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Die Deutung des unterschiedlichen Verlaufes einer Infektion auf ver-
schieden ,resistenten Wirtspflanzen auf Grund der Annahme und Fest-
stellung einzelner priformierter priinfektioneller chemischer Prinzipien
—- Inhaltsstoffe des Wirtes, Toxine des Parasiten — (vgl. 1, 3, 8, 10)
geniigt nicht zur Deutung des spezifischen Zusammenspiels von definier-
ten Wirtssorten mit bestimmten Parasitenrassen. Wir wiesen bereits
1938 darauf hin, dafl ,im Wirt-Parasit-Verhiltnis ein Zusammenwir-
ken vieler Prozesse vorliegt®, und daB -,der Parasit wahrscheinlich
Intermediéirprodukte des Stoffwechsels angreift und sein Wachstum
von deren Bildungsgeschwindigkeit abhiingt“ (8)%) wobei jede spezielle
Wirt-Parasit-Kombination ,,als eine mehr oder minder ausgeprigte Ein-
heit reagiert® (8). Der charakteristische Krankheitsverlauf entsteht
»somit nur durch stetige gegenseitige Beeinflussung und Umstimmung
von Wirt und Parasit® (3).

Die durch das Zeitgeschehen immer wieder hinausgeschobene experi-
mentelle Untersuchung wurde von uns in den letzten Jahren in Angriff
genommen. Sie ist dadurch erschwert, dal die Partner wihrend der
Untersuchung nicht aus ihrem Verband gelost und daher nicht in ent-
sprechenden physiologischen Zustéinden, zum Vergleich herangezogen
werden konnen. Solche Untersuchungen besitzen daher immer nur
Modellcharakter, wobei es allerdings zweckmiflig ist, an einem ent-
sprechend gewihlten Modell konsequent alle experimentellen Moglich-
keiten auszuschopfen, um wenigstens fiir dieses einen tieferen Einblick
in das pathologische Geschehen zu erlangen. Aus bereits dargelegten Griin-
den (2) wihlten wir hierzu das Verhalten der Knollen einer ,resisten-
ten“ und einer ,anfilligen“ Kartoffelsorte zu einer bestimmten Rasse
von Phytophthora infestans. Auf andere von uns untersuchte Objekte
soll nur kurz hingewiesen werden; auf dhnlich gerichtete Untersuchun-
gen, welche von anderer Seite an anderen Modellen in den letzten Jahren
durchgefithrt wurden, kann hier nicht eingegangen werden (vgl. 1, 10).

Fiir die Untersuchungen des physiologischen Wechselspiels von Wirt
und Parasit bieten sich drei Wege an:

1. Der Fiitterungsversuch, d. h. die Infiltration von stoffwechselbeein-
flussenden Hemm- und Wirkstoffen, bzw. von Intermedidrprodukten, wo-

1) Zusammenfassung eines auf der Botanikertagung 1956 in Hann.-Miinden gehaltenen
Vortrages.

2) Unabhédngig von uns entwickelte Le wis (5) 1953 dhnliche Gedankengdnge, wie uns
kiirzlich bekannt wurde.
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bei nur Reaktionen (Infektionsverlauf) gewertet werden konnen, da der
Eintritt der infiltrierten Stoffe in die Zelle, bzw. ihr Vordringen zum
eigentlichen Wirkungsort nicht einfach nachgepriift werden kann (vgl. 7).

2. Gaswechseluntersuchungen unter gleichzeitiger Stoffwechselbeein-
flussung, iiber welche heute noch nicht berichtet werden soll.

3. Biochemische Aufarbeitung des ,infizierten Gewebes in regel-
mifigen Abstinden, welche ebenfalls mit Fiitterungsversuchen kombi-
niert wird.

Da in unserem Falle mit Kartoffelscheiben bzw. Knollenhilften ge-
arbeitet wurde, muBte, neben allen hier nicht zu erorterten methodischen
Schwierigkeiten, die gleichzeitig ablaufende Wundreaktion an den
Schnittflachen beriicksichtigt werden.

Die Untersuchungen bauen auf den Befunden von K. O. Miiller
und seinen Mitarbeitern auf (vgl. 6). Die heutige Mitteilung iiber ihren
derzeitigen Stand kann aber nur als ein vorldufiger und in vielen Pun-
ten erginzungsbediirftiger Beitrag zu dem von uns weiter bearbeiteten
Problem gewertet werden.

Uber Infiltrationsversuche berichtet bereits Frau Christiansen -
Weniger (2): bestimmte Fermentinhibitoren ermoglichen dem Pilz
(ebenso wie Alkoholnarkose) ein z. T. kriftiges Wachstum auf und in
,resistenten® Knollen. Hierbei kommt den Phenoloxydasen besondere
Bedeutung zu, deren Hemmung durch spezifische Inhibitoren, wie auch
durch Brenzkatechininfiltration die Resistenz ,bricht“. Infiltration von
den als Substraten bekannten Phenolkorpern, wie Protocatechu- und
Chlorogensiure, verlangsamt die Pilzentwicklung auf ,anfilligen®
Knollen, wobei jedoch die Wirkung bald abklingt und stdrkere Ver-
briunungen ausbleiben. Dies spricht dafiir, daB die Bildung gerb-
stoffdhnlicher Oxydationsprodukte, welchen schon lange eine ent-
scheidende Rolle in der Resistenzreaktion zugeschrieben wird, eine un-
spezifische ,sekundire Begleiterscheinung” (8) von Vorgingen ist,
welche sich in anderen Stoffwechselbereichen abspielen. Damit stimmt
iberein, daf Inhibitoren von Fe-haltigen Fermentsystemen und von be-
stimmten Dehydrasen ebenfalls, z. T. stirker, wirken als an Cu an-
greifende Hemmstoffe.

Nach Infiltration einzelner Glieder des Trikarbonsdurezyklus wird
nach Versuchen von Christiansen-Weniger (2) und Ko t-
ter (unveroffentlicht) gutes Pilzwachstum auf , resistenten“ Knollen
ermoglicht, welches allerdings — vielleicht wegen Einbeziehung infil-
trierter Sduren in den Stoffwechsel — wenig in tiefere Gewebsschichten
vorstoBt. Es ergibt sich folgende Reihe absteigender Wirkung: Apfel-
und Fumarsiure > cis-Aconit-, Bernstein- und Brenztraubensiure
> Oxalessig- und vermutlich auch a-Ketoglutarsiiure, welch letztere viel-
leicht ungeniigend eindringen. Auf ,anfilligen Knollen wird eine
anfingliche Forderung des Pilzwachstums durch Apfel-, Bernstein-,
Brenztrauben- und Fumarsdure erreicht, wihrend a-Ketoglutar-, cis-
Aconit- und besonders Oxalessigsidure den Pilz anfangs hemmen, ohne
die schlieBlliche tiefe Durchdringung des Gewebes zu verhindern. Ent-
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sprechende Befunde fiir Lactate liegen bisher noch nicht vor. Obwohl
die bisherigen Untersuchungen gegen eine unmittelbare Beeinflussung des
Pilzwachstums durch die genannten Sduren sprechen, wird eine Ver-
tiefung der Befunde in diese Richtung, wie auch ihre Ergiinzung durch
biochemische Analysen angestrebt.

Bei der biochemischen Aufarbeitung (K 6 tt e r, unveroffentlicht) wur-
den die an infizierten Knollen (jeweils einer 3—5 mm starken Gewebs-
schicht unter der Schnittfliche) gewonnenen Werte auf Trockensubstanz-
basis einerseits mit Analysen frisch geschnittener Knollen, andererseits
mit der synchronen Aufarbeitung geschnittener, nichtinfizierter Knollen
verglichen, an welchen unter gleichen Bedingungen eine ungestorte
» Wundreaktion® ablief. Die papierchromatographische Analyse ergab
folgendes: .

Im Verlauf der Wundreaktion wurden Glukose und Chlorogen-
séure (welche unmittelbar nach dem Schnitt an der Wundflache kaum nach-
weisbar ist) angereichert, wihrend sich keine gesicherten Unterschiede
in der Zusammensetzung der 1slichen Aminosiiuren ergaben. Dies gilt
fiir beide untersuchten Sorten, welche sich nach Infektion jedoch deutlich
verschieden verhielten. Iminfizierten Gewebe wurde vor allem bei
der resistenten Sorte neben Glukose vom zweiten Tage nach der Infektion
an auch Fruktose angereichert; der Gehalt an Chlorogensdure steigt,
jedoch in viel geringerem Mafle als nach ungestorter Wundreaktion. Die
Zusammensetzung der loslichen Aminosduren wird in charakteristischer
Weise verschoben: Alanin wird deutlich, in resistentem Gewebe be-
sonders stark, angereichert. Ein starker Anstieg des Tyrosins tritt nur
in diesem auf, wihrend diese Aminosdure in anfilligem Gewebe eher
vermindert wird. In resistentem Gewebe ist ferner eine deutliche Ab-
nahme von Glutamin, in ,anfilligem“ dagegen von Valin, Phenylalanin
und den Leuzinen zu erkennen. SchlieBlich wird im Verlauf des infek-
tiosen Prozesses in resistenten Geweben eine blaufluoreszierende Sub-
stanz von glykosidischem Charakter angereichert, an deren Identifizie-
rung noch gearbeitet wird?).

Die noch ausstehende Untersuchung der organischen Sauren liflt um
so eher weitere Einblicke erwarten, als sich ein ebenfalls durch das
Carbonylreagenz Semikarbazid beeinflufbarer Infektionsprozef (Perono-
spora brassicae) durch eine infektionsbedingte quantitative Verschiebung
innerhalb der Siurefraktion auszeichnet (Heite fu B, unveroffentlicht).

Einige Befunde fordern schon heute eine nihere Diskussion: Die
Anhiiufung von Tyrosin im resistenten Gewebe iiberrascht, da durch
Infiltration von Tyrosin @hnlich wie durch Brenzkatechin gerade Pilz-
wachstum in resistenten Knollen ermoglicht wird (2). Es ist noch
unentschieden, ob unterschiedliche Lokalisation nativen und infiltrierten
Tyrosins, Konzentrationsunterschiede oder Unterschiede der Polyphenol-
oxydaseaktivitit in anfélligen und resistenten Geweben dies verursachen.
Da der Anteil dieses Fermentes an der Endoxydation in gesunden
Knollen geringer sein diirfte als frither angenommen wurde (vgl. 7),
muf} die letztgenannte Moglichkeit vor allem untersucht werden.

1) S. Nachtrag S. 146.
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Die Chlorogensiure, welcher jiingst eine grofile Bedeutung fiir die
Verkorkungsreaktion im Zusammenhang mit sortentypischer Resistenz
der Kartoffel gegen Streptomyces scabies zugeschrieben wurde (4),
findet sich in der intakten Knolle im Periderm. Sie wird withrend der
Wundreaktion an den Schnittflichen angereichert, so da es nahe liegt,
ihre Bildung als Voraussetzung der Verkorkung anzusehen. Dieser
Prozell wird durch Phytophthora-Infektion gehemmt, ohne dafl die
frither (2) beobachtete resistenzerhohende Wirkung der Chlorogensiure
sichthar wird; dies kann vielleicht dhnlich erkldrt werden, wie das
unterschiedliche Verhalten des Tyrosins. Die Vertiefung des Vergleichs
normaler und infektgestorter Wundreaktionen soll hier weiteren Auf-
schlufl geben.

Die zentrale Stellung von Alanin in der Aminosduresynthese und
im Transaminierungsprozel liBt die infektionsbedingte Anreicherung
im Zusammenhang mit Stérungen des Tricarbonsiurezyklus sehen. Die
fir die Wundreaktion bekannte Steigerung der Eiweifisynthese ist
durch den Infekt offensichtlich um so stirker ausgeschaltet, je rascher
die infektiose Nekrotisierung einsetzt. Ob diese Storung durch Lih-
mung des Transaminierungsprozesses bedingt ist oder durch Mangel an
Kohlenstoffskeletten des Intermediirstoffwechsels, bleibt offen. Inter-
essieren mag in diesem Zusammenhang, daf in einer entsprechenden
Phase der Schwarzrostinfektion auf dem assimilierenden Weizenblatt (9)
Alanin nicht angereichert wird, withrend sich in diesem Modell dhn-
liche Abnahmen anderer Aminosiéuren zeigen wie in ,anfilligen“ , Phy-
tophthora-Kartoffeln“. Eine niihere Diskussion der Verminderung von
Glutamin in resistenten Kartoffeln kann erst nach der Vertiefung des
Befundes versucht werden.

Die hier vorgetragenen Teilergebnisse konnen, auch unter Beriick-
sichtigung der funktionellen Einheit des Wirt-Parasit-Komplexes, heute
im wesentlichen nur im Zusammenhang des Wirtsstoffwechsels erortert
werden. Denn sie sagen vorerst noch nichts dariiber aus, an welchen
Stellen und auf welchem Wege der Parasit dauernd in diesen eingreift.
Wir sind jedoch iiberzeugt, dal es sich um mehrere neben- oder
nacheinander wirkende Eingriffe handelt (Produktion von Wirkstoffen.
Entnahme von Wirk- und Nihrstoffen, innere Milieudnderung) welche
dann Art und Intensitit krankhafter Storungen bedingen. Dies moge
mit allen Vorbehalten in wenigen Strichen fiir unser Modell ab-
schlieBend angedeutet werden.

Ohne vorerst niher darauf einzugehen, sei vermerkt, daBl die para-
sitdr bedingte Steigerung des Grundumsatzes wahrscheinlich schon bei
der Stirkehydrolyse ihren Anfang nimmt und vielleicht den Anteil von
Direktoxydation und Glykolyse an der Verarbeitung der Zucker ver-
schieben kann. Moglicherweise deutet die nur nach Infektion fest-
gestellte Fruktoseanhdufung in diese Richtung. Sicher wird der fiir die
Kartoffel im einzelnen nachgewiesene Tricarbonsiurezyklus durch den
Infekt stark beeintriichtigt: In der Wundreaktion werden Energie und
C-Skelette zum Aminosidureaufbau und zur Eiweiflsynthese verwendet,
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ein Teil der letzteren wohl auch zum Aufbau zyklischer Verbindungen,
welche u. a. als Chlorogensiiure in Erscheinung treten. Die Pilzinfektion
scheint beide Wege zu storen, vielleicht den Zyklus als ganzen zu
bremsen. Die Alaninanhidufung deutet auf Hemmung der Transaminie-
rung, vielleicht durch Mangel an C-Skeletten, welche in anderer Richtung
verarbeitet werden; die Chlorogensiuresynthese ist behindert. Viel-
leicht bestehen hier Briicken zur Tyrosinanhdufung und zur Bildung
sekundirer Stoffe, welche sich mit dem reichlich vorhandenen Zucker
zu Glykosiden verbinden. Wahrscheinlich sind in diesen Phasen des
Zuckerumsatzes entscheidende Angriffspunkte des Parasiten zu suchen.
Hier konnen geringfiigige Milieuéinderungen, bzw. Entnahmen inter-
medidrer Produkte oder Cofermente das relative Gewicht nebeneinander
moglicher konkurrierender Reaktionen entscheidend verschieben und
umsteuernd tiefgreifende Verdnderungen des Stoff- und Energiewechsels
bedingen. Hier besteht gedanklich der Ansatzpunkt fiir die Erfassung
der spezifischen Rassenunterschiede als Ausdruck unterschiedlicher
Gleichgewichtsbeziehungen von Wirt- und Parasitstoffwechsel, welche
noch eingehend zu untersuchen sind. Die letzte, aber augenfilligste
Phase des pathologischen Stoffwechsels diirfte weniger spezifisch sein, die
Endoxydation: Manches deutet darauf hin, daf das Verhiltnis der
verschiedenen Endoxydasen durch parasitire Eingriffe zugunsten des
Phenoloxydasesystems verschoben bzw. dieses besonders aktiviert wird.
Mangel an iibertragharem Wasserstoff, vielleicht durch Bremsung des
Tricarbonsdurezyklus, lift das dekompensierte System Phenolsubstrate
angreifen, auf deren gehdufte Enstehung oben schon hingewiesen
wurde; dies kann, wie Christiansen-Weniger (2) schon
erorterte, zu vermehrter Bildung pilzwidriger Oxydationsprodukte vor
allem in ,resistenten® Sorten fithren. Inwieweit die anderen Endoxy-
dasen hier einzuschalten sind, ist Gegenstand der Untersuchung.

Ist diese Hypothese, die wir auf unser Modell vorerst beschranken,
noch in vielen Punkten verbesserungsbediirftig, gibt sie doch unseres
Erachtens einen geeigneten Rahmen fiir unsere weitere Arbeit. Thr Ziel
ist es, an ausgewdhlten, moglichst genau definierten Wirt-Parasitpaaren,
die diesen eigene Zuordnung verschiedener Reaktionen aufzudecken und
die Schliisselbeziehungen zu finden, die das Zusammenspiel der Partner
nach dem ,Prinzip konkurrierender Reaktionen“ entscheidend steuern.
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Nachtrag. Die in resistenten Knollen bald nach der Infektion ange-
reicherte fluorescierende Substanz (neben welcher noch weitere Stoffe in
geringerer Menge auftreten) ist Scopolin, auBer welchem in geringerer
Menge auch das Aglykon Scopoletin nachzuweisen ist. Die schon nach be-
stimmten Virusinfekten von anderen Autoren beobachtete Scopoletin-
anreicherung scheint somit allgemeinere Bedeutung fiir den pathologischen
Stoffwechsel der Kartoffel zu besitzen.

Die in ,infizierten Geweben nachzuweisende Verschiebung im Gehalt an
organischen Sduren ist vor allem durch Anreicherung von Apfelsdure
charakterisiert.

Die Untersuchungen wurden durch Unterstiitzung durch die Deutsche
Forschungsgemeinschaft ermdoglicht, wofiir auch an dieser Stelle gedankt sei.
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