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Histologie des Blattes und des Blattbefalls

durch Phytophthora palmivora bei Piper nigrum
(Schwarzer Pfeffer)

P. Feuerstein und H.R. Hohl

Institut fiir Pflanzenbiologie der Universitit, Zollikerstr. 107, CH-8008 Ziirich,
Schweiz/Switzerland

Manuskript angenommen am 24. Mérz 1986

Abstract

Feuerstein P. and Hohl H.R. 1986. Histology of leaf and of leaf infection of Piper ni-
grum (black pepper) by Phytophthora palmivora. Bot. Helv. 96:95-108.

Germinated cysts of Phytophthora palmivora invade the leaf of susceptible black
pepper following formation of an oblong appressorium by (a) penetrating the cuticle
and growing subcuticularly before entering a host cell, (b) penetrating anticlinal
epidermal walls and attacking hypodermal or mesophyll cells, (¢) directly invading
epidermal cells through the cuticle. Alternatively, the pathogen grows into the furrow
between trichomes and epidermal surface and then penetrates an epidermal cell with-
out prior formation of a morphologically distinct appressorium. In the epidermal cells
the fungal hypha often enlarges and almost fills the entire cell. Further spread of the
pathogen occurs primarily through the intercellular spaces. Haustoria form which are
surrounded by an extrahaustorial matrix and not infrequently by wall appositions in
form of collars or papillae. In the mesophyll the wall appositions are built from hetero-
geneous, vesiculate material unlike the more compact and electron transparent forms
encountered in the epidermal or hypodermal cells. In advanced stages of infection hy-
phae (transcellular hyphae) frequently traverse host cells and branch freely.

Einfiihrung

Zu den wirtschaftlich bedeutsamen Pilzerkrankungen des Schwarzen Pfeffers (Piper
nigrum L.) gehort der Befall durch den Oomyceten Phytophthora palmivora (Butl.) But-
ler, dem Erreger der FuB- oder Wurzelfaule (Muller 1936, Holliday and Mowat 1963,
Nambiar and Sarma 1977). Zusitzlich zum Wurzelbefall oder auch unabhéngig davon
tritt eine Infektion der Blatter auf (Holliday and Mowat 1963, Turner 1969). Letztere
beginnt in der Regel an der Blattspitze, wo sich das Regenwasser sammelt. Nach etwa
24 h bilden sich Lisionen, die je nach Umweltbedingungen verschieden ausgestaltet
sind und sich unterschiedlich entwickeln. Unter feuchten Bedingungen und erhohten
Temperaturen entstehen braune Lidsionen mit gefransten Rdndern, welche sich rasch
ausbreiten. Dabei fallen die infizierten Blétter frithzeitig von der Pflanze ab, noch be-
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96 P. Feuerstein und H.R. Hohl

vor die gesamte Blattfliche nekrotisiert hat (Holliday and Mowat 1963, Turner 1969).
Herrschen trockenere Verhiltnisse vor, so vergroBert sich die Lasion nicht weiter und
wird durch eine dunkle Grenzzone vom gesunden Gewebe abgegrenzt (Holliday and
Mowat 1963). Bei mehrmaligem Wechsel von Trocken- und Feuchtperioden entstehen
konzentrisch zonierte Lasionen (Turner 1969). Die Sporulation findet bevorzugt auf der
Blattunterseite statt (Tarjot 1974, Turner 1969).

Abgesehen von Turners (1969) lichtmikroskopischer Beschreibung der Sporulation
liegen kaum Angaben zur Zytologie der Blattstruktur und zum Infektionsgeschehen
vor. Mit der vorliegenden Arbeit soll diese Liicke geschlossen und gleichzeitig auch ein
Einblick in die feinstrukturellen Abldufe des Infektionsvorganges gewonnen werden.
Ein weiteres Ziel besteht in der Abklirung der Frage, wieweit sich das Infektionsge-
schehen beim Schwarzen Pfeffer mit dem der Krautfiule der Kartoffel (z. B. Hohl und
Suter 1976, Coffey and Wilson 1983) und anderen Phytophthoraerkrankungen (z.B.
Jones et al.. 1975, Stossel et al. 1980a, Mourichon et Sallé 1981) vergleichen lassen.

Material und Methoden

Organismen und Inokulation

Die Wirtspflanze, Piper nigrum L., wurde uns vom Botanischen Garten Ziirich zur Verfiigung
gestellt. Die Anzucht erfolgte mit Stecklingen im Gewéchshaus bei einer durchschnittlichen Tem-
peratur von 27 °C und einer relativen Luftfeuchtigkeit von 90%.

Phytophthora palmivora (Butl)) Butl. diente als Parasit. Verwendet wurden die Isolate P113
(morphologische Form MF 1, von Papaya isoliert) und P272 (morphologische Form MF4, von
Kakao). Eigentlicher Erreger beim Schwarzen Pfeffer ist die MF4, wobei z.Z. noch unklar ist, ob
diese Form P. palmivora oder P. capsici zuzuordnen ist (vgl. Tsao and Tummakate 1977, Alizadeh
and Tsao 1985). Der Pilz wurde auf Bohnenmehlagar (30 g Bohenmehl und 20 g Agar pro Liter
Wasser) im Dunkeln bei 25 °C gezogen.

5 Tage alte Kulturen wurden fiir 2 Tage ans Licht gestellt, um die Sporangienbildung zu indu-
zieren. Danach wurden die Kulturen mit sterilem Wasser iiberschichtet und zur Zoosporeninduk-
tion wihrend 30 min im Kiihlschrank belassen. Durch Gazefiltration wurde die Zoosporensuspen-
sion gewonnen.

Frisch abgeschnittene Blitter verschiedenen Alters wurden wihrend einer Minute in Natrium-
hypochlorit (4%) oberflachensterilisiert, danach viermal wihrend einer Minute in dest. Wasser ge-
waschen und in sterile, mit feuchtem Filterpapier ausgelegte Petrischalen iiberfiihrt.

Zur Inokulation diente eine Zoosporensuspension von 5 X 10* Zoosporen/ml; die Tropfengrs-
Be wurde so bemessen, daB sich eine durchschnittliche Inokulumsdichte von rund 50 Zoosporen
pro mm? Blattfliche ergab.

Die inokulierten Blatter wurden bei 25 °C im Dunkeln inkubiert. Zur Untersuchung der Spo-
rulation wurde das Material nach 24 h ans Licht gebracht und weitere 24 h bei Zimmertemperatur
inkubiert.

>

Abb. 1. Schema des Blattquerschnitts von Piper nigrum. Beide Epidermen besitzen Trichome,

wiihrend Stomata auf die Blattunterseite beschrinkt sind. Der oberen und unteren Epidermis folgt

je eine ein- bis zweischichtige, groBzellige Hypodermis, die méchtige substomatire Riume be-

grenzt. Im Zentrum liegt das kleinzellige, aus Palisaden- und Schwammparenchym aufgebaute
Mesophyll. Olzellen finden sich im Mesophyll und der Hypodermis.

Abb. 2. Aufbau eines Trichoms. Nur der Kopfteil des in die Epidermis eingesenkten Trichoms

ragt iber die Blattoberfliche hervor. Die plasmareichen Kopf-, Stiel- und FuBzellen sind durch

diinne Querwinde gegeneinander abgetrennt, die jedoch von zahlreichen Poren (Plasmodesmen)
durchzogen sind. Auffallend ist die wulstfsrmige Wandverdickung der Stielzelle.
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Préparationsmethoden

Die ,staining and clearing*“-Technik wurde nach Shipton and Brown (1962) in leicht veridn-
derter Fassung angewandt: Quadratische Gewebestiicke von ca. 3 mm Kantenlinge wurden wih-
rend 72 h in einer Firbelosung folgender Zusammensetzung inkubiert: 10 g Phenol, 10 ml Glyze-
rin, 10 ml Milchsiure, 10 ml dest. Wasser, Anilinblau 0,2% (w : v). AnschlieBend wurde das Mate-
rial in Chloralhydrat (Trichloracetaldehyd, 2,5 g/ml dest. Wasser) wihrend 7 Tagen entfirbt und
in 80% Glyzerin eingebettet. Zur lichtmikroskopischen Untersuchung wurden die Objekte auf Ob-
jekttragern in Glyzerin eingebettet.

Mit Rasierklingen hergestellte Handschnitte wurden ca. 1 h in AFE (90 ml Athanol 70%, 5 ml
Eisessig, 5 ml 40prozentiger Formaldehyd) fixiert und sofort untersucht.

Fiir die Herstellung von Semi- und Ultradiinnschnitten wurden kleine Gewebestiicke von et-
wa 1 mm Kantenlinge in folgender Losung fixiert: Glutaraldehyd (Endkonzentration 1,25% v :v)
und Acrolein (Endkonzentration 1,5% v:v) in 0,1 M Cacodylatpuffer von pH 6,4. Zuerst wurden
die Gewebestiicke unter Vakuum infiltriert und anschlieBend bei 4 °C wihrend 2,5 h fixiert. Nach
3% 10 miniitigem Waschen in Cacodylatpuffer wurden die vorfixierten Priparate in Osmiumtetro-
xid (2% w:v) iiberfithrt und wihrend 12 h im Kiihlschrank nachfixiert. Nach erneutem Waschen
von 3X 10 Minuten wurden die Gewebestiicke in einer aufsteigenden Acetonreihe entwissert und
stufenweise mit Epoxiharz infiltriert (Spurr 1969). Die Einbettung erfolgte in Epoxiharz in Sili-
kongummiformen, polymerisiert wurde bei 70 °C wéhrend ca. 24 h.

Semidiinn- und Ultradiinnschnitte wurden an einem Reichert OmU3 Mikrotom hergestellt.
Die ersteren wurden fiir 1 min in einem Tropfen Toluidinblau nach Trump et al. (1961) gefirbt.
Letztere wurden mit Uranylacetat (1% w:v) und Bleicitrat nachkontrastiert.

Fur die rasterelektronenmikroskopische Praparation wurden quadratische Gewebestiicke von
etwa 4 mm Kantenlidnge nach der oben beschriebenen Glutaraldehyd/Osmiumtetroxid-Methode
fixiert. Die Entwésserung erfolgte in einer aufsteigenden Acetonreihe. Blattquerschnitte wurden
auf der 70%-Stufe hergestellt. Nach der Entwisserung erfolgte die Kritisch-Punkt-Trocknung, an-
schlieBend die Besputterung mit Gold-Palladium in einer Anlage der Firma Balzers.

Zur Beobachtung der Priparate wurden folgende Mikroskope benutzt: Lupengerit ,, Tesso-
var® und ,,Photomikroskop II* der Firma Zeiss, BRD, Transmissionselektronenmikroskop (TEM)
,»HU-11E* der Firma Hitachi, Japan, sowie Rasterelektronenmikroskop (REM) ,,Stereoscan S4*
der Firma Cambridge, England.

Resultate

Blartthistologie

Eine Zusammenfassung der Blattstrukturen ist in Abb. 1 wiedergegeben. Bemer-
kenswert am Aufbau des bifazialen Blattes sind die dreizelligen, in die Epidermis ein-
gesenkten (Abb. 9) Trichome der Blattober- und -unterseite, die groBzellige Hypoder-
mis mit Olzellen, sowie das schwach ausgebildete Schwamm- und Palisadenparen-
chym. Der detaillierte Aufbau eines Trichoms ist in den Abb. 2, 5 und 6 dargestellt. Die
Basis der Stielzelle zeigt eine charakteristische, ringformige Wandverdickung. Die Cuti-
cula der Epidermiszelle, der Ringwulst und die Seitenwand der Stielzelle erscheinen im

|

Abb. 3. Arten der Penetration des Erregers. Nach dem DurchstoBen der Cuticula wichst die In-
fektionshyphe (a) subcuticuldr, (b) durch eine Antiklinalwand, oder (c) direkt in eine Epidermis-

zelle. Beim héufig beobachteten Eindringen iiber die Trichomspalte (d) bildet sich kein morpholo-
gisch erkennbares Appressorium aus. Durchwachsen einer Spaltéffnung wurde nicht beobachtet.

Abb. 4. Ausbreitung des Parasiten im anfilligen Blattgewebe. Der Verlauf der Hyphen ist sche-
matisch auf Grund der mikroskopischen Untersuchung dargestellt.
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Abb. 5. Langsschnitt durch ein Trichom, das in Kopf-, Stiel- und FuBzelle gegliedert ist. Bemer-

kenswert ist das sehr reichlich vorhandene Cytoplasma und die ringformige Wandverdickung an

der Basis der Stielzelle, beim Ubergang von Trichom- zu Epidermiswand. Cutinschicht, Ringver-

dickung und Seitenwand der Stielzelle erscheinen gleichartig; die Wand der Kopfzelle dagegen ist
stark osmiophil. K Kern, Mi Mitochondrium, Va Vakuole. TEM-Aufnahme, X 2300.
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TEM sehr dhnlich, was sich auch in der Fluoreszenz nach Anilinblaufirbung &uBert.
Die AuBenwand der Kopfzelle ist dagegen stark osmiophil und fluoresziert nicht. Die
Querwinde sind von zahlreichen, iiber die gesamte Fliche verteilten Plasmodesmen
durchsetzt (Abb. 7 und 8).

Makroskopische Symptomausbildung

Bei jungen Blittern zeigen sich nach 24 h unterschiedlich groBe, braune Flecken,
die von wiBrigen Hofen umgeben sind. Nach 48 h verschmelzen die Flecken zu grofien
Lisionen, und Oberflichenhyphen sind zu erkennen. Nach 72 h ist die gesamte Blatt-
fliche nekrotisch, und das Auftreten von Sporangien zeigt an, daf3 der asexuelle Zyklus
auf dem Blatt bereits abgeschlossen ist.

Bei ausgereiften Blittern bilden sich nach 48 h die ersten braunen Flecken, bei de-
nen ein wiBriger Hof jedoch fehlt. Nach 72 h sind einige Flecken miteinander ver-
schmolzen und bilden groBere, braune Lisionen, die sich nach 96 h nur gering veran-
dert und sich selbst nach 120 h kaum weiter ausgebreitet haben.

Bei hoheren Inokulumskonzentrationen bilden sich inhomogen braungefiarbte La-
sionen mit einer scharfen Begrenzung, eine wiBrige Grenzzone fehlt. Alte Blatter sind
weitgehend resistent.

Histologie der Blattinfektion

Die auf der Blattoberfliche gekeimten Cysten bilden 5-800 um lange, meist unver-
zweigte Keimschlduche. Verzweigungen treten gelegentlich im oberen Teil des periphe-
ren Zwischenraums um die Trichome auf. An der Spitze des Keimschlauches bildet
sich ein linglich blasenformiges Appressorium (Abb. 3, 10, 11, 12). An seinem unteren
Teil haftet oft bandformig granuldres Material (Abb. 12), welches auch auf der Epider-
mis um die Penetrationsstelle auftritt. Dabei handelt es sich wohl um vom Pilz ausge-
schiedenes Haftmaterial. Zwischen Appressorium und Cuticulaoberfliche findet sich
zudem eine unterschiedlich dicke, faserige ,,Adhésions*“-Matrix.

Die Penetration erfolgt in der Regel durch die Cuticula. Es bildet sich eine subcuti-
culire Hyphe aus, oder der Pilz dringt rasch durch die Periklinal- oder auch die Anti-
klinalwand in die Epidermiszellen ein (Abb. 3). Dazu bildet das Appressorium einen
diinnen Infektionskeil, der die Cuticula mittels einer feinen, zylinderfdrmigen Pore
durchdringt. Die Cuticula wird wihrend des Penetrationsvorganges mechanisch aus-
einandergedriickt. Bildet sich nach dem Durchdringen eine subcuticulire Hyphe
(Abb. 3a) oder eine Infektionshyphe, die durch die Antiklinalwand dringt (Abb. 3b),
so nimmt der Durchmesser der Hyphe stark zu. Wird hingegen die Periklinalwand pe-

d
-

Abb. 6. VergroBerte Darstellung des Wandrings der Stielzelle. Die unterschiedlich elektronen-
dichten Wandschichten sowie der Verlauf der Cuticula (Pfeilspitzen) sind gut erkennbar. TEM-
Aufnahme, X 4600.

Abb. 7 und 8. Aufsicht der Querwand zwischen Stiel- und Kopfzelle. Zahlreiche Perforationen
(Plasmodesmen) sind zu erkennen. TEM-Aufnahmen, Abb. 7 X 24 000, Abb. 8 X 90 000.

Abb. 9. Nur die Kopfzellen der Trichome (Tr) ragen iiber die Epidermis hinaus. REM-Aufnahme
U. Jauch, xX410.

Abb. 10. Cyste (Cy) mit Keimschlauch (Ks) und Appressorium (Ap). Der Keimschlauch verdickt
sich beim Ubergang zum Appressorium. REM-Aufnahme U. Jauch, X2200.
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netriert, bleibt die Infektionshyphe etwa gleich diinn wie beim Durchtritt durch die
Cuticula. Die Infektionshyphe ist von Cytoplasma angefiillt, wihrend die Appressorien
sich weitgehend entleert haben.

Dringt der Keimschlauch in den peripheren Zwischenraum der Trichome, werden
keine Appressorien gebildet (Abb. 3¢). Dagegen konnen am oberen Teil die eindrin-
genden Hyphen anschwellen. Die Cuticula wird in der Achsel des Zwischenraumes mit
einem Penetrationskeil durchdrungen, danach nimmt der Hyphendurchmesser stark
zu. Die Infektionshyphe penetriert anschlieBend die Nachbarzelle oder dringt in den
Interzellularraum ein. Im ersten Fall wird die Wand der Wirtszelle am Penetrationsort
diinner und dndert ihre Textur. Zudem umgibt fibrillires, elektronendichtes Material
die eindringende Hyphe. Kopf- und Stielzellen der Trichome werden nicht befallen.

Transzellulire Hyphen (=Hyphen, welche in eine Zelle eindringen, sie durchque-
ren und wieder verlassen) treten in den Zellen der Epidermis, der Hypodermis und des
Xylems auf (Fig. 4). In der Epidermis konnen sie verschieden ausgebildet sein. Neben
geradlinig durch die Zellen verlaufenden Hyphen von normalem Durchmesser finden
sich sehr weitlumige, welche das Zellinnere gewunden durchwachsen und es dabei fast
vollstandig ausfullen. Verzweigte transzellulire Hyphen sind in den Hypodermiszellen
im sporulierenden Teil der Lasion hiufig anzutreffen.

Die Interzellularhyphen wachsen in den Mittellamellen zwischen den Zellen der
verschiedenen Gewebe sowie im Luftkammersystem des gesamten Blattes (Abb. 4, 13).
Sie konnen verzweigt sein. Wo sie angrenzende Zellen befallen, bilden sie zuerst ein
Kittmaterial aus, mit dem die Hyphe offenbar eng mit der Wirtszellwand verbunden
wird. Ein Penetrationskeil bildet sich aus, welcher die Zellwand durchdringt. Anschlie-
Bend formt sich ein Haustorium oder eine transzellulire Hyphe, welch letztere die Zel-
le durchquert und wieder verldBt (Abb. 4). Um die eindringende Hyphe bildet sich re-
gelmiBig eine elektronendichte extrahaustoriale Matrix (eMx, Abb. 15 & 17). Haufig
bilden sich auch Wandappositionen, welche die Appressorien in Form eines Kragens
oder einer Papille umschlieBen (Abb. 14, 15, 17).

Die Haustorien sind neben der eMx oft auch von elektronentransparentem Material
umgeben, das als Wandapposition bezeichnet wird (Bracker and Littlefield 1973). Die-
ses Material umschlie§t das Haustorium partiell in Form eines Kragens (Abb. 17) oder
komplett als paplllenform1ge Kapsel (Abb. 15). Die Haustorien der Epi- und Hypoder-
miszellen besitzen eine diinne dMx und kompakte, relativ homogen erscheinende
Wandappositionen, wihrend bei den Mesophyllzellen (Abb. 14-17) die eMx stark aus-
gebildet und Kragen und Papillen heterogen, vesikulidr und mit cytoplasmatischem
Material durchsetzt erscheinen.

Sporangiophoren treten (a) in Biischeln aus den peripheren Zwischenrdumen der
Trichome, (b) aus blasenformigen subcuticuliren Hyphen durch die Cuticula, und (c)

<l
e |

Abb. 11. Lichtmikroskopische Aufnahme eines mit Anilinblau angefirbten Appressoriums.
X 1500.

Abb. 12. Am unteren Teil des Appressoriums (Ap) haftet granuldres Material. Letzteres ist auch
am Penetrationsort auf der Cuticula anzutreffen. Vermutlich hat sich das Appressorium wihrend
der Priparation etwas von der Wirtsunterlage abgehoben. REM-Aufnahme U. Jauch, X 13 600.

Abb. 13. Schnitt durch untere Epidermis und Hypodermis, 48 h nach Inokulation des Erregers.

Durch den Substomatirraum (Bildmitte) und die Hypodermiszellen (unten) verlaufen verzweigte

Hyphen von unterschiedlichem Durchmesser. Am oberen rechten Bildrand erhebt sich ein Spo-
rentrdger (Sp) iiber die Blattoberfliche. REM-Aufnahme U. Jauch, X 1400.
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Abb. 14. Haustorium in einer Mesophyllzelle, dessen Hals von kallosehaltigem Wandappositions-

material (Ka) kragenformig umschlossen ist. Zwischen diesem Kragen und der Haustorienwand

liegt die extrahaustoriale Matrix (eMx). Er Endoplasmatisches Reticulum, Mi Mitochondrium, PI
Plasmalemma, Zw Zellwand der Wirtszelle, Hw Wand des Parasiten. TEM-Aufnahme, X 34 000.
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selten auch durch Stomata aus. Bei (a) und (c) sind sie in der Regel keulenformig ver-
dickt, wie dies auch von Hohl and Suter (1976) fur P. infestans auf Kartoffelbléttern be-
schrieben wurde.

Diskussion

Die Keimschlduche sind meist wenige bis einige hundert um lang, bevor sie die Cu-
ticula druchstoBen. Sie sind selten verzweigt, was eine néhrstoffarme Umgebung — die
Blattoberfliche — anzeigt. Haufig dringen die Keimschlduche in den engen, eingesenk-
ten Zwischenraum von Trichom und Epidermiszellen ein. Dies konnte auf Thigmo-
oder Chemotaxis (Carlile 1983) beruhen; fiir letzteres spricht der Umstand, daB die
Trichome glanduldr sind (Mohandas and Shah 1982) und ausgeschiedene Substanzen
sich in diesem Spalt anreichern kénnten.

Das Appressorium ist 4hnlich dem bei P. infestans auf Kartoffeln (Pristou and Gal-
legly 1954, Ferris 1955, Coffey and Wilson 1983) und typisch auch fiir andere Phy-
tophthoraarten (Blackwell 1953). Im engen Spalt um die Trichome, wo der Pilz hiufig
beobachtet wird, bilden sich keine morphologisch differenzierbaren Appressorien,
wohl aber Kittmaterial. Das Fehlen von Appressorien wurde auch bei der Penetration
von P. cinnamomi in Eukalyptuswurzeln beobachtet (Tippett et al. 1976). Die Ausbil-
dung von Appressorien ist demnach vielleicht eher iiblicher Ausdruck als unabdingba-
re Voraussetzung des Penetrationsvorganges: Eine zihe, glatte Oberfliche 143t sich nur
nach Ausbildung einer geniigenden Oberflichenhaftung durchdringen. Zusétzlich
fiihrt vielleicht der zur Penetration erforderliche hydrostatische Druck in der Hyphe
zum Anschwellen der Keimschlauchspitze. Die Appressorienbildung geht mit der Syn-
these von Kittmaterial einher, durch welches Appressorium und Wirtsoberfldche mit-
einander verbunden werden. Das Kittmaterial ist z. T. fibrilldr (s. auch Hohl and Stos-
sel 1976, Hohl and Suter 1976), aber auch Korniges Material wurde beobachtet, das
bandférmig am Appressorium haftet. Diese Haftung scheint mit eine Voraussetzung er-
folgreicher Penetration zu sein.

In der iiblichen Weise dringt der Pilz anschlieBend mit Hilfe eines diinnen Infek-
tionskeils durch die Cuticula. Die Beobachtung, daB die Cuticula auf der Blattoberseite
dicker ist als auf der Blattunterseite vermag vielleicht zu erkliren, wieso die Penetra-
tionshéufigkeit auf der Blattunterseite hoher ist (Turner 1969); dies besonders auch im
Hinblick auf die Beobachtung, da3 der Parasit nur sehr selten durch die Spaltéffnun-

<

Abb. 15. Haustorium in Schwammparenchymzelle. Das Cytoplasma des Haustoriums ist z. T. auf-

gelost, das Haustorium selbst ist von einer extrahaustorialen Matrix (eMx) und einer sehr hetero-

genen Kappe von z.T. wanddhnlichem Material (Doppelpfeil) umschlossen. Ih Interzellularhy-
phe, Mi Mitochondrium. TEM-Aufnahme, X 15 000.

Abb. 16. Interzellurlarhyphe (Th) im Schwammparenchym. Bei zwei Zellen sind Haustorien (H)
angeschnitten, welche von heterogenem, vesikulirem Material umschlossen sind. Va Vakuole der
Wirtszelle. TEM-Aufnahme, X 2300.

Abb. 17. Haustorium im Schwammparenchym. Die unregelmiBige Oberfliche der extrahausto-
rialen Matrix (eMXx) ist gut zu erkennen, wie auch der Kragen (Ka), welcher den Hals des Hausto-
riums umschlieBt. Die Pfeile deuten auf das Wirtscytoplasma, welches zwischen Kragen und eMx

eingeschlossen wird. Ch Chloroplast, Mi Mitochondrium, Va Vakuole, TEM-Aufnahme, X 8 200.
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gen eindringt, wie das bei P. infestans auf Kartoffelblittern gleichermaBen zutrifft (Pri-
stou and Gallegly 1954, Wilson and Coffey 1980).

Subcuticuldre Hyphen bilden sich hiufig im Blatt von Piper nigrum, wie dies auch
bei Phytophthorainfektionen der Kartoffel (Shimony and Friend 1975, Hohl und Suter
1976, Coffey and Wilson 1983) und der Soja (Stdssel et al. 1980b, Stossel et al. 1981)
beobachtet wurde. Die Ausbreitung in den subcuticuldren Pektin- und Zelluloseschich-
ten diirfte durch die Bildung von Pektinasen und anderen polysaccharidspaltenden En-
zymen ermdglicht werden. Derartige Enzyme sind z. B. bei P. infestans genauer unter-
sucht worden (Knee and Friend 1970, Stossel and Hohl 1981, Bodenmann et al. 1985,
Forster 1985). Verzweigungen der subcuticuldren Hyphen wurden gelegentlich beob-
achtet. Sie stellen einen Ausgangspunkt des bei jungen Blittern zu beobachtenden
Oberflichenmyzels dar.

Augenfillig sind die Verdickungen der Penetrationshyphen in den Epidermiszellen,
ein Phidnomen, das auch bei Phytophthora-Infektionen von Kartoffelblittern (Shimony
and Friend 1975, Hohl and Suter 1976, Coffey and Wilson 1983) sowie bei der anderer
Solanumarten (Ferris 1955) beschrieben wurde. Moglicherweise sind dabei wirts- oder
parasiteigene Enzyme mitbeteiligt, denn Meyer et al. (1976) wiesen nach, daB Inkuba-
tion in $-1,3-Glukanasen, die sowohl von Pilz wie Wirt gebildet werden kénnen, zu un-
regelméBigen, ausgepriagten Aufblihungen der Keimschlauche fithrt.

Die Ausbreitung im Blatt erfolgt vorwiegend iiber die Interzellularen, in denen sich
der Pilz hiufig verzweigt (s. auch Wilson and Coffey 1980). Verzweigte Transzellularhy-
phen finden sich vor allem im Zentrum der Lision, d.h. hinter der Wachstumsfront.
Dies kann so interpretiert werden, daB8 der Pilz anfinglich biotroph, in einem spiteren
Stadium dagegen nekrotroph lebt und das Gewebe weitgehend unbehindert durch-
dringt, wie dies Mourichon et Sallé (1981) fiir P. cactorum im Apfelgewebe beschrieben
haben. Haufig ist der Pilz auch im Xylem anzutreffen, ein fiir den Besiedlungsmodus
des Parasiten moglicherweise wichtiger Punkt, denn nach Turner (1969) breitet sich der
Erreger entlang den Leibiindeln schnellet aus.

Die Haustorienbildung, soweit hier untersucht, erfolgt sehr dhnlich der im besser
untersuchten Kartoffelgewebe (Hohl and Suter 1976, Hohl and Stossel 1976, Coffey
and Wilson 1983) und diirfte typisch fiir Blattinfektionen durch Phytophthoraarten
sein: Entstehung einer extrahaustorialen Matrix, sowie Kragen- und Papillenbildung
durch das sich ansammelnde Wandappositionsmaterial. Allerdings wurde bei dieser
Untersuchung nicht abgeklirt, in welchem MaBe Papillen als potentielle Abwehrreak-
tion der befallenen Wirtszelle interpretiert werden diirfen (Aist 1976, Hinch and Clarke
1982, Allen and Friend 1983, Cahill and Weste 1983, Hichler and Hohl 1984), zumal
eine Untersuchung der inkompatiblen Situation, wie sie etwa bei &lteren Blattern zu
finden ist, nicht erfolgte. Bemerkenswert ist jedoch die unterschiedliche Erscheinungs-
form der Wandappositionen bei Mesophyllzellen gegeniiber derjenigen der Epi- und
Hypodermis. Diese Beobachtung steht in Einklang mit der bei der Krautfiule der Kar-
toffel erarbeiteten These von Doke et al. (1982), daBl beim Wirt Reaktionsnorm und
-ablauf gewebe- oder sogar einzelzellspezifisch ausgeprigt sein kénnen.

Zusammenfassend ergibt sich fur die Infektion des Pfefferblattes ein Bild, wie es
sich recht typisch auch bei Phytophthoraerkrankungen anderer Wirte darbietet. Die bei
den besser untersuchten Systemen wie der Soja oder der Kartoffel gewonnenen Resul-
tate diirften demnach mit der notigen Vorsicht auch auf die Verhiltnisse beim Schwar-
zen Pfeffer iibertragen werden. Ob die Infektion der Wurzel, welche zur FuB- und Wur-
zelfdule des Schwarzen Pfeffers fuhrt (Muller 1936, Holliday and Mowat 1963, Nam-
biar and Sarma 1977), dhnlich ablduft, muB allerdings offen gelassen werden. Wurzel-
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infektionen durch Phytophthoraerreger verlaufen, wo genauer untersucht, vorwiegend
interzelluldr, zumal im Bereich der Wurzelrinde (Tippett et al. 1977, Hinch and Clarke
1982).
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