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H.-L. WEIDEMANN,

Biclogische Bundesanstalt fiir Land- und Forstwirtschaft,
Institut fiir Landwirtschaftliche Virusferschung, Braunschweig

Virusiibertragung durch Arthropoden

Viruskrankheiten verursachen an Nutzpflanzen Schiden, die zu betrichtlichen
wirtschaftlichen Verlusten fihren kitnnen. Arthropoden sind an ihrer Verbreitung
maBgeblich beteiligt, wobei den Insekten die Hauptrolle als Ubsertriger (Vekioren)
zukommt. Einige Virosen werden auch von Spinn- und besonders von Gallmilben
iitbertragen. In fast allen Ordnungen phytophager Insekten wurden Virusiiber-
trager ermittelt. So kommt von den Uringekien der kleime, ca. 3 mm messende
Luzernefloh (Sminthurus viridis) als Ubertriger der Blattrdte von Trifolium
squarrosum in Betracht. Heuschredken konnen mit Hilfe threr beilenden Mund-
werkzeuge mechanisch iibertragbare und relativ widerstandsfihige Viren, wie das
Tabakmosaikvirus (TMV), das Kartoffel-X-Virus oder das Tabakringflecken-
Virus verbreiten, Von den Dermapteren erwies sich unser Ohrwurm Forficule
auriculurie als Vektor fiir das turnip yellow mosaie-Virus. Ahnlich iibertragen
pflanzenbewohnende Kifer, inshesondere Blattkifer, verschiedene widerstands-
fihige, mechanisch itbertragbare Viren, Kiirzlich haben wir den Erdfloh Epithriz
atropae als natiirlichen Vektor des Mosaiks der Tollkirsche ermitteln konnen. In
Einzelfillen werden Schmetterlingsraupen und Minierfliegen ecbenfalls zu Vek-
toren, besonders fiir das TMV. Wirtschaftliche Bedeutung als Ubertriger erlangen
jedoch erst Insekten mit stechend-saugenden Mundwerkzeugen, wie Thripse, Wan-
zen, Zikaden, Blattfiche, weifle Fliegen, Schildlivse und Blattlduse,

Der Bau der Mundwerkzeuge ist entscheidend fiir die Aufnahme des Virus und
fir sein Einbringen in die Pflanze. Das Virus mull bei diesem Vorgang einmal
in eine intakte Zelle gelangen, da seine Vermehrung an deren Stoffwechsel gebun-
den ist, und zum anderen liegen viele Viren nur in bestimmten Geweben der
Pflanze in gecigneter Konzentration vor. Dariiber hinaus miissen die Mundwerk-
zeuge empfindlichen Viren auch einen geeigneten Schutz bieten, damit sie ihre
Infektiositit aulerhalb der Zelle nicht verlieren. Dies ist sicherlich der Grund,
weshalb Insekten mit beiBenden Mundwerkzeugen nur wenige Virosen iibertragen
kiénnen. Es sind stets Viren, die in verhéltnism#Big hoher Konzentration in der
Pflanze vorliegen, und die gegeniiber HuBeren Bedzngungen recht widerstands-
fihig sind. Es sind also hodhinfektise Viren, wie z B. das TMV. Die Uber-
tragung ist in diesen Fillen wohl die Folge einer Schmierinfektion mit den mit
Viren verschmutzten Mandibeln, also eine rein mechanische. Sie ist hiufig kurz-
fristig; sollte eine lénger wihrende Infektiositat hiex beohachtet werden, so ist
dies offenbar durch die Ausscheidung des Virus mit dem Kot bedingt. Anders
die stedhend-gaugenden Mundwerkzeuge deér Homopteren, zu denen unsere wirt-
schaftlich wichtigen Ubertriiger gehdren. Sie wirken wie eine Injektionsnadel,
mit deren Hilfe das Virus gerichtet aus der Pflanze aufgenommen und wieder
in die Pflanze abgegeben werden kann. Sie sind in dieser Gruppe alle nach dem
gleichen Plan gehaut. Die sehr diinnen Mandibeln bilden das duBlere und die
gleichfalls sehr diinnen Inneniaden der Maxillen das innere Stechborstenpaar.
Die Mandibeln fithren den Stich aus und bhahnen den Weg zum Nahrungssaft,
wihrend die dazwischenliegenden maxillaren Stechborsten fiir die eigentliche



Nahrungsaufnahme verantwortlich sind. Sie enthalten 2 Léngsrillen, die zusam-
mengelegt 2 voneinander unabhingige Kandle bilden, den Nahrungsgang und den
Speichelgang. Beide Stechborstenpaare befinden sich in der Unterlippe, die hier
eingerollt als Stechhorstensdheide fungiert.

Im Hinblidk auf die weltweite Bedeutung dieser Virosen wird an den damit
zusammenhéngenden Problemen intensiv gearbeitet. Eine groBe Anzahl dieser
Arbeiten beschiftigt sich mit der Ubertragung der Viren. Die Autoren verfolgen
dabei prinzipiell 2 Ziele: Es miissen Vektoren aufgefunden werden, die fiir die
Verbreitung einer Virose verantwortlich sind — und es werden in dieser Hinsicht
stindig newe Ubertriger entdedkt — und ihre Biologie muB weitgehend bekannt
sein, um die Bekdmpfung zu ermdglichen und damit eine Ausbreitung der Krank-
heit zu vermindern. Andere Autoren beschiftigen sich mit dem Ubertragungs-
mechanismug, mit der Frage nach dem ,Wie® der fjbertragung, da die Beziehung
des Virus zu seinem Ubertriiger recht komplexer Natur sein kann. Dies machte
ich zunidchst an Vektoren erliutern, die in wirmeren Gebieten eine besondere Be-
deutung erlangt haben, an den Zikaden.

Sie bilden nach den Blattliusen die zweitgrofite Gruppe der Ubertriiger pflanz-
licher Viren. Schon 1902 wurde von Onuku und Murata die Reiszikade
Nephotettiz bipunctatus var. cincticeps fitr die Ubertragung der rice dwarf-
Krankheit verantwortlich gemacht. In Europa richtete man jedoch erst spiter das
Augenmerk auf diese Vektorengruppe, da Zikaden in unserem Klima nicht diese
groBe wirtschaftliche Bedeutung erlangen wie in wirmeren Gebieten. Eine Krank-
heit bildet jedoch darin eine Ausnahme, die besonders in Siidest- und Siid-
europa verbreitete Stolburkrankheit. Sie wurde ersimals 1933 an Tomaten auf
der Krim festgestellt, und seitdem ist sie in einer nach Westen gerichteten Ex-
pansion begriffen und richtet heute besonders in Siidosteuropa starke Schiiden
an. Inshesondere werden Kartoffeln, Tomaten, Paprika und Tabak befallen; die
Ernteverluste sind wieder betrichtlich. Der wichtigste Ubeririiger dieser Krank-
heit ist die Zikade Hyalesthes obsolelus. Spiter wurden dann in den Nieder-
landen fiir die Rubusstauche die Zikaden Macropsis fuscula (de Fluiter,
Evenhuis und van der Meer 1955) und Euscelis plebejus als Ubertrager
verschiedener Kleevirosen beschrieben (Maramorosch 1953 a), sowie Zi-
kaden als Ubertriger von Viren, die man der aster yeflows-Gruppe zuordnet.

Zikadeniibertragbare Viren zeigen hinsichtlich ihrer Ubertragbarkeit iiber-
einstimmend 4 Merkmale.

1. Gesunde Panzen kénnen mit diesen Viren niemals mechanisch infiziert wer-
den, stets ist dafiir ein Vektor notwendig.

2. Die Aufnahme der Viren aus der Pflanze durch den Vektor erfolgt nicht gleich
nach dem Einstich, vielmehr beansprucht dieser Vorgang oft Stunden.

3. Im AnschluB an die Virusaufnahme vermag das Ubertriigerinsekt noch keine
gesunde Pflanze zu infizieren, es vergehen bis dahin hiufig noch Tage.

4, Der Vektor ist danach zeitlebens infektigs.

Die Ursache fiir die verzdgerte Virusaufnshme liegt offenbar darin, dal das
Virus nicht in geeigneter Konzentration in den oberen Teilen des Blattgewebes,
in der Epidermis und im Parenchym vorliegt, sondern in den tiefer liegenden
und séhwer erreichbaren Leitbiindeln, insbesondere im Phloem. Die Celationszeit
oder Zirkulationszeit, wie auch die Zeitspanne bezeichnet wird, die zwischenr der



Aufnahme und der Abgabe der Viren liegt, beruht auf einem spezieilen Verhdl:-
nis zwischen dem Virus und seinem Ubertrigerinsekt. Und dies ist eines der
interessantesten Probleme der Virusforschung, weil man es hier mit Viren zu
tun hat, die zwei villlig anders organisierte Lebewesen zum Wirt haben, einmal
die Pflanze und zum anderen ein Tier. Die Celationszeit ist nidmlich nicht nur
durch eine einfache Korperpassage des Virus durch das Tier erkldrbar, vielmehr
konnte eine echte Virusvermehrung auch im Vektor nachgewiesen werden. Daraus
erklirt sich auch die lebenslingliche Infektiositdt der Vektoren, Man bezeichnet
diese Viren deshalb auch als persistent oder zirkulativ.

Der Nachweis einer echten Virusvermehrung im Vektor gelang schon bel zahl-
reichen Viren mit den verschiedensten Methoden. Eine Méglichkeit, die Bezichung
persistenter Viren zu ihren Ubertriigern niher zu bestimmen, bot die Injektion
dieser Viren in virusfreie Insekten. So konnte Maramozrosch (1952 a) mit
Hilfe einer Serienpassage die Vermehrung des aster yellows-Virus im Velitor
Macrosteles fascifrons nachweisen, Er verdiinnte den Brei infizierter Zikaden mit
Puffer I : 1000 und injizierte diese Verdilnnung in eine neue Serie gesunder
Zikaden, die nach Ablauf einer Celationszeit jetzt infektits wurden. Nach einiger
Zeit wurde aus diesen Zikaden wiederum ein PreBsaft hergestellt, der wieder
I : 1000 verdiinnt erneut in eine Serie gesunder Zikaden injiziert wurde. Dies
wurde bis zur 10. Serie wiederholt, die dann ebenso infektits war wie die erste.
Hiitte sich das Virus nicht vermehrt, so ldge es in dieser Serie in einer Verdiin-
nung von 10740 vor. Die normale Verdiinnungsgrenze, bei der dieses Virus seine
Infektiositdt verliert, liegt bei 101 Mit gleicher Methode zeigte Maramo-
rosch (1952 b) die Vermehrung des corn stunt-Virus im Ubertriiger Dalbulus
maidis, sowie Black (1953 a} die das clover club leaf-Virus, indem er die Hé-
molymphe kranker Tiere gesunden injizierte. Ahnliche Befunde erhielten Black
und Brakke (1952) mit dem Wundtumorvirus des Klees im Vekior Agalliopsis
novella; sie kamen bis zu einer theoretischen Verdiinnung von 1018, der nor-
male Verdinnungsendpunkt dieses Virus liegt bei 1073, sowie Musil {1962)
mit dem clover dwarf-Virus in der Zikade Euscelis plebejus. Auch bei einer Wanze
konnten Zhnliche Verhiltnisse festgestellt werden, beim Vektor des Riibenkriusel-
virus, Piesma quadrata. Ebenfalls mittels der Serienpassage kam Proeseler
(1964) zunichst auf eine theoretische Verdiinnung von 10-8, wenn eine Virus-
vermehrung im Tnsekt ausgeschlossen wurde, spiter nach der 5.Passage auf
10-13_ Beide Verdiinnungen liegen auch weit unterhalb des normalen Verdiin-
nungsendpunlktes dieses Virus.

Ein weiterer Beweis fiir die Vermehrung der Viren im Ubertrigerinseki,
und ein Beispiel einer weiteren biologischen Virusitbertragung — in diesem Falle
von Tier zu Tier — ist die Tatsache, dall Vektoren, die mit persistenten Viren
infiziert sind, diese liber das Ei auf ihre Nachkommen iibertragen kdnnen. ¥ u -
kushi (1935) zeigte dies zum erstenmal beim rice dwarf-Virus. Von einem in-
fizierten Weibchen der Reiszikade Nepholeitix cincticeps ausgehend, wurde das
Virus bis zur 6. Generation auf 82 ®/v der Nachkommen iibertragen. Fiinf Jahre
lang hielt Bl ac k (1950} Zikaden auf virusimmunen Pflanzen und erhielt so eine
Transovarialpassage des clover club leaf-Virus iiber 21 Generationen. Eine Ei-
passage fand Black {1953 b) auch beim Wundtumorvirus des Klees in Agal-
liopsis movella und beim New Yersey Stamm des potato yellow dwarf-Virus in
Agallia constricta. Offenbar kbnnen sich Viren unbesdhriinkt im Vektor vermeh-
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ren, ohne dab eine Wirtspflanze notwendig ist. Denn Yamada und Yama-
moto (1958) gelangen 24 Passagen des riee stripe-Virus in Calligypona mar-
ginatg und Shinkai (1955) konnte diese Krankheit sogar bis zur 40. Gene-
ration des gleichen Vektors erhalten. Der Anteil virustragender Tiere unter den
Nachkommen ist hdufig recht hoch. So wurde das wheat striate-Virus nach
Slykhuisund Watson {1958) auf 88 % der Nachkommen von Calligypona
pellucida und das Winterweizenmosaik nach Saskol’skaja (1962) auf 77 %
der Nachkommen von Psammofettiv striatus iiberiragen. Nach der Aufmahme
mitssen Viren woll erst eine Korperpassage durchlaufen, denn es vergeht eine
gewisse Zeit, bis sie in den Eiern nachweisbar sind. Das Wundtumorvirus des
Klees gelangt erst nach 14—21 Tagen in das Ei; Larven, die aus Eiern vor
dieser Zeit stammten, waren stets virusfrei, spiter geschlipfte Larven konnten
infiziert sein (Sinha and Shelley, 1965). Aber auch virustragende Larven
kénnen nicht sogleich gesunde Pflanzen infizieren. Im Falle des Wundtumorvirus
und auch beim rice dwarf-Virus sind sie dazu erst nach 6—8 Tagen in der Lage,
beim wheat striate-Virus erst nach dem 15.—21. Lebenstag. Die Eipassage ist
wohl kein allgemeines Kriterium fiir persistent ithertragbare Viren. Zwar konn-
ten Prusa und Mitarb. (1959} eine Passage beim wheat streak-Virus zeigen,
jedoch nicht beim oat sterile dwarf-Virus, das durch den gleichen Vektor Del-
phacodes pellucida iibertragen wird. Ahnliche Ergebnisse erhielt Shinkai
{1962), wonach wohl das Virns der rice stripe-Krankheit, nicht aber das black
streaked dwarf-Virns eine Eipassage durchmachen kann. Auch hier wurden beide
Viren duzch die gleiche Zikade, Delphacodes striatelle, Gbertragen.

Nachdem das Virus durch das Ubertriigerinsekt sufgenommen wurde, kommt
eg in den Darm, durchdringt die Darmwand und gelangt in die Himolymphe und
von dort in andere Organe. Irgendwo im Vektor findet seine Vermehrung stait,
und nach Erreichen einer hestimmten Konzentration kann es mit dem Speichel
wieder abgegeben werden. Diese Zeit bis zur Abgabe, die Celationszeit, ist bei
verschiedenen Viren unterschiedlich, und sie kann Tage, Wodien, ja manchmal
Monate dauern, wie dies beim peach yellows-Virus der Fall ist. ras gleiche Virus
kann aber aueh in verschieden Velktoren unterschiedliche Celationszeiten haben,
wie dies Granados und Mitarb. (1966} am corn stunt-Virus zeigten. Dieses
Virus wird auBer von den Zikaden Dalbulus maidis und Dalbulus elimatus in
bestimmten Gebieten der USA auch von der Zikade Graminells nigrifrons iiber-
tragen. Die Celationszeit betrug bei Dalbulus maidis bei 24° C 14 Tage, bei Dal-
bulus elimatus 20 Tage und bei der letztgenannten 28 Tage, also doppelt solange.
Es ist notwendig, bei der Angabe der Celationszeit auch die Temperatur anzu-
geben, in der die Tiere gehalten wurden. Denn da bei der Korperpassage und bei
der Vermehrung wohl zahlreiche physiologische Prozesse beteiligt sind, ist diese
Zeit sehr von der Temperatur abhingig. Mit dem Wundtumorvirus des Klees
erhielt Maramorosch (1950) fir den Vektor Agallia constricta bei 16° C
eine Celationszeit von 30 Tagen, bei 26° C verringerte sie sich auf 14 Tage, und
wurden die Zikaden lingere Zeit bei 37° C gehalten, so erfolgte keine Ubertra-
gung mehr. Das Virus wurde durch die Wirme inaktiviert. Eine shnliche Wirme-
inaktivierung konnte auch beim aster yellows-Virus in Macrosteles fascifrons
(Chapman, 1956) und frither schon beim peach yellows-Virus in Macropsis
trimaculota (Kunkel, 1938) gezeigt werden. Diese Wirmetherapie ist nach
Maramorosech (1953 b) offenbar anch der Grund, weshalb in heiBen Som-



mermonaten in den Oststaaten der USA keine Zunahme der Infektion in Astern-
bestinden beobachtet wurde, wihrend die Infektionen in den kiihleren Monaten
des Herbstes und des Frithjahres anstiegen.

Die Temperaturversuche lassen also die Interpretation zu, daB die Viren sich
rur in bestimmten Temperaturbereichen vermehren, und dall die Lénge der Cela-
tionszeit etwa in einem umgekehrten Verhéltnis zur Vermehrungsgeschwindigheit
steht. Je kiirzer diese Zeitspanne ist, um so frither ist die zur Abgabe erforder-
liche Viruskonzentration im Insekt erreichi. Ein weiterer Beitrag zu dieser Deu-
tung sind die Befunde von Proeseler {1966 b), der den Prelsaft virus-
tragender Piesma quadrata in verschiedenen Verdinnungen gesunden Tieren in-
jizierte. Er fithrte die Versuche bei konstanter Temperatur durch und ermistelte
hei einer Verdiinnung des Prefsaftes von 107% eine Celationszeit von 6 Tagen,
bei 1073 von 21 Tagen und bei noch niedrigeren Konzentrationen (10~* und 10-%)
von 29—30 Tagen.

Es ist verstindlich, da8 bei diesem doch recht kemplizierten Viras—Vektorver-
hiltnis ein Interesse nach dem , Wo* der Virusvermehrung vorlag. Nun ist dieser
Nachweis vor allem wegen der Kleinheit der Viren nicht ganz einfach. Es wurden
bisher jedoch mit Erfolg die verschiedensten Methoden angewendet. So kamen
Sinha und Blaeck (1963) mit Antigenen, die mit Fluoreszenzfarbstofien
markiert warden, zu einem Nachweis des Wundtumorvirus in der Zikade Adgallia
constricta. Die Viren liefen gich damit in der Hamolymphe, sowie im Fettkdrper,
im Darm, in der Speicheldriise und in den Ovarien nachweisen, niemals jedoch
in den Hoden. Mit gleicher Methode verfolgte Sinha (1867) in jingster Zeit
die Ausbreitung des Virus im Insekienkérper im einzelnen. Drer Verdauungs-
trakt der Zikade Agellia constricta wurde wihrend der Celationszeit in verschie-
denen Zeitintervallen mit den fluoreszierenden Antikérpern inkubiert. Dabei
verglich er adulte Tiere und Nymphen. Bis zum 18. Tag fand er zwischen beiden
keine Unterschiede; jedoch konnte er schon am 4. Tag die Antigene in Teilen der
Filterkammer, eines fiir Homopteren {aufler Blattldusen) typischen Organs zwi-
schen Mittel- und Enddarmschlinge, und am 16. Tag in der gesamten Filterkam-
mer nachweisen. Am 32. Tag hatten sich die Viren bei den Nymphen iiber das
gesamte Verdauungssystem ausgebreitet, sowie in der Himolymphe und in der
Speicheldriise. Bei den Adulten verblieben sie jedoch in der Filterkammer ured
gelangten nicht in nachweisbaren Mengen in die Darmzellen. Vielleicht sind diese
im Alter fiir das Virus nicht mehr anfillig.

Fin anderer, indirekter Nachweis fiir Viren in den verschiedensten Organen
besteht darin, isolierte Organe kranker Tiere gesunden zu injizieren und diese
dann auf ihre Infektiositdt zu prifen. Sinh a (1965) erzielte mit dieser Technik
die hochste Ubertragungsrate fiir das potato yellow dwarf-Virus, wenn er Hémo-
lymphe von Agallia constricta injizierte, in hohem MaBe jedoch auch bei der In-
jektion von Darm- und Fettkorperextrakien und merkwiirdigerweise auch mit Ge-
hirnextrakten. Weniger guie Ubertragungserfolge erbrachten die Malpighischen
GefiBe, die Speicheldriise und die Myzetome. Mit Ovarienbrei wurden nur ver-
einzelte Tiere infektids. Auch Proeseler (1966 b) konnte mit homogenisierten
Organen, mit der Speicheldriise, dem Mitteldarm, der Hamolymphe, aber auch
mit dem Kot kranker Blattwanzen, gesunde zu Vekioren des Riibenkriuselvirus

machen.
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Direkte Virusnachweise sind mit dem Elekironenmikroskop méglich, und es
fehlt auch hier nicht an Untersuchungen. In Ultradinnschanitten machten in jiing-
ster Zeit Shikataund Maramorosch (1965) Partikeln des Wundtumor-
virus in Organen von Agallic constricta sichtbar. Sie lagen in kristalldhnlichen
Strukturen ver, die vermessen wurden, und in Form und GroBe den Partikeln
aus gereinigten Viruspriparaten glichen. Sie konnten u.a. in den Zellen der
Muskeln, der Myzetome, des Verdauungstraktes und der Malpighischen Gefdie
nachgewiesen werden. Am stirksten waren die Fettkdrperzellen befallen, vielleicht
ist dies der Ort der Virusvermehrung. Die Speicheldriise enthielt die geringste
Viruskonzentration. Diese Befunde diirfen jedoch nicht auf andere Viren und
Vektoren verallgemeinernd tibertragen werden, wie die Ergebnisse von Fu-
kushkiund Mitarh. (1960) zeigten. Sie wiesen elektronenoptisch das rice dwarf-
Virus in der Reiszikade nach, jedoch waren hier nicht die FettkGrperzellen die
Orte héchster Viruskonzentration, sondern die Speicheldriisen. Vielleicht steht
dieser Befund in einem Zusammenhang mit der hoheren Ubertragungsrate des
rice dwarf-Virus gegeniiber dem Wundtumervirus durch die jeweiligen Vektoren,
da aus dér Speicheldriise als evtl. Ort der Virusvermehrung dann mehr Viren
in die Pflanze gelangen konnen. Mit gleicher Methode wurde auch das maize rough
dwarf-Virus in Organen der Zikade Laodelphax striafellus sichtbar gemacht.
Gerolaund Mitarb. (1966) fanden im Fettkirper die gleichen Partikeln wie in
der infizierten Maispflanze. Interessant ist in diesem Zusammenhang noch eine
geschlechtsabhiingige Differenz in der Stirke des Virusbefalls. Ménnchen waren
mit dem Wundtumorvirus, aber auch mit dem aster yellows-Virus {Littaa
and Maramoresch, 1960) und dem rice dwarf-Virus (Nasu, 1963) stir-
ker infiziert als Weibchen,

Aus diesen Untersuchungen geht hervor, dafl zwar verschiedene Organe unter-
schiedliche Viruskonzeniration besitzen konunen, jedoch die Vektoren vollstindig
befallen, also systemisch infiziert werden. Damit ist der Gedanke naheliegend,
daf pflanzenpathogene Viren, die 2 verschieden organisierte Wirte besitzen, auch
fiir den 2. Wirt, fiir das Insekt, schidigend wirken. Sind sie nur pflanzenpathogen
oder auch tierpathogen — in diesem Falle — insektenpathogen? Maramo -
rosch (1955) nimmt an, dal die persistenten Viren urspriinglich insekten-
pathogene Viren waren, die sich erst spiter an die Pflanze angepaBt haben. Durch
das aster yellows-Virus wurden im Ubertriiger zytologische Verinderungen her-
vorgerufen {Littau and Maramorosch, 1958). Die Kerne der Fettkor-
perzellen zeigten eine abweichende, sternformige Gestalt, und das Plasma erschien
inhomogen. Andere Zellen zeigten ebenfalls ein anomales Aussehen. Daneben
haben infizierte Zikaden offensichtlich auch Krankheitssymptome. So wurden
unterschiedliche respiratorische Quotienten bei gesunden Reiszikaden und solchen,
die mit dem rice stunt-Virus infiziert waren, gemessen (Yoshii, 1959), déhn-
liches fand Proeseler (1966 a) hei der Blattwanze Piesma guadrate und dem
Ritbenkriuselvirus. Das Virus der Western-X-Krankheit des Pfirsichs bewirkte
eine Verkiirzung der Lebenszeit seines Vektors, der Zikade Colladonus monfanus.
Infizierte Tiere lebten durchschnittlich 20 Tage, virusfreie 51 Tage (Jensen,
1959).

In unseren Breiten sing fiir die Ubertragung pflanzlicher Virosen besonders

Blattiiuse verantwortlich zu machen, aber auch in wirmeren und trockeneren Ge-
bieten sind sie mafigeblich an der Verbreitung bestimmter Viruskrankheiten be-
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teiligt. Die Zahl der von ihnen iibertraghbaren Viren ist groB, und eine der be-
kanntesten und in dieser Hinsicht auch leistungsfshigsten Blattlausvektoren, die
griine Pfirsichblattiaus Myzus persicae, vermag mehr als 50 verschiedene Viren
zu verbreiten. Einige dieser Viren, so das Blattrollvirus der Kartoffel, das Ena-
tionenvirus der Erbse, das Vergilbungsvirus der Riibe und eine Reihe von Ge-
treideviren werden von Blattidusen wohl &hnlich iibertragen wie Viren durch
Zikaden, namlich persistent. Ahnlich deshalb, weil hier der Ubertragungsmecha-
nismus weniger aufgeklirt ist. Um diesen zu untersuchen, wurden dhnliche Me-
thoden angewandt wie sie schon beschrieben wurden, nur ist die Blattlaus dafiir
ein wesentlich schwierigeres Objekt als die gegeniiber Eingriffen viel robusteren
Zikaden. Trotzdem gelang es erstmals Heinze {1955 b), Blattliuse durch In-
jektion virushaltiger Substrate zu Vektoren zu machen. Er verwendete dafiir
Hémolymphe von Pfirsichblattliusen, die mit dem Blattrollvirus der Kartoffel
infiziert waren. Harrison (1958) konnte dies spiter bestitigen und auf &hn-
liche Weise das yellow net-Virus der Riibe iibertragen, und Miller und Ro-
chow (1961) machten Blattlinse durch Injektion des barley yellow dwarf-Virus
infektits. In diesem Punkt gibt es also Parallelen zum Ubertragungsmodus durch
Zikaden, jedoch lief sich diese Methode nicht immer wie bei diesen mit vollem
Erfolg anwenden. Trotz ausgedehnter Versuche gelang es Heinze (1955 a)
nicht, gesunde Erbsenliuse so mit dem Enationenvirus zu infizieren, obwohl die
Ubertragung dieses Virus in allen Punkten einer persistenten Ubertragung gleicht.
Spiiter konnte zwar Schmidt (1959) einen Injektionserfolg erzielen, jedoch
pur in sehr vereinzelten Fillen. Das Vergilbungsvirus der Riibe konnte so bisher
noch gar nicht iibertragen werden. Vielleicht hiingen diese MiBerfolge oder ge-
ringen Ubertragungserfolge mit Schwankungen der Viruskonzentration im Vektor
zusammen, die Perioden hoher und geringer Ubertragungstihigkeit bedingen.
Vielleicht sind aber auch die blattlausiibertragbaren persistenten Viren weniger
stabil als die zikadeniiberiragbaren. Eine bisher schon begriindete Annahme, dafi
einige langfristig {ibertragbare Viren gar keine echten persistenten, zirkulativen
Viren sind, spielt hier sicherlich eine Rolle. Dies gilt von den genannten Viren
wohl fiir das Vergilbungsvirus der Ritbe und anch fiir das barley yellow dwarf-
Virus. Letzteres konnte H z th in Braunschweig mechanisch auf Gerste iibertragen,
aber gerade die mechanische Ubertragbarkeit war bei den zikadeniibertragharen
ja ausgeschlossen. Auch die Vermehrung im Velktor, die ja das Hauptkriterium
fiir dieses spezielle Virus— Velttorverhiltnis darstetit, wurde fiir die genannten
Viren noch nicht bewiesen. In der Literatur werden sie als semipersistent
bezeichnet. Persistent im Sinneé der zikadeniibertragbaren Viren sind wohl das
Blattrollvirus der Kartoffel urid das Enationenvirus der Erbse. Fiir das erstere
erbrachten Stegwee und Ponsen (1958) mittels der Serienpassage den Be-
weis einer Vermehrung. Sie kimen, wire eine Vermehrung ausgeschlossen, auf
eine Virusverdiinnung von 10-21, der Verdiinnungsendpunks liegt jedoch bei 1074,
Fiir das Enationenvirus geben Sylvester und Richardson (1966) eine
temperaturabhingige Celationszeit in der Erbsenlaus an: Sie betrug bei 10°C
70 Std. und bei 30° C 14 Std. Uber eine extrem lange Celationszeit berichtet
Duffus (1963) fir die Blattlaus Hyperomyzus lactucae, die mit einem Ganse-
distelviras infiziert war (sowhistle yellow vein-Virus). Die kiirzestc Zeit betrug
bei 25°C 8 Tage, die lingste bei 5° C 46 Tage.

Elektronenoptische Unifersuchungen iiber den Verbleib des Virus im Insekten-
kirper wurden in jiingster Zeit von Shikata und Mitarb. (19686) durch-
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gefiihrt. Sie machten das Enationenvirus der Erbse in der Erbsenlaus sichtbar.
Die gefundenen sphirischen Partikeln stimmten mit denen gereinigter Virus-
priparate tiberein. Interessanterweise waren die Partikeln in den Pfianzenzellen
an cytologische Strukturen gebunden, z. B. an Membranen und Vakuolengrenzen,
withrend sie im Fettkorper des Vekiors frel vorlagen.

Ahnlich wie bel den Zikaden traten auch hier zellpathologisdie Veridnderungen
auf. So berichtet Sehmidt (1959) iiber Kernanderungen in den verschiedensten
Zellen von Myzus persicae, die mit dem Blattrollvirus der Kartoffel oder mit dem
Enationenvirus der Erbse infiziert waren. Einige Magenzellen waren linger und
schmaler als die der Kontrolltiere, die Fettkorperzellen waren sternformig auvs-
gebildet und auch die Kerne der Speicheldriisen zeigten vereinzelt Abweichungen.
Das Virus—Vektorverhdlinis shnelt also bei einigen Viren dem der Zikaden; es
konnten auch hier Krankheitssymptome festgestellt werden. So hatten blattroll-
infizierte Myzus persicae nach Ehrhard (1960) einen geringeren Sauerstoff-
verbrauch, der nach 8 Stunden um 30 */o unter dem gesunder Tiere lag.

Soweit heute bekannt ist, iibertragen Zikaden ausschlieflich persistente Viren;
bei Blattldusen ist dieser Ubertragungsmodus jedoch weit weniger verbreitet. Der
Hauptanteil der Viren wird hier sehr kurzfristig iibertragen, ja, der Uber-
tragungserfolg ist optimal, wenn die Blattliuse nur Sekunden oder wenige
Minuten in die Infektionsquelle eingestochen haben. Nach lingerem Saugen
sinkt die Infektionsrate wieder ab, oder die Infektiositdt erlischt villig. Es
gibt auch keine Celationszeit, zwischen der Aufnahme und der Abgabe des Virus
kann in den meisten Fillen eine Zeitspanne von weniger als 1 Minute liegen.
Lingere Zeiten zwischen Aufnahme und Abgabe vermindern die Ubertragungs-
fahigkeit wieder, und spitestens nach der nichsten Hautung ist sie vollig erlo-
schen, Diese Ubertragungsweise ist auch von gewisser wirtschaftlicher Bedeutung,
da die langsame Wirkungsweise der Insektizide eine kurzfristige Ubertragung
des Virus auf gesunde Pflanzen nicht verhindern kann. Im Gegensatz zu den per-
sistenten Viren konnen diese als nichtpersistent bezeichneten stets leicht durch
Saftinokulation mechanisch ithertragen werden. Irgendeine Form der Korper-
passage ist hier nicht wahrscheinlich, weil sie in Sekunden kaum méglich wiire.
Hiufig wird heute eine rein mechanische Ubertragung durch die virusbehafteten
Stechborsten angenommen. Damit kann jedoch nicht erklirt werden, warum hoch-
infektidse Viren, wie das Tabakmosaikvirus oder dag Kartoffel-X-Virug, nicht
aphideniibertragbar sind und weshalb die Ubertragharkeit verschiedener Viren
bei Blattliusen unterschiedlich sein kann. Einige migliche Ursachen dafiir liegen
auf der Hand; denn einmal kann dies mit der Lokalisation und der Konzentration
der Viren in den verschiedenen Blattgeweben zusammenhingen, zum anderen ist
wohl auch das Saugverhalten der Ubertriiger von Bedeutung. Es ist bekannt, daf
nichtpersistente Viren, sie werden auch als stilett-biirtige Viren bezeichnet, in
Laborversuchen am besten von Blattliusen iiberiragen werden, wenn diese meh-
rere Stunden gehungert haben, und Hungerliduse zeigen ein veriindertes Einstich-
verhalten. Neben der Nahrungsaufnahme wird noch ein Probesangen beobaehtet,
das allgemein als kurzes wiederholtes Aufsetzen des Labiums auf die Blattober-
fliche definiert wird. Die Stechborsten dringen dabei nur in das oberflichlich
liegende Pfianzengewebe ein. Offenbar ist dies fiir die Aufnahme nichtpersistenter
Viren von Bedeutung, da sie aus der Epidermis oder dem Parenchym, nicht aber
wie die persistenten aus dem Phloem entnommen werden. Dies erklirt auch die
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kurzfristige Aufnahmezeit und die Rolle der Hungerzeit. Nault und Gyrisco
(1966) beobachteten bei 1006 Erbsenldusen, die nicht gehungert haben, daB die
Hilfte gar keine Probestiche ausfiihrten, und die andere z. T. linger als 60 Se-
kunden saugte. Es wurden jedoch alle 504 Hungertiere bei Probestichen
beobachtet, bevor sie die Saugborsten linger als 60 Sekunden im Pflanzen-
gewebe belieBen. Interessant ist in diesem Zusammenhang noch die Beziehung
zwischen der Einstichzeit und der Stichtiefe. Nach 10 Sekunden drangen die Sti-
lette maximal 5 p tief in das Blatt, nach 30 Sekunden durchschnittlich 8 p und
rach 60 Sekunden durdaschnittlich 18 w. Die Hilfte der Blattlduse hatte nach
30 Sekunden, simtliche Blattliuse nach 60 Sekunden die Epidermis durchstoBen.
Ahnliche Ergebnisse erhielt frilher schon Bradley (1956) bei Vergleichen zwi-
schen Stichtiefe und Ubertragung des Kartoffel-X-Virus durch Myzus persicae. Er
erzielte einen 20 %sigen Infektionserfolg, wenn die Blattlduse bis zu einer Minute
gesogen hatten; die Stichtiefe lag dann unter 21 u. Innerhalb von 10 Minuten
drangen die Stechborsten bis zu 100w in das Blattgewebe, der Infektionserfolg
lag dann nur noch bei 5 %o, Es erfolgte keine {'bertragung mehr, wenn die Blatt-
laus das Gewebe mehr als 100 u durchstofien hatte. Messungen iiber die Aus-
dehnung einzelner Pfianzengewebe bestiitigien die Virusaufnahme aus der Epi-
dermis, die diinner als 21 u war; bis zum Mesophyll muBten die Stechborsten bis
za 100 p eindringen, und bis zum Phleem dariiber.

Bei diesen Prohestichen wird keine Nahrung aufgenommen, sie dienen offenbar
der Erkundung einer giinstigen Einstichquelle auf der Blattoberfliche. Hemn -
ning (1962) konnte dies an Hand 32P inckulierter Pflanzen nachweisen. Die
verwendeten schwarzen Bohnenliuse {Aphis fabae) hiitten im Falle der Nahrungs-
aufnahme radioaktiv werden miissen. Eine Radioaktivitit der Liuse konnte jedoch
erst nach lingerer Saugzeit gemessen werden. Demnach sangten alle Léuse nach
45 Minuten im Phloem, dem sie die Nahrung und das radioaktive Phosphat ent-
nahmen.

Nichtpersistente Viren werden also nicht mit der Nahrung aufgenommen. Sie
haften lediglich aulen an den Stechborstenspitzen, wic es Bradley und Ga-
neng (1955) nachwiesen. Es gelang thnen durch UV-Bestrahlung oder Formalin-
behandlung der Stechborstenspitze Viren zu inaktivieren oder zu entfernen.
Blattliuse iibertrugen die Viren nach dieser Behandiung nicht mehr. Spiter
konnte Bradley (1966) mit dhnlicher Methode zeigen, dafl das Kartoffel-Y-
Virus, das Luzememosaik- und das Gurkenmesaikvirus besonders an den Maxil-
larspitzen, weniger an den dulleren Mandibularspitzen von Myzus persicae haften.
Die Stechborstenspitzen sind hinsichtlich ihrer Oberflichenbeschaffenheit dafiir
auch gut geeignet; van Hoof (1958) untersuchte sie elektronenoptisch und
heohachtete an den Mandibeln feine Querrillen und an den Maxillen feine Hak-
chen. Ob diese Strukturen fiir die Vektorbefihigung einer Blattlaus fiir bestimmte
Viren in dem Sinne verantwortlich sind, daB diese Rillen und Hikchen nur Viren
hestimmter GriéBe und Gestalt aufnehmen kdnnen, muB noch offen bleiben. Hiufig
wird dabei auch dem Speichel eine bestimmende Rolle fiir die Ubertragung zu-
geschrieben. Wihrend dies ebenfalls noch fraglich ist, ist er fiir den Einstich der
Stechbhorsten in das Pflanzengewebe von grofier Bedeutung. Setzt die Blattlaus thr
Labiam auf die Blattoberfliche, wird schon Speichel ausgeschieden, der schnell zu
einem Speichelpfropf erhiirtet. Dies wurde von Henning (1962) an Aphis
fabae, und von Schmidt (1959) an Myzus persicae gezeigt. Wahrend des Ein-
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stichs wird stidndig weiter sezerniert, und der dabei erhiirtende Speichel umgibt
die Stechbozrsten als Speichelscheide. Sie hilt die Stechborsten zusammen, die
sonst in grofleren Interzellularen besonders des Parenchyms auseinanderklaffen
witrden. Man hat ihr schon frither eine Rolle in der Virusiibertragung zuge-
schrieben, in dem Male, daBl sie als Filter wirkte und nur Viren hestimmter Form
und GroBe hindurchliefle. Hauflg wird auch dem Speichel eine fiir bestimmte Vi-
ren spezifische inhibierende Wirkung zugeschrieben, wofiir Beweise jedoch auch
noch ausstehen. Die Stechborsten verlaufen in der Pflanze am hiunfigsten inter-
zellulér, in der Epidermis also durch die Mittellamelle, Der Speichel enthilt, wie
Adams und McAllan (1956) fanden, das Enzym Pektinase, mit dessen
Hilfe diese aufgelost wird, In diesem Zusammenhang ist noch folgende Frage in-
teressant. Wie gelangen die Viren bel interzelluldrer Stichfithrung an die Stech-
borsten der Blattlduse? Konnen auch bei der Virusaufnahme, #hnlich wie es fiir
die Abgabe diskutiert wird, die zarten Plasmaverbindungen zwischen den Zellen,
die Plasmodesmen, daran beteiligt sein, oder liegen dem noch Vorginge zugrunde,
die wir nicht kennen? Nach K1o {t (1960) bewirkt der Speichel eine Permeabili-
tatserhbhung allerdings nur fiir niedermolekulare Stoffe. Dies kommt fiir den
Austritt der Viren aber wohl nicht in Frage. Einen interessanten Befund hatte
van Hoof (1958) beziiglich der Abgabe nichtpersistenter Viren in die Pflanze.
Bei starker Plasmolyse ldsen sich die Plasmodesmen von der Zellwand. Derartige
Zellen konnten durch Blattliuse noch infiziert werden; eine mechanische Inokula-
tion war jedoch mit Ausnahme des nicht aphideniibertragbaren TMV nicht mehr
miglich. Die Ubertragung nichtpersistenter Viren unterscheidet sich demnach wohl
doch von der rein mechanischen. Gerade hier sind noch viele Einzelheiten zu
kliren, bevor wir uns ein einigermaBen vollstindiges Bild von diesem Uber-
tragungsmechanismus machen kinnen,

Das Virus — Vektorverhiltnis enthilt noch weitere Probleme, und ein anderer
Hinweis fiir dessen komplexen Natur ist die weitgehende Spezialisierung zuein-
ander. Sco kénnen verschiedene Entwicklungsstadien der Vektoren das gleiche
Virns in verschiedenem MaBe iibertragen. Uber das wohl semipersistent iiber-
traghare barley vellow dwarf-Virus berichteten Orlob und Arny (1960), dall
dieses im Herbst nur von oviparen Weibchen, nicht jedoch von den Gynoparen
und den Minnchen von Rhopalosiphum fitchii iibertragen wurde. Ovipare Weib-
chen und adulte Minnchen von Macrosiphum euphorbige waren fiir das per-
sistente Enationenvirus der Erbse keine Vektoren, jedoch iibertrugen die sich zu
Minnchen entwidtelnden Larven das Virus guf. Dagegen waren nach Hinz
(1964) gleiche Formen der Erbsenlaus Acyrthosiphum pisum fir dieses Virus
wiederum gute Ubertriiger. Bel persistenten Viren ist diese unterschiedliche Uber-
tragung verstindlicher, weil wir wissen, dal} sie eng mit dem Inseki assoziiert
sind und geringe physiologische Anderungen im Insekt einen EinfluB auf ihre
Vermehrung oder auf die Korperpassage ausiiben konnen. Es wurden aber in die-
ser Hinsicht auch unterschiedliche Vektorpotenzen bei nichtpersistenten Viren be-
schrieben. Ungefliigelte Formen der Kohlblattlaus Brevicoryne brassicae iiber-
tragen niemals das cabbage black ring-Virus, wohl aber das Blumenkohl-
mosaik, wie Broadbent (1960) mitteilte; und das Hopfenmosaik wird nach
Paine (1953) nur im Frithjahr von den von der Pflaume kommenden
Frithjahrsmigranten der Hopfenlaus Phorodon hwmuli iibertragen, nicht jedoch
duréh die Sommerformen dieser Tiere. Sicherlich spielt der Wirtswechsel hier
eine Rolle, in welcher Weise, das wissen wir jedoch nicht. Heinze (1963) ver-
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suchte ohne Erfolg das Kartoffel-Y-Virus durch die Fundatrizen der Pfirsichblatt-
lduse zu iibertragen, ebenso negativ verliefen Ubertragungen mit dem Zudser-
rilbenmosaik und dem persistenten Blattrollvirus der Kartoffel. Ein erzwungener
Wirtswechsel braucht sich in dieser Hinsicht aber nicht immer negativ auswirken,
wie McLean (1962) zeigen konnte. Die FFundatrigenien der Salatwurzellaus
Pemphigus bursarius, die von der Pappel kommen, iibertrugen das Salatmosaik
besser als die ungefliigelten Nymphen.

Auch das Alter der Vektorven spielt bei der Ubertragungsfihigkeit, besonders
bei persistenten Viren, eine Rolle. Dies ist aber verstiindlicher, da sich die Per-
meabilitét der Darmwand im Alter verdndert und damit die Kérperpassage des
Virus beeinflubbt wird. Hierzu nur 2 Beispiele: Die Larven der Pfirsichblattliuse
iibertragen nach McKinnon (1962} das Blastrollvirug der Kartoffel besser
als aduite Tiere, ebenso nimmt die Vektorpotenz der Zikade dgallic consiricta
mit zunehmendem Alter fiir das Wandtumorvirus des Klees und fiir das potato
vellow dwarf-Virus (Sinha, 1963) ab.

Auffillig sind auch Anpassungen zwischen Virus und Vektor innerhalb der
gleichen Art. Die Vektorbefdhigungen verschiedener Rassen des gleichen Vektors
kimnen unterschiedlich sein. Zunichst fiel dies bei Zikaden auf, und es liegen
heute dariiber schon eine ganze Reihe von Untersuchungen vor. Schon 1932 iso-
lierte Storey (1932) zwei Rassen von Cicadulina mbila, eine iibertrug das
maize streak-Virus, die andere nicht. Ahnliches fanden dann Benettund Wal -
lace (1938) fir das curly top-Virus der Riibe bei Euttetiz tenellus, und 3 Rassen
von Delphacodes pellucida haben nach Watson und Sinka (1959} unter-
schiedliche Ubertrigereigenschaften fiir das wheat striate-Virus. Diese Unter-
schiede sind offenbar genetisch fixiert und gehorchen, soweit es heute bekannt
ist, relativ einfachen Erbgéngen. Black (1943) zeigte dies schon frither an
der Zikade Aceratogallin sanguinolente in der Ubertragung eines Stammes des
potato yellow dwarf-Virug. Eine Rasse tibertrug das Virus mit 80 %, die an-
dere nur mit 2 %o der Tiere. Er kreuzte nun beide Rassen und erhielt eine
Bastardpopulation, die zu 30 %s das Virus zu iibertragen vermochte. Vielleicht
handelt es sich hier um einen intermediiren Erbgang. Unterschiede in den Vek-
toreigenschaften kionnen auch mit morphologischen Abweichungen der Vektoren
verbunden sein. Die Zikade Dalbulus muaidis {ibertrug nach Hildebrand
(1949) das corn stunt-Virus mit einer hellen, jedoch niemals mit einer dunklen
Rasse.

Ahnliche Verhiltnisse, wie sie eben bei den Zikaden aufgezcigt wurden, Liegen
auch bei Blattliusen vor. Gregory {1948) vermutete dies zum erstenmal auf
Grund skologischer Befunde, da sich bei seinen Untersuchungen ein Miiverhiltnis
zwischen Virusausbreitung im Bestand und Blattlausbefall ergab. Genauere An-
gaben liegen daritber jedoch erst in jlingerer Zeit vor. So wihlte Stubb s (1955)
aus Myzus persicae-Zudhten Einzeltiere aus, deren Nachkommen konstante Uber-
trigereigenschaften fiir das beet yellows-Virus hatten, und auch solche, die
dieses Virug schlecht oder gar nidht iibertrugen. In umfangreichen Versuchs-
reihen testeten dann Bjdrling und Ossianilson (1958) 85 Stimme
von Pfirsichblatfldusen auf ihre Vektoreigenschaften fiir das beet yellows-Virus.
Der Infektionserfolg schwankte bei den einzelnen Stimmen zwischen 10 %o und
80 %9, Auch bei Aphis fabae zeigten 5 Herkiinfte dhnliche Unterschiede beim
gleichen Virus und drei Populationen der Zwiebellaus Myzus ascalonicus diffe-
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rierten ebenfalls in ihrer Vektorbefihigung. Ahnliches erhielt Roch o w {1960)
bei der Ubertragung des barley yellow dwarf-Virus mit Getreideldusen Schizaphis
graminum. Lokale Rassen zeigten unterschiedliche Ubertragungsergebnisse; die
aus Florida stammenden Tiere infizierten nur 1 von 92 Testpflanzen, wihrend die
aus Wisconsin stamnmenden einen 50 %sigen Infelitionserfolg erzielten. Merk-
wilrdigerweise waren nach Rochow und E astop (1966) Differenzen zwischen
2 Rhopalosiphum padi Klonen bei der Ubertragung sines Stammes des barley
vellow dwarf-Virus temperaturabhiingig: Die Unterschiede wurden mit steigender
Temperatur bis 30° C kleiner, In jiingster Zeit untersuchte Hinz (1966) die
Vektoreigenschaften verschiedener Rassen von Myzus persicae fiir das Blattroll-
virus der Kartoffel und von Erbsenliusen fiir das Enationenvirus der Erbse.
Dafitr benutzte er Stimme, die auf schon seit 1953 streng isoliert gehaltenen
Zuchten zuriickgehen. Fiir das Blattrollvirus fand er in dieser Hinsicht deutliche
Unterschiede zwischen einer Rasse, die ihren Ursprung in einer anholozyklisch
iebenden Form hatte, und einer Rasse, die von holozyklischen Tieren abstammte.
Ahnliches fand er auch fiir das Enationenvirus der Erbse. Interessante Ergebnisse
erhielt er bet Kreuzungsversuchen zwischen einer aktiven Rasse von Myzus per-
sicae und der inaktiven Myzus myosotidis hinsichtlich des Blattrollvirus. Die
Bastarde vermochten das Virus nicht mehr zu {bertragen, was fiir einen rezes-
siven Erbgang dieser Eigenschaft spricht. Anders jedoch bei Kreuzungen zwischen
aktiven und inaktiven Erbsenliusen. Hier iibertrugen die Bastarde das Enationen-
virus der Erbse, es liegt offensichtlich ein dominanter Erbgang vor.

Diese Beispiele bezogen sich auf persistente bzw. semipersistente Viren. Obwohl
iiber die Ursachen dieser Erscheinungen noch wenig Befunde vorliegen, zeigen sie
wohl, da8§ die Spemalisierungen im Virns—Vektorverhiltnis vielfiltig sind und
wohl nicht auf einen gemeinsamen Nenner gebracht werden kénnen. Es spielen
viele Faktoren eine Rolle, physmlogxsche Differenzen bei einzelnen Rassen, viel-
leicht die Saugbereitschaft und eine gewisse Wirtspflanzenspezifitiit, wohl aber
auch die Durchlissigkeit der Darmwand fiir das Virus. Die schon erwihnte, von
Sto rey isolierte Rasse der Zikade Cicadulina mbile, die das maize streak-Virus
nicht ubertmg, wurde zum Vektor, wenn der Darm perforiert wurde.

Jedoch kommen soléhe intraspezifischen Vekiorunterschiede nicht nur fiir per-
sistente Viren in Betracht, sondern auch fiir nichipersistente, die nicht tiber die
Stechborstenspitze threr Ubertriger hinausgelangen. Hier spielt die Wirtspflanzen-
wahl aber wohl eine gréfere Rolle. Simons (1959) verglich 2 Stdmme der Gur-
kenlaus Aphis gossypii. Der auf Hibiscus gehaltene Stamm iibertrug das siidliche
Bohnenmosaik wesentlich schlechter als der auf Pfeffer lebende. Diese Unter-
schiede HeBen sich jedoch nicht mit dem Kartoffel-Y-Virus reproduzieren. Sohi
und Swenson (1964) fanden erhebliche Differenzen in der Ubertragung des
gelben Bohnenmosaiks durch 6 Klone der Erbsenlaus Acyrthosiphum pisum. Die
Ursachen sind offensichtlich im unterschiedlichen Saugverhalten der Blattliuse zu
suchen, das wohl in einer Bezichung zur jeweiligen Wirtspflanze steht. Denn nach
Simons ging die Vektorpotenz beim Wechsel der Wirtspflanze zuriick, wenn z. B.
die vom Pfeffer stammenden Blattliuse auf Hibiscus weitergeztichtet wurden. Zu
ihnlichen Ergebnissen gelangten Sylvesierund Simons (1951). Nach ihren
Befunden vermochten Myzus persicae das Brassica nigra Virus wohl auf Senf,
nicht aber anf Chinakohl zu iibertragen. Die Ursachen verschiedener Ubertriger-
eigenschaften brauchen jedoch nicht immer im Vektor selbst zu liegen. Auch Ande-
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rungen eines Virusstammes koénnen eine Rolle spielen, Bad ami (1958) berich-
tete iiber einen Gurkenmosaikvirus-Stamm, der 1946 aus Spinat isoliert, stets
gut von Myzus persicae iibertragen wurde. Obwohl er unter Bedingungen ver-
mehrt wurde, bei denen andere Stimme ihre Fihigkeit zur Ubertragbarkeit be-
hielten, gelang es ab 1953 nicht mehr, ihn mit Myzus persicae zu ibertragen.
Myzus ascalonicus und Aphis gossypii waren jedoch weiterhin Vektoren fitr ihn.

Ich méchte noch auf eine Besonderheit der Blattlausiibertragung hinweisen, auf
die Kassanis (1961) aufmerksam machte. Trotz ausgedehnter Versuche ge-
lang es ihm nicht, verschiedene Stimme des auch mechanisch iibertragharen Kar-
toffel-Aucubamosaik-Virus mittels Blattlinse auf Capsicum zu iibertragen. Lag
jedoch in der Infektionsquelle eine Mischinfektion vor, d.h. war die Pflanze
aufier mit dem Kartoffel-Aucubamosaik-Virus noch mit dem Kartoffel-A-Virus
oder dem Kartoffel-Y-Virus infiziert, dann verlief die Blattlausiibertragung po-
sitiv. Die Frage, warum das Kartoffel-Aucubamosaik-Virus bei der Blattlaus-
tibertragung ein Satellitvirus ist, kann noch nicht beantworiet werden.

Wihrend Blattliuse und Zikaden im allgemeinen die wirtsehaftlich wichtigsten
Virustiberiréiger stellen, kénnen andere Pflanzensauger in dieser Hinsicht eben-
falls eine gewisse Bedentung erlangen.

Die an warmen Sommerabenden zu Massen auftretenden kleinen sogenannten
Gewitterwiirmchen gehtren zu den Fransenfliiglern oder Thripsen, von denen rund
2000 Arten weltweit verbreitet sind. 2 Gattungen kommen hauptsichlich fiir die
Ubertragung von Viren in Frage: Dies ist Thrips tabaci und verschiedene Arten
aus der Gattung Frankliniella. Von den wenigen Virosen, die sie iibertragen, ist
die spotted wilt-Krankheit der Tomate am auffilligsten. Das Verhiltnis djeses
Virus zu seinem Vektor Thrips tabaci wurde zuerst von Pittmann (1927)
untersucht und beschrieben. Thrips tabaci ist wohl wegen seiner Verbreitung der
wichtigste Vektor, wihrend Frankliniella-Arten nur regionale Bedeutung besitzen.
Merkwiirdigerweise konnen adulte Tiere das spotted wilt-Virus tiberhaupt nicht
aufnehmen, dies geschieht ausschlieBlich im Larvenstadium. Dieser Befund 1lifit
such keine Analogie zu den Zikaden zu, denn die Durchléssigheit der Darmwand
spielt nach Day und Irzykiewicz (1854} keine Rolle, wie eine Punktion
des Darmes ergab. Die Aufnahme kann in Einzelfillen schon kurzfristig erfolgen,
ehenso die Abgabe; jedoch besitat Thrips tabaci eine Celationszeit von 3 Tagen
und Frankliniella fusca von 12 Tagen. Beide sind anschlieBend lebenslinglich
infektits; alierdings wurden Perioden niederer und hoherer Infektiositit beob-
achtet, in manchen Zeitabschnitten wird das Virus auch i{iberhaupt nicht iiber-
tragen. Dies alles deutet auf eine Vermehrung des Virus im Vektor hin, obwohl
schliissige Experimente dafiir noch ausstehen. Allgemein ist hier das Virus-
Vektorverhiltnis weitaus weniger untersucht als bei anderen Insektengruppen.
Interessant ist noch, dall trotz offensiditlicher Vermehrung des Virus im Vektor
alle Stdmme des tomato spotted wilt-Virug anch mechanisch durch Saftinokulation
iibertragen werden kénnen.

Vertreter einer verhiltnismifig kleinen Familie der Homopteren, die Aleyro-
didae, auch Mottenschildlduse oder weille Fliegen genannt, kénnen besonders in
wirmeren Lindern durch die Ubertragung von Virosen sehr schidlich werden.
In Siidostasien, insbesondere in Indien, stellen sie In dieser Hinsicht einen
wichtigen Faktor dar. So {bertrigt Bemisia tabaci das tobaceo leaf curl-Virus,
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das tobaco yellow net-Virus, sowie zahlreiche tropische Virosen auf Baumwolle,
Bohnen, Gurken und viele anders Nutzpflanzen. Auch die virusbedingte Chlo-
rose des Abutilons kann durch Bemisia tabaci iibertragen werden. Costa und
Bennet (1950) berichteten iiber die Ubertragung des Euphorbia-Mosaiks durch
weille Fliegen in Brasilien. Nach einer relativ kurzen Celationszeit waren sie ihr
Leben lang infektiés, woraus man wohl auf einen persistenten Ubertragungs-
mechanismus schliefen kann. Es wurden jedoch groBe individuelle Unterschiede in
ihrer Ubertragungsfihigkeit festgestellt, und umfangreiche Untersuchungen er-
gaben, dall die Vektorpotenz der weiblichen Tiere stwa doppelt so groB war wie
die der Mannchen. Varm a (1955) beobachtete, dafl weile Fliegen in der Lage
sind, 3 verschiedene Viren gleichzeitig zu itbertragen, Viele Kausalzusammenhinge
sind auch kier noch ungeklart.

Besondere wirtschaftliche Bedeutung erlangen Vertreter aus der Familie der
Schildlduse (Coccoidea), die Schmierlduse. Im Zusammenhang mit ihrer Uber-
tragerfihigkeit von Pflanzenvirosen wurden sie in groflem Ausmafl in Afrika,
insbescndere in Ghana und Nigeria untersudht. Sie ithertragen die swollen shoot-
Krankheit des Kakao, eine Krankheit, die die Kakaoertrige vieler Jahre in Frage
stellte. Noch 1950 erlagen thr jihrlich 15 Mill. B4ume. Mehrere Schmierlausarien
sind an ihrer Verbreitung beteiligt. Um das Virus aufzunehmen, miissen die Tiere
erst mehrere Stunden an der kranken Pflanze sangen. Die Haltbarkeit des Virus
im Vektor ist gering, und gesunde Pflanzen kinnen nur innerhalb einer Stunde
infiziert werden. Die optimale Aufnahmezeit des wichtigsten Vekiors Pseudococcus
ujalensis lag bei 10 Stunden, er ist aber nicht in der Lage, 2 Pflanzen nachein-
ander zu infizieren. Von dhnlicher Bedeutung wie die swollen shoot-Krankheit des
Kakaos war die Ananaswelke auf Hawai, ebenfalls von Schmierldusen iibertragen.
Carter (1963) ermittelte 2 Arten aus der Gattung Dysmicoccus als Vektoren,
die #hnlich wie die Vektoren der swollen shoot-Krankheit eine lange Aufnahme-
zeit fiir das Virus brauchten; es ging im Vektor auch in relativ kurzer Zeit wieder
verloren.

AuBerhalb der Insekten sind Milben als Virusiibertriiger noch interessant. Sie
sind ebenfalls Pflanzensauger. Schon 1927 wurde von Amos und Mitarb.
(1927) die current reversion der schwarzen Johannisheere als milbeniibertrag-
bare Krankheit erkannt, spéter wurde auch das Feigenmosaik als milbentiber-
traghar beschrieben (Candit and Horne 1933) und dessen Vekior Aceria
ficus von Flock und Wallace (1955) entdeckt. Nach Slykhuis {1962)
kénnen Gallmilben 2 verschiedene Viren gleichzeitig itbertragen, ndmlich das
wheat streak mosaic-Virus und das wheat spot mosaic-Virus. Soweit hente bekanni
ist, scheinen alle diese Viren persistent iibertraghar zu sein, sie kinnen jedoch
nicht transovarial weitergegeben werden. Slykhuis (1962) machte die Beob-
achtung, dal zwar die Nymphen das wheat streak mosaic-Virus aufnehmen, je-
doch nicht die adulten Tiere. Dies scheint in einer Beziehung zu den Thripsen zu
stehen, vielleicht liegen hier #hnliche biologische Verhiltnisse vor wie bei der
Aufnahme des tomato spotied wilt-Virus.

Das ganze Gebiet der Virusiibertragung schliefit noch viele Probleme hinsichi-
lich des Virus-Vektor-Verhiltnisses ein. Hiufig liegen hier wohl! keine einheit-
lichen Vorginge zugrunde, und es kann wohl als sicher gelten, daB trotz zahlreich
vorliegender Untersuchungen weiterhin neue Zusammenhinge aufgefunden werden.
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Virnsiibertragung durch Nematoden

Im Jahre 1941 gelang S h o p e die erste Virusiibertragung mit Nematoden. Er
wies nach, daB die Larven von Schweinelungenwiirmern (Mefastrongylus spp.)
das Schweineinfluenzavirus aufnehmen und auf gesunde Tiere iibertragen, wobei
sie das Virus bis zu 32 Monaten behalten kbnnen. Der erste Nachweis der Uber-
tragung einer Pflanzenvirose dureh phytoparasitire Nematoden wurde von He -
witt, Raski und Goheen (1958) mit Xiphinema indexr und dem fanleaf-
Virug der Rebe gefiihrt. Seit diesem Zeitpunkt hai die Frage der Virusiibertra-
gung durch Nematoden iiberall ein starkes Interesse gefunden, was sich in einer
groflen Zahl von Verdffentlichungen ausdriickt {nenere Zusammenstellungen bei
Pitcher 1965, Dalmasso 1967, Hewitt und Grogan 1967, Weli-
scher 1968). Die schnelle Entwicklung fithrt dazu, daBl Ubersichtsreferate wie
dag vorliegende meist schon beim Erscheinen in einigen Punkten iiberholt sind.
Daher wird hier weniger Wert pelegt auf eine vollstindige Erfassung aller be-
kannten Einzelheiten, als vielmehr auf eine Charakferisierung der Hauptprobleme.

Durch die intensive Forschungstitigkeit der letzten Jahre hat das Beobadhtungs-
material stark zugenommen, doch macht die Interpretation Schwierigkeiten, da
viele widerspriichliche oder widersprichlich erscheinende Befunde verdffentlicht
werden.

1. Welche Nematoden kinnen Pflanzenviren iiberiragen!?

Nach allen bisherigen Untersuchungen ist die Fihigkeit zur Virusiiberiragung
suf eine bestimmte Gruppe von pflanzenparasitiren Nematoden beschriinkt, nigm-
lich auf die Gattungen Xiphinema, Longidorus und Trichodorus. Die beiden erst-
genannten Genera sind nahe verwandt, wihrend die Trichodoren zwar zur gleichen
Ordnung gehéren, innerhalb derselben aber weit entfernt stehen (Tab. 1) und sich
such morphologisch deutlich unterscheiden. Ubertragungsversuche mit anderen
phytophagen Nematoden sind bisher immer negativ verlaufen. So hat bisher keine
der wiederhelt auftauchenden Meldungen, nach denen Criconemoides spp. be-
stimmte Obstvirosen iibertragen sollen, einer Nachpriifung standgehalten. Bis vor
kurzem war es noch nicht klar, in welcher der drei Phasen — Virusanfnahme, Re-
tention oder Weitergabe — die entscheidenden Unterschiede zwischen Vektoren
und Nichtvektoren liegen.

Ans neueren Untersuchungen gehi hervor, daf die Fihigkeit zur Virus-
weitergabe entscheidend ist. Van Heoof (1967) konnte zeigen, daf das
tobacco rattle-Virus von Xiphinema diversicaudatum und X. coxi wohl aufgenom-
men und behalten, aber nichi weitergegeben werden kann. Sogar in dem zur Ord-
nung der Tylenchida gehtrenden Pflanzenparasiten Prafylenchus penetrans konnte
dieses Virus kurz nach dem Saugen an viruskranken Pflanzen nachgewiesen wer-
den. Singer (pers. Mitt) fand, da das Tabakmosaikvirus im Kérper von
Trichodorus sp. vorhanden war, aber von den Tieren nicht weitergegeben werden
konnte,
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Tab. 1. Vereinfachtes System der Nematoden mit Hervorhebung pflanzenparasitirer

Gattungen
Kiasse Nematoda
Ordnung TYLENCHIDA
Uberfamilie TYLENCHOIDEA
Gattung z. B. Ditylenchus, Tylenchorhynchus,

Heterodera, Meloidogyne, Rotylenchus,
Pratylenchus, Radopholus

Uberfamilie APHELENCHOIDEA
Gattung z. B. Aphelenchoides
Ordnung RHABDITIDA
Ordnung STRONGYLIDA
Ordnung ASCARIDIDA
Ordnung SPIRURIDA
Ordneng TERATOCEPHALIDA
Ordnung ARAEOLAIMIDA
Ordnung DESMOSCOLECIDA
Ordnung MONHYSTERIDA
Ordnung CHROMADORIDA
Ordnung DESMODORIDA
Ordnung ENOCPLIDA
Ordnung DORYLAIMIDA
Uberfamilie DORYLAIMOIDEA
Gattung z. B. Xiphinema, Longidorus
Uberfamilie DIPHTHEROPHOROIDEA
Gattung z. B, Trichodorus
Ordnung DIGCCTOPHYMATIDA
Ordnung TRICHOSYRINGIDA

Wenn auch die tibercinstimmenden Versuehsergebnisse, nach denen die Fihig-
keit zur Virusiibertragung auf bestimmte Nematoden beschrinkt ist, wohl all-
gemein anerkannt werden, so ist eine Erklirung fiir diese Beschrinkung noch
nicht méglich, Die genannten Nematoden unterscheiden sich nach den derzeitigen
Kenntnissen weder in ihrer Lebensweise noch morphologisch oder physiologisch
s0 eindentig von den iibrigen, dafl sich daraus Hinweise fiir die besondere Eignung
zur Virusiibertragung ergeben.

Innerhalb der Gattungen sind nach den vorliegenden Untersuchungen nur be-
stimmte Arten befihigt, als Virusvektoren zu wirken. Dazu ist jedoch zu sagen,
daB die Anzahl dieser Ubertriger im Laufe der Untersuchungen der letzten Jahre
stindig zugenommen hat. Es ist durchaus mdglich, da die meisten oder gar alle
Arten dieser Gattungen grundsitzlich potentielle Vektoren sind, wenn auch von
unterschiedlicher Wirksamkeit und fiir verschiedene Viren.

2. Welche Viren werden ibertragen?
Es gibt zwei Gruppen von nematodeniibertragbaren Viren (Tab. 2 u. 3}:
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a) Ringfleckenviren mit polyedrischen Teildaen, iibertragen von Xiphinema und
Longidorus,

b} das tobacco rattle-Virus und das pea early-browning-Virus mit stibchenfor-
migen Teilehen, iibertragen von Trichodorus.

Diese Trennung ist strike eingehalten, und es ist kein Fall bekannt, in dem
eine Trichodorus-Art ein polyedrisches oder eine Xiphinema- bzw. Longidorus-
Art ein stibchenformiges Virus itbertragen hitte. Cadman (1 963) hat vor kur-
zem eine Ubersicht tiber die Kennzeichen der nematodeniibertragbaren Viren ge-
geben. Die polyedrischen Viren haben einen Durchmesser von 25—30 mjt, Bei
einer Infektion werden sie meist systemisch. Dabei erfolgt die Ausbreitung von
den Blittern zu den Wurzeln viel schneller als von den Wurzeln in die oberirdi-
schen Teile. Daher vergeht bei einer Virusiibertragung durch Nematoden, die ja
in der Regel in der Rhizosphire stattfindet, oft Iingere Zeit, bis das Virus in den
Bléttern nachweisbar ist bzw. Symptome hervorruft. Bei Ubertragungsversuchen
verfahrt man meist so, daB der PreBsaft der Wuzrzeln, an denen die zu priifenden
Nematoden einige Zeit gesaugt haben, auf die Blitter einer zweiten Testpflanze
abreibt, weil dort die Symptomausbildung wesentlich schneller abliuft als an
den Blittern der von Nematoden infizierten Pflanze. Bei besonders agressiven
Virusstdmmen oder bei sehr empfindlichen Wirtspflanzen kann es aber auch bei
direkter Ubertragung zu deutlichen Symptomen kommen (Forghani et al.
1965).

Die infektidsen Teilchen des tobacco rattle-Virus sind etwa 180 mu lang, die
des pea early browning-Virus etwa 210 my. Diese beiden Viren breiten sich nach
der Infektion sehr oft nicht in der ganzen Pflanze aus, werden alse nidht syste-
misch, sondern bleiben auf einzelne Stellen heschrinkt.

Etliche der von Nematoden ithertragenen Viren sind auch pollen- bzw. samen-
Ubertragbar (Kunze 1968).

3. Spezifitdt der Virus-Vekior-Beziehungen

Die Ergebnisse der ersten Versuche iiber die Virustibertragung durch Nema-
toden fiihrten zur Annahme einer ziemlich deutlich ausgeprigten Spezifitit der
Virus-Vektor-Beziehungen. Es konnte wiederholt gezeigt werden, daB zahlreiche
Nematodenarten jeweils nur ein Virus tibertragen. In manchen Fillen wurde so-
gar nachgewiesen, dafl eine Nematodenart nur einen ganz bestimmten, serologisch
definierbaren Stamm eines Virus iibertragen kann, wihrend ein anderer Stamm
des gieichen Virus nur von einer anderen Nematodenart ithertragen wird. Das
meist zitierte Beispiel ist das raspberry ringspot-Virus, dessen schottischer Stamm
nur durch Longidorus elongatus, und dessen englischer Stamm durch L. macro-
somae tibertragen wird (Harrison 1964). Ahnlich ist es mit den Stimmen des
tomato blackring-Virus (Harrison, Mowat and T aylor 1961). Har-
rigon (1964) nimmt an, da Antigenkonzentration und Oberflichenstruktur der
Virusteilchen fiir die spezifischen Bindungen dieser Viren verantwortlich sind.

Untersuchungen der neuesten Zeit haben ergeben, daB eine noch stirkere Diffe-
renzierung der Beziehungen vorliegt. Verschiedene Populationen der gleichen Ne-
matodenart kinnen sehr unterschiedlich wirksame Vektoren fiir ein Virus oder
fiir einen Virusstamm sein. In Versuchen mit Longidorus- und Xiphinema-Arten
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fand van Hoof (1966), dal von fiinf Herkiinften von L. elongatus aus ver-
schiedenen Teilen der Niederlande nur zwei gute Vektoren fiir einen bestimmten
Stamm des tomato blackring-Virus waren. Zwei weitere waren schledite Vektoren
und eine Population iibertrug iiberhaupt nicht. Bei Xiphinema coxi konnten zwei
hollindische Populationen das Arabismosaikvirus nicht tibertragen, wihrend
diese Art in Versuchen von Fritzsche und Schmidt {1963) das Virus
auf Testpflanzen itibertrug. Nach Fritzsche (1967) gelingen Ubertragungs-
versuche dann am besten, wenn Nematodenpopulation und Virusisolat aus der
gleichen Gegend stammen. Schon eine Entfernung von 50 km kann eine Beeintriidi-
tigung verursachen. Ahnliche Verhilinisse wurden auch fiir die Ubertragung stib-
chenférmiger Viren durch Trichodorus nachgewiesen. In den Untersuchungen von
Ayala und Allen (1966) iibertrugen zwei Populationen von Trichodorus
christiei ein kalifornisches Isolat des tobacco rattle-Virus gut, eine dritte tat es
nicht. Derartige Differenzierungen sind bei Nematoden nicht ungewdhnlich. So
kommt es hiufiger vor, daB sich Populationen der gleichen Art aus verschiedenen
Gebieten in ihrem Wirtspflanzenverhalten deutlich unterscheiden, ohne daB des-
halb gleich die Existenz verschiedener Rassen angenommen werden muB. Wahr-
scheinlich gehen solche Unterschiede in den Wirtspflanzenbeziehungen auf Untex-
schiede in der Enzymausstattung zuriick.

Die geschilderien Untersuchungsergebnisse deuten alle auf cine sehr ausge-
prigte Spezifitit der Virus-Vektor-Beziehungen hin. Demgegeniiber mehren sich
die Fille, in denen eine Nematodenart mehrere verschiedene Viren iibertrigt oder
ein Virus von mehreren Nematodenarten itbertragen wird (Tab. 2 u. 3). Vor kur-
#em wurde sogar berichtet, dafl einzelne Viren von Nematoden aus zwei verschie-
denen Gatfungen iibertragen werden kénnen. In den Versuchen von Fritzsche
(1967) und Fritzsche und Schmelzer (1967) wurden das hromegrass
mosaie-Virus (Irespenmosaik) und das carnation ringspot-Virus sowohl durch
Xiphinema diversicaudatum als auch durch Longidorus macrosoma iibertragen,
und ein Stamm des raspberry ringspot-Virus konnte von X. diversicaudatum und
L. profundorum ubertragen werden. In derartigen Fillen ist sicher keine groBe
Spezifitit vorhanden. Die widerspriichlich erscheinenden Befunde zwingen zu der
Annahme, dall die Virus-Vektor-Beziehungen bei Nematoden sehr verschieden-
artig sein konnen, Weder strenge Spezialisierung noch lockere Bindung sind all-
gemeingiiltig. In Abb. 1 sind die wichtigsten derzeit bekannten Zusammenhinge

1 2 3 1 2 3 1 2 3
Virus A Virus B Virus C

Nematode X Nematode Y

Abb.1. Schematische Darstellung der Virus-Vekior-Spezifitit. Zwei Nematodenarien

(X, Y) iibertragen drei Viren (A, B,C) mit jeweils drei unterscheidbaren Stimmen

{1, 2, 3). Virus A wird nur von X, Virus C nur von Y iibertragen, Virus B von beiden.
Dabei kann jede Nematodenart aber nur bestimmie Stimme von B itbertragen.
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an einem theoretischen Beispiel schematisch dargestells. Es zeigt drei verschiedene
Viren (A, B, C) mit jeweils drei unterscheidbaren Stimmen. Virus A und die
Stdmme 1 und 2 von Virus B werden durch die Nematodenart X iibertragen,
Virus C und die Stimme 2 und 3 von Virus B durch die Nematodenart Y. Spe-
zifische Bindungen sind bei den Viren A und C gegeben, die jeweils nur von einer
Nematodenart iibertragen werden kénnen. Beim Virus B besteht ecinerseits eine
noch gréflere Spezifitdt, da jeder der beiden Nematoden nur ganz bestimmte
Stimme iiberirdgt. Da aber Stamm 2 dieses Virus von beiden Nematoden iber-
tragen werden kann, besitzt dieses Virus zwei Vektoren und hat dadurch insge-
samt gesehen eine weniger enge Bindung. Es bleibt abzuwarten, ob sich diese
Vorstellungen auch bei weiter fortschreitender Erkenninis noch als richtig erwei-
sen. In manchen Fillen einer spezialisiert erscheinenden Virus-Vektor-Bindung
kann es sich auch um den Einflull der Wirtspflanzen handeln. Es ist durchaus
denkbar, dal} eine Nematodenart ein Virus auf eine Pflanzenart ithertragen kann,
auf eine andere aber nichi oder sehr viel schwerer. Auch die Virusaufnahme
konnte bei verschiedenen Pflanzen unterschiedlich sein. Dariiber hinaug haben such
die duBeren Bedingungen einen erheblichen Einflu8 auf die Ubertragung, wie
Teliz {(1967) in Versuchen mit X. americanum gezeigt hat. Das mull bei einer
Beurteilung der positiven oder negativen Ubertragungsversuche unbedingt be-
riicksichtigt werden.

Es ist inzwischen nachgewiesen, daf einzelne Nematoden gleichzeitiz mit meh-
reren serologisch unterscheidbaren Stimmen eines Virus infiziert sein kénnen und
diese anch auf Pflanzen iiberiragen. Sauer (1966) hat Xiphinema americanum
nacheinander an Pflanzen sangen lassen, die jeweils mit unterscheidbaren Stimmen
des tobacco ringspot-Virus infiziert waren, und dann an virasfreie Testpflanzen
gesetzt. In diesen Testpflanzen konnten spiiter die verschiedenen Stimme nach-
gewiesen werden. Eine gegenseitige Beeinflussung der Stimme im Nematoden fand
offengichtlich nicht statt, denn die Reihenfolge, in der die Nematoden die einzeinen
Isolate aufnahmen, hatte keinen Einfluf auf die Uberiragharkeit. Es kann auch
vorkommen, dafi Nematoden gleichzeitip verschiedene Viren und nicht nur ver-
schiedene Stimme eines Virus enthalten. Singer (pers. Mitt.) fand in Tricho-
dorus sp. neben dem tobacco rattle auch noch das Tabakmosaikvirus, das allex-
dings nicht iibertragen werden konnte. Harrison (1967 a) zeigte, daB X. di-
versicaudatum sowohl das Arabismosaikvirus als auch das strawberry latent
ringspot-Virus zusammen beherbergen und weitergeben kann. Einzeltiere von
X. americanum konnten das tobacco ringspot-Virus und das tomato ringspot-

Virus nebeneinander aufnehmen und tibertragen (Fulton 1967).

Wenig untersucht ist die Frage, ob die nematodeniibertragharen Viren auf
Nematoden spezialisiert sind, oder ob sie auch von anderen tierischen Vektoren
verbreitet werden konnen. Bergeson et al. (1964) fanden, dafi das tebaceo
ringspot-Virus anfler durch den Nematoden Xiphinema americanum such noch
durdh einen nicht niher bestimmten oberirdischen Vektor, wahrscheinlich Thrips
sp., ithertragen wird. Es ist nicht ausgeschlossen, dafl andere bisher als insekten-
iibertraghar bekannte Viren auch durch Nematoden iibertragen werden kénnen.
In der Praxis diirfte dies aber keine grofie Rolle spielen, da Insekten wegen ihrer
gréBeren Beweglichkeit in der Regel viel wirksamere Vekioren sind als die mehr
ader weniger ortsgebundenen Nematoden,
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4. Virusaufnahme und Lokalisation im Nematodenkdrper

Die Virusiibertragung durch Nematoden ist nicht oder wenigstens nicht nur
eine Vergsehleppung dufllerlich anhaftender Virusteilchen. Eine #uferliche Keim-
freimachung der Alchen hat keinen EinfluB auf die Ubertragungsrate. Die Virus-
teilchen werden von den Nematoden mit dem Pflanzensaft aufgenommen. Die Ar-
ten der Gattungen Xiphinema und Longidorus siechen mit ihrem langen, mit
einem durchgehenden Lumen versehenen Mundstachel das Gewebe an, wenn mog-
lich das Phloem, injizieren Speicheldriisensekrete in das Pflanzengewebe und sau-
gen dann den Saft anf. Die Trichodoren reiBen mit ikrem lumenlosen Stachel wie
mit einem Hobel die Zellwéinde auf und saugen dann mit den Lippen den fliissigen
Zellinhalt auf (Abb. 2),
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Abb. 2. Vorderenden von Xiphinema (X), Longidorus (L} und Trichodorus (T) mit
Mundstachel. O = Odontostyl.
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In neuecrer Zeit wurde die Ultrastruktur der Gesophagusregion virusiibertra-
gender Nematoden, insbesondere Xiphinema, gerade in den moglichen Beziehun-
gen zur Virusiibertragung eingehend untersucht (Wright 1965, Taylor
1966, Lopez-Abellaetal. 1967, Roggen et al. 1967). In diesen elek-
tronenmikroskopischen Untersuchungen hat sich gezeigt, daBl das Odontostyl (vor-
derer, nadelartiger Stachelabschnitt) von Xiphinema und Longidorus kein vollig
geschlossenes Rohr ist, wie bisher angenommen, sondern einen offenen Lings-
schlitz besitzt. Dieser ist bei Xiphinema sehr schmal, so dall wohl geringe Fliis-
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sigkeitsiengen, nich¢ aber Partikel durchireten kénnen. Bei Longidorus ist er
dagegen breiter, bei L. elongatus z. B. 34—80 mu breit. Daher kann die aufgenom-
mene Nahrungsfliissigkeit einschlieBlich kleiner Teilchen ohne Schwierigkeiten aus
dem Stachellumen in die Stachelscheide und zuriidk gelangen (Abb. 3). Uber die
Oesophagusregion von Trichodorus liegen noch keine elelstronenmikroskopischen
Untersuchungen vor.

Querschnitt durch Odontosty!

LONGIDORUS XIPHINEMA

Abb. 3. Querschnitt durch das Odontostyl (vorderer Stachelabsehnitt) und die Stachel-

scheide (8) von Xiphinema und Longidorus. Der Lingsschlitz ist bei Xiphinema zu

schimal fiir Partikel, bei Longidorus dagegen 34—80 mu breit, so da Virusteilchen ohne
Schwierigkeiten passieren kénnen.

Uber die fiir die Virusaufnahme erforderliche Saugzeit liegen verschiedene An-
gaben vor. Wihrend in den ilteren Arbeiten noch relativ Jange Zeiten (12—24
Stdn.) genannt wurden, nahmen die Werte mit zunehmender Verbesserung der
Versuchstechnik immer mehr ab. Neuerdings konnter Das und Raski (1968)
zeigen, daB bei Xiphinema indexr und dem fanleaf-Virus der Rebe 15 Minnten
geniigen, um die Tiere infektibs werden zu lassen.

Eine Aufnahme durch die Haut (Poren, Driisenéffnungen o. d.) scheint nicht
stattzufinden. Nach Fritzsche (1967) war es nicht maglich, Xiphinema diver-
sicaudatum und Longidorus macrosoma durch 2—6 stiindiges Einlegen in eine
Lésung des Trespenmosaikvirus infektids zu machen. AulBerlich anhaftende Vi-
ruspartikel wurden dabei durch kurzes Eintauchen der Tiere in Antiserum inakti-
viert. Von den so behandelten Tieren konnte das Virus nicht ithertragen werden.
Erst nach einem Aufenthalt von 22 Stdn. in der Viruslosung wurden die Alchen
unter den Versuchshedingungen infektis. Wahrscheinlich haben sie in dieser
Zeit doch etwas von der umgebenden Fliissigkeit durch die Mundéffnung auf-
genommen und damit auch das Virus.
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Bettound Raski (1966) haben versucht, das fanleaf-Virus mit Hilfe von
Mikropipetten mechanisch in den Kérper von X. index zu bringen. Die Tiere itber-
standen den Eingriff gut. Nahrungsaufnahme und Vermehrung wurden nicht be-
eintriichtigt, doch waren die Tiere nicht infektits. Die Versuche gaben keine Klar-
heit dariiber, ob das Virus erst gar nicht in den Nematodenkérper gelangt war
oder ob es dort inaktiviert wurde. Uber die genauere Lokalisation der Virusteil-
chen im Nematodenkdrper herrscht noch UngewiBheit. Ein direkter Nachweis ist
schwierig, und entsprechende Versuche haben bisher keine eindeutigen Ergehnisse
gebracht. Taylor (1966) fand bei elekironenmikroskopischen Untersuchungen
an L. elongatus im mazerierten Darm Partikel, die Virusteilchen waren oder we-
nigstens sehr #hnlich aussahen. Raskiund Hewitt (1965) hahen virushaltige
Tiere von X. index in Teile geschnitten und die einzelnen Abschnitte getrennt auf
Testpfianzen abgerieben. Nur bei Verwendung der hinteren Kérperabschnitte und
der Kirperfliissigkeit konnte eine Virusiiberiragung erreicht werden. Vorderende
und herauspriparierte Oesophagi riefen keine Reaktion bei den Testpilanzen her-
vor. Das zeigt, dafl die Virusteildhen im Oesophagusbereich weniger zahlreich sind
oder ganz fehlen.

Bei Longidorus fand Taylor {1967) in elekironenoptischen Untersuchungen
im Lumen des Mundstachels und in der Stachelscheide Teilchen, die sehr wahr-
scheinlich als Virusteilchen snzusprechen sind. Sie waren offensichilich mit der
Nahrung aufgenommen worden und durch den erwihnten Lingsschlitz in die
Stachelscheide gelangt oder im Stachellumen geblieben. Von hier aus kommen sie
beim nichsten Anstechen einer Pflanze wieder in neues Wirtsgewebe. Dieser Ab-
lanf entspricht der Beobachtung, dall Longidoren mehr oder weniger mechanische
Vektoren fiir thre Viren sind. Es ist verschiedentlich festgestellt worden, dall die
von. Longidorus-Arten ilbertragenen Viren im Vektor gar nicht oder nur wenig
linger aktiv sind als én wilro, was auf das Fehlen ausgesprochen enger physio-
logischer Bindungen hinweist. Eine systemische Infektion des Nematodenkdrpers
scheint bei Longidorus nicht vorzukommen, und die Virusteilchen, die in den
Darm gelangen, sind fiir eine Ubertragung wahrscheinlich verloren.

Bei Xiphinema liegen die Verhiltnisse anders. Einmal ist der Lingsschlitz im
Odontostyl zu eng fiir den Durchtritt ven Partikeln. Dann bleiben die Viren im
Nematodenkdrper meist merklich linger infektids als in vitro, was auf engere
physiologische Bezichungen schlieBen li8t. Die schon erwdhnten Versuche von
Ragkiund Hewitt {1965) haben gezeigt, dall Virusteilchen in der Kérper-
flissigkeit sind und dort, vielleicht unter Einbezichung in den Stoffwechsel, aktiv
erhalten bleiben. Ob eine Virusvermechrung im Nematodenkiérper stattfindet, ist
noch nieht bekannt,

Bei Trichodorus ist die Aufnahme und Lokalisation des Virus noch weniger
untersucht als bel Xiphinema und Longidorus. Singer et al. (1962) fanden
im Darm von Trichodorus sp. einzelne stibchenttrmige Teilchen, die wahrschein-
lich Partikel des tobacco rattle-Virus waren.

5. Retention des Virus

Es wurde schon erwihnt, daB die Viren in den einzelnen Nematodenarten un-
terschiedlich lange aktiv sind buzw., daB die Nematoden nach einmaliger Virus-
aufnahme unterschiedlich lange infekiits bleiben. Xiphinema inder behielt das
fanleaf-Virus der Rebe acht Monate lang (Taylor and Ras ki 1964), X. ame-
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ricanum das tobacco ringspot-Virus fast zwilf Monate lang (Bergeson et al.
1964) und Trichodorus pachydermus das tobaecco rattle-Virus zehn Menate lang
(van Hoof 1964). Longidorus elongatus dagegen verlor das raspberry ring-
spot-Virus bereits nach acht Wochen (T aylor 1984).

Wihrend der Retentionszeit verindert sich die Infekiiositii siner Nematoden-
population. Nach den Untersuchungen von Das und Raski (1968) tritt
bei X. index nach etwa sechs Wochen ein scharfer Riickgang in der Ubertragungs-
rate (fanleaf-Virus) ein, doch hilt sie sich dann fiir mehrere Monate auf an-
nihernd gleicher Hohe, um erst spiter ganz zu verschwinden. Es ist verschiedent-
lich gezeigt worden, dal Nematodenlarven bei der Hiutung das Virus bzw. ihre
Infektiositdt verlieren. Harrison und Winslow (1961} haben das bei
X. diversicoudatum und dem Arabismosaik-Virus festgestellt, Taylor und
Raski (1964} bei X, index und dem fanleaf-Virus und Ayala und Allen
{1968) bei Trickodorus allius und dem tobacco raftie-Virus. Die Griinde fiir diese
Erscheinung sind noch nicht bekannt. Die einfachste Erklarung wire die, dall das
Virus in den bei der Hiutung abgestoBenen Teilen (z. B. Cuticula, Mundhohlen-
auskleidung, Odontostyl, Amphidenginge, Papillen) lokalisiert ist und somit bet
der Héiutung verschwindet. Gegen diese Annahme sprichi aber die z B. bei
X. index nachgewiesene Infektiositiit der Korperfliissigkeit. Man konnte auch an-
nehmen, daff das Virus im Nematodenkorper durch die mit der Hiutung verbun-
denen erheblichen Stoffwechselinderungen irreversibel inaktiviert wird. Nach den
Beobachtungen von Das und Raski {1968) scheint der Verlust der Infek-
tiositdt durch die Hiutung nicht so zwangsldufig einzutreten wie nack der ersten
Berichten angenommen wurde. In ihren Versuchen waren in einigen Fillen Larven
von X. index nach zwdlf Wochen noch infektits, obwohl sie nach der Entwick-
lungsdaver mindestens eine, wahrscheinlich aber zwei Hiutungen durchgemacht
haben muften.

Wie weit die bisher ermittelten Retentionszeiten endgiiltiz und aligemeingiiltig
gind, kdnnen erst weitere Untersuchungen ergeben. Noch lingere Zeiten erschei-
nen wenigstens bel Xiphinema und Longidorus keineswegs asusgeschlossen, da
diese grofien Nematoden nach den Untersuchungen von Flegg (1966) eine Le-
bensdaner von mehreren Jahren besitzen.

6. Weitergabe des Virus

In Abschnitt 4 wurde bereits gesagt, dafl die pflanzenparasitiren Nematoden
beim Anstechen von Pflanzengewebe Speicheidriisensekrete abgeben und dabei ver-
mutlich auch etwa vorhandene Viren tibertragen. Bei einem Saugakt wird nichi
die ganze vorhandene Virusmenge abgegeben, was nach den geschilderten Virus-
Vektor-Bezichungen auch verstdndiich erscheint. Van Hoof (1964} konnte mit
einzelnen virastragenden Exemplaren von Trichodorus pachydermus mehrere Ta-
bakpflanzen hintereinander mit dem fobacco rattle-Virus infizieren, wenn er sie
jeweils einen Tag an den Pflanzen belieB. Ahnliche Ergebnisse erzielte Harri -
son {1967 a) mit X. diversicaudatum und dem strawberry latent ringspot-Virus.

In den meisten Fillen sind Latven und adulte Tiere gleich gute Vektoren, doch
gibt es Ausnahmen. So berichten Harrison, Mowatund Taylor (1961},
daB nur Larven ven L. elongatus den schottischen Stamm des tomato black ring-
Virus {ibertragen kinnen, die Adulten dagegen nicht. Weniger stark ausgeprigt
sind die Unterschiede bei L. macrosoma. Dort sind die Larven nur um etwa 10 %
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bessere Vektoren fiir das Trespenmosaik-Virus als die erwachsenen Tiere
(Fritzsche 1967).

Fine Weitergabe der von Nematoden itibertragenen Viren iiber die Eier der
Vektoren scheint nicht vorzukommen. Alle entsprechenden Versuche verliefen bis-
her negativ.

7. Einfluf} des Virus auf den Vektor

Der Einflull der nematodeniibertragharen Viren auf thre Vektoren ist bisher
sehr wenig untersucht. Bei einem Vergleich zwischen virusfreien und mit dem
fanleaf-Virus infizierten Exemplaren von X, indexr fand Roggen (1966) deut-
liche morphologische und physiolegische Unterschiede. So waren die Zellkerne
der Seitenfelder, die Leibeshohle (Pseudocoelom) und ein bestimmter Abschnit
der Seitenfelder bei den virustragenden Tieren merklich vergréfiert. AuBerdem
besallen sie einen htheren osmotischen Innendruck und eine hthere Konzentration
an Ribonueleinsiure in den Seitenfeldern. Es ist noch nicht gekldrt, ob es sich um
einen direkten EinfluB des Virus handelt, oder ob die Verinderungen an den
Nematoden durch die vom Virus in threr chemischen Zusammensetzung beeinflulite
Nahrung hervorgerufen werden. Die Ergebnisse lassen beide Deutungen zu. Da8
der Einflu des Virus auf die Pflanze fiir die Nematoden eine wichtige Rolle spie-
len kann, zeigen Becbachtungen von Ayala und Allen (1966), nach denen
sich Trichodorus allius an mit dem tobacco rattle-Virus infizierten Tabakpflanzen
neunmal stirker vermehrte als an virusfreien Pflanzen. In diesem Fall wurde also
die Eignung von Tabak als Wirtspflanze fiir 7. allius durch den Virusbefall er-
heblich verbessert.

Zusammenfassung

Bis jetzt sind 13 nematedeniibertragbare Viren mit zahlreichen serologisch un-
terscheidbaren Stimmen bekannt und 18 verschiedene Nematodenarten, die Vek-
toren fiir ein oder mechrere Viren sind. Die Fihigkeit zur Virusiibertragung ist
bei Nematoden offensichtlich auf Arten der Gattungen Xiphinema, Longidorus
und Trichodorus beschrinkt. Andere Nematoden konnen zwar Viren aufnchmen
und beherbergen, aber nicht weitergeben. Bel Longidorus scheinen die fiir eine
Ubertragung wichtigen Virusteilchen in der Oesophagusregion lokalisiert zu sein,
bei Xiphinema dagegen im hinteren Kdrperabschnitt und in der Kérperfliissigkeit.
Einzelze Nematoden konnen mehrere Viren gleichzeitig aufnehmen, beherbergen
und weitergeben. Einmal mit Virus infizierte Tiere bleiben bei Xiphinema bis zu
12, bei Trichodorus bis zu 10 und bei Longidorus bis zu 2 Monaten infektids.
Eine Vermehrung des Vires im Nematodenkirper und eine Eipassage wurden
noch nicht becbachtet. Bei virustragenden X. index waren die Zellen der Seiten-
felder, sowie die pseudocoelomatischen Hohlriume grofler und der osmotische In-
nendruck sowie der Gehalt der Hypodermis an Ribonucleinsiure héher als bei
virusfreien Tieren.
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Virusiibertragung durch Pilze

Cadman (1963} trennt auf Grund der Fahigkeit, Austrocknung des Bodens
m iiberdauern, eine Reihe bodenbiirtiger Viren von den nematodeniibertrag-
baren ab. Einige dieser Viren werden wahrscheinlich durch Pilze iibertragen. Die-
sen ist ein Sammelreferat von Grogan und Camphell (1966) gewidmet,
das im folgenden kurz diskutiert und ergiinzt wird.

A, Durch Olpidium¥* iibertragbare Viren
1. Entdeckung und Beschreibung

a) Nur fiir das zuerst von Brandenburg (1928), eingehender von Ja g -
ger und Chandler (1934), als Big-vein-Krankheit (BV) beschriebene
Adernmosaik des Salates war bis vor kurzem der Nachweis der Pilziiber-
tragung einigermafien lickenlos gefiihrt. Der verschlungene Weg zu dieser Er-
kenntnis sei kurz zusammengefaBt (vgl. Grogan and Campbell, 1966).

BV ist dhnlich wie die damals schon niher bekannte Weizenmosaik-Krankheit
(S. 47) bodenbiirtig; ihr Auftreten wird von hoher Bodenfeuchte und mittlerer
Temperatur begiinstigt. Die Virusnatur war aber zu erweisen; denn Ubertragungs-
versuche mit BlattpreBsaft, Blastliusen und Nematoden blieben ergebnislos,
soldhe mit Wurzelliusen zweifelhaft, da die Krankheit anch in Kontrollen auftrat.

Eine angeblich erfolgreiche Ubertragung durch WaurzelpreBsaft (Doolittle
and Thompson, 1945) kranker Pflanzen auf Blitter liefl sich nach Abdeckung
des Bodens nicht bestitigen. Ein Hinweis auf die Vergesellschaftung mit Wurzel-
befall durch Asterocystis radicis (= Olpidium) blieb unbeachtet (Jagger.
1940). Um 1950 stand nur fest, daB Boden auch nach 8jihriger Austrocknung
infektios bleibt und daf Aufschwemmungen aus Biden und Wurzeln ,gesunde®
Biden verseuchen.

In den 50er Jahren wurde an verschiedenen Orten nicht selten Tabaknekrose-
virus (TNV) auf Wurzeln mosaikkranker Salatpflanzen beobachtet (Fry, 1958;
Tomlinson and Smith, 1958; Yarwood, 1954). Jedoch fanden sich
BV-Symptome auch auf TNV-freien Pflanzen. Uber erfolgreiche Erzeugung der
BV-Symptome durdh mechanische TNV-Ubertragung wurde aber nie berichtet.

Haeske (1958) bestitigte die Ubertragung der BV durch Boden, Bodenauf-
schwemmung, Regenwiirmer und WurzelpreBsaft in der Wurzelregion; Versuche
zur Pfropfiibertragung scheiterten aus heute nicht mehr erfalibaren Griinden.

* Der Gattungsname Olpidiwm wird cotgegen fritheren Vorschlagen (Sahtiyvanci, 1962)
heibehalten, da der Kritik (Grogan and Campbeil, 1966} eingerfumt werden mull, dall vor
allem die Zahl der Tubuli des Zoosporangiums par bedingten taxonomischen Wert hat. Allerdings ist
auch die von Sparrow {1960) geforderte Revision des sehr heterogenen Formenkreises ,Olpi-
dium brassicae” dringend nitig. Ohkne uns auf bestimmie Artnamen endgiiitig festzulegen, treten
wir nach wie vor dafir ein, z. B. die Salat- und Kohl-,Stdmme" als Arten zu frennen, da sie sich
nicht nur im Wirtskreis und der Féhigkeit zur Virusiibertraguag, sondern auch im Sexualverhalten
unterseheiden.
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1958 wurde erneuf in Kalifornien und Neuseeland das Auftreten von Olpidium
sp. regelmifig an den Wurzeln BV-kranker Pflanzen beobachtet (Fry, 1958;
Grogan et al, 1958; Tomlingson and Garrett, 1962) und die Aus-
schaltung der Infektiositit des Bodens durch Bodenentseuchung festgestellt. Der
Pilz bzw. ein von ihm ausgshendes Toxin wurde als Ursache der Symptome disku-
tiert, da ein iiberzeugender Beweis fiir das Vorhandensein einer Virose fehlte.
Das BV-Virus (BVV) wurde erst einige Jahve spiiter durch Evhaltung der Krank-
heit liber mehrere Pfropfgenerationen in Kalifornien (Campbell and Gro-
gan, 1963; Campbelland Purcifull, 1961) nachgewiesen und von einer
englischen Gruppe (Tomlinson et al, 1962) wie auch von Sahtiyanci
(unverdffentlicht) bestitigt. Durch Pfropfung infizierte, Olpidium-freie Pflanzen
machen sinen Olpidium-freien Boden nicht infektits; setzt man jedoch virusfreies
Olpidium zu einem solchen Versuchsansatz zu, tritt bereits nach einmaliger Ver-
mehrung des Pilzes eine Bodeniibertragung ein (Tab. 1) (Tomlinson and
Garrett, 1964). Nach 15tigiger Kultur erreicht sie ein Maximum (Tab. 2)
({Campbell and Grogan, 1964).

Aufschwemmungen aus Wurzeln virushaliiger Pflanzen bieiben nach Abzentri-
fugieren groberer Teilchen und Filtration durch Glasfritten verschiedener Durch-
lissigkeit so lange infektits, als Zoosporen vorhanden sind. Das AusmaB der
Ubertragung nimmt mit der Zoosporendichte ab {Campbell and Grogan,
1963). Die Ubertragung gelingt auch durch Zoosporen einer Einsporangienlinie,
welche anf sterilen Wurzeln reinkultiviert war (Sahtiyanci, 1962). Fol-
gende Kriterien sollen deaher fiir den Nachweis einer Virugiibertragung durch
Pilze gelten:

1. Uberdauern der Infektiositit in lufttrockenem Boden

2. Nachweis des Vorliegens einer Virose durch Piropfung oder mecha-
nische Ubertragung

3. regelmaBige Assoziation von Pilz und Virose

4. Nachweis der Aufnahme des Virus durch virusfreien Pilz aus pilz-
freien virusverseuchten Wirten mit anschliefender Ubertragung.

b) Durch dhnliche Beweisketten wurde die Ubertragung durch Olpidium sp.
such fiir das bodenbiirtige, mechanisch tibertraghare japanische Tabak-
stauchevirus (ITSV) festgestellt (Hidaka, 1960; Hidaka et al,
1856; Hirulki, 1964, 1965, 1967; Uezumi, 1954).

¢) Nachdem in Wurzeln von BV-Pflanzen hiufigc Tabaknekrogsevirus
(TNV) gefunden worden war (Fry, 1952; Tomlinson and Smith, 1958;
Yarwood, 1954), zeigten eingehendere Untersuchungen, da TNV und Olpi-
dium sp. auch an anderen Pflanzenarten vergesellschaftet vorkommen. Die Unter-
suchung wurde dadurch erieichtert, daB TNV sich im Gegensatz zum Big-vein-
Viras {BVV) leicht isolieren und im Lésionstest z. B, an verschiedenen Bohnen-
arten quantitativ nachweisen lift*) Uberdies kinnen virusfreie Zoosporen von
Olpidium sich TNV aus Suspensionen aneignen. Werden einer TNV-Suspension,
welche Wurzeln allein wenig infizieren kann, Olpidiwm-Zoosporen zugesetzt
{Tab. 3), tritt sehr starke Infelition ein (Teakle, 1960). Eine solche erfolgte

*} Ein iibersichtliches Schema der Technik der Zsosporenproduktion und der Virusiberiragang
gibt fiingst Maciarlane (1968).
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Aufnahme von Big Vein Virus durch Olpidium.

Uberpriifung der Sporen nach 3 Wochen Wachstum.

n. Tomiinson u. Garrett 1964

Ausgangsmaterial [Pflanzen-| Olpi. + - -
Olpidium | Steckling zahl Bvy + - + -
n. infz. BvvY 43 21 4 | 0 18
n. infz. n.infz. 28 0 (24 0 [
— BvVY 40 0 0 0 [40
—_ n.irfz. 30 0 0 0 30
BYV n.infz. 27 24 | 0 |0 3
Tabelle 2

Aufnahme von BVV aus pfropfinfizierten Salatpflanzen
durch virusfreies Olpidium,

n. Campbell u. Grogan
1964

Kontrolle BVV

Salat gepfropft gesund
Olpidium BvY

Infektionserfolg der neuen Zogsporen

nach einer Generation

virusfrei 6110 0120

Kontrolle BVV - 5§15

nach 10-15 Tagen
virusfrei 19/20 0120
- 5/5
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Tabelle 3

Forderung der TNV-Infektion durch

virusfreies Olpidium
n. Tegkle 1960

Pilanzenzahl
Infektion - -
mit insgesamt mit chne
. TNV
TNV 3t 17 14
‘Olpidium 20 3 17
TNV + Olpidium- 40 38 2
Kontrolle 14 1+ - 13
+ als Yerunreiniging Qedeufet

auch, wenn Sporenaufschwemmungen aus Wurzeln von TNV-infiziertem Salat ge-
wonnen worden waren. Pilz und Virus dringen zur gleichen Zeit (Kassanis
and Macfarlane, 1964; Teakle, 1960) und am gleichen Orf in die
Wurzeln ein. Dag fibertragene Agens ist kleiner als 154 (Fry and Gamp-
bell, 1966}, sefzt sich rasch an der Wurzeloberfliche fest und lift sich nach
kurzer Zeit nicht mehr abwaschen (Campbell and Fry, 1966; Kassanis
and Macfarlane, 1964); dies entspricht der GroBe der Zoosporen von
Olpidium und der Geschwindigkeit ihrer Enzystierung an Wurzeln. Eine Infek-
tion der Wurzeln in einer TNV-Suspension erfolgt nur, so lange bewegliche
Zoosporen vorhanden sind. TNV wird aus Losung also nur von aktiven Zoospo-
ren aufgenommen {Teakle and Gold, 1963).

So sprechen diese und andere Frgebnisse eindeutig fiir die Mitwirkung der
Zoosporen an der TNV-Ubertragung; obgleich Pilz und Virus regelmiiBig asso-
ziiert sind und virusfreie Pilze unter hestimmten Umsténden aus pilzfreien, aber
virusverseuchten Wirten dag Virus iibertragen kinnen, besteht doch ein wesent-
licher Unterschied zwischen BVV nnd TNV hinsichilich der {Therlebensfihigkeit
in lufttrockenem Boden. In diesem hbleibt BVV mindesiens 8 Jahre infektios,
TSV mehrere Jahre (Uozumi, 1954), TNV héchstens 4 Monate. Die Infek-
tiositiit von BVV besteht in luftirockenen, Danersporen enthaltenen Wurzeln im
Experiment mindestens 3% Monate, die des TNV ist nach 40 Tagen bereits sehr
reduziert, obgleich die Dauersporen von Olpidium viel lingere Zeit in solchen
Wurzeln keimfihig bleiben. Daher kann die Erhaltung der Infektiositdt in Inft-
trockenen Boden nicht, wie Cadman {1963) meint, als Kriterium fiir die Pilz-
ithertragung schlechthin geiten.
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2. Die Natur der , Vektor“-Virus-Beziehung

Die Pilz-Virus-Bezichung kann unterschiedlich sein, wie aus folgenden Beob-
achtungen hervorgeht:

Dauersporen iiberstehen lebend eine zweistiindige Behandlung mit konzentrier-
ter Salzsiure, die Ubertragungsféhigkeit— fiir BVV wird dabei nicht beeintrachtigt,
die fiir TNV aufgehoben (Campbell and Fry, 1966). Danach kinate BVV
im Innern der Sporen im Plasma vorliegen {Campbell, 1962; Tomlinson
and Garrett, 1964), TNV dagegen vermutlich mehr dulerlich anhaften.

a) Obgleich bisher keine Beweige fiir das Vorhandensein von BVV im Innern
der Zoosporen vorliegen, stehen jedoch keine Befunde der Vorstellung entgegen,
dafl das Virus im Zoosporenkorper vorliegt und nach der Infektion von dem
jungen Thallus an das Symplasma des Wirtes abgegeben bzw. auf dhnliche Weise
aus letzteren mit einer bestimmten, nicht zn geringen Wahrscheinlichkeit aufge-
nommen werden kann. Die Infektiositit von virusfreiem Olpidiwm nimmt mit der
Dauer der Kultur auf verseuchtem Wirt zu (Tab.2) (Campbell and Gro-
gan, 1964). Es erscheint uns aber unwahrscheinlich, daf alle Zoosporen in
gicicher Weise Virustriger werden; dies 140t sich allerdings schwer nachweisen,
da in den bisherigen Versuchen immer mit Tausenden bis Millionen Zoosporen
im Einzelversuch gearbeitet wurde. Fiir diese Auffassung spricht jedoch, dall bei
lingerer Anwesenheit von virustragendem Olpidium auf einer fiir BVV unemp-
fanglichen Wirtspflanze (Tomlinson and Garrett, 1964}, wie Plantago
(Tab. 4), die Infektiositiit der aus den Wurzeln gewonnenen Sporen schrittweise
abnimmt und schlieBlidh wieder virusfreies Olpidium gewonnen werden kann.

Tabelle 4

Verlust des BVV bei Kultur von Olpidium auf
Plantago major

n. formlinson u. Garrett 1364

- Vermehrungs| PflanzeniOlpi. | + |+ | - | =
Olpidium
pflanzen zahl IByy i +] -1+~
Plantago
BVV 8 Woch 9 3161010
Bvv 52Wochy 10 0110100
lat
ninfz. |Salat '
6 Woch.| ! 0 c|jo|jopo
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Es 1dBt sich heute nicht entscheiden, ob sich eine solche ungleiche Verteilung
der Infektiositit der Zoosporen darauf zuriickfilhren l4Bt, daB die einzelnen
Thalli vor Ausbildung der Zoosporangien bei gleicher Verteilung des Virus im
Wirt ungleichmiBig ,infiziert* werden oder ob die enge Begrenzung der Virus-
aufnahme aus dem noch wenig geschiidigten Wirtsplasma auf einen wohl sehr eng
umgrenzten Abschnitt des Zusammenlebens von Thallus und Wirtszelle beruht.
Es erscheint uns jedoch verfritht, aus der Abnahme der Infektiositit durch Kultur
auf einer virusunempfinglichen Wirtspflanze zu schlieBen, daf8 das Virus sich in
dem Pilz nicht vermehren kann. Dazu erscheint uns der fiir die »Befreiung® des
Pilzstammes vom Virus votwendige Zeliraum zu lang. Es ist wahrscheinlicher,
dafl nur ein Teil der jewells benutaten Pilzpopulation echter Virustriger ist; die-
sem kbnnte eine geringere Wettbewerbsfihigkeit oder eine verminderte Vermeh-
rungsrate eigen sein. Die beobachtete Befreiung der Population beruht dann auf
geringerer Uberlebenswahrscheinlichkeit der infizierten® Pilzindividuen, also
einem Ausmerzungsvorgang. Es wire interessant, wenn dariiber nihere Unter-
suchungen angestellt wiirden, deren technische Schwierigkeiten allerdings nicht zu
unterschiitzen sind.

b} Die Beziehungen von TSV zu Olpidium entsprechen offenbar denen des
BVV: es wird eine echte Aufnahme des Virus in den Pilz durch verschiedene Ex-
perimente gestiitzt, néimlich die lange Erhaltung der Infekiiositit im lufttrodkenen
Boden (Hidaka et al,, 1956), die Méglichkeit siner Befreiung des Vektors von
TSV durch wiederholte Vermehrung auf resistenter Vigna sinensis (Hiruki,.
1965} und die Moglichkeit virusfreie Olpidium-Kulturen durch Kultur avf me-
chanisch mit TSV infiziertem Tabak wieder infekiids zu machen, Die Frage, ob
Olpidium TSV aus Suspensionen aufnehmen kann, ist noch ungeklirt; dies er-
scheint aber nicht wahrscheinlich.

Fir die Aufklirung der intimen Vektor-Virusbeziehungen kénnte dieses Ob-
jekt besondere Bedeutung gewinnen, da das TSV im Gegensatz zum BVV me-
chanisch ibertragen und dementsprechend unabhingig vom Vektor getestet wer-
den kanm.

¢) (egen eine den bisherigen Beispielen entsprechende Aufnahme des TNV in
den pilzlichen Vektor erwecken einige Versuchsergebnisse Bedenken:

1. Bewegliche Zoosporen von Olpidium nehmen TNV aus einer Suspension auf,
nicht aber enzystierte. Werden gesunde Wurzeln einer Zoosporensuspension aus-
gesetzt, tritt rasch Enzystierung ein. Werden sie dann abgespiilt, fiihrt Zugabe
von TNV nicht zur Infektion. Werden dagegen Wurzeln zuerst fiir eine Minute
in eine dichte TNV-Suspension getaucht und gewaschen, bewirken spiter zuge-
fiigte Zoosporen eine Infektion (Teakle and Hiruki, 1964).

2. Durch Zentrifugieren einer Zoosporen-TNV-Suspension konnten K ass a-
nisund Macfarlane (1964) TNV und Zoosporen unter Verminderung des
Infektionserfolges trennen, wihrend Campbellund Fry {19686) volle Infek-
tionsfihigkeit auch im Riickstand nach dreimaliger Zentrifugierung fanden, Es
ist aber nicht restlos ausgeschlossen, daB die unterschiedliche Zusammensetzung
der zur Virusaufschwemmung verwendeten Losungen solche Unterschiede vor-
tiuschen (Grogan ard Campbell, 1966).

3. TNV-spezifische Antisera heben die Ubertragungsmiglichkeit auf, wenn sie
der TNV-Suspension vor Zugabe der Zoosporen zugesetzt werden. Wihrend aber
Teakle und Gold (1963) keine Minderung der Infektiositit bei Zugabe von



45

Antiserum zu einer zoosporenhaltigen Virussuspension fanden, unterbleibt nach
Kassanisund Macfarlane (1964) eine Infektion, wenn & Minuten nach
der Vermischung von Zoosporen und Virus ein spezifisches Antiserum in hoher
Konzentration zugesetzt wird. Werden aus infizierten Wurzeln ,, TNV-haltige”
Zoosporen in Antiserum entlassen, sind sie nicht mehr infektids {Campbell
and Fry, 1966). In Normalserum entlassene infektigse Zoosporen bleiben, ab-
zentrifugiert und wieder in Normalserum suspendiert, infektitds, in Antisernm
suspendiert, ist die Infektiositit vermindert, je ldnger TNV und Zoosporen vor
Zugabe des Antiserums ,vereinigt sind®, um so weniger wirkt letzteres.

Aus solchen Versuchen entwickeln sieh unterschiedliche Vorstellungen: Teakle
und G old (1963) nehmen eine Aufnabme des TNV in den Zoosporenkdrper und
eine feste Bindung an, Kassanis und Macfarlane (1964) dagegen nur
eine lose, oberflichliche Verbindung. Diese wire auch mdglich, wenn vorgegebenes
TNV vor der Festsetzung der Zoosporen an der Wurzeloberfliche angelagert
wiirde, Nach Grogan und Campbell wird den Zoosporen zugesetztes
oder gleichzeitig mit den Zoosporen aus der Wirtswurzel entlassenes TNV an der
Plasmamembrane der Zoosporen adsorbiert {Campbell and Fry, 19686).
Es bleibt hei der Zystenbildung an der Plasmamembrane innerhaib der Zysten-
wand und gelangt so bei der Infektion in den Thallus. Unklar bleibt, wie TNV,
nach Enzystierung der Sporen zugegeben, noch, wenn audh im geringen MaBe, in
das Wirtsgewebe gelangt (vgl. auch Macfarlane, 1868).

Eine Adsorption der Virusteilehen an die Geisel wird diskutiert (Fry and
Campbell, 1966), wenn sie auch wegen der Geiselbewegung nicht leicht vor-
stellbar erscheint. Bei der Enzystierung wiirde TNV dann mit der Geisel in das
Plasma ,.eingezogen®. Das Schicksal der urspriinglich mit der Zoosporenmembran
kontinuierlich verlaufende Geiselmembran bei dissem Prozel ist allerdings bisher
unklar, Bei verschiedenen Chytriadiales liegen unterschiedliche Verhiltnisse vor:
Die Geiseln werden allmihlich eingezogen oder um den sich enzystierenden Spo-
renkorper gewickelt. Campbell und Fry (1966) machen mit anscheinend
noch nicht im einzelnen vertffentlichten elektronen-optischen Untersuchungen fiir
Olpidium die erste Moglichkeit wahrscheinlich und nehmen an, dafl die Ubertra-
gung durch den Protoplasten der Zoosporen unter EinschluB der Plasmamembran
erfolgt. Erst weitere Versuche und elektronenoptische Untersuchungen, moglichst
der Nachweis der Virusteilchen an oder in den Zoosporen, kann diese Frage ent-
scheiden. Ebenso ist nodh offen, ob aus TNV-haltigen Wurzeln entlassene Zoospo-
ren Virustriger sind oder ob Virusteilchen unabhingig von den Zoosporen in die
Umgebung entlassen werden (Grogan and Campbell, 1966; Tomlin-
son, Smith and Garrett, 1962).

3. Die Spezifizitdt der Virus-Vektorbezichung

Fiir aile bisher besprochenen Viren ist die Virus-Vektorbeziehung offensicht-
lich in einer Hinsicht shnlich. Aus Salat isolierte Olpidium-,,Stdmme* sind Vek-
toren, solche aus Brassicaceen vermogen weder BVV (Sahtiyvanci, 1962;
Tomlinson and Garrett, 1964), noch TNV zu iibertragen (Hiruki,
1965; Kassanis and Macfarlane, 1964, 1965; Teakle, 1962;
Teakle and Hiruki, 1964). Wihrend ein auch nur schwach Kohlwurzeln
befallender ,Salatstamm® TNV Lriiftig auf Kohl ithertrigt, ist dies dem Kohl-
stamm trotz reichlicher Vermechrung nicht méglich. Der Unterschied kdnnte aunf
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eine Unfdhigkeit der Zoosporen des Kohlstammes, TNV-Virus aus Ldsung an-
zunehmen oder auf eine zur Inaktivierung fiihrende, besonders feste Sorption an
diese gedeutet werden (TeakleandHiruki, 1964: Macfarlane , 1968).

Ltwas anders liegt der Fail bei der kiirzlich (Van Slo gteren and Vi-
scher, 1967) beschriehenen Ubertragung des die Aungusta-Krankheit der Tul-
pen bewirkenden TNV durch einen auf Salst vermehrbaren Olpidium-Stamm.
Trotz erfolgreicher Ubertragung des Virus fanden sich in den Wurzeln weder
Zoosporangien, noch Dauersporen von Olpidium. Zur Frage, ob Zoosporen die
Wurzeln angreifen und der Pilz wenigstens soweit eindringt, wic es die bespro-
chenen Vorstellungen ither die Virusiibertragung noiwendig machen, ist bisher
nichts bekannt.

Auch verschiedene Salatstimme sind unterschiedlich befihigt, verschiedene Se-
rotypen von TNV zu iibertragen; diese Differenzen kinnen sich auf bestimmien
Wirten umkehren (Kassanis and Macfarlane, 1965). Dies deutet auf
eine spezifische Mitwirkung des Wirtes bei der Ubertragung. Die verminderte
Zoosporenbildurg von Olpidium nach TNV-Ubertragung (Fry and C amp-
bell, 1966; Fry and Grogan, 1964) kann ebensogut als Schwiichung des
Vektors, als auch, was uns wahrscheinlich erscheint, als eine solche der Wirts-
zellen gedeutet werden. Fiir die Bedeutung des Zustandes der Wirtszelle sprichi
auch folgender Versuch: Die Ubertragung von TNV durch einen dazu befdhigten
Salatstamm unterbleibt, wenn kurz vor oder nach der Infektion zusitzlich mit
einem nicht zur Virusiibertragung auf Kresse befdhigten Salatstamm, welcher auf
Kresse nicht gedeiht, oder mit einem Kressestamm, der trotz gater Vermehrung
auf Kressewurzeln TNV nicht dbertriigt, nachinfiziert wird (Kassanis and
Macfarlane, 1964; Macfarlane, 1968). Dies ist vielleicht eine Folge
der Bejastung des Wirtes durch die Zweitinfektion, da bei umgekehrter Reihen-
folge der inokulierten Stimme der Effekt geringer zu sein scheint. Eine genaue
Zeitanalyse kinnte in solchen Fillen der Analyse der Wechselwirkung dienen.
Die Vermehrungsfihigkeit von Olpidium auf einem Wirt und die erfolgreiche
TNV-Ubertragung sind voneinander unabhiingige Vorginge.

Auch Unterschiede der Befallsfihigheit verschiedener Wirtssorten und {wenn
auch geringe) Unterschiede in der Ubertragungsfihigkeit verschiedener Salat-
stimme weisen in dhnliche Richtung.

Einen umfassenden Beitrag zur Frage der Spezifizitit gab jimgst Hiruki
(1967): er versuchte die Ubertragung von TSV auf 71 Arten aus 24 Fa-
milien mittels Olpidium und mittels mechanischer Ubertragung. Es sind alle Kom-
binationsméglichkeiten experimentell belegt: neben gleichlaufender Unempfind-
lichkeit baw. Empfinglichkeit fiir Virus und Pilz gibt es Arten, welche den Pilz
vermehrer, ohne dag Virus zu iibernehmen, aber auch solche, welche mechanisch
dbertragbares Virus anehmen, den Pilz aber nicht vermehren. Besonders bemer-
kenswert sind die erfolgreiche Virusitbertragung durch Olpidium an Pflanzen, die
das Virus mechanisch nicht annehmen und die erfolgreiche mechanische Ubertra-
gung der Viren auf Pflanzen, die zwar Wirte fiir Olpidium sind, TSV nicht an-
nelmen, es aber nach vorausgehender mechanischer Inokulation abgeben.

So zeichnen sich heute Moglichkeiten einer tieferen Analyse an dem terniren
System Wirt-Virus-Pilz ab, deren Bearbeitung auch fiir die allgemeine Pflanzen-
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pathologie von groflem Wert sein wird. Sie sind vorerst wohl nur an den durch
Olpidium thertragenen Viren zu studieren.

B. Durch Polymyza iibertragene Viren

a) Das #lteste hekannte bodenbiirtige, aber auch mechanisch anf Weizen, Rog-
gen und Gerste iibertragbare Virus ist das Weizenmosaikvirus (WMV) (Mec-
Kinney, 1923; Slykhuis, 1967). Es bleibt im gewachsenen wie im luft-
trockenen Boden iiber Jahre infektiis; hohe Bodenfeuchtiglkeit bei mittleren Tem-
peraturen fordert die Erkrankung, die infolge der langen Inkubationszeit meist
nur an Winterung erkannt wird. Beimischung geringer Mengen infizierten Bodens,
vor allem aber Wurzeln natiirlich infizierter Pflanzen, verseuchen vorher ,gesun-
den® Boden, selbst wenn das Verseuchungsmaterial in betrichtlicher Entfernung
von den Wurzeln eingebracht wird. In neueren Versuchen auf infizierten Béden
wurde elektronenoptisch Virus in Wurzeln bereits zwei bis drei Wochen nach der
Saat festgestelit. Durch Einstellen gewaschener Wurzeln in Wasser fiir 20 bis
40 Minuten wird dieses infektios (Brakke et al., 1965), es sei denn, daB es
10 Minuten auf 35° C erwirmt wird (der thermale Tétungspunkt des Virus selbst
liegt bei 60 bis 65° C!). Nach mechanischer Fraktionierung des Bodens findet sich
die Infektiositit in dem Riickstand in einem 100 mesh Sieb, welches Wurzelreste
u. i. enthalt, vorausgeseizt, daf der Boden im Herbst oder Winter entnommen
wird (10 Minuten 50° C loscht hier die Infektiositit) (Brakke and Estes,
1967).

Wurzeln mechanisch infizierter Pflanzen, welche in nichtinfektisem Boden
herangezogen worden sind, itbertragen die Infektion dagegen nicht in gesunde
Biden. Breitwirkende Pfianzenschutzmittel und stirkere Erwirmung des Bodens
schalten die Infektion aus, unter Insekten und Nematoden wurden bisher keine
Vektoren gefunden. Nach Filtrationsversuchen liegt das zu postulierende iiber-
tragende Prinzip zwischen 2 und 50 .

1954 fander Linferdund MaecKinney in den Wurzeln kranker Pflan-
zen gehiuft die 1939 von Ledingh am beschriebene Polymyza graminis, was
bald aus Japan bestitigt wurde (Saito et al, 1961); die Assoziation zwischen
Pilz und Virose war aber so unvollstindig, daf die Autoren erst nach weiteren
unverstfentlichten Versuchen an eine Vekiorenrolle des Pilzes dachten. 1965
wurde von eciner engeren Korrelation zwischen WMV und Polymyza berichtet
(Estes and Baklke, 1966), obgleich nicht wenige WMV-Pflanzen pilzfrei be-
funden wurden. Da der Polymyza-Befall auf die oberen Teile des Wurzelnetzes
konzentriert und nicht immer leicht zu erkennen ist, liegt die Vermutung nahe,
daB bei relativ spiter Beurteilung der Pflanzen nicht jeder Befall der Wurzeln
registriert werden konnte.

Das 1964 in Ttalien festgestellte (Canova, 1964) WMV entspricht nach
Symptom und Form und GréBe der Virusteilchen dem amerikanischen Material
(Brandes et al., 1964). Hier fand sich eine hohe Korrelation zwischen WMV-
und Polymyza-Befall (Canova, 1966 a). DieInfektiositit bleibt in getrodineten,
Polymyxa-befallenen Wurzeln mindestens 42 Wochen erhalten. Durch dreimalige
Ubertragung auf Rotklee, der fiir WMV nicht empfinglich ist, geht die Infektiosi-
tiit von Polymyxa verloren. Infiziert man mit so gewachsenem virusfreiem Material
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(oder mit Polymyxa aus virusfreien Boden), wird durch eine Passage auf virtsen
Wirten die Infektiositit wieder hergestellt (Tab. 5}. Entsprechende Versuche mit
Olpidium scheiden diesen Pilz als Vektor aus. Es treffen also alle Argumente zu,
Polymyxa graminis als einen Vektor des WMV anzusehen. Die Frage, wie dieser
Virus tibertrigt, ist nicht geklirt. Es wire denkbar, dall hier #hnliche Verhilt-
nisse wie heim BVYV vorliegen.

Tabelie 5
Wiederherstellung der Verbindung von Polymyxa graminis
mit WMV durch Passage iiber mechanisch infizierten Weizen.
n, Canovg 1968
virusfreies Infektionserfolg nach Vermehrung
. uber WMV-haltigen Weizen
Ausgangsmaterial s mit WMV ohne WMV
(Wurzeln) esam mit [ ohne mit I ohne
zahl Pilzbetall
Klee mit Polymyxa 20 9 ¢ 3 8
Weizen mit Polymyxa 19 13 0 2 4
Salat mit Olpidium 18 0 0 18 0
Weizen mit Olpidium 20 0 0 19 k|
ohne Pilz 22 o 0 0 22

b) Ein Hafermosaik, das sich dureh den Wirtskreis und Teilchengrife
von WMV unterscheidet, wird durch Boden iibertragen (Bruehl and Dam-
steegt, 1961; Slykhuis, 1967). Die Wurzeln kranker Pflanzen enthalten
hiufig Polymyxa graminis und auch Olpidium; die vermuiete Pilziibertragharkeit
ist bisher nicht niher untersucht.

e} Den als Rhizomania (Alghisi e DPAmbra, 1966) in der Po-Ebene
in den letzten Jahren gefiirchteten Zusammenbruch der Zuckerriibe deutet Ca-
nova (1966 b} als Zusammentreffen zweier Viren, deren eines durch Olpidium,
deren andeves durch Polymyza betae Keskin (Keskin, 1964) iibertragen wird.
Beide Viren wurden auf Testpflanzen abgerieben, Da seit einer vielseitigen, fur
die Praxis bestimmten Ubersicht (Canova, 1966 ¢) uns bisher keine eingehen-
deren Daten zugiinglich wurden, ist eine nihere Stellungnahme um so weniger
méglich, als die kemplexe Rhizomania von anderen Autoren auch anders gedeutet
wird: wir kennen bisher von anderen Fundstellen keine Hinweise auf eine Virus-
ibertragung durch Polymyra befae. Jedoch ist streng ortliches Auftreten von
Virosen nicht ausgeschlossen.
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C. Durch andere Phycomyceten-Gattungen
iibertragbare Viren

a} In jiingster Zeit wurde Ubertragung durch einen Pilzvektor fiir das boden-
tibertraghare Gurken-Nekrose-Virus (CNV) in Canada (Moun-
tain, 1867) berichtet, welches nach Teilchengrifie und Gestalt wie auch sero-
logisch von TNV unterschieden ist. Der Boden bleibt nach lingerer Trockenlage-
rung hei Raumtemperatur infektivs. Olpidium brassicae wurde weder gefunden,
noch zeigie es im Versuch Vektoreigenschaften. Durch verschiedene Versuche ist
jedoch sichergestellt, dall Zoosporen einer Chytridiale, deren Zoosporan-
gien und Dauersporen auch in den Wurzeln erkrankier Gurkenpfianzen gefunden
wurden, fiir die Ubertragung im Beden wesentlich sind. Eingehendere Studien
sind in Aussicht gestellt.

b) Im Aufwuchs einer marokkanischen Herkunft der Erbsensorte ,Joserva®
fanden Thottappilly und Schmutterer (1968} ein ,Falsches
Blattrollvirus der Erbse” zu etwa 40 %, aus deutsdhen Feldsaaten
za 510 %, Es wird durch Samen, aber auch durch PreBsaft suf Erbse und Che-
nopodium quinog ibertragen, von denen es riickisoliert wurde; nur in geringem
Mafle wird es durch Myzus persicae mit sehr kurzer Aufnahme- und Abgabezeit
iibertragen, aber im Gegensatz zu dem bekannten Erbsenblattrollvirus nicht dureh
Acyrthosiphon pisum. Es breitet sich in geddmpfter Erde im Boden sowohl in
Gefafiversuchen, als im Teld aus, tibersteht 15tdgige Aufbewahrung des lufi-
trockenen Bodens und kann im Boden iberwintern. Stacheltragende Nemafoden
wurden in dem Versuchsboden nicht gefunden. In geddmpften Béden unterbleibt
die Ausbreitung; sie wird auch durch Behandlung der Aussaat mit Fungiziden,
nieht aber mit Insektiziden unterdriickt. Infektiositit eines einmal verseuchien
Bodens konnte bis 20 em tief nachgewiesen werden; sie blieb bei Beimischung zu
gedidmpftem Boden bis zum Verhiltnis 1 : 3 voll erhalten, fand sich aber noch in
einer Verdiinnung von 1 :99. Ubertragung gelingt auch durch Einbringen von
Waurzeln kranker Pflanzen in den Boden und durch GieBwasser. In Nihrlgsung
gelingt die Ubertragung aus Wurzeln viruskranker Pflanzen in junge gesunde
Wurzeln tiber eine Entfernung von 5 cm innerhalb von 6 bis 16 Stunden. Eine
aus kranken Pflanzen gewonnene, auch von saprophytischen Nematoden befreite
Zoogporensuspension iibertrug das Virus auf gesunde Erbsenpflanzen in sterilem
Quarzsand,

In den befallenen Wurzeln fand sichk regelmifiig eine Pythiacee, welche
als Pythium wltimum bestimmi wurde. Im Mycel des aus kranken Wurzeln iso-
lierten Pilzes ausgelegte gesunde Erbsen erkrankien zu 23 %0 an dem falschen
Blattrollvirus. Daraus schlieft Thottappilly (1968), dafl die Zoosporen,
wahrscheinlich auch das Mycel dieses Pilzes zur Ubertragung des Virus befihigt
sind; nach der Art der {'bertragung kann auf eine Aufnahme des Virus in den
Pilz geschlossen werden. Es wire dies das erste Beispiel einer Virusiibertragung
durch einen hyphenbildenden Pilz; bei weiterer Bearbeitung sellte allerdings auf
den Ausschiuf} der in anderen Fillen als Vektoren bekannten niederen Phycomy-
ceten vielleicht noch mehr geachtet werden.

¢) Auf die Maglichkeit der Ubertragung von Kartoffel-X-Virus
durch Zoosporen von Synchytrium endobioticum im Laboratorium wird hinge-
wiesenr (Nienhaus and Stille, 1965), deren Weiterfithrung noch aussteht.
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d) Eine Ubertragung des Mop Top Virus der Kartoffel durch Spongospora
subterranea wurde kiirzlich ebenfalls zur Diskussion gestellt (Calvert and
Harrison, 1966).

D. Unklare Fille

a) Das in einem Pflanzenbehilter in Nizza aufgefundene, serclogisch dem
Tomatenzwerghuschvirus nahestehende Petunin Asteroid-Mosaik-Virus wird viel-
leicht auch durch Pilze tibertragen (Lovisolo, Bode und Vélk, 1965).
Die Infektiositit erhitit sich in unbewachsenem, feucht gehaltenem Boden, falls
dieser tonige Bestandteile enthilt. Uberdauerungsversuche mit lufttrockenem Bo-
den scheinen nicht vorzuliegen. Das auch mechanisch iibertraghare Virus laBt sich
in Bedenablaufwasser und in Bodensuspensionen nachweisen und mit diesen, wie
auch durch Zugabe zerkleinerter infizierter Blitter zu virusfreien Boden iibertra-
gen. Da die Infekiiositét nachk 10 Minuten Erhitzung auf 50° bestehen bleibt
und im Boden keine, als Virusiibertriiger bekannten Nematoden gefunden wur-
den, schlieflen die Autoren Nematodenitbertragung aus und vermuten pilzliche
Vektoren, die aus der Bodenfliigsigkeii Virus aufnehmen, z. B. Olpidium (Spar-
row, 1960); besondere Untersuchungen hierzu wurden mir bisher allerdings
nicht bekannt, Die Miglichkeit der Pilziibertragung bleibt also offen, obgleich
Teakleund Gold {1963) andere Vertreter der , Tomatenzwergbusch”-Virus-
gruppe durch Olpidium nicht iiberiragen konnten.

b) Eine chlorotische Streifung des Zuckerrohrs wird durch Boden, Ablauf-
wasser infizierter Biden oder Nihrldsungen, in welchen kranke Pflanzen gestanden
hatten, tibertragen. Die Infektiositiit unbestellten Bodens bleibt mindestens
¢ Monate erhalten, geht aber bei Lufttrocknung verloren. Ubertragung durch
Inselkten und durch Wurzelkontakt scheint experimentell ausgeschlossen zu sein.
Die Infektiositit von Wurzelextrakien bleibt auch nach Filtration durch sehr enge
Filter erhalten. Die Originalarbeiten (z. B. Sturgess, 1964 u. a.,, vgl. Gro-
gan and Campbell, 1966) konnte ich nicht einsehen. Die Moglichkeit der
Mitwirknng pilzlicher Vektoren wird diskutiert, Untersuchungen hierza fehlen.

¢} Die Mdoglichkeit der ,vektorlosen Uberiragung im Boden ist allerdings
ebensowenig wie etwa beim TNV ausgeschlossen (vgl. Grogan and Camp-
bell, 1966). Eine solche steht nach wie vor fiir Tabakmosaikvirus (TNV) zur
Diskusgion, dessen Bodenbestindigkeit schon lange bekannt ist. Zugabe virus-
haltiger Pflanzenriickstinde zu Boden oder Sand vermittelt die Infektion. Kein
Versuch widerspricht der Annahme einer mechanischen Verseuchung des Wurzel-
systems an Pflanzenriidkstinden oder Bodenteilchen. Die Erhohung der Infek-
tionsrate nach Zugabe eines Fungizids zu einem mit TMV-Riickstinden verseuch-
ten Sand kinnte diese Auffassung stiitzen.

E. SchluBbetrachtung

Uberzeugende Beweise fiir die Mitwirkung von Pilzen an der andauernden
Ubertragung bodenbiirtiger Viren liegen bisher nur fiir BVV, TSV und WMV
vor, die wahrscheinlich innerhalb des Vektors iiberdauern. Fiir TNV ist nicht
klar, ob und wie sich Vektor und Virus iiber Generationen hinweg auf den Wirts-
pfianzen erhalten kinnen.
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Die Infektiositit lufttrodkenen Bodens sinkt rascher ab, als bei den erstgenann-
ten Viren. Die Moglichkeit, daB Pilz und Virus getrennt aus befallenen Wirts-
wurzeln entlassen werden und sich im AuBenmedium neu vereinigen konnten, ist
nicht hinreichend gepriift. Die Frage der vektorfreien Uberdauerungsméglichkei-
ten liegt aber auBerhalb unseres Themas.

Auch ist die Frage offen, ob die Laboratoriumsexperimente die Erhaltung der
Viren unter natiirlichen Bedingungen ausreichend erkliren. Uberleben von Virus
und Vektor im lufttrockenen Boden begriindet noch nicht deren Bestéindigkeit
unter wechselnden Temperatur- und Feuchtigkeitsbedingungen im gewachsenen
Boden, es sei denn, daf

a) entweder die Dauersporen der pilzlichen Vektoren das Virus beher-
bergen und in lange wihrenden Ruhezustinden erhalten oder

b) die Viren und ihre Ubertriger die Méglichkeit zur Zwischenvermeh-
rung auf Unkrdutern oder Wildpflanzen finden, falls nicht danernd
Wirtspflanzen bestellt werden.

Unter Laboratoriumsbedingungen lassen sich die Dauersporen von Olpidium
sp. und Polymyza sp. ohne besondere Schwierigkeiten in gemessener Zeit zur
Keimung bringen. Die Frage, ob unter natiirlichen Bedingungen eine lingere
Keimruhe und eine fraktionierte Keimung die Regel ist, wurde kiirzlich fiir Po-
lymyzxa graminis erortert, da die infektisen wurzethaltigen Bodenfrakiionen im
Laboratoriumsversuch geringeren Infektionserfolg, wenn sie aus im Sommer und
Friihjahr gesammelten Boden stammten, als in Herbst- und Winteraufsammlungen
hatten (Brakke and Estes, 1967). Dies spriche fiir eine Nachreifeperiode
der Dauersporen nach der Weizenernte und eine iiber lange Zeit vorausgezogene
Periode der Keimreifung. Es konnten, @hnlich wie bei anderen Plasmodiophor-
aceen, Unterschiede in der Keimbereitschaft, bzw. in der Empfindlichkeit auf
keimungsférdernde Reize bestehen. Die Daten iiber das pH-Optimum der Keimung
von Polymyza graminis und die Uberlegenheit von destilliertem gegeniiber von
Fiuf- und Quellwasser als Keimmedium lassen besondere Keimungsreize vermuten.
Der Befund, daB Antibiotika, wie z. B. Streptomyecin die Infektionsrate erhihen,
wihrend andere, wie Aureomycin die Infektion unterbinden, lassen erwartenm,
daB auch die Zusammensetzung und Succession der Bodenmikroflora den Infel-
tionserfolg und die Andauer der Infektiositdt beeinflussen.

Die Tatsache, daf besonders Wurzelreste enthaltende Bodenfrakiionen infek-
titg sind (Brakke,Estesand Schuster, 1965; Brakkeand Estes,
1967), ist schwer damit vereinbar, daB einmal infizierte Boden jahrelang in-
fektits bleiben. Selbst wenn man die Erhaltung von Wurzelresten im Boden leichs
zu gering einschitzt, kann sie doch kaum eine so lange Uberdaverung erkliren.
Wenn nicht noch eingekendere Untersuchungen eine entsprechende lange Lebens-
dauer und Keimungsverzbgerung der Dauersporen erweisen, muf fiir Polymyza
graminis, hnlich wie fiir Olpidium, eine Zwischenvermehrung gefordert werden.

Eine solche Zwischenvermehrung setzt fiir Vektor und Virus empfingliche
PEanzen voraus. Dies trifft offensichtlich fiir BVV und WMV zu. Der Wirtskreis
von Olpidium, und zwar wohl auch fiir die iibertragungsfahigen Sippen, ist grof.
BVV fand Haeske (1958} in zahireichen Unkrdutern auf BVV-verseuchten
Feldern. Da Olpidium sp. durch dauernde Kulter auf manchen Arten von Virus
befreit werden konnte, sind Abstriche von H a e s k e s Liste notig, z. B. Plantago
major. Jedoch fand man in der Wildflora auf vorher nie zum Salatanbau heran-
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gezogenen Feldern in Kalifornien eine gréflere Zahl von z. T. symptomlosen Tré-
gern des BVYV, vor allem Compositen, unter denen Sonchus oleraceus niher unter-
sucht wurde (Campbell, 1985). Eine nihere Untersuchung weiterer Unkrau-
ter, insbesondere Compositen, wire auch fiir andere Befallsgebiete niitzlich. Seit-
dem auch WMV in einer griferen Zahl von Wildgrisern nachgewiesen wurde
(Canova, 1966), ist dieser Weg der Uberdauerung auch fiir dieses Virus denk-
bar. Auch hier wiire die Suche nach weiteren Arten, die Virus und Vektor ver-
mehren kinnten, angebracht.

Zum Schlufl erhebt sich die Frage nach den Miglichkeiten zur Verhiitung der
pilzitbertragenden Virosen. Ihre Beantwortung liegt am Rande unseres Themas.
Sie 1&Bt sich auch kaum auf neuere, planmafige Arbeiten stiitzen, welche den
heutigen Wissensstand beriicksichtigen. Filr das WMV, aber auch fiir das BVV
ist bekannt, daf} es innerhalb des Wirtes hochresistente Sorten gibt; ihre Be-
deutung fiir eine Bereinigung der mit bodenbiirtigen Pilzen iibertragenen Viren
verseuchten Felder im Rahmen einer Fruchtfolge ist kaum untersucht. Eine solche
Untersuchung setzt eine noch singehenders Kenntnis der vorher angebauten Kul-
turpflanzen und vor allem der jeweils vorkommenden Unkriuter voraus; diese
kénnen als Uberhilter von Virus und Vektor durchaus in Frage kommen. Auf
kleineren Flichen ist es, wie die {rither genannten Untersuchungen nach Ursache
und Ubertriiger der hier behandelten Krankheiten zeigen, miglich, die Vektoren
durch Fungizide, chemische Bodenentseuchung fiir kiizzere oder lingere Zeit aus-
zuschalten. Die Frage, inwieweit diese ﬁbertréger, deren wichtigste zur Vermeh-
rung und Ausbreitung auf hohe Feuchtigkeit angewiesen sind, durch Verbesserung
des Kulturzustandes des Bodens zum Aussterben verurteilt oder dem hemmenden
und zerstérenden Zugriff anderer Mikroorganismen stirker ausgeseizt werden
kénnen, ist weitgehend ungeklirt. Es bedarf noch weiterer eingehender Unter-
suchungen an den einzelnen Objekten, um zur Frage der Verhiitung Giiltiges sagen
za kénnen, um so mehr, als das hisher Bekannte keine Verallgemeinerungen zu-
1iBt (hierzu vergleiche auch Macfarlane, 1968).

Die vielen offenen Fragen zeigen, dall auf dem Gehiet piiziibertragbarer Viren
fiir Theorie und Praxis noch viel zu tun ist; die Zah! der Fragen wird sich noch
vermehren, wenn, wie einige neuere Beispiele zeigen, der Kreis pilziibertragener
Viren sich erweitert und neue Ubertriiger und vielleicht auch Ubertragungsmodi
in die Beurteilung einbezogen werden miissen.
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Virusiibertragung durch Samen, Pollen und Wurzelkontakt

Die Ubertragung pflanzlicher Viren durch Samen, Pollen oder Wurzelkontakt
ist eine Form der natiirlichen Virusausbreitung, bei der die Weitergabe des Virus
unmittelbar durch Teile der kranken Pflanze selbst erfolgt. Andere Organismen
sind nicht direkt in den Ubertragungsvorgang eingeschaltet, sondern kommen
héchstens fiir den Transport der virushaltigen Pflanzenteile in Betracht. Der Um-
fang dieser Virustibertragungen scheint zwar im Vergleich zu den Ubertragungen
durch saugende Insckten nur gering zu sein, ist aber fir die Epidemiologie be-
stimmter Virosen von groBer Bedeutung. Aufierdem hat sich in den letzten Jahren
gezeigt, daB die Ubertragung pflanzlicher Viren durch Samen doch weiter ver-
breitet ist als urspriinglich angenommen wurde. So mennt Fulton 1964
36 Viren, die samenibertragbar und zum Teil auch pollenitbertraghar sind. Ich
méchte deshalb im folgenden Uberblidk keine Aufzihlung aller bekannt gewor-
denen Fille bringen, sondern vor allem diejenigen Untersuchungsergebnisse her-
ausstellen, die im Hinblick auf die Epidemiologie pflanzlicher Viruskrankheiten
von Interesse sind. Dabei sollen die betreffenden Befunde fiir Obstviren etwas
ausfiihriicher dargestellt werden, weil die Virusiibertragungen durch Wurzelkon-
takt, Samen oder Pollen gerade fiir langjihrige Kulturen von besonderer Bedeu-
tung sein kénnen.

Die Virusiibertragung durch Wurzelkontakt erméglicht nur eine begrenzte Ver-
groBerung des Befallsherdes, da die virushaltigen Pflanzenteile ja in fester Verx-
bindung mit der Infektionsquelie bleiben. Eine Ansteckung mit sehr bestindigen,
hochinfektitsen Viren, die durch kleine mechanische Verletzungen in gesunde
PHanzen eindringen, wird sicherlich schon durch den Beriihrungskontakt zwischen
kranken und gesunden Wurzeln begiinstigt. Manchmal kénnen aber auch Viren,
die mechanisch nicht oder nur mit Schwierigkeiten ithertragbar sind, auf dem
Wege iiber Wurzelkontakte an gesunde Nachbarpflanzen weitergegeben werden.
Einer Weitergabe dieser Viren muB aber wahrscheinlich eine Verwachsung zwi-
schen virushaltigen und gesunden Wurzeln vorausgehen (root grafting). Hierfar
sprechen Untersuchungen an jungen Apfelpfianzen. Hunter, Chamber-
lain und Atkinson (1958) pflansten Apfelsimlinge mit 25 cm Abstand in
einer Reihe auf und infizierten 18 Monate spiter jede 2. Pflanze durch Pfropfung
mit Apfelmosaik. Vier Monate danach entwickelten nicht nur die experimentell
infizierten, sondern auch 5 der 60 unbehandelten Pflanzen Meosaiksymptome. Bei
diesen 5 Pflanzen waren stets einzelne Wurzeln mit den Wurzeln der kranken
Nachbarpflanzen zusammengewachsen. Ahnliche Fille, ebenfalls bei Apfeljung-
pflanzen, sind auch fiir das chlerotic leaf spot virns beschrieben und durch Ab-
bildungen belegt worden (Guengerich and Millikan, 1965).

Es ist klar, da8 diese Form der Virusiibertragung praktisch nur bei lang-
jihrigen Kulturen in Erscheinung tritt. So vermutet man, da8 die langsame Aus-
breitung von Fruchivirosen in dlteren Apfelanlagen auaf Wurzelverwachsung be-
ruht. Die Gefahr einer Virusausbreitung auf diesem Wege besteht aber vor allem
bel Dauerkulturen mit engen Pflanzabstinden, wie z. B. bei Mutterpflanzen fiir die
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vegetative Vermehrung von Obstunterlagen. Dies ist besonders beim Virustest zu
heachten. Werden einzeine Pflanzen aus einem Matterbeet auf latenten Virusbefall
getestet, so muB parallel dazu ein neues Mutterbeet mit Isolierabstinden zwischen
den einzelnen Priifnummern angelegt werden (Kunze, 1963). Andernfalls be-
steht die Moglichkeit, daB wihrend der mehrjihrigen Dauer des Tests das zu
priifende Material vor Nachbarpflanzen her infiziert wird und der Testbefund
nachher nicht mehr dem tatsichlichen Virusstatus entspricht. Auch bei dem lang-
jihrigen Test von Reiser-Matterbiumen aus Obstanlagen ist aus Sicherheitsgriin-
den eine gleichzeitige, isolierte Vermehrung des in Priifung befindlichen Materials
zweckmifig (Biologische Bundesanstalt, 1967).

Bei der Virusiibertragung durch Samen und Pollen erfolgt die Weitergabe des
Virus durch Pflanzenteile, die sich von der Infektionsquelle abtrennen und bei
einem Transpert durch Wind oder Tiere auch eine natiirliche Virusausbreitung
tiber gréfere Strecken erméglichen. Aulerdem kann das Virus im Samen ungiin-
stige Jahreszeiten @iberdauern.

Die Infektion der Nachkommen einer kranken Pflanze tiber den Samen kann
auf zwel Wegen stattfinden. Entweder ist der Embryo zuniichst virusfrei und die
junge Pflanze wird erst bei der Keimung durch Viruspartikel an der Samenschale
infiziert, oder der Embryo enthilt von Anfang an das Virus, das durch die ge-
nerativen Zellen weitergegeben wird. Der erste Fall ist meines Wissens nur von
zwei hochinfektitsen Viren bekannt, dem Tabakmosaikvirus und dem Gurken-
virus 2. Eingehende Untersuchungen liegen fiir die Ubertragung des Tabakmosaik-
virng mit Tomatensaat vor (Tayloretal, 1961; Broadbent, 1965). Da-
nach haftet das Tabakmosailvirus hauptsichlich aufien an der Samenschale. In
geringem Umfang kann ¢s auch im Endosperm nachgewiesen werden, nicht dagegen
im Embrye. Die Infektion der Samlinge erfolgt nur beim Umsetzen der Pflanzen
im Verlauf der Kultur, direkte Einzelaussaaten ohne weitere Behandiung bleiben
gesund, Es muB aber erwihnt werden, daB kirzlich Gilmer und Wilks
(1967) bei Apfel einen Befall mit Tabakmosaikvirus im Samen festgestellt
haben, der auch bei Direktaussaat und trotz Oberflichensterilisation zur Infektion
der Simlinge fihrte. Das Virus wurde hier nicht nur in der inneren Samenschale,
sondern vereginzelt auch in Embryonen nachgewiesen. Offen bleibt zunichst, ob
das Virus iiber Gefélle in der Samenschale zum Embryo gelangt ist oder {iber die
Eizelle. Die Infektion des Embryos ist nidmlich im aligemeinen ein Merkmal fiir
die Virusiibertragung durch generaiive Zellen.

Diese Form der Sameniibertragung ist verhaltnismiBig weit verbreitet und tritt
tt. & zuf bei Bohnen und andéren Leguminosen, Gurken und Melonen, Salat,
Tabak, Petunien, Steinobstarten, Erdbeeren, Ulmen, Gerste, Weizen, Unkriutern
und Cuscuta (Fulton, 1964). Auffillig ist allerdings, daB nur eine begrenzte
Zahl von Pflanzenviren zur Sameniibertragung befdhigt ist. Offenbar sind viele
Pflanzenviren nicht in der Lage, sich in einem rasch teilenden meristematischen
Gewebe zu erhalten und zu vermehren. Schon eine Verzégerung der Vermehrung
und Ausbreitung der Viruspartikel hei der Bildung der Geschlechtsgeneration in
den Bliten kann aber eine Samen- und Polleniibertragung verhindern. Auch ein
nachtriglicher Befall des Embryos in den ersten Phasen seiner Entwicklung ist
vermutlich nur in Ausnahmefillen moglich (Crowley, 1959). Es ist verstind-
lich, daB unter diesen Voraussetzungen die Samen- und Polleniibertragung nicht
nur von der Virusart, sondern auch von der befallenen Pflanzenart abhingt. Die
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komplizierten Zusammenhinge zwischen Eizellenbildung, Virusausbreitung und
Sameninfektion hat Schippers (1963) fiir das gewthnliche Bohnenmosaik
(Phaseolus Virus 1) bei der Bohnensorte ‘Beka’ eingehend untersucht. Der Um-
fang der Virusiibertragung mit dem Samen kann aber nicht nur von Pflanzenart
zu Pflanzenart, sondern anch zwischen den verschiedenen Sorten siner Wirtspilan-
zenart unterschiediich sein. So ging zum Beispiel bei experimenteller Infektion der
anfilligen Gartenbohnensorte ‘Small White' mit dem Phaseolus Virus 1 der Anteil
der virushaltigen Samen nicht iiber 23 %o hinaus, wihrend er bei der Sorte ‘Sutter
Pink’ bis auf 86 % anstieg (Medina and Grogan, 1961), SchlieBlich ist
der Prozentsatz der Sameniibertragung auch von dem Zeitpunks der Infektion der
Muiterpfianze und manchmal von der Alterung des Samens abhingig.

Virushaltige Samen konnen allerdings auch an gesunden Pilanzen sauftreten,
denn die Infektion des Embryos ist nicht nur iiber die Eizelle, sondern audh iiber
den Pollen miglich. Mifunter scheint dieser Weg — wenigstens unter Laborbedin-
gungen — sogar wirkungsvoller zu sein als die Virusiibertragung iiber die Eizelle.
Hierfiir sprechen Bestiubungsversuche von Medina und Grogan (1961)
mit Gartenbohnen und dem Phaseolus Virus 1. Hier war in mehreren Fillen der
Anteil der Infektionen in der Fi-Generation bei virushaltigen Poilenspendern
etwa doppelt so hoch wie bei den reziproken Kreuzungen mit virushaltigen Mut-
terpflanzen.

Eine Ubertragang mit dem Pollen ist nicht nur fiir das Phaseolus Virus 1,
sondern z. B. auch fiir das Streifenmosaik der Gerste (Gold et al, 1954;
Inouye, 1962), das Ulmenmosaitk (Callahan, 1957), das tomato black
ring virus, das raspberry ringspot virus (Lister and Murant, 1967) und
die beiden Kirschenringfleckenviren, das dierry necrotic ringspot und das prune
dwarf virus (Gilmer and Way, 1961) nachgewiesen. Vermutlich sind die
meisten sameniibertragharen Viren auch polleniibertraghar, nur ist fiir den Nach-
weis der Polleniibertragharkeit eine kiinstliche Bestdubung gesunder Samentriger
mit Pollen kranker Pflanzen erforderlich. Als Beispiel seien die Versuche von
Gilmer und Way (1961) zur Ubertragung der Kirschenringfleckenviren er-
wihnt. Die Autoren bestiubten die Bliiten gesunder Sanerkirschen nach Entfer-
nung der Staubgefdfe mit Pollen von Biumen, die gleichzeitig das cherry necrotic
ringspot virus und das prune dwarf virus enthielten. Der Infektionserfolg wurde
dureh Testung der Simlingsnachkommen im 2-Blati-Stadium anf Gurke iiher-
priift, Beide Viren konnten in den jungen S#mlingen nachgewiesen werden, in
einigen Fillen sogar zusammen in derselben Pflanze. Alle Sidmlinge aus einer
parallel durchgefithrten Bestdubung mit virusfrelem Pollen blieben gesund. Bei
der Bestdubung gesunder Mutterpflanzen mit virushaltigem Pollen betrug der
Anteil der infizierten Saat etwa 25 %. War auch die Mutterpflanze virnskrank,
so stieg er auf 57 %o. Auch hier war also nur ein Teil der Gameten kranker Pflan-
zen mit einer ausreichend hohen Virusmenge versehen.

Der relativ hohe Prozemtsatz der Viruslibertragung durch den Pollen in Ver-
suchen mit kiinstlicher Bestdnbung 148t sich allerdings nicht chne weiteres anf
natiirliche Verhéltnisse ilbertragen, denn hier treten die Pollenkdrner kranker
Pflanzen bei der Befrudhtung in Konkurrenz mit Pollen von gesunden Pflanzen,
Bo zeigte sich =z B. in Kanada in einer Sauerkirschenanlage mit starkem Befall
durch das cherry necrotic ringspot virus, dall an den noch verbliebenen gesunden
Biumen nur 3,5 % der Samen virusinfiziert waren (Georgeand Davidson,
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1466). Sehr aufschluBreich sind in diesem Zusammenhang Kreuzungsversuche von
Listerund Murant (1967} an Himbeeren, die z. T. mit dem raspberry ring-
spot virus bzw. dem tomato bladk ring virus infiziert waren. Die Autoren konn-
ten durch die Bestiubung gesunder Pflanzen mit Pollengemischen von zwel Sorten
nachweisen, daB bei der Befruchtung die Konkurrenzfihigkeit des Pollens der
einen Sorte stark herabgesetzt wird, wenn er von einer viruskranken Pflanze
stammt und der Pollen der anderen von siner gesunden.

Die Bedeutung der Samen- und Polleniibertragung fiir die Epidemiologie be-
stimmfer Virosen beruht vor allem darauf, daB das Virus auf diesem Wege den
Initialbefall fiir die weitere Ansbreitung der Krankheit auslisen kann. Ein gutes
Beispiel fiir den Einfluf der Saatgutinfektion auf die Entwicklung des Feld-
befalls liefern die Untersuchungen iiber die Ausbreitung des Salatmosaiks an
Plitzen mit unterschiedlicher Blattlaushesiedelung in Kalifornien (Zinlk et al.,
1956). Hier betrug im Mittel aller 8 Versuchsflichen der Feldbefall zu Beginn
der Salaternte etwa T %o, wenn der Saatgutbefall bei 0,1 %o lag; bei einem Virus-
befall von 1,6 %o im Saatgut stieg er auf etwa 30 %e an. Fiir das Feld mit dem
geringsten Blaitlausbesatz lauteten die entsprechenden Zahlen 1% bzw. 8%,
fiir das Feld mit der stirksten Virusausbreitung dagegen 23 % (bei 0,1 %
Saatgutbefall) bzw. 83 %o (bei 1,6 %o Saatgutbefall). Auf dem zuletzt genannten
Feld srreichte der Virusbesatz bei Pflanzen aus virusfreiem Saatgut im gleichen
Zeitraum nur 8,3 %,

In der Epidemiologie der nematodeniibertragharen Viren spielt offenbar ihre
Ubertragung im Samen von Unkriutern eine wichtige Rolle, wie aus Untersuchun-
gen von Murant und Lister hervorgeht (1967). Dies gilt besonders fiir
das tomato blackring virus und das raspberry ringspet virus, die sich nur bis
v 9 Wochen im Ubertriiger Longidorus elongatus halten kénnen. Nach dem Um-
bruch eines befallenen Feldes kbnnen nimlich die Nematoden aus den aufiaufen-
den Unkréutern die Viren erneut aufnehmen. Bel der Untersuchung der Biden
von 8 Befallsherden auf virusinfizierte Unkrautsamen war der Virusbefall vor
allem bei Stellaria media recht hoch. Insbesondere ist aber wohl die weite Ver-
breitung der beiden genannten Viren auf ihre Ausbreitung mit Unkrautsamen
zuritdezuftihren, denn die virusiibertragenden Nematoden sind an bestimmte Bo-
denverhiiltnisse gebunden und besitzen nur einen relativ geringen Aktionsradius.
Ohne eine Virusverbreitung durch Unlkrautsamen wiére schwer zu erkldren, dal
z. B. in Ostschottland in fast allen Populationen von Lengidorus elongatus virus-
haltige Tiere anftreten.

Es wuarde bereits ausgefiihrt, dall die Nachkommen gesunder Mutterpflanzen
iiber den Pollen mit Virus infiziert werden konnen. Es konnen aber durch die
Virusiibertragung mit dem Pollen nicht nur die Samen, sondern auch die Mutter-
pflanzen seibst angesteckt werden. Dieser Infektionsweg, der vor allem bel Dauer-
kulturen eine Rolle spielen kann, wurde in den letzten Jahren bel drei Obstviren
nachgewicsen. Leider befinder sich unter diesen auch die beiden hiufigsten Kir-
schenviren, das cherry necrotic ringspot virus und das prune dwarf virus.

‘Schon seit einiger Zeit war es in Amerika aufgefalien, dal der Befall mit den
beiden genannten Kirschenringfleckenviren in Sauerkirschenanlagen wiihrend des
7. bis 10. Standjahres stark ansteigt (Gilmer and Way, 1961}. Der erste
Nachweis einer Virusiibertragung von Pflanze zu Pflanze itber den Pollen wurde
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aber nicht bei Kirschen gefiihrt, sondern bei Melonen. Das und Milb rath
{(1961) verwendeten hierfiir das prune dwarf virus, das sie mechanisch auf
Melonen iiberiragen hatten. Unter sorgfiltiger Vermeidung anderer Infek-
tionsmoglichkeiten wurden 87 Melonen mit virushaltigem Pollen bestiubt: 9 von
ihnen erkrarlten. Wesentlich schwieriger war der Nachweis einer Virusiibertra-
gung durch den Pollen auf tragende Biume. Geor geund Davidson (1963,
1964) fihrten daher in Kanada vor dem eigentlichen Nachweis einige klirende
Versuche durch, die folgendes ergaben: 1. Von jungen, aber bereits fruchtenden
Sauerkirschen, die in einem &lteren Obstgarten wihrend des Mai unter Gaze-
Kafigen gehalten wurden, erkrankten im Gegensatz zu den freistehenden Kon-
trollen nur sehr wenige. 2. Sauerkirschen, deren Bliiten regelméfig vor Bliiten-
aufbruch entfernt wurden, erkrankten nicht, obwohl sie in einer stark befal-
lenen Anlage standen. 3. In Gaze-Kifigen trat eine Virusiibertragung von kran-
ken auf gesunde Sauerkirschen nur auf, wenn wihrend der Bliitezeit Bienen im
Kifig waren. In dem anschlieBenden Bestiubungsversuch zum Nachweis der Pol-
leniibertragung konnten denn 6 von 14 Biumen infiziert werden, und zwar 4 mit
dem cherry necrotic ringspot virus und 2 mit dem prune dwarf virus. Beziiglich
des prune dwarf virus konnten die Befunde auBerdem durch Untersuchungs-
ergebnisse von Gilmer und Way (1963, Gilmer, 1965} erginzt werden.
Das dritte der oben erwihnten Viren ist das chlorotie ieaf spot virus; es wurde
bei Himbeeren von Cadman (1965) durch Bestdubung mit infiziertem Pollen
auf mehrere gesunde Pflanzen der Sorte ‘Lloyd George’ iibertragen.

Mit welcher Geschwindigkeit die Aushreitung des cherry necrotic ringspot virus
in den Kirschenanlagen erfolgt, kann durch folgende Beispiele erl#utert werden:
In siner Sanerkirschenanlage mit 414 Biumen, die 1958 gepflanzt wurde und die
seit 1962 von unserem Institut regelmiBig kontrolliert und getestet wird, stieg
der Virusbefall von 1,5 %0 im Jahre 1962 auf 36 %o im Friihjahr 1967 an, Dabei
waren durchaus nicht alle Jahre giinstig fiir eine Virusausbreitung; wihrend im
Frihjahr 1965 80 Biume, also rund 19 %o des Gesamtbestandes, erstmalig Sym-
ptome zeigten, hetrug die Zahl der neuerkrankten Biume im foigenden Friihjahr
(1966) nur 7 Stiick (Schuch et al., 1967). Uber einen Zhnlich schnellen Be-
fallsanstieg bei Samenspendern von Prunus ovium {Vogelkirschen) berichtete
kiirzlich Schimanski (1967): In einer Samengpenderanlage in der Nihe von
Magdeburg waren 1960 alle Virustriiger entfernt worden, wihrend sie in einem
unmittelbar benachbarten Bestand nicht gerodet wurden. Bei einem erneuten Test
Im Jahre 1966 war der festgestellte Virushesatz trotzdem in beiden Anlagen etwa
gleich hoeh; in der 6 Jahre vorher bereinigten Anlage waren 41,4 % der Biaume
hefallen, in der anderen 46,7 %e.

Die dargelegten Befunde zeigen deutlich, daB bei der Bekdmpfung bestimmter
Viruskrankheiten auf die Samen- und Polleniihertragung der Viren geachtet wer-
den muB. Das gilt sowohl fiir die Gewinnung einwandfreien Saatgutes als auch
fiir die MaBnahmen gegen nematodeniibertragbare Viren. Ein besonderes Problem
bildet die Bekdmpfung der Stecklenberger Krankheit der Sauerkirsche, die durch
das cherry necrotic ringspot virus hervorgerufen wird. Sicherlich muB mit der
Erstellung geschlossener, virusgetesteter Anlagen begonnen werden. Fiir die an-
scthlieBenden Malinahmen erhalten wir vielleicht Hinweise aus Beobachtungen, die
zur Zeit durchgefiihrt werden.
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Diskussionsbemerkungen

Krcezal: Der Auffagsung, dall nicht-persistente Viren durch den Vektor nicht mit
der Nahrung anfgenommen werden, stehen die Ergebnisse vor Versuchen gegeniiber, die
in Heidelberg mit dem Erdbeervirus 1 und der Erdbeerblattlaus durchgefihrt wurden.
Wihrend das Virus durch den Vektor kurzfristig, vermutlich bereits beim Einstich, auf
gesunde Erdbeeren iibertragen wird, ist fiir die Aufnahme des Krankheitserregers eine
Saugzeit ven mindestens 15 Minuten, in der Regel 30 Minuten notwendig. Probeein-
stiche geniigen zur Aufnahme des Virus nicht.

Weidemann: Ob das Virus tatsichlich mit der Nahrung aufgenommen wurde,
ist mit diesen Versuchen ja noch nicht bewiesen. Wohl kann aber fiir diese doch ver-
hiltnismiBig kurze Aufnahmezeit eine Zirkulation des Virus im Vektor ausgeschlossen
werden,

Stolp: Die Tatsache, dal persistente Viren sowchl in der Pflanzenzelle als auch in
der Inselitenzelle vermehrt werden, kinnte als geringe Wirtsspezifitit dieser Viren ge-
deutet werden. Steht diese Annahme im Einklang mit einem breiten Wirtspfianzenkreis
der persistenten Viren? Ist ferner der Wirtspflanzenkreis der nicht-persistenten Viren
enger?

Weidemann: Nein, persistente Viren haben kein gréBeres Wirispflanzenspek-
trum, Hiuflg ist dieses enger als bei nicht-persistenten Viren, wie ein Vergleich zwischen
den Viren der Blattrollkrankheit der Kartoffel und dem nicht-persistenten turnip-mosaie-
Virus zeigen kanm.

Bercks: Der Begriff Satelliten-Virus erscheint fiir das Aucuba-Virus der Kartoffel
nicht angebracht.

Weidemann: Der Begriff Satelliten-Virus wurde von Kassanis fiir die Ta-
baknekrose-Gruppe eingefiithrt. Ich meinte in diesem Fall mit dem gleichen Begriff nicht
die gleiche, sondern nur iiberhaupt eine Abhingigkeit.

Steudel: Es gibt phytopathogene Viren, die den Tierkdrper nicht schidigen.
sondern sich aaf dem Umweg fiber den Pflanzensteffwechsel auch ginstig aunswirken
kénnen.

Weidemsann: Bekannt ist, dall das Viras den Stoffwechsel der Pllanze #ndern
kann. Dies kinnte sich natiirlich auch positiv auf pflanzensangende Insekten auswirken.

Hein: Der Ubertragungsmechanismus dirfte weniger klar sein als es im Vortrag
zam Ausdrick kam: 1, Nach der Hypothese von van Ho o f milBten das Tabakmosaik-
und das X-Virus bevorzugt iibertragen werden. 2. Die Speichelscheiden sind oben offen,
so dafl Filterwirkung schlecht denkbar und selektive Ubertragung damit nicht erklirbar
ist, Nach den bisherigen Kenntnissen diirfte die Selektivitit noch am ehesten iiber eine
Speichelwirkung auf das Virus zu deuten sein.

Weidemann: Die Selektivitdt der nicht-persistenten Virusiibertragung kann
woh] weder mit der van I oo {'schen Hypothese noch mit siner Filterwirkung der
Speichelscheide erkiirt werden, Doch liegen m. E. auch keine Befunde dafiir vor, daff der
Speichel auf bestimmte Viren eine inhibierende Wirkung ansiibt.

Ullrich: Weiche Zusammenhinge bestehen zwischen dem Verbreitungsgebiet der
Vektoren und dem der Viresen? Andern sich beim Vordringen von Vircsen die Verbrei-
tungsareale der Ubertriiger oder fitllen die Virosen erst nach und nach das Ubertriiger-
areal aus? Grund der Frage isi ein schon ziemlich gesicherter Fund des Stolbur-Virus
auBerhalb des fiir diese Virose bisher hekannten Klimagebietes.

Weidemann: Eine Virose dringt wohl in ein Gebiet ein, das schon Ubertriger
beherbergt. So ist z. B. das Verbreitungsgebiet von Piesma guadrata gréfier als das des
Riibenkriusel-Virus, Das stirkere Vordringen der Stolburkrankheit in unser Gebiet
diirfte dadurch verhindert werden, dal die durch diese Krankheit geschwiichten Winter-
wirte des Virus in unserem Klima zugrunde gehen.
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Kunze: Das Stolbur-Viras kann auch durch Cicadelliden iibertragen werden, z. B.
Aphrodes bicinctus, Diese Art ist auch in unserem Gebiet hiufig.

Quantz: Bei der Erklirung der Liuseiibertragharkeit der verschiedenen gestreck-
ten Viren f3lit auf, dafl die & starren linglichen Viren einer mechanischen Hafiung an
dem eingestochenen Stilett gréBere Schwierigkeiten entgegensetzen konnten als die bieg-
sameren, flexibleren Typen, die leichter am Stiletthaken haften bleiben und nicht beim
Herausziehen aus der Wunde abgestreift werden wie starre Stibe.

Weidemann: Zunichst erscheint dies tatsiichlich so, jedoch ist das Kartoffel-X-
Virus flexibel, wihrend Kartoffel-S- und Kartoffel-A-Viren trotz grbfierer Linge fast
starr sind.

Kun=ze: Die nicht-persistenten, von Blaitldusen fibertragenen Viren besitzen Hhn-
liche Normallingen. Kénnter: bei der Ubertragung dieser Viren durch Blattliuse nicht
nur mechanische, sondern auch biologische Faktoren eine Rolle spielen?

Weidemann: Zwischen Viren dhnlicher Morphologie besteht auch eine serclogische
Verwandtschaft. Es wire deshalb durchaus denkbar, dal bei der nicht-persistenten Uber-
tragung dieser Viren auch biologische Faktoren eine Rolle spielen. Ich kenne dafiir
jedodh keine Anhalispunkte.

Grossmann: Das Tomaten-Schwarzringflecken-Virus ist bel verschiedenen Un-
kriutern in verh#ltnismiillig hohem Prozentsatz tiber die Samen iibertragbar. Sind die
erwihnten Ubertragungsversuche mit verschiedenen Rassen derselben Nematodenart
unter exakten Bedingungen durchgefithrt worden oder handelt es sich lediglich um Feld-
pepulationen von verseuchten Flichen!?

Weischer: Soweit aus der Vertffentlichung (Zusammenfassung eines Vorirages)
ersichtlich ist, handelt es sich um exakte Gewichshausversuche,

Blaszyk: ,Kringerigkeit® der Kartoffel und ,Mauche® des Tabaks kiinnen schr
stark auf Feldern auftreten, die his zur Bestellung praktisech unkrautfrei waren. Kann
das Rattle-Virus in den Nematoden iiberwintern?

Weischer: Wie im Vortrag erwihnt, kann Trickodorus pachydermus ohne wei-
tere Virusaufrahme bis zu zehn Monaten infekiids bleiben.

Gerlach: Istes — zur Erklirung der Anfrage von Dr. Blaszvk — nicht mog-
lich, daBl Nematoden an untergepfliigten Pflanzenteilen sangen und das Virus auch aufesr-
halb der Vegetationszeit aufnehment

Weischer: Solange noch lebendes Pflanzengewebhe vorhanden ist, kénnen die Ne-
matoden daran saugen und auch das Virns aufnehmen.

Steudel: Zur Frage der Einwanderung des Virus in gepfliigte Felder wird auf
das mogliche Einwandern von: infizierten Unkriiutern vom Feldrand sus hingswiesen.

Gerlach: Hinsichtlich einer Mitwirkung der Nebenfrachiform von Calonectria
rigidiuscule an der Ubertragung von ,Cushion gall® des Kakaos erscheinen Bedenken
angebracht, Die Virusnatur der Krankheit ist bisher unbewiesen.

Fuchs: Ich habe mich auf bodenbiirtige Viren beschrinkt, bin aber nach den
bisherigen Arbeiten auch noch nicht von der Virusnatur der genannten Kakaokrank-
heiten {iberzeugt.

Hanuss: Welche Auswirkungen haben die im Vortrag von K un z e zusammenge-
faBten Erkenntnisse auf die Richtiinien fiir die Virustestung und Erstelhing der Mutter-
girten fiir Obstgeholze?

Kunze: Die in den Richtiinten fiir Muttergirten empfohlenen Isclierabstinde veon
nicht getesteten Obstanlagen sollen auch die Gefahr einer Virusansteckung iiber den
Pollen vermindern. AuBlerdem werden die Sauerkirschen-Mutterbiume nur eine begrenzte
Zeit fiir den Reiserschnitt nutzbar sein, weil Sauerkirschen auch bei regelmiBigem Riick-
schnitt schon nach wenigen Jahren in erheblichem Umfang Blitenaugen bilden und die
Mutterbiume dann zweckmiBigerweise durch Jungbiume zu ersetzen sind. Ob noch wei-
tere SchutzmaBnahmen ergriffen werden miissen, kann sich erst aus weiteren Beobachtun-
gen und Untersuchungen (z. B. Wiederholungstesten) ergeben.



