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Zusammenfassung

In rostinfizierten Bohnenblittern werden acht Tage nach der Infektion *C-Orotsdure und *H-Uridin
in die Zellkerne von Wirt und Parasit eingebaut, wobei relativ hohe Aktivitdt in den Wirtskernen unter
der Pustel gefunden wird. Vorbehandlungen mit Actinomycin D verhindert diesen Einbau zum
grossten Teil. Die Durchmesser der Wirtskerne sind im Pustelbereich klein und nehmen nach aussen
stetig zu; die Nucleolen sind dagegen im Bereich der Pusteln ebenso gross wie in 750-1000 u. Abstand
vom Pustelrand, und im dazwischen liegenden Bereich kleiner. Unter den Pusteln von Uromyces
phaseoli typica treten in grésserem Umfang Mitosen auf; die relative Zahl nimmt vom Pustelkern aus
gegen das ungestorte Gewebe zu ab. Die Ergebnisse werden im Blick auf verschiedene Typen der
Wirt-Parasit-Beziehung diskutiert.

Einleitung

Stoffwechsel und Wachstum der Wirtspflanze werden in mannigfacher Weise auch
durch solche obligaten Parasiten beeinflusst, die nur diskrete, Ortlich begrenzte Infek-
tionsstellen hervorrufen (cf. Fuchs, 1961, 1965; Shaw, 1963, 1967; Daly, 1967 u.a.).
Der Einfluss des Infekts zeigt sich noch in einer nicht mehr vom Pilz durchwachsenen
Gewebezone (“Reizfeld” nach Roemer et al., 1938). Die hohe Stoffwechselaktivitit
macht diese Zone zu einem Attraktionszentrum (‘“‘Dominanzfeld”, Shaw, 1963), wel-
ches durch gesteigerten Stoffverbrauch und Korrelationsstorungen die benachbarten
Gewebe und die ganze Pflanze mittelbar beeinflusst.

Der Einfluss infektogener Verinderungen auf das ganze Organ, bzw. die ganze
Pflanze, ist eine Funktion der Infektionsdichte (cf. Yarwood und Cohen, 1950;
Fuchs, 1965; Daly, 1967 u.a.). Dies belastet biochemische umd stoffwechselphysiolo-
gische Vergleiche zwischen nichtinfizierten und infizierten Organen bei hohen Infek-
tionsdichten: die Gesamtbelastung beschleunigt Alterungsvorginge, die die Verdnde-
rungen im Infektionsfeld iiberdecken, aber auch den Verlauf der eigentlichen Wirt-
Parasit-Bezichung beeinflussen. Diese ldsst sich bei geringer Infektionsdichte leichter
isolieren, so dass auch biochemische Unterschiede zwischen diesem und dem
“Zwischengewebe” erfasst werden konnen (De la Isla, 1967; Tschen, 1966). Solche
zeigen sich z.B. auch im Nucleinsdurehaushalt (cf. Heitefuss, 1966a, b) und in Ver-
inderungen der Zellkerne.
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Methodik

Priméarblétter von Phaseolus vulgaris, cv. ‘Favorit’ (Anzucht im Thermostaten bei
25°-26°C, ca.75 Y, relative Luftfeuchte, 16 Stunden 6000 bis 8000 Lux in Pflanzenhdhe,
weiterwachsender Spross am Tage nach der Inokulation und weiterhin mit Abstand
von 5 Tagen dekapitiert) wurden am 10. Tage nach der Aussaat mit Uredosporen von
Uromyces phaseoli (Pers.) Wint. var. typica derart beimpft, dass etwa 6 Pusteln je cm?
ausbrachen. Fiir “Fliitterungsversuche” wurden meist am 6. bis 8. Tage p.i. (post in-
fectionem = nach der Infektion) Blattscheibchen (4 mm @) ausgestanzt und auf ent-
sprechenden Losungen schwimmen gelassen. Fiir histologische Beobachtungen wurde
in Carnoy-Gemisch (Aethylalkohol: Eisessig: Chloroform 30:5:15 vol./vol.) fixiert,
in der iiblichen Weise in Paraffin {ibergefiihrt und die Mikrotomschnitte mit Giemsa-
Gemisch (Merck 9203, Gude et al., 1955) oder Methylgriin-Pyronin, zu speziellen
Beobachtungen der Kerne auch mit Himotoxylin nach Heidenhain oder Ehrlich
(Romeis, 1948), gefarbt. Mikroautographie wurde nach dem Verfahren von von Sydow
(1966) nach Eintauchen der Schnitte in 2 % Perchlorsiure (20 Minuten bei 4°C) zur
Entfernung I6slicher Nucleotide (Woods, 1959) auf Kodak-Autographic-Strippingfilm
AR 10 durchgefiihrt (ndheres cf. Tschen, 1966).

Ergebnisse und Diskussion

Tschen (1966, Hinweis bei Heitefuss, 1966b) zeigte, dass 14C-Orotsaiire (Schwimm-
versuch, 4 Stunden auf 2,87 x 107* M, 9 p.C/ml)am 6. bis 8. Tage p.i. vor allem in der
Umgebung der Rostpusteln gespeichert wird. Es wurde erstmalig eine deutliche Mar-
kierung der Kerne der aktiven intramatrikalen Hyphen, aber auch anderer Teile des
Rostpilzes neben der Markierung der Wirtskerne, besonders der Nucleolen im Infek-
tionsfeld festgestellt. Die Aktivitit ist vor allem in RNS gespeichert; sie wird durch
deren Zerstdrung mit Sduren oder RNase-Behandlung zu etwa 90 % in 15sliche Ver-
bindungen iibergefiihrt, wihrend eine Behandlung mit DNase das jeweilige Bild nicht

Abb. 1. Einbau von C-Orotsiure in Hyphen von Uromyces phaseoli. A: ohne, B: mit Vorbe-
handlung mit Actinomycin D. (Vergrésserung 550 x)
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Fig. 1. Incorporation of 1*C-orotic acid in hyphae of Uromyces phaseoli. A: without, B: with Dpretreat-
ment with actinomycin D. (Magnification x 550)

Fig. 1. Inbouw van " C-orotzuur in hyfen van Uromyces phaseoli. A: zonder, B: met voorbehandeling met
actinomycine. ( Vergroting 550 x )
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Abb. 2. Einbau von *H-Uridin in Zellkerne des Bohnengewebes. A: ohne, B: mit Vorbehandlung
mit Actinomycin D. (Vergrosserung 600 x)
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Fig. 2. Incorporation of *H-uridine in nuclei of bean tissues. A: without, B: with pretreatment with
actinomycin D. (Magnification X 600)

Fig. 2. Inbouw van 3H-uridine in kernen van boneweefsel. A: zonder, B: met voorbehandeling met
actinomycine D. (Vergroting 600 X)

verdndert. Entsprechendes beobachtete Heitefuss an Puccinia graminis tritici auf
Weizen (cf. Tschen, 1966). Der Einbau von 3H-Uridin (Schwimmversuche; 4 Stunden
auf 7,5 X 10-¢ M, 25 p.C/ml) wurde bei beiden Objekten nachgewiesen. An rostbefal-
lenem Weizen stellten auch Bhattacharya und Shaw (1967) die Markierung der
Kerne von Wirt und Parasit mit *H-Uridin und 3H-Cytidin im Gegensatz zu den
Befunden von Nielsen und Rohringer (1963) fest.

Finen Einbau von 3H-Orotsiure fanden auch Dekhuijzen et al. (1967) in Hyphen von
U. phaseoli, welche durch Zentrifugieren aus dem Gewebe isoliert worden waren.
Zwar ist der Vergleich von deten Bildern mit den unsrigen durch die unterschiedliche
Schirfe der 4C und 3H Autoradiogramme erschwert. Jedoch scheint die Intensitit und
Verteilung der Aktivitdt nach 2-5-stiindiger Behandlung mit Orotséure in isolierten
und in intramatrikalen Hyphen sehr dhnlich zu sein. Dies deutet darauf hin, dass die
Isolierung der Hyphen deren RNS-Synthese wenig beeintrichtigt und dass das Wirts-
gewebe den Zutritt der Orotsdure zum Pilz nicht behindert; wir erhielten einen ent-
sprechenden Einbau von “C-Orotséure wie in Schwimmversuchen durch Einstellen
abgeschnittener Sprosse in Orotsdureldsung.

Tschen (1966) konnte durch Vorbehandlung der Scheibchen mit Actinomycin-D
(Actinomycin-C 1 nach H. Brockmann) (Schwimmmethode; 13 Stunden auf 40 ppm
Actinomycin, anschliessend 4 Stunden auf Actinomycin + 14C-Orotséure; Vergleichs-
muster wihrend der Vorbehandlung auf sterilem destilliertem Wasser) den Einbau der
UC-Orotsdure auf etwa 109 der in den Vergleichsmustern eingebauten Menge ver-
mindern und damit nachweisen, dass der Einbau iiber eine DNS-abhidngige RNS-
Synthese verlduft. Eine gewisse Markierung war auch nach Actinomycin-Vorbehand-
lung in den Kernen von Wirt und Parasit in dhnlicher Verteilung wie in den vorher-
gehenden Versuchen zu bemerken. Eine Hemmung des C-Orotsiure-Einbaues in
Schwarzrost-befallenen Weizen durch Actinomycin-Behandlung stelite Heitefuss
gleichzeitig fest (Heitefuss, unverdffentlicht), dhnliches auch Shaw (1967) bei keimen-
den Sporen von Melampsora lini fiir den Einbau von 3H-Cytidin. Weitere Versuche
liessen auch eine Verminderung des 8H-Uridin-Einbaues durch Actinomycin-Vorbe-
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handlung an unserem Objekt erkennen, jedoch scheint sich diese Hemmung auf den
Einbau in Pilzkerne weniger auszuwirken, als auf den in Wirtskerne. Dies zu deuten
wire verfriiht. : ‘

Bei den Einbauversuchen fiel auf, dass sich die hochste Aktivitit in den Kernen und
Nucleolen der Wirtszellen unterhalb der Pusteln und in der benachbarten, vom Pilz
durchwachsenen Zone fand und gegen das “gesunde” Gewebe stetig abnahm. Ferner
fiel auf, dass die Zellkerne unter den Pusteln {iberraschend klein waren, vereinzelt aber
Mitosen zeigten. Dies veranlasste eine ndhere Untersuchung der Kernverhiltnisse in
verschiedenen Zonen um die Pusteln bis zu einem Abstand von I mm vom Pustelrand
am 8. Tage p.i. in Paraffinschnitten (10 @) (Tabelle 1).

Der Durchmesser der Chloroplasten (Farbung nach Giemsa oder mit Methylgriin-
Pyronin) betrug in den Zellen unter der Pustel nur etwa ein Drittel des Durchmessers
anscheinend “normaler” Chloroplasten in 750-1000 . vom Aussenrand der Pustel.
Er nimmt von innen nach aussen stetig zu. Dies entspricht Beobachtungen an anderen
Objekten, wie auch der Verminderung des Chloroplastengehaltes in der Umgebung
ciner Pustel am 14. Tage p.i. (Tschen, 1966).

1n den Wirtszellen unter der Pustel und in ihrer unmittelbaren Nachbarschaft fand
sich ein grésserer Anteil von Kernen mit 2 Nucleolen als in den dusseren Bezirken, bzw.
in nichtinfizierten Blittern (Hadmatoxylinfirbung). Daher wurden fiir vergleichende
Messungen nur Interphase-Kerne mit einem Nucleolus herangezogen. Gemessen
wurden an 5 unabhingigen Mustern in jeweils 5 verschiedenen Schnitten je 5 wahllos
herausgegriffene Kerne, also je Zone 125 Kerne. Eine Varianzanalyse ergab, dass un-
beschadet gewisser Unterschiede in der durchschnittlichen Kerngrésse in den 5 Mus-
tern die Grossendifferenzen zwischen den einzelnen Zonen hochsignifikant sind: Der
Kerndurchmesser ist unter unseren Bedingungen in den ungeschidigten Zellen unter
der Pustel am kleinsten und nimmt nach aussen stetig zu; die Nucleolen dagegen zei-
gen im Pustelbereich die gleiche Grosse wie in der 750 bis 1000 p. von der Pustelperi-
pherie entfernten Zone, in dem dazwischen liegenden Bereich dagegen nur etwa 85%
dieser Grosse. Die Variabilitdt der Nucleolen-Durchmesser ist grosser als die der
Kerndurchmesser, jedoch sind die genannten Unterschiede signifikant. Das Gréssen-
verhiltnis von Nucleolus zu Kern ist daher im Pustelbereich eindeutig enger als in den
dusseren Zonen. Dies deutet daraufhin, dass unter der Pustel “jiingere” Kerne vor-
kommen.

Kernteilungen (Himatoxylinfirbung) fanden sich in hoher Zahl vor allem im Gewebe
unter der Pustel; es konnten alle Mitosephasen in normalen Ausprigung beobachtet
werden; die relativ geringe Grosse der Zellen in den Teilungsbereichen stiitzt die
Annahme, dass es sich um normale Teilungsvorginge handelt.

In Vorversuchen wurde festgestellt, dass die Teilungen unter unseren Bedingungen
mit einem Maximum zwischen 5 und 7 Uhr morgens auftreten. Daher wurden etwa um
6 Uhr Proben von 5 verschiedenen Pflanzen entnommen und in jeweils 5 Schnitten die
Anzahl der Kernteilungen in den verschiedenen Zonen des Infektionsfeldes festge-
stellt. Da die verwendete Technik eine sichere Erkennung von Telophasen sehr er-
schwerte, wurde die Summe der beobachteten Pro-, Meta- und Anaphasen der Zahl
der eindeutigen Interphasenkerne gegeniibergestellt. Die Unterschiede der Teilungs-
frequenz in den verschiedenen Zonen sind signifikant.

Die Kernteilungsfrequenz betrégt in Pustelnihe ein Vielfaches des im #ussersten Be-
reich festgestellten Wertes und fillt stetig mit der Entfernung von der Pustelperipherie
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Abb. 3. Mitosen im Gewebe unterhalb der Rostpustel. A: Metdphase, B: Anaphase. (Vergrdsserung
1050 x)

L4

Fig. 3. Mitoses in bean tissue beneath a rust pustule. A: metaphasis, B: anaphasis. (Magnification X
1050)

Fig. 3. Mitosen in boneweefsel onder een roest-sporenhoopje. A: metaphase, B: anaphase. (Vergroting
1050 x)

auf einen auch im *““gesunden” Gewebe vorkommenden Wert ab.

Um festzustellen, ob derartige Kernteilungen wihrend der Entwicklung der Rostpus-
teln regelmissig aufireten, wurde mit vereinfachter Methodik (Quetschpriiparate,
Carminessigsdurefdrbung) die Teilungshaufigkeit ohne Beriicksichtigung der Vertei-
lung innerhalb der Schnitte vom 7. bis 10. Tage p.i. (post infectionem) untersucht. Die
maximale Teilungshiufigkeit lag zwischen dem 8. und 9. Tage p.i. Mit diesem Zeit-
punkt stimmt iiberein, dass unter dhnlichen, aber nicht identischen Bedingungen
durchgefithrte Versuche mit dem gleichen Objekt eine iiberraschende sprunghafte
Zunahme des DNS-Gehaltes rostinfizierter Blétter zwischen dem 7. und 9. Tage p.i.
ergeben hatte (de la Isla, 1967; Bauer, 1968) und sich der iiber den 32P-Einbau fest-
gestellte Nucleinsdureumsatz auf einem hohen Wert befindet (de la Isla, 1967). Auch
der bisher isoliert stehende Befund von Staples und Ledbetter (1960), dass 3H-Thymi-
din als DNS-Baustein in die pustelnahen Wirtskerne rostinfizierter Bohnenblitter ein-
gebaut wird, fiigt sich gut diesen Ergebnissen an.

Schiussbetrachtung

All dies steht im Gegensatz zu den Befunden an dem System Puccinia graminis tritici —
Triticum aestivum. Die Kerngrosse im Pustelbereich nimmt von innen nach aussen ab
(Whitney et al., 1962; Bhattacharya et al., 1965). Der DNS-Gehalt der Kerne nimmt
nach cytohistochemischen (Whitney et al., 1962; Bhattacharya und Shaw, 1967) und
analytischen (Heitefuss, 1966a) Untersuchungen mit fortschreitender Rostentwick-
lung nicht zu, sondern nach dem 6. bis 8. Tage p.i. ab. Ein Einbau von 3H-Thymidin
findet nicht statt (Bhattacharya und Shaw, 1967; Shaw, 1967). Es ist allerdings zu be-
riicksichtigen, dass unsere Untersuchungen mit erheblich geringeren Infektionsdichten
durchgefiihrt worden als die der genannten Autoren.

Unsere Befunde stehen dagegen an rostinfizierten Bohnen in voller Ubereinstimmung
mit den Beobachtungen von Yarwood und Cohen (1950), welche “Hypertrophie” des

91



Bohnenblattes durch Rostinfektion von 1-200 Pusteln/cm? eingehend beschrieben.
Die von uns gewihlte Pusteldichte lag in dem fiir maximalen Flichenzuwachs des
rostinfizierten Blattes gekennzeichneten Bereich; in den Versuchen von Yarwood und
Cohen (1950) hebt sich das infizierte Blatt durch fortschreitendes Wachstum gerade
vom 5. bis 7. Tage p.i. von dem langsam seiner Endgrosse zustrebenden Gegenblatt ab.
Wir haben entsprechende Messungen bisher nicht durchgefiihrt. Unter unseren Be-
dingungen vermindert die regelmassige Entfernung der Sprosspitze den Wettbewerb
zwischen dem apikalen Attraktionszentrum und dem konkurrierenden Dominanzfeld
des infizierten Blaites. Dadurch sind trotz der relativ geringen Lichtintensitit giinstige
Bedingungen fiir das Weiterwachsen des Primérblattes gegeben.

Bei geringer Infektionsdichte tritt in vertraglichen Wirt-Parasit-K ombinationen nach
dem Haften der Infektion zuerst eine Stabilisierung der Wirt-Parasit-Bezichungen ein.
Das Infektionsfeld wird zum Attraktionszentrum und bewirkt verstirkten Néihrstoff-
zustrom, u.U. unter voriibergehender Erhéhung der Photosyntheseleistung, die spater
in Folgeblittern stirker eintritt (cf. Daly, 1967). Die nichtbefallenen Gewebe werden
kaum gestort, jedoch aktiviert; wihrend der Ausbildung der Pusteln iibt der Pilz einen
Teilungs- und Wachstumsreiz auf die Wirtsgewebe aus. Es kommt zu ortlicher Hyper-
plasie unterhalb und in der Umgebung der Pusteln. Es wire denkbar, dass solche
Reize mit der Zeit grissere Teile der Blattfliche, insbesondere meristematische Zonen,
erfassen, deren Aktivitit erhalten bleibt und zu weiterer Vergrosserung der Blattfliche
fishrt. So lange die giinstige Nahrstoffversorgung bestehen bleibt, hypertrophieren
auch die Zellen der Blattgewebe (Yarwood und Cohen, 1950). Eine Weiterentwicklung
des Rostpilzes (Sekundirpustelbildung) bleibt moglich. In solchen Fillen bleibt also
auf Grund der Ausgeglichenheit der Wirt-Parasit-Beziehung und der Empfinglichkeit
des Wirtes fiir bestimmte, im Infektionsfeld gebotene Reize, die eusymbiotische Phase
fiir langere Zeit bestehen, falls nicht Uberbelastung oder Unterversorgung im infizier-
ten Organ zu einer Alterung der “Zwischengewebe” fiihrt, wihrend die Infektionsfel-
der selbst ihre Aktivitit noch lingere Zeit erhalten (““Griine Inseln’).

Unsere Versuche stiitzen Yarwood’s (1967) These, dass Infektionen biotropher Para-
siten bei geringer Infektionsdichte einen stimulierenden und vitalititserhShenden Ein-
fluss auf die Wirtspflanze ausiiben konnen. Die eusymbiotische Phase der Wirt-Para-
sit-Beziehung (Roemer et al., 1938) wird verldngert, wihrend diese bei hohen Infek-
tionsdichten, bzw. in rostkranken Getreideblittern schon wenige Tage nach Inokula-
tion in eine dyssymbiotische Phase umschlagt. Die biochemisch-stoffwechselphysiolo-
gisch erfassbaren Verinderungen in rostinfizierten Weizen, bzw. Bohnen sind iiber-
wiegend dhnlich. Freilich kénnen sie je nach der Veranlagung der Wirtspflanze sich
unterschiedlich auswirken, wie Sequeira (1963) fiir die infektogene Steigerung des
Indolylessigsiurespiegels durch Rostpilze ausfiihrt.

Unterschiede in der Reaktionsfihigkeit der Wirtspflanzen konnten auf diesem Wege
die Phaseabfolge des Krankheitsprozesse bestimmen. Die vermehrte Bildung oder
Aktivierung von Cytokininen im Zuge der Auseinandersetzung von Wirt und Parasit
(Kiraly et al., 1967) konnen durch Erhaltung des anabolischen Stoffwechsels auch bei
Alterung der Zwischengewebe von Bedeutung sein.

Allerdings glauben wir nicht, dass die Wachstumsregulatoren allein die letzte Erkla-
rung fiir dic beschriebenen Erscheinungen bieten. Diese liegen, #hnlich wie die Entschei-
dung iiber die Vertriglichkeit einer Wirt-Parasit-Kombination, in noch nicht hin-
reichend bekannten Eigenschaften der Partner, insbesondere auch der Wirtspflanze.
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Dies mahnt zur Vorsicht gegeniiber Verallgemeinerungen von Befunden an einzelnen,
in der Analyse bevorzugten Modellen und widerspricht einer zu weit gehenden Analo-
gisierung biotroph parasitirer Prozesse mit beschleunigter Alterung oder einem Dau-
erstress. Ob und wann diese mitspielen, hingt von der Infektionsdichte ab. So lange
diese gering bleibt, besteht die Moglichkeit, dass biotrophe Parasiten mit ihren Wirten
im Sinne von Yarwood (1967) schadlos, ja unter Férderung des Wirtes zusammenleben.

Dank

Wir danken Friulein V. Hrasche und Herrn Diplomlandwirt Hellwig fiir technische
Hilfe, den Kollegen der Arbeitsgruppe fiir kritische Diskussion und der Deutschen
Forschungsgemeinschaft fiir die freundliche Férderung.

Abstract

Synthetic activity and nuclear size of Phaseolus vulgaris after infection with Uromyces
phaseoli typica

Orotic acid-**C and uridine-*H wasapplied to floating discs of tissue from main leaflets
of Phaseolus vulgaris infected with Uromyces phaseoli. Label appeared not only in the
nuclei of the host cells but also in the nuclei of actively growing hyphae of the rust, as
shown by Tschen (1966). The label is accumulated by DNA-dependent RNA synthesis.
Pretreatment with actinomycin D limits labelling to about 10 9. The label is destroyed
by treating the tissue with RNAse, not with DNAse.

In sections of host tissues near the rust pustule, the activity was higher in host nuclei
near the pustule. In this region there were many dividing nuclei. The nuclei are smaller
directly below the pustule than in zones of tissue further away from the centre of in-
fection. Cell divisions are most frequent on the 7th to 8th day after inoculation.

The results contrast with those on wheat with rust and are considered as a stimulation
of the host tissue in a progressed stage of host—parasite relationship; it depends on the
density of infection. The results are consistent with observations of Yarwood and
Cohen (1950) on hypertrophy of bean leaves with rust.

Samenvatting

Synthetische activiteit en grootte van de celkernen van Phaseolus vulgaris na infectie met
Uromyces phaseoli typica

Met orotzuur-*C, toegediend aan drijvende schijfjes van primaire bladeren van Pha-
seolus vulgaris geinoculeerd met Uromyces phaseoli, is het niet slechts mogelijk de
kernen van de waardplant te merken, maar zoals aangetoond door Tschen (1966) ook
die van de actief groeiende hyphen van de roest. **C-accumulatie vindt plaats door van
DNA afhankelijke RNA-synthese. Voorbehandeling met actinomycine D voorkomt

de inbouw van *C voor ongeveer 90 9. De substitutic wordt teniet gedaan door be-
handeling van het weefsel met RNAse, niet met DNAse.

Coupes van het waardplantweefsel onder en rond het roest-sporehoopje geven een
grotere activiteit in de waardplantkernen te zien dichtbij het sporehoopje. In deze om-
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geving zijn vele delende kernen te zien. Onder het sporehoopje zijn de kernen kleiner
dan in de weefselgedeelten die verder van het infectiecenirum zijn verwijderd., Cel-
delingen vinden het meest plaats 7-8 dagen na de inoculatie.

De resultaten, strijdig met waarnemingen aan door roest aangetaste tarwe, worden be-
schouwd als een activering van het waardplantweefsel in een vergevorderd stadium
van de waardplant-parasiet-relatie, afhankelijk van de mate van infectie. Deze resul-
taten stemmen overeen met waarnemingen van Yarwood en Cohen (1950) betreffende
hypertrofie bij door roest aangetaste bonebladeren.
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