Davor Miliois:

BEITRAGE ZUR FRUCHTANATOMIE DES
PFIRSICHS. Il* RISS- UND WACHSBILDUNGEN
IN DEN MEMBRANEN DES EPIKARPS

(Mit 1 Tafel und 6 Textfiguren)

Bswar schon D e Bary bekannt, dass das Wachs nicht nur in Form
von Uberziigen auf der Kutikula vorkammt, sondern dass es sich oft
auch innerhalb der Membranen der Epidermis, namentlich innerhalb
der Kutikularschichten, befindet. Hier bildet das Wachs keine beson-
dere Membranlamellen, sondern es ist intermizellar zwischen andere
Substanzen, die das Geriist der Zellmembran bilden, eingelagert. Nach
Untersuchungen von M. Meyer befindet sich das Wachs innerhalb
der Kautikularschichten in Form von submikroskopischen Plattchen,
welche tangential orientiert und von einem Netzwerk der Kettenmole-
kile von Zellulose und Kutin (nach Kreger, p. 687) umgeben sind.
Das Vorkommen von Wachs in diesen Schichten ist sehr haufig und
verursacht das optisch negative Verhalten der Kutikularschichten.

Ausserdem ist es durchaus denkbar, dass das Wachs innerhalb der
Membran auch in einer zweiten Form Vorkommen kénnte. Infolge des
Auseinanderweichens der Membranlamellen, des Zerreissens einiger
Membranteile oder aus einem anderen Grund, koénnten innerhalb der
Membran leere Rdume entstehen. Diese kdnnten mit Wachs ausgefullt
werden, entweder schon zur Zeit des Entstehens oder spdter, nachdem
der Prozess der Spaltbildung bereits vollendet wére. Auf diese Weise
entstdnden an entsprechenden Stellen in der Membran Wachseinschlisse,
ausschliesslich oder wenigstens zum grossten Teil aus Wachs bestehend.
Die Wachssubstanz wiirde in solchen Einschliissen also nicht an das
Zellulosegeriist der Zellmembran gebunden sein.

Dieser zweiten Form konnten z. B. die von Haberlandt bei
Vinca major und Lonicera fragrantissima beschriebenen Wachsschichten
entsprechen. Haberlandt bemerkte ndmlich, indem er die Licht-
sinnesorgane untersuchte, dass sich bei den Blattern dieser Pflanzen in
den dusseren Zellwanden der Epidermis, u. zw. gerade an der Grenze

* Der erste Teil dieser Untersuchungen erschien in dieser Zeitschrift Vol. XII-
X111, 1949, unter dem Titel: Anatomska grada epikartia breskve i neke osobitosti u
mezokarpu (Kroatisch mit englischer Zusammenfassung).
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zwischen den kutinisierten und zellulosigen Membranteilen, Schichten
befinden, die vorwiegend aus Wachs bestehen. Es ist moglich, dass diese
Wachsschichten durch Ausfillung'von Spalten, die durch eine Trennung
derh kutinisierten Membranteile von den zellulosigen gebildet sind, ent-
stehen.

In neuester Zeit wurde dem Vorkommen von Wachs innerhalb der
Zellmembranen grossere Aufmerksamkeit geschenkt und eine ganze
Reihe von Forschern (Hess und Mitarbeiter, Wuhrmann und
Meyer) begann durch Anwendung verschiedener Methoden diese Bil-
dungen genauer zu untersuchen.

Durch diese Probleme angeregt unternahm ich Untersuchungen an
einer sehr interessanten Art von Wachseinschliissen, die ich in den
Membranen der Epidermis bei Friichten von Nektarine (Prunus persica
var. nucipersica C. K. Schneider) entdeckt habe. Die Wachseinschlusse
dieser Pfirsichvarietdt haben eine charakteristische Struktur und befin-
den sich in der Region der kutinisierten Teile der &usseren Epidermis
des Perikarpsi. Wie es sich im Laufe der Untersuchungen ergeben hat,
ist die Entstehung dieser Einschliisse in unmittelbaren Zusammenhang
mit dem Reissen der kutinisierten Membranteile. Deshalb wurden auch
die Risse in der Membran, die man bei erwachsenen Friichten der
Nektarine oft antrifft, in der vorliegenden Abhandlung genauer be-
schrieben.

Die Wachseinschliisse dieser Fruchte sind nicht an das Zellulosegerist
der Membran gebunden, sondern fillen jene Spalten aus, die durch das
Zerreissen der kutinisierten Schichten entstehen. Somit gehdren sie zur
zweiten der oben erwédhnten Formen, bei denen das Wachs innerhalb
der Zellwand entsteht.

Um die Frage der Entstehung von Membranrissbildungen und Wachs-
einschliissen zu kléren, ist es notwendig, die Angaben (iber den Bau der
&usseren Epidermis der Nektarine zu Uberblicken. Die entsprechenden
Angaben entnehme ich hauptséchlich meiner unlangst erschienenen Pu-
blikation (Mililii, 1 c, p. 217). Die vorliegende Abhandlung enthalt
noch einige Erweiterungen dieser Angaben, die fiir das Verstandnis der
vorgetra/genen Tatsachen wesentlich sind.

Bau der Epidermis

Fir den Bau des Epikarps der Nektarine ist es charakteristisch, dass
die Grosse der Epidermiszellen sehr variiert. In bezug auf diese Einge-
schaft kann man in der Epidermis zwei Formen von Zellen unter-
scheiden, die sich voneinander nicht scharf begrenzen lassen, da
auch Ubergangsformen Vorkommen. Der Durchmesser der grosseren
Zellen betragt meist etwa 40 fi, der der kleineren, welche vereinzelt
oder in kleineren Gruppen zwischen den grosseren Zellen Vorkommen,
etwa 9-12 /it Wéhrend der Lumen der grossen Zellen sehr betrachtlich
ist, ist der der kleineren oft so eng, dass er so gut wie vollig schwindet.
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Die dussere Membran sowohl der einen als auch der anderen Form der
Epidermisizdlen ist sehr verdickt (Abb. 1). Ihren peripheren Teil unter-
halb der Kuitikula bilden Kutikularschichten von betrachtlicher Dicke,
welche gemeinsam mit der Kutikula die gesamte Oberflache der Frucht
kontinuierlich Uberziehen. Ebenso wie die Aussenwande, enthalten auch
die Seitenwdnde viel Kutin in Form von gut entwickelten Kutikular-
leisten, die im Querschnitt keilformig sind. Die Hohe der Kutikularlei-
sten, gemessen von der Oberflache der Epidermis, wechselt zwischen
17-34 u; ihre grosste Breite (Dicke) ist gewohnlich etwas grosser als die

Abb. 1 Sl 1

des kutinisierten Teiles der Aussenwand'. Sehr oft sind die Leisten an
jener Stelle, wo sie an die Kutikularschichten der Aussenwand grenzen,
sehr diinn, schwellen dann aber plétzlich bis zu ihrer maximalen Breite
an, und werden dann allmé&hlich wieder dinner (Abb. 1). Manchmal
sind die Leisten nicht nur in ihrem oberen Teil eingeengt, sondern auch
an Stellen, wo die Kutinisierung jene Teile der Seitenwénde erreicht, in
denen Tlpfel bestehen (Abb. Ic). Wéhrend so gut wie alle Epidermis-
zellen, mit Ausnahme der Nebenzellen, in ihren Seitenwanden reichlich
Kutin in Form von Kautikularleisten enthalten, ist das Vorhandensein
von Kutin in den Innenwdnden eine dusserst seltene Erscheinung.

Sowohl aus Quer- als auch aus Flachenschnitten durch das Epikarp
ist ersichtlich (Abb. 2), dass die Kutikularleisten den mittleren Teil der
Seitenwéande einnehmen und dass sie also nirgends das Lumen der Zelle
erreichen. Zwischen dem Lumen und dem kutinisierten Teil der Mem-
brane befinden sich Schichten, welche aus Zellulose und Pektin bestehen
und in reifen Frichten sehr quellbar sind.

In erwachsenen Nektarinefriichten bestehen im Epikarp betrachtliche
Spannungen, welche in kutinisierten Teilen der Membran Risse verur-
sachen. Es gibt nun zwei Arten von Rissbildungen. Jene, die infolge
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Zerreissens der Kutikula und der Kutikularschichten entstehen, wollen
wir als »aussere Risshildungen« bezeichnen, da sie mit der Aussenwelt
in Verbindung stehen (Abb. 2 f und 3a). Dagegen wollen wir Rissbil-

Abb. 2 Sl 2

diingen, welche infolge Zereissens der Kutikularleisten entstehen - wobei
die periphere kutinisierte Schicht mit der Kutikula unbeschadigt bleibt,
so dass diese Rissbildungen mit der Aussenwelt nicht kommunizieren -
»innere Rissbildungm« nennen (Abb. 1g, 2d und 5c).

Aussere Rissbildungen

Bei starker entwickelten Nektarinefriichten entstehen sehr oft Riss-
bildungen in &usseren Membranen der Epidermis (Abb. 2 u. 3). Dabei
zerreissen die Kutikula und die Kutikularschichten bis zu den Zellu-
lose und Pektin enthaltenden Teilen der Aussenwand. Grossere Risse
sind, von oben gesehen, in der Regel langlich und weisen mehr oder
weniger spitze Enden auf. Ihr Rand ist sehr oft unregelmassig. Solche
Riissbildungen verlaufen tber einer grosseren Anzahl der Epidermiszel-
len in hin und her gewundener Linie, wobei sie sich manchmal auch
gabeln. Charakteristischerweise entstehen die Risse immer (ber den
grosseren Zellen und meiden die kleinen Zellen. Die Richtung, in der
die Risshildungen verlaufen, ist ungefahr normal zu jenen Quermem-
branen, Uber welche sich die Riissbildung erstreckt.
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Eine dhnliche Erscheinung beobachtete Nestler an gewissen Pa-
prikafriichten. Fir diese Frichte ist es charakteristisch, dass ihre Riss-
bildungen langlich sind und dass sie normal zur L&ngsachse der Frucht
liegen, so dass sie in der Regel parallel verlaufen. Bei der Nektarine
dagegen begegnet diese Regelmadssigkeit der Verlaufsrichtung nicht.1

Die Breite der Risse betrug bei den untersuchten Exemplaren durch-
schnittlich 20-30 /i. An den Querschnitten konnte man deutlich sehen,
daiss die breiteren Risse keine dreieckige Form haben, wie jene der Pa-
prikafrucht, sondern eher die eines Trapezes mit manchmal etwas nach

Abb 3 Sl. 3

innen gekrimmter Grundlinie (Abb. 3). Bei Entstehung des Risses be-
sieht die &ussere Membran unterhalb der Risstellen nur noch aus Zellu-
lose und Pektin. Oberhalb der Seitenwdande sind die Rissbildungen etwas
tiefer, da an dieser Stelle ausser den Kutikularschichten meist auch die
Kutikularleisten reissen, wahrend sie tiber dem Lumen der Zellen, wo
es keine Leisten gibt, seichter sind. Ebenso sind nach Beobachtungen
Nestlers auch bei der Paprikafrucht die Risse (ber den Seiten-
wénden tiefer; doch (ber die Ursache dieser Erscheinung &ussert sich
Nestler nicht.

Um die Anfangsstadien der Rissbildungen bei der Nektarine kennen
zu lernen, untersuchte ich genauer das Epikarp der Friichte. Auch an
vollig reifen Friichten konnte ich verschiedene Stadien ihrer Entwick-
lung feststellen, u. zw. von den ersten Stadien, wo sich die Rissbildungen
meist Uber zwei Zellen erstrecken, bis zu den weiteren Stadien, wo sie
uber 20 und mehr Zellen verlaufen. Die Rissbildungen beginnen sich
meist (ber den Seitenwdnden der Epidermiszellen zu bilden und das

1Bei der Dattel verlaufen die Rissbildungen auf der Fruchtoberflache - ebenso
wie bei dem Paprika - immer transversal (L ong, p. 430); bei der Orange entstehen
dagegen Risshildungen in allen mdglichen Richtungen (Scott und Baker, p. 471).
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zwingt uns diese Stellen als Zentrum ihrer Entstehung anzusehen. Die
Richtung des Verlaufs dieser kiirzesten Risse ist ebenfalls meist normal
zur jener der Seitenwénde, Uber welchen sie entstanden sind (Abb. 4).
Solche Rissbildungen sind immer breiter in ihrem mittleren Abschnitt
(der Uber der Seitenwand liegt) und enden beiderseits mehr oder we-
niger spitz.

Abb. 4 SI. 4

Nestler bemerkte bei seinen Untersuchungen der Paprikafrucht,
dass eine Beziehung zwischen den Seitenwénden und der Richtung der
Risse besteht.1Unsere Abb. 4, in der das Anfangsstadium einer dusseren
Rissbildung dargestellt ist, und Nestlers Abb. 2, Taf. XXIV, sind
einander so &hnlich, dass wir wohl annehmen kdnnen, beide Bildungen
verdankten gleichen Ursachen ihre Entstehung.

Die &usseren Riisshildungen entstehen am hdufigsten auf die eben
beschriebene Weise. Ausser dieser Art von Anfangsstadien der Riss-

1Nestler (L c, p. 595) sagt darUber folgendes: »Es kann kein Zufall sein,
sondern muss mit der Bildungsursache im Zusammenh&nge stehen, dass die kurzen
Rinnen stets normal zu den betreffenden L&ngswéanden der Epidermiszellen stehen,
die hier in der Richtung der L&ngsachse der Frucht gestreckt erscheinen, ferner, dass
sie dort, wo sie die Zellwand kreuzen, die grdsste Weite zeigen ...«
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bildungen treffen wir an, wenn auch viel seltener, auch andere Formen
von Anfangsstadien, deren Entstehung aber ebenfalls in Beziehung zur
Seitenwand stehen. So findet man z.. B. manchmal kleine &ussere Riss-
bildungen, welche nicht normal zur Seitenwand verlaufen, wie dies
eben beschrieben wurde, sondern in derselben Richtung verlaufen wie
die Seitenwand, uber deren mittlerer Schichte sie genau liegen.' Ebenso
beginnen sich in seltenen Fallen die &usseren Rissbildungen Uber den
Ecken zwischen den Zellen zu bilden, d. h. an jenen Stellen, wo die
Kutikularleisten dreier benachbarter Zellen Zusammentreffen.

Wann die dusseren Rissbildungen bei den Friichten der Nektarine auf-
treten, habe ich nicht besonders untersucht. Vermutlich beginnen sie sich
erst in spateren Entwicklungsstadien zu bilden, vielleicht ebenso wie
bei dem Paprika, nur an erwachsenen Friichten. Ich erinnere mich,
beobachtet zu haben dass die reifen Nektarinefriichte eines Baumes sehr
viel Rissb;ldungen enthielten, wéahrend seine jlngere Friichte, deren
Durchmesser etwa */s des Durchmessers der reifen Friichte betrug, noch
keinerlei Rissbildungen im Epikarp aufwiesen.

Die beschriebenen Rissbildungen als auch andere Bildungen, die in
vorliegender Abhandlung beschrieben sind, untersuchte ich sowohl an
frischen als auch an konservierten (Alkohol, Formol) Friichten, die von
5 verschiedenen Sorten herrlihrten. Zwei von diesen konnten als Sorten
Lord Palmerston und Rote Nektarine determiniert werden. Die Friichte
von drei dieser finf Sorten (darunter auch die der Sorte Lord Palmer-
ston) waren gross und enthielten im Epikarp eine grosse Anzahl von
&usseren Rissbildungen. Die Friichte der Ubrigen zwei Sorten (darunter
die der Roten Nektarine) waren in der Entwicklung merklich zuriick-
geblieben. Hier konnte ich auch keine dusseren Rissbildungen feststellen.

Die Anzahl der untersuchten Sorten und Exemplare ist zu gering, um
allgemeinere Schliisse Uber die Verbreitung dieser Erscheinung bei den
Fruchten der Nektarine zu ziehen. Die Tatsache, dass die Rissbildungen
in der Regel an grosseren Friichten bestanden u. zw. in sehr reichem
Masse, wahrend sie an kleineren Friichten vollig fehlten, erméglicht es,
Uber die Ursache ihrer Bildung eine Vermutung aufzustellen. Ich meine
dass die Rissbildungen an grosseren Friichten deshalb entstehen, weil
bei ihnen das Wachstum (die Volumzunahme) bedeutend ist, weshalb
sich der Druck auf das Epikarp bedeutend vergrdssert. So entstehen in
der Epidermis der grdsseren Friichte betrdchtliche Spannungen, die
endlich zum Reissen der Kutikula und der Kutikularschicbten fihren.
Dagegen ist bei kleineren Friichten und bei Friichten in friihen Entwick-
lungsstadien der Druck noch nicht so stark, um &ussere Risshildungen
hervorrufen zu kdnnen.

“ Fir die Fruchtoberhaut des Apfels notiercte Clements eine gleiche Form des
Membranspaltens. Nach Scc1l und Baker ensteht sie auch in der Epidermis
der Orange.
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Innere Rissbildungen

Ausser der beschriebenen Form des Membranreissens, das die Kuti-
kularschichten und die Kutikula betrifft, entsteht im Epikarp der Nek-
tarine noch eine andere Form von Risshildungen. Diese sind gegen die
Aussenwelt nicht offen, sondern entstehen im Inneren der Epidermis-
membranen u. zw. innerhalb der Seitenwénde an Stellen, wo rieh die
Kutikularleisten befinden. Abb. 1, 2 und 5 zeigen diese Form von Riss-

bildungen in verschiedenen Ansich-
ten. Aus den Abbildungen geht klar
hervor, dass diese Risshildungen
allein durch das Reissen der Kutiku-
larleisten entstanden sind, wéhrend
die Kutikula und die Kutikulaschich-
ten unversehrt sind. Die Ursache
dieser inneren Risshildungen miissen
wir, ebenso wie bei den &usseren
Rissbildungen, in den Spannungs-
verhdltnissen der Epidermis suchen.

Beobachten wir die inneren Rissbildungen von der Flache her, so
bemerken wir, dass die Leisten meist in der Mitte der Seitenwand reissen.
Deswegen sind sie grosstenteils gleich weit entfernt von den zwei be-
nachbarten Ecken der Zelle. In Abb. 2 sind einige derartige Falle dar-
gestellt.

Diese Risshildungen sind gleich breit wie die Leisten oder etwas
breiter. Ihre L&nge betrdgt durchschnittlich 6 bis 16 /t. Aus Abb. 2 ist
ersichtlich, dass die Leisten ungefahr normal zu ihrer Verlaufsrichtunig
reissen und dass diese Linie sehr uneben ist, weshalb die Risshildungen
gegeniiber den auseinandergewichenen Enden der Kutikularleisten durch
unebene Flachen begrenzt sind. VVon der Seite her sind die inneren Riss-
bildungen (in der Mehrzahl der Félle) vom Zellumen durch Pektin und
Zellulose fuhrende Membranteile getrennt, die an der Entstehung der
Risse demnach keinen Anteil nehmen (analog den Pektin- und Zellu-
loseschichten der dusseren Epidermismembranen). Jedoch verursacht die
Bildung von Rissen innerhalb der Seitenwédnde kein Absterben der Pro-
toplasten der benachbarten Zellen; sie bleiben lebend, was durch Plas-
molyseversuche mit 10% Kochsalzlésung nachgewiesen wurde.

Die Fruchtoberhautzellen der Nektarine sind polygonal und isodia-
metrisch. Die inneren Rissbildungen entstehen sowohl in den Seiten-
wénden, die parallel mit der Langsachse der Frucht verlaufen, als auch
in den Membranen, die senkrecht oder schrdg gegen diese Achse gelagert
sind. Ebenso entstehen die &usseren Rissbildungen nach allen moglichen
Richtungen. Daraus koénnen wir schliessen, dass die Spannungskrafte,
die in der Oberflache des Epikarps bestehen und die Rissbildungen ver-
ursachen, gleichmassig nach allen Richtungen wirken, das® sie also keine
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Richtung bevorzugen- Dagegen entstehen bei den Paprika- und auch bei
den Dattelfriichten infolge einer grésseren Spannung in der Richtung
der L&ngsachse nur transversale Risse.l

Zuweilen kommt es aber' bei der Nektarinefrucht doch vor, dass in
einer Zellreihe ausschliesslich oder vorwiegend die Leisten in jenen
Seitenwanderi reissen, welche in der gleichen Richtung orientiert sind.
Das geschieht vermutlich deswegen, weil infolge des Zerreissenis von
einer oder einer kleineren Anzahl Leisten, die Resistenz der parallel
gelagerten Leisten (gegen das Zerreissen) vermindert wird.

Das Vorkommen von inneren Risshildungen im Epikarp der Nekta-
"rine ist sehr haufig. Bei starker entwickelten Friichten fand ich Falle,
wo so gut wie jede Zelle zumindest an einer Stelle in der Membran
zerrissene Kutikularleisten enthielt. Doch waren auch Félle, Ln denen die
Kutikularleisten aller Seitenwdande zerrissen waren (siehe Abb. 4) nicht
selten.

Jedenfalls sind innere Rissbildungen eine viel h&ufigere Erscheinung
als aussere Rissbildungen. Die vorher erwahnten reifen Friichte, die in
ihrer Entwicklung zuriickgeblieben waren und keine &dusseren Rissbil-
dungen aufwiesen, enthielten schon eine merkliche Anzahl von inneren
Rissbildungen. Der Vorgang des Reissens von Kutikularleisten bei den
Frichten der Nektarine scheint allgemein verbreitet zu «ein, er geht in
der Entwicklung der Frucht dusseren Rissbildungen voraus.

In der Fruchtoberhaut der Nektarine gibt es neben den beschriebenen
Formen von Risshildungen noch eine, ziemlich seltene Form. Bei dieser
kommt es zur Spaltung der Membran lédngst der Mittellamelle. Die so
entstehenden langlichen Spalte trennen dann die benachbarten Zellen.
Solche Rissbildungen habe ich in grosser Anzahl an jungen Friichten
der Roten Nektarine beobachtet. Vermutlich sind diese Rissbildungen
dadurch zu stdnde gekommen, daf? die mittleren Membranschichten viel
weniger kutinisiert waren als die dusseren. Da ich diese Friichte unter-
suchte, als ich noch nicht fir die Morphologie der Rissbildungen néher
interessiert war, kann ich nicht angeben, ob es dabei auch zum Reissen
der Aussenmembranteile kam. Spater habe ich bei einigen reifen Friichten
dieselbe Form der Risshildungen festgestellt und bei genauerer Beobach-
tung festgestellt, dass die Kutikula und die Kuitikularschichten manch-
mal reissen.

In seltenen Féllen entstehen innere Rissbildungen auch in den Ecken
der Zellen, wo die Kutikularleisten Zusammentreffen. Auch in diesen
Féllen kommt es zu einem Spalten innerhalb der kutinisierten Membran,
u. zw. in der Region der mittleren Membranschicht.

1Long é&ussert sich dariiber (L c., p. 430): » ... the minute cracks or checks which
may occur in these fruits during rainy or humid weather from mid-junc to mid-August
are always transverse, seeming to indicate that in this variety tension on the cuticle
where the cracks originale is greateT in the longitudinal direction.«
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Allgemeines Uber die Entstehung
von Rissbildungen in der Membran

Von den erwdhnten Formen des Membranreissens sind am haufigsten
die inneren Rissbildungen, welche durch quere Risse in den Kutikular-
leisten zustande kommen. Ziemlich hdufig sind aber auch die &usseren
Rissbildungen, die sich senkrecht zu den Seitenwéanden erstrecken.

Mit der Entstehung dieser zwei Formen von Rissbildungen, sind ge-
wisse Erscheinungen in der Membran, die eine besondere Erwahnung
verdienen, eng verbunden. Erstens muss betont werden, dass im Ein-
klang mit friheren Beobachtungen (Damm, p. 251) die Kutikula allein
fur sich niemals reisst, sondern stets gemeinsam mit den Kutiikular-
schichten. Zweitens muss hervorgehoben werden, dass die Dehnbarkeit
der Zellulose und Pektin fihrenden Membranschichten von der Dehn-
barkeit der kutinisierten Teile viel grosser ist.

Infolge dieser bedeutenden Dehnbarkeit der Zellulose und Pektin ent-
haltenden Lamellen bleiben die Protoplasten der Epidermiszellen auch
nach der Entstehung der Risse von allen Seiten her von der Membran
umgeben. Diese Membran schiitzt den Protoplasten vor grisseren Besché-
digungen, wenn Risse entstehen. So wurde durch Plasmolyseversuche
festgestellt, dass die Zellen mit inneren Risshildungen auch nach der
Entstehung der Risse am Leben bleiben. Bei Zellen mit dusseren Riss-
bildungen wurden zwar keine Plasmolyseversuche durchgefiihrt, doch
ist es sehr wahrscheinlich, dass ihre Protoplasten ebenso an Leben blei-
ben, da sie ja auf dieselbe Weise durch Zellulose-Pektin enthaltende
Teile der Membran gegen betrachtliche Schadigungen geschitzt sind.

Es mbge nun besonders darauf hingewiesen werden, dass das Reissen
der Kutikularleisten der Entstehung von &usseren Rissbildungen voraus-
geht, bzw. dass die Kutkularleisten leichter reissen als die peripheren
Kutikularschichten. Zu dieser Konstatation kam ich auf Grund folgender
Beobachtungen: 1 Das Reissen der Kutikularleisten begegnet an
Frichten, wo es noch keine &usseren Rissbildungen gibt; 2. Frichte, bei
denen die &usseren Risshildungen entwickelt sind, enthalten eme noch
viel grossere Anzahl von zerrissenen Kutikularleisten und 3. die Entste-
hung der dusseren Rissbildungen ist in der Regel mit dem Reissen der
Kutikularleisten verbunden.

Die Ursache dieser Erscheinung dirfen wir nicht in der verschiedenen
Festigkeit der kutinisierten Schichten einerseits und der Kutikularleisten
anderseits suchen, da ihre Festigkeit wahrscheinlich gleich gross oder
fast gleich gross ist, sondern vor allem darin, dass diese kutinisierten
Gebilde an der Frucht verschiedene Lagen einnehmen, weshalb die
Spannungskréfte, welche im Epikarp herrschen, verschieden auf sie
wirken.

Die Kutikularleisten sind demnach jene Stellen der kutinisierten Teile
im Epikarp, wo die Rissbildungen zuerst zu enstehen beginnen. Fir die
Entstehung dieser Rissbildungen genugen Kréfte, die im EpikarE der
schwécher entwickelten Friichte herrschen. Bei starker entwickelten
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Frichten nehmen die Spannungskréafte im Epikarp, infolge des zu-
nehmenden Druckes des inneren Gewebes, endlich bis zu dem Masse zu,
gasis auch die oberflachlich gelegene kutinisierte Flache zu reissen
eginnt.

Die &usseren Risshildungen entstehen gerade oberhalb jener Stellen,
wo vorher schon Risse in den Kutikularleisten entstanden sind u. zw.
auf diese Weise, dass die Risse der Kutikularleisten sich gegen oben
erweitern, wobei sie die peripher gelegenen Kkuitinisierten Schichten
samt der Kutikula ergreifen. Demnach sind die Seitenwénde, bzw. die
inneren Rissbildungen, welche in den Seitenwanden durch das Zerreissen
der Kutikularleisten entstanden sind, jene Stellen, von wo aus die
ausseren Rissbildungen zu entstehen beginnen. In sehr seltenen Fallen
entstehen die Anfangsstadien der dusseren Rissbildungen oberhalb des
Zellumens.

Kleine &ussere Risshildungen, die auf die beschriebene Weise ent-
stehen, erweitern sich dann Uber benachbarte Zellen, wenn in diesen
ahnliche Spannungverhdltnisse bestehen.

In sehr seltenen Fallen greifen die Rissbildungen tiefer in das Innere
der Frucht Uber, indem sie sich durch die ganze Dicke der Epidermis
oder selbst durch die suibepidermalen Partien des Sarkokarps erstrecken.

Wachseinschlisse und Wachsanlagerungen

Alle Formen der &usseren als auch der inneren Rissbildungen kdnnen
in reifen Frichten mit Wachs ausgefillt werden. Auf diese Weise
entstehen in &usseren Rissbildungen Wachsanlagerungen, in inneren
Rissbildungen dagegen Wachseinschlisse. Die h&ufigste Erscheinung
stellen die letzteren dar, indem in reifen Frichten die inneren Riss-
bildungen sehr oft véllig mit Wachs ausgefiillt sind.

Beobachten wir solche Einschlisse an Flachenschnitten, so sehen wir,
dass sie entweder gleich dick wie die Kutikularleisten oder etwas breiter
sind, indem sie gegen die Zellulose und Pektin fiihrenden Schichten
leicht erhaben sind (Abb. 4). Ausserdem ist das ein-
geschlossene Wachs kaum etwas stérker lichtbrechend
als die Leisten. Aus diesen Griinden als aucl infolge
der schlechten Durchsichtigkeit des Objekts, sind die
Einschlisse schwer bemerkbar wenn man lebendes Ma-
terial untersucht - und sie kdnnen auch leicht tbersehen
werden; die Leisten sehen am diesen Stellen aus, als ob
sie gar nicht unterbrochen, sondern nur etwas erweitert
waren. Auch bei Anwendung von starkeren Immer-
sionsobjektiven kénnen in Flachenschnitten von leben-
dem Material die Grenzen zwischen dem eingeschlosse-
nen Wachs and den Kutrikularleisten nur bei einer kleinen Anzahl von
Einschliissen genugend klar erkannt werden. An vereinzelten Einschlis-
sen kann auch eine streifige, meist parallel zu der Richtung, in der die
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Kutikulairleiste liegt™orientierte, mehr oder weniger undeutliche Struktur
erkannt werden (Abb. 2). Dagegen sind in Schnitt«! von einem Material,
das langere Zeit in 80%-igem Alkohol gelegen wurde, die Umrisse der
Einschlisse und ihre streifige Struktur meist sehr gut sichtbar (Abb.4).
Besonders scharf treten die Wactrseinschilisse, so wie ihre Struktur,
hervor, wenn man die Flachenschnitte einige Stunden lang in einer stark
konzentrierten Lésung von Chdoralhydrat i(5 : 2) liegen lasst.

Das eingeschlossene Wachs leuchtet in polarisiertem Licht zwischen
gekreuzten Nikols stérker als die Kutikularleisten. Mit Hilfe des Po-
larisationsmikroskops kann die Anwesenheit von Wachseinschlissen an
lebendem Material auch an jenen Stellen festgestellt werden, wo das
eingeschlossene Wachs in gewdéhnlichem Lichte nicht oder nur unge-
nigend bemerkbar ist. Auf Grund dessen kann man feststellen, dass
die Wachseinischlisse keine Artefakte darstellen, sondern dass sie im
lebenden Gewebe in grosser Anzahl Vorkommen, wo sie jedoch, infolge
der schon erwéhnten Grinde, in gewdhnlichem Lichte oft schwer oder
gar nicht wahrnehmbar sind.

In. Querschnitten durch das Epikaip bemerkt man, dass dais einge-
schlossene Wachs die Form eines Keiles (entsprechend der Form von
inneren Rissbildungen) aufweist (Abb. 5) und das die Wachseinschlusse
gewohnlich die ganze Hohe der Risshildungen einnehmen, so das sie
meist die kutinisierten Schichten der Aussenwand erreichen (Abb. 1). Von
der Seite her gesehen, Weisen die Einschliisse eine streifige Struktur auf,
die parallel zur Fruchtoberflache verlduft (Abb. 1); im Querschnitt zei-
gen sie dagegen eine »kornige« Struktur (Abb. 5).

Aus den Ansichten der Wachsteinschliisse in drei verschiedenen Richt-
ungen kann man schliessen, dass sie aus stdbchenférmigen Elementen
bestehen, die parallel zum Verlauf der betreffenden Kutikularleisten
und zur Fruchtoberflache liegen.

Das Wachs fullt nicht nur jene Risse aus, die infolge des Zerreissens
der Kutikularleisten entstanden sind, sondern auch andere Formen der
inneren Rissbildungen. So kann z. B. die verhéltnisméssig seltene Form
der inneren Rissbildungen, welche infolge L&ngsspaltung in mittlerer
Membranschicht ensteht, mit Wachs ausgefullt werden. Die l&nglichen
Einschllsse solcher Spalte weisen in Flachenschnitten ebenfalls eine
Streifung auf, deren Verlauf jedoch quer zur Spaltlange liegt. Ebenso
kdnnen auch innere Rissbildungen, die in den Ecken enstehen, mit Wachs
gefullt sein; sie zeigen dann in Flachenschnitten ebenfalls eine Streifung.

Die ausseren Risshildungen kdnnen geschlossen werden, indem sie mit
dickeren Wachsanlagerungen, die ebenfalls eine streifige Struktur auf-
weisen, Uberdeckt werden. Das Wachs Uberdeckte in den beobachteten
Féllen vollstdndig jedoch nur die kleineren &usseren Rissbhildungen,
also solche, die sich etwa Uber zwei oder iber eine kleinere Anzahl von
Zellen erstreckten. Aus Abb. 4, in der so eine Risshildung dargestellt
ist, entnimmt man Uber der Wachisanlagerung noch kleine Gruppen
von isolierten Wachsstdbchen. Ausser den Rissbhildungen, die mit solchen
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Wachsanlagerungen vollig bedeckt waren, fand ich auch solche, deren
Wachsanlagerung nur unvollstdndig war. Im letzteren Fall waren dicke
Wachsanlagerungen nur in den peripheren Abschnitten der Rissbildun-
gen ausgebildet.

Die Richtung der Streifung in den Wachsanlagerungen der dusseren
Rissbildung ist normal zur Linie, in welcher der Riss verlauft. Es ist
charakteristisch, dass die Richtung der streifigen Struktur sowohl bei
Wachseinschliissen als auch bei Wachsanlagerungen so gut wie immer
normal zur Streckung der Risse verlauft.

Aus dem bisher Gesagten geht hervor, dass alle Formen des Membran-
reissens »verheilen« konnen, indem sie mit Wachs ausgefillt werden.
Dabei haben alle Wachsbildungen, die in solchen Féllen entstehen, eine
charakteristische und allem Anschein nach einheitliche Struktur.

Jedenfalls sind Wachseinschliisse die haufigste Form der Wachs-
bildungen. Die nun folgenden Beobachtungen, welche mit der Absicht,
die in der Membran eingeschlossene Substanz zu identifizieren, durch-
gefuhrt wurden, beziehen sich vorwiegend auf diese Art von Wacha-
eimchliessungen.

Das eingeschlossene Wachs 16st sich weder in kaltem, absolutem
Alkohol noch in konz. Mineralsduren. Dagegen ist es leicht l@slich in
heissem Alkohol, Ather, Xylol, Chloroform und Terpentinél. In sieden-
dem Wasser schmilzt die Wachsmasse, wobei die Einschliisse ihre
Struktur verlieren,

Sudan I11. farbt die Einschliisse sehr langsam - zum Unterschied von
den kutinisierten Membranteilen —und erst nach ldngerer Zeit erhalten
sie eine charakteristische gelb-rote Farbe.

In polarisiertem Licht zwischen gekreuztem Nikol leuchten die Ein-
schliisse in intensivem weissen Licht. Das eingeschlossene Wachs ist
optisch anisotrop sowohl in Flachenschnitten ab auch in Querschnitten.
Im letzteren Falle leuchten sowohl die langs (mit streifiger Struktur)
ab auch die quer (mit »kdrniger« Struktur) vom Schnitte getroffenen
Einschlisse. Durch Erwérmen der in verdinnten Glyzerin eingeschlgs-
senen Schnitte geht die Doppelbrechung verloren, indem sie nach dem
Erkalten des Praparats wieder zuriickkehrt. Der Charakter der Doppel-
brechung wurde bei den Wachseinschiisisen, welche die queren Risse
in den Kutikularleisten ausfillen, untersucht: es zeigte sich, dass diese
inbezug auf Richtung des Membranverlaufs optisch negativ sind.

Nach langerem Kochen in 3% alkoholischer Lésung von Kalilauge 16st
sich aus den Membranen sowohl das Kutin ab auch das Wach«. Es
bleiben nur die Zellulose fiihrenden Membranteile zurlick. In Flachen-
schnitten beobachtet man nach dieser Behandlung an jenen Stellen, wo
vorher zwischen den auseinandergewichenen Teilen der Kutikularleisten
sich  Wachseinschlusse befanden, leere Risshildungen (Abb. 6). An
solchen Préparaten ist deutlich erkennbar, dass diese Rissbildungen ini
folge des Zerreissens der mittleren, aus Zellulose bestehenden Membran-
lamellen, die vor dem Herausldsen des Kutins stark kutinisiert waren,
entstanden and.

139



Mit Hilfe einiger Reagentien ist es moglich, das Kutin aus den Mem-
branen zu beseitigen und dabei die Wachseinschliisse ungeldst oder
nur teilweise geldst zu erhalten, wobei sie in solchen Préparaten scharf
hervortreten. Behandeln wir die Praparate z. B. mit konz. Lésung von
Chromtrioxyd, so werden nach dem Auflésen der Zellulose- und Pektin-
Teile auch die kutinisiertert Membranpartien gel6st. Nach dem Auflésen
der Membranen bleiben die Wachseinschliisse noch eine Zeit lang un-
gelost, bis sie schliesslich ebenfalls aufgelost werden. Die Wachsein-
schliisse sind also gegeniiber der Cr03 resistenter als die kutinisierten
Teile der Membran.

Ahnlich verhalt sich auch die Salpetersdure, die bekanntlich das
Kutin rasch zersetzt. Nach einer volligen Beseitigung des Kutins durch
diese Sdure, bleiben die Wachseinschlusse scheinbar vollstdndig er-
halten, indem an ihnen keine Spur einer Zersetzung feststellbar ist.
Im Préparaten, die mit Salpetersdure behandelt wurden, sind Struktur
und Form der Wachseinschlusse besonders klar erkennbar. Taf. 1 zeigt
einige Stellen im Praparat, in dem die Kutikularleisten durch eine
entsprechende Behandlung mit Salpetersdure nur teilweise abgebaut
wurden, wéhrend die unversehrt gebliebenen Wachseinschliisse sich
an Stellen, wo die Leisten gerissen sind, durch ihre charakteristische
Form deutlich hervorheben.

Auch die Prdparate in starkem Chloralhydrat (5 : 2) konnten der Fest-
stellung der Lokalisation des eingeschlossenen Wachses und der Unter-
suchung seiner Struktur gute Dienste leisten. Wie die Salpetersdure,
so hat auch das Chloralhydrat die Eigenschaft, das Kutin zu zersetzen,
wenn es auch viel langsamer wirkt. Nachdem die Préparate, die vom
Alkoholmaterial hergestellt wurden, einige Monate lang in einer starken
Chloralhydratldsung lagen, blieb die Membran erhalten, enthielt jedoch
kein Kutin mehr. Die Wachseinschliisse zeigten trotz der langen Wir-
kung des Chloralhydrats keinerlei bemerkbare Veradnderungen. Dass
das Kutin wirklich aus der Membran vollig beseitigt war, wurde durch
Farbung mit Sudan 111 bewiesen; nach langerer Zeit farbten sich
die Wachseinschlisse gelbrot, wahrend die Membranen véllig farblos
blieben.

Sowohl das Chromtrioxyd, als auch das Chloralhydrat und die Sal-
petersdure zersetzen demnach das in der Membran eingelagerte Kutin,
wénrend sie die Wachseinschlusse langsamer oder gar nicht zersetzen.
Will man das Kutin aus der Membran vollig beseitigen und dabei die
Wachseinschliisse moglichst erhalten, so scheint die Salpetersdure das
geeignetste Mittel zu sein. Zur raschen Orientation tber die Lokalisation
und Form des eingeschlossenen Wachses konnte Chloralhydrat mit Er-
folg verwendet werden.

Mit Zuhilfenahme dieser Mittel wurde die Untersuchung der Menge
und Form von Wachseinschlissen in einzelnen Friichten, wesentlich
erleichtert. So konnte festgestellt werden, dass sich die reifen Friichte,
welche in verschiedenen Jahren gesammelt wurden und von verschiede-
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nen Sorten herriihrten, inbezug auf Anzahl und Form der Einschliisse
voneinander erheblich unterscheiden. Bei einigen Frichten waren so
gut wie alle Rissbildungen mit Wachs ausgefullt, wahrend bei anderen
ein Teil der Risshildungen gar nicht oder nur teilweise mit Wachs
ausgefillt war. Die Frage, ob diese Unterschiede die Folge verschiedener
Reifungsstadien, 6kologischer Bedingungen oder Sortenangehdrigkeit
sind, bleibt unbeantwortet.

Jedenfalls sammelt sich das Wachs bei allen diesen Frichten in
bedeutenden Mengen innerhalb der Risse des Epikarp®, wo es die
zerrissene Kutikula und die kutinisierten Teile, die nicht mehr regene-
rationsfahig sind, ersetzt. Doch kann funktionell das Wachs die kuti-
nisierte Membran nur teilweise ersetzen. Die Kutikularschichten haben
bekanntlich infolge ihrer betrachtlichen Festigkeit eine Verfestigung der
oberflachlich gelegener Pflanzenteile zur Folge. Das eingeschlossene
Wachs, sowie die Wachsanlagerungen, kdnnen aber keine mechanische
Funktion haben.

LEGENDE

Abb. 1 Querschnitt durch das- Eplkarﬁ der Nektarine. a Kutikularschichten, b Kuti-
kularleisten; in optischem Schnitt schwarz dargestellt (ebenso wie die Kuti-
kularschlchten) von der Seite gesehen mit grauem Farbton angedeutet, ¢
Tupfel in der Kutikularleiste, d Zellulose und Pektin fiihrende Membran-
schichten (infolge betrachtlicher Quellung dieser Schichten sind die Tupfel
oft nicht sichtbar), e Lumen der Epidermiszelle,, / Hypoderm, g innere Riss-
bildung, die infolge Zerreissens der Kutikularleiste entstanden und mit Wachs
ausgefullt ist (Seitenansichtl).

Abb. 2. Aussere Epidermis des Perikarps der Nektarine (Flachenansicht), a Kuti-
kularleisten, b Zellulose-Pektin-Schichten, ¢ Zellumen, d innere Rissbildung
ohne Wachseinschliisse, e innere Rissbildung mit Wachseinschluss,/ &usseTe
Rissbildung.

Abb. 3. Querschnitt durch das Epikarp. a &ussere Rissbildung, entstanden infolge Zer-
reissens der Kutikula und der peripheren kutinisierten Schichten, b Kutikula.

Abb. 4. Fruchtoberhaut der Nektarine (Aufsicht). Die Zellulose und Pektin fuhrenden
Schichten sind, nicht eingezeiebnet. a Kutikularleisten, b innere Rissbildung,
ausgefullt mit Wachs, c¢ dussere Rissbildung ausgefullt mit Wachs.

Abb. 5. Querschnitt durch das Epikarp. a Kutikularschichten, b Kutikularleisten.
innere Rissbildung, ausgefullt mit Wachs.

Abb. 6. Seitenwand einer Epidermiszelle nach Entfernung von Kutin und Wachs
(Aufsicht), a Rissbildung in der Mitte der Seitenwand, wo sich vor der
Beseitigung der Fettsubstanzen der Wachseinschluss befand.

Tafel 1; Fig. 14 Die Fruchtoberhaut der Nektarine (Aufsicht). Alkoholmaterial,
Kutin teilweise durch Einwirken von HNOSs beseitigt, nachher gefarbt mit Sudan II1I.
Die Wachseinschlisse in den Seitenwénden gut sichtbar. Fig. 1 und 2. In gewdhnlichem
Licht, Fig. 3 und 4. In polarisiertem Licht zwischen gekreuztem Nikol.
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SADRZAIJ

Prilozi anatomiji ploda breskve, Il. Pukotine i voStane tvorevine
u membranama epikarpa.

Vanjska epiderma perikarpa breskve golice sadrzava u vanjskoj
membrani ispod kutikule kutikulame slojeve znatne debljine, a u bo¢nim
membranama dobro razvijena kutikularna rebra. Zbog znatne napetosti,
koja se stvara u epikarpu odraslih plodova, nastaje kidanje kutiniziranih
dijelova membrane. Pri tom se stvaraju u mebranama dvije glavne
forme pukotina: jedne, povrSinske pukotine, stvaraju se zbog kidanja
kutikule i kutikularnih slojeva i stoga su prema vani otvorene, a druge,
unutrasnje pukotine, nastaju iskljucivo 'zbog kidanja kutikularnih re-
bara, pa su zato zatvorene u unutrasnjosti membrane.

Kad nastaju pukotine, one se ne proSiruju u znatnijoj mjeri na su-
sjedne nekutinizirane membranske dijelove, koji se odlikuju znatnom
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rastezljivoSéu, taiko da protoplasti epidermskih stanica ostaju i nadalje
svagdje ovijeni membranom i zadrZze, barem u vecini slucajeva, spo-
sobnost vrsenja zivotnih funkcija.

Unutradnje i vanjske pukotine mogu se poslije ispuniti voskom. Vo-
Stane uklopine naroCito su Ceste u zatvorenim pukotinama, koje nastaju
zbog poprecnog kidanja kutikulamih rebara. Te uklopine imaju ka-
rakteristiCnu strukturu. Cini se, da su izgradene iz Stapicastih elemenata,
koji su vecinom poloZeni paralelno s povrSinom ploda i paralelno sa
smjerom, u kome se pruzaju kutikulama rebra.

Vostane uklopine jako su opticki anizotropne. S obzirom na karakter
dvoloma opticki su negativne. Kod poviSene temperature gube svojstvo
opticke anizotropnosti, ali se to svojstvo ponovno vraca, kad se tempera-
tura snizi.

SUMMARY

Contributions to the Anatomy of the Fruit of Peach. Il. Cracks and
Wax Formations in Cell Walls of Epicarps.

The outer epidermis of epicarp of Nectarine (Prunus percica var.
nucipersica C. K. Schneider) in the outer cell-walls below the cuticle
contains cuticular laiyers of considerable thickness, and in the lateral
walls well developed cuticular ribs (fig. 1). Because of considerable
tension in epicarp of developed fruits the cutinised parts of the epidermal
walls break up on many places. Two main forms of cracks are produced:
the outer cracks (fig. 2f. and 3a) are produced because of the break of
cuticle and cuticular layers and that is why they are open and ithe
other, inner cracks (fig. 19, 2 d and 5c), are caused only by the break
of cuticular ribs, and that is why they are closed in the inner of
cell-walls.

When the cracks are produced, they do not extend to a greater degree
on the neighbouring uncutinised membrane parts which are characterised
by considerable extensibility, so that protoplast of the epidermic cells
remain everywhere wrapped by membrane and preserve, at least in
most cases, their ability of fulfilling their vital functions.

The inner and outer cracks can be filled up with wax. Wax inclusions
are frequent especially in inner crack, which are caused by transversal
rupture of cuticular rihs (fig. Ig, 2e and 5c¢). Those inclusions have a
characteristic structure. It seems that they are built by rod-shaped
elements, which are mostly laid paralelly with the surface of fruit
and paralelly with the direction in which the cuticular ribs are settled
(fig. 1, 4b and 5c).

Wax inclusions are optically anisotropic (Tab. I, fig. 3 and 4) and
shine in polarised light between the crossed Nicols in many positions.
The birefringence of the inclusions is negative. This negative birefrin-
gence disappear with rise of temperature, but it reappers on cooling.
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EXPLICATIONS OF FIGURES

. Epicarp of Nectarine in transverse section, a cuticular layers, b cuticular ribs;

in section shown black (cuticular layers as well), in face view marked grey,
¢ pit in the cuticular Tib, d membrane layers of cellulose and pectic substances
(because of the swelling of these layers the pits are often unseen), e lumen
of epidermic cell, ( bypodermis, g an inner crak caused by the break of
cuticular ribs filled with wax (in face view).

. Outer epidermis of pericarp of Nectarine (in face view), a cuticular ribs,

b membrane layers of cellulose and pectic substances, ¢ a lumen of the cell,
d an inner crack without included wax, e an inner crack with includes wax,
f an outer crack.

. Epicarp in transverse section, a an outer crack caused by the break of cuticle

and peripheral cutinised layers, b cuticle.

. Outer epidermis of pericarp (in face view). Layers of cellulose and pectic

substances are not drawn, a cuticular ribs, b an inner crack filled with wax,
¢ an outer crack filled with wax.

. Epicarp in transverse section, a cuticular layers, b cuticular ribs, ¢ an inner

crack filled with wax.

. A part of outer epidermis after cutin and wax have been taken away (in

front wiev), a a crack in the middle of the lateral wall where there was a
wax inclusion before fat substances have been taken away.

Table I. Fig. 1-4: The epicarp of Nectarine (in face view). (Material preserved
in alcool, cutin partially removed under the influence of nitric acid, later dyed with
Sudan 111.) Wax inclusions in lateral walls well seen. Fig. 1 and 2 in ordinary light,
fig. 3 and 4 in polarised light between crossed Nicols.
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Tafel 1 Miucic’: Fruchlanutomic des Pfirsich,



