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1. Einleitung und Problemstellung

Wird eine groflere Zahl von wei-grilnen Schecken untersucht
(CorrENS-WETTSTEIN 1937, WEIER-STOCKING 1952, MicHAELIS 1957 a),
so0 lassen sich nach den mikroskopischen Befunden 2 Grundtypen unter-
scheiden. Bei dem einen Typus kommen zum mindesten wéhrend des
Hohepunktes der Scheckung zahlreiche ,,Mischzellen* vor. Diese Misch-
zellen sind dadurch gekennzeichnet, daBl in ihnen 2 scharf geschiedene
Plastidenklassen, z. B. + farblose und griine Plastiden, in charakte-
ristischen Zahlenverhdltnissen auftreten. Alle bisher vom Verfasser
untersuchten Schecken mit Mischzellen zeigen einen nicht mendelnden,
miitterlichen Erbgang. Auf diesen Typus der Scheckung trifft die all-
gemein angenommene Theorie einer echten Plastidenvererbung (RENNER
1934) zu: die Unterschiede der Form und des Verhaltens der einzelnen
Plastiden werden endogen durch die in jedem dieser Plastiden lokali-
sierten Erbtrager (Plastogenel) bestimmt. Die Scheckung kommt nach
Bavur (1909) durch eine Entmischung der verschiedenen erblich fixierten
Plastiden wihrend der Zellteilungen zustande. Es I4Bt sich nach-

* Mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft,
Herrn Professor Frrting zu seinem 80. Geburtstage gewidmet.

1 Zur Nomenklatur: Plasmon = Summe aller extranucleiren Frbtriger,
Plastom = Summe der in den Plastiden lokalisierten Erbtriger (Plastogene Inais).
Homoplastomatische, resp. heteroplastomatische Zellen enthalten gleichartige, resp.
verschiedenartige Plastogene. Plastidom (Danczagp 1919) = Summe aller Plasti-
den einer Zelle. Homoplastidische, resp. heteroplastidische Zellen enthalten gleich,
resp. verschieden aussehende Plastiden. Mischzellen = heteroplastomatische Zellen.
Pseudomischzellen = heteroplastidische, jedoch homoplastomatische Zellen.
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weisen, dafl das Mischungsverhiltnis der normalen und abnormen
Plastiden in den Zellen und daB das Vorkommen der Mischzellen und
die Anordnung von weillen und griinen Geweben zu Scheckungsmustern
wirklich den Verhiltnissen entspricht, die sich bei einer Plastiden-
entmischung im Modellversuch und durch Rechnung ableiten lassen
(M1cHAELIS 19552, 1955b, 1957D).

Bei einem zweiten Grundtyp der Schecken fehlen Mischzellen prin-
zipiell. Dieser Scheckungstyp 1a8t sich durch die Annahme erkléren,
daB Aussechen und Verhalten der Plastiden exogen durch Wirkstoffe
bestimmt werden, die durch die ganze Zelle diffundierend — bei einzelnen
Schecken sogar iiber die Zellgrenzen hinweg diffundierend — sémtliche
Plastiden des Plastidoms in gleicher Weise beeinflussen. Uber die Her-
kunft dieser Wirkstoffe 148t sich auf Grund cytologischer Untersu-
chungen nicht ohne weiteres eine Aussage machen. Bei einem mendeln-
den Erbgang muf} die Scheckung durch chromosomale Gene, z. B. labile
Gene, bedingt sein. Bei nicht mendelnder, miitterlicher Vererbung ist
eine extrachromosomale Vererbung anzunehmen.

Eine weitere Lokalisation der die Scheckung verursachenden Erb-
unterschiede in den einzelnen Konstituenten des Zellplasmas ist auf
Grund reziproker Kreuzungen (= Unterschiede im Erbbestand der
Gameten) oder auf Grund einer nicht mendelnden Vererbung (= extra-
chromosomale Vererbung) nicht méglich. Hs gibt Hinweise, daB sie
bei bestimmten Schecken in Plasmakonstituenten lokalisiert sein kénnen,
die in sehr groBlen Zahlen je Zelle vorkommen, wie z. B. Chondriosomen
oder Sphaerosomen (MrcnazLis 1955). Andere Scheckungen treten im
Verlaufe ausgesprochener Cytoplasma-Entmischungen auf (irregulare-
diversivirescens MIcHAELIS 1954).

In diesem Zusammenhang ist es von Interesse, daB zwischen den
beiden Grundtypen: der Scheckung mit und ohne Mischzellen Uber-
génge gefunden wurden. Bei der iiberwiegenden Mehrzahl der unter-
suchten albomaculatum-Schecken mit Mischzellen wurden alle bei einer
Plastidenentmischung theoretisch zu fordernden Mischungsverhiltnisse
gefunden. Bei einigen wenigen Schecken traten kennzeichnende Ab-
weichungen auf: bei Untersuchung junger Blitter mit beginnender
Plastidendegeneration waren noch die typischen Mischungsverhiltnisse
aufzufinden, an alten Blittern aber fehlten Mischzellen, die 1-—2 normale
Plastiden inmitten degenerierender Plastiden enthiclten. Es degene-
rierten die erblich normalen Plastiden ebenfalls — wenn auch ver-
spatet — wenn sie unter dem Einflul} eines iiberwiegend ,,weillen*
Plastidoms standen. Es wurden heteroplastomatische Zellen homo-
plastidisch. Solche Beobachtungen zeigen, daB nicht nur Wechsel-
wirkungen des Plastidoms mit dem Genom, mit dem Cytoplasmon und
Wechselbeziehungen der Plastiden mit Erbtrigern der extraplastidalen
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Plagmakonstituenten in Betracht zu ziehen sind, sondern daB auch
Wechselwirkungen zwischen den Einzelplastiden eines Plastidoms vor-
kommen konnen. Unter diesen Bedingungen ist es zwar mdoglich, aus
dem Vorkommen von Mischzellen auf eine Plastidenvererbung zu
schlieBen; es ist aber nicht moglich, bei einem Fehlen von Mischzellen
eine Plastidenvererbung auszuschlieBen. In den Fillen einer miitterlich
vererbten Scheckung ohne Mischzellen konnen die Erbunterschiede in
den verschiedensten Plasmabestandteilen liegen, und zur genaueren
Lokalisation sind weitere Kriterien heranzuziehen.

Bine Lokalisation von Erbunterschieden ist dann moglich, wenn die
die Gene enthaltenden Zellbestandteile sich wihrend ihrer Vermehrung
und Verteilung von Zelle zu Zelle und von Generation zu Generation
verschieden verhalten. Leider ist das Plasmaverhalten wihrend Zell-
teilung und Befruchtung in seinen Einzelheiten und bei den verschiedenen
Objekten zu wenig untersucht, als daB sich zur Zeit brauchbare An-
knipfungspunkte fiir die Plasmonanalyse ergeben wiirden. Dagegen ist
bekannt, dall die einzelnen Plasmakonstituenten wie Plastiden, Chon-
driosomen, Sphaerosomen; Cytoplasma-Makromolekiile usw. in sehr ver-
schiedenen Zahlen je Zelle vorkommen und dafl — ebenso wie die Zahlen
der Mendelspaltung vom Polyploidiegrad abhingig sind — die Ent-
mischungsgeschwindigkeit der plasmatischen Erbtriger von ihrer Zahl je
Zelle bestimmt wird. Es miissen sich also aus der Entmischungsge-
schwindigkeit Riickschliisse dariiber ziehen lassen, ob ein Erbunterschied
in den Plastiden, Chondriosomen, Sphaerosomen oder im lichtoptisch
homogen erscheinenden Cytoplasma zu lokalisieren ist (MICHAELIS
1955a, 1955b).

Die Entmischungsgeschwindigkeit plasmatischer Erbtriger braucht
nicht im Kreuzungsversuch bestimmt zu werden, sondern kann schon
intraindividuell durch Analyse der Entmischungsmuster festgestellt
werden. s sind dazu folgende Voraussetzungen nétig:

1. Riickschliisse von der Entmischungsgeschwindigkeit auf die Zah]
der sich entmischenden Erbtréger konnen nur dann gezogen werden,
wenn die Erbtriger zufallsgemilB bei den Zellteilungen verteilt werden.
Cytologische Beobachtungen iiber die Verteilung der Erbtriger lassen
sich hdchstens an den Plastiden durchfithren, fehlen aber auch hier
noch. Es ist jedoch moglich, aus der Anordnung der Scheckungsmuster
das Verhalten der Erbtriger indirekt zu erschlieBen (MroragLis 1957 b).
Abweichungen von der zufallsgemiflen Verteilung lassen sich rechne-
risch beriicksichtigen, sofern das Ausmal der Abweichungen bekannt ist.

2. Es muB die Zahl der in Betracht zu ziehenden Plasmakonsti-
tuenten wihrend der maBgeblichen Zellteilungen wenigstens der Gréflen-
ordnung nach bekannt sein. Dann kénnen von bestimmten Zahlen aus-
gehend durch mathematische Berechnungen (Micrarris 1955b) oder im
Modellversuch (MicuarLis 1955a) die GesetzmiBigkeiten der zufalls-
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gemilBen Entmischung abgeleitet und mit den Befunden der Muster-
analyse verglichen werden. Brauchbare Bestimmungen iiber die Zahlen
der Plastiden je Zelle liegen bisher in der Literatur nicht vor, bei Epi-
lobium wurden nur vorldufige Zahlungen durchgefithrt. Uber die Zahl
von Chondriosomen und Sphaerosomen existieren nur grobe Schitzun-
gen. Diese Zahlen geniigen jedoch vorerst, um den Gang der Unter-
suchungsmethode zu zeigen und um Bestimmungen wenigstens der
Groflenordnung nach durchzufiihren.

3. Es muB das Mischungsverhiltnis normaler und abgeinderter
Zellkonstituenten, bei exogen bedingter Scheckung das Verhiltnis nor-
maler und abgednderter Zellen in einer mdéglichst grofien Zellpopulation
vor und nach einer bestimmten Anzahl von Zellteilungsfolgen bestimmt
werden. Fiir diese Bestimmung ist bei Kormophyten und Metazoen
eine genaue Kenntnis der Entwicklungsgeschichte nétig. Man muB
wissen, wie ein bestimmtes Entmischungsmuster entstanden ist, wieviel
Zellteilungsfolgen zu seiner Entstehung fiithrten und in welcher Weise
die einzelnen Zelldeszendenzlinien angeordnet und miteinander ver-
kniipit sind. Leider gentigt die bisherige Kenntnis der Entwicklungs-
geschichte zur Durchfiihrung der Bestimmungen in keiner Weise, um so
weniger, als sich die einzelnen Geno- und Plasmotypen sehr verschieden
verhalten kénnen. Bei der Aufklirung der Entwicklungsgeschichte ver-
mag aber die Analyse der Entmischungsmuster selbst wieder wertvolle
Hilfe zu leisten.

4. SchlieBlich ist es noch notwendig, die Wechselbeziehungen der
Erbfaktoren untereinander zu beriicksichtigen. Ebenso wie die nach
der Mendelspaltung beobachtbaren Zahlenverhiltnisse von den Domi-
nanzverhédltnissen der Kerngene abhiingig sind, so wird durch die
Wechselwirkung der Plasmagene das Auftreten homoplastidischer Zellen
beeinfluBt. Die Art dieser Wechselbeziehungen kann ebenfalls durch
Analyse der Entmischungsmuster erschlossen werden.

Die Klarung dieser verschiedenen Voraussetzungen ist bei Epilobium begonnen
worden, doch wird es noch langer Untersuchungen bediirfen, um ein wirklich all-
seits tragfahiges Fundament zur Durchfilhrung einer exakten Plasmonanalyse zu
erhalten. Der Verfasser ist sich fiber einzelne zur Zeit noch bestehende Unzu-
linglichkeiten durchaus klar. Trotzdem erscheint es bei der groflen Wichtigkeit
einer Plasmonanalyse wiinschenswert, schon jetzt an einem besonders giinstig ge-
lagerten Fall die neue Methode zu erproben und eine Bestimmung wenigstens der
GroBenordnung nach durchzufithren, um den Untersuchungsgang und seine Er-
fordernisse kennenzulernen und zur Diskussion zu stellen. Hs ist damit zu rechnen,

dal bei anderen Objekten, die einfachere entwicklungsgeschichtliche Verhaltnisse
zeigen, die Methode schneller und sicherer zum Ziele fiihrt,

H. Die Stammpflanze 1956.1323.82

Unter der Aussaat 1956.1323, die zur Feststellung des Erbganges
einer albomaculatum-Pflanze dienen sollte, trat die Schecke 1956. 1323, 82
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auf. Thre Scheckung unterschied sich deutlich vom Scheckungstyp der
Mutter, so daB sie als spontane Neumutation angesehen werden mu8,
wie sie in allen Epilobium.Aussaaten in geringer Hiufigkeit vorkommt.
An dieser Pflanze 1956.1323. 82 trat eine hier niher interessierende
zweite Scheckung infolge nochmaliger Mutation auf. Um diese zweite
Mutation identifizieren zu konnen, ist eine Beschreibung der ersten
Scheckung notwendig.

Abb. 1. Gescheckte Blitter der Pflanze 1956.1323.82. Von links nach rechts: Blatt
des 6, Wirtels mit beginnender Entmischung, Blitter des 7. und 8. Wirtels mit starken
Entmischungen

An der Pflanze 1956.1323.82 wurde bald nach der Keimung eine
elfenbeinweiBe Fleckung beobachtet. Sie zeigte in den einzelnen Blatt-
arealen eine sehr verschiedene Fleckendichte und Fleckengrofie. Es
entstand ein stark ineinander verschachteltes Blattmuster, wie es fiir
eine plasmonisch bedingte Scheckung charakteristisch ist (MicHAELIS
1957a). Die ersten, relativ kleinen und getrennt liegenden Flecken
wurden im 4. Blattwirtel iiber den Keimblattern gefunden. Die Flecken-
dichte nahm an den folgenden Blittern rasch zu. Vom 7. Blattwirtel an
zeigte die eine Hilfte der Pflanze eine dichte Scheckung, die mit dem
9. Wirtel auf die ganze Pflanze iibergriff. Die Flecken waren zufalls-
gemif iber die Blattfliche verteilt, so daf eine zufallsgemiBie Ver-
teilung der Plastiden wihrend der Zellteilungen angenommen werden
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mufl. Am 8. Blattwirtel trat die erste vollig entmischte, rein weille
Blatthalfte auf. Vom 15. Blattwirtel an war 1 Quadrant der Pflanze
periklinal gescheckt, wobei eine rein weille hypodermale Schicht iiber
einem grilnen Korpus lag. In anderen Sektoren blieb die fein ver-
schachtelte Fleckung bis in die Bliitenregion erhalten. Von den Seiten-

Abb. 2. Periklinal geschecktes Blatt und ScitensproB der Pflanze 1956,1323.82. Links:
Zur Halfte periklinal geschecktes Blatt des 17. Blattwirtels. Die Parenchyme dieser
Laminahélfte werden zum groSten Teil aus den rein weiBen Zellabkéimmlingen der hypo-
dermalen Schicht aufgebaut. Nur an einigen Stellen ragen Zellen des griitnen XKorpus
von der Blatfrippe in die Fliche der Lamina hinein und schimmern hellgriin durch das
tiberlagernde weille Gewebe hindurch. Rechts: Im oberen Teil periklinal gescheckter
Seitenast des 14. Blattwirtels. Die perikiinale Gewebeanordnung ist daran zu erkennen,
daf vielfach der Mittelrippe ein schmaler, blafigriiner Gewebestreifen anliegt. An den
obersten knospentragenden SprofBteilen beteiligt sich der griine Korpus nicht mehr am
Aufbau der Blattlamina. Die Blitter erscheinen rein weif

sprossen hatten mehrere, darunter der hier noch weiter interessierende
hintere Seitensprof des 13. Blattwirtels rein weiBe Quadranten. Andere
wurden zu Periklinalchiméren, bei denen ebenfalls rein weiB iiber griin
lag (Abb.1—2).

Eine Untersuchung der Entmischungsmuster bei schwécheren Ver-
groferungen ergab folgendes Bild: An allen Grenzen, an denen, ent-
wicklungsgeschichtlich bedingt, griine Zelldeszendenzen neben weilen
zu liegen kommen, sind die Grenzen vollig scharf. Es findet also keine
Wechselwirkung zwischen weiflen und griinen Zellen statt. Innerhalb

Planta. Bd. 50 3



66 P. MiCHAELIS:

der Entmischungszonen liegen inmitten griiner Areale isolierte, weile
Zellgruppen (Abb. 3), ebenso aber auch umgekehrt kleine griine Zell-
gruppen inmitten weiller Flichen. Es ist das ein Zeichen, dafBl es -
griin, resp. 4- weil} erscheinende Zellen gab, die noch heteroplasmonisch
waren und im Verlauf weiterer Zellteilungen Zellen der entgegenge-
setzten Farbung abgaben. Heteroplastidische Zellen findet man an den
Orten mit Entmischungen, die bis in die letzten Zellteilungsfolgen

Abb. 3. Entmischungsmuster im Palisadenparenchym der Schecke 1956.1323.82 mit
griimen und farblosen Zellgruppen. An den Grenzen vielfach blaBgrime Mischzellen.
Fléchenansicht eines mit Zuckerlésung infiltrierten unbeschadigten Blattstiickes

reichen, besonders in der Nachbarschaft kleinster isoliert liegender
Flecken. Dort kénnen Ubergangszellen mit verschiedener Intensitit der
Griinfirbung beobachtet werden. Soleche Ubergangszellen erwiesen sich
bei Betrachtung mit starken VergroBerungen als ,,Mischzellen®. Sie
enthielten neben véllig normalen Plastiden kleine, farblose, schaumig
verquellende Plastiden, wie sie fiir das rein weile Gewebe kennzeich-
nend sind (Abb. 4 links). Eine Priiffung der Mischungsverhiltnisse
zeigte, daB sehr verschiedene Mischungszahlen vorkamen. In der
Nachbarschaft griiner Zellen tberwogen durchschnittlich die griinen
Plastiden, in der Nihe der weien Zellen wurden meistens die griinen
Plastiden seltener. Doch kénnen in benachbarten Zellen sehr ver-
schiedene Verhéaltniszahlen beobachtet werden. Zellen, die aber aus
Teilung einer Mutterzelle hervorgingen, besalen dhnliche Mischungs-
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verhiltnisse. Im groBen und ganzen stimmen die Mischungsverhéltnisse
mit den Entmischungszahlen iiberein, die in Modellversuchen bei einer
zufallsgemifen Entmischung von 2 Konstituentenklassen erhalten
wurden.

Unter diesen Umsténden ist die Scheckung der Pflanze 1956.1323.82
folgendermaflen zu deuten: die vielfach verschachtelte Musterung belegt

Abb. 4. Links: Mischzellen der Pflanze 1956.1323.82, die neben den groflen normalen
Plastiden kleinere farblose, schlieBlich schaumig verquellende Plastiden enthalten. Rechts:
Mischzelle, die neben einer Mehrzahl degenerierender Plastiden zwel genetisch normale
Plastiden enthélt, die aber unter dem EinfluB der vielen mutierten Plastiden ebenfalls
degenerieren (<—). Unten Zeichnung nach dem lebenden Préparat, oben Photographie, in
der nur das rechte ,,normale‘* Plastid in der optischen Ebene liegt. Es besitzt eine dunklere,
schwach grin gefirbte Kappe. Photographien der noch von der Epidermis iiberlagerten
Palisadenparenchymzellen

einen aus vielen Teilschritten zusammengesetzten Abénderungsvorgang
(MrcHABLIS 1957a), der von einem bestimmten Zeitpunkt der Onto-
genese beginnend sich zu einem Héhepunkt steigert, um dann wieder
abzuklingen. Solch ein intraindividuell ablaufender Abénderungsvor-
gang ist fiir eine extrachromosomale Vererbung charakteristisch, bei der
sich im Verlauf der Zellteilungen die plasmatischen Erbkonstituenten
durch zufallsgeméBe Umkombination entmischen. Die Untersuchung
der Scheckungsmuster und die Auffindung heteroplastidischer Zellen
in kennzeichnenden Zahlenverhiltnissen sprechen fiir eine echte endogen
wirkende Plastidenvererbung.

55
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Nun zeigte aber ein genauer Vergleich der in den heteroplastidi-
schen Zellen aufzufindenden Zahlenverhéltnisse eine Differenz zu den
bei einer Plastidenvererbung theoretisch zu fordernden Zahlenverhélt-
nissen. Es gelang anfangs nicht, heteroplastidische Zellen aufzufinden,
die 1 oder 2 normalgriine Plastiden in einer ,,weilen* Umgebung ent-
hielten. Solche Zellen sind aber theoretisch unbedingt zu fordern und
miiBten in der Nihe weiller Zellinseln aufzufinden sein, um so mehr,
als sie mikroskopisch verhéltnismafig leicht zu erkennen wéren. Die
Untersuchung verschieden alter Blétter deckte, wie in einigen anderen
Fillen, die Ursachen dieser Differenz auf. In sehr jungen Bléttern sind
,weille” und ,,grine” Plastiden noch nicht zu unterscheiden. Beide
Plastidenklassen gind in diesem Entwicklungsstadium noch griin. Erst
im Laufe der Blattalterung verlieren die mutierten Plastiden ihr Chloro-
phyll und degenerieren. Bei beginnender Degeneration lielen sich noch
alle theoretisch zu fordernden Mischungsverhdltnisse feststellen. In
heteroplastidischen Zellen mit nur 1—3 normalen Plastiden waren diese
etwas verkleinert, wihrend in Mischzellen mit einer gréferen Anzahl
normaler Plastiden alle griinen Plastiden die gleiche Grofle besitzen wie
die normalen Plastiden homoplastidisch griiner Zellen. In &lteren
Blittern fehlen Mischzellen mit 1-—3 normalen Plastiden. Es wurden
aber gelegentlich Zellen gefunden, die rein weill erschienen, in denen
aber 1 oder 2 Plastiden zwar eindeutige Zeichen einer schaumigen
Degeneration zeigten, die aber doch, meistens einseitig gelagert, noch
etwas Chlorophyll enthielten (Abb. 4 rechts). Es ist wohl die Annahme
berechtigt, daB es sich bei diesen Plastiden um genetisch normale
Plastiden handelt, die unter dem Einflufl der zahlreichen {ibrigen weillen
Plastiden der Zelle ebenfalls degenerieren.

IMI. Die neu aufgetretene Mutation

An der Pflanze 1956.1323.82 trat in dem rein weilen Sektor des
hinteren Achselsprosses des 13. Blattwirtels eine neuartige Scheckung
(Abb. 5) auf, die auf Grund der Musteranalyse und des mikroskopischen
Untersuchungsbefundes als Neumutation angesprochen werden mul.

1. Zur Entwicklungsgeschichte des Epilobium-Sprosses

Zur Beurteilung der Musterung ist es ndtig, kurz die Entwicklungs-
geschichte des Epilobium-Sprosses zu schildern. Wihrend der Embryo-
entwicklung (BARTELS 1956) werden durch die 2. und 3. Teilung der
Eizelle 4 Quadranten gebildet, von denen mit der 6. Teilungsfolge die
4 Tnitialzellen des SproBvegetationspunktes abgeschnitten werden. Durch
die Titigkeit dieser 4 Initialen entstehen 4 Sprofisektoren, die sich bis
in die Bliitenregion verfolgen lassen, wenn eine der Initialen und ihre
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Zellabkommlinge durch Genmutation oder Plasmonabinderung markiert
werden. Auch in den Seitensprossen Jassen sich 4 solcher Quadranten
feststellen, deren jeder eine selbstdndige, von den Nachbarquadranten
unabhéngige Zelldeszendenz enthilt. Die gegensténdig stehenden Epi-
lobium-Blitter der einzelnen Blattwirtel sind so inseriert, daf die Blatt-

Abb. 5. Neuartige Scheckung auf einem Blatt des 5. Blattwirtels des Seitensprosses 13
hinten der Pflanze 1956.1323.82. Links Blattunterseite, rechts Blattoberseite

hilften eines Blattes aus 2 benachbarten SproBquadranten entstehen,
jedes Blatt also aus Zellabkémmlingen von 2 von einander weitgehend
unabhéngigen Zelldeszendenzlinien zusammengesetzt ist (Abb. 6).

2. Die neue Scheckung

Vom Achselspro 13 hinten der Pflanze 1956. 1323. 82 interessiert
hier der linke! adaxiale SproBquadrant. Im 1. Blattwirtel wurde noch
ein geschecktes Blatt gebildet. Die weiteren, diesem Quadranten

1 Vom SproB her gesehen.
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angehorigen Blatthdlften waren aber vom 2. Blattwirtel an rein weiB. Die
die Blatthalften abgebende SproBinitialzelle muB also zwischen dem
1. und 2. Blattwirtel homoplastidisch ,,weiB* geworden sein, denn es ist
nach den Berechnungen und Modellversuchen theoretisch nicht vorstell-
bar, dal eine Heteroplastomatie iiber die zahlreichen, zum Aufbau
mehrerer Sprofwirtel und ihrer Blitter notwendigen Zellteilungsfolgen
erhalten blieb, ohne dafl durch eine Entmischung grine Zellen ent-
stehen. Erst in der Blatt-
hélite des 5. Wirtels ent-
stand auf einem eng um-
grenzten Areal der Blatt-
unterseite eine neue griine
Scheckung.

Schon die Art des
Auftretens der neuen
Scheckung in einem rein
weillen Quadranten lie
auf eine Neumutation
von ,,weil zu ,grin“
schlieflen. Die mikrosko-
pische Untersuchung be-
statigte diesen SchluB,
Abb. 6. Diagrammatische Zeichnung des Achselsprosses denn  sie Zeigte an der
13_hinten der Pflanze 1956. 1323. 82. Die Hauptachse grﬁnen Scheckung einen
wiirde am oberen, das Tragblatt des Achselsprosses am .
unteren Bildrande liegen. WeiBles Gewebe ist weif, SCheCkungSnyp, der sich
griines Gewebe schwarz, gescheckte Blatteile sind punk-  von  dem der Stamm-

tiert gezeichnet. Der Ort der neu aufgetretenen
Scheckung ist durch Kreuze angegeben pﬂanze 1956. 1323. 82

deutlich unterschied. In-
mitten des weiBen Gewebes entstanden mehrere voneinander isolierte
griine Flecken. Innerhalb der griinen Areale einer 4 einheitlichen Zell-
deszendenz fehlten aber — im Gegensatz zur Stammpflanze — isolierte
weiBe Zellen und Zellgruppen. Bei der Besprechung der Wirkungsweise
der mutierten Erbtriger wird auf diese Feststellung nochmals zuriickzu-
kommen sein. -WeiBe Zellinseln in einer 4 griinen Umgebung wurden
nur selten dort gefunden, wo 2 in verschiedener Geschwindigkeit ent-
mischende Zelldeszendenzlinien aneinander grenzten und weill zufallig
neben griin zu liegen kam.

Die griinen Areale kommen ausschlieBlich auf einer eng umschriebenen Flache
der Blattunterseite vor (Abb.5). Wie Querschnitte durch die verschiedenen
griinen Flachen zeigen, liegen die griinen Zellen alle in einer einzigen Zellschicht,
der hypodermalen Schicht. Die mutierten Zellen haben nicht die Form typischer
Schwammparenchymzellen, sondern gleichen groBen langgestreckten Palisaden-
zellen (Abb. 7). Es wird an anderer Stelle zu schildern sein, daB die Unterschiede
zwischen der Form der Schwamm- und Palisadenzellen wesentlich durch den
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Teilungsrhythmus der Zellen und durch die dadurch bedingten Spannungsver-
hiltnisse im Blatt bestimmt werden. Isoliert im weilen albomaculatum-Ge.webe
der Blattunterseite liegende griine Schwammparenchymzellen nehmen bei be-

Abb. 7. Oben: Querschnitt durch das gescheckte Blatt. Die farblose Palisadenschicht der

Blattoberseite ist wenig ausgepriigt und besonders reich an Intercellularen. Die zu griin

abgeéinderten Zellen der Blattunterseite nehmen die Form von besonders groBen Palisaden-

zellen an. Unten: Palisadenshnliche Zellen der Blattunterseite im optischen Querschnitt,
durch die untere Epidermis hindurchgesehen

stimmten albomaculatum-Typen regelmiBig die Form von Palisadenzellen an,
wahrend umgekehrt weiBe Einzelzellen inmitten von grimen Palisadenzellen zu
sternartiger oder schlauchartiger Form ausgezogen werden kénnen.
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Die Grenzen zwischen griinem und weilem Gewebe waren an allen
Stellen vollig scharf. Ubergangszonen fehlten auch am Rande kleinster
Flecken, also dort, wo es noch im Verlauf der letzten Zellteilungsfolgen
zu Entmischungen gekommen war. Die mikroskopische Untersuchung
der Einzelzellen zeigte, daBl Mischzellen, wie sie an der Stammpflanze
héufig sind, bei der neuen Scheckung prinzipiell fehlen. Die Zellen
enthalten nur normalgriine oder nur farblose, degenerierende Plastiden.
Die Entscheidung, ob die Plastiden ergriinen oder nicht, kann an der
neuen Scheckung demnach nicht mehr durch die in jedem der Plastiden
selbst lokalisierten Erbtriger gefdllt werden. Es ist an anderen Stellen
(MrcaaELIS 1955-~1957) ndher ausgefithrt worden, dall bei einer zufalls-
geméfen Entmischung erblich verschiedener Plastiden stets Mischzellen
vorkommen miissen, solange es iiberhaupt noch zu neuen Entmischungen
kommt. Das Vorkommen von Entmischungen bis in die letzten Zell-
teilungsfolgen ist aber durch wenigzellige grime Areale mit nur 12 bis
16 Zellen belegt. Demnach kann fiir die nen aufgetretene Scheckung
eine endogen bestimmte Plastidenvererbung mit Sicherheit ausgeschlossen
werden.

Mischzellen kénnen ebenfalls fehlen, wenn die Ergrinungsféhigkeit
von chromosomalen Genen abhingig ist. Eine Mutation chromosomaler
Gene 148t sich hier zwar nicht mit absoluter Sicherheit ausschlieBen,
ist aber sehr wenig wahrscheinlich. Eine Prifung im Erbversuch lief3
sich nicht durchfithren, da die Scheckung auf somatisches Gewebe be-
schrinkt blieb und nicht auf den Achselsproff des Blattes tibergriff.
So waren nur Riickschliisse aus der Art der Musterbildung moglich,
die darunter leiden, daB das Muster nicht sehr umfangreich ist. Da
die Scheckung aus vielen Flecken getrennter Entstehung besteht,
g0 scheidet zu Deutung eine einfache Genmutation aus. Bei einer ein-
fachen Genmutation miillte vom Zeitpunkt der Mutation an eine ein-
heitlich griine Zelldeszendenz, in einem Blatt also ein einziges griines
Areal entstehen. Das vorliegende Muster lieBe sich hochstens durch die
Entstehung eines labilen Alleles erkliren, das relativ hdufig von weill
zu griin mutiert. Jeder der grimen Flecke miite auf eine Mutation
des labilen Alleles zuriickgefiihrt werden. Es wird spéter (VI, S. 861f.)
noch zu schildern sein, daB sich aus der Zellzahl der griinen Flecken
der Zeitpunkt der einzelnen Abiénderungsschritte berechnen 1aBt. Auf
solche Weise erhilt man eine Kurve der Abénderungshaufigkeit, die,
wie Abb. 18 zeigt, keine einigermaBen konstante Werte gibt, sondern
einen raschen Anstieg der Abinderungshdufigkeit zu einem Maximum
und dann wieder eine Abnahme zeigt. Ein solches Verhalten ist bei
Plasmonentmischungen zu erwarten, bei der Annahme eines labilen
Genes aber wenig wahrscheinlich. Leider ld8t sich wegen der geringen
Ausdehnung des Musters die fiir eine plasmatische Entmischung charak-
teristische Verschachtelung des Musters nicht mit Sicherheit feststellen.
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Unter diesen Umstéinden mag der Versuch gerechtfertigt erscheinen,
von der Annahme einer Plasmon-Entmischung ausgehend, das Muster
weiter zu analysieren, um zu untersuchen, welche Zellkonstituenten von
der Entmischung betroffen sein kénnten. Es ist dies moglich, wenn es
gelingt, die Entmischungsgeschwindigkeit zu bestimmen. Es ist not-
wendig, den Ort der Mutation festzulegen und die Zahl der Zellteilungs-
folgen festzustellen, die zwischen Mutation und dem Auftreten der
verschiedenen griinen Zellen und griinen Areale abgelaufen sind.

IV. Uber den Zeitpunkt der neu aufgetretenen Mutation

Zeitpunkt und Ort einer Mutation lassen sich mit relativ groBer
Genauigkeit aus dem Entmischungsmuster erschliefflen. Man mu8 hier-
bei jedoch berticksichtigen, dafl der Ort einer Plasmon-Mutation, der
Ort der ersten Plasmon-Entmischungen und der Ort, an dem die Ent-
mischungen sichtbar werden, nicht immer zusammenfallen.

1. Uber die Beziehungen zwischen dem Ort der Muiation und dem Ort
der ersten Entmischung

Um diese Beziehungen néher ableiten zu kénnen, seien die Ver-
héltnisse an Hand der hier besonders interessierenden Plastidenent-
mischung besprochen. Soll ein Plasmakonstituent als Erbtriger
fungieren konnen, so mull zwischen Zellvermehrung und Vermehrung
des Erbtriagers in dem Sinne eine Koordinierung bestehen, daB zwischen
den Zellteilungen auch regelméBig Teilungen des Erbtrigers erfolgen.
Fir die Plastiden der Epilobium-Blitter 1aft sich diese Koordinierung
sowohl indirekt aus den Plastidenzahlen je Zelle, teils direkt durch
Beobachtung der Plastidenteilung belegen. Uber diese Beobachtungen
sei ausfithrlich an anderer Stelle (MrcHAELIS 1957b) berichtet. Hier
sollen die Verhéltnisse nur so weit geschildert werden, daf die Berechti-
gung der Ableitungen erkennbar wird.

Zshlt man im ausdifferenzierten Epilobium-Blatt in den einzelnen
Geweben die Plastiden je Zelle, so erhilt man fiir jeden Gewebetypus
einen kennzeichnenden, eng umschriebenen Zahlenbereich. Eine solche
Zahlenkonstanz ist nur zn verstehen, wenn a) zwischen 2 Zellteilungen
auch wieder eine Plastidenteilung eingeschoben wird, in der sich alle
oder doch die Mehrzahl der Plastiden teilen, und dadurch die urspriing-
liche Plastidenzahl wieder hergestellt wird. In den jungen Blittern
findet man in Zellen, die aus einer Mutterzelle durch Teilung hervor-
gegangen sind, die Mehrzahl der Plastiden in dhnlichen Teilungsstadien.
Die Plastidenteilung erfolgt, wenn auch nicht véllig, so doch nahezu
synchron. b) Weiterhin miissen die Plastiden wihrend jeder Zellteilung
ungefahr gleichmiBig auf die Tochterzellen verteilt werden.
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Um nun die GesetzméiBigkeiten der Plastidenentmischung ableiten
zu kénnen, wurde folgendes, etwas vereinfachendes Modell verwendet:
die kennzeichnende Zahl der Plastiden je Zelle sei kurz nach der Zell-
teilung n, nach der Plastidenteilung 2n. Diese Zahl wird mit der
néchsten Zellteilung wieder auf n reduziert, indem jede Tochterzelle
n Plastiden erhdlt. Auf dieser Basis 146t sich die Wahrscheinlichkeit der
Entmischungsgeschwindigkeit z. B. nach Mutation berechnen. Auf
Komplikationen dieses Modelles wird spéter noch einzugehen sein.

Tritt eine Plastidenmutation nach der Teilung der Erbtriger und
vor der folgenden Zellteilung ein, so liegt unter 2n Erbtrigern ein
mutierter Erbtriger, der wihrend der nédchsten Zellteilung in eine der
Tochterzellen gelangt und dort mit der Teilung der Erbtriger verdoppelt
wird. Erst in der nichsten Zellteilung kann dann eine Entmischung
beginnen. In diesem Falle besteht also zwischen Mutation und Ent-
mischung auf alle Fille eine Diskordanz von 1 Zellteilungsfolge. Erfolgt
die Mutation des Erbtrigers vor der Teilung der Erbtriger, so liegen
nach deren Teilung und vor der Zellteilung unter 2% Erbtrigern zwei
mutierte Erbtriger, die nun entweder zusammen in eine der beiden
Tochterzellen gelangen oder auf beide Tochterzellen verteilt werden.
Die Wahrscheinlichkeit, daB in dieser Zellteilung der erste Entmischungs-
schritt erfolgt, ist bei einer zufallsgeméBen Verteilung ungefihr 50%,
die Wahrscheinlichkeit, daB3 eine Tochterzelle alle beiden mutierten
Plastiden erhilt, ist fiir jede der Tochterzellen rund 25%. Mit jeder
folgenden Zellteilung werden die mutierten Erbtriger auf 4, weiterhin
auf 8 usw. verdoppelt. Die Wahrscheinlichkeit, dafl auch in diesen
Zellteilungen alle 4, 8 usw. mutierten Erbtriger wieder in 1 Zelle
gelangen, sinkt bei zufallsgeméfer Verteilung rasch. In Tabelle 1 ist
die theoretisch zu erwartende Héufigkeit, die mit der Zahl der Erb-
trager je Zelle etwas variiert, angegeben.

Tabelle 1. Wahrscheinlichkeit in %, daf nach Mutation bei zufdlliger Verteilung
der Erbtréger keine Entmischuny erfolgt, sondern alle mutierten Erbirdger gemeinsam
in eine Zielle gelangen

Zahl der Zahl der
Zellteilungs- mutierten n=>5 n =10 n=25
folgen Erbtrager % % %
1 2 ‘ 22,22 23,68 24,49
2 4 0,53 1,03 P 1L34
3 8 ‘ 0,24 ‘ 0,0004 0,0027
4 16 f 0,90 ’ 0,0001 0,000000001

Nach diesen Zahlen kann der auf Grund des Entmischungsmusters
bestimmte Ort der ersten Entmischung um einige wenige Zellteilungs-
folgen spiter liegen als der eigentliche Ort der Mutation. Doch wird
die Differenz kaum mehr als 3 Zellteilungsfolgen betragen kénnen.
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2. Der Ort der ersten 'Entmischung
Der Ort der ersten Entmischung muf} an der Vereinigungsstelle aller
Zelldeszendenzlinien liegen, in denen im Laufe der Zellvermehrung ab-

gednderte Zellen auftreten. Um o

. . Tabelle 2. Prozentuale Wahrscheinlichkeit
diesen Ort angeben zu konnen, ;. X .

K K . fiir das Auftreten homoplasmonisch mutier-

muf} jedoch die Gewihr gegeben ter Zellen nach Mutation bet zufallsgemdifer

sein, daB alle heteroplasmo-  Verteilung der Erbtriger wiihrend der

nischen Zelldeszendenzen sich Zellteilungen
so lange vermehren kénnen, bis Zahlder| 7.0 qer Erbtrager jo Zelle
es zu einer gichtbaren Ent-  teilupgs-
mischung kommt. Der Zeitpunkt, _fo&e» | »=5 n=10 | n=2
zu dem eine Entmischung sicht- 1 0 0 0
bar wird, hédngt von der Wir- 2 0 0 0
kungsweise der mutierten Hrb- i 8%3; 80001 8
trager und von ihrer Menge je 5 1,915 0,002 =0
Zelle ab. Geniigt schon 1 Erb- 6 3,151 0,012 =0
trager je Zelle fir eine Mani- '; ‘f"ég? 8’833 1 4f<(i 0-8
. 0 . . O’ 2 >
festation, so wird die Mutation 9 7.192 0170 |2.5x 107
sofort sichtbar. Das gegensétz- 10 8,455 0,286 |2,0 x 10-8
liche Extrem dazu ist, wenn sich 11 9,631 0,435 0,00001
die Mutation nur homoplasmo- ig %?’Zﬁl)é g’g;g 8888(1)2
nischmanifestiert. In diesem Falle 14 12,586 | 1,066 | 0,0002
wird der Entmischungsvorgang 15 13,389 1,323 0,0005
erst relativ spét sichtbar. Mit i? {i"%gi llg%g 8’88;
Hilfe der durchgefiihrten Berech- 18 15.330 2172 | 0.003
nungen 148t sich ziemlich genau 19 15,846 2,470 | 0,005
feststellen, wieviel Zellteilungs- 20 16,304 2,718 0,007
: 21 16,712 3,066 0,011
folgen b¥s zum Au’ftreten homo- 29 17,076 3360 0.016
plasmonisch mutierter Zellen 23 17,400 3,650 0,021
notig sind. Diese Zahl der Zell- gé %;,gig i,gi’)é 8,857’3
teilungsfolgen ist in hohenil Maﬁre 2% 18173 4479 0.047
von der Zahl der Erbtriger je 9 18,375 4,739 0,059
Zelle abhingig. In Tabelle 2 ist gg {2’35132 ‘ g’ggg 8»8;5
di(? Entmischungswahrscheinlich- 30 18,858 5464 0104
keit in Abhingigkeit von der 31 18,985 5,688 | 0,123
hier in Betracht zu ziehenden gg ig’égg '2’91)83 : g’ié‘é
Zahl der Erbtriger je Zelle und 34 19,287 6,303 | 0,191
von der Zahl der Zellteilungs- 35 19,365 6,489 . 0,216
oo 20,000 | 10,000 | 4,000

folgen nach Mutation angegeben.
Diese Entmischungswerte sind bei héheren Konstituentenzahlen
relativ klein, doch sind diese Werte auf die Zahl der gebildeten Zellen

zu beziehen, die mit der Zahl der Zellteilungsfolgen sehr rasch zunimms
(Tabelle 3).
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Tabelle 3. Zahl der Zellen in Abhingigkeit von der Zellteilungsfolge

t‘}%}gﬁf der Zellen bleiben in einer Zellteilungswelle ungeteilt liegen
<1) o) | ®) o) | ®)
1 2 L9 1,8 1.5
2 4 3,6 3,1 2,3
3 8 6,9 5,4 3.4
4 16 13,0 9.4 5,1
5 32 24,8 16,4 7.6
6 64 47,0 28,7 11,4
7 128 89,4 50,3 17,1
8 256 169,8 88,0 25,6
9 512 322,7 153,9 38,4
10 1024 613,1 269,4 57,7
11 2048 1164 471 86
12 4096 2213 825 130
13 8192 4205 1443 195
14 16384 7990 2527 292
15 32768 15181 4422 438
16 65536 28844 7738 657
17 131072 54804 13541 | 985
18 262144 104127 23697 ‘ 1478
19 524248 197842 41469 2217
20 1048576 375900 72570 3325
21 2097152 714209 126997 ‘ 4988
22 4194304 1356998 222246 ; 7482
23 8338608 2578296 388930 11223
24 16777216 4898762 680628 16834
25 33554432 9307649 1191099 25251
26 67108864 17684533 2084424 37876
27 134217728 33600613 3647742 56815
28 268435456 63841165 6383548 85222
29 536870912 121298213 11171209 127834
30 1073741824 230466605 19549616 ; 191751

Bei den sehr einfach gestalteten Epilobium-Blattern liegen keinerlei
Hinweise vor, daBl einzelne hier in Frage kommende Zelldeszendenz-
linien ungeteilt liegenbleiben. Tm Hpilobium-Blatt laufen mindestens
20 Zellteilungsfolgen ab, und die bei der Mutation der Pflanze 1956.
1323.82 in Betracht zu ziehenden Zellareale enthalten nach den spéter
noch zu erwihnenden Zellzihlungen mindestens 50000 Zellen. Wenn
eine Entmischung in frithen Stadien der Blattentwicklung beginnt, so
darf man annehmen, daB alle primiren heteroplasmonischen Zelldes-
zendenzlinien Gelegenbeit zu einzelnen, sichtbaren Entmischungen hétten
finden miissen. Man kann also den Vereinigungspunkt aller Zelldes-
zendenzlinien, in denen griine Zellen beobachtet wurden, als den
Punkt ansehen, an dem die erste heteroplasmonische Zelle des Blattes
entstand. Der Ort der eigentlichen Mutation kann mit diesem Punkt
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zusammenfallen, kann aber auch, wie oben besprochen, einige wenige
Zellteilungsfolgen davor gesucht werden. Selbstverstindlich gelten die
hier dargestellten Uberlegungen nur, wenn die Erbtrager wihrend der
Zellteilungen zufallsgemdB verteilt werden. Eine solche zufallsgemifle
Verteilung ldBt sich aber durch eine zufallsgemife Anordnung der
Einzelflecken im Muster belegen.

3. Zur Entwicklungsgeschichte des Epilobium- Blattes

Bevor nun. versucht werden soll, den Ort der an Pflanze 1956.1323.82
erfolgten Mutation zu bestimmen, sollen an Hand der Scheckungs-
muster der Pflanze die hier interessierenden Abschnitte der Blattent-
wicklung rekonstruiert werden. Durch diese Mutation, resp. durch
eine irreversible Entmischung wird eine Zelldeszendenz eindeutig mar-
kiert, und es mull moglich sein, mit Hilfe solcher Markierungen die
Entwicklungsgeschichte zu bestimmen, so nur eine gentigend groBe
Anzahl solcher Markierungen vorliegt. Die Zahl der gescheckten Blitter
der Pflanze 1956.1323.82 geniigt dazu nicht in allen Fillen, doch reicht
sie aus, um festzustellen, daf die Blattentwicklung der Pflanze 1956.
1323. 82 sich nicht wesentlich von der Blattentwicklung einer gréBeren
Gruppe von Schecken unterscheidet, die nun so viel gescheckte Blitter
liefert, daB eine Untersuchung der Blattentwicklung an Hand der
Scheckungsmuster moglich ist. Drei Prinzipien sind dabei von Wichtig-
keit, wobei hier nur die Markierung durch zufallsgemiBe Plasmonent-
mischung (zufallsgemiBe Fleckenanordnung!) beriicksichtigt sei. 1. Wie-
derholt sich ein Muster in zwei Organen (z. B. in iibereinander stehenden
Blattern) oder in zwei benachbart liegenden Gewebeschichten in einer
Hiéufigkeit, die das zuféllige Zusammentreffen mehrfacher Entmischun-
gen liberschreitet, so gehéren beide Organe, resp. Gewebe einer ein-
heitlichen Zelldeszendenz an. Die im Einzelfall beobachtete Absnderung
muB vor der Trennung der einander entsprechenden Teildeszendenzen
erfolgt sein. In den Einzelfillen, in denen dasselbe Muster sich aber
in den benachbarten Organen nicht gleicht, mufl die Abinderung
wihrend oder nach der Trennung der Teildeszendenzen entstanden sein.
2. Die Ausdehnung des Musters ist von dem Zeitpunkt seiner Anlage
abhingig. GroBere Flecken werden in einem gleichmiBig wachsenden
Organ frither angelegt als kleinere Flecken. 3. Durch die Analyse der
Blattmuster kénnen nur Aussagen iiber die Entwicklung der die Muster
tragenden Blattlamina gemacht werden. Die Entwicklung z. B. der
Blattrippe bleibt unbekannt. Bei Anwendung dieser Prinzipien ergibt
sich in groBen Ziigen folgende Entwicklungsgeschichte der Epilobium-
Lamina. .

Die gréfiten abgednderten Zellflichen sind ganze Blatter und Blatt-
hélften. In einer das zufillige Zusammentretfen weit iiberschreitenden
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Hiufigkeit der Fille wiederholen sich z. B. weile Blatthélften in iiber-
einanderstehenden Blattwirteln (vgl. Abb. 6). Sie gehiren also einer
einheitlichen Zelldeszendenz an und sind aus abgednderten Sektoren des
Sprofvegetationspunktes entstanden. Dasselbe gilt fir die Blattéhrehen
der stengelumfassenden Epilobium-Blitter. Man kann Blatthilften und
Blattohrechen daher als Grundsektoren des Blattes bezeichnen. Jedes
Epilobium-Blatt ist also aus zwei, bel stengelumfassenden Blattern aus
vier nebeneinanderliegenden (Abb. 10) Grundsektoren zusammenge-
setzt, die auf verschiedene, voneinander unabhingige Zelldeszendenz-
linien des Sprosses zuriickgehen.

Alle ibrigen, kleineren Zellflecken wiederholen sich nie in ber-
einander stehenden Bldttern. Sie sind also nach der Trennung der iber-
einanderstehenden Blattwirtel entstanden. Mit der Anlage dieser
kleineren Flecken beginnt die eigentliche Blattentwicklung. Nach der
Fleckengrofle lassen sich, leicht schematisierend, bei der Entwicklung
der Epilobium-Lamina mehrere Zellteilungsperioden unterscheiden, die
sich leicht iiberschneiden kénnen. Hier interessieren nur die drei ersten
Perioden.

In der ersten Teilungsperiode werden die Grundinitialen der Lamina-
hilften durch mehrere Wénde geteilt, die alle 4 parallel zu den spéteren
Seitennerven erster Ordnung verlaufen und die die Blatthélften in eine
Reihe von 5—10 fiederférmig angeordneten ,,Primirsektoren‘ aufteilen
(Abb. 8). Aus der Haufigkeit, mit der nebeneinander liegende Primér-
sektoren in gleicher Weise abgedndert sind, 1a8t sich die Reihenfolge
der eingezogenen Winde bestimmen {Abb. 10). Fir diese Zellteilungs-
periode sind mindestens 3, hochstens 4—9 Zellteilungsfolgen einzusetzen,
je nachdem, ob sich alle Zellen gleichméfig weiter teilen oder ob einzelne
Zellen ungeteilt bleiben.

Erfolgt wihrend dieser Teilungen eine Abdnderung, so reicht sie in
der iiberwiegenden Mehrzahl der Fille von der Epidermis der Blatt-
oberseite bis zur Epidermis der Blattunterseite durch die ganze Blatt-
lamina hindurch. Das Parenchym der Epilobium-Blattlamina geht also
in der Regel aus einer Zellage der hypodermalen Schicht hervor. Von
66 an der Pflanze 1956.1323.82 aufgetretenen weiflen Primérsektoren
hatten 62% auf Blattober- und -unterseite eine gleichartige Flecken-
begrenzung (Abb. 8). Sie entstanden, bevor die hypodermale Schicht
parallel zur Blattfliche geteilt wurde. Bei 38% der Primirsektoren
waren Blattober- und -unterseite verschieden gefleckt. Sie entstanden
z.T. nach der Ausbildung der Mehrschichtigkeit der Parenchyme. Alle
kleineren Flecken, in die die Primérsektoren weiter aufgeteilt werden,
greifen nicht mehr durch die ganze Blattlamina hindurch und sind auf
Blattober- und -unterseite verschieden. Inzwischen ist also die Blatt-
lamina in einer zweiten Teilungsperiode in mindestens zwei Zell-Lagen
aufgeteilt worden. Zur Herausbildung der Mehrschichtigkeit der Blatt-
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lamina sind 2—3 Zellteilungsfolgen einzusetzen. Dieser zweiten Teilungs-
periode folgt das eigentliche Flichenwachstum der Blattlamina.

Abb. 8 a——c. Drei gescheckte Blatter mit ab-
geéinderten ., Priméargektoren®. Von jedem
Blatt sind die Ober- und Unterseite wiederge-
geben, um zu zeigen, daB die ,,Primérsektoren‘’
durch die ganze Blattdicke hindurchreichen.
a In der stark gescheckten Blatthilfte liegt
zu unterst ein weiBles Blattohrchen (Grund-
gektor!). Es folgen 1—2 griine, resp. schwach
gescheckte Primérgektoren wund 1—2 rein
weiBe Primérsektoren. Der oberste Primér-
sektor ist stark gescheckt, der korrespondie-
rende Spitzensektor der anderen Blattseite ist
rein weil und reicht wieder durch die ganze
Blattlamina hindurch. b An der Basis ein rein
weiBes Blattohrchen und ein zufallig anschlie-
Bender weiler Priméarsektor. Es folgen 1—2
Primérsektoren, in denen die Flecken, die
teils in der dritten, teils in den folgenden
Teilungsperioden entstanden, mnicht mehr
durch das Blatt hindurchreichen. Der Spitzen-
sektor ist beiderseits griin. ¢ Blattéhrchen
(Grundsektor!) rein weiBl. Die Sektoren der
unteren Blatthalfte sind nur auf der Unter-
seite gescheckt, die Spitzensektoren sind
rein weis

In der dritten Teilungsperiode werden nun die Primirsektoren durch
Winde aufgeteilt, die wieder senkrecht zur Blattoberfliche stehen und
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meistens -+ parallel der Mittelrippe eingezogen werden (Abb. 9, 10).
Auf eine Laminahalfte fallen Reihen von 3—S8 solcher ,, Tertidrsektoren®,
fir die mindestens 2, hochstens 7 Zellteilungsfolgen bendtigt werden.
Uber die weiteren Zellteilungen lassen sich wegen der unregelmifigen
Anordnung der Zellwéinde schwer allgemeinere GesetzméaBigkeiten ab-
leiten. Uber Schitzungen der Zahl der Zellteilungsfolgen, die in den
Tertidrsektoren ablaufen, wird spéter zu berichten sein.

Abb. 9. Zwei Blatter, in denen die Entmischungen zu einem groBen Teile wahrend der
dritten Teilungsperiode stattfanden. Das rechte Blatt ist von Ober- und Unterseite
wiedergegeben. Die Fleckung ist auf beiden Seiten verschieden

4. Der Ort der Newmutation bei Pflanze 1956.1323.82

Mit diesen entwicklungsgeschichtlichen Vorgédngen ist nun das Muster
der Neumutation der Pflanze 1956.1323.82 zu vergleichen. Riick-
mutierte, grime Zellen kommen ausschlieflich auf einer Fliche vor, wie
sie iiblicherweise einem ecinzelnen Priméirsektor zukommen wiirde. Auf
der iibrigen weifien Blattlamina sowie in den weillen Blatthilften der
dariiber und darunter stehenden Blitter fehlen griine Zellen vollstindig.
Weiterhin verteilen sich die griinen Zellflecken nicht iiber das ganze
Areal des Primérsektors, sondern sind auf die der Mittelrippe zunéchst
liegenden 1 bis héchstens 3 Tertidrsektoren der Blattunterseite be-
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schrinkt. SchlieBlich kommen die gritnen Zellen nur in der einen Schicht
der Blattunterseite vor, in der dann die weiteren Teilungen parallel der
Blattfliche ausgefallen sind. Unter diesen Bedingungen wird die erste
Aufteilung der mutierten Erbtriger auf verschiedene Zellen wihrend
der ersten Teilungen der dritten Teilungsperiode stattgefunden haben.
Die eigentliche Mutation kénnte zum selben Zeitpunkt erfolgt sein,
konnte aber auch frithestens in den letzten Teilungen der ersten Teilungs-
periode erfolgt sein. Am wahrscheinlich-

sten erscheint eine Mutation nach der 3

ersten  Aufteilung der hypodermalen

Schicht in Blattober- und Blattunterseite. 2
Damit wére der Ort der Neumutation ver-
héltnisméBig genau bestimmt. Der Fall J
liegt besonders giinstig, denn einerseits er-

D

P2 7

Abb. 10. Vorladufiges Schema der Entwicklung des \t7
Epilobium-Blattes, G,—G, Grundsektoren (Anteile \
der im SproBvegetationspunkt verlaufenden Zelldes- Py
zendenzen), p—7p, Primarsektoren, {,—4, Ter- Y
tidrsektoren. Bei der Einziehung der Winde sind 7, 2
prinzipiell zwei verschiedene Teilungsmodi, resp. eine \
Kombination beider moglich. Eine Mindestzahl von Ps

i
Zellteilungsfolgen wird bendtigt, wenn sich alle Zellen 2 '||
gleichméfBig teilen (Randzahlen der Reihenfolge der }
Zellteilungen der Primérsektoren). Eine Hochstzahl f5 !
von Zellteilungsfolgen wird bendtigt, wenn stets eine Ps 5 G
der beiden Tochterzellen ungeteilt bleibt (Zahlen der 7
Reihenfolge der eingezogenen Winde neben der
Mittelrippe fiir das Beispiel einer basalen Wachstums-
zone), Im ersteren Falle sind besonders hiufig z. B. P7 6
die Primérsektoren p,—p, und ps;—p, gleichartig
gemustert. Im zweiten Falle ist besonders hiufig
z. B. pir—p1, Pr—p7, D—D5. PP, UsW. gleichartig
gemustert, wihrend eine gleichartige Musterung von
z. B. p,—p, hochstens durch zufilliges Zusammen- & G,
treffen mehrerer Entmischungen entstehen kann nnd 7 ¥
dementsprechend selten sein muf

folgt die erste Entmischung im Blatt so spit, daB vor ihr zum mindesten
4—35 Zellteilungsfolgen im Blatt abliefen. Die Mutation mufl auf alle
Fille im Blatt selbst stattgefunden haben. Andererseits erfolgte die
Mutation so frithzeitig, dafi die von der mutierten Zelle ausgehenden
Zelldeszendenzlinien geniigend Zellteilungsfolgen durchliefen, um sicher
zu einer Entmischung kommen und eine geniigend grofie Zahl von Ent-
mischungsflecken bilden zu konnen. SchlieBlich erleichtert die Hin-
schichtigkeit der griinen Gewebe sowohl eine Bestimmung der Zellzahl
als auch eine genaue Untersuchung aller Einzelzellen in erheblichem
MagBe.
V. Uber die Wirkungsweise der mutierten Erbtriger

Wenn aus der Entmischungsgeschwindigkeit Schliisse itber die Lokali-
sation der mutierten Erbtriger gezogen werden sollen, so muB die
Planta. Bd. 50 6
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Wirkungsweise der mutierten Erbtrédger bekannt sein. Bei albomacu-
latum-Pflanzen ohne Mischzellen wird die Abédnderung des Gesamt-
plastidoms von den Wirkstoffen der auf das Plastidom Einflufl nehmen-
den Erbtriger bestimmt. Dabei sind vier Moglichkeiten gegeben. a) Hs
kommt schon der ganze Effekt zustande, wenn einer von vielen Erb-
trigern mutiert ist (mit ,,Dominanz eines mutierten , Allels” ver-
gleichbar). In diesem Falle wird schon das Plastidom der Zelle abge-
dndert werden, die durch Mutation eines von zahlreichen Erbtrigern
heteroplasmonisch geworden ist. Heteroplasmonische und homoplas-
monisch mutierte Zellen unterscheiden sich nicht. Die Abdnderung des
Plastidoms tritt mit der Mutation auf, und die anschliefenden Ent-
mischungsvorgédnge sind nur dann kenntlich, wenn aus der heteroplas-
monischen Zelldeszendenz der mutierten Zelle wieder homoplasmonisch
normale Zellen entstehen. b) Im absoluten Gegensatz hierzu steht der
Fall, daB ein normaler Erbtriger geniigt, um die Abidnderung des
Plastidoms zu verhindern (,,Dominanz‘ des normalen ,,Allels*). Ein
abgedndertes Plastidom entsteht ausschlieflich in Zellen, die homoplas-
monisch fiir die mutierten Erbtriger sind. In diesem Falle entstehen
abgeéinderte Zellen in einem zeitlichen Abstand nach der Mutation nach
Ablauf einer 4 langen Entmischungsperiode. ¢) Es ist weiterhin méglich,
daB nicht ein einzelner Erbtriger von vielen die Entscheidung fiber die
Manifestation einer Mutation herbeifithrt, sondern dafl der Abinderungs-
grad des Plastidoms von der Zahl der mutierten Erbtriger je Zelle ab-
hingig ist (,,additive Vererbung*). In diesem Falle entstehen nicht nur
ein neuer abgeinderter Zelltyp neben normalen Zellen, sondern zahl-
reiche Abinderungsstufen und Uberginge zwischen mutiert und normal.
Diese Méglichkeit scheidet zur Deutung der hier untersuchten Mutation
aus, da hier nur normale und einheitlich .abgednderte Zellen auftreten.
d) Zwei Zelltypen mit normalen und mutierten Plastiden konnen bei
einer sich quantitativ addierenden Wirkung der Erbtréger nur im Zu-
sammenhang mit einer scharf ausgeprigten Reaktionsschwelle entstehen.
In diesem Falle entstehen abgeinderte Zellen dann, wenn ein bestimmtes
Mengenverhiltnis von mutierten zu normalen Erbtrégern #iberschritten
wird. In allen geschilderten Fillen treten selbst bei ein und derselben
Entmischungsgeschwindigkeit abgeinderte Zellen zu einem ganz ver-
schiedenen Zeitpunkt auf. HEine Bestimmung der Entmischungsge-
schwindigkeit ist also nur bei Kenntnis der Wirkungsweise der Erb-
tréiiger moglich.

Uber diese Wirkungsweise der Erbtriger vermag die Analyse des
Scheckungsmusters Aufschluff zu geben. Nehmen wir in dem Beispiel
der Pflanze 1956.1323.82 an, daB schon die Mutation eines von zahl-
reichen Erbtrigern zur Ergrimung der Zellen fiihrte, so sind alle hetero-
plasmonischen Zellen griin. In den heteroplasmonisch griinen Zell-
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Jeszendenzen erfolgen aber weitere Entmischungen, in deren Verlauf
die mutierten Erbtriger wieder eliminiert werden kinnen. Es entstehen
dann wieder homoplasmonisch weifle Zellen. Im Entmischungsmuster
eines Blattes muBl sich das so auswirken, dafl inmitten griiner Blatt-
flecken immer wieder mehr oder weniger groBle weille Zellinseln auftreten.
Solche weille Zellinseln fehlen erst dann, wenn die gesamte Deszendenz
der mutierten Zelle homoplasmonisch griin geworden ist. Hierzu sind
durchschnitilich #-10 Zellteilungsfolgen nétig (P. MicraAELIS 1955D),
wobei n die Zahl der maBgeblichen Erbtriger je Zelle nach der Zell-
teilung ist. Die Heteroplasmonie bleibt also verhéltnismiBig lange, zum
mindesten in einzelnen Zelldeszendenzen erhalten und gibt sich immer
wieder durch Abgabe weiller Zellen zu erkennen. Inmitten weiller
Areale jedoch kénnen griine Flecken nur durch Neumutation entstehen,
da farblose Zellen homoplasmonisch sind.

Nehmen wir umgekehrt an, daB bei der Pflanze nur homoplasmonisch
mutierte Zellen griin sind, so muB ein Teil der weien Zellen hetero-
plasmonisch sein, und es missen innerhalb der weiBen Areale stets
wieder griine Inseln auftreten, wihrend  weifle Inseln inmitten griiner
Zelldeszendenzen fehlen.

Wird die Entscheidung tiber das Ergriinen der Zellen von einem
bestimmten Mengenverhiltnis normaler :mutierter Erbtriger gefillt, so
konnen sowohl griine als auch weille Zellen heteroplasmonisch sein.
Es miissen sowohl innerhalb weiBer Zellflichen griine Zellinseln,
als auch innerhalb griner Zellflichen weile Zellinseln auftreten. Aus
der Haufigkeit griiner und weiBer Zellinseln miiite sich sogar das fiir
die Ergriinung maBgebliche Verhiltnis normaler: mutierter Erbtriger
bestimmen lassen.

Abb. 11 soll diese Verhiltnisse demonstrieren. Die Abbildung 138t deutlich
erkennen, dafl das Auftreten und die Haufigkeit von abgeinderten Flichen einer-
seits von dem Entmischungsgrad (Vergleich der oberen und unteren Bilder) und
andererseits von der Wirkungsweise der Erbtrager (Vergleich der Bilder einer
Reihe) abhingig sind. Die Abbildung zeigt weiterhin das Auftreten weiBer Inseln
inmitten schwarz (a, b) und schwarzer Inseln inmitten von weiB (b, ¢) in Abhéngig-
keit von der Wirkungsweise der Erbtrager. Die Abbildung zeigt aber auch, daB
bei einer solchen Betrachtung leicht Fehler entstehen, wenn man nicht die Lage
der einzelnen Zelldeszendenzlinien beriicksichtigt. In den z. B. von den Teilungs-
ebenen 4//0” und 5'/3” begrenzten Flichen der Abb. 11a oben scheinen nicht nur
weifle Inseln inmitten von schwarz zu liegen, sondern auch einzelne schwarze
Inseln von weill umgeben zu sein. Es handelt sich hier jedoch um eine Téusohung.
Die angefithrten Regeln gelten nur fiir eine einheitliche Zelldeszendenz. Bei den
geschilderten Abweichungen von der Regel grenzen jedoch zwei verschieden stark
entmischte Zelldeszendenzen (Deszendenzgrenze 4'/6 und 3’) aneinander, wobei
zufillig verschiedene Entmischungstypen nebeneinander zu liegen kommen. Um
solche Téuschungen moglichst zu vermeiden, empfiehlt es sich, nur moglichst
kleine Zellinseln von 1—4 Zellen zu beriicksichtigen, die innerhalb einer einheit-
lichen Zelldeszendenz liegen.

Planta. Bd. 50 ’ 6a
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Untersucht man das Entmischungsmuster der Pflanze 1956. 1323. 82,
so 148t sich eindeutig feststellen, da inmitten von ,,weil* grine Inseln
liegen, echte weille Inseln inmitten griner Deszendenzen aber fehlen.
Man darf hier also annehmen, da8 alle griinen Zellen homoplasmonisch
mutiert sind und die heteroplasmonischen Zellen in den weilen Arealen
zu suchen sind. Die weiteren Uberlegungen sind auf dieser Grundlage
durchzufithren.

V1. Die Entmischungsgeschwindigkeit der mutierten Erbiriger

Die Entmischungsgeschwindigkeit der mutierten Erbtriger 1t sich
bestimmen, wenn es gelingt, die Zahl der abgeinderten Blattflecken
festzustellen und den Zeitpunkt festzulegen, wann die erste abgednderte,
d. b. homoplasmonisch griine Zelle jedes Fleckes entstanden war.

Es bereitet nicht allzu groBe Schwierigkeiten, die Fleckenzahl zu
bestimmen, wenn die entwicklungsgeschichtlichen Abliufe im Blatt
iibersehbar sind. Es mufl nur beriicksichtigt werden, dal} ein gréfierer,
unregelmiBig geformter Fleck aus mehreren Entmischungsflecken zu-
sammengesetzt sein kann, wenn zufallig Entmischungen verschiedener
Zelldeszendenzlinien nebeneinander zu liegen kommen.

Schwieriger ist die Bestimmung des Zeitpunktes, zu dem die erste
abgeinderte Zelle des Fleckes entstand. Ein relatives Maf fiir den
Zeitpunkt der Fleckenanlage ist die GréBe der einzelnen Flecken und
die Zahl der in jedem Fleck liegenden Zellen.

Zur Bestimmung wurden in allen griinen Arealen die Zellen in zahlreichen,
sich itberschneidenden Bildern photographiert und an den Photographien die
Zellen gezahlt. Diese Zahlungen wurden dadurch sehr erleichtert, daB die griimen
Zellen der Schecke 1956.1323.82 sehr groB und einheitlich geformt waren und
daf sie alle in einer Schicht lagen (Abb. 7).

Um die auf diese Weise erhaltenen Zahlen auswerten zu kénnen,
war es notwendig, die Beziehungen zwischen Zellzahl der Einzelflecken
und Zahl der Zellteilungsfolgen, die zur Bildung der Flecken bendtigt
wurden, zu untersuchen. Es waren die entwicklungsgeschichtlichen Vor-

Abb. 11a—c. Darstellung eines Modellversuches, der die Entstehung der Muster bei ver-
schiedenen Wirkungsweisen der Plasmagene erldutern soll. In dem Modellversuch lagen
in einer Urne 10 weiBe Kugeln, von denen 1 Kugel zu ,.griin* mutiert war. Es wurde die
Zahl der weiBen und griinen Kugeln verdoppelt, die Kugeln gemischt nund zufallsgemaf
halbiert. Mit den neuen Mischungsverhaltnissen wurde der Versuch wiederhoit und in
dieser Weise iiber 11 Teilungsfolgen fortgefithrt. Die erhaltenen 2048 Werte wurden in
ein der Blattentwicklung ungefihr nachgebildetes Muster eingetragen, und dasselbe Muster
wurde unter folgenden drei Annahmen ausgezeichnet. Abb. 11 oben: a 1—10 mutierte
Erbtriger je Zelle = griines Plastldom (Zelle schwarz ausgefiillt), 0 mutierte Erbtrager =
weiBes Plastidom (Zelle wei3). b 5~—10 mutierte Erbtrager = griines Plastidom, 0—4 mu-
tierte Erbtriger = weiBes Plastidom. c Alle 10 mutierten Erbtriger = griines Plagtidom,
0—9 mutierte Erbtrager = weiBes Plastidom. Die Zahlen am Rande des Musters geben
die Lage der einzelnen Teilungsebenen an. — In Abb. 11 unten ist die Entmischung
des in der oberen Zeichnung von Zellteilungsfolge 0, 6, 5 und 1 begrenzten Entmischungs-
abschnittes (vgl. ¢) bis zur 17. Teilungsfolge fortgefihrt und unter denselben Bedmgungen
ansgezeichnet worden
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ginge genauer zu analysieren, die, in den einzelnen Tertidrsektoren ab-
laufend, das Flachenwachstum des Blattes bedingen.

1. Uber die Zellteilungsrhythmen wihrend des Flichenwachstums
der Epilobium- Blattlaming

Teilen sich alle Zellen der jungen Epilobium-Blitter gleich oft, so
wird mit jeder Zellteilung die Zahl der Zellen verdoppelt. Es miifiten
sich in diesem Falle die Zellzahlen der abgednderten Flecken der Reihe
2% (d.h.1—2—4—8--16—32 usw., Tabelle 3, Spalte 2) einordnen lagsen.
Wenn ein bestimmter Anteil der Zellen im Verlauf der einzelnen Zell-
teilungsfolgen ungeteilt bleibt, so treten charakteristische Abweichungen
von der Reihe 2" auf. Besteht keine Ordnung wihrend der Zellteilungs-
abldufe, so missen beliebige Zahlen anzutreffen sein.

Zur Untersuchung dieser Verhiltnisse wurden zuerst die Zellflecken
ausgewachsener Blitter von verschiedenen albomaculatum-Pflanzen her-
angezogen. Bei ihnen kann keine Verwechslung verschiedener Zell-
deszendenzen stattfinden. Zur Untersuchung wurden Schecken ver-
wendet, bei denen die Abdnderung des Plastidoms erst nach Abschluf3
der Teilungen manifest wurde und bei denen durch die Abénderung
der Plastiden der Teilungsrhythmus der Zellen nicht gestort wurde.

Fiir einen solchen normalen Teilungsablauf gibt es mehrere Indizien: Teilungs-
storungen im Gewebe frith ausbleichender Schecken fithren zu Blattverkriimmungen,
die Zellzahl ist bei Scheckung in verschieden schnell wachsendem Gewebe je
Fliacheneinheit verschieden, ebenso die GroBe der Zellen und der Intercellularen.
Kleine Zellgruppen und Einzelzellen, die sich weniger oft teilen, werden durch
das Wachstum der umliegenden normalen Zellen in deren Wachstumsrichtung in
sehr kennzeichnender Weise verzogen.

Das grofte Zahlenmaterial fiel bei einigen Schecken an, in denen die griinen
Zellen heteroplasmonisch waren und bei denen im Laufe der Entmischungen in-
mitten grimen Gewebes immer wieder weiBe Zellinseln entstanden. Bei solchen
kleineren Zellinseln lassen sich die Zahl und Anordnung der Zellteilungsfolgen
meistens ohne Schwierigkeiten aus der Lage der Zellen, aus der Anordnung der
mit Tiipfeln versehenen Berithrungsflichen und aus der Form der Intercellularen
rekonstruieren (Abb. 12).

Die Untersuchung dieser im Blatt zuletzt abgelaufenen Zellteilungs-
folgen ergab, dafl sich in der Mehrzahl der Fille die Zellen gleich oft
geteill hatten. Zellgruppen mit 1, 2, 4, 8 und 16 Zellen waren besonders
hiufig (Abb. 12a). Es bestehen also im Blatt bestimmte GesetzmiBig-
keiten, die offenbar so zu verstehen sind, daB sich die Mehrzahl der
Zellen wahrend der Blattentwicklung, wenn auch nicht gleichzeitig, so
doch gleich oft teilt. Andererseits kamen aber doch Abweichungen von
der Zahlenreihe 2" vor, die zeigen, daf gelegentlich einzelne Zellen sich
sich nicht dem allgemeinen Teilungsschema eingefiigt hatten und un-
goteilt liegengeblieben waren (Abb. 12b). Durch ein solches gelegent-
liches Liegenbleiben einzelner Zellen entstehen wihrend der letzten

Planta. Bd. 50 6b
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Abb. 12a Abgeinderte Zellgruppen bei gleicher Teilungshéufigkeit der Zellen. Oben:

Mit der zweitletzten Teilung der Palisadenzellen entstand eine abgednderte Zelle, die sich

in der letzten Zellteilung verdoppelte. Mitte: Achtzellige Gruppe mit ausbleichendem Plasti-

dom. Die erste abgeinderte Zelle entstand mit der viertletzten Teilungsfolge der Pali-

sadenschicht. Die Teilungsebene der drittletzten Teilung verlief im Bild von links nach

rechts, die Ebenen der beiden letzten Teilungen senkrecht dazu. Unten: Zwei benachbart
liegende Zellgruppen mit je vier abgednderten Zellen
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Teilungsfolge zwischen Zweiergruppen Einzelzellen, durch Liegenbleiben
einzelner Zellen in der vorletzten Teilung koénnen statt vierzelliger
Gruppen dreizellige, durch Liegenbleiben in den beiden letzten Teilungen
ein- bis dreizellige Gruppen entstehen. In der drittletzten Zellteilung

Abb. 12b. Abgeénderte Zellgruppen mit ungleicher Teilungsfolge. Oben: Gruppe aus vier

Zellen, von denen sich die beiden rechten Zellen in der letzten Teilungsfolge des Blattes

allein nochmals teilten und damit eine sechszellige Gruppe bildeten. Unten: Zeichnung

einer 15zelligen Gruppe mit ausbleichendem Plastidom, die inmitten normaler Palisaden-

zellen lag. Alle Zellen teilten sich gleich oft bis auf die groBe Zelle links oben, bei der

die letzte Zellteilung ausfiel. Die Zahl der verbindenden Querstriche gibt die vermutliche
Reihenfolge der Zellteilungen wieder

kénnen an Stelle von achtzelligen Gruppen ein- bis siebenzellige ent-
stehen. Um nun die Gréfe der Abweichungen kennenzulernen wnd
in ihrer Bedeutung abschitzen zu kénnen, war es notwendig, zu be-
rechnen, in welcher Haufigkeit die einzelnen Zellgruppen zu erwarten
sind, wenn ein bestimmter Prozentsatz von Zellen bei den einzelnen
Teilungen ungeteilt liegenbleibt. Mit diesen errechneten Haufigkeiten
sind dann die beobachteten Hiufigkeiten zu vergleichen.
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Im folgenden sei als Beispiel angenommen, daB von 100 Zellen sich bei jeder
Zellteilungsfolge 90 Zellen teilen und 10 ungeteilt bleiben. Es wird noch zu zeigen
sein, daB solche Verhaltnisse fiir den Teilungsablauf im Blatt der untersuchten
Epilobium-Sippen ungefihr zutreffen. Es entstehen unter diesen Bedingungen
folgende Haufigkeiten:

100
Einzelzellen
1. Teilungswelle /\\
— T
\
Einzelzellen zweizellige Gruppen
10% 90%
2. Teilungswelle
g . /
10% 90% 1% 18% 8 1%

Einzelzellen zweizellige Gruppen dreizellige vierzellige
——— e — Gruppen  Gruppen
=1% =9,9% =16,2% =1729%

In Abb. 13 sind diese Berechnungen bis zur vierten Teilungsfolge fortgefiihrt
und graphisch dargestellt worden. Abb. 14a und b zeigt die Haufigkeit der ein-
zelnen Zellgruppen in Abhéngigkeit von der Zahl der ungeteilt bleibenden Zellen
fiir die zweite und dritte Zellteilungsfolge.
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L / 2.7eilungsfolge
60 / |
Z’Q (-
L] e |
S O
g | /1) FN
I A i ‘ 4 75//1//7 Z
! I Y | !Sfﬂyé’
L \ P S -
A \\/ _l P g \'\
< i il e 1 1 Y
a 2 & 70 74 76

Ze//zﬂ/z/ der /'e//mg.syrup,aeﬂ 567 90 % k//uﬂysmle

Abb. 13. Kurven der in der ersten bis vierten Zellteilungsfolge zu erwartenden Héaufig-
keiten verschiedenzelliger abgeiinderter Zellgruppen, wenn die Haufigkeit der sich nicht
teilenden Zellen 10 % betrigt

Aus den auf solche Weise errechneten Zahlen lassen sich folgende
allgemeinere GesetzmiBigkeiten ableiten: In den ersten Zellteilungs-
folgen treten die einzelnen Zellgruppen in Zahlenverhiltnissen auf, die
sich in sehr kennzeichnender Weise unterscheiden, wenn verschiedene
Prozentsitze der Zellen ungeteilt liegenbleiben. Wenn es nicht méglich
ist, die Zellteilungsvorginge im Blatt laufend zu untersuchen, so kann
man sie also aus den Zellgruppierungen erschlieBen. Die Kurven dieser
charakteristischen Zahlenunterschiede gleichen sich zwar mit zunehmen-
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den Teilungsfolgen immer mehr aus. Es entstehen Zellgruppen mit allen
méglichen Zellzahlen. Es bleiben aber doch gewisse GesetzmiBigkeiten
erhalten. Die fiir die erste Teilungsfolge kennzeichnenden einzelligen
und zweizelligen Gruppen und die fiir die zweite Teilungsfolge kenn-
zeichnenden drei- und vierzelligen Gruppen kénnen auch noch nach
Ablauf weiterer Teilungsfolgen auftreten, sie werden aber in demselben
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Abb. 14a u. b. a Haufigkeit der Zahl der ein- bis vierzelligen Zellgruppen in der zweiten

Zelteilungsfolge in Abhéngigkeit von der Rate der sich teilenden Zellen. Punktiert ge-

zeichnet ist das Verhiltnis der drei- und vierzelligen Gruppen ohne Beriicksichtigung der

ein- und zweizelligen Gruppen. — b Héufigkeit der Zahl der in der dritten Zellteilungsfolge

entstandenen ein- bis achtzelligen Zellgruppen in Abhingigkeit von der Héaufigkeit der

sich teilenden Zellen. Die punktierten Linien geben die Verh#ltniszahlen der fiinf- bis
achtzelligen Gruppen wieder

MafBe seltener, wie Zellen von der Teilung ausgeschlossen werden. Ist
z. B. das Verhiltnis von ungeteilt liegenbleibenden Zellen zu sich teilen-
den Zellen wie 1/10 zu 9/10, so sinkt die Haufigkeit der Einzelzellen
mit der zweiten Teilungsfolge von 10% auf 1%, mit der dritten und
vierten Teilungsfolge auf 0,1%, resp. 0,01 %. Die Haufigkeit der Zweier-
gruppen, die nach der zweiten Teilung 9,9% war, sinkt mit der dritten
und vierten Teilungsfolge auf 0,999%, resp. 0,0999% usw. Dabei ver-
dndert sich das in den ersten Teilungen zustande gekommene Ver-
hiltnis der einzelnen Gruppen untereinander nur unwesentlich. Das in
der zweiten Teilung entstandene Verhiltnis von drei- und vierzelligen
Gruppen von 18:82 verschiebt sich in den folgenden Teilungen kaum,
wenn der Anteil der sich nicht teilenden Zellen 10% bleibt. Es kann
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also aus diesem relativen Verhiltnis der Anteil der ungeteilt bleibenden
Zellen abgeschitzt werden, ohne daB bekannt zu sein braucht, in welcher
Zellteilung die einzelnen Zellgruppen entstanden sind. Nur bei einem
wesentlich héheren Prozentsatz sich nicht teilender Zellen sind gréBere
Korrekturen notwendig. ' '

In Tabelle 4 ist eine solche Berechnung durchgefiihrt. Es wurden bei einer
Schecke die Zahl der drei- und vierzelligen und der finf- bis achtzelligen abge-
anderten Zellgruppen bestimmt und mit den theoretisch ermittelten Zahlen ver-
glichen. Aus dem Verhialtnis der dreizelligen zu den vierzelligen Gruppen ist zu
entnehmen, daBl in der vorletzten Zellteilung des Blattes 8—10% der Zellen un-
geteilt geblieben waren. Véllig entsprechende Werte errechnet man, wenn man
die prozentualen Haufigkeiten der fiinf- bis achtzelligen Gruppen, also die Werte
der in der drittletzten Zellteilung neu entstandenen Zellgruppen mit den errech-
neten Zahlen vergleicht. Die Ubereinstimmung der in verschiedenen Zellteilungs-
folgen errechneten Werte in diesen und anderen Beispielen zeigt, daB die geschilderte
Methode zur Bestimmung der Zellteilungshaufigkeiten geeignet ist.

Tabelle 4. Hdiufigkeit der abgednderten Zellgruppen in Abhdngigheit vom Zellteilungs-

rhythmus
Zellzahl der Gruppen
3 | 4 s | e |1 | 8
(vorletzte Teilung) (drittletzte Teilung)

Bei. Schecken beobachtete Haufigkeiten:

Absolute Werte . .. 5 . 26 1 5 4 1 12
%-Werte . . . . . .. 16,13% | 83.87% | 4,54% | 22,73% | 18,18% | 54,54 %

Theoretisch ermittelte Haufigkeiten:

% der ungeteilt bleibenden
Zellen ‘
8% 14,81% | 85,19% | 3,18% | 14,34% | 21,28% | 61,19%
9% 17,51% | 83,49% | 3,98% | 15,86% | 22,74% | 57,47 %
10% 18,18% | 81,82% | 4,74% | 17,32% | 23,98% | 53,96 %

Bei den Schecken lassen sich nur die kleineren abgeéinderten Flecken
fiir solche Auszihlungen verwenden. Es kénnen damit nur die Teilungs-
verhiltnisse wihrend der letzten im Blatt ablaufenden Zellteilungen
untersucht werden, und es besteht die Notwendigkeit, die Methode
auch auf normale Blitter und ihre verschiedenen Entwicklungsstadien
zu iibertragen. Im griinen Palisadengewebe ausgewachsener Blatter sind
die entwicklungsgeschichtlichen Zusammenhinge meistens nicht mehr
erkennbar. Im jungen, noch in Teilung befindlichen Palisadengewebe
lassen sich aber an der Form und der Anordnung der Zellen zum minde-
sten die Teilungen der fiir den Zeitpunkt der Untersuchung zuletzt
abgelaufenen Teilungsfolge ablesen. An sehr jungen Blittern mit noch
weitgehend undifferenzierten Zellen lassen sich sowohl in den zukiin{-
tigen Palisaden- als auch in den Schwammparenchymschichten sogar die
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Teilungsabldufe der letzten drei bis vier Zellteilungsfolgen mit Hilfe der
Ausbildung und der Anordnung der Zellwidnde rekonstruieren (Abb. 15).

Mit Hilfe dieser Methode wurde 1. aus der relativen Haufigkeit der
dreizelligen Gruppen die Teilungsrate der Zellen und 2. aus dem Winkel,
den die eingezogenen Zellwénde mit der Mittelrippe bilden, die zu den Tei-
lungsebenen senkrecht stehende Wachstumsrichtung ermittelt (Abb. 16).
Eskaun hiernicht die Aufgabe sein, di¢ Bedeutung solcher Untersuchungen
fiir die Entwicklungsgeschichte des Epilobium-Blattes zu erdrtern. Hier

Abb. 15. Rechts: Ausschnitt aus dem Zellnetz des Palisadenparenchyms eines 3 mm langen
Epilobium-Blattes (obere Blatthilfte). Die Striche verbinden die Tochterzellen der letzten
Zelteilungsfolge. Ungeteilt gebliebene Zellen sind durch ein Krenz bezeichnet. Links:
Zellnetz aus der Blattbasis eines 9 mm langen Blattes. Zur besseren Kennzeichnung sind
die Winde der letzten Zellteilungsfolge punktiert, die der dritt- und viertletzten Teilungs-
folge dicker gezeichnet. Zellen, die in der letzten Teilungsfolge ungeteilt blieben, enthalten
ein Kreuz. Zeichnungen mit dem Zeichenapparat ausgefithrt. Der Pfeil gibt die Richtung
der Mittelrippe an, so dafl eine Bestimmung des Winkels moglich ist, in dem die einzelnen
Zellwiande eingezogen wurden

gentigen folgende Ableitungen, die aber hier nicht weiter ausgebaut und
untermauert werden kénnen : Die charakteristische Form der Epilobium-
Blatter kommt offenbar nicht dadurch zustande, daB an verschiedenen
Orten und zu verschiedenen Zeiten unterschiedliche Prozentsitze von
teilungsfahigen Zellen vorliegen. Die Blattform entsteht vor allem durch
ein verschieden lang andauerndes Wachstum und durch die verschiedene
Richtung der neu eingezogenen Zellwéinde. Die Zahl der dreizelligen
Gruppen ist in verschiedenen Altersstadien und an verschiedenen Blatt-
stellen sehr #@hnlich und schwankt zwischen 5 und 12% (Mittel 8,4%).
Die bisher durchgefithrten Untersuchungen lieen in den verschiedenen
Blatteilen keine gesetzmiBigen Unterschiede in der Zahl der liegen-
gebliebenen Zellen erkennen; so iiberhaupt charakteristische Unter-
schiede vorhanden sind, kénnen sie offenbar nicht sehr groB sein. GréBere
Storungen der Teilungsrate treten nur in kausaler Beziechung mit Ver-
wundungen und Determinationsvorgingen auf, z. B. bei Anlage der
Raphidenzellen und in unmittelbarer Nihe der Nerven und Spalt-
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offnungen. Obwohl sich die Zellen keineswegs gleichzeitig teilen, scheint
insofern eine GesetzmiBigkeit zu bestehen, als die Zellen sich in sehr
ahnlichen Zeitabstinden und daher wihrend der Entwicklung ungefihr
gleich oft teilen. Geringe Unterschiede im Zeitpunkt der Zellteilungen
scheinen nur dadurch zu entstehen, dal bei jeder Zellteilungsfolge ein
' iberall sehr #hnlicher
Prozentsatz von Zellen
den allgemeinen Tei-
lungswellen nachhinkt.
In der Lage dieser Zellen
lieB sich bisher keine
GesetzmiBigkeit erken-
nen. Die grofie Wachs-
tumsperiode scheint da-
durch zu entstehen, daf3
in den einzelnen von den
eigentlichen  Initialen
der Meristeme abgege-
benen Zelldeszendenz-
linien die Teilungsge-
schwindigkeit ganz all-
gemein abnimmt.

4
3

+

Abb. 16. Wachstumskoordinaten von drei verschieden

Im Rahmen der hier
durchzufithrenden Un-

alten Blittern. Links 14 mim langes Blatt der SproB-
knospe, Mitte 9 mm langes Blatt, rechts 3,2 mm langes
Blatt aus der Naheé des Vegetationspunktes., Die Lage
des Koordinatensternes entspricht der Lage des unter-
suchten Blattgewebes. Die zentrale Zabhl gibt den Anteil
der wahrend der zuletzt abgelaufenen Teilung liegen-
gebliebenen Zellen an. Die Lénge der Strahlen gibt den
prozentualen Anteil der Zellwinde an, die senkrecht
zum Strahl eingezogen wurden. An der Spitze des 14 mm
langen Blattes fand fast ausschlieBlich ein Breitenwachs-
tum senkrecht zur Mittelrippe statt, an der Basis des
3,2 mm langen Blattes neben einem schwicheren
Breitenwachstum hauptsidchlich ein Lingenwachstum

tersuchungen sind diese
allgemeinen Gesetzmi-
Bigkeiten insofern von
Bedeutung, als man in-
folge der gleichartigen
Beteiligung der Zellen
an den Zellteilungsvor-
gingen mit ausreichen-
der Genauigkeit aus der

Zellzahl eines abgeiin-
derten Areales den Zeitpunkt seiner Entstehung abschéitzen kann. Ist der
Prozentsatz der sich nicht teilenden Zellen 10%, so hat sich die Mehr-
zahl der Zellen eines Areales gleich oft geteilt. 10% der Zellen haben
eine Teilungsfolge, 1% der Zellen haben zwei Teilungsfolgen, 0,1% der
Zellen drei Zellteilungsfolgen iibersprungen. In demselben Ausmafle
konnen Fehler entstehen, wenn aus der Zahl der Zellen eines Areales
dessen Alter bestimmt werden soll. In Tabelle 3 sind die Zellzahlen
angegeben, die nach einer bestimmten Anzahl von Zellteilungsfolgen
erwartet werden ktnnen, wenn keine Zellen, wenn 10%, 25% und 50%
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der Zellen von jeder Zellteilung ausgeschlossen bleiben. Vergleicht
man diese Zablen, so findet man, daB der Unterschied der Zellzahlen
bei verschiedener Teilungsrate im Verhéltnis zu der Zunahme der
Zellen mit jeder Zellteilung nicht groB ist.

Tabelle 5 zeigt den Ein-
fluB verschiedener Zellteilungs-  Tabelle 5. Bezichungen zwischen Arealgrofse, Zell-

raten, wenn aus der Zellzahl teilungsrate und Alter des Areales
eines Areales sein Alter in in Zellteilungsfolgen
Zellgenerationen angegeben Zelltellungsrate
werden soll. l »
. 3 . 75%
Du'a Fehler, die durqh eine ArealarsBe (25 % der
verschieden starke Teilungs- in Zellzahl 9 9 Zellen bleiben
! 100 % 90 % in joder
rate epbstehen koénnen, sind Teilungsfolge
also nicht sehr grof. Zahlt ungeteilt)

man diese Fehlermoglichkeit
zu den Unsicherheitsfaktoren  Zahl der Zellteilungsfolgen, die zur Aunsbildung

hinzu, die bei der Bestimmung ‘des Areales benétigt wurden

des Mutationsortes entstehen 25 45 5—6 | 5—6
konnen, so kénnen die Schat- 50 5—6 6—7 ca. 7
zungsfehler, die bei der Be- 100 61 —8 8492
stimmung der Entmischungs- 1(5)88 S:EIJO lg:i(l) };:i?)
geschwindigkeit insgesamt be- 2000 10—11 | 11—12 13—14
I'ﬁCkSiChtigt werden miissen, 5000 1213 13—-14 1516
drei bis héchstens acht Gene- 10000 13—14 | 14—15 16—17
rationenfolgen betragen. 50000 15—16 16—17 19—20

2. Die Entmischungsgeschwindigheit der bei der Schecke 1956.1323.82
mutierten Erbtriger

Wie schon erwidhnt, wurden an der Mutante der Pflanze 1956.1323.82
an Hand von Mikrophotographien die griinen Zellen ausgezihlt. Es
lagen insgesamt 21059 abgednderte Zellen vor, die sich auf 39 selb-
stindige Flecken verteilen. Der kleinste Fleck enthielt 12, der groBte
Fleck enthielt 5772 Zellen. Nach den Erdrterungen des vorhergehenden
Abschnittes miissen in dem kleinsten Fleck 4 Zellteilungsfolgen abge-
laufen sein. Die erste homoplasmonisch mutierte Zelle des Fleckes muf}
zwischen der finft- und viertletzten Zellteilungsfolge entstanden sein.
Im gréBten Fleck diirften nach seiner Anlage noch ca. 14 Zellteilungs-
folgen abgelaufen sein (vgl. Tabelle 3 und die oben besprochenen Fehler-
moglichkeiten). In Abb. 18 sind auf analoge Weise die einzelnen Flecken
auf die verschiedenen Zellteilungsfolgen verteilt worden.

Soll nun die Entmischungsgeschwindigkeit der mutierten Erbtriger
bestimmt werden, so sind die Zahlen der in den einzelnen Flecken
stattgefundenen Zellteilungsfolgen mit der Gesamtzahl der Zellteilungs-
folgen zu vergleichen, die in der von der primér mntierten Zelle ab-
gehenden Zelldeszendenz abgelaufen sind. Es ist die GroBe der griinen
Flecken mit der GriRe des Blattareales zu vergleichen, das aus der
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mutierten Zelle entstand. Die Abgrenzung dieses Areales bereitet Schwie-
rigkeiten, da sich die ,,weilen** Zellen, die von der mutierten Zelle wieder
abgegeben wurden, nicht von den ,,weilen® Zellen der urspriinglichen
Schecke unterscheiden lassen, Um diese Schwierigkeiten zu umgehen,
wurde einerseits ein Areal angenommen,
das gerade alle griinen Zellen umschlof}
und in seiner Form der Mindestzahl
der Tertifirsektorenentsprach (Abb.17).
Andererseits wurde ein Maximalareal
angenommen, das von den Grenzen
eines moglichst groBen Primérsektors
und einer Maximalzahl von Tertiér-
sektoren umschlossen wurde.

Es war nicht moglich gewesen, die ,,wei-
Ben“ Zellen des Maximal-, resp. Minimal-
sektors auszuzéhlen. Zudem lagen die ,,wei-
Ben* Zellen im Gegensatz zu den grimen
Zellen in mehreren Schichten, was anzeigt,
daBl wihrend der letzten Zellteilungsfolgen
weie und griine Zellen sich in verschie-
dener Weise teilten und daher nicht ver-
gleichbar waren. Es war zu iiberlegen, auf
welche Weise am besten vergleichbare Zahlen-
werte zu erhalten sind.

Da die griinen Flecken mit der groBiten
und kleinsten Ausdehnung véllig gleiche ana-
tomische Verhiltnisse zeigen, so kénnen die
meristematischen ,,weilen‘‘ Zellen, aus denen
griine Areale enstanden, sich wahrend der
vierzehnt- und viertletzten Teilung nicht
wesentlich anders verhalten haben als die
meristematischen, spiter griin werdenden
Zellen. Wenn am fertig ansgebildeten Blatt

Abb. 17. Blattunterseite des abge-
anderten Blattes der Pflanze 1956.
1323. 82 mit den abgednderten gritnen
Zellflachen. Mit dichter Punktierung
ist das Minimalareal umrissen und mit
weiter Punktierung das Maximalareal
angegeben, das wahrscheinlich aus
der mutierten Zelle entstanden ist und
den Berechnungen zugrunde gelegt
wurde

zwischen griitnem und weiBem Gewebe Unter-
schiede festzustellen sind, so miissen diese
nach der viertletzten Teilung der spater griin
werdenden Zellen entstanden sein. Erst nach
diesem Zeitpunkt miissen im weiBen Gewebe
noch Teilungen parallel der Blattfliche statt-
gefunden haben, die in den gritnen Zellen
ausfielen. Diese letzte periklinale Teilungs-

phase 1aBt sich mit Hilfe der Analyse der
Scheckungsmuster ganz allgemein feststellen: Abgeianderte kleine Zellflecken aus
wenig Zellen liegen stets nur in einer der Palisaden-, resp. Schwammparenchymschich-
ten. GroBere Flecken aus mehr Zellen reichen durch mehrere Zellschichten hindurch
und weisen in diesen verschiedenen Schichten eine ahnliche Begrenzung auf. Da,
nach dieser periklinalen Teilung keine Entmischungen mehr stattfanden, so brau-
chen die unterschiedlichen Verhaltnisse wahrend der letzten Zellteilungen nicht
mehr beriicksichtigt zu werden. Es sind nicht die Zahlen der verschieden dicht
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legenden und der verschieden groBen griinen und weiflen Zellen zu vergleichen,
sondern nur die ArealgréBen. Der Vergleich erfolgte durch Ausplanimetrieren,
resp. durch Wagungen der grinen und weiBlen Areale an stark vergroBerten Photo-
graphien. Die Flichenwerte wurden auf die Zahlen griin werdender Zellen um-
gerechnet. Auf solche Weise kommt man in der Minimalfliche auf 68600 Zellen
in der Maximalfliche auf 103500 Zellen. Vergleicht man die Werte mit den Zahlen
der Tabelle 3, so kommt man trotz der sehr groBen Unterschiede der Arealgrofen
und Zellzahlen in beiden Fillen auf etwa 18 Zellteilungsfolgen. Durch die mit
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Abb. 18. Vergleich der theoretischen Entmischungskurven mit der Entmischungsgeschwin-
digkeit der Mutante auf Schecke 1956.1323.82. Die senkrecht stehenden Sidulen geben
die Haufigkeit der Entmischungen bei der Mutante der Pflanze 1956.1323.82 an, ge-
messen an der Zahl der in den verschiedenen Entmischungsflecken abgelaufenen Zell-
teilungsfolgen. Als Zahl der insgesamt in der mutierten Zelldeszendenz abgelaufenen Zell-
teilungsfolgen sind 19 Zellteilungsfolgen angenommen. Die Kurven geben die theoretisch
zu erwartende Haufigkeit der in jeder Zellteilungsfolge neu auftretenden Entmischungen
an, wenn die Zahl der sich zufallsgem&B entmischenden Hrbtréger je Zelle n =5, n =10
und n =25 ist. Die punktierte Kurve ist unter der Annahme errechnet, da$ nach zehn
Zellteilungsfolgen einer Entmischung bei n =5 die Zahl der Erbtriger auf n =10 und
nach weiteren finf Zellteilungsfolgen nochmals auf n =20 verdoppelt wird

jeder Zellteilung: stattfindende Verdoppelung der Zellen entstehen so groBe Unter-
schiede, daB ihnen gegeniiber die bei der Abgrenzung der Areale auftretenden
Fehlermoglichkeiten kaum ins Gewicht fallen. Es kénnen ungiinstigenfalls nur
Fehlschatzungen von 4- einer Zellteilungsfolge entstehen.

Uberblickt man nun die Zahlen, so kommt man auf Grund der
Fleckenauszahlungen zu folgender Schitzung der Entmischungsge-
schwindigkeiten (Abb. 18): Die erste homoplasmonisch mutierte Zelle
muf} verhiltnismiBig bald (fiinf bis zehn Zellteilungsfolgen) nach der
Mutation des Erbtrédgers aufgetreten sein. Bis zum Hohepunkt der
Entmischungen verliefen dann ungefiihr fiinf weitere Zellteilungsfolgen,
nach denen die Héufigkeit der Entmischungen wieder abfiel. In den

Planta. Bd. 50 7
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letzten drei Zellteilungsfolgen fanden keine Entmischungen mehr statt,
obwohl die Zahl der sich teilenden Zellen hier besonders groB ist und
damit die Wahrscheinlichkeit steigt, auch sehr seltene Entmischungen
zu finden. Fiir die Zelldeszendenz der Zelle mit dem ersten mutierten
Erbtriger sind ungefihr 18 Zellteilungsfolgen anzusetzen. Es ist selbst-
verstandlich, dafl diese Schidtzungen nur der GréBenordnung nach be-
wertbar sind. Sie lassen aber doch eindeutig erkennen, daB die Ent-
mischungen ungewthnlich rasch stattfanden. Der ganze Entmischungs-
vorgang scheint in den Entwicklungsablauf eines einzigen Blattes zu
fallen, wihrend in anderen Féllen die Entmischungen tber zahlreiche
Blattwirtel verteilt sind und vielfach die zahlreichen Zellteilungsfolgen
einer ganzen Generation nicht zum Abschluf der Entmischungen ge-
niigten.

VII. Uber die Natur der mutierten Erbtriger

Wenn versucht werden soll, die Natur der mutierten Erbtrager zu
bestimmen, so ist die an der Pflanze 1956.1323.82 festgestelite Ent-
mischungsgeschwindigkeit mit den theoretischen Entmischungskurven
zu vergleichen. In Abb. 18 sind neben den beobachteten Entmischungs-
werten die Kurven der Entmischungswahrscheinlichkeiten eingezeichnet,
wie sie fiir verschiedene Zahlen von Erbkonstituenten je Zelle berechnet,
wurden. Der Vergleich zeigt auf den ersten Blick, dafi zur Erklirung
der becbachteten Entmischungsgeschwindigkeiten keine gréBeren Kon-
stituentenzahlen in Frage kommen kénnen. Bei einem genaueren Ver-
gleich kinnen die beobachteten Werte nicht ohne weiteres mit den
theoretisch ermittelten Werten verglichen werden, sondern die errech-
neten Prozentwerte sind auf die Zellzahlen zu beziehen, die in den
einzelnen Zellgenerationen zu erwarten sind. Die durch eine solche Um-
rechnung erhaltenen Werte sind in Tabelle 6 wiedergegeben. Nach
dieser Tabelle wiren die ersten homoplasmonisch mutierten Zellen bei
n =>5 sechs bis acht Zellteilungsfolgen nach der Mutation zu erwarten.
Bei =10 sind bis zum Auftreten solcher Zellen zehn bis zwol, bei
n =25 aber schon siebzehn bis zwanzig Zellteilungsfolgen notwendig.
Bei dem untersuchten Objekt war diese Zeitspanne auf fiinf bis zehn
Generationen geschitzt worden.

Vom Zeitpunkt der ersten Entmischungen an sollte nach den Zahlen
der Tabelle 6 die Zahl der neu entstehenden homoplasmonisch ent-
mischten Zellen kontinuierlich zunehmen. Der in den Entmischungs-
kurven der Abb. 18 nach dem Entmischungsmaximum deutlich festzu-
stellende Abfall der Entmischungswahrscheinlichkeit ist in Tabelle 6
nicht mehr zu erkennen, da die Zellzahl mit jeder Zellteilungsfolge viel
stirker zunimmt, als die Entmischungswahrscheinlichkeiten abnehmen.
In einer Zellpopulation, in der sich wie im Blatt alle Zellen 4- gleich-
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méfig teilen, miilte die Zahl der neu entstehenden homoplasmonischen
Zellen dauernd zunehmen. Die Abnahme der Entmischungen wird nur
dort festzustellen sein, wo das Wachstum zur Hauptsache einer eng
begrenzten Zahl von Initialzellen zugeteilt ist und die abgegebenen
Zellen in 4 kurzer Zeit ihre Teilungen einstellen, wie z. B. in einem
einzelnen SproBvegetationspunkt.

Mit diesen Forderungen stimmen nun die Beobachtungen an dem
untersuchten Hpilobium-Blatt keineswegs iiberein. Die Zahl der neu
angelegten Entmischungsflecken nimmt in den letzten sechs bis acht
Zellteilungsfolgen des Blattes eindeutig wieder ab. Wie kommt dieser
Unterschied gegeniiber den theoretischen Erwartungen zutande? Ks
sind mehrere Erklirungsmioglichkeiten gegeben: 1. Eine Abnahme
kommt, wie erwihnt, dann zustande, wenn die Zahl der sich teilenden
Zellen und damit auch die Zahl der neu entstehenden Zellen rasch ab-
nimmt. Diese Erklarungsmoglichkeit kommt nicht in Frage, nachdem
festgestellt wurde, daB das Verhdltnis von drei- und vierzelligen Teilungs-
und Entmischungsgruppen in allen Entwicklungsstadien des Blattes
ungefiahr gleich ist und der Anteil der sich teilenden Zellen bis in die
letzten Zellteilungsfolgen nicht vertindert wird. —2. DieZahl derneu ent-
stehenden Entmischungsflecken kann abnehmen, wenn in den letzten
Zellteilungsfolgen die Erbtriger nicht mehr zufallsgemif auf die Tochter-
zellen verteilt werden. Fiir ein solches Verhalten liegt keinerlei Hinweis
vor. Die einzelnen Flecken sind zufallsgemil angeordnet. — 3. Wenn
normale und mutierte Erbtriger nicht mehr im gleichen Rhythmus ver-
mehrt werden. Wenn die die Ergriinung ermdglichenden Erbtréiger lang-
samer vermehrt werden, so ist ebenfalls eine Abnahme der griinen Flecken
zu erwarten. Auch fir ein solches Verhalten liegen keine Hinweise vor,
und es ist nicht gerade wahrscheinlich, dal sich die Erbtréiger schneller
vermehren, die das Ergriinen der Zellen verhindern. — 4. Schlieflich kann
die Entmischungswahrscheinlichkeit sehr rasch abnehmen, wenn die
Zahl der sich entmischenden Erbtriger je Zelle steigt. Diese Erklirungs-
méglichkeit erscheint am wahrscheinlichsten, da eine Zunahme der
Plastidenzahlen (Fasse 1955), der Mikrosomenzahlen usw. im Laufe
der Entwicklung durchaus bekannt ist. Wird z. B. die Zahl der Erb-
triger von n=>5 dadurch auf n =10 verdoppelt, daB} sich die Erbtriger
nicht im selben Rhythmus teilen wie die Zellen, sondern eine zusitz-
liche Teilung durchmachen, so sinkt die Zahl der neu entstehenden Ent-
mischungszellen annihernd auf die fiir » =10 giltigen Werte ab. Es
werden nicht ganz genau die fiir die entsprechende Zellgeneration er-
rechneten Werte erreicht, da die Entmischung bei n =25 schneller vor
sich ging als bei n=10 und der Entmischungsgrad von der Zahl der
noch vorhandenen heteroplasmonischen Zellen abhéingt. Die hierdurch
entstehenden Unterschiede gegeniiber der typischen Kurve fitr # =10
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fallen in diesem Zusammenhange aber nicht ins Gewicht und kdénnen
vernachlissigt werden.

Welche Komponenten des extranuclediren Protoplasmas kommen
nun in Zahlen von ungefihr 10 je Zelle vor und werden wéhrend der
letzten Wachstumsstadien des Blattes auf ein Mehrfaches dieser Zahl
vermehrt ¢ Allein solche Komponenten kénnen die bei Pflanze 1956.
1323.82 mutierten Erbtriger enthalten.

Leider konnten im Verlaufe der bisher bei den verschiedensten Objekten durch-
gefiithrten cytologischen Untersuchungen die hier benétigten Zahlen nur in Aus-
nahmefallen bestimmt werden. Es kann nicht angegeben werden, in welchen
Bereichen sie bei den einzelnen Objekten und in ihren verschiedenen Entwicklungs-
stadien schwanken. Auch die bei Epilobium eingeleiteten Untersuchungen (BARTELS)
werden noch einiger Zeit bediirfen, um endgiiltize Aussagen iiber die Zahlen-
verhiltnisse der Plasmakonstituenten zu erlauben. Zur Zeit sind nur einige vor-
laufige Zahlungen, meistens von ausdifferenzierten Zellen, verfiigbar, die aber
doch zur Feststellung der GroBenordnung ausreichend sein diirften.

Bei einigen miitterlich vererbten Schecken ohne Mischzellen wurde
auf Grund der sehr langsamen Entmischungsgeschwindigkeiten eine
Chondriosomen- oder Sphaerosomenvererbung vermutet (MICHAELIS
1955). Die Beobachtung der Sphaerosomen in lebenden ausgewach-
senen Zellen zeigt sehr hohe Zahlen je Zelle, deren genauere Zihlung
aber wegen der Plasmastromung und wegen der Tiefenerstreckung der
Zellen erhebliche Schwierigkeiten bereitet. An fixierten Priparaten, in
denen allerdings die Sphaerosomen nicht immer sicher gegen die Chon-
driosomen abzugrenzen waren, wurden kurz vor AbschluB der Zell-
teilungen im plasmatischen Wandbelag einer Zellhélfte iiber 500 Sphaero-
somen gezdhlt, so daBl fiir die gesamte Zelle weit itber 1000 Sphaero-
somen angenommen werden miissen. Wenn auch die Zahlen in den
jingsten Zellen noch unbekannt sind, so dirften die Sphaerosomen
doch als Triger der bei Pflanze 1956.1323.82 mutierten Erbeinheiten
nicht in Frage kommen. Dasselbe gilt wohl auch fiir die Chondriosomen,
deren Zahl zwar geringer ist, aber ebenfalls zur Erklirung der beob-
achteten Entmischungsgeschwindigkeiten zu hoch sein diirfte.

Anders liegen die Verhiltnisse bei den Plastiden. Bei Zahlungen
in ausdifferenzierten Zellen wurden in verschiedenen Geweben sehr ver-
schiedene Zahlen festgestellt. Wie an anderer Stelle (MicHAELTS 1957 b)
néher zu belegen ist, wurden in der Epilobium-Blattepidermis Plastiden-
zahlen zwischen 7 und 15 mit einem ausgesprochenen Héufigkeits-
maximum bei 12 Plastiden je Zelle beobachtet. In den Palisadenzellen
kommen Zahlen um 25, im Schwammparenchym Zahlen zwischen 45
und 65 und in den besonders groBen Zellen, die die Nerven begleiten,
Zahlen von weit tiber 100 vor. Bei Schecken, in denen die Plastiden-
degeneration schon sehr friih einsetzt, wurden in den Palisadenzellen
Zahlen zwischen 7 und 20, im Schwammparenchym teils Zahlen um 25,
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teils Zahlen um 10 beobachtet. In sehr jungen Zellen kommen in soeben
geteilten Zellen Zahlen um 10, in Zellen vor der Teilung Zahlen um 20
vor. Auf Grund solcher Zdhlungen darf man wohl annehmen, daB im
jungen, noch teilungsfdhigen Gewebe Plastidenzahlen vorliegen, die
durchaus in die GréBenordnung fallen, die auf Grund der Entmischungs-
geschwindigkeiten errechnet wurden. In verhiltnismiBig spéten Stadien
der Blattentwicklung scheinen diese niedrigen Zahlen erhsht zu werden.
In den Palisadenzellen scheint gegeniiber dem im Meristem alternieren-
den Rhythmus von Zell- und Plastidenteilung eine zusétzliche Plastiden-
teilung zu erfolgen, wodurch die Plastidenzahl ungefihr verdoppelt wird.
Im Schwammparenchym scheint sich dieser Vorgang ein zweites Mal,
in anderen Zellen eventuell sogar ein drittes und viertes Mal zu wieder-
holen.

In den palisadendhnlichen griinen Zellen aus der Blattunterseite der Mutante
an Pflanze 1956.1323.82 sind Plastidenzahlen um und iiber 50 zu zéhlen. Es
diirfte damit berechtigt sein, hier ebenfalls eine zweimalige Verdoppelung der
urspriinglichen Plastidenzahlen anzunehmen, wie sie auch im normalen Gewebe
der Blattunterseite iiblich ist. Plastidenzéhlungen in den weifen Schwamm-
parenchymzellen der Mutante waren wegen der starken Degeneration der Plastiden
nicht mehr durchzufithren. Ganz allgemein erfolgte bei der Scheckung der Pflanze
1956.1323.82 die Plastidendegeneration aber erst in einem relativ spaten Blatt-
alter, nachdem die Zellen ihren vollen Plastidenbestand erhalten hatten und die
Plastiden schon ergriint waren.

Da die Zahl der Plastiden durchaus in den Gréfienbereich fillt, der
aus der Entmischungsgeschwindigkeit der mutierten Plasmonkonsti-
tuenten errechnet worden war und nachdem die Zunahme der Plastiden-
zahl im Laufe der Blattentwicklung sogar die Abweichung der Flecken-
zahl von der typischen Entmischungskurve zu erkldren vermag, so mag
es trotz mancher Unvollkommenheiten der angewandten Methode be-
rechtigt sein, die bei Pflanze 1956.1323.82 mutierten Erbtriger in den
Plastiden zu suchen. Auch wenn man alle Tduschungs- und Fehler-
méglichkeiten in Betracht zieht, so ist im Gegensatz zu anderen Schecken
ohne Mischzellen eine Lokalisierung der Scheckungsgene in anderen
Komponenten des Zellplasmas nicht mdglich.

SchluB und Zusammenfassung

Dieses hier niiher geschilderte Beispiel einer Plastidenabanderung ist
in mehrfacher Weise von besonderem Interesse. Es wurde hier eine
Scheckung gefunden, die durch Plastogene bedingt ist, der aber trotz-
dem die Plastidenmischzellen fehlen, die sonst fiir eine Plastidenver-
erbung kennzeichnend sind. Dieser Fall wire sehr iiberraschend gewesen,
wenn nicht unter den Schecken mit echten Mischzellen schon einzelne
Beispicle gefunden worden wiren, in denen in heteroplastomatischen
Zellen durch Wechselwirkungen zwischen genetisch unterschiedlichen
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Plastiden einzelnen Plastiden eine Entwicklung aufgezwungen worden
wire, die der genetischen Veranlagung dieser Plastiden nicht entsprach.
Innerhalb der Zelle entsteht durch Wechselwirkung nicht nur der ver-
schiedenen Protoplasmakomponenten wie Zellkern, Plastiden, Chondrio-
somen usw. und Cytoplasma, sondern auch durch enge Wechselbe-
ziehungen zwischen den homologen Plasmakomponenten ein System,
in dem ein Reaktionsablauf ohne die Beriicksichtigung aller System-
glieder kaum richtig erkannt werden kann. In dem vorliegenden Fall
scheinen von den zu ,,farblos mutierten Plastogenen Stoffe auszugehen,
die direkt oder indirekt zu einer Degeneration genetisch normaler
Plastiden fithren. Dabei gentigt offenbar die von einem einzigen Plastid
produzierte Stoffmenge, um das gesamte itbrige Plastidom zu verdndern,
Dieser Stoff bleibt aber auf die Einzelzelle beschrankt und vermag nicht
in die Nachbarzellen zu wandern. Ganz &hnliche Reaktionsabliufe
konnen aber auch von Genen ausgehen, die in den Chromosomen, in
den Sphaerosomen oder im Cytoplasma lokalisiert sein koénnen,

Das untersuchte Beispiel ist weiterhin fiir die Methodik der Plasmon-
analyse von Interesse. In einem System mit so komplizierten Wechsel-
beziehungen der Systemglieder zueinander, wie es die Zelle ist, wird es
selten mdglich sein, im Phénotypus des Objektes Erbreaktionen zu er-
fassen, die nur von einem einzigen Erbtriger abhingig sind. Damit
entfillt die Moglichkeit, aus dem Ort einer physiologischen Reaktion
auf die Lokalisation der mafBigeblichen Erbtriger zu schlieBen. Es darf
z. B. aus der miitterlichen Vererbung von Plastideneigenschaften nicht
ohne weiteres auf eine Plastidenvererbung geschlossen werden. Zur
Lokalisierung der Erbtriger miissen genetische Methoden eingesetzt
werden, die wirklich fiir das Verhalten der zu untersuchenden Plasma-
anteile spezifisch sind. Es ist erstaunlich, wie wenig dieser fast selbst-
verstindlichen logischen Forderung Folge geleistet wurde.

Bisher erschien es mdoglich, eine Plastidenvererbung von einer extra-
plastidalen Plasmavererbung an Hand des Vorkommens oder des Fehlens
von Mischzellen zu trennen. Soweit wir jetzt iibersehen, ist es zwar
méglich, aus dem Vorkommen echter Mischzellen auf das Vorliegen
einer echten Plastidenvererbung zu schlieBen. Beim Fehlen von Misch-
zellen ist es aber nicht méglich, eine Plastidenvererbung mit Sicherheit
auszuschlieBen. Eine Entscheidung ist hier nur auf Grund einer weiteren
Plasmonanalyse méglich.

An Hand des geschilderten Beispieles lassen sich nun auch die
wichtigsten Prinzipien einer Plasmonanalyse demonstrieren. Ausge-
gangen wurde von einem Erbunterschied, der durch spontane Mutation
entstanden war. Ebenso héitte man von einer experimentell induzierten
Mutation oder von einer Plasmamischung (z. B. bei Befruchtung) aus-
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gehen kénnen. Die analytische Methode wurde aufgebaut auf den unter-
schiedlichen Zahlen, in denen die einzelnen Plasmakomponenten je Zelle
vorkommen und die bei zufallsgemdBler Umkombination zu verschie-
denen Entmischungsgeschwindigkeiten fithren. Ebenso kann eine Plas-
monanalyse aber auch auf anderen Unterschieden im Verhalten der
Erbtriger wihrend ihrer Vermehrung und Verteilung ausgehen. Ent-
scheidend ist die Erkenntnis, dafi die Untersuchung dieser Vorginge
schon intraindividuell erfolgen kann, dal sogar bei gynogamen Orga-
nismen! nur eine intraindividuelle Plasmonanalyse sinnvoll ist. Die
Analyse eines durch intraindividuelle Umkombination entstandenen
Musters erfordert nun aber erheblich abgednderte Untersuchungs-
methoden gegeniiber der Analyse von Populationen aus Individuen in
den verschiedenen Folgegenerationen. Ebenso wie eine saubere Trennung
der Deszendenzlinien und der einzelnen Generationenfolgen unter den
generativen Nachkommen notwendig ist, ist eine Trennung der einzelnen
Zelldeszendenzlinien und Zellteilungsfolgen bei der genetischen Analyse
intraindividueller Muster notig. Hier beginnen nun die groBen Schwie-
rigkeiten, da die bisherigen entwicklungsgeschichtlichen Kenntnisse als
Grundlage fiir eine Plasmonanalyse nicht ausreichen. Hs wurde ver-
sucht, diese Kenntnisse weiter auszubauen und die bisherigen Unter-
suchungsmethoden durch Methoden zu ergéinzen, die fiir den genetischen
Untersucher besondere Vorteile bieten. Im Verlauf dieser Untersuchun-
gen ergab sich, dal wihrend der Entwicklung von Epilobium groBere
GesetzmiBigkeiten bestehen, als das bisher zu erkennen und zu erhoifen
war. Es bleibt abzuwarten, ob sich andere Objekte &hnlich verhalten.
Diese entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen kénnen zur Zeit nur
als erste Ansitze gewertet werden, und es wird noch vieler Arbeit von
den verschiedensten Seiten bediirfen, bis alle Moglichkeiten ausschopibar
gind und bei der Plasmonanalyse alle Fehlerméglichkeiten genau be-
urteilt werden kénnen. Wenn in dem hier vorliegenden Falle trotz
dieser Schwierigkeiten eine relativ sichere Lokalisierung der mutierten
Erbeinheiten in den Plastiden méglich war, so beruht das darauf, dafl
in dem zur Untersuchung ausgewihlten Beispiel eine Anzahl besonders
giinstiger Voraussetzungen zusammentraf und daf die Unterschiede in
der Zahl der in Betracht kommenden Plasmakomponenten und die
dadurch entstehenden Entmischungsunterschiede wesentlich grofier sind
als die noch in der Methode liegenden Fehlermoglichkeiten.

Zur Abschitzung der Entmischungsgeschwindigkeit waren fol-
gende drei Bestimmungen notwendig: 1. Es mufite der Ort der ersten
Plastidenmutation bestimmt werden. Er ist in nichster Néhe des
Punktes zu suchen, in dem alle sich entmischenden Zelldeszendenz-

1 (ynogam = das Plasma der Zygote stammtb ausschlieBlich von der Mutter.
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linien zusammenlaufen, sofern nur jede Zelldeszendenz geniigend Zeit
zur Entmischung findet (Abschnitt IV). 2. Die Wirkungsweise der mutier-
ten Erbtriger wurde aus dem Muster bestimmt, das kiirzeste hetero-
plasmonische Zelldeszendenzlinien bilden (Abschnitt V). 3. SchlieBlich
war es notwendig, die Zahl der Zellteilungsfolgen zu bestimmen, die
zwischen Mutation und Auftreten abgeinderter Zellen verstreichen,
resp. die Zahl der Zellteilungsfolgen festzulegen, die die abgednderten
Zellen bis zur Fertigstellung des Blattes durchlaufen. Als Ma8 hierfiir
diente die Zahl der Zellen in den einzelnen abgeénderten Flecken (Ab-
schnitt VI).

Die entwicklungsgeschichtlichen Verhaltnisse wurden an Hand von
Zelldeszendenzlinien geklirt, die durch eine genetische Abidnderung
markiert waren. Solche Zelldeszendenzen bildeten stets wiederkehrende,
charakteristische Muster. Die GroBenordnung dieser Muster ist in einem
gleichméBig wachsenden Gewebe mit der Reihenfolge der Zellteilungen
korreliert, in denen diese Muster angelegt wurden. Aus der Wieder-
holung einer genetischen Abénderung in den Teilmustern benachbarter
Organe und Gewebe lalt sich eine Zugehorigkeit der Teilmuster
zur gleichen Zelldeszendenz erschlieBen, falls die Haufigkeit dieser
Wiederholungen gréfer ist als das zuféillige Zusammentreffen neu ent-
stehender Abidnderungen (Abschnitt IIT, 1 und besonders IV, 3). Mit
Hilfe dieser Prinzipien lassen sich die Zellteilungsabliufe in den aller-
jiingsten Blattanlagen bestimmen. Wihrend des Flichenwachstums des
Blattes teilen sich die Zellen offenbar in relativ regelmaBigen Rhythmen.
Die Blattform wird im wesentlichen durch die Dauer dieser Zellteilungs-
tétigkeit und durch die Orientierung der Zellteilungsebenen bestimmt.
Abweichungen von einem regelméfiigen Zellteilungsrhythmus kénnen
durch das Vorkommen von Zellgruppen erkannt werden, die nicht der
Reihe 2" (1—2—4—8—16 usw.) angehoren (Abschnitt VI, 1),
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