen die Verhiltnisse etwas anders.
Beide Eltern sind hier gegeniiber Podosphaera oxyacanthae empfing-
lich, allerdings in verschiedenem Grade. Cydonia ist viel stirker an-
fallig als Pirus. Der Pfropfbastard Pirocydonia Winkleri wurde in den
Versuchen von Maurizio sehr stark befallen, stirker als Cydonia
selbst. Auf Pirocydonia Danieli ergab sich eine mittelstarke Infektion,
in diesem Falle zeigte der Pfropfbastard also intermediéres Verhalten.

SaLmox (1903) untersuchte, ob die Immunitiit der Wirtspflanzen
eine rein mechanische sei. Er fand aber bei den untersuchten Grésern
keinerlei Anzeichen, dass die Resistenz einiger Arten von der Be-
schaffenheit der Blattoberfliche bedingt sein konnte, Auch KLapHAAK
und BarTLETT (1922) konnten keine Unterschiede im Blattbau anfélli-
ger und immuner Oenothera-Arten nachweisen. Dagegen besteht nach
Reep (1908) bei den Cucurbitaceen moglicherweise ein Zusammen-
hang zwischen Anf#lligkeit und Beschaffenheit der Blattoberflidche.
In den Versuchen von ReEep wurden nur drei Cucurbitaceen nicht be-
fallen, eine hatte Blédtter mit starker Wachsausscheidung, die beiden
andern zeichneten sich durch eine rauhe Oberfliche aus. In meinen
Versuchen mit Erysiphe horridula (1922) fand ich keine Anzeichen,
dass die Resistenz durch Wachsausscheidung der Blitter erhoht wird.
Cerinthe major, deren Blitter reichlich Wachs ausscheiden, erwies
sich als ein sehr anfilliger Sammelwirt.

Sicher ist aber, dass die Anfilligkeit in hohem Grade durch das
Alter der Nédhrpflanze oder ihrer Organe bedingt ist. Im allgemeinen
kann man den echten Mehltau im Gegensatz zum falschen als eine
Alterskrankheit bezeichnen. Schon das jahreszeitliche Auftreten weist
darauf hin. In verschiedenen Féllen wurde aber doch nachgewiesen,
dass die Infektion nur an jungen, saftreichen Pflanzenteilen erfolgen
kann. Dies ist der Fall beim Oidium evonymi-japonici (SALMmoN, 1905)
und wohl auch bei Podosphaera leucotricha. Ebenso werden ausge-
wachsene Eichenblétter nicht vom Mehltau befallen. Ob dies auf die



59

dickere Epidermis oder auf den erhohten Gehalt an Gerbstoffen zu-
riickzufiihren ist, miisste noch untersucht werden. Ep. Fiscaer (1919)
fand, dass Prunus laurocerasus nur dann durch Podosphaera tridac-
tyla befallen wird, wenn im Spéitsommer noch junge Blétter vorhanden
sind. Bei Infektionsversuchen mit Erysiphe cichoracearum auf Com-
positen konnte ich feststellen, dass die Kotyledonen meist hochgradig
resistent sind. GassNer (1916) beobachtete ein meist sehr plotzliches
Nachlassen und Erléschen des Mehltaubefalles in einem gewissen
Altersstadium der N#éhrpflanze (Erysiphe graminis auf Gerste). Aber
auch die Altersresistenz gegeniiber Mehltau ist nicht absolut, sie kann
durch #ussere, offenbar klimatische Faktoren beeinflusst werden. Die
Beziehungen zwischen der Resistenz und dem Alter der Néhrpflanze
sind wohl in den einzelnen Fallen verschieden, und es wiire noch ver-
friiht, allgemeine Gesetzmissigkeiten ableiten zu wollen.

Es gibt in der Literatur zahlreiche Angaben iiber die Art der
Einfliisse, die neben den erblich fixierten Faktoren die Anfélligkeit
oder Resistenz einer Pflanze bedingen. Es handelt sich allerdings
meistens um blosse Feststellungen. Experimentell wurden diese Fra-
gen speziell fiir den Mehltaubefall nicht genauer studiert.

Nach Rivera (1915) ist der Befall um so stirker, je schwécher
der Turgor des Wirtes ist. Eine Verminderung der Turgeszenz durch
Austrocknung des Bodens oder durch piotzliche Temperaturerhhung
macht die Pflanze empfinglich. VaviLov (1919) fand dagegen keine
Unterschiede in den osmotischen Verhiltnissen der Zellen anfélliger
und immuner Getreidesorten. PAnTaNELLI (1914) glaubte, dass emp-
fiangliche Eichenblétter weniger organische Stickstoffverbindungen im
Verhiltnis zu den anorganischen Bestandteilen und dafiir mehr 16s-
liche Phosphorverbindungen aufweisen. Ebenso fand er, dass in
resistenten Eichenblittern die Konzentration des Zellsaftes grosser
sei. ArTr (1916) und Averna-Sacca (1910) stellten eine Korrelation
zwischen Sduregehalt und Resistenz fest. VaviLov (1919) konnte diese
Angaben nicht bestétigen. Er beobachtete, dass gerade Pflanzen mit
hohem Siduregehalt in den Blittern (Rosa centifolia cristata) gegeniiber
‘Rost’ und Mehltau anfillig sind. Immune und anfillige Avena-Arten
unterscheiden sich im Sduregehalt ihrer Blitter nicht. VaviLov an-
erkennt zwar, dass zwischen anfilligen und immunen Arten chemische
Unterschiede bestehen; er glaubt aber, dass diese Unterschiede nur
in korrelativer Beziehung zu Immunitit und Anfélligkeit stehen, und
dass sie die Natur der Immunitiit nicht erkléren.

Etwas wahrscheinlicher ist der direkte Zusammenhang zwischen
Anfilligkeit und dem Gerbsitoffgehalt der Blitter, auf den HaMMAR-
LUND (1925) hingewiesen hat, da hier die direkte Einwirkung der Gerb-
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sdure als Antiseptikum durchaus im Bereiche der Maglichkeit liegt.

Die Untersuchungen von HaMMARLUND zeigen auch, dass Im-
munitit kaum auf einen einzigen Faktor zuriickgefiihrt werden kann.
Seine Beobachtungen an Phyllactinia beweisen, dass auch die Inten-
sitdt, mit der die chemischen Umsetzungen in der Néahrpflanze verlau-
fen, fiir das parasitische Verhiltnis von ausschlaggebender Bedeutung
sein kann.

Wichtig fiir den Grad der Anfélligkeit ist sicher auch der Wasser-
haushalt der Néhrpflanze. Die Infektion von Echium wvulgare von
Symphylum aus gelingt z. B. am besten bei wasserreichen, saftigen
Blittern. - o

Von zahlreichen Autoren wurde darauf hingewiesen, dass der
Grad der Anfilligkeit auch durch die Erndhrung der Ndhrpflanze be-
dingt wird. Es handelt sich allerdings meistens um gelegentliche Be-
obachtungen, die nicht ohne weiteres verallgemeinert werden diirfen.
Hennings (1903) glaubte, dass die Resistenz einer Pflanze zunehme,
wenn man sie in einen reichern Boden verpflanzt, wo sie kraftig ge-
deiht. Diese Ansicht steht in einem gewissen Widerspruch zu der Fest-
stellung zahlreicher anderer Autoren, die alle darin iibereinstimmen,
dass reichliche einseitige Stickstoffdiingung, die Anfalligkeit herauf-
setze. SCHAFFNIT und Vork (1929) beobachteten, dass bei Sphaerotheca
pannosa, S. mors-uvae, Podosphaera leucotricha und Uncinula necator
reichliche Stickstoffdiingung und geringe Kali-Gaben den Befall be-
giinstigen. Pflanzen, die an Stickstoff- und Phosphormangel litten,
waren weniger anfillig. Nach ScuarrniT und MevER (1930) ist der Be-
fall junger Weizenpflanzen bei alkalischer Bodenreaktion sehr stark
und nimmt mit zunehmendem Sauregehalt ab. G. Scaurz (1930) glaubt,
dass keine Getreidesorte wirklich immun sei. Der Grad der Anféllig-
keit wird durch Ernihrungsfaktoren bestimmt. Einseitige Stickstoff-
diingung und Kalimangel fordert die Anfilligkeit. Dagegen erhoht
Phosphorséure die Resistenz, und zwar wohl dadurch, dass damit die
Entwicklung der Nihrpflanze beschleunigt wird. Auch Rivera (1915)
gibt an, dass Pflanzen in gutem Boden empfinglicher seien. - i

Die bis jetzt ausgefiihrten Versuche iiber die experimentelle
Modifikation der Anfélligkeit durch Kultur in N#hrlésungen, die von
Rivera (1913) und Srinks (1913) ausgefiihrt wurden, erlauben eben-
falls noch keine zwingenden Schliisse. RivEra beobachtete den stiirk-
sten Befall in 0,2%igen Nihrlosungen. Bei geringern oder héhern
Konzentrationen wurde die Blattbildung verlangsamt und die Anfallig-
keit herabgesetzt. In den Wasserkulturen von Spinks wurde durch
Zusatz von Natriumnitrat und Ammoniumsulfat eine stirkere, durch
Chlorkalium eine verminderte Anfilligkeit erzielt. Ebenso wurde in
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Bodenkulturen durch Begiessen mit verschiedenen Lithiumsalzen die
Anfalligkeit erheblich herabgesetzt. Auch VaviLov (1919) fand nach
Behandlung mit diesen Salzen eine gewisse Verminderung der An-
télligkeit, aber nur in ungediingten Béden. Leichtere Schwankungen
der Anfilligkeit erzielte Spinks auch mit Zugaben von Zink- und
Bleisalzen.

Der Mehltaubefall kann auch durch Verwundung der Blétter oder
durch andere Schédigungen der Pflanze erhoht werden, SALMON
(1905) konstatierte eine erhohte Empfénglichkeit, wenn die Blétter mit
einer Nadel angestochen wurden. Dasselbe erreichte er auch durch
Ausschneiden eines Blattstiickes oder durch Pressung des Blattes. In
der Natur kann durch den Angriff tierischer Schédlinge wie Insekten
und Schnecken die Anfilligkeit erhoht werden. Ebenso kann das
Walzen der jungen Pflanzen diese Folge zeitigen; Frost-, Hagel- und
Windschiiden kénnen ebenfalls im gleichen Sinne wirken. SALMON
(1904) infizierte auch «immune» Pflanzen mit Erfolg, wenn er mit
einem Rasiermesser die Epidermis entfernte und die Konidien auf
das blossgelegte Mesophyll aussidte. Eine Erhtohung der Anfilligkeit
erzielte SaLmoN ferner durch Einwirkung von Ather-, Chloroform- und
Alkoholddmpfen, durch Eintauchen der Pflanzen in Wasser von 50°
und in eine Mischung von Wasser und Alkohol. Dass die Empféinglich-
keit durch Verletzungen erhoht wird, konnte auch von HAMMARLUND
bestiatigt werden. SarmMon glaubte, dass der Pilz auf diese Art im-
stande sei, seinen Infektionskreis zu erweitern, indem er sich der Ver-
letzungen gewissermassen als Briicken bedient, um schliesslich auch
gesunde Pflanzen zu befallen. Versuche, die diese naheliegende An-
sicht bestitigen sollten, ergaben allerdings die Moglichkeit, einen Pilz
einige Generationen auf einem fremden Wirt zu ziichten, aber in
keinem Falle liess sich nachweisen, dass der Pilz sich an den neuen
Wirt angewdhnte. HammarLunp (1925) infizierte verwundete Gersten-
blitter mit Weizenmehltau und ziichtete den Pilz durch 128 Klon-
generationen auf dem fremden Wirt. Von jeder 5. oder 10. Genera-
tion wurde das Infektionsvermdgen durch Impfungen auf intakten
Weizen- und Gerstenblidttern nachgepriift. Weizen wurde stets gut be-
fallen, wihrend unverletzte Gerstenblitter nie infiziert wurden. Nach
der 128. Generation konnte der Pilz auch nicht mehr auf verwundete
Gerstenbliitter iibertragen werden. In einem andern Versuch mit dem
gleichen Pilz zeigte schon die 30. Klongeneration eine deutliche Ab-
nahme der Vitalitit, d. h, der Prozentsaiz der gelungenen Infektionen
wurde immer kleiner, bis der Pilz {iberhaupt nicht mehr infektions-
kraftig war.

Nach Rivera (1913) kann die Anfélligkeit einer N#hrpflanze
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auch durch das Licht modifiziert werden. Im Dunkeln gezogene Eichen
wurden nicht befallen, dagegen war der Befall bei Pflanzen, die im
blauen und roten Licht gezogen worden waren, sehr stark. Auch Reep
(1914) bestiitigte, dass etiolierte Pflanzen immun sind. Man darf wohl
annehmen, dass sich der Einfluss des Lichtes in diesen Féllen in erster
Linie indirekt durch Beeinflussung der Assimilation geltend macht.

Durch besondere Kulturbedingungen, die im einzelnen noch
nicht analysiert sind, lésst sich die Anfilligkeit in vielen Fillen er-
heblich modifizieren. Es konnen so unter abnormalen Kulturbedingun-
gen Pflanzen befallen werden, die sonst als nahezu immun gelten
diirfen. So ldsst sich der Befall von Dendroseris (vgl. BLuMER, 1922)
vielleicht erkliren. STeiner (1908) beobachtete, dass die Gruppe der
Alpinae (Alchemilla) nur unter gewissen Kulturbedingungen befallen
wird. Er trennte die Stécke von drei Arten dieser Gruppe in je zwei
Teile, Der eine Teil wurde im Freien gezogen, die andere Hilfte kam
in ein sehr warmes und schlecht geliiftetes Gewichshaus. Wihrend
weder die Mutterpflanzen, noch die im Freien wachsenden Teile eine
Infektion aufwiesen, wurden die im Gewi#chshaus stehenden Stocke
ziemlich stark befallen. P. CrucHeT fand in einer Gewé#chshauskultur
eine deutliche Infektion von Ranunculus alpestris, einer Art, die im
Freien noch nie befallen gefunden wurde,

Durchgeht man die gérinerische Literatur, so findet man héufig
Angaben iiber den Einfluss von Boden, ortlicher Lage, Insolation und
Witterung auf die Stirke des Mehltaubefalls, Es eriibrigt sich, hier
auf diese Angaben, die sich im einzelnen oft widersprechen, niher
einzugehen. Es sei nur erwihnt, dass die meisten Beobachter eine
eingeschlossene, warme Lage mit wenig Luftzirkulation fiir den Mehl-
taubefall als fordernd betrachten (Parg, 1928; Gross, 1930).

Zusammenfassend kann gesagt werden, dass Immunitit und An-
filligkeit einer Pflanze erblich fixiert sind. Sie kénnen aber durch
verschiedene direkt oder indirekt wirkende Faktoren weitgehend
modifiziert werden. Immerhin bleiben diese Modifikationen in einem
gewissen Rahmen. Bis jetzt konnte in keinem Falle nachgewiesen
werden, dass durch sie neue Wirte dauernd befallen worden wiren.
Es ist neben der Erbverfassung die individuelle Disposition, die iiber
Befall oder Nichtbefall entscheidet, Da der letztere Faktor fiir den
Mehltaubefall eine viel griossere Rolle spielt als fiir den Befall durch
andere parasitische Pilze, darf man die Erysiphaceen wohl als Dispo-
sitionsparasiten bezeichnen (FarLcg, 1924; BLUMER, 1926). Dass neben
der passiven Immunitit der Nihrpflanze auch eine aktive Immunitét
der Nihrpflanze moglich und sogar wahrscheilich erscheint, soll
spiter ausgefiihrt werden.
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