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1. Einleitung

Die als Cuticula bezeichnete duflerste Wandschicht epidermaler pflanzlicher
Zellen besteht weitgehend aus chemisch auferordentlich stabilen hochpolyme-
ren Fettsiureestern. In die Cuticula sind oftmals, meist in lamellenartigen
Schichten, Wachse und ihnliche lipophile Substanzen eingelagert, die als
intracuticulare Wachse bezeichnet werden. Ebenso konnen gelegentlich
in tieferen Wandschichten subcuticulare Wachse auftreten; unter
Umstinden kann sogar die ganze Epidermis einschliefilich der darunter
liegenden Rinden-Schichten mit Wachsen imprigniert sein (z. B. bei der
Gattung Sarcocaunlon; Geraniaceae). Haufig treten bei landbewohnenden
Gefifipflanzen epicuticulare Wachse auf: meist in Form kristalloider
,,Ausblithungen®, die ihre Oberflichen weifllich bereift erscheinen lassen
(Weinbeeren, Pflaumen; Blitter des Schilfes). Diese kristalloiden Wachse
treten in einer groflen strukturellen Diversitit in Form von ,,Stibchen®,
,Nadeln®, ,,Schuppen® etc. auf. Daneben scheinen diinne glatte, durchge-
hende epicuticulare Wachsfilme im Pflanzenreich sehr weit verbreitet zu sein;
ihr Nachweis erweist sich jedoch meist als recht schwierig. Nur selten dagegen
treten Epicuticularwachse in Form von massiven Schichten auf, die dann
jedoch Dicken von bis zu iiber 5 Millimetern erreichen konnen (z. B. bei den
,» Wachspalmen‘‘ Ceroxylon und Copernicia).

Chemisch gesehen handelt es sich bei diesen ,,Wachsen um eine heterogene
Gruppe von Substanzen. Neben den Estern einwertiger hoherer Alkohole mit
langkettigen Fettsiuren (also den echten Wachsen im chemischen Sinne) finden
sich freie Alkohole, Ketone und Fettsiuren. Hinzu kommen cyclische
Verbindungen aus den Gruppen der Terpenoide und Flavonoide. Alle diese
Substanzen bzw. ithre Gemische sind durch ihre physikalischen Eigenschaften
als mehr oder weniger einheitliche Gruppe zu umgrenzen (vgl. KREGER 1958):
feste, teilweise kristalline, wasserabstoffende Substanzen; bei hheren Tempe-
raturen weich und knetbar werdend und meist zwischen 40 und 100 °C
schmelzend; chemisch recht widerstandsfahig, 16slich in Lipid-Losungsmit-
teln. Unabhingig von ihrer chemischen Natur werden sie im folgenden dem
botanischen Sprachgebrauch folgend kurz als ,,Wachse* oder ,,wachsartig*
bezeichnet (auf ihre Chemie wird in Abschnitt 4. eingegangen).

(“537°.)



8 WILHELM BARTHLOTT und ECKHARD WOLLENWEBER

Drei weitere terminologische Probleme sind vorab noch zu umgrenzen. Bei
den hier behandelten epicuticularen ,,Ausblihungen®, ,,Ausschwitzungen®,
,,Eliminaten oder ,,Exsudaten® handelt es sich um Substanzen, die (oder
deren Vorliufer) vom Cytoplasma ,eliminiert werden und dann durch
Zellwand und Cuticula an die Oberfliche gelangen. Es handelt sich damit um
Exkrete oder Sekrete. Die beiden Typen kann man entweder aufgrund
metabolischer Prozesse (FREY-WYSSLING 1935 u. 1972) oder dem iiblichen
Literaturgebrauch entsprechend teleologisch definieren: Exkrete sind Abfall-
produkte; iiber Sekrete hingegen tritt die Zelle bzw. die Pflanze mit ihrer
Umgebung in eine sinnvolle Interaktion. Eine solche Differenzierung erweist
sich als duflerst problematisch (vgl. SCHNEPF 1969). Als neutraler Uberbegriff
wird im folgenden der zusammenfassenden Darstellung von Faun (1979)
entsprechend der Terminus ,,Sekret* bzw. ,,Sekretion* benutzt. Der Terminus
Skulptur wird entsprechend WALKER (1974) fiir das mikroskopische Relief
einer Oberfliche verwendet. Es fehlt im Deutschen der notwendige Uberbe-
griff fiir die einzelnen Wachs-,,Partikel“ in Form von Stibchen, Fiden,
Schuppen oder Koérnchen, die im Englischen meist als wax projections
bezeichnet werden. Es darf als weitgehend gesichert gelten, dafl es sich bei den
einzelnen Partikeln um Kristalle bzw. semikristalline Korper handelt (z. B.
HALLAM 1970; JEFFREE, BAKER und HOLLOWAY 1975 u. 1976). Damit bietet sich
als gestaltlich neutraler Uberbegriff fiir die einzelnen Partikel der Terminus
Kristalloid bzw. Wachs-Kristalloid an. Es soll damit allerdings nicht zum
Ausdruck gebracht werden, daf} die flichigen Wachsschichten nicht ebenfalls
eine gewisse Kristallinitit aufweisen konnen.

Die Geschichte der Erforschung der Feinstruktur epicuticularer Wachse hat
eine lange Tradition. Aus Griinden der Aufl6sung hatten lichtmikroskopische
Analysen nur ein sehr unvollstindiges Bild von der Vielfalt dieser Strukturen
gegeben. Bei den meisten anatomischen Untersuchungen gehen zudem die
Wachse schon bei der Praparation verloren (Lipid-Losungsmittel, Einbettung
in Paraffin) und finden bei der Darstellung der Ergebnisse kaum Beriicksichti-
gung. Die lichtmikroskopisch moglichen Beobachtungen hat im Prinzip schon
DE BARy (1871) in seiner klassisch zu nennenden umfangreichen Arbeit ,,Uber
die Wachsiiberziige der Epidermis® publiziert. Erst viel spiter hat dieses
Wissen durch die Rontgen-Analyse (KREGER 1948 u. a.) eine wesentliche
Erweiterung erfahren. Aus methodischen Griinden (Replica-Verfahren) waren
viele der frithen Beitrige der Transmissions-Elektronenmikroskopie (TEM)
zur Klirung der Feinstruktur wenig befriedigend (Ubersicht bei MARTIN &
Juniper 1970). Jedoch gelangen wesentliche Fortschritte mit der Verfeinerung
der Priparationsmethoden (z. B. HaLLAM 1967) und letztlich mit dem Einsatz
von Raster-Elektronenmikroskopen (REM). Eine der frithesten biologischen

( 38 )



Zur Feinstruktur, Chemie und taxonomischen Signifikanz epicuticularer Wachse 9

REM-Publikationen iiberhaupt (AMELUNXEN et al. 1967) beschaftigt sich mit
der Mikromorphologie und Typologie epicuticularer Wachse; mit den Publi-
kationen von JEFFREE et al. (1975 u. 1976) diirften wesentliche Prinzipien der
Feinstruktur und Morphogenese epicuticularer Wachse als geklart gelten.

Unvollstindig jedoch sind unsere Kenntnisse von der auflerordentlichen
mikromorphologischen Vielfalt epicuticularer Wachse, die aufgrund der relativ
sparlichen Daten bereits von MARTIN & JUNIPER (1970) als ,,incredibly diverse*
bezeichnet werden. Auch iiber Vorkommen und Verbreitung dieser Strukturen
im Pflanzenreich sind wir nur unzureichend informiert. Beides hingt primar
mit der durch die aufwendige Methodik (Replica-TEM-Verfahren) begrenzten
Zahl untersuchter Taxa zusammen, obwohl bei einzelnen Gruppen viele Arten
untersucht wurden (316 Excalyptus spp. durch HAaLLAM 1967). Mit dem REM
sind mikromorphologische Untersuchungen pflanzlicher Oberflichen heute
schnell und leicht durchfilhrbar. Damit sind diese Arbeiten unter zwei
Gesichtspunkten in weiteres Interesse geriickt (Ubersicht bei BARTHLOTT &
EHLER 1977). Einmal haben sich cuticulartaxonomische Merkmale in vielen
Fillen als ausgezeichnete diagnostische und systematische Kriterien bewihrt
und finden zunehmende Aufmerksamkeit der Taxonomen. Zum anderen
bilden diese Oberflichen-Strukturen die Grenzschicht, iiber die jede Interak-
tion zwischen der lebenden Pflanze und ithrer Umwelt laufen mufl. Somit ist
die Mikromorphologie und Feinstruktur dieser Grenzschicht unter 6kologi-
schen Aspekten von betrichtlichem Interesse.

Die folgende Darstellung hat den Zweck, aufgrund einer grofien Zahl
untersuchter Taxa (iiber 5 000 Arten Gefiflpflanzen) die mikromorphologische
Vielfalt epicuticularer Wachse und Zzhnlicher Sekrete darzustellen, einige
Zusammenhinge zwischen Chemie und Feinstruktur aufzuzeigen und dem
Taxonomen eine deskriptive Terminologie sowie Ansitze zur Abschitzung der
systematischen Signifikanz zu geben. Mit der Erfassung der strukturellen
Diversitit und der Verbreitungsmuster ergeben sich letztlich auch neue
Hinweise zum Verstindnis der Morphogenese sowie der 6kologischen Bedeu-
tung epicuticularer Wachse.

Gt



2. Material und Methodik

2.1. Material

Raster-elektronenmikroskopisch wurden Blatt-, Sprofi-, Bliiten- und
Samen-Oberflichen von iiber 5000 Arten Tracheophyta untersucht. Es
handelte sich dabei um folgende Grofigruppen (in Klammer jeweils die
ungefihre Anzahl untersuchter Gattungen/Arten): Pteridophyta (60/200),
Gymnospermae (24/60), Angiospermae-Dicotyledonae (850/3200), Angiosper-
mae-Monocotyledonae (520/2700). Eine detaillierte Artenliste kann an dieser
Stelle nicht gegeben werden, auf die spezifisch interessanten Taxa und Beispiele
wird im beschreibenden Text verwiesen. Bei den untersuchten Taxa handelte es
sich zu einem groflen Teil um Lebendmaterial aus dem Botanischen Garten der
Universitit Heidelberg sowie um Herbarbelege aus den Herbarien Heidelberg
(Hemp), Berlin-Dahlem (B) und Kew (K).

2.2. Zur Methodik der Analyse der Feinstruktur

Zur Untersuchung geeignet ist Frischmaterial und lufttrockenes Herbarma-
terial. In Fliissigkeit konservierte Pflanzenteile sind fiir REM Analysen
epicuticularer Wachse weitgehend ungeeignet: manche Strukturen 16sen sich
schon in 50% Alkohol an oder gehen ganz in Losung (vor allem viele
Terpenoide und Flavonoide), andere widerstehen lingeren Einwirkungen von
Alkohol (vor allem viele echte Wachse). Bei in Fliissigkeit konserviertem
Material ist deshalb meist nicht entscheidbar, ob der Epicuticularbelag intakt
ist oder ein Artefakt vorliegt. Vorsicht ist geboten bei Herbarmaterial, das
beim Sammeln iiber Feuer (vor allem bei Aufsammlungen aus regenfeuchten
Tropen) oder in den neuerdings immer hiufiger verwendeten Warmluftofen
getrocknet wurde. Hier werden gelegentlich zur schnellen Antrocknung
schimmelgefihrdeten Materials Temperaturen von iber 50 °C angewandt:
manche Epicuticularwachse beginnen bei dieser Temperatur bereits zu schmel-
zen und eine nachfolgende Analyse ist sinnlos. Epicuticularbelige sind schon
an jungen Sprossen oder sich gerade entfaltenden Blittern im allgemeinen
ginzlich ausdifferenziert. An ilteren Pflanzenteilen konnen die Oberflichen
stark verschmutzt sein und kristalloide Epicuticularsekrete unter dem Einfluf}

(40 )
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12 WILHELM BARTHLOTT und ECKHARD WOLLENWEBER

von Regen und Sonne zu amorphen Kliimpchen und Krusten erodieren (vgl.
Abschnitt 7). Deshalb sollten fiir die Untersuchung relativ junge Organober-
flichen verwendet werden.

Lichtmikroskopie. Eine erste Analyse epicuticularer Sekrete ist mit dem
Auflicht-Mikroskop moglich. Es lassen sich damit bereits wesentliche Details
zur Verteilung der Belige auf der Oberfliche und eine Zuordnung zur
mikromorphologischen Klasse (z. B. Schichten, Stabchen, Schuppen) vorneh-
men. Strukturelle Feinheiten lassen sich meist nicht beobachten. Sehr feine
Epicuticularstrukturen (z. B. bei Adiantum: Abb. 11) liegen auflerhalb des
Auflésungsvermogens von Lichtmikroskopen. Lichtmikroskopische Replica-
Verfahren (z. B. FROscHEL 1963) oder Auflicht-Interferenzmikroskopie (z. B.
LINSKENS 1966) bieten keine wesentlichen Vorteile. Auflicht-Mikroskope sind
eine ausgezeichnete Orientierungshilfe vor jeder aufwendigeren Untersu-
chung.

Raster-Elektronenmikroskopie (REM).Frischmaterial bzw. luft-
trockenes Herbarmaterial wird im Sputtering-Verfahren metallbeschichtet
(Gold oder Platin). Zur Vermeidung thermischer Belastung sollte dabei immer
mit gekiihlter Kathode gearbeitet werden. Critical-Point-Drying und andere
Methoden der Dehydrierung oder Fixierung mit fliissigen Medien diirfen nicht
angewandt werden, da dadurch die Belige zumindest teilweise verindert
werden konnen (siehe oben). Die REM-Analyse entspricht damit den iiblichen
einfachen Standardmethoden fiir pflanzliche Oberflichen (weitere Literatur
bei BARTHLOTT & EHLER 1977). Zur Analyse von Epicuticularbeldgen sind
allerdings oftmals relativ hohe Auflésungen notwendig. Die hier abgebildeten
Aufnahmen wurden mit einem Cambridge Stereoscan 600 an goldbeschichte-
tem Material angefertigt. ]

Transmissions-Elektronenmikroskopie (TEM). Das Material
wird mit 9% Glutaraldehyd fixiert und kann mit Osmiumtetroxyd, Ruthe-
niumrot oder Uranylacetat kontrastiert bzw. nachfixiert werden (vgl. z. B.
SARGENT 1976). Manche Epicuticularsekrete (z. B. viele der cyklischen Verbin-
dungen) werden bei Behandlung mit diesen Losungsmitteln bereits verindert
oder verschwinden ganz (z. B. Adiantum). Von Bedeutung fiir die TEM
epicuticularer Sekrete sind die Replica-Techniken (Uberblick ber MARTIN &
JunipER 1970). TEM Methoden sind vorwiegend zur Analyse der Ultrastruk-
tur und Morphogenese epicuticularer Wachse notwendig. Zur Analyse der
Mikromorphologie sowie bei taxonomischen Arbeiten ist die Direktabbildung
im REM im allgemeinen vorzuziehen.

( 42)
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2.3. Zur Methodik der Analyse der chemischen Zusammensetzung

Bei der Analyse epicuticularer Wachse und ahnlicher Sekrete mufl gesichert
sein, dafl auch tatsichlich nur die epi-cuticularen Substanzen zur Untersu-
chung gelangen. Dies ist mit einiger Sicherheit nur bei vorsichtig mechanisch
abgeschabten oder abgebiirsteten Beligen moglich. Bei sehr feinen Kristallo-
iden oder Wachsfilmen sowie an Epidermen mit starker Oberflichenskulptur
(Papillen, Trichome) ist ein mechanisches Isolieren meist nicht durchfiihrbar.
Hier wird man die iibliche Isolationsprozedur anwenden: ein moglichst kurzes
Eintauchen oder Abspiilen mit Lésungsmitteln (meist Chloroform). Dabei
konnen allerdings nicht nur die epicuticularen Sekrete, sondern auch intracuti-
culare oder gar intracellulare Substanzen mit in Losung gehen. Es ist daher
auch bei der Auswertung der Literatur zu beachten, mit welcher Methode die
,.Epicuticular“-Belige isoliert wurden. Insbesondere bei ilteren Arbeiten
wurden durch lingeres Behandeln ganzer Pflanzenteile eher Extrakte herge-
stellt: die Analysen der ,,Epicuticular“-Substanzen miissen hier mit einer
gewissen Vorsicht betrachtet werden.

Zur Trennung und Strukturaufklirung der Einzelkomponenten stehen dem
Chemiker heute apparativ aufwendige Methoden wie Gaschromatographie,
Massenspektrometrie und Kernresonanzspektroskopie zur Verfiigung. Der
Botaniker, der sich mehr fiir die Feinstruktur interessiert, wird im allgemeinen
mit einer Zuordnung der Hauptkomponente(n) des Epicuticularsekretes zu
einer bestimmten Stoffgruppe zufrieden sein. Dies kann auch in elektronenmi-
kroskopischen Laboratorien durch die methodisch relativ einfachen diinn-
schichtchromatographischen Tests durchgefiihrt werden. Wegen der Laufmit-
tel und Nachweisreagenzien sei auf die Literatur verwiesen (HoLLowAy &
CHALLEN 1966 ; KATES 1972 ; MANGOLD 1967). Die Reagenzien sind z. T. recht
unspezifisch (2’, 7'-Dichlorfluorescein, conc. Schwefelsiure), erlauben aber
den Nachweis reaktionstriger Substanzen (Kohlenwasserstoffe, Wachsester).
Andere sind mehr oder weniger spezifisch (Vanillin-Schwefelsaure fiir hohere
Alkohole, reagiert aber auch mit Ketonen, Phenolen, Steroiden; 2,4-Dinitro-
phenylhydrazin oder o-Dianisidin fiir Ketone; Indikatoren fiir Fettsauren).
Antimontrichlorid/Eisessig kann zur Priifung auf Diterpene, Triterpene und
Phytosterole (Kieselgelplatte, Laufmitttel z. B. Benzol/Aceton 9:1 oder
Petrolither/Diithylither 95:5) empfohlen werden. Sehr spezifisch ist der
Nachweis von Flavonoiden mit Zirkonchlorid oder besser noch mit Diphenyl-
borsiure-B-aminoithylester (=,,Naturstoffreagenz A*; Kieselgel, Laufmittel
Benzol/Aceton 9:1 und andere). Bessere Trennungen werden an Polyamid
erzielt, Laufmittel hierfiir siche WOLLENWEBER et al. (1978).

( 43 )
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3. Mikromorphologie der Epicuticular-Sekrete

Im folgenden Abschnitt soll versucht werden, die grofie feinstrukturelle
Formenvielfalt epicuticularer Wachse und dhnlicher Sekrete zu beschreiben
und in ein Ordnungsschema einzupassen. Jede ,,Klassifikation* von Wachsty-
pen auf mikromorphologischer Ebene mufl unbefriedigend bleiben: es handelt
sich um ein durch flielende Uberginge verbundenes Formen-Kontinuum von
deskriptiv oft nur schwer zu erfassenden meist kristallinen und semikristalli-
nen Strukturen. Eine eindeutige Charakterisierung epicuticularer Sekrete ist
nur durch ihre chemische Struktur méglich. Dem Anatomen und Taxonomen
jedoch, der mit diesen Merkmalen diagnostisch arbeitet, steht im allgemeinen
nur das raster-elektronenmikroskopische Bild zur Verfiigung. Insofern ist es
nicht nur sinnvoll, sondern notwendig, die Formenvielfalt deskriptiv zu
erfassen.

Beschreibungen und Klassifikationen epicuticularer Wachse wurden vor
allem von DE BaRry (1871) und AMELUNXEN, MORGENROTH & PICKSAK (1967)
vorgenommen (erginzend dazu sei auf MARTIN & JUNIPER 1970 sowie
H. WILKINSON in METCALFE & CHALK 1980 verwiesen). Die Schwiche dieser
Systeme liegt darin, dafl sie anhand relativ weniger untersuchter Objekte
aufgestellt werden mufiten und damit die tatsichliche feinstrukturelle Vielfalt
nicht annihernd umfassen. Im Prinzip lassen sich die epicuticularen Wachse in
zwei Hauptgruppen einteilen (BARTHLOTT & EHLER 1977): in flachige durchge-
hende Schichten (Abschnitt 3.1. und 3.2.) sowie in die lokalen Wachsprojektio-
nen von hoherer Kristallinitit in Form von Stibchen, Faden, Schuppen sowie
deren Modifikationen (Abschnitt 3.3. bis 3.7.). Die Klassifikation von
AMELUNXEN et al. (1967) bzw. deren modifizierte Form von WILKINSON (1980)
umfafit als eigene Gruppe die ,,fliissigen und schmierigen Wachstiberziige®.
Diese Wachse wurden im folgenden nicht berticksichtigt: es handelt sich
offensichtlich ausschlieflich um Sekrete ganz spezifischer Drusen (z. B. die
,wax‘ glands von Ficus: SCHNEPF 1972; vgl. auch FAuN 1979). Als eigentliche
Epidermis-Belige konnten wir fliissige oder schmierige Wachse nicht beobach-
ten und fanden keinerlei Hinweise fiir ihre Existenz. Dort wo klebrige
Epidermisbelige vorkommen, treten sie in Form von durchgehenden Schich-
ten mit glatter Oberfliche auf und sind im folgenden unter 3.1. eingeordnet.
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16 WILHELM BARTHLOTT und ECKHARD WOLLENWEBER

Diese klebrigen Sekrete sind vor allem von Knospenschuppen, nur sehr selten
von Laubblattern bekannt. Chemisch gesehen handelt es sich dabei nicht um
Wachse im weiteren Sinne, sondern meist um komplizierte Substanzgemische
(sieche Beschreibung von Larrea divaricata im folgenden Abschnitt 3.1.).

Flichige Epicuticular-Sekrete

Flachige Epicuticularbelige sind im REM Bild oftmals nicht eindeutig
nachweisbar und meist weniger auffillig (auch makroskopisch) als die
Wachskristalloide. Unter diagnostischen Aspekten lassen sich diese flachigen
Beldge in Schichten mit glatter Oberfliche sowie in Schichten mit skulpturier-
ter Oberfliche bzw. sich in Plittchen auflosende Schichten trennen; beide
Typen sind aber durch hiufige Ubergangsformen miteinander verbunden.

3.1. Schichten mit glatter Oberfliche

Sehr diinne glatte Wachsfilme (Dicke unter 0,3mm) scheinen im Pflanzen-
reich weit verbreitet zu sein. Vielleicht bilden diese feinen bis submikroskopi-
schen Schichten den Normalfall der cuticularen Oberflache aller landbewoh-
nenden Gefiflpflanzen. Es gibt keinerlei Hinweise, daf nichtspezialisierten
Epidermisaufienflichen diese Wachsfilme fehlen konnen. Im REM Bild sind
sie nur schwer oder nicht nachweisbar: nur gelegentlich kann man ihre Prisenz
durch beim Dehydrieren entstehende craqueléartige Risse erkennen. Im TEM
sind sie bei entsprechender Praparation leicht nachweisbar (z. B. HocH 1979).

Diinne glatte Wachsfilme konnen auch als ,,background film* bei durch
Stibchen-, Faden- oder Schuppen-Wachse auffallend skulpturierten Oberfla-
chen vorkommen (JEFFREE et al. 1976), so z. B. auf den Blittern vieler
Eucalyptus-Arten. Die Abb. 37 liflt einen solchen glatten Wachsfilm am
Beispiel von Euphorbia tirucalli L. (Euphorbiaceae) erkennen: bei der
Entwicklung der peristomatiren dichten Wachsstibchen (vgl. Abschnitt 6.)
wird hier die dinne Schicht aufgebrochen und abgehoben und damit im REM
Bild sichtbar. Die Hauptkomponente des Wachses ist hier ein pentacyclisches
Triterpen, vermutlich 8-Amyrin (WOLLENWEBER, unverdff.).

Dicke massive Wachsschichten werden in der dlteren Literatur, insbesonders
im Zusammenhang mit der Funktion von Wachsen als Transpirationsschutz,
relativ hdufig erwihnt und fiir bewachste Xerophyten geradezu als Normalfall
betrachtet. In Wirklichkeit sind dicke Wachsschichten recht selten; sie konnen
aber eine Michtigkeit von bis zu 5 Millimetern Dicke erreichen. Als Beispiel
fir eine nicht skulpturierte gleichmaflig dicke Wachsschicht ist die Blattunter-
seite von Calathea Iutea (AUBL.)SCHULT (Marantaceae), ein Bewohner
regennasser Walder (!), abgebildet (Abb. 1). Die etwa 3 mm dicke Kruste
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Zur Feinstruktur, Chemie und taxonomischen Signifikanz epicuticularer Wachse 17

{iberzieht Ober- und Unterseite der Laubblitter als kreidig-weifle Schicht und
spart nur die Spaltéffnungen aus. Chemisch handelt es sich dabei um ein
Gemisch aus n-Alkanen und n-Alkanolen (MALTERUD et al. 1979). Bei einigen
kugelférmigen Cactaceae sind solche massiven Wachsschichten weit verbreitet.
Die Abb. 2 zeigt einen Bruch durch eine solche Wachskruste von Echinocactus
horizonthalonius LEM. und liflt eine feine, aber deutliche Stratifikation in
sukzessiv abgeschiedene Schichten erkennen. Die michtigsten Wachsschichten
im Pflanzenreich finden sich auf den Blittern bzw. Stimmen der ,,Wachspal-
men* der Gattungen Ceroxylon und Copernicia (Arecaceae): sie konnen
Dicken bis zu knapp einem Zentimeter erreichen und kommen kommerziell
als Carnauba-Wachs in den Handel (zur chem. Zusammensetzung siehe
Abschnitt 4.1.).

Bei dicken Wachskrusten ist die ansonsten immer sehr klare Unterscheidung
zwischen epicuticularen und intracuticularen Schichten nicht immer eindeutig.
Die Sprofiepidermis der Gattung Copiapoa (Cactaceae; vgl. Abb. bei Bar-
THLOTT & EHLER 1977) ist durch einen kreideweiflen ,,Wachsbelag* charakteri-
siert, der im Querschnitt eine feine Schichtung aufweist. Diese Krusten sind in
organischen Losungsmitteln kaum ablésbar, sie scheinen einen hohen Anteil
an polymerem cutindsem Material zu enthalten. Auch bei den bekannten
., Wachspanzern“ der xeromorphen Gattung Sarcocaunlon (Geraniaceae) han-
delt es sich weniger um epicuticulare als um intracuticulare bis intrazellulare
Substanzen (nach HEGNAUER 1968 vorwiegend Cerylalkohol, Cerylester der
Ferulasiure sowie Phytosterole).

Einige Pflanzen sind durch glatte ,lackartige® Epicuticularsekrete charakte-
risiert, bei denen es sich im allgemeinen nicht um echte Wachse handelt.
Hiufig finden sich solche klebrigen Sekrete an Knospenschuppen. Bei der
mexikanischen Larrea divaricata CAV. (Zygophyllaceae) ist jedoch die ganze
Pflanze von einem klebrigen lackartigen Sekret iiberzogen, das auf der
Blattunterseite selbst die Trichome und Stomata verklebt (Abb. 3). Bei diesem
Sekret handelt es sich um ein komplexes Gemisch aus Wachsestern, Phyto-
sterolen, dem kommerziell verwendeten Lignan Nordihydroguaretsaure (bis
10% des Blatt-Trockengewichtes), Flavonoid-Aglyka sowie Spuren itheri-
scher Ole (MaBry et al. 1977). Feinstrukturell dhnlich sehen die harzartigen
Belige der Blitter von Saltera sarcocolla (L.). BULLOK(Penaeaceae) aus; das
Sekret enthilt hier vorwiegend triterpenoide Substanzen und Spuren von
Flavonoid-Aglykonen (WOLLENWEBER, unveroff.). Bei der blattsukkulenten
Gattung Psammophora (Aizoaceae) sondern alle papillosen Epidermiszellen
ein klebriges, an der Luft erhirtendes Sekret ab, das die ganze Pflanze mit
Ausnahme der Stomata als glatter Film iiberzieht. Am natiirlichen Standort
(sidafrikanische Kiistenwiisten) bleiben dann an diesem Sekret feine Quarz-
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18 WILHELM BARTHLOTT und ECKHARD WOLLENWEBER

kérnchen kleben und die ganze Pflanze erscheint mit einem ,,Sand-Panzer®
mimetisch dem Untergrund angepafit.

3.2. Schichten mit skulpturierter Oberfliche

Die Oberfliche von Wachsschichten kann manchmal eine mikrokristalline
Eigenskulptur aufweisen oder die Schichten konnen durch polygonales
Aufbrechen oder plittchenférmiges ,,Abschilfern® an der Oberfliche skulp-
turiert sein. So sind die xeromorphen Blitter von Sansevieria trifasciata PRAIN.
(Agavaceae) von einer durchgehenden Wachsschicht iiberzogen, die sich an
ihrer Oberfliche plittchenartig auflést. Sich in mehr oder weniger regelmiflige
Plittchen von etwa 10 um Durchmesser auflésende Wachsschichten charakte-
risieren die Blitter von Saxifraga caesia L. (Saxifragaceae: Abb. 5). Der aus
vorwiegend aliphatischen Verbindungen bestehende Epicuticularbelag von
Dicranopteris pectinata (WiLLD.). M. UNDERW. (Gleicheniaceae) 16st sich an
seiner Oberfliche in etwa 0,1 pm dicke Plittchen von etwa 3pm Durchmesser
auf. Selten sind die Beispiele fiir verrucose (,,micropapillose) Oberflichen
von Wachsschichten, wie man sie an den Samenschalen mancher Orchidaceae
aus den Gattungen Epidendrum (Abb. 4) und Oncidium findet (BARTHLOTT
1976).

Lokale kristalloide Wachse, die durchaus diinnen glatten Wachsfilmen
iiberlagert sein konnen, werden in den folgenden Abschnitten 3.3. bis 3.7.
behandelt. Glatte Wachsschichten koénnen aufgrund rein physikalischer Alte-
rungsprozesse mikrokristalline Oberflichen entwickeln, wie JEFFREE et al.
(1976) am Beispiel von Japan-Wachs gezeigt haben.

Lokale kristalloide Sekrete

In den folgenden Abschnitten 3.3. bis 3.7. sind diejenigen Wachse und
shnlichen Sekrete behandelt, die Oberflichen nicht in Form geschlossener
Schichten oder Filme iiberziehen, sondern als lokale kristalloide Partikel in
Form von Kérnchen, Stibchen, Fiden, Schuppen usw. auftreten. Thr Auftreten
kann durchaus mit dem Vorkommen eines glatten flichigen wichsernen
,background films* (JEFFREE et al. 1976) kombiniert sein. Die kristalloiden
Wachse zeigen eine auflerordentlich grofle mikromorphologische Diversitit.
Ihre Anwesenheit ist im REM Bild immer leicht erkennbar, meist bilden sie
schon makroskopisch sichtbare weifiliche Belige auf den pflanzlichen Oberfla-
chen (z. B. Weinbeeren, Schilfblatter).
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20 WILEHLM BARTHLOTT und ECKHARD WOLLENWEBER

3.3. Kliimpchen und Kornchen

Relativ selten sind Wachse, die in Form von unregelmifligen Partikeln
auftreten, die am besten mit ,,Kliimpchen* und ,,Kérnchen® beschrieben
werden konnen. Als Beispiel ist die SprofRepidermis von Pedilanthus cymbife-
rus SCHLTD. (Euphorbiaceae: Abb. 6) abgebildet. Ahnliche unregelmiflige
Partikel sind weitverbreitet an den Blattepidermen von Aloe- und Haworthia-
Arten (Liliaceae; vgl. CUTLER 1978 u. 1979) oder an der Sproflepidermis von
Caralluma frerei ROWL. (= Frerea indica DALZIEL, Asclepiadaceae). Bei den
Farnen finden sich kliimpchenférmige Beliage auf den Wedeln von Marattia
salicina SM. (Marattiaceae). Bei den Wachsen vom Estolid-Typ, die iltere
Stomata von Gymnospermen verschlieflen (z. B. Picea, Pinus), handelt es sich
um solche unregelmifiige kliimpchenférmige Partikel. Es sei nochmals darauf
hingewiesen, daff auch die in den folgenden Abschnitten beschriebenen
kristalloiden Belige zu unregelmifligen ,,amorphen‘ Kliimpchen und Krusten
erodieren konnen (z. B. REicosky & HANOVER 1976).

3.4. Einfache Stabchen bis Fiden

Unter ,,einfachen* Stibchen bis Fiden sind kurzzylindrische bis lang
fadenformige Kristalloide zu verstehen, die keine auffillige Oberflichenskulp-
tur in Form von Rinnen, Wirzchen oder seitlichen Verzweigungen tragen und
nicht oberflichlich erkennbar aus mehreren Untereinheiten zusammengesetzt
sind. Einfache Stibchen bilden gewissermaflen den ,,Normalfall*“ bewachster
Oberflachen.

Innerhalb einer Zelloberfliche kénnen die Kristalloide sehr dicht oder nur
vereinzelt stehen, sie kénnen zu Gruppen zusammentreten oder gehduft im
zentralen bzw. antiklinalen Bereich der Auflenfliche einer Zelle auftreten. Auf
diese vielfiltigen taxonspezifischen Unterschiede der Verteilungsmuster wird
zusammenfassend in Abschnitt 6. eingegangen.

Als Beispiel fiir kurzzylindrische Stibchen (etwa gleiche bis doppelte Hohe
wie ihr Durchmesser) sind die sehr feinen Belige der unbenetzbaren Blatter
von Salvinia anriculata AUBL. (Salviniaceae: Abb. 8) abgebildet: die vereinzelt
stehenden Stibchen haben eine Hohe von 0,3 pm bei einem Durchmesser von
0,3 mm. Ganz ihnlich wie bei Salvinia sind auch die Epicuticularwachse von
Azolla mexicana K. B. PRESEL. (Azollaceae) aufgebaut. An den Bldttern und
Blattstielen von Osmunda regalis L. (Osmundaceae) sind diese kurzzylindri-
schen Stabchen kriftiger, etwa 0,4 um dick und bis 0,8 um hoch. Weitverbrei-
tet sind langzylindrische Stibchen, als Beispiel sind die Blattwachse von
Arabidopsis thaliana (L.) HEYNH. (Brassicaceae: Abb.7) abgebildet: sie
erreichen bei einem Durchmesser von etwa 0,5 um eine Hohe von bis tiber 2
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um. Sehr ihnliche Belige finden sich auch bei vielen Kulturformen von
Brassica oleracea L. (Brassicaceae), es handelt sich dabei vorwiegend um n-
Alkane, Alkylketone, sekundire Alkohole und Ester (HoLLOWAY 1967 zit. n.
MARTIN & JUNIPER 1970). Weitere Beispiele fiir langzylindrische mehr oder
weniger aufrechte Stibchen finden sich an den Blattoberflichen von Cedrus
atlantica MANETTI (Pinaceae; vorwiegend Estolide), der Fruchtwand von
Ginkgo biloba L. (Ginkgoaceae: Abb. 9; vorwiegend hohere Alkohole), den
Blittern von Welwitschia mirabilis Hook.f. oder den Samenschalen von
Sarracenia leucophylla RAF. (Sarraceniaceae). Die grofiten Epicuticularstib-
chen wurden an den Samenschalen einiger Aizoaceae gefunden (EHLER &
BARTHLOTT 1978): bei Sceletium (Abb. 34), Faucaria (Abb. 33) oder Glotti-
phyllum konnen die einzelnen Stibchen eine Linge von 10 um erreichen (die
Stabchen scheinen polymeres Material zu enthalten und sind unl&sbar in
organischen Losungsmitteln). Langzylindrische Stabchen kénnen regelmiflig
an ihrer Basis umknicken oder abbrechen: ein Beispiel fiir solche feine
,liegende Stibchen bieten die Blattoberflichen von Nelumbo nucifera
GAERTN. (Nymphaeaceae). Bei den bisher erwihnten Beispielen sind die
einzelnen Kristalloide mehr oder weniger starr und gerade. Sie konnen aber
auch gekriimmt bis spiralig aufgerollt sein. Beispiele hierfiir finden sich bei den
Wachsen von Arundinaria sp. (Poaceae; JEFFREE et al. 1977) oder bei den -
allerdings zusammengesetzten — Stibchen von Epithelantha micromeris
(ENGELM!)WEB. (Cactaceae: Abb. 22). Langzylindrische Stibchen konnen
schliefflich in Fiden iibergehen: auf den Blattunterseiten von Phyllocladus
trichomanoides D. DON (Podocarpaceae) erreichen die Epicuticularkristalloide
bei einem Durchmesser von 0,2 um eine Linge von bis zu 8 pum.

Extrem fadenformige Epicuticularkristalloide scheinen in der Literatur
bisher nicht beschrieben zu sein, einige typische und auffillige Beispiele seien
im folgenden erwihnt. So sind die Blitter von Senecio ficoides (L.)ScHULTZ Bip.
(Asteraceae) von einem bliulichen ,Reif* iiberzogen. Das Sekret enthilt
Phytosterole (WOLLENWEBER, unverdff.) und besteht mikromorphologisch aus
bis iiber 8 um langen, aber nur etwa 0,08 um dicken Fiden. Ein Extrem an
fadenférmigen Strukturen bieten die blaugrau bereiften Bldtter des Farnes
Polypodium (Phlebodium) aureum L. (Polypodiaceae: Abb. 12 bis 14): es
handelt sich um nur 0,08 um dicke aber bis tiber 25 um lange Kristalloide.
Diese Faden-Kristalloide werden chemisch tiberwiegend von dem Triterpen
Fernen gebildet (WOLLENWEBER & MALTERUD, in Vorb.).

Die von ihrer Dimension feinsten Fadenstrukturen finden sich auf den
ginzlich unbenetzbaren Blattoberflichen der Farne aus der Gattung Adiantum
(Polypodiaceae): sie lassen sich selbst im REM nicht mehr hinreichend
auflésen. So besteht zum Beispiel der Belag der Blitter des weitverbreiteten
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22 WILHELM BARTHLOTT und ECKHARD WOLLENWEBER

Adiantum cuneatum LANGSD. et FiscH. (Abb. 10 und 11) aus feinsten Fiden,
die bei einer Linge von etwa 1,5 um nur einen Durchmesser (geschatzt) von
etwa 0,015 um aufweisen.

Grofle und Form der einzelnen Epicuticularkristalloide sind taxonspezi-
fisch. Ein Vergleich der beiden Extreme soll nochmals die auflerordentlichen
mikromorphologischen Groflenunterschiede bei einfachen Stibchen bis Fiden
verdeutlichen: bei Adiantum (Abb. 11) sind die einzelnen Kristalloide 0,015
um dick und 1,5 um lang; bei Sceletium (Abb. 34) erreichen sie bei einem
Durchmesser von 2 um eine Liange von 10 um.

3.5. Einfache Schuppen

Neben den zylindrischen, im Querschnitt also mehr oder weniger kreisrun-
den Epicuticularkristalloiden (Abschnitt 3.4.), sind abgeflachte ,,schuppenfor-
mige“ Kristalloide im Pflanzenreich weitverbreitet. Schuppenférmige Struktu-
ren konnen allerdings auch durch entsprechende Anordnung und Fusion
einzelner zylindrischer Stabchen entstehen: die einzelnen Schuppen sind dann
meist auffillig groff und durch Lingsrillen skulpturiert, sie sind als zusammen-
gesetzte Schuppen im Abschnitt 3.6. behandelt.

Als Beispiel fiir einen charakteristischen schuppenférmigen Wachsbelag sei
der der Blitter von Cercs siliquastrum L. (Leguminosae-Caesalpinioideae:
Abb. 18) beschrieben. Es handelt sich um aufrechte bis leicht schrig stehende
Wachsschuppen von etwa 0,1 um Dicke, im Umrif} unregelmifig halbkreisfor-
mig bis abgerundet dreieckig, mit einer etwa 2 um breiten Kante der Cuticula
aufsitzend und etwa 2 pum hoch werdend. Die Schiippchen treten zu
charakteristischen rosettenartigen Gruppen zusammen (vgl. Abschnitt 6.).
Schuppenférmige Wachse sehr dhnlicher Feinstruktur und Orientierung sind
geradezu ein Tendenzmerkmal vieler Fabales: aufier bei den Caesalpinioideae
(Cassia; Cercis: Abb. 18) sind sie bei vielen Papilionoideae (z. B. Lupinus) und
Mimosoideae (z. B. Prosopis: Abb. 17) verbreitet.

Grofle und Form der einzelnen Schuppen zeigen eine grofle taxonspezifi-
sche Diversitit. Sehr grofle, diinne, unregelmiflig geformte Schuppen finden
sich auf den Blittern der glaukosen Tillandsia raubii L. B. SMiTH (Bromelia-
ceae) sie erreichen einen Durchmesser von bis zu 12 pm. Die regelmaflig-
parallel orientierten Schuppen auf den Blittern von Alstroemeria pelegrina L.
(Alstroemeriaceae: Abb. 15) haben einen Durchmesser von etwa 1,7 pm;
diejenigen auf den Blittern von Dactylis glomerata L. (Poaceae) nur 0,6 um.
Feinste schuppenférmige Wachse finden sich auf den unbenetzbaren Blittern
von Marsilea (Marsileaceae) und Pistia stratiotes L. (Araceae: Abb. 16), die
einzelnen Kristalloide haben einen Durchmesser von weniger als 0,5 um bei
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einer Dicke von geschitzt 0,05 um. Die kleinsten schuppenformigen Kristal-
loide finden sich auf den Sprofiepidermen vieler Schachtelhalme: bei Equise-
tum arvense L. handelt es sich um kompakte, aber nur etwa 0,4 pm breite
Schuppen, die sich auch im REM nicht mehr sauber auflésen lassen.

Wesentlich bei der Erfassung der taxonomisch signifikanten Diversitat
schuppenformiger Wachse ist nicht nur ihre Mikromorphologie, sondern ihre
Orientierung und ihr Verteilungsmuster auf der Zelloberfliche (vgl. Abschnitt
6.

3.6. Zusammengesetzte Stabchen, Fiden und Schuppen

Bei genauerer Betrachtung erweisen sich die einzelnen Epicuticularkristal-
loide vieler Pflanzenarten als aus mehreren Untereinheiten zusammengesetzt.
Erkennbar ist dies im REM Bild meist leicht an ihrer Oberfliche, die durch die
oftmals nicht vollstindige Verwachsung der einzelnen Untereinheiten Lings-
Rillen oder -Streifen aufweist (Abb. 19, 20 und 24). Formal konnte man diese
Kristalloide auch im folgenden Abschnitt 3.7. behandeln: unter Stabchen bis
Fiden werden dort jedoch einfache Kristalloide mit einer mikrokristallinen
Eigenskulptur ihrer Oberfliche verstanden. Bei sehr kleinen Kristalloiden ist
die Frage, ob es sich um einfache oder zusammengesetzte Korper handelr,
nicht immer entscheidbar: diese Skulpturen liegen an der Auflosungsgrenze
der Raster-Elektronenmikroskope. Es ist nicht auszuschlieflen, dafl mit
verbesserter Methodik gezeigt werden kann, dafl z. B. die fadenf6rmigen
Kristalloide von Polypodium aureum (Abb. 14) aus mehreren Untereinheiten
zusammengesetzt sind.

Die glaukosen Blitter von Strelitzia reginae BANKs (Musaceae: Abb. 20 u.
21) sind durch besonders miachtig entwickelte Wachsstabchen und Schuppen
gekennzeichnet. Schon DE BARY (1871) machte darauf aufmerksam, dafl diese
Gebilde aus mehreren Untereinheiten zusammengesetzt sind. Bei den Wachs-
stabchen handelt es sich dabei meist um etwa 0,4 um dicke Untereinheiten, von
denen jeweils 3 bis 20 Kristalloide die auffilligen Wachsstibchen bilden
(Abb. 20). Die Analyse der Morphogenese der breiten Schuppen, die als
geschlossene Manschette die Stomata von Strelitzia umschliefien, zeigt, dafl sie
ebenfalls aus etwa 0,4 um dicken Untereinheiten zusammengesetzt sind
(Abb. 21 ; BARTHLOTT, unverdff.). Ahnlich sind die michtigen, bis 8 um dicken
und 14 um langen Wachskristalloide von Guzmania cerifera RAUH et
BARTHLOTT (Bromeliaceae: Abb. 19) aus mehreren dicht verwachsenen Unter-
einheiten zusammengesetzt.

Die fadenformigen Kristalloide echter epicuticularer Flavonoide erweisen
sich ebenfalls als aus mehreren Untereinheiten zusammengesetzt. Die Abb. 23
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zeigt eine intakte Driise von Primula farinosa L. (Primulaceae), die Abb. 24 die
entsprechende Feinstruktur der einzelnen Kristalloide. Diese Flavonoid-Faden
erweisen sich in auflerordentlich charakteristischer Weise aus etwa 0,4 um
dicken Untereinheiten zusammengesetzt: jeweils etwa 20 dieser Untereinhei-
ten bilden dann die lichtmikroskopisch bekannten bis iiber 100 pm langen
Flavonoid-Fiden. Die Hauptkomponente des Primel-,,Mehles* ist unsubstitu-
iertes Flavon (Formel siche Abschnitt 4.2.), begleitet von einigen weiteren
wenig substituierten Flavonen, die zusammen fir die Gattung Primula
charakteristisch sind (WOLLENWEBER 1974). Sehr dhnlich sind die etwa 2,5 um
dicken Flavonoid-Fiden der Blattunterseite von Pityrogramma austroameri-
cana DoMIN (Polypodiaceae: Abb. 25) aus etwa 0,4 um dicken Untereinheiten
aufgebaut. Das Pityrogramma-Sekret besteht aus Chalkonen und Dihydro-
chalkonen (Formel siche Abschnitt 4.2.; vgl. WoLLENWEBER & DieTz 1980).

3.7. Stabchen bis Faden mit skulpturierter Oberfliche

Die Oberfliche der bisher beschriebenen Kristalloide ist glatt, wenn man
von den Verwachsungs-Streifen zusammengesetzter Kristalloide absieht (z. B.
Abb. 19). Es gibt jedoch auch stibchen- bis fadenférmige Kristalloide mit
einer eigenen mikrokristallinen Oberflichenstruktur. Diese relativ seltenen
Typen scheinen in der vorliegenden Literatur noch keine Erwiahnung gefunden
zu haben. Es lassen sich dabei zwei Gruppen unterscheiden. Einmal kantige
Kristalloide (Abb. 29 u. 30) oder solche mit rinnenformigen Langsstrukturen
(Abb. 27), bei letzteren ist eine Unterscheidung zu den zusammengesetzten
Kristalloiden nicht immer moglich. Zum anderen gibt es Kristalloide mit
verrucosen (micropapillésen) Oberflichen (Abb. 28 u. 31) bis hin zu solchen
mit seitlichen Verzweigungen (Abb. 32).

Quaderformige kantige Kristalloide finden sich auf den Blitenstielen und
der abaxialen Seite der Sepalen von Aloe trichosantha BERGER (Liliaceae): es
handelt sich um streng rechtwinkelige Wiirfelchen mit einer Kantenldnge von
etwa 1 um.Der silberweifle Belag der Blattunterseiten von Grammitis argyrata
(BOrRY)MORTON (Polypodiaceae) besteht aus Aggregaten von kantigen, etwa 8
um langen Kristallnadeln, ihr Hauptbestandteil scheint ein Diterpen zu sein.
Ahnliche Kristallnadeln bilden den weifilichen Belag der jungen Blitter von
Kalanchoe gastonisbonnieri HAMET et PERR. (Crassulaceae): Gruppen von
aufrechten, teilweise aus Untereinheiten zusammengesetzten bis zu 40 pum
langen scharfkantigen Kristallnadeln aus Triterpen-Derivaten (vermutlich -
Amyrin und 8-Amyrin: WOLLENWEBER, unveroff.). Besonders regelmaflige
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einzelstehende vierkantige Kristalloide von etwa 4 um Linge und 0,5 um
Dicke bilden den farinosen Belag der Rhizome der Gattung Campyloneuron
(Polypodiaceae: Abb. 29); als chemische Hauptkomponente scheint das Triter-
pen Fernen vorzuliegen. Die Sproflepidermis des sukkulenten Hertrichocereus
beneckei (EHRENB.)BACKBG. (Cactaceae: Abb. 30) ist mehlig-weifl bepudert
(ein bezeichnendes Synonym fiir diese Pflanze ist Cereus farinosus HAAGE): es
handelt sich ebenfalls um einen Belag aus triterpenoiden Verbindungen in
Form von 1,5 um dicken und bis 20 um langen kantigen (oft scharf vierkantig)
Kristallnadeln. Ahnliche Kristallnadelbelige finden sich auf den Sprofiepider-
men der niher verwandten Gattungen Escontria und Ritterocereus (Cactaceae).

Bei manchen Pflanzen mit stibchen-bis fadenformigen Epicuticularkristal-
loiden treten verrucose bis feinst fadenformige Oberflachenskulpturen der
Kristalloide auf. Wie bei den bisher beschriebenen skulpturierten Kristalloiden
scheint es sich auch hier weitgehend nicht um Wachse im engeren Sinne zu
handeln, sondern um Sekrete aus vorwiegend cyklischen Substanzen. Als
Beispiel sind die mehlig-weiflen Belige der Blitter von Dudleya (Crassulaceae)
zu erwihnen, die nach MANHEIM et al. (1979) {iberwiegend aus B-Amyrin-
Acetat bestehen. Bei der michtigen weif bepuderten Rosettenpflanze Dudleya
brittonii D. A. JoHNsoN (Abb. 32) handelt es sich feinstrukturell um bis 20 um
lange und bis 2 pm dicke fadenformige Kristalloide. Die Abb. 32 zeigt deutlich
die diesen ,,Primirfiden* aufgesetzten feinsten ,,Sekundirfiden* von etwa 2
um Linge und einem Durchmesser von nur etwa 0,1 um. Ahnliche Epicuticu-
larbelige finden sich auf den Blittern von Gleichenia strictissima (Gleichenia-
ceae: Abb. 28): regelmiflig angeordnete Stabchen von etwa 4 um Linge mit
kurzen, manchmal zu warzenartigen Hockern reduzierten seitlichen Aus-
wiichsen. Auch bei Gleichenia handelt es sich um triterpenoide Substanzen.
Die Flavonoid-Fiden einiger Primulaceae konnen seitliche Auswiichse bilden,
hiufiger 138t sich dieses Verhalten bei Primula denticulata SM. beobachten.

Besonders reich skulpturierte epicuticulare Kristalloide finden sich an den
Blittern und Hochblittern einer Bromeliaceae aus der Gattung Guzmania
(vgl. auch Abb. 19). Als Beispiel dafiir sei die Guzmania sprucei (ANDRE) L. B.
SMITH var. dressleri RAUH beschrieben. Die Laubblatter zeigen einen Belag aus
etwa 20 um langen und 3 pum dicken lingsgerieften Stibchen bzw. Fiden,
denen zusitzlich noch etwa 0,1 um dicke und bis 2um lange seitliche
Verzweigungen aufgesetzt sind. Analysiert man die Feinstruktur des Belages
aus dem Bereich der Laubblitter entlang des Infloreszenzschaftes bis zu den
Brakteen und der abaxialen Seite der Sepalen, beobachtet man eine kontinu-
ierliche Anderung der Form dieser Kristalloide: die seitlichen fadenférmigen
Auswiichse werden kiirzer und stehen immer dichter. Die Abb. 31 zeigt
Details einiger solcher Kristalloide aus dem Infloreszenzbereich.
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Im Zusammenhang mit diesen skulpturierten bis verzweigten Epicuticular-
kristalloiden mufl noch an die an anderer Stelle beschriebenen (EHLER &
BARTHLOTT 1978) Stibchen-Skulpturen der Samenschalen vieler Aizoaceae
erinnert werden: diese Staibchen konnen an ihrer Spitze gabelig geteilt sein, wie
die Abbildung 33 am Beispiel von Faucaria tuberculosa (ROLFE)SCHWANTES-
zeigt.
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4, Zur Chemie der Wachse und dhnlicher Sekrete

Die meisten pflanzlichen Wachse und wachsartigen epicuticularen Sekrete
sind Gemische, wobei allerdings oft eine bestimmte Stoffgruppe oder auch
einzelne Substanzen iiberwiegen. Die wichtigsten Komponenten werden im
Folgenden vorgestellt.

4.1. Aliphatische Verbindungen

Alkane oder Paraffinkohlenwasserstoffe sind vielleicht die am weitesten
verbreiteten Bestandteile der Epicuticularsekrete, wenn auch oft nur als
Begleiter. Dabei iiberwiegen n-Kohlenwasserstoffe mit ungerader C-Zahl bei
weitem ; Kettenlingen von C,; bis Cs; sind besonders haufig. Candelilla-Wachs
(aus Euphorbia antisyphilitica Zucc. und Pedilanthus pavonis Bois, Euphor-
biaceae; vgl. auch Abb. 6) enthilt z. B. bis zu 60% Kohlenwasserstoffe,
Espartowachs (Stipa tenacissima L., Poaceae) bis zu 65% ; in beiden ist das
Alkan C,H,, die Hauptkomponente (nach BurLL 1961). Im Wachs von
Calathea lutea (AUBL.) SCHULTES (Marantaceae: Abb. 1) tiberwiegt C,sH,,
(MALTERUD et al. 1979). Kohlenwasserstoffe mit gerader C-Zahl sind weniger
verbreitet. Relativ hiufig, aber nur in geringen Mengen, werden auch die
verzweigten Iso-Alkane und Anteiso-Alkane angetroffen. Das gleiche gilt fiir
Alkene (Olefine).

Beispiele fiir charakteristische epicuticulare pflanziiche aliphatische Kompo-
nenten:

Alkane . CH}"(CHz)n_CH3
2\ BUCH - (CELY ~CH, aus Calsthes

CH,-C,H;—CH—(CH,),—~CH,; anteiso-Alkane

Alkohole: CH,—-(CH,;),~CH,OH primir
CH,—~(CH,),~-CHOH—(CH,),~CH, sekundir

(58 )
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Ketone: CH,—(CH,),~CO—-(CH,),—CH,;
Z. B. n'C15H3]_CO_CH2—CO_C15H3]
Diketon aus Eucalyptus

Aldehyde: CH,—~(CH,),~CHO
n-Fettsauren: CH,~(CH,),-COOH
z. B. CH;—(CH,),,~COOH Palmitinsaure
Ester:
Wachsester: CH,;-(CH,),~COO—(CH,),-CH,
aus Carnaubawachs
Glyceride: CH,-COO—-(CH,),—CH;

CH_CO O—(CHz)n'—CH_?'
CH,-COO-(CH,),"-CH,

z.B.n = n’ = n” = 12, Trimyristin aus Cranberry-wax

Alkohole. Bei den frei vorkommenden primaren Alkoholen herrschen die
geradzahligen vor, meist mit einer Kettenldnge von Cy, bis Cy,, wobei Cy—Csg
am hiufigsten vertreten sind. Auch sekundire Alkohole werden oft angetrof-
fen. Sie sind meist symmetrisch gebaut, d. h. die CHOH-Gruppe steht in der
Mitte der Kette. Freie primire Alkohole sollen besonders bei den Monokoty-
len vorkommen, so z. B. bei Saccharum, Phragmites und anderen Grisern
(Kreger 1958). Im Blattwuchs von Calathea lutea (Marantaceae) findet sich ein
recht hoher Anteil von Alkanolen (21% C,y, 8% Csyy 6% C,pg) (MALTERUD et al.
1979).

Ketone treten oft zusammen mit sekundiren Alkoholen und Alkanen der
gleichen Kettenlinge auf. Das bekannteste Vorkommen von Ketonen sind
wohl die Eucalyptus-Wachse, in denen sie als Hauptkomponenten vorliegen
konnen. Bei einigen Arten wurde n-Tritricontan — 16,18-Dion als iiberwiegen-
des B-Diketon festgestellt, bei anderen ein Gemisch vor allem aus n-
Nonacosan — 12,14-Dion und n-Hentriacosan — 14,16-Dion (n. MARTIN &
JunirEr 1970).

Aldehyde seien der Vollstandigkeit halber erwihnt.

Freie n-Fettsiuren sind regelmiflige Bestandteile von epicuticularen
Wachsen, meist in geringen Mengen (KREGER 1958). Auf den Blattscheiden von
Sorghum (Poaceae) machen sie allerdings bis zu 90% des Epicuticularbelages
aus (BIANCHI et al. 1979).
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Ester. Hierher gehoren in erster Linie die echten Wachse, also gemaff
chemischer Definition die Ester einwertiger hoherer Alkohole mit langkettigen
Fettsauren. Als Alkohole treten oft Carnaubylalkohol, Cerylalkohol und
Melissylalkohol auf; als Fettsduren Carnaubasiure, Cerotinsaure und
Palmitinsdure (W. FRANKE, 1976). Das eingangs schon erwihnte Carnauba-
wachs enthdlt etwa 85% Alkylester von Wachssduren (WARTH 1956). Zuc-
kerrohrwachs soll zu etwa 80% aus Wachsestern bestehen (n. Burr 1961).
Oxyfettsauren kommen auch in Form von ,,Estoliden* vor, das sind Glyce-
ride, bei den mit Glycerin veresterte Oxyfettsduren ihrerseits iiber die OH-
Gruppen nochmals mit unsubstituierten Fettsiuren verestert sind. Solche
Etolide sind z. B. fiir Carnaubawachs, Koniferen-Nadel-Wachs und Ouricuri-
Wachs (aus Scheelea martiana BURRETT, Arecaceae) nachgewiesen worden
(MARTIN & JunipER 1970). Glycerinester hoherer Fettsauren, nach der
chemischen Definition also echte Fette, kommen in bestimmten pflanzlichen
Wachsen in grofler Menge vor: z. B. im Epicuticularwachs der Beeren von
Myrica cerifera L. (Myricaceae) und Rhus succedanea L. (Anacardiaceae), sonst
gelegentlich als Begleiter (KREGER 1958).

4.2. Cyklische Verbindungen

Terpenoide. Pentacyclische Triterpene sind cyklische Kohlenwas-
serstoffe insbesonders vom Typ des a- und B-Amyrins und der davon
abgeleiteten Siuren Ursolsdure und Oleanolsiure. 9 (11)-Fernen ist die
Hauptkomponente des Epicuticularbelages von Polypodium aureum wvar.
glaucum (Abb. 12 bis 14). B-Amyrin-Acetat ist Hauptbestandteil des Wachses
von Dudleya spp. (Abb. 32; MANHEIM & MULROY 1979) und nach MARTIN &
JuniPER (1970) Bestandteil der Wachse von Echeveria (Crassulaceae). Ursol-
saure wurde erstmals aus dem Blattwachs von Arctostaphylos uva-ursi (L.)
SPRENG. (Ericaceae) isoliert. Sie scheint ebenso wie Oleanolsaure besonders in
den Wachsbeligen von Friichten verbreitet zu sein. Ursolsiure wird angegeben
z. B. fiir die amerikanische Preiselbeere (Cranberry) Vaccinium macrocarpon
A1TON (Ericaceae) mit 49% (neben 39% Glyceriden und 14% Paraffinen:
KREGER 1958). Auch im Wachs der Blitter und Friichte des Apfels ist sie die
Hauptkomponente. Oleanolsiure findet sich bis zu 70% in Weintrauben-
Wachsbeligen (MARTIN & JuNIPER 1970).

Phytosterole. Die tetracyklischen Triterpene Sitosterin und Stigmasterin
sind in einer Reihe von pflanzlichen Wachsen gefunden worden, oft auch
verestert mit Fettsauren. Sie kommen z. B. zu 10-15% im Candelilla-Wachs
(s. 0.) vor (KREGER 1958). Da Sitosterin, Stigmasterin und Campesterin als freie
oder glykosidisch gebundene Inhaltsstoffe ubiquitar verbreitet sind, muf} von
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Fall zu Fall iiberpriift werden, ob sie tatsichlich Bestandteil der epicuticularen

Wachse sind.
Diterpene sind ebenfalls als Bestandteile pflanzlicher Wachse beobachtet

worden. So besteht der Belag auf der Blattunterseite vonCheilanthes argentea
(GMEL.)KUNZE (Polypodiaceae) iiberwiegend aus einem Diterpen (WOLLENWE-
BER & SEIGLER, in Vorber.) und einer Serie neuer Flavanone in geringen
Mengen (WOLLENWEBER et al. 1980).

Nach den eigenen Beobachtungen scheinen terpenoide Substanzen weit
haufiger in Wachsen vorzukommen, zumindest als Begleiter, als bisher

bekannt war.

Flavonoide sind Hauptbestandteile der mehlig-pudrigen Belige der
Blitter von Primel-Arten (Primulaceae) und bei gymnogrammoiden Farnen
(Polypodiaceae), in der Literatur werden sie oft als Wachse bezeichnet (vgl.
WoLLENWEBER 1978). Es handelt sich dabei um relativ seltene Flavonoide in
Form mehr oder weniger lipophiler Aglyka, die vorwiegend als Sekret von

Beispiele fiir charakteristische epicuticulare pflanzliche cyclische Komponenten:
Terpenoide
Pentacyklische Triterpene
L

B-Amyrin (R = CHj;)
Ursolsdure (R = COOH)

Phytosterole CH3 R CH3
z: B G H3

Sitosterol
(R = C,H;)
Campesterol

(R = CH,) HO

(62 )
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Flavonoide 0 unsubstituiertes
[ Flavon
aus Primel-Mehl

|
0

H,CO QCH,

HLe | OCH,

Chalkon
H.CO |

3 OH
OH O Foi | Q OCH;
hochmethyliertes Flavon

aus d. Mehl v.

Notholaena affinis OH O aus Pityrogramma-Mehl

Driisenhaaren epicuticular abgelagert werden. Hauptkomponente des Belages
von Primula (Abb. 23 und 24) ist das unsubstituierte Flavon (WOLLENWEBER
1974), eine Substanz mit niedrigem Schmelzpunkt (99 °), die dem Sekret tat-
sichlich wachsartigen Charakter verleiht (,,schmelzend bis 100 °, wasser-
abstofend, 16slich in Lipid-Losungsmitteln). Bei Pityrogramma spp. (Abb. 25
und 26 werden oft in betrichtlichen Mengen Chalkone und Dihydrochalkone
ausgeschieden, auch mehr oder weniger stark methylierte Flavone und
Flavonole; letztere iiberwiegend bei Notholaeana- (Abb. 36) und Cheilanthes-
Arten (WoLLENWEBER 1978). Epicuticulare Flavonoid-Mehle enthalten nur
spurenweise Lipide, vermutlich meist Alkane.
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5. Zur Morphogenese und zum Zusammenhang zwischen
Feinstruktur und Chemie epicuticularer Sekrete

Epicuticulare Wachse und verwandte Sekrete sind meist feste Sekrete, oft
von hoher Kristallinitat. Thre transportfahigen Vorstufen sind durch Zellwand
und Cuticula an die Oberfliche gelangt. Als Transportweg spielen vermutlich
die lipophilen Lamellen in der Cuticula eine wesentliche Rolle (SARGENT 1976),
vielleicht sind auch senkrecht zur Oberfliche stehende Mikrofibrillen beteiligt.
Die chemische Natur der transportablen Wachs-Vorstufen sowie die Trans-
portwege durch die Zellwand sind letztlich im Detail weitgehend unbekannt.

Eine zentrale Rolle bei der Diskussion um die Morphogenese der stibchen-,
faden- und schuppenformigen Epicuticularkristalloide nahm die Frage ein, ob
ihre Verteilung und Feinstruktur durch cuticulare Poren als Austrittsoffnun-
gen fiir die Sekrete bestimmt wiirden. Als erster hatte Dous (1927) solche
Poren fiir Echeveria (Crassulaceae) und Pityrogramma (Polypodiaceae)
beschrieben und abgebildet. Spater wurde die Theorie der Sekretion durch
Poren vor allem durch D. M. HALL und Mitarbeiter vertreten (z. B. HALL &
DONALDSON 1962, HALL 1967). Dagegen hatte schon De Bary (1871) die
Vermutung geduflert, dafl die Wachse nach der Passage durch die Zellwand an
der Luft ,,gerinnen* und ihre Form kristalliner Natur sei . Es gelang wohl
erstmals HALLAM (1970) durch Rekristallisation von Blattwachsen der Gattung
Eucalyptus die kristalline Entstehung der Form nachzuweisen. Die metho-
disch sehr verfeinerten Rekristallisationsversuche von JEFFREE, BAKER &
HoLLOWAY (1975 u. 1976) haben weitere Beweise geliefert, dafl Mikromorpho-
logie und Verteilung epicuticularer Wachse nicht durch Poren bestimmt wird,
sondern weitgehend oder ausschlieflich durch Kristallisationsprozesse. Es
gelang auch niemals, die Existenz von ,,Sekretions-Poren® im TEM nachzu-
weisen (z. B. WOLLENWEBER & SCHNEPF 1969, SCHNEPF & KLASOVA 1972); auch
im REM sind Poren nach Ablosen der Wachsbelige nicht nachweisbar
(BARTHLOTT & EHLER 1977).

JEFFREE et al. (1975) arbeiteten vorwiegend mit echten Wachsen, die in einem
methodisch sehr ausgefeilten Verfahren aus organischen Losungsmitteln in
ihrer urspriinglichen Form auskristallisiert wurden. Relativ einfach lassen sich
die leicht l6slichen cyklischen Substanzen aus der Gruppe der Terpenoide und
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Flavonoide rekristallisieren. Die Abb. 14 zeigt die Feinstruktur des Triterpens
Fernen von Polypodium aureum: es wurde mit Methanol vom Blatt abgewa-
schen und aus der Losung kristallisiert. Das kristalline Pulver (Abb. 14)
stimmt im Prinzip mit seiner fadenformigen Feinstruktur weitgehend mit dem
intakten Belag (Abb. 13) uiberein. Das gleiche gilt fiir das aus methanolischer
Losung auskristallisierte Chalkon/Dihydrochalkon-Gemisch von Pityro-
gramma anstroamericana (Abb. 26): auch hier erhilt man bei der Rekristallisa-
tion die fiir die intakte Pflanze typischen Fadenstrukturen (vgl. Abb. 25). Der
Vergleich der rekristallisierten mit den intakten Epicuticularsekreten zeigt, dafl
erstere wesentlich grober sind. Auch die mit der Methode von JEFFREE et al.
(1975) rekristallisierten Stabchen- und Schuppenwachse sind im allgemeinen
geringfugig kriftiger als an der intakten Pflanze.

Letztlich liefern die in Abschnitt 3.7. erstmals beschriebenen Stibchen bis
Fiden mit skulpturierten Oberflichen einen schliissigen Beweis gegen eine
Sekretion durch Poren: bei diesen Gebilden mit verrucosen Oberflichen oder
gar seitlichen Verzweigungen (Abb. 31 und 32) wire ein derartiger Entste-
hungsmechanismus aus raumlichen Griinden nicht méglich. Aufgrund von
durch transmissions-elektronenmikroskopischen Replica-Techniken gewon-
nen Bildern nimmt man an, daff manche der stibchenférmigen Epicuticularkri-
stalloide einen hohlen Innenraum besitzen (Ubersicht bei MARTIN & JUNIPER
1970). Die REM Analysen dagegen lassen vermuten, daff es sich immer um
massive Korper handelt, wie zum Beispiel der Bruch durch die Wachsstabchen
von Strelitzia (Abb. 20) zeigt.

Zusammenfassend lafdt sich bestitigen, daff Mikromorphologie und Fein-
struktur epicuticularer Wachse und dhnlicher Sekrete weitgehend kristalliner
Natur sind und damit von der chemischen Natur der abgeschiedenen Substanz
bestimmt werden. Es handelt sich somit um raster-elektronenmikroskopisch
visualisierbare chemotaxonomische Merkmale. Allerdings ist der Zusammen-
hang zwischen Chemie und Feinstruktur noch weitgehend unbekannt; die
vorliegenden Untersuchungen lassen einige Tendenzen erkennen. So kann man
allgemein feststellen, dafl die meisten cyklischen Substanzen (Flavonoide,
Terpenoide) bevorzugt in Form fadenformiger Kristalloide — oftmals aus
Untereinheiten zusammengesetzt oder mit skulpturierten Oberflichen -
auftreten (Abb. 13, 23-26, 31-32). Umgekehrt liegt beim Auffinden von
solchen Strukturen im REM der dringende Verdacht nahe, dafl es sich bei dem
analysierten Belag nicht um ein echtes Wachs im chemischen Sinne handelr.
Kohlenwasserstoffe, hohere Alkohole und andere aliphatische Verbindungen
zeigen wenig Neigung zur Bildung komplizierter Epicuticularkristalloide.
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6. Taxonspezifische Verteilungsmuster

Neben der in Abschnitt 3 besprochenen Mikromorphologie der Epicuticu-
lar-Sekrete findet sich eine auflerordentlich grofle Vielfalt in den ,,Verteilungs-
mustern‘‘ dieser Belage auf pflanzlichen Oberflachen. Diese Erscheinung ist in
der vorliegenden Literatur nur ginzlich unzureichend berilicksichtigt, sie ist
aber unter zwei Aspekten von Interesse. Einmal sind die Verteillungsmuster
streng taxonspezifisch und innerhalb einer Art kaum einer Variabilitdt
unterworfen: sie konnen als gutes systematisches Merkmal dienen (vgl.
Abschnitt 9.). Zum anderen sind die Verteilungsmuster unter funktionell-
okologischen Gesichtspunkten bemerkenswert: es lassen sich bestimmte
Oberflichen-Syndrome erkennen. So sind zum Beispiel Bliitenoberflichen
dadurch charakterisiert, dafl thnen die unter 3.2. bis 3.7. beschriebenen
Epicuticularsekrete weitgehend fehlen (vgl. Abschnitt 8. und BArRTHLOTT &
EHLER 1977). Bei den hier als ,,Verteilungsmuster bezeichneten Merkmalen
handelt es sich um drei voneinander unabhingige Merkmalskombinationen: 1.
Das Verteilungsmuster innerhalb verschiedener Organoberflichen einer
Pflanze (Beispiel: Epicuticularwachse nur auf abaxialer Seite der Laubblitter;
Blattoberseiten, Sprof etc. ohne Belage); 2. Das Verteilungsmuster innerhalb
einer Organoberfliche (Beispiel: Epicuticularwachse nur auf abaxialer Seite
der Laubblitter, aber die Sekretion auf die Epidermis tiber den Blattnerven
beschrinkt); und 3. das Verteilungsmuster innerhalb einer Zell-Oberfliche
(Beispiel: alle Epidermiszellen der Blattunterseite mit stibchenférmigen
Wachsen, diese aber auf den zentralen Bereich jeder Periklinalfliche
beschrinkt, Antiklinalfelder unbewachst). Hinzu kommen zwei weitere
Parameter: stibchen- und schuppenformige Kristalloide konnen spezifische
Orientierungsmuster auf den Zelloberflichen bilden (z. B. parallele Orientie-
rung von Wachsschuppen: Abb. 15) oder es konnen verschiedenartige Kristal-
loide gemischt vorkommen (z. B. Fiden und Schuppen: Abb. 35 u. 36):

6.1. Verteilungsmuster an verschiedenen Organoberflichen

Mit Ausnahme der Rhizodermis kénnen die Epidermen aller pflanzlichen
Organe (Sprofl, Blitter, Bliitenblitter, Friichte und Samen) epicuticulare
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Wachse bilden. Es gibt Hinweise dafiir, daf} auch der wasserabstoflende apicale
Bereich schnellwachsender Luftwurzeln tropischer Monocotylen (Araceae,
Orchidaceae) von einem feinsten Wachsfilm tiberzogen ist. Wenn im folgenden
von ,,Organoberflachen* gesprochen wird, soll jedoch die Rhizodermis aufler
Betracht bleiben.

Im allgemeinen ist das Vorkommen epicuticularer Sekrete auf bestimmte
Organoberflichen begrenzt. Nur selten ist die Prisenz oder Absenz von
Epicuticularwachsen bei einer Pflanzenart ein alle Organoberflichen durchge-
hend umfassendes Merkmal. Beispiele hierfiir sind Arten der Gattungen
Selaginella (Selaginellaceae) oder Hymenophyllum (Hymenophyllaceae): sie
sind frei von epicuticularen Sekreten. Das andere Extrem sind die bereits
erwahnten Polypodium aureum (Polypodiaceae) und Dudleya-Arten: die
ganzen Pflanzen sind mit den triterpenoiden Epicuticularsekreten iiberzogen.

Bei den untersuchten Farn-Prothallien (Polypodium aureum; Pityrogramma
austroamericana) zeigten diese bereits den charakteristischen Epicuticularbelag
des Sporophyten: ein Merkmal, das von groflem diagnostischen Nutzen sein
kann.

Meist ist jedoch die Sekretion epicuticularer Wachse spezifisch fiir
bestimmte Organoberflichen. Hier ist jedes denkbare Verteilungsmuster
verwirklicht. Einige Beispiele mogen dies verdeutlichen.

Weit verbreitet bei Angiospermen ist eine Differenzierung der Epicuticular-
sekretion axialer und abaxialer Seiten der Laubblitter. Im allgemeinen ist dabei
bevorzugt die Unterseite der Bldtter bewachst, die Oberseite jedoch ohne
Epicuticularsekrete (z. B. Aesculus pavia L.,; Hippocastaneaceae). Diese
Differenzierung tritt bereits erstmals bei einigen Pteridophyten auf, so bei dem
Baumfarn Trichipteris mexicana (Cyatheaceae). Der umgekehrte Fall ist
wesentlich seltener: bei einigen Colocasia-Arten (Araceae) ist die Oberseite der
Laubblatter bewachst, ihre abaxiale Seite jedoch unbewachst. Sehr haufig sind
jedoch Ober- und Unterseite von Blittern gleichmiaflig bewachst (z. B. Tulipa
spp., Eucalyptus spp., die meisten Poaceae).

Bei einigen Pflanzen sind Epicuticularsekrete auf die Epidermis der Frucht
beschrinkt, so bei den Weintrauben (Vitis vinifera L.; Vitaceae) und den
Pflaumen (Prunus domestica L.; Rosaceae), deren vegetative Teile keine
kristalloiden Belige aufweisen. Noch beschrinkter ist die Wachssekretion bei
einigen Arten der Gattung Drosera (Droseraceae) und vielen Orchidaceae aus
den Gattungen Ansellia, Dendrobium, Epidendrum (Abb. 4) und Oncdium:
hier sind Pflanzen und Friichte unbewachst, nur die schwer benetzbaren
Samen zeigen feinste Wachsbelage.

Die Obertlichen von Bliiten bilden im allgemeinen keine Epicuticularkri-
stalloide aus: Bliiten sind meistens ginzlich unbewachst. Ausnahmen bilden
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nur einige ornithogame Blumen und Gleitfallenblumen sowie weitere 6kolo-
gisch spezialisierte Typen, die in Abschnitt 8 Erwdhnung finden.

6.2. Verteilungsmuster innerhalb einer Organoberfliche

Ist eine Organoberfliche bewachst, so verteilt sich der Epicuticularbelag im
allgemeinen gleichmifig iiber alle Epidermiszellen. Gelegentlich beobachtet
man geringfiigige quantitative Unterschiede. So sind z. B. die Stabchenwachse
auf der abaxialen Laubblattepidermis von Saccharum officinarum L. (Poaceae)
am basalen Teil kriftiger ausgebildet als im apcialen Bereich, eine besonders
starke Wachssekretion findet sich in unmittelbarer Umgebung der Spaltoff-
nungen. HALLAM (1967) beobachtete bei Eucalyptus polyanthemos SCHAU.
(Myrthaceae) schuppenformige Sekrete auf der Lamina, in der Nihe der
Mittelrippe Schuppen und Stibchen und iiber der Mittelrippe selbst nur
stibchenférmige Sekrete.

Trichome weisen im allgemeinen keinerlei epicuticulare Kristalloide auf,
auch wenn die umgebende Epidermis dicht bewachst ist (BARTHLOTT & EHLER
1977 : BARTHLOTT & MARTENs 1979). So ist die abaxiale Blattfliche von Acer
saccharinum L. —Aceraceae) mit einem dichten Belag von Stibchenwachsen
iiberzogen, die Trichome jedoch unbewachst. Ahnliches gilt fiir die Trichome
der Poaceae (z.B. Setaria aurea HocHsT.). Trichome sind im allgemeinen
durch cuticulare Faltungsmuster skulpturiert (z. B. bei Antirrhinum: BAR-
THLOTT 1980). Die Beobachtung, dafl sich Wachse und cuticulare Faltungsmu-
ster gegenseitig ausschliefen (BARTHLOTT & EHLER 1977) wurde an allen
untersuchten Objekten bestitigt. Zu den seltenen Ausnahmen von durch
Stibchenwachse skulpturierten Trichomen gehoren die Haare auf den Blattern
von Glaucium (Papaveraceae) und Tulipa (Liliaceae). Kopfchen- oder keulen-
formige Trichome konnen spezielle Driisenfunktion iibernehmen (vgl. FAHN
1979). Die schon mehrfach erwihnten Flavonoid-Belige von Primula und
Pityrogramma (Abb. 23 bis 26) werden ausschliefilich von solchen Driisen
produziert. Dies muff nicht notwendigerweise fiir alle epicuticularen Fla-
vonoide gelten: so sezerniert Notholaena nivea (POIR.)DEsV. var. flava HOOK.
(Polypodiaceae) sein iiberwiegend aus 2', 6'-OH, 4'-OMe-Chalkon bestehen-
des ,,Mehl*“ bevorzugt aus kopfchenformigen Driisen; aber auch die anato-
misch nicht spezialisierten Epidermiszellen und sogar Sporangienoberflichen
sind hier in der Lage, feine Flavonoid-Stibchen zu produzieren.

Abweichend vom iibrigen epidermalen Gewebe sind gelegentlich die
Spaltoffnungen bewachst. Bei Euphorbia tirucalli L. (Euphorbiaceae) sind die
hinfilligen Laubblitter abaxial durch feinste Schuppenwachse charakterisiert,
die Schliefzellen der Spaltsffnungen bleiben jedoch unbewachst. Die Epider-
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mis des sukkulenten Sprosses der gleichen Pflanze zeigt ein umgekehrtes
Verhalten: hier stellt man eine extreme Wachssekretion ausschlieflich im
Bereich der Schlieffzellen und Nebenzellen fest (Abb. 37; vgl. HABERLANDT
1918). Ebenso sind die Stomata von Strelitzia reginae (Abb. 21) und vielen
Dischidia-Arten (Asclepiadaceae) von solchen Wachs-,,Kaminen* umgeben
(BARTHLOTT, unver6ff.). Ein Extrem bilden die Spaltoffnungen der Blitter von
Amborella trichopoda BaiLL. (Amborellaceae bzw. Monimiaceae): die Blatter
sind duferlich unbewachst bis auf die duflere Atemhdhle in der Spaltéffnung,
die mit feinen Stibchenwachsen ausgekleidet ist. Zusammenfassend lifdt sich
feststellen, dal im Normalfall bei bewachsten Epidermen die Schlieffzellen
keinerlei Epicuticularkristalloide ausbilden.

Komplizierte Verteilungsmuster von bewachsten, unbewachsten und cuti-
culargefaltelten Epidermisbezirken finden sich an den funktionell hoch
spezialisierten Fangblattern einiger Insektivoren aus den Familien der Cepha-
lotaceae, Nepenthaceae und Sarraceniaceae.

6.3. Verteilungsmuster und Orientierung innerbalb der einzelnen Zell-Ober-

fldache

Bei den unter Abschnitt 3.3. bis 3.7. beschriebenen Kristalloiden kommt es
gelegentlich zu spezifischen Verteilungsmustern und bei schuppenférmigen
Wachsen zu bevorzugten Orientierungsrichtungen der Lingsachsen der Kri-
stalloide innerhalb der einzelnen Zelloberflichen. Diese Merkmale sind hoch
taxonspezifisch und damit von systematischem Interesse. Hinzu kommen als
diagnostische Parameter die auflerst unterschiedliche Dichte der Kristalloide,
also die Anzahl von Stibchen etc. pro Flicheneinheit. Wie an anderer Stelle
vorgeschlagen (BARTHLOTT & EHLER 1977) soll im folgenden der zentrale
Bereich der periklinalen Auflenwand einer Epidermiszelle als Zentralfeld, der
Bereich tiber den Antiklinen und die angrenzende Region als Antiklinalfeld
bezeichnet werden.

Im Normalfall ist die Verteilung epicuticularer Kristalloide innerhalb einer
Zelloberfliche gleichmaflig; auch bevorzugte Orientierungsrichtungen der
Lingsachsen schuppenformiger Kristalloide sind meist nicht feststellbar. Als
sehr taxonspezifisches Merkmal bleibt in solchen Fillen die Dichte der
Kristalloide zu erfassen. Die einzelnen Partikel konnen dabei durch groflere
Zwischenraume getrennt einzeln stehen; sie konnen aber auch so dicht
auftreten, dafl die eigentliche Zelloberfliche nicht mehr sichtbar ist. Extreme
eines sehr dichten Stiabchenbelages sind am Beispiel von Ginkgo biloba L.
(Abb. 9) und eines sehr lockeren zerstreuten Belages am Beispiel von Salvinia
auriculata AUuBL. (Abb. 8) abgebildet.
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Muster unterschiedlicher Verteilung innerhalb einer Zelloberfliche sind
selten. Beispiele liefern die Laubblitter von Colocasia esculenta (L.)SCHOTT
(Araceae) und Alchemilla diplophylla (Rosaceae; Abb. 38): hier ist die
Periklinalwand zentral papillos ausgebuchtet und der kristalloide Wachsbelag
in diesem Zentralfeld wesentlich stirker ausgepragt als im Antiklinalfeld. Der
umgekehrte Fall ist an den Samenschalen von Dendrobium und einiger
weiterer Orchidaceae verwirklicht: hier sind die kérnchenartigen Wachsbelige
bevorzugt im Antiklinalfeld ausgebildet, das Zentralfeld kann wachsfrei
bleiben. An den Blittern von Adiantum cuneatum LANGSD. et FISCH.
(Polypodiaceae) beobachtet man eine deutliche Bildung von gruppenformigen
Aggregaten der fadenférmigen Epicuticularkristalloide (Abb. 10), die einzel-
nen Aggregate sind gelegentlich durch beinahe sekretfreie Wandbezirke
voneinander getrennt (Abb. 11). Diese ,,Gruppenbildung‘ scheint ein taxono-
misches Merkmal fiir die Gattung Adiantum zu sein.

Beispicle fiir bevorzugte Orientierungsrichtung schuppenférmiger
Kristalloide bieten die Blitter von Alstroemeria pelegrina L. (Alstroemeria-
ceae): die Kristalloide sind beinahe einheitlich parallel ausgerichtet (Abb. 15),
ihre Lingsachse verliuft dabei im rechten Winkel zur Lingsachse der
elongierten Epidermiszelle. Gelegentlich finden sich konzentrische Orientie-
rungen der Kristalloide um die Stomata. Undeutlich ist dies schon an den
fadenférmigen Terpenoiden von Polypodium aureum zu erkennen (Abb. 12),
sehr deutlich an den konzentrisch um die Spaltéffnung angeordneten Schup-
penwachsen von Iris germanica L. (Iridaceae: Abb. 39).

Eine eigentiimliche Gruppenbildung durch sternférmige Orientierung
schuppenformiger Kristalloide findet sich bei vielen Leguminosen (Abb. 17 u.
18); besonders deutlich ist diese rosettenartige Anordnung der Kristalloide auf
den Blittern von Cercis siliqguastrum L. (Caesalpinioideae: Abb. 18) zu
erkennen. Dieses Verteilungsmuster scheint ein Tendenzmerkmal vieler Faba-
les zu sein.

6.4. Vorkommen wverschiedenartiger Epicuticularsekrete innerbalb einer Zell-

oberflache

Aus Abschnitt 6.2. geht bereits hervor, daf nicht nur verschiedene
Organoberflichen unterschiedliche Belige ausbilden, sondern dafl innerhalb
einer Organoberfliche verschiedenartige Sekrete auftreten konnen. Im Extrem
konnen innerhalb einer Zelle verschiedenartige Kristalloide auftreten, ein
Phinomen, fiir das nur spirliche Hinweise in der Literatur vorliegen: HALLAM
(1967) beobachtete gemischte Stibchen/Schuppen-Belige an Eucalyptus poly-
anthemos ScHAU. (Myrthaceae), HuLL & BLECKMANN (1977) an Prosopis
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tamarugo PHIL. (Mimosaceae). Am Beispiel von Eucalyptus diskutierten
Jerrree et al. (1976) das Vorkommen von Stibchenwachsen tiber einem
amorphen diinnen Wachsfilm und machen darauf aufmerksam, daf} Einzelsub-
stanzen aus Mischlésungen in reiner Form auskristallisieren konnen. Das
gleichzeitige Auftreten verschiedenartiger Epicuticularsekrete innerhalb einer
Zelloberfliche ist sehr selten. Im folgenden sollen einige weitere Beispiele
beschrieben werden.

An den Samenschalen einiger Aizoaceae finden sich die schon erwiahnten
auffallenden Stibchenstrukturen. Der Epicuticularbelag kann dabei in sehr
kriftige aufrechte bis 10 um hohe ,,Langstibchen® und in nur 2-3 pum lange
liegende ,,Kurzstibchen* gegliedert (EHLER & BARTHLOTT 1978) sein. Die
Abbildungen 33 und 34 zeigen dafiir Beispiele aus den Gattungen Faucaria und
Sceletium. Einige besonders extreme Fille von gemischten Epicuticularbelagen
finden sich auf den Oberflichen einiger Polypodiaceae. Bei Notholaena
candida (MART. et GAL.)HOOK. var. copelandii findet sich auf der Wedel-
Unterseite ein mehlig-weiffer Belag aus Flavonolen. Hauptkomponenten sind
Galangin-3- und Kimpferol-3-methylather, Begleiter Galangin und Querce-
tin-3-methylather. Diese Komponenten kristallisieren in zwei unterschiedli-
chen Typen aus (Abb. 36): einmal finden sich fadenférmige Strukturen von
etwa 0,4 um Dicke und bis 15 pum Linge, zum anderen aber auf der gleichen
Zelloberfliche etwa 15 X 15 um grofle hautig-diinne schuppenférmige Kri-
stalloide. Die fadenférmigen terpenoiden Beliage von Polypodium (Phlebo-
dium) aurewm L. wurden bereits mehrfach erwihnt (Abb. 12 u. 13). Die aus
Zentralamerika stammenden besonders intensiv glaukos ,,bewachsten* Sippen
— meist unter dem Namen Pol. aureum var. glancum Hort. kultiviert — zeigen
eine deutliche Differenzierung ihrer Epicuticularbelige (Abb. 35): Einmal
finden sich wenige der fiir die Normalform typischen Faden-Kristalloide,
gleichzeitig werden aber auch schuppenformige Kristalloide, von etwa 3 X 3
um Grofle und 1 um Dicke ausgebildet. Ahnliche ,,dimorphe® Belage finden
sich auf den Rhizomen von Polypodium semipinnatifidum.
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7. Einfluff von Umwelt und Alter auf die Feinstruktur
epicuticularer Sekrete

Wesentlich fiir die eventuelle taxonomische Anwendbarkeit der mikromor-
phologischen Vielfalt epicuticularer Wachse ist die Frage, wieweit diese
Strukturen von den Umweltbedingungen, unter denen eine bestimmte Pflanze
wichst oder kultiviert wird, abhingig sind. Der Einflufl von Licht, Tempera-
tur, Wind und jahreszeitlichen Einfliissen im Zusammenhang mit Erosion und
Regenerationsfahigkeit epicuticularer Wachse wurde von verschiedenen Auto-
ren ausfithrlich diskutiert (JuNIPER 1960; HALLAM 1970; WHITECROSS &
ARMSTRONG 1972 ; REICOSKY & HANOVER 1976 ; JEFFREE, BAKER & HOLLOWAY
1976; GRACE 1977). Dabei lassen sich unter kiinstlichen Extrembedingungen
sehr signifikante Unterschiede beobachten. So konnte z. B. Junirer (1960)
zeigen, dafl bei Pisum die Ausbildung epicuticularer Wachse bei volliger
Dunkelheit unterbleibt. Fiir die unter naturlichen Bedingungen wachsenden
Pflanzen liflt sich unter Einbeziehung der eigenen Beobachtungen folgendes
zusammenfassen: Umwelteinfliisse wie Temperatur, Licht und Feuchtigkeit
haben nur eine sehr geringe Auswirkung auf die Mikromorphologie epicuticu-
larer Wachse. Es handelt sich vor allem um quantitative Merkmale (z. B. Lange
von Wachsstibchen, Dicke von Wachsschichten), die die taxonomische
Anwendbarkeit kaum beeintrichtigen. Diese quantitativen Unterschiede sind
jedoch im Vergleich zu der genetisch fixierten hochst diversen mikromorpho-
logischen Vielfalt unbedeutend.

Wichtiger fiir vergleichend-taxonomische Betrachtungen ist die schon
einleitend erwihnte Tatsache, daff epicuticulare Belage einem Alterungsprozef}
unterliegen und unter dem Einfluf} von Sonne, Regen und Wind erodieren
(z. B. REicosky & HANOVER 1976; GRACE 1977). Schichtige Belige und
regelmiflig geformte Kristalloide konnen so zu amorphen Krusten oder
Kliimpchen erodieren und schliefflich ganz verschwinden. Dabei hingt die
Erosionsgeschwindigkeit von der Art und Intensitit der Umwelteinfliisse ab,
in noch bedeutenderem Mafle aber von der chemischen Natur der Epicuticu-
larsekrete.

Schneller Erosion unterliegen vor allem die cyklischen Epicuticularsekrete;
aliphatische Verbindungen sind anscheinend stabiler gegen Umwelteinfliisse.
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Vielleicht ist darin der Grund zu sehen, warum die hochst entwickelten
Angiospermen ihre Epicuticularbelige vorwiegend aus aliphatischen Substan-
zen bilden. Einige Beispiele sollen dies verdeutlichen. Flavonoide sind durch
ihre fadenférmigen Kristalloide schon mechanisch sehr empfindlich und
konnen schon von leichtem Regen abgespiilt werden. Bei Pityrogramma
pallida (WeATH.) ALT & GRANT (Polypodiaceae), die einen besonders dichten
Flavonoid-Belag bildet, wurde beobachtet, dafl das ,,Mehl* bei Beriihrung der
Pflanzen vom Wind verweht werden kann (WOLLENWEBER et al. 1979). Die
mehlig-weiflen Belige der Blitter von Kalanchoe gastonis-bonnieri HAMET et
PERR. (Crassulaceae) bestehen wie bereits erwihnt aus Triterpenen bzw.
Phytosterolen. Als regelmiflige Kristallnadeln finden sie sich nur auf den
jiingsten Blittern: sie werden schnell durch Regen und Wind erodiert und sind
schon am ausgewachsenen Blatt nur noch in amorphen Resten nachweisbar.
Untersucht man dagegen die stibchenférmigen Kristalloide von Saccharum
officinarum L. (Poaceae), chemisch ein Gemisch von hoheren Alkoholen,
Fettsduren und Sterolen, so finden sich kaum Unterschiede zwischen jungen
und sehr alten Blittern. Die Epicuticularstrukturen sind hier einmal chemisch
recht stabil, zum anderen kénnen anscheinend abgebrochene Kristalloide an
ihrer Basis wieder nachwachsen. In dieser Regenerationsfahigkeit gibt es grofie
taxonspezifische Unterschiede: viele Pflanzen konnen erodierte oder abge-
wischte Belige schnell regenerieren (z. B. Excalyptus: HaLLAM 1970), andere
scheinen dazu nicht in der Lage zu sein (JUNIPER 1960).
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8. Okologische Aspekte epicuticularer Sekrete

Manche Autoren halten epicuticulare Wachse, Flavonoide und ihnliche
Sekrete fiir metabolische Abfallprodukte und sprechen ihnen eine 6kologische
Bedeutung weitgehend oder ginzlich ab (z. B. FREY-WyYssLING 1959; GiBas
1974). Dieser Auffassung kann man nur schwer zustimmen, da diese Skulptu-
ren z. B. grundlegend die Benetzbarkeit, Lichtreflexion und andere Eigen-
schaften der Oberfliche verindern. Uber die mégliche funktionelle Bedeutung
epicuticularer Wachse gibt es umfangreiche altere Literatur (Ubersicht bei
HABERLANDT 1918), im allgemeinen spricht man Wachsen zumindest die
Funktion der Transpirationsreduktion zu. Es zeichnet sich jedoch ab, dafl die
dkologische Signifikanz primir auf ginzlich anderen Eigenschaften beruht
(BARTHLOTT 1981). Dabei scheint die Funktion epicuticularer Beldge recht
komplex und vielschichtig zu sein, wie auch die Diskussion mog-
licher 6kologischer Aspekte an Trichomen gezeigt hat (JOHNSON 1975).

Leider liegen nur wenige gesicherte experimentelle Daten zur Wechselwir-
kung zwischen Feinstruktur und Chemie pflanzlicher Oberflichen mit ihrer
Umwelt vor. Es wurde schon einleitend erwihnt, dafl die Epicuticula die
funktionelle Grenzschicht zwischen der lebenden Pflanze und ihrer Umwelt
ist, iiber die jede Interaktion laufen mufl. Das Verstindnis der 6kologisch-
evolutiven Signifikanz dieser Oberflichenstrukturen ist zudem fiir die Ein-
schitzung ihres taxonomisch-systematischen Stellenwertes wichtig; die
strenge genetische Kontrolle dieser Merkmale (CUTLER & BRANDHAM 1977;
CuTLER 1979) deutet an, daf} sie von grofler selektiver Bedeutung sind.

8.1. Temperaturkontrolle von Oberflichen bei Insolation

Oberflichentemperaturen fester Korper steigen bei Sonneneinstrahlung weit
iiber die Werte der umgebenden Luft und konnen die plasmatische Hitze-
Toleranz pflanzlicher Zellen (bei Gefifipflanzen etwa bei 60 °C) schnell
iiberschreiten. Im Regelfalle kiihlen Pflanzen durch Transpiration ihre Ober-
flichen jedoch unter die Luft-Temperatur ab. Diese ,,Untertemperaturpflan-
zen (LANGE 1959; LANGE & LANGE 1963) weisen im allgemeinen eine

¢ 77 )



48 WILHELM BARTHLOTT und ECKHARD WOLLENWEBER

geringere plasmatische Hitzetoleranz auf (Schidigungen u. U. schon unter
45 °C). Transpirationskiihlung ist fiir viele Xerophyten nicht durchfiihrbar, da
sie an den ohnehin trockenen Standorten mit zusitzlichem Wasserverlust
verbunden ist. Manche dieser Xeropyhten haben deshalb eine hohe physiolo-
gische Hitzeresistenz entwickelt, die z. B. bei Phoenix dactylifera bei 59 °C
(LANGE 1959) und bei Opuntia basilaris bei 61,5 °C (SmiTH 1978) liegt. Jedoch
wiirden die Oberflichentemperaturen bei Sonneneinstrahlung in tropisch-
subtropischen Trockengebieten auch diese Werte bei weitem uberschreiten -
wiahrend sich die umgebende Luft kaum iiber 45 °C erwarmt. LANGE (1959)
hat auf das Phinomen aufmerksam gemacht, dafl einige Xerophyten ohne
Transpirationskiithlung ihre Oberflachentemperatur im Bereich der umgeben-
den Lufttemperatur halten: so zum Beispiel Capparis decidua (Capparidaceae)
und Leptadenia pyrotechnica (Asclepiadaceae) der nordafrikanischen Wiisten.

Bei der raster-elektronenmikroskopischen Untersuchung der beiden
erwihnten Pflanzen bestitigte sich eine bemerkenswerte Tendenz, die allge-
mein bei der Analyse der Oberflichen vieler hunderter Xerophyten festgestellt
wurde (BARTHLOTT, unverdoff.): xeromorphe Pflanzen heifler Standorte zeigen
eine auffallende Tendenz zur Ausbildung besonders reicher und extremer
Oberflichenskulpturierungen in Form von Trichomen, Papillen etc., die
zusitzlich noch durch cuticulare Faltungsmuster und vor allem durch Epicuti-
cular-Kristalloide skulpturiert sind.

Wihrend man dieses haufige Vorkommen epicuticularer kristalliner Wachse
bei Xerophyten und anderen Pflanzen besonnter Standorte bisher primar als
Transpirationsschutz gedeutet hat (vgl. Abschnitt 8.3.), zeichnet sich nunmehr
eine neue Interpretationsmoglichkeit ab. Epicuticulare Wachse reduzieren die
Menge der absorbierten Globalstrahlung, vor allem durch eine stark erhéhte
Reflexion im sichtbaren Strahlungsbereich zwischen 400 und 700 nm Wellen-
lange (ELLER 1979). Eine unmittelbare Folge sind reduzierte Ubertemperaturen
bei Insolation gegeniiber der umgebenden Luft: eine Senkung der Oberfli-
chentemperatur ohne Wasserverluste durch Transpirationskiihlung. Die viel-
schichtige Problematik wurde von ELLER 1979 (dort weitere Literatur)
umfassend diskutiert: der Autor sieht eine primire 6kologische Bedeutung
epicuticularer Wachse und anderer ,,Epidermisauflagen® in ihrer Funktion der
Temperaturkontrolle — eine Auffassung, die die eigenen Beobachtungen ganz
unterstiitzen. Auch fiir die 6kologisch immer noch ritselhafte Wiistenpflanze
Welwitschia mirabilis (Gymnospermae) wurde gezeigt, daff die Kontrolle ihrer
Oberflichentemperatur mit ihren auflerordentlichen Reflexionseigenschaften
zusammenhingt (ScHULZE et al. 1980). Mikromorphologisch ist auch sie durch
den Besitz eines ungewohnlich dichten Belages stabchenformiger Wachskri-
stalloide (vgl. Abb. bei BARTHLOTT & EHLER 1977) ausgezeichnet.
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Epicuticulare Wachs-Kristalloide und andere Skulpturen spielen vielleicht
noch eine andere Rolle bei der Temperaturkontrolle pflanzlicher Obertlichen
(BARTHLOTT, unverdff.). Es wurde bereits erwihnt, dafl auch bei starker
Sonneneinstrahlung die Lufttemperatur selten 40 °C iibersteigt. Dabei hiangt
der Energieaustausch eines Blattes oder sonstigen pflanzlichen Organes mit
der umgebenden kiihleren Luft von mehreren Faktoren ab, unter anderem von
seiner Gestalt (GaTes 1968). Der thermodynamische Austausch wird dabei
durch das Auftreten turbulenter Luftstromungen iiber die Oberfliche aufler-
ordentlich vergroflert (Zusammenfassung bei GRACE 1977, dort weitere
Literatur; vgl. auch GRACE 1978). Epicuticularkristalloide und andere Skulptu-
ren konnten damit die Ausbildung sublaminarer Grenzschichten unterhalb der
eigentlichen Turbulenz-Zone bei den iiblichen laminaren Luftbewegungen
tiber pflanzliche Oberflichen stéren und damit durch eine erhohte ,,Reibung*
den Energieaustausch vergrofiern. Neben vielen anderen Merkmalen spricht
zum Beispiel auch das hiufige Auftreten von Epicuticularwachsen auf den
Unterseiten der Blitter von Pflanzen besonnter Standorte fiir eine solche
Funktion (vgl. Abschnitt 6.1.).

Allgemein deuten Vorkommen und Verteilungsmuster epicuticularer kri-
stalloider Wachse und zhnlicher Sekrete darauf hin, dafl ein wesentlicher
Zusammenhang zwischen der Temperaturkontrolle der Oberflache und diesen
Strukturen besteht.

8.2. Benetzbarkeit und Verschmutzbarkeit

Bekannt und gut untersucht ist seit CASSIE & BAXTER (1945) der Zusammen-
hang zwischen den chemischen Eigenschaften von Oberflichen, ihrer Fein-
skulptur und der Benetzbarkeit (vgl. auch MARTIN & JuNiPER 1970). Die
epicuticularen Sekrete sind wegen ihres lipophilen Charakters schwer mit
Wasser benetzbar. Die schwere Benetzbarkeit wird zusitzlich durch die
mikroskopische Oberflichenskulptur um ein Vielfaches gesteigert: der
Zusammenhang zwischen kristalloiden Epicuticularwachsen und Unbenetz-
barkeit wurde vielfach untersucht und beschrieben (z. B. LINSKENs 1951;
JunipEr 1960; HorLLowAy 1971; RENTSCHLER 1971). Wo immer man extrem
wasserabstoffende Oberflichen findet - als Beispiele wurden bereits die Blatter
von Adiantum (Abb. 10-11), Pistia (Abb. 16) und Salvinia (Abb. 8) erwihnt —
findet man diese durch feinste Wachskristalloide, niemals aber durch glatte
Wachsschichten, skulpturiert (vgl. auch KNOTHE 1902 ; RENTSCHLER 1971).

Wasserabstoflende Oberflichen sind funktionell fiir folgende Organe bzw.
Pflanzen zu fordern und auch tatsichlich gegeben : Diinne Laubblatter und die
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meisten Bliitenblitter der Angiospermen, die bei Regen zusammenkleben bzw.
unter dem Gewicht anhaftenden Wassers mechanisch geschidigt wiirden;
emerse Teile von Wasser- und Schwimmpflanzen, die dauerndem Wasserschlag
ausgesetzt sind und fiir manche Friichte und Samen, die schwimmfahig sein
miissen. Bei Bliitenoberflichen wird die Unbenetzbarkeit aus blitenckologi-
schen Griinden (vgl. Abschnitt 8.4.) allerdings nicht durch Epicuticularkristal-
loide, sondern durch andere Skulpturen gewihrleistet. Beinahe alle schwim-
menden Pflanzen (Azolla, Pistia, Salvinia) sind durch feinste Wachsstabchen
extrem unbenetzbar; Schwimmpflanzen denen diese Stabchenbelage fehlen,
sind durch andere Mechanismen schwimmfihig, so z. B. Eichhornia crassipes
(MarT.)SoLMs durch das michtige Aerenchym der Blattstiele. Dasselbe gilt fiir
Friichte und Samen: hiufig sind diese durch luftgefiillte verkorkte Gewebe
schwimmfihig (z. B. Kokosnuf}), gelegentlich aber auch durch Wachskristal-
loide unbenetzbar (die Samen vieler Droseraceae, Lentibulariaceae).

Abgesehen von den oben angefiihrten Beispielen wurde jedoch bei alteren
Uberlegungen kaum beriicksichtigt, daf8 ansonsten Unbenetzbarkeit als solche
keinerlei erkennbare okologischen Vorteile fiir die Pflanzen bringt. Im
Gegenteil : eine cuticulare Absorption von Wasser wird weitgehend verhindert
und Pflanzen, deren Wasserhaushalt von cuticularer Absorption abhingt (z. B.
Hymenophyllaceae, Selaginellaceae: vgl. Abschnitt 9.1.) sind tatsichlich
benetzbar und durch das Fehlen von epicuticularen Wachsen ausgezeichnet.
Der 6kologisch primire Effekt unbenetzbarer Oberflichen, die ja bei Sperma-
tophyten auflerordentlich weit verbreitet sind, scheint eine ginzlich verschie-
dene, aber mit der Unbenetzbarkeit gekoppelte Funktion zu sein: eine stark
verminderte Verschmutzbarkeit.

Bei der verminderten Verschmutzbarkeit pflanzlicher Oberflichen durch
epicuticulare Kristalloide spielen zwei unterschiedliche Prozesse eine Rolle.

Einmal sind kontaminierende Partikel (Aerosole, Staub, Mikroorganismen)
im allgemeinen wesentlich grofer als die Zwischenrdume zwischen den meist
aufrecht stehenden scharfkantigen Epicuticularkristalloiden. Thre Kontaktfla-
che beim Aufliegen auf die Zellwand ist damit stark verkleinert und die
Adhision reduziert: das Ergebnis ist eine verringerte Haftfahigkeit solcher
Partikel auf der Oberfliche. Pilzsporen und andere Mikroorganismen kom-
men dabei unter Umstinden der Zellwand nicht nahe genug, um in sie
eindringen zu konnen (im iibrigen sind die Epicuticularlipidschichten sehr
resistenz gegen mikrobiellen Abbau: SwaIN 1977; vgl. zur Problematik auch
ELLwooD et al. 1979).

Ein zweiter funktioneller Aspekt der Verschmutzbarkeit ist der, daff an
diesen unbenetzbaren Oberflichen bei Regen die kontaminierenden oberflich-
lich haftenden Partikel durch die ablaufenden Wassertropfen mitgerissen
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werden: also eine erhohte ,,Abwaschbarkeit“ von Schmutzteilchen und
Mikroorganismen. Hinzu kommt, dafl sich auf schwer benetzbaren Oberfli-
chen keine lang haftenden Wasserfilme halten kénnen, die fiir Befall und
Vermehrung von Mikroorganismen ein entscheidender Faktor sein kénnen.

Bereits RENTSCHLER (1971) hat beobachtet, daf} auf unbenetzbaren Oberfli-
chen nur selten Mikroorganismen und Schmutzteilchen zu finden sind. An
anderer Stelle wurde darauf hingewiesen (BARTHLOTT & EHLER 1977), daff eine
verminderte Kontaminationsfihigkeit vielleicht eine primire G&kologische
Funktion von epicuticularen Wachsen und anderen Oberflichenskulpturen
sein konnte.

Einige weitere Beobachtungen zur Verschmutzbarkeit pflanzlicher Oberfli-
chen in Abhingigkeit von epicuticularen Kristalloiden seien angefiigt (BARTH-
Lot unverdff.). Als gutes Untersuchungsobjekt erweisen sich dabei die
Pteridophyten, bei denen Familien mit ginzlich unbenetzbaren und solche mit
gut benetzbaren Oberflichen vorkommen (vgl. Abschnitt 9.1.) - die Pterido-
phyten bilden vielleicht den Schliissel zum Verstindnis der evolutiv-ckologi-
schen Signifikanz epicuticularer Wachse und dhnlicher Sekrete.

Vergleichend wurden die gut benetzbaren Oberflichen von Selaginella-
Arten (gekennzeichnet durch das Fehlen epicuticularer Wachse: vgl. Abschnitt
9.1.) und von den iuflerst wasserabstolenden Adiantum-Arten (feinste
Epicuticularkristalloide: Abb. 10 u. 11) untersucht. Die Pflanzen wurden im
Gewichshaus unter gleichen Bedingungen nebeneinander stehend kultiviert.
Die Oberflichen von Selaginella sind dabei immer stark kontaminiert: selbst
auf jiingsten Blittchen finden sich regelmaflig Staubpartikel, Pilzsporen,
Bakterien, beschalte Amdben und Kolonien von anderen Mikroorganismen.
Auf Adiantum dagegen finden sich selbst an ilteren Blittern kaum Staubparti-
kel, es konnten niemals Mikroorganismen aufgefunden werden. Experimentell
wurden Selaginella und Adiantum ,,verschmutzt: die Pflanzen wurden
mehrere Wochen in einem abgeschlossenen Raum aufgestellt und gegossen,
ohne die Blitter zu benetzen. Die folgende Untersuchung im REM zeigte wie
zu erwarten keine signifikanten Unterschiede: auf den Oberflichen beider
Arten hatten sich Staubpartikel abgelagert. Folgend wurden die Versuchspflan-
zen simuliertem Regen ausgesetzt: sie wurden mit destilliertem Wasser
abgebraust. Die folgende REM Analyse ergab nunmehr signifikante Unter-
schiede. Die Schmutzpartikel auf den benetzbaren Selaginella-Blittern waren
nur zu einem geringen Teil abgewaschen, ein Teil der Auflagerungen war zu
festen Krusten verklebt. Bei dem unbenetzbaren Adiantum dagegen war durch
die abperlenden Wassertropfen der grofite Teil der Verunreinigungen mitgeris-
sen und abgewaschen. Entsprechende weitere Versuche wurden mit intakten
bewachsten Blattstiicken von Saccharum und mit durch organische Losungs-
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mittel entwachsten Blattstiickchen der gleichen Pflanze durchgefiihrt, die zu
gleichen Ergebnissen fithrten (BARTHLOTT, unverdff.).

Es besteht somit ein signifikanter Zusammenhang zwischen dem Auftreten
epicuticularer kristalloider Wachse und einer verminderten Verschmutzbarkeit
pflanzlicher Oberflichen. Dies ist unter Umstinden die primire Skologische
Funktion (vgl. BARTHLOTT & EHLER 1977) zumindest bei manchen Pflanzenty-
pen. Es wire zumindest eine sinnvolle Erklirung fiir das haufige Vorkommen
dichter Stabchenwachse auf den Blattern vieler hygrophiler Pflanzen schattiger
Standorte (z. B. viele Araceae), bei denen eine Funktion der Temperaturkon-
trolle und als Transpirationsschutz weniger sinnvoll erscheint.

8.3. Epicuticularsekrete und cuticulare Transpiration

Die iibliche 6kologische Interpretation epicuticularer Wachse ist die, daff sie
einer Reduktion der cuticularen Transpiration dienen. Die Permeabilitit der
Cuticula hingt dabei von sehr unterschiedlichen Faktoren ab (vgl. MARTIN &
JuNIPER 1970; SCHONHERR 1976, SCHONHERR et al. 1979, HAAS & SCHONHERR
1979). Eine wesentliche Rolle scheinen dabei die intracuticularen Wachse zu
spielen; ebenso die geschlossenen epicuticularen Wachsschichten. Abgesehen
von den diinnen geschlossenen Wachsfilmen sind aber gerade die dicken
durchgehenden Wachsschichten im Pflanzenreich recht selten: normalerweise
treten epicuticulare Wachse in Form einzelstehender Kristalloide auf. Es ist
schwer vorstellbar, daff diese Stibchenbelige (z. B. bei der xeromorphen
Crassula: Abb. 27) den Effekt einer verminderten Permeabilitit gegeniiber
Wasserdampf ergeben. Auf diese Problematik hat bereits FREY-WYSSLING
(1959) hingewiesen.

Die weitverbreiteten intracuticularen Wachse sowie die geschlossenen
Wachsfilme miissen wohl primir als transpirationsreduzierende Strukturen
gesehen werden. Es gibt aber wenig Anzeichen dafiir, dafl die auffilligen
abwischbaren kristalloiden Wachsbelige, die in diesem Zusammenhang immer
wieder zitiert werden, eine wesentliche Rolle bei der Reduktion der cuticula-
ren Transpiration spielen (vielleicht eher indirekt uiber die Temperaturkon-

trolle der Oberfliche).

8.4. Einige spezielle Funktionen epicuticularer Wachse

Bewachste Oberflichen weisen eine verschlechterte ,,Gangbarkeit® fiir
Insekten auf: bereits HABERLANDT erwzhnt das Abgleiten von Ameisen an
bewachsten Grashalmen. Epicuticulare Wachse kénnen als ,,Fallstrukturen® in
den Fangblittern insektenfressender Pflanzen auftreten und iibernechmen
hierbei eine ganz spezielle Funktion (z. B. ADAMs & SMiTH 1977). In diesem
Zusammenhang ist das bereits mehrfach erwihnte Fehlen epicuticularer
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Kristalloide auf Bliitenoberflichen zu sehen: dies wiirde sich ungiinstig auf
den Besuch bestiubender Insekten auswirken (vgl. KNnoLL 1914, KUGLER
1970). Bemerkenswerterweise zeigen einige Blumen dennoch epicuticulare
Stibchenwachse: sie fanden sich an Aloe-Arten und Strelitzia, die bezeichnen-
derweise beide ornithogam sind. Bei entomogamen Blumen finden sich
Wachse an Gleitfallenblumen, bei denen die Funktion des Ausgleitens von
Insektenbeinen erwiinscht ist. KUGLER (1970) macht darauf aufmerksam, daf}
auch die Bliiten der entomogamen Fritillaria-Arten (Liliaceae) bewachst sind
(es handelt sich um feine Stibchenwachse). Hierfiir bietet er eine sinnvolle
Interpretation: als Bestduber kommen nur recht kriftige Insekten in Frage, die
sich an diesen feinen Strukturen nicht stéren. Kleine Insekten aber, die nur als
unerwiinschte Nektardiebe auftreten und keine Bestiubung vollziehen kon-
nen, gleiten auf dem Epicuticularsekret aus.

Die auffilligen Wachsskulpturen mancher Stomata (Abb. 37) kénnten unter
anderem die Funktion haben, durch die dadurch geschaffene erhohte Lage des
Offnungsspaltes Turbulenzen bei laminaren Luftstromungen iiber die Ober-
fliche zu schaffen und damit einen erhohten Gasaustausch zu ermoglichen
(vgl. Grace 1977, CUTLER 1978).

In Diskussion bleibt die Frage, wieweit die epicuticularen Wachse und vor
allem die Terpenoide und Flavonoide eine inhibitorische bzw. toxische
Wirkung auf Mikroorganismen haben. Das Problem einer ,;mechanischen*
Mikroorganismenabwehr durch diese Strukturen wurde bereits angeschnitten
(Abschnitt 8.2.). Es gibt jedoch eine Anzahl von Hinweisen, dafl die
cyklischen Sekrete und manche der die Lipide begleitenden Substanzen
fungistatisch und bakteriostatisch wirksam sind (vgl. McCLURE in HARBORNE,
MABRY & MABRY 1975 ; PREECE & DICKINSON 1976; SWAIN 1977). Die groflere
Infektionsanfilligkeit von Pflanzen gegeniiber Mikroorganismen nach linge-
ren Regenperioden konnte unter anderem darauf zuriickfithrbar sein, dafl die
Epicuticularsekrete teilweise mechanisch geschidigt und bestimmte Substan-
zen ausgewaschen sind. Fiir Flavonoide kann man annehmen, dafl sie
antimikrobielle Eigenschaften besitzen, wie phenolische Substanzen allgemein.
Damit konnte auch die Tatsache zusammenhingen, daff epicuticulare Fla-
vonoidaglyka offenbar viel weiter verbreitet sind, als bisher angenommen
wurde (WOLLENWEBER 1980). Nach HARBORNE (1980) bilden Lupinus-Arten
ein Isoflavon (,,Luteon*: 6-Isopentenyl-5, 7, 2’, 4’ — -tetrahydroxy-isoflavon),
das sowohl in den Blittern vorkommt als auch als Bestandteil des epicuticula-
ren Blattwachses (Lupinus-Wachse sehen feinstrukturell wie die in Abb. 17
dargestellten Wachse von Prosopis aus). Luteon soll hoch fungitoxisch sein und
in geniigender Menge vorkommen, um als epicuticulare Barriere gegen eine
Infektion zu wirken.
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9. Taxonomisch-systematische Signifikanz
epicuticularer Sekrete

Eine Darstellung der taxonomisch-systematischen Signifikanz epicuticularer
Wachse und dhnlicher Sekrete kann nach den bisherigen Ausfiihrungen relativ
kurz gehalten werden. Sinnvoll erscheint es, zunichst eine Ubersicht der
Verbreitung dieser Merkmale im Pflanzenreich zu geben.

9.1. Vorkommen im Pflanzenreich

Aquatischen niederen Pflanzen (Algen, aquatische Moose) als auch allen
submersen Gefafipflanzen fehlen epicuticulare Wachse. Thr Vorkommen bei
Bryophyten schien recht zweifelhaft, jedoch wurden in jlingster Zeit auch hier
epicuticulare Wachse beschrieben und raster-elektronemikroskopisch abgebil-
det (PROCTOR 1979). Im allgemeinen fehlen Epicuticularwachse allen poikilo-
hydrischen Pflanzen (den meisten Bryophyta; manche Selaginella spp.,
Myrothamnus flabellifolius) und Pflanzengruppen, deren Wasserhaushalt von
cuticularer Absorption abhangt (Hymenophyllaceae).

Die Pteridophyta zeigen anscheinend eine bemerkenswerte Aufspaltung in
benetzbare (=unbewachste) und unbenetzbare (=bewachste) Ordnungen
bzw. Familien. Von den Psilotales, Lycopodiales, Selaginellales sowie Isoetales
sind keinerlei epicuticulare Wachse bekannt. Die Equisetales scheinen durch-
weg durch den Besitz feinster stibchen- bis schuppenformiger Wachse
charakterisiert.

Die beiden hydropteriden Familien Salviniaceae und Marsileaceae sind auf
ihren unbenetzbaren emersen Teilen durch feinste Wachsstibchen (Abb. 8)
charakterisiert (die Gattung Pilularia wurde nicht untersucht). Bei den
eusporangiaten Farnen scheinen den Ophioglossales epicuticulare Wachse zu
fehlen (es konnte nur sehr beschrinkt Material untersucht werden). Bei den
Marattiales wurde an der untersuchten Marattia salicina SM. ein Belag von
wachsartigen Kliimpchen gefunden. Die leptosporangiaten Farne sind mit
manchen Familien durch die ginzliche Absenz epicuticularer Wachse charak-
terisiert, so z. B. die Hymenophyllaceae. Osmunda regalis L. (Osmundaceae)
besitzt aufrechte Stabchenwachse; einige Cyatheaceae wie Trichipteris (Also-
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phila) mexicana sind bereits durch die fiir viele Angiospermen charakteristi-
sche Differenzierung in bewachste Blattunterseiten und unbewachste Blatt-
oberseiten gekennzeichnet (vgl. Abschnitt 6.1.). Bei den Gleicheniaceae finden
sich kompliziert skulpturierte stibchenférmige bis schuppenférmige Epicuti-
cularkristalloide (z. B. Gleichenia strictissima: Abb. 28 oder Dicranopteris
pectinata), ebenso bei einigen Dicksoniaceae (z. B. Cibotium schiedei). Die
Polypodiaceae im alten umfassenden Sinne (heute in einzelne Familien
aufgegliedert) umfassen viele Gattungen mit vorwiegend fadenférmigen fla-
vonoiden oder terpenoiden Kristalloiden (Adiantum, Cheilanthes, Campylo-
neuron, Notholaena, Phlebodium, Pityrogramma, Solanopteris u. v. a.).

Chemisch handelt es sich bei den epicuticularen Sekreten der Farne wohl
meistens um cyclische Substanzen, vorwiegend Terpenoide. Als Inhaltsstoff
war das pentacyklische Triterpen Fernen fiir eine Reihe von Arten beschrieben.
Nach unseren Beobachtungen liegt es jedoch als Epicuticularsekret vor,
besonders auffillig etwa bei Polypodium aureum, Plagyogyra formosana oder
den Rhizomen von Campyloneuron spp. (WOLLENWEBER & MALTERUD, in
Vorber.). Das Vorkommen von aus Flavonoid-Aglykonen bestehenden ,,Meh-
len* ist innerhalb der Polypodiaceae, soweit bekannt, auf die Unterfamilie
Gymnogrammoideae beschrinkt: auf die Sektionen Cryptogrammeae (Ony-
chium siliculosum), Gymnogrammeae (Pityrogramma, Pterozonium), Adian-
teae (nur Adiantum poiretii var. sulphureum) und Cheilantheae (Cheilantbes,
Negripteris, Notholaena, Sinopteris). Fiir eine zusammenfassende Darstellung
hierzu vergleiche man WOLLENWEBER (1978).

Die Gymnospermae sind mit den Cycadophytina und Coniferophytina
durch sehr derbe Cuticulae mit michtigen intracuticularen Wachsschichten
und vorwiegend stibchen-, seltener fadenformigen Epicuticularkristalloiden
charakterisierbar. Kennzeichnend fiir die meisten Gymnospermen ist eine
starke Bewachsung der Spaltoffnungen, die bis zu deren volligen Verschlufy
fiihren kann. Dieses Merkmal scheint nach unseren Beobachtungen bei den
Angiospermae auf die als sehr urspriinglich geltende Familie der Winteraceae
(z. B. Drymis winteri) beschrinkt zu sein. Allgemein stellt man fest, dafl bei
den Gymnospermen kompliziert gebaute Epicuticularkristalloide fehlen. Che-
misch gehoren nach HEGNAUER (1962) die Blattwachse der Cycadaceae,
Pinaceae, Taxodaceae, Cupressaceae und Taxaceae dem Estolid-Typus an
(ausgenommen sommergriine Arten wie z.B. Larix). Die Ginkgoaceae
(Abb. 9), Podocarpaceae, Cephalotaxaceae und Ephedraceae haben andere
Wachstypen.

Die Angiospermae zeigen als artenreichste und hochstentwickelte Gruppe
der Tracheophyten die ganze Vielfalt epicuticularer Wachse und ahnlicher
Sekrete. Die verschiedenen Stibchen-, Schuppen- und Faden-Belige treten bei
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den unterschiedlichsten mono- und dikotylen Verwandtschaftskreisen auf.
Groflere systematische Zusammenhinge lassen sich nicht erkennen, es zeich-
nen sich vielleicht einige Tendenzen ab. So scheinen schuppenférmige Wachse
in der spezifischen rosettenformigen Anordnung (Abb.17 und 18) ein
Tendenzmerkmal aller Fabales zu sein (Caesalpiniaceae, Mimosaceae, Papilio-
naceae). Kriftige zusammengesetzte Stibchenwachse (Abb. 19 und 20) schei-
nen weitgehend auf die Monocotyledonen beschriankt und hier ein Tendenz-
merkmal der Commelinidae (z. B. Poaceae, Typhaceae, Strelitziaceae, Brome-
liaceae) zu sein.

9.2. Zur taxonomisch-systematischen Anwendbarkeit

Die hohe strukturelle Diversitit in Verbindung mit der recht weitgehenden
Unabhingigkeit von Umweltfaktoren erlaubt eine diagnostisch-deskriptive
Anwendung. Nach den bisherigen Ausfithrungen bedarf es keiner weiteren
Begriindung fiir die Feststellung, dafl epicuticulare Wachse und ahnliche
Sekrete ausgezeichnete erginzende taxonomische Parameter sein konnen.

Wesentlich schwieriger als die diagnostisch-taxonomische Signifikanz ist die
Frage nach der systematisch-phylogenetischen Anwendbarkeit zu beantwor-
ten. Es wurde bereits betont, dafl sich feinstrukturell sehr dhnliche Wachse
zum Beispiel okologisch bedingt bei ganz unterschiedlichen Pflanzengruppen
vorfinden kénnen (z. B. bei unbenetzbaren Schwimmblitter bei verschiedenen
Pteridophyten und Angiospermen). Ebenso sind feinstrukturell die Flavonoid-
Belige von Pityrogramma (Pteridophyta) und Primula (Angiospermae) nicht
oder nur sehr schwer zu unterscheiden (vgl. Abb. 24 u. 25). Auf der anderen
Seite wurde im vorhergehenden Abschnitt 9.1. bereits gezeigt, dafl sich doch
bestimmte Tendenzmerkmale zur Umgrenzung von Taxa hoherer Ordnung
und zum Erkennen weiterer systematischer Zusammenhinge abzeichnen.

Einige wenige Beispiele mogen die systematische Signifikanz verdeutlichen.
Auf Gattungs-Ebene konnen epicuticulare Wachse Merkmale zur infrageneri-
schen Klassifikation liefern (z. B. HALLAM 1967) oftmals lassen sich einzelne
Gattungen durch charakteristische Wachse umgrenzen. So ist innerhalb der
Cactaceae die Gattung Copiapoa durch das Vorkommen dicker schichtig
bewachster Cuticulae, die an ihrer Oberfliche polygonal aufreifien, gekenn-
zeichnet. Innerhalb der gleichen Familie sind kantige stabchenformige Kristal-
loide (Abb. 30) anscheinend auf eine Gruppe zentralamerikanischer saulenfor-
miger Vertreter beschrinkt und deuten einen Zusammenhang zwischen den
Gattungen Hertrichocereus, Ritterocereus und Escontria an.

Ein gutes Beispiel fiir die systematische Signifikanz epicuticularer Wachse
liefern die Samenschalen der Orchidaceae (BARTHLOTT & ZIEGLER 1981): hier
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sind schichtige bis kornchenformige Wachsbelage ausschliefllich auf bestimmte
Subtriben beschrinkt und koénnen zu deren Umgrenzung herangezogen
werden: die Epidendrinae, Dendrobiinae und Bulbophyllinae. Es gibt inner-
halb der Familie jedoch einen zweiten Wachstyp an Samenschalen: schichtige
Sekrete, die gehduft an den Ecken dreier aneinanderstoflender Zellen auftreten.
Dieser Wachstyp lafit eine klare Umgrenzung aller Cymbidieae im Sinne von
DRrEssLER 1972 innerhalb der Familie zu. Die von ihrer systematischen Stellung
auflerst umstrittenen Catasetinae sind ebenfalls durch diesen Cymbidium-
Wachstyp charakterisiert, was die von DRESSLER (l. c.) vorgenommene Zuord-
nung bestatigt (BARTHLOTT & ZIEGLER 1981).

Chemotaxonomisch sind bei epicuticularen Wachsen, die aus Alkanen,
hoheren Alkoholen und anderen Aliphaten bestehen, naturgemifl keine
grofen Differenzen zu erwarten. An entsprechenden Untersuchungen fehlt es
nicht, jedoch bestehen hier offenbar keine Aussichten auf bedeutsame
taxonomisch-systematische Erkenntnisse (vgl. MARTIN & JUNIPER 1970)-
Interessanter sind die begleitenden Triterpene, Phytosterole und andere
Substanzen, die offensichtlich recht weit verbreitet sind. Jedoch liegen bislang
nur unzureichende Daten vor. Recht klare Ergebnisse liefern jedoch die in
chemotaxonomischer Hinsicht eingehend untersuchten epicuticularen Fla-
vonoide. Die Primula-Sekrete aus den charakteristischen, wenig substituierten
Flavonen, sind gattungsspezifisch und ansonsten aus dem Pflanzenreich nicht
bekannt (WoLLENWEBER 1974). Bei der Farn-Gattung Pityrogramma ist
ebenfalls ein gewissermaflen gattungsspezifisches Flavonoidmuster anzutreffen
(WoLLENWEBER & DieTz 1980). Andererseits gibt es durchaus artspezifische
und varietits-spezifische Flavonoidmuster bei Cheilanthes und besonderes
Notholaena, aber auch bei einigen Pityrogramma-Arten. Gelegentlich kommt
es sogar zur Ausbildung geographisch umgrenzter ,,chemischer Rassen®, die
sich morphologisch nicht unterscheiden lassen (Wollenweber 1978 u. unveroff.
Daten).
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10. Zusammenfassung

BarTHLOTT, W. & E. WOLLENWEBER: Zur Feinstruktur, Chemie und taxo-
nomischen Signifikanz epicuticularer Wachse und dhnlicher Sekrete. — Trop. u.
subtrop. Pflanzenwelt 32 (1981), Akad. Wiss. Lit . Mainz (F. Steiner-Verlag,
Wiesbaden). 67 Seiten mit 39 Abbildungen.

Die Mikromorphologie epicuticularer Wachse und ahnlicher die Epidermis
tiberziehender Sekrete wird aufgrund von REM-Untersuchungen der Oberfla-
chen von etwa 5 100 Arten Gefiflpflanzen dargestellt. Beziehungen zwischen
der Chemie und Feinstruktur dieser Sekrete werden aufgezeigt und ihre
taxonomische und ékologische Signifikanz diskutiert.

Mikromorphologisch lassen sich die Sekrete in sieben Typen klassifizieren.
Zum einen handelt es sich um flichige Uberziige, um Schichten mit (1) glatter
oder (2) skulpturierter Oberfliche. Zum anderen handelt es sich um kristal-
loide ,,Ausbliihungen®, die in einer grofien strukturellen Diversitit auftreten:
(3) Klimpchen und Kérnchen, (4) einfache Stibchen bis Fiden, (5) einfache
Schuppen, (6) zusammengesetzte Stibchen, Fiden und Schuppen sowie (7)
Stabchen bis Fiden mit skulpturierter Oberfliche. Es wird erneut gezeigt, dafl
die Mikromorphologie dieser Kristalloide nicht durch Verteilung und Grofie
cuticularer Poren bestimmt sein kann. Ein wesentliches diagnostisches Merk-
mal sind Verteilungsmuster dieser Sekrete auf den Oberflachen einer Art sowie -
Orientierung und Gruppenbildung der Kristalloide auf der einzelnen Zell-
oberfliche. Es konnen dabei mikromorphologisch unterschiedliche Sekretty-
pen von einer Zelle gleichzeitig sezerniert werden.

Chemisch bestehen diese Sekrete aus Alkanen, hoheren Alkoholen und
Ketonen, sowie aus Fettsiureestern (echten Wachsen). Pentacyklische Triter-
pene und Phytosterole scheinen viel weiter verbreitet zu sein, als man bisher
angenommen hat. Eine Besonderheit sind epicuticulare Flavonoid-Aglykone,
die vorwiegend von Driisenhaaren sezerniert werden. Die einzelnen Verbin-
dungsklassen werden kurz beschrieben und Beispiele fir ithr Vorkommen
gegeben. In der Regel bestehen die epicuticularen Sekrete aus mehreren
Substanzen einer Verbindungsklasse, oft sind auch Substanzen verschiedener
Klassen beteiligt. An einigen Beispielen konnen deutliche Beziehungen
zwischen Chemie und Mikromorphologie der Sekrete aufgezeigt werden;
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manche Substanzgruppen (Flavonoide, Terpenoide) kann man mit einer
gewissen Sicherheit schon feinstrukturell am REM-Bild erkennen.

Der Einfluf von Umweltfaktoren auf die Mikromorphologie der Wachse
und hnlicher Sekrete erweist sich als recht gering; sie konnen aber mit dem
Alter gelegentlich einer starken Erosion unterliegen. Feinstruktur sowie
Verbreitungs- und Orientierungsmuster insbesonders der kristalloiden Beldge
bilden somit ein gutes taxonomisches Merkmal, dessen Signifikanz diskutiert
wird.

Okologisch kénnen epicuticulare Wachse sehr unterschiedliche und teil-
weise sehr spezielle Funktionen iibernehmen. Die Funktion der weitverbreite-
ten kristalloiden Wachse auf Blittern und Sprossen ist primar vermutlich unter
zwei Aspekten zu sehen: als Einrichtung zur Temperaturkontrolle der
Oberfliche bei Insolation (durch erhdhte Reflexion und vermutlich erhchte
Turbulenzbildung bzw. Reibung bei laminaren Strémungen der kiihleren
umgebenden Luft) sowie als Einrichtung zu einer verminderten Verschmutz-
barkeit pflanzlicher Oberflichen (durch geringere Kontaktfliche zwischen
kontaminierenden Partikeln bzw. Mikroorganismen und damit verringerte
Adhision an der Zelloberfliche in Kombination mit starker Wasser-Absto-
fung und damit erhéhter Abwaschbarkeit der Partikel).
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10. Summary

Based on SEM examinations of about 5 100 species of vascular plants, this is a
survey of the micromorphology of their epicuticular waxes and related
epicuticular secretions. Some new data concerning the connection between
chemistry and ultrastructure are given; the taxonomic significance is discussed
and some general ecological aspects are brietly mentioned.

Micromorphologically, these secretions may be classified in seven types. On
the one hand there is the occurence of continuous layers with (1) smooth, or
(2) sculptured surfaces. On the other, we have a second group showing
predominantly crystalloid ,,projections®, which occur in high structural
diversity : (3) irregular particles, (4) simple rodlets to threads, (5) simple flakes;
(6) compound rodlets, threads and flakes composed of sub-units, and (7)
rodlets to threads with microcrystalline surfaces. New evidence is given, that
the micromorphology of the epicuticular crystalloids is not determined by
occurence of cuticular pores. Important taxonomic characteristics are the
distribution patterns of epicuticular secretion on the surface and the orienta-
tion and arrangement of crystalloids on the single cell surface. Micromor-
phologically differenent secretions can occur within one cell.

Chemically these secretions consist of alkanes, long-chain alcohols, ketones,
and esters of long-chain fatty acids (true waxes). Pentacyclic triterpenes and
phytosterols appear to be more abundant than had been previously supposed.
Epicuticular flavonoids occur also more frequently, but are usually secreted by
specialized glandular trichomes. The different classes of chemical compounds
are characterized and examples for their occurence are described and illus-
trated. Epicuticular secretions usually prove to be a mixture of compounds
belonging to one chemical class; often compounds belonging to various classes
are also encountered. Some examples are given showing the connection
between micromorphology and chemistry of the secretions. In many cases
certain compounds (e. g. terpenoids, flavonoids) can be to a certain extend
recognized by their fine structure in the SEM.

The influence of environmental factors on the micromorphology of
epicuticular secretions is rather limited. However, in aging organ surfaces the
secretions may undergo an erosion and occasionally completely dissappear.
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Micromorphology, arrangement and orientation, especially of the the crystal-
loid secretions, prove to be a good taxonomic characteristic. Evidence for the
systematic significance is discussed in detail.

Ecologically, epicuticular waxes can undertake very differing and partially
very specialized functions. There is evidence, that the general evolutionary
significance can be seen primarily under two aspects. Firstly as a mechanism to
control surface temperature under insolation (increased reflection of radiation;
increased thermodynamic exchange with surrounding cooler air caused by
enlarged sculptured surface area and possibly by increased turbulence of the
boundary layer in laminar air-flow over sculptured surfaces). A second effect,
caused by the same fine structures, is the reduced ability of dust particles and
pathogens to pollute the surface —a result of decreased adhesion by particles to
the cell surface in combination with decreased wettability caused by surface
sculpturing (high contact angles of water droplets: washing off of particles
with rain).
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