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I. Einleitung und Problemstellung 

Wird eine grSl~ere Zahl yon weflLgrfinen Schecken uutersucht 
(CoRRE~S-WETTST~IN 1937, W~Iw~-STocK~G 1952, MICHAELIS 1957a), 
so ]assen sich nach den mikroskopischen Befunden 2 Grundtypen unter- 
scheiden. Bei dem einen Typus kommen zum mindesten w/~hrend des 
HShepunktes der Scheckung zahlreiche ,,Mischzellen" vor. Diese 1Yfisch- 
zellen sind dadurch gekennzeichnet, dab in ihnen 2 schai~ geschiedene 
l~lastidenklassen, z .B.  =h farblose und grfine Plastiden, in charakte- 
ristischen Z~hlenverhs auftreten. A1]e bisher veto Verfasser 
untersuchten Schecken mit Mischzellen zeigen einen nicht mendelnden, 
miitter]ichen Erbgang. Auf diesen Typus der Scheckung trifft die all- 
gemein angenommene Theorie einer echten l~ (I~]~NNE~ 
1934) zu: die Unterschiede der Form und des Verhaitens der einzelnen 
Plastiden werden endogen durch die in jedem dieser Plastiden lokali- 
sierten Erbtrs (Plastogene ~) bestimmt. Die Scheckung kommt nach 
BAv~ (1909) durch eine Entmischung der verschiedenen erblich fixierten 
Plastiden w~hrend der Zellteilungen zustande. Es l~Bt sich nach- 

* Mit Untersti~tzung der Deutsehen Forschungsgemeinsehaft. 
Herrn Professor FITTING zu seinem 80. Geburtstage gewidmet. 

1 Zur Nomenklatur: Plasmon = Summe aller extranuelearen Erbtrs 
Plastom = Summe der in den Plastiden lokalisierten Erbtr~ger (Plastogene IMAIS). 
ttomoplastom~tisehe, reslo, heteroplastomatische Zellen enthalten gleichartige, resp. 
versehieden~rtige Plastogene. Plastidom (DANGEAI~D 1919) = Summe aller Plasti- 
den einer Zelle. ttomoplastidisehe, resp. heteroplastidische Zellen enthalten gleioh, 
resp. verschieden aussehende Plastiden. lVfisehzellen = heteroplastomatisohe Zellen. 
Pseudomischzellen = heteroplastidische, jedoch homololastomatische Zellen. 
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weisen, dab das Mischungsverh~ltnis der normMen und abnormen 
Plastiden in den Zellen und dab das Vorkommen der Mischzellen und 
die Anordnung yon wei•en und grfinen Geweben zu Scheckungsmustern 
wirklich den Verh~ltnissen entspricht, die sich bei einer Plastiden- 
entmischung im Modellversuch und durch Rechnung ableiten lassen 
(MIGHA~LIS 1955a, 1955b, 1957b). 

Bei einem zweiten Grundtyp der Schecken fehlen Mischzellen prin- 
zipiell. Dieser Scheckungstyp ] ~ t  sich durch die Annahme erkl~ren, 
dab Aussehen und Verhalten der Plastiden exogen durch Wirkstoffe 
bestimm~ werden, die dutch die ganze Ze]le diffundierend - -  bei einzelnen 
Schecken sogar fiber die Zellgrenzen hinweg diffundierend - -  s~mtliche 
Plas~iden des Plastidoms in gleicher Weise beeinflussen. Uber die Her- 
kunft dieser Wirkstoffe l~13t sich auf Grund cytologischer Untersu- 
chungen nicht ohne weiteres eine Aussage machen. Bei einem mendeln- 
den Erbgang mul~ die Scheckung durch chromosomale Gene, z. B. labile 
Gene, bedingt sein. Bei nich~ mendelnder, miitterlicher Vererbung ist 

eine extrachromosomale Vererbung anzunehmen. 
Eine weitere Lokalisa~ion 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) nich~ m5glich. Es gibt Hinweise, dal~ sie 
bei bestimmten Schecken in Plasmakonstituenten lokMisiert sein k5nnen, 
die in sehr grol~en Z~hlen je Zelle vorkommen, wie z. B. Chondriosomen 
oder Sphaerosomen (MIC~AELIS 1955). Andere Scheckungen tre~en im 
Ver]aufe ausgesprochener Cytoplasma-En~mischungen au4 ~ (irregulare. 
diversivirescens MIC~A~LIS 1954). 

In diesem Zusammenhang ist es yon Intercsse, dal~ zwischen den 
beiden Grundtypen: der Scheckung mit und ohne Mischze]len Uber- 
g/~nge ge~unden wurden. Bei der iiberwiegenden Mehrzahl der unter- 
suchten albomaculatum-Schecken mit Mischzellen wurden alle bei einer 
Plastidenentmischung theoretisch zu fordernden Mischungsverh/~ltnisse 
gefunden. Bei einigen wenigen Schecken traten kennzeichnende Ab- 
weichungen auf: bei Untersuchung junger B]/~tter mit beginnender 
Plastidendegeneration waren noch die typischen Mischungsverh/fltnisse 
aufzufinden, an ~]ten B1/~ttern aber fehlten Mischze]len, die 1--2 normMe 
Plastiden inmitten degenerierender Plastiden enthielten. Es degene- 
rier~en die erblich norma]en Plastiden ebenfalls - -  wenn auch ver- 
sp/s - -  wenn sie unter dem Einflul~ eines iiberwiegend ,,weil3en' 
P]astidoms standen. Es wurden heteroplastomatische Zellen homo- 
plastidisch. Solche Beobachtungen zeigell, dal3 nicht nur Wechsel- 
wirkungen des P]astidoms mit dem Genom, mit dem Cytoplasmon nnd 
Wechselbeziehungen der Plastiden mit Erbtr/~gern der extraplastidalen 
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Plasmakonstituenten in Betracht zu ziehen sind, sondern dab auch 
Weehselwirkungen zwischen den Einzelplastiden eines Plastidoms vor- 
kommen kSnnen. Unter  diesen Bedingungen ist es zwar mSglich, ans 
dem Vorkommen yon MischzeIlen auf eine Plastidenvererbung zu 
schliel~en; es ist aber nicht m5glich, bei einem Fehlen yon Mischzellen 
eine P]astidenvererbung auszuschliel~en. In  den ~gllen einer miitterlich 
vererbten Scheckung ohne Misehzellen kSnnen die Erbunterschiede in 
den versehiedensten Plasmabestandteilen liegen, und zur genaueren 
Lokalisalion sind weitere Kriterien heranzuziehen. 

Eine Lokalisation yon Erbunterschieden ist dann mSglich, wenn die 
die Gene enthaltenden Zellbestandteile sich wghrend ihrer Vermehrung 
und Verteflung yon Zelle zu Zel]e und yon Generation zu Generation 
verschieden verhalten. Leider ist das Plasmaverhalten wghrend Zell- 
teilung und Befruehtung in seinen Einzelheiten und bei den versehiedenen 
Objekten zu wenig untersucht, als dab sieh zur Zeit brauchbare An- 
kniipiungspunkte fiir die Plasmonanalyse ergeben wiirden. Dagegen ist 
bekannt, dab die einzelnen Plasmakonstituenten wie Blastiden, Chon- 
driosomen, Sphaerosomenr Cytoplasma-Makromolekiile usw. in sehr ver- 
schiedenen Zahlen je Zelle vorkommen und dab - -  ebenso wie die Zahlen 
der Mendelspaltnng veto Polyploidiegrad abhgngig sind - -  die Ent-  
misehnngsgeschwindigkeit der plasmatischen Erbtrgger yon ihrer Zahl je 
Zelle bestimmt wird. Es miissen sich also ans der En~mischungsge- 
sehwindigkeit Riicksohliisse dariiber ziehen lassen, ob ein Erbunterschied 
in den l~lastiden, Chondriosomen, Sphaerosomen oder im lichtoptisoh 
homogen erseheinenden Cytoplasma zu Ioka]isieren ist (MICHA~LIS 
1955a, 1955b). 

Die EntmJschungsgesehwdndigkeit plasmatischer Erb~rgger braucht 
nieht im Kreuzungsversnch bestimmt ztt werden, sondern kann sehon 
intraindividuell (lurch Analyse der Entmisehungsmnster festgestellt 
werden. Es sind dazu folgende Voraussetzungen nStig: 

1. I%iickschliisse yon der Entmischungsgeschwindigkeit auf die Zahl 
der sieh entmischenden Erbtrgger kSnnen nur dann gezogen werden, 
wenn die Erbtrs zufallsgemgl~ bei den Zellteilungen verteilt werden. 
Cytologische Beobaehtungen fiber die Verteilung der Erbtrager lassen 
sJeh hSchstens an den Plastiden durchfiihren, fehlen abet auch hier 
noch. Es ist jedooh mSglich, aus der Anordnung der Scheckungsmttster 
das Verhalten der Erbt r iger  indirekt zu ersehliel~en (MIcHAELIS 1957 b). 
Abweichtmgen yon der zufallsgem/il~en Verteilung lassen sich reehne- 
risch berficksichtigen, sofern das Ausmal~ der Abweichnngen bekannt ist. 

2. Es muB die Zahl der in Betraeht zu ziehenden Plasmakonsti- 
tuenten w~hrend der maBgeblichen Zellteilungen wenigstens der Gr51~en- 
ordnung nach bekannt sein. Dann kSnnen yon bestimmten Zahlen aus- 
gehend durch mathematische Berechnungen (MICHAELIS 1955b) oder im 
Modellversuch (MIC~AELIS 1955a) die Gesetzm~l~igkeiten der zufalls- 
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gemi~Ben Entmisehung abgeleitet und mit  den Befunden der Muster- 
analyse verglichen werdcn. Brauchbare Best immungen fiber die ZaMen 
der Plastiden je Zelle liegen bisher in der Literatnr  nieht vor, bei Epi- 
lobium wurden nur vorli~ufige Zi~hlungen durchgeffihrt. Uber die Zahl 
yon Chondriosomen und Sphaerosomen existieren nur grobe Schi%zun- 
gen. Diese Zahlen geniigen jedoch vorerst, um den Gang der Unter- 
suehungsmethode zu zeigen und um Bestimmungen wenigstens der 
Gr6genordnung nach durchzuffihren. 

3. Es mu~ das Mischungsverh~ltnis normMer und abge~nder~er 
Zellkonstituenten, bei exogen bedingter Seheekung das Verh/~ltnis nor- 
maler und abge/~nderter Zellen in einer m6gliehst grogen Zellpopulation 
vor und naeh einer best immten Anzahl yon Zellteilungsfolgen best immt 
werden. Ffir diese Best immung ist bei Kormophyten  and  Metazoen 
eine genaue Kenntnis der Entwicklungsgeschiehte nStig. Man mul3 
wissen, wie ein bestimmtes Entmischungsmuster entstanden ist, wieviel 
Zellteilungsfolgen zu seiner Entstehung ffihrten und in weleher Weise 
die einzelnen Zelldeszendenzlinien angeordnet und miteinander ver- 
knfipft sind. Leider genfigt die bisherige Kenntnis der Entwickhmgs- 
geschichte zur Durchffihrung der Bestimmungen in keiner Weise, um so 
weniger, als sieh die einzelnen Geno- und Plasmotypen sehr versehieden 
verhMten kSnnen. Bei der Aufklgrung der Entwieklungsgeschichte ver- 
m~g aber die AnMyse der Entmischungsmuster  selbst wieder wertvolle 
]-Iilfe zu leisten. 

4. Sehlieglich ist es noeh notwendig, die Weehselbeziehungen der 
Erbfaktoren untereinander zu berfieksiehtigen. Ebenso wie die naeh 
der Mendelspaltung beobachtbaren Zahlenverh~ltnisse yon den Domi- 
nanzverh/iltnissen der Kerngene abh~ingig sind, so wird dutch die 
Weehselwirkung der Plasmagene das Auftreten homoplastidischer Zellen 
beeinflul3t. Die Art  dieser Wechselbeziehungen kann ebenfalls dutch 
Analyse der Entmischungsmuster erschlossen werden. 

Die Klgrung dieser versehiedenen Voraussetzungen ist bei Epilobium begonnen 
worden, doch wird es noeh langer Untersuchungen bediirfen, um ein wirklich all- 
seits tragfahiges Fundament zur Durchfiihrung einer exakten Plasmonanalyse zu 
erhalten. Der Verfasser ist sich i~ber einze]ne zur Zeit noeh bestehende Unzu. 
l~ngliehkeiten durchaus klar. Trotzdem erscheint es bei der groBen Wiehtigkeit 
einer Plasmonanalyse wiinschenswert, schon jetzt an einem besonders giinstig ge- 
lagerten Fall die neue Methode zu erproben und eine Bestimmung wenigstens der 
Gr61~enordnung naeh durchzuft~hren, um den Untersuchungsgang und seine Er- 
fordernisse kennenzulernen und zur Diskussion zu stellen. Es ist damit zu reehnen, 
dal] bei anderen Objekten, die einfachere entwicklungsgeschiehtliehe Verh~ltnisse 
zeigen, die Methode schneller und sicherer zum Ziele fiihrt. 

II .  Die Stammp~lanze 1956.1323.82 

Unter der Aussaat 1956.1323, die zur •eststellung des Erbganges 
einer albomaculatum-Pflanze dienen sollte, t ra t  die Schecke 1956.1323.82 
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auf. Ihre Scheekung unterschied sieh deutlieh yore Seheekungstyp der 
Mutter, so dab sie als spontane Neumutation angesehen werden muB, 
wie sic in allen Epilobium.Aussaaten in geringer H//ufigkeit vorkommt. 
An dieser Pflanze 1956.1323. 82 t ra t  eine hier n/iher interessierende 
zweite Seheekung infolge nochmaliger Mutation auf. Um diese zweite 
Mutation identifizieren zu kSnnen, ist eine Besehreibung der ersten 
Seheekung notwendig. 

Abb. 1. Gescheckte BlOtter cler Pi lanze 1956. 1323.82. Von links nach  rechts :  Bla t t  
des 6. Wir te ls  m i t  beg innender  En tmischung ,  BlOtter des 7. n n 4  8. Wirtels  mi~ s t a rken  

Entrnlschungen 

An der l~flanze 1956.1323.82 wurde bald nach der Keimung eine 
elfenbeinweil~e Fleckung beobachtet. Sic zeigte in den einzelnen Blatt- 
arealen eine sehr verschiedene Fleckendiehte und FleckengrSBe. Es 
entstand ein stark ineinander verschachteltes Blattmuster, wie es fiir 
eine plasmonisch bedingte Seheekung eharakteristiseh ist (Mzc~tA~nIs 
1957a). Die ersten, relativ kMnen und getrennt liegenden Fleeken 
warden im 4. Blattwirtel fiber den Keimbl~ttern gefunden. Die Fleeken- 
dichte nahm an den folgenden Blgttern raseh zu. Vom 7. BlattwirteI an 
zeigte die eine tt~lfte der Pflanze eine dichte Scheekung, die mit dem 
9. Wirtel auf die ganze Pflanze fibergriff. Die Fleeken waren zufalls- 
gemgg tiber die Blattfl/~che verteilt, so dab eine zufallsgemgge Ver- 
teilung der Plastiden ws der Zellteilungen angenommen werden 
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mull. Am 8. Blattwirtel t rat  die erste vSllig entmisehte, rein wei[le 
Blatths auf. Veto 15. Blattwirtel an war 1 Quadrant der Pflanze 
periklinM geseheekt, wobei eine rein weiI~e hypodermMe Sehicht fiber 
einem grtinen Korpus lag. In anderen Sektoren blieb die rein ver- 
schaehtelte Fleekung bis in die Blfitenregion erhMten. Von den Seiten- 

~kbb. 2. PeriklinM gesehecktes Blat t  und  Seitensprofl der Pflanze 1956.1323.82. Links:  
Zur  Half te  periklinal geseheektes Bla t t  des 17. Blattwirtels .  Die P a r e n e h y m e  dieser 
Laminah~l f te  werden  z u m  grSgten Tell aus den rein weiBen Zel labk6mm]ingen der hypo-  
de rma len  Schieht  aufg'ebaut.  Nu t  an efnigelx Ste]len ragen Zellen des grflnen Korpus  
yon der Bla t t r ippe in die Fl's der  L a m i n a  hinein und  seh immern  he]lgTiin du tch  das 
iiberlag'ernde weiBe Gewebe hindureh.  Rechts :  I m  oberen Tell periklinM geseheekter  
Sei tenast  des 14. Bla.ttwirtels. Die periklinale Gewebeanordnung  ist da ran  zu erkennen,  
dal~ vielfaeh der Fii t telrippe ein sehmaler ,  blaggri iner  Gewebestreifen anlieg't. An den 
obers ten  knospen t ragenden  Sprol~teilen beteiligt sieh der grfine Korpus  nicht  m e h r  a m  

Aufbau  der Bla t t ]aminm Die BlOtter erseheinen rein weiB 

sprossen batten mehrere, darunter der hier noch welter interessierende 
hintere Seitensprol~ des 13. Blattwirtels rein weige Quadranten. Andere 
wttrden zu PeriklinMchim~ren, bei denen ebenfMls rein weiB fiber grfin 
lag (Abb. 1--2). 

Eine Untersuchung der Entmischungsmuster bei schw~cheren Ver- 
gr5gerungen ergab folgendes Bild: An Mlen Orenzen, an denen, ent- 
wicklungsgeschiehtlich bedingt, grfine Zelldeszendenzen neben weiBen 
zn liegen kommen, sind die Grenzen vSllig seharf. Es finder Mso heine 
Wechselwirkung zwischen weiBen und grfinen Zellen statt. InnerhMb 

Planta. ]~d. 50 5 
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der  Entmischungszonen liegen inmitten grtiner AreMe isolierte, weifte 
Zellgruppen (Abb. 3), ebenso aber auch umgekehrt kleine griine Zell- 
gruppen inmitten weiger Flgchen. Es ist das ein Zeichen, dab es 
grfin, resp. -4- weiB erseheinende Zellen gab, die noch heteroplasmonisch 
waren und im Verlauf weiterer Zellteihmgen Zellen der entgegenge- 
setzten Fgrbung abgaben. Heteroplastidische Ze]len finder man an den 
Orten mit Entmischungen, die bis in die letzten Zelltei]ungsfolgen 

Abb.  3. En tmi sohungsmus t e r  im  Pa l i s adenpa renchym tier Soheoke 1956. 1323.82 m i t  
gri inen und  farblosen Zellgruppen.  An  den Grenzen vielf~ch blaBgrtine Mischzellen. 

F1/~chenansicht eines m i t  Zuckerl6sung infi l t r ierten unbesch/ tdigten Blattst i ickes 

reichen, besonders in der Nachbarschaft kleinster isoliert liegender 
Flecken. Dort k5nnen Ubergangszellen mit verschiedener Intensit/~t der 
Griinf/irbung beobachtet werden. Solche Ubergangszellen erwiesen sich 
bei Betrachtung mit starken VergrSfterungen als ,,Mischzellen". Sie 
enthielten neben vSllig normMen Plastiden kleine, farblose, schaumig 
verquellende Plastiden, wie sie fiir das rein weil3e Gewebe kennzeich- 
nend sind (Abb. 4 ]inks). Eine Prfihmg der Mischungsverh/iltnisse 
zeigte, daft sehr verschiedene Misohungszahlen vorkamen. In der 
Nachbarschaft griiner Zellen iiberwogen durchschnittlich die grtinen 
Plastiden, in der N/~he der weil3en Zel]en wurden meistens die grfinen 
Plastiden seltener. Doch kSnnen in benachbarten Zellen sehr ver- 
schiedene Verhs beobachtet werden. Zellen, die aber aus 
Teilung einer Mutterzel]e hervorgingen, besaften /~hnliche Mischungs- 
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verh~ltnisse. Im groBen und ganzen stimmen die Mischungsverhs 
mit den Enfmischungszahlen fiberein, die in Modellversuchen bei einer 
zufallsgems Entmischung yon 2 Konstituentenklassen erhalten 
wurden. 

Unter diesen Umst~nden ist die Scheckung der Pflanze 1956.1323.82 
folgendermM~en zu deuten: die vielfach verschachte]te Musterung belegt 

Abb.  4. Links:  Mischzellen der Pflanze 1956. 1323.82, die neben den groBen normalen  
Plas t iden kleinere farblose, schliel~lich schaumig  verquel leude Plas t iden enthal ten .  Rechts  : 
Mischzelle, die neben einer Mehrzahl  degener ierender  Plas t iden zwe~ genetiseh normale  
Plas t iden  enth~lt ,  die aber  un te r  dem EinfluB der  vielen mu t i e r t en  Plas t iden ebenfalls 
degenerieren (~-). U n t e n  Zeiehnung nach  dem lobenden Pr~para t ,  oben Photographie ,  in 
d e r n u r  das rechte  , ,normMe" Plas t id  in tier optischen Ebene  liegt. Es besi tzt  eine dunklere.  
sctlwach grtin gef&rbte Kappe .  Pho tograph ien  tier noch yon der Epidermis  iiberlagerter~ 

PMisadenparenchymzei len  

einen aus vielen Teilschritten zusammengesetzten Ab~nderungsvorgang 
(MIcHA~LIS 1957a), der yon einem bestimmten Zeitpunkt der Onto- 
genese beginnend sich zu einem ttShepunkt steigcrt, um d~nn wieder 
abzuklingen. Solch ein intrMndividuell ablaufender Ab~nderungsvor- 
gang ist ffir eine extrachromosomMe Vererbung charakteristisch, bei der 
sich im Verlauf der Zellteilungen die plasmatischen Erbkonstituenten 
durch zufMlsgelns Umkombination entmischen. Die Untcrsuchung 
der Scheckungsmuster und die Auffindung heteropl~stidischer Zellen 
in kennzeichnenden Z~hlenverh~ltnissen sprechen ffir einc echte endogen 
wirkende P]astidenvererbung. 

5* 
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Nun zeigte aber ein genauer Vergleich der in den heteroplastidi- 
schen Zellen aufzufindenden Zahlenverh~ltnisse eine Differenz zu den 
bei einer Plastidenvererbung theoretiseh zu fordernden Zahlenverh~lt- 
nissen. Es gelang anfangs nieht, heteroplastidisohe Zellen aufzufinden, 
die 1 oder 2 normalgriine Plastiden in einer ,,weiBen" Umgebung ent- 
hielten. Solehe Zellen sind aber theoretiseh unbedingt zu fordern und 
:mfi!3ten in der Ng;he weiBer Zellinseln anfzufinden sein, um so mehr, 
als sie mikroskopisch verh~;ltnism/~gig leieht zu erkemlen w/iren. Die 
Untersuehung versehieden alter Blg, t ter  deekte, wie in einigen anderen 
:Fg;llen, die Ursachen dieser Differenz auf. In sehr jungen Blg;ttern sind 
,,weiBe" nnd ,,griine" Plastiden noch nieht zu unterseheiden. Beide 
Plastidenklassen sind in diesem Entwicklungsstadium noch griin. Erst  
im Laufe der Blattalterung verlieren die mutierten Plastiden ihr Chloro- 
phyll und degenerieren. Bei beginnender Degeneration lieBen sich noeh 
alle theoretiseh zu fordernden Misehungsverh/iltnisse feststellen. In 
heteroplastidisehen Zellen mit nut  1--3 normalen Plastiden waren diese 
etwas verkleinert, w/~hrend in Misehzellen mit einer grSBeren Anzahl 
normaler Plastiden alle griinen Plastiden die gleiehe Gr6Be besitzen wie 
die normMen Plastiden homoplastidiseh griiner Zellen. In  s 
B1/ittern fehlen Nisehzelfen mit 1--3 normalen Plastiden. Es wurden 
abet gelegentlieh Zellen gefunden, die rein weig ersehienen, in denen 
abet 1 oder 2 Plastiden zwar eindeutige Zeiehen einer sehaumigen 
Degeneration zeig~en, die aber doeh, meistens einseitig gelagert, noeh 
etwas Chlorophyll enthielten (Abb. 4 reehts). Es ist wohl die Annahme 
bereehtigt, dab es sieh bei diesen Plastiden um genetiseh normale 
Plastiden handelt, die unter dem Einflug der zahlreichen/ibrigen weiBen 
Plastiden der Zelle ebenfalls degenerieren. 

III. Die neu aufgetretene Mutation 

An der Pflanze 1956.1323.82 t ra t  in dem rein weigen Sektor des 
hinteren Achselsprosses des 13. B]attwirtels eine neuartige Scheckung 
(Abb. 5) auf, die auf Grund der MusteranMyse und des mikroskopischen 
Untersuehnngsbefundes Ms Neumutation angesprochen werden mttB. 

1. Zur Entwiclclungsgeschichte des Epilobium-Sprosses 
Zur Beurteilung der Musterung is~ es nStig, kurz die Entwicklungs- 

geschichte des Epilobium-Sprosses zu schildern. W/ihrend der Embryo- 
entwieklung (BAt~TELS 1956) werden darch die 2. und 3. Teilung der 
Eizelle 4 Quadr~nten gebildet, yon denen mit der 6. Teilungsfolge die 
4 Initialzellen des SproBvegetationspunktes abgeschnitten werden. Durch 
die T/~tigkeit dieser 4 InitiMen entstehen 4 SproBsektoren, die sich bis 
in die Bliitenregion verfolgen la~ssen, wenn eine der InitiMen und ihre 
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ZellabkSmmlinge durch Genmutation oder P]asmonab~nderung markiert 
werden. Auch in den Seitensprossen ]assen sich 4 solcher Quadranten 
feststellen, deren jeder eine selbs~/~ndige, yon den N~chbarquadranten 
unabh/~ngige Zelldeszendenz enth/~It. Die gegenst~ndig s~ehenden Epi- 
lobium-Bls der einzelnen Bl~ttwirtel sind so inseriert, dab die Blatt- 

Abb. 5. Nenartige Schecknng anf einem Blatt des 5. Blattwirtels des Seitensprosses 13 
hinten der Pflanze 1956,1323.82. Links Blattunterseite, rechts Blattoberseite 

h/ilften eines Blattes aus 2 benachbarten Sprogquadranten entstehen, 
jedes Blatt also ans ZellabkSmmlingen yon 2 yon einander weitgehend 
unabhgngigen Zelldeszendenzlinien zusammengesetzt ist (Abb. 6). 

2. Die neue Scheckung 

Vom AchselsproB 13 hinten der Pflanze 1956. 1323.82 interessiert 
hier der linke 1 adaxiale SproBquadran~. Im ]. Blattwirtel wurde noch 
ein geschecktes Blatt gebildet. Die weiteren, diesem Quadranten 

1 Vom SproB her gesehen. 
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angehSrigen Blatth/ilften waren aber vom 2. Blattwirtel an rein weiS. Die 
die Blatth/~lften abgebende Spro$initialzelle mu$ also zwischen dem 
1. und 2. Blattwirtel homoplastidisch ,,weiB" geworden sein, denn es ist 
nach den Berechnungen und Modellversuchen theoretisch nicht vorsteI1- 
bar, daf3 eine Heteroplastomatie fiber die zahlreiehen, zum Aufban 
mehrerer SproSwirtel und ihrer B1Ktter notwendigen Zellteilungsfolgen 
erhalten blieb, ohne daS dutch eine Entmischung grfine Zellen ent- 

stehen. Erst in der Blatt- 
h/~lfte des 5. Wirtels ent- 
stand auf einem eng um- 
grenzten Areal der Blatt- 
unterseite eine neue grfine 
Schecknng. 

Schon die Art des 
Auftretens der neuen 
Scheckung in einem rein 
weiSen Quadranten lies 
auf eine Neumutation 
yon ,,weiS" zu ,,grfin" 
schlieSen. Die mikrosko- 
pische Untersuchung be- 
st/~tigte diesen Sehlu$, 

Abb .  6. D i a g r a m m a t i s c h e  Z e i c h n u n g  des Achselsprosses  d e n n  sie zeigte an der 
13 h i n t e n  tier P f l anze  1956. 1323. 82. Die I - Ianptachse  g r i i n e n  S c h e c k u n g  e i n e n  
wt i rde  a m  oberen,  das  Tragbla%t des Achselsprosses  a m  
u n t e r e n  B i ld r ande  l iegen. Weil~es Gewebe is t  weif3, Scheckungstyp, der sich 
gri ines  Gewebe schwarz ,  geseheck te  Bla t teHe s ind  p u n k -  v o n  dem der Stamm- 

t i e r t  geze ichnet .  Der  Or t  der  rteu gufgetreterLen 
S e h e c k u n g  ist~ d u r c h  K r e n z e  angegebeI1 pflanze 1956. 1323.82 

deutlich nnterschied. In- 
mitten des weigen Gewebes entstanden mehrere voneinander isolierte 
grfine Flecken. Innerhalb der grtinen Areale einer ~= einheitlichen Zell- 
deszendenz fehlten aber - -  im Gegensatz zur Stammpflanze - -  isolierte 
weiSe Zellen und Zellgruppen. Bei der Besprechung der Wirkungsweise 
der mntierten Erbtr/~ger wird auf diese ~eststelhmg noehmals zurfickzn- 
kommen sein. WeiSe Zellinseln in einer =t= grfinen Umgebung wurden 
nnr selten dort gefunden, wo 2 in verschiedener Geschwindigkeit ent- 
mischende Zelldeszendenzlinien aneinander grenzten und weiS zuf/~llig 
neben griin zu ]iegen kam. 

Die griinen Areale kommen ausschlieBlich auf einer eng umschriebenen F1/~che 
der Blattunterseite vor (Abb. 5). Wie Querschnitte dutch die verschiedenen 
griinen F1/~chen zeigen, liegen die griinen Zellen alle in einer einzigen Zellschicht, 
der hypodermalen Schicht. Die mutierten Zellen haben nicht die Form typischer 
Schwammparenchymzellen, sondern gleichen grol~en 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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T e i l u n g s r h y t h m u s  der  Zellen u n d  d u r c h  die d a d u r c h  bed ing ten  S p a n n u n g s v e r -  
hg l tn i s se  im  B l a t t  b e s t i m m t  werden .  Isol ier t  i m  wei•en albomaculatum-Gewebe 
der  B l a t t u n t e r s e i t e  l iegende gri ine S c h w a m m p a r e n c h y m z e l l e n  n e h m e n  bei  be- 

Abb. 7. Oben: Quersehnitt  dutch das gescheckte Blatt. Die farblose Palisadenschicht tier 
Blattoberseite ist wenig ausgeprggt und  besonders reich an Intereellularen. Die zu griin 
abgeanderten Zellen der B]attunterseite nehmen die Form yon besonders gro2en Palisaden- 
zellen an. Unten:  Pa]isadenghnliche Zellen tier Blattunterseite im optischen Quersclmitt, 

d~reh die ~ntere Epidermis hindurchgesehen 

s t i m m t e n  albamaculatum-Typen regelmaBig die F o r m  y o n  Pal i sadenze] len  an,  
w g h r e n d  umgekehr~  weil~e Einzelzel len i n m i t t e n  v o n  grf inen Pa l i sadenzel len  zu  
s t e rna r t ige r  oder  s ch laucha r t ige r  F o r m  ausgezogen  werden  k6nnen .  
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Die Grenzen zwisehen griinem und weigem Gewebe waren an allen 
Stellen vSllig seharI. Ubergangszonen fehlten aueh am Rande kleinster 
Fleeken, also dort, we es noeh im Verlauf der letzten Zellteilungsfolgen 
zu Entmisehungen gekommen war. Die mikroskopisehe Untersuehung 
der Einzelzellen zeigte, dab Misehzellen, wie sie an der Stammpflanze 
h//ufig sind, bei der neuen Seheekung prinzipiell fehlen. Die Zellen 
enthalten nut  normalgriine oder nur farblose, degenerierende Plastiden. 
Die Entseheidung, ob die Plastiden ergriinen oder nieht, kann an der 
neuen Seheekung demnaeh nieht mehr dutch die in jedem der Plastiden 
selbst lokalisierten Erbtr~ger gefs werden. Es ist an anderen StetIen 
(MICHA~LIS 1955--1957) n/iher ausgefiihrt worden, dab bei einer zufalls- 
gem/~gen Entmisehung erblieh versehiedener Plastiden stets Mischzellen 
vorkommen miissen, solange es iiberhaupt noch zu neuen Entmisehungen 
kommt. Das Vorkommen yon Entmisehungen bis in die letzten Zell- 
teilungsfolgen ist abet dureh wenigzellige griine Areale mit na t  12 bis 
16 Zellen belegt. Demnaeh kann fiir die neu aufgetretene Seheekung 
eine endogen bestimmte Plastidenvererbung mit Sicherheit ausgeschlossen 
werden. 

Mischzellen kSnnen ebenfalls fehlen, wenn die Ergriinungsf/~higkeit 
yon chromosomalen Genen abhs ist. Eine Mutation chromosomaler 
Gene lggt sieh hier zwar nieht mit absoluter Sicherheit ausschlieBen, 
ist abet sehr wenig wahrseheinlieh. Eine Priifung im Erbversueh ]ieB 
sieh nieht dnrehfiihren, da die Seheekung auf somatisehes Gewebe be- 
sehr/inkt blieb und nieht auf den AehselsproB des Blsttes iibergriff. 
So waren nur giiekschliisse aus der Art der Musterbildung mSglieh, 
die darunter leiden, dug das Muster nieht sehr umfangreieh ist. Da 
die Seheekung aus vielen l~leeken getrennter Entstehung besteht, 
so scheidet zu Deutung eine einfaehe Genmutation bus. Bei einer ein- 
Iaehen Genmutation miil3te vom Zeitpunkt der Mutation an eine ein- 
heitlieh griine Zelldeszendenz, in einem Blurt also ein einziges griines 
Areal entstehen. Das vorliegende Muster liege sieh hSehstens dutch die 
Entstehung eines labilen Alleles erkl/~ren, das relativ h/~ufig yon weiB 
zu griin mutiert. Jeder der griinen Fleeke mtil3te auf eine Mutation 
des labilen Alleles zuriiekgefiihrt werden. Es wird sparer (VI, S. 86If.) 
noeh zu schildern sein, dug sieh aus der Zellz~ht der gr/inen Fleeken 
der Zeitpunkt der einzelnen Ab/~nderungssehritte bereehnen ]~Bt. AuI 
solehe Weise erhglt man eine Kurve der Ab/~nderungshgufigkeit, die, 
wie Abb. 18 zeigt, keine einigermaBen konstante Werte gibt, sondern 
einen rasehen Anstieg der Abgnderungsh/~ufigkeit zu einem Maximum 
und dann wieder eine Abnahme zeigt. Ein solehes Verhalten ist bei 
Plasmonentmisehungen zu erwarten, bei der Annahme eines labilen 
Genes abet wenig wahrseheinlieh. Leider lgBt sieh wegen der geringen 
Ausdelmung des Musters die fiir eine plasmatische Entmisehung charak- 
teristische Verschaehtelung des Musters nieht mit Sieherheit feststellen. 
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Unter  diesen Umsggnden mag der Versuch gereehtfertigt erscheinen, 
yon der Annahme einer Plasmon-Entmischung ausgehend, das Muster 
weiter zn analysieren, um zu untersuehen, welehe Zellkonstituenten yon 
der Entmisehung betroffen sein kSnnten. Es ist dies mSglieh, wenn es 
gelingt, die Entmisehungsgesehwindigkeit zu bestimmen. Es ist not- 
wendig, den Oft der Mutation festzulegen und die Zahl der Zellteilungs- 
folgen festzustellen, die zwisehen Mutation und dem Auftreten der 
versehiedenen griinen Zellen und griinen AreMe abgelaufen sind. 

Iu tdl)er den Zeitpunkt der neu aufgetretenen Mutation 

Zeitpunkt and Ort einer Mutation lassen sieh mit relativ groger 
Genauigkeit aas dem Entmischungsmuster ersehliegen. Man muB hier- 
bei jedoeh bertieksiehtigen, dab der Oft einer Plasmon-Mntation, der 
Ort der ersten Plasmon-Entmischungen und der Ort, an dem die Ent- 
misehungen siehtbar werden, nieht immer zusammenfallen. 

1. Uber die Beziehungen zwi~chen dem Oft der Mutation und dem Ort 
der ersten Entmischung 

Um diese Beziehungen n/iher ableiten zu kSnnen, seien die Ver- 
h//ltnisse an Hand der bier besonders interessierenden Plastidenent- 
mischung besproehen. Soil ein Plasmakonstituent als Erbtrgger 
fungieren k6nnen, so muB zwischen Zellvermehrnng nnd Vermehrung 
des Erbtrggers in dem Sinne eine Koordinierung bestehen, dab zudschen 
den Zellteilungen auch regelmgBig Teilungen des Erbtr~gers erfolgen. 
Fiir die Plastiden der Epilobium-Blgtter 1//13t sich diese Koordinierung 
sowohl indirekt aus den Plastidenzahlen je Zelle, teils direkt dutch 
Beobachtung der Plastidenteilung belegen. Uber diese Beobachtungen 
sei ausfiihrlich an anderer Stelle (MmHA~LIS 1957b) berichtet. Hier 
sollen die Verh~ltnisse nur so welt geschildert werden, dab die Berechti- 
gung der Ableitungen erkennbar wird. 

Zahlt man im ausdifferenzierten Epilobium-Blatt in den einzelnen 
Geweben die Plastiden je Zelle, so erhglt man fiir jeden Gewebetypus 
einen kennzeichnenden, eng umsehriebenen Zahlenbereieh. Eine solche 
Zahlenkonstanz ist nnr zu verstehen, wenn a) zwischen 2 Zellteilangen 
aueh 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 Bl~ttern 
finder man in Zellen, die aus einer Mutterzelle durch Teilung hervor- 
gegangen sind, die Mehrzahl der Plastiden in ~hnliehen Teilungsstadien. 
Die Plastidenteilung erfolgt, wenn auch nicht vSllig, so doeh nahezu 
synchron, b) Weiterhin miissen die Plastiden wiihrend jeder Zellteilung 
ungefs gleichm~Big auf die Tochterzellen verteilt werden. 
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Um nun die Gesetzmggigkeiten der Plastidenentmischung ableiten 
zu kSnnen, 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 
n/~chsten Zellteilung wieder auf n reduziert, indem jede Tochterze]le 
n Plastiden erh/ilt. Auf dieser Basis lgBt sich die Wahrscheinlichkeit der 
Entmischlmgsgeschwindigkeit z. ]3. nach Mutation berechnen. AuI 
Komplikationen dieses Modelles wird sp//ter noch einzugehen sein. 

Tr i t t  eine Plast idenmutation nach der Teilung der Erbtr~ger und 
vor der folgenden Zellteilung ein, so liegt unter 2n Erbtr/~gern ein 
mutierter  Erbtr/iger, der w/~hrend der niichsten Zellteilung in eine der 
Tochterzellen gelangt und dort mit  der Teilung der Erbtrgger verdoppelt  
wird. Erst  in der n/ichsten Zellteilung kann dann eine Entmisehung 
beginnen. In  diesem ]?alle besteht also zwischen Mutation und Ent-  
mischung auf alle l~'/tlle eine Diskordanz von 1 Zellteilungsfolge. Erfolgt 
die Mutation des Erbtr/~gers vor der Teilung der Erbtr/~ger, so liegen 
nach deren Teilung und vor der Zellteilung unter 2n Erbtr/~gern zwei 
mutierte Erbtr/iger, die nun entweder zusammen in eine der beiden 
Tochterze]len gelangen oder auf beide Tochterzellen verteilt  werden. 
Die Wahrscheinlichkeit, dab in dieser Zellteilung der erste Entmischungs- 
schrit t  erfolgt, ist bei einer zufallsgem//Ben Verteilung ungef/~hr 50%, 
die Wahrseheinlichkeit, dab eine Tochterzelle alle beiden mutierten 
Plastiden erh/~lt, ist fiir jede der Toehterzellen rund 25%. Mit jeder 
tolgenden Zellteilung werden die mutierten Erbtr/iger auf 4, weiterhin 
aui 8 usw. verdoppelt.  Die Wahrseheinlichkeit, dag auch in diesen 
Zellteilungen alle 4, 8 usw. mutierten Erbtr/~ger wieder in 1 Zelle 
gelangen, sinkt bei zulallsgemgl?er Verteilung rasch. In  Tabelle 1 ist 
die theoretisch zu erwartende H/~ufigkeit, die mit  der Zahl der Erb- 
tr/iger je Zelle etwas variiert, angegeben. 

Tabelle 1, Wahrscheinlichkeit in %, daft nach Mutation bei zu/~illiger Verteilung 
der Erbtrdger ]ceine Entmischung er]olgt, sondern alIe mutierten Erbtrdger gemeinsam 

in eine Zelle geIangen 

Zahl der 
Zellteilungs- 

s 

1 
2 
3 
4 

Zahl der 
mutierten 
Erbtr/iger 

n=5 n = 1 0  I n = 2 5  
% E V, 

2 l 24,49 
4 ! 1,34 
8 : I 0,0027 

16 I ! o,oooooooo, 

22,22 23,68 
0,53 1,03 
0,24 0,0004 
0,90 I 0,0001 

Nach diesen Zahlen kann der auf Grund des Entmischungsmusters 
best immte Oft der ersten Entmisehung um einige wenige Zellteilungs- 
folgen sp~ter liegen als der eigentliche Oft der Mutation. Doch wird 
die Difterenz kaum mehr als 3 Zellteilungsfolgen betragen kSnnen. 
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2. Der Oft der ersten 2Entmischung 

Der Oft der ersten Entmischung mug  an der Vereinigungsstelle aller 
Zelldeszendenzlinien liegen, in denen im Lanfe der Zellvermehrung ab- 
ge/~nderte Zellen anftreten. Um 
diesen Ort angeben zu kSnnen, 
mul~ jedoch die Gewghr gegeben 
sein, dab Mle heteroplasmo- 
nisehen Zelldeszendenzen sieh 
so lange vermehren kSnnen, bis 
es zu einer sichtbaren Ent-  
misehung kommt.  Der Zeitpunkt, 
zu dem eine Entmisehung sicht- 1 
bar  wird, h//ngt yon der Wir- 2 
kungsweise der mutierten Erb- 3 
tr/iger and  yon ihrer Menge je 4 5 
Zelle ab. Geniigt sehon 1 Erb- 6 
trs je Zelle liir eine Mani- 7 

8 
festation, so wird die Mutation 9 
sofort siehtbar. Das gegens/itz- 10 
liche Ext rem dazu ist, wenn sieh 11 
die Mutation nut  homoplasmo- 12 

13 
nisch manifestiert. In  diesem FMle 
wird der Entmischungsvorgang 
erst relativ sp/it siehtbar. Mit 
I-Iilfe der durehgefiihrten Berech- 
nungen l&13t sich ziemlich genau 
feststellen, wieviel Zellteilungs- 
folgen bis zum Auftreten homo- 
plasmonisch mutierter Ze]len 
nStig sind. Diese Zahl der Zell- 
teilungsfolgen ist in hohenl )/[aBe 
yon der Zghl der Erbtrgger je 
Zelle abh~ngig. In Tabelle 2 ist 
die Entmischungswahrscheinlich- 
keit in Abh~ngigkeit yon der 
hier in Betracht  zu ziehenden 
Zahl der Erbtr~ger je Zelle und 
yon der Zahl der Zellteilungs- 
folgen nach Mutation angegeben. 

Diese Entmischungswerte sind bei 

Tabelle 2. Prozentuale Wahrscheinlichkeit 
/i~r das Au#reten homoplasmonisch mutier- 
ter Zellen nach Mutation bei zu/allsgemii[3er 
Verteilung der Erbtriiger wiihrend der 

Zellteilungen 

Z ~ h l  t i e r  Z ~ h l  d e r  E r b t r a g e r  j e  Z e l l e  
Z e l l -  

t e i l u n g s -  
f o l g e n  n = 5 n = 10 n = 25  

0 0 
0 0 
0,244 0 
0,903 0,0001 
1,915 0,002 
3,151 0,012 
4,495 0,039 

0 
0 
0 
0 

~ 0  
~ 0  
----NO 

5,861 0,088 1,4 • 10 -s 
7,192 0,170 2,5 • 10 -7 

2,0 • 10 -s 8,455 0,286 J _ _  

!iiii o,ooool 10,71I 0.00002 
11,695 0,0001 

14 12,586 
15 13,389 
16 14,108 
17 14,754 
18 15,330 
19 15,846 
20 16,304 

21 16,712 
22 17,076 
23 17,400 
24 17,688 
25 17,945 
26 18,173 
27 18,375 
28 18,556 
29 18,716 
30 18,858 
31 18,985 
32 19,100 
33 19,200 
34 19,287 
35 19,365 
c~ 20,000 

1,066 0,0002 
1,323 0,0005 
1,596 0,001 
1,880 0,002 
2,172 0,003 
2,470 0,005 
2,778 0,007 

3,066 0,011 
3,360 0,016 
3,650 0,021 
3,934 0,029 
4,210 0,037 
4,479 0,047 
4,739 0,059 
4,989 0,072 
5,232 0,088 
5,464 0,104 
5,688 0,123 
5,902 0,144 
6,107 0,166 
6,303 0,191 
6,489 0,216 

lO,000 4,000 

h6heren Konstituentenzahlen 
relativ klein, doch sind diese Werte auf die ZaM der gebildeten Zellen 
zu beziehen, die mit  der Zahl der Zellteilungsfolgen sehr rasch zunimmt 
(Tabelle 3). 
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Tabelle 3. Zahl der Zellen in Abh~ingigkeit yon der Zellteilungs/olge 

L L ! Z~hl der  
Zell- 

t e i lungs-  
fo lgen  der  Zel len b le iben  in  e iner  Zel l te i lungswel le  ~nge te i l t  l iegen 

(1) (2) (3) I (~) (5) 
t 

1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

10 

11 
12 
13 
14 
15 
16 
17 
18 
19 
20 

21 
22 
23 
24 
25 
26 
27 
28 
29 
30 

2 
4 
8 

16 
32 
64 

128 
256 
512 

1024 

2048 
4096 
8192 

16384 
32768 
65536 

131072 
262144 
524248 

1048576 

1,9 
3,6 
6,9 

13,0 
24,8 
47,0 
89,4 

169,8 
322,7 
613,1 

1 164 
2213 
4205 
7990 

15181 
28844 
54804 

104127 

1,8 
3,1 
5,4 
9,4 

16,4 
28,7 
50,3 
88,0 

153,9 
269,4 

471 
825 

1443 
2527 
4422 
7738 

13541 
23697 

197842 
375900 

41469 
72570 

1,5 
2,3 
3,4 
5,1 
7,6 

11,4 
17,1 
25,6 
38,4 
57,7 

86 
130 
195 
292 
438 
657 
985 

1478 
2217 
3325 

2097152 
4194304 
8338608 

16777216 
33554432 
67108864 

134217728 
268435456 
536870912 

1073741824 

714209 
1356998 
2578296 
4898762 
9307649 

17684533 
33600613 
63841165 

121298213 
230466605 

126997 
222246 
388930 
680628 

1191099 
2084424 
3647742 
6383548 

11171209 
19549616 

4988 
7482 

11223 
16834 
25251 
37876 
56815 
85222 

127834 
191751 

Bei  den  sehr e infach ges tMte ten  Epilobium-Bl~t tern l iegen keiner le i  
Hinweise  vor,  dM~ einze!ne hier  in  F r a g e  k o m m e n d e  Zel ldeszendenz-  
l inien unge te i l t  l iegenbleiben.  I m  Epilobium-Blat t  laufen  mindes tens  
20 Zel l te i lungsfolgen ab, u n d  die bei  der  Muta t i on  der  Pf lanze  1956. 
1323.82 in B e t r a c h t  zu z iehenden ZellareMe en thMten  nach  den  sps  
noch  zu e rws  Zellzi ihlungen mindes tens  50000 Zellen. W e n n  
eine E n t m i s c h u n g  in frfihen S tad ien  der  B l a t t e n t w i c k l u n g  beginnt ,  so 
dar f  m a n  ~nnehmen,  dM~ Mle primi~ren he te rop lasmonischen  Zelldes- 
zendenzl in ien  Gelegenhei t  zu einzelnen, s i ch tba ren  E n t m i s c h u n g e n  h g t t e n  
f inden miissen.  Man  k a n n  also den  Vere in igungspunk t  Mler Zelldes- 
zendenzl inien,  in denen gri ine Zellen beoba c h t e t  warden ,  Ms den  
P u n k t  ansehen,  an  dem die ers te  he te rop lasmonische  Zelle des Diar ies  
en t s t and .  Der  Ort  der  e igent l ichen Muta t i on  k a n n  m i t  d iesem P u n k t  
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zusammenfallen, kann abet aueh, wie oben besproehen, einige wenige 
Zellteilungsfolgen davor gesueht werden. Selbstverst/~ndlieh gelten die 
bier dargestellten 1)berlegungen nur, wenn die Erbtr/~ger w/ihrend der 
Zellteilungen znfallsgem/~g verteilt werden. Eine solehe zufallsgem/~l~e 
Verteilung 1Mtt sieh aber dureh eine zufallsgem/~13e Anordnung der 
Einzelfleeken im Muster belegen. 

3. Zur Entwicklungsgeschichte des Epilobium-Blattes 

Bevor nun versucht werden soll, den Ort der an Pflanze 1956.1323.82 
erfotgten Mutation zu bestimmen, sollen an Hand der Scheckungs- 
muster der Pflanze die hier interessierenden Abschnitte der Blattent- 
wieklung rekonstruiert werden. Dnrch diese Mutation, resp. dutch 
eine irreversible Entmischung wird eine Zelldeszendenz eindeutig mar- 
kiert, und es muB mSglieh sein, mit Hilfe solcher Markierungen die 
Entwicklungsgeschiehte zu bestimmen, so nur eine genfigend groge 
AnzaM solcher Markierungen vorliegt. Die Zahl der geseheckten Blb;tter 
der Pflanze 1956.1323.82 genfigt dazu nieht in allen F/~llen, doeh reieht 
sie aus, um festzustellen, dab die Blattentwicklung der Pflanze 1956. 
1323. 82 sich nicht wesentlich yon der Blattentwieklung einer grSl~eren 
Gruppe yon Schecken unterseheidet, die nun so vie[ gescheckte Blb;tter 
liefer~, dab eine Untersuehung der Blattentwicklung an Hand der 
Seheekungsmuster m6glieh ist. Drei Prinzipien sind dabei yon Wichtig- 
keit, wobei hier nur die Markierung dutch zufallsgem/~Be Plasmonent- 
mischung (zufallsgemb;i~e Fleckenanordnung !) ber/icksichtigt sei. 1. Wie- 
derholt sich ein Muster in zwei Organen (z. B. in iibereinander stehenden 
Bl/~ttern) oder in zwei benachbart liegenden Gewebesehiehten in einer 
H/~ufigkeit, die das zuf/~llige Zusammentreffen mehrfacher Entmischun- 
gen fiberschreitet, so geh6ren beide Organe, resp. Gewebe einer ein- 
heitliehen Ze]ldeszendenz an. Die im Einzelfall beobaehtete Abs 
muB vor der Trennung der einander entsprechenden Teildeszendenzen 
erfo]gt sein. In den Einzelf//llen, in denen dasselbe Muster sich aber 
in den benachbarten Organen nieht gleieht, muB die Abanderung 
w/~hrend oder nach der Trennung der Teildeszendenzen en~standen sein. 
2. Die Ausdehnung des Musters ist yon dem Zeitpunkt seiner Anlage 
abh/~ngig. GrSBere :Flecken werden in einem gleichm//13ig wachsenden 
Organ friiher angelegt Ms kleinere Fleeken. 3. Dureh die Analyse der 
Blattmuster k5nnen nur Aussagen fiber die Entwicklung der die Muster 
tragenden Blattlamina gemacht werden. Die Entwieklung z.B. der 
Blattrippe bleibt unbekannt. Bei Anwendung dieser Prinzipien ergibt 
sich in groBen Zfigen folgende Entwieklungsgeschichte der Epilobium- 
Lamina. 

Die grSgten abge~nderten Zellfl/~ehen sind ganze Blgtter und Blatt- 
h/~Iften. In einer das zufgllige Zusammentreffen welt fibersehreitenden 



78 P..M~e~AEL~S: 

H~ufigkeit der F~ille wiederholen sich z. B. we]Be Blatths in iiber- 
einanderstehenden Blattwirteln (vgl. Abb. 6). Sie gehSren also einer 
einheitlichen Zelldeszendenz an und sind aus abge~nderten Sektoren des 
Spro~vegetationspunktes entstanden. Dasselbe gilt fiir die BlattShrchen 
der stengelumfassenden Epilobium-Bl~tter. Man kann Blatth~lften und 
BlattShrchen daher ale Grundsektoren des Blattes bezeichnen. Jedes 
Epilobium-Blatt ]st also aus zwei, be] stengelumfassenden Bl~ttern aus 
vier nebeneinanderliegenden (Abb. 10) Grundsektoren zusammenge- 
setzt, die auf verschiedene, voneinander nnabh~ngige Zelldeszendenz- 
linien des Sprosses zuriickgehen. 

Alle iibrigen, kleineren Zellflecken wiederholen sich nie in tiber- 
einander stehenden Bl~ttern. Sie sind also nach der Trennung der fiber- 
einanderstehenden Blattwirte] entstanden. Mit der An]age dieser 
kleineren Flecken beginnt die eigentliche Blattentwicklung. Nach der 
FleckengrSl~e lassen sich, Ieicht sehematisierend, be] der Entwicklnng 
der Epilobiurn-Lamina mehrere Zellteilungsperioden nnterscheiden, die 
sich leicht iiberschneiden k6nnen. Hier interessieren nur die drei ersten 
Per]eden. 

In der ersten Teilungsperiode werden die Grundinitialen der Lamina- 
h~lften durch mehrere Wgnde geteilt, die a]]e -4- parallel zu den sp~teren 
Seitennerven erster Ordnung verlaufen und die die Blatthg]ften in eine 
l~eihe yon 5--1O fiederfSrmig angeordneten ,,Primiirsektoren" aufteilen 
(Abb. 8). Aus der tt~ufigkeit, mit der nebeneinander liegende Prim~r- 
sektoren in gleicher Weise abge~ndert sind, ]~13t sich die Reihenfo]ge 
der eingezogenen Wgnde bestimmen (Abb. 10). Ffir diese Zellteilungs- 
10eriede sind mindestens 3, hSchstens 4--9 Ze]lteihmgsfolgen einzusetzen, 
je nachdem, ob sieh alle Zelien gleiehmgBig welter teilen eder ob einzelne 
Zellen ungeteilt b]eiben. 

Erfolgt wghrend dieser Teilungen eine Abgnderung, so reieht sie in 
der iiberwiegenden Mehrzahl tier F~lle yon der Epidermis der Blatt- 
oberseite bis zur Epidermis der Blattunterseite dureh die ganze Blatt- 
lamina hindurch. Das Parenchym der Epilobium-Blattlamina geht also 
in der Regel aus einer Zellage tier hypodermalen Schicht hervor. Von 
66 an der Pflanze 1956.1323.82 aufgetretenen weil~en Primgrsektoren 
hatten 62% auf Blattober- und -unterseite eine gleiehartige Flecken- 
begrenzung (Abb. 8). Sie ents~anden, bevor die hypodermale Schicht 
parallel zur Blattfl~iche geteilt wurde. Be] 38% der Prim~rsektoren 
waren Blattober- und -unterseite versehieden gefleckt. Sie entstanden 
z. T. nach der Ausbildung der Mehrschiehtigkeit der Parenchyme. Alle 
kleineren Fleeken, in die die Primgrsektoren weiter aufgeteilt werden, 
greifen nicht mehr durch die ganze Blattlamina hindureh und sind auf 
Blattober- und -unterseite versehieden. Inzwischen ]st also die Blatt- 
lamina in einer zweiten Teilungsperiode in mindestens zwei Zell-Lagen 
gufgeteilt worden. Zur Hergusbildung der Mehrsohichtigkeit der Blatt- 
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lamina sind 2- -3  Zellteilungsfolgen einzusetzen. Dieser zwei~en Teilungs- 
periode folgt das eigentliche F1//ehenwaehstum der Bla~tlamina. 

Abb.  8 a---c, Drei geseheckte BlOtter n i t  ab-  
gegnder t en  , ,P r imhrsek toren" .  Von j edem 
Bla t t  sind die Ober- nnd  Unterse i te  wiederge- 
geben,  u m  zu zeigen, dag  die , ,P r im~rsek toren"  
durch  die ganze  Blat td icke hindurcllreiehen. 
a I n  der s ta rk  gescheekten Blat th~lf te  ]iegt 
zu un te r s t  ein weiges Bla t t6hrchen  (Grunrl- 
sektor!) .  Es folgen 1 - -2  gTtine, resp. sehwaeh 
geseheekte P r ims  nnd  1 - -2  rein 
weiBe Pr im~rsektoren .  Der oberste Prim~tr- 
sektor  ist s t a rk  geseheekt ,  der  korrespondie-  
rende  Spi tzensektor  der anderen  Blat tsei te  ist 
rein well3 und re ieht  wieder  du tch  die ganze 
B la t t l amina  hindureh,  b An  cter Basis e in re in  
weil~es Bla t tbhrehen  nnd  ein znf~llig ansehlie- 
/~e~lder weil~er Pr im~rsektor .  Es folgen 1 - -2  
Pr im~rsektoren ,  in denen die Fleeken, die 
tells in der dr i t ten,  tells in den folgenden 
Teilnngsperioden entstanden, nicht m e h r  
du tch  alas Bla t t  h indurchreiehen.  Der Spitzen- 
sektor  ist beiderseits griin, c Bla t t6hrehen  
(Grundsektor ! )  rein weil~. Die Sektoren der 
un te ren  Blatth~lf~e sind nur  auf  der Unte r -  

seite gescheckt,  die Spi tzensektoren sind 
rein weiB 

b e 

In der dritten Teilungsperiode werden nun die Prim//rsektoren durch 
W/~nde aufgeteilt, die wieder senkrecht zur Ble.ttoberflgehe stehen und 
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meistens :j: parallel der Mittelrippe eingezogen werden (Abb. 9, 10). 
Auf eine Laminahglfte fallen geihen yon 3--8 solcher ,,Tertigrsektoren", 
ffir die mindestens 2, hSehstells 7 Zellteilnngsfoigen benStigt werden. 
Uber die weiteren Zellteilungen lassen sieh wegen der unregelmgftigen 
Anordnung der Zellwgnde sehwer allgemeinere Gesetzmggigkeiten ab- 
leiten. Uber Sohgtzungen der Zahl der Zellteilungsfolgen, die in den 
Tertigrsektoren ablaufen, wird spgter zu beriehten sein. 

Abb. 9. Zwei Blgt ter ,  in denen die E n t m i s c h u n g e n  zu e inem g rogen  Teile wghrend  der 
d r i t t en  Tef lnngsper iode  s t a t t f anden .  Da.s rechte  B]a t t  is t  yon  Ober- und  Unte r se i t e  

wiederg'egeben.  Die F l e c k u n g  is t  au f  be iden  Saiten versch iede~ 

4. Der Ort der Neumutation bei P/lanze 1956.1323.82 

Mit diesen entwieklungsgeschiehtlichen Vorggngen ist nun dus Muster 
tier Neumutation der Pflanze 1956.1323.82 zu vergleichen. Riiek- 
mutierte, grfine Zellen kommen ausschlieglieh auf einer Flgehe vor, wie 
sie iiblioherweise einem einzelnen Primgrsektor zukommen wfirde. Auf 
der iibrigen weigen Blattlamina sowie in den weiBen Blatth/ilften der 
dariiber und darunter stehenden BlOtter fehlen grfine Zellen vollstgndig. 
Weiterhin verteilen sich die grfinen Zellflecken nieht fiber das ganze 
Areal des Primgrsektors, sondern sind ani die der Mittelrippe zun~ichst 
liegenden 1 bis h6chstens 3 Tertiarsektoren der Blattunterseite be- 
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schri~nkt. Sehlieitlich kommen die grfinen Zellen nur in der einen Sehieht 
der Blattunterseite vor, in der dann die weiteren Teilungen parallel der 
Blattfls ausgeial]en sind. Unter  diesen Bedingungen wird die erste 
Aufteilung der mutierten Erbtr~ger auf versehiedene Zellen w~hrend 
der ersten Tei]ungen der dritten Teilungsperiode stattgefunden haben. 
Die eigentliehe Mutation kSnnte zum selben Zeitpunkt  erfolgt sein, 
kSnnte aber auch frfihestens in den letzten Teilungen der ersten Teilungs- 
periode erfolgt sein. Am wahrscheinlich- 
sten erscheint eine Mutation nach der 
ersten Aufteilung der hypodermalen 
Schicht in Blattober- und Blattunterseite. 
Damit  w~re der Ort der Neumutat ion ver- 
hiiltnism~l~ig genau bestimmt. Der Fall 
liegt besonders gfinstig, denn einerseits er- 

Abb. 10. Vorl~ufiges Schema tier Entwick lung  des 
Epilobium-Blat tes .  G1--G4 Grundsektoren  (Anteile 
der  iln SproBvegeta t ionspunkt  ve r l aufenden  Zelldes- 
zendenzen),  P 1 ~ n  Pr i ln i r sek toren ,  t l - -Q  Ter- 
t i~rsektoren.  Bei tier Einziehung der W~Lnde sind 
prinzipiell zwei verschiedene Tei]inlgSlnodi, resp. eine 
Kolnb ina t ion  beider  In0glich. Eine Mindestzahl  yon 
Zellteilungsfolgen wird  benStigt ,  wenn  sieh alle Zellen 
gleiehln~Big teilen (Randzahlen  der Reihenfolge der 
Zellteilungen tier Pri ln~rsektoren).  Eine HSehstzahl  
yon Zellteilungsfolgen wird  benStigt ,  wenn  stets eine 
der  beiden Tochterzel len ungete i l t  bleibt  (Zahlen der  
Reihenfolge der eingezogenen ~V~nde neben  der  
Mittelr ippe fiir das Beispiel einer basalen ~u 
zone). I ln  ers teren Fa]le sind besonders h~ufig z. B. 
die Pr i ln~rsektoren p1-~94 uud  Ps~p7 gleiehart ig 
gelnustert ,  h n  zweiten Falle ist besonders h~ufig 
z. 13. P ~ 7 ,  P 2 ~ 7 ,  P 3 ~ ) 7 ,  P 4 ~ 7  usw. gleichart ig 
gelnuster t ,  w~hrend  eilm gleiehart ige Musterung yon 
z. B. p ~  hSchstens dureh  zufalliges Zusanmlen-  
t reffen Inehrerer  En tmisehungen  en ts tehen  kalnl und  

demen t sp reehend  selten sein muB 

folg~ die erste Entmisehung im Blatt  so sps dal3 vor ihr zum mindesten 
4 5 Zellteilungsfolgen im Blatt  abliefen. Die Mutation muB auf alle 
F/ille im Blatt  selbst stattgefunden haben. Andererseits erfolgte die 
Mutation so frfihzeitig, dal3 die yon der mutierten Zelle ausgehenden 
Zelldeszendenzlinien genfigend Zeilteilungsfolgen durchliefen, um sieher 
zu einer Entmisehung kommen und eine genfigend grol3e Zahl yon Ent- 
mischungsflecken bilden zu kSnnen. Schliei31ich erleichtert die Ein- 
sehiehtigkeit der grfinen Gewebe sowohl eine Bestimmung der Zellzahl 
als aueh eine genaue Untersuehung aller Einzelzellen in erhebliehem 
MaBe. 

V. ~ber  die Wirkungsweise der mutierten Erbtriiger 

Wenn aus der Entmischungsgeschwindigkeit Seh]fisse fiber die Lokali- 
sation der mutierten Erbtr~ger gezogen werden sollen, so mul3 die 

Planta. Bd. 50 6 
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Wirkungsweise der mutierten Erbtr/~ger bekannt sein. Bei albomacu- 
latum-Pflanzen ohne Mischzellen wird die Ab/~nderung des Gesamt- 
plastidom s yon den Wirkstoffen der auf das Plastidom EinfluB nehmen- 
den Erbtr~ger bestimmt. Dabei sind vier MSgliehkeiten gegeben, a) Es 
kommt schon der ganze Effekt zustande, wenn einer yon vielen Erb- 
tr/~gern mutiert  ist (mit ,,Dominanz" eines mutierten ,,Allels" ver- 
gleichbar). In  diesem Falle wird sehon das Plastidom der Zelle abge- 
/~ndert werden, die durch Mutation eines yon zahlreiehen Erbtr/~gern 
heteroplasmoniseh geworden ist. Heteroplasmonisehe and homoplas- 
monisch mutierte Zellen unterscheiden sich nicht. Die Ab~nderung des 
Plastidoms tr i t t  mit der Mutation auf, und die anschliegenden Ent- 
misehungsvorg//nge sind nur dann kenntlieh, wenn aus der heteroplas- 
monisehen Zelldeszendenz der mutierten Zelle wieder homoplasmonisch 
normale Zellen entstehen, b) Im absoluten Gegensatz hierzu steht der 
Fall, dab ein normMer Erbtr~ger genfigt, um die Ab/~nderung des 
Plastidoms zu verhindern (,,Domin~nz" des normalen ,,Allels"). Ein 
abge~ndertes Plastidom entsteht aussehlieBlich in Zellen, die homoplas- 
moniseh ffir die mutierten Erbtr/~ger sind. In diesem Falle entstehen 
abge/~nderte Zellen in einem zeitliehen Abstand nach der Mutation nach 
Ablauf einer 4- langen Entmisehungsperiode. e) Es ist weiterhin mSglich, 
dab nieht ein einzelner Erbtr//ger yon vielen die Entseheidung fiber die 
Manifestation einer Mutation herbeiffihrt, sondern dab der Ab/inderungs- 
grad des Plastidoms yon der Zahl der mutierten Erbtr//ger je Zelle ab- 
h~ngig ist (,,additive Vererbung"). In diesem I~alle entstehen nieht nur 
ein neuer abgegnderter Zelltyp neben normalen Zellen, sondern zahl- 
reiehe Abgnderungsstufen und i)berg/~nge zwisehen mutiert  und normal. 
Diese MSgliehkeit seheidet zur Deutung der hier untersuehten Mutation 
aus, da hier nur normMe und einheitlich abge/~nderte Zellen auftreten. 
d) Zwei Zelltypen mit normalen und mutierten Plastiden kSnnen bei 
einer sieh quantitativ addierenden Wirkung der Erbtr//ger nur im Zu- 
sammenh~ng mit einer seharf ausgepr/~gten Reaktionssehwelle entstehen. 
In diesem Falle entstehen abges Zellen dann, wenn ein bestimmtes 
Mengenverh/~ltnis yon mutierten zu norma]en Erb~r/~gern fiberschritten 
wird. In allen geschilderten F/~llen treten selbst bei ein und derselben 
Entmisehungsgesehwindigkeit abge/inderte Ze]len zu einem ganz ver. 
schiedenen Zeitpunkt auf. Eine Bestimmung der Entmischungsge- 
sehwindigkeit ist also nur bei Kenntnis der Wirkungsweise der Erb- 
trgger mSglieh. 

Uber diese Wirkungsweise der Erbtr/~ger vermag die Analyse des 
Seheekungsmusters Aufsehlug zu geben. Nehmen wir in dem Beispiel 
der Pflanze 1956.1323.82 an, dab schon die Mutation eines yon zahl- 
reiehen Erbtr~gern zur Ergrfinung tier Zelten ffihrte, so sind alle hetero- 
plasmonisehen Zellen grfin. In den heteroplasmoniseh grfinen Zell- 
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Jeszendenzen erfolgen aber weitere Entmischungen,  in deren Verlauf 
die mut ier ten Erbtr~ger  wieder ehIniniert werden k6nnen. Es entstehen 
dann  wieder homoplasmonisch weige Zellen. I m  Entmischungsmuster  
eines Blattes mug sich alas so auswirken, dag inmit ten grfiner Blat t-  
flecken immer wieder mehr  oder weniger groBe weil~e Zellinseln auftreten. 
Solehe weige Zellinseln fehlen erst dann, wenn die gesamte Deszendenz 
der mutie%en Zelle homoplasmonisch grfin geworden ist. I t ierzu sind 
durchschnitClich n .  10 Zellteilungsfolgen n6tig (P. MlCSAS, LIS 1955b), 
wobei n die Zahl der maBgeblichen Erbtri~ger je Zelle naeh der Zell- 
geilung ist. Die I-Ieteroplasmonie bleibt also verhKltnismiiBig lange, zum 
mindesten in einzelnen Zelldeszendenzen erhalten und  gibt sich immer 
wieder durch Abgabe weiger Zellen zu erkennen. Inmi t ten  weiBer 
Areale jedoch kSnnen grfine Flecken nur  durch Neumuta t ion  entstehen, 
da  farblose Zellen homoplasmonisch sind. 

Nehmen  wir umgekehr t  an, dal3 bei der Pflanze nur  homoplasmonisch 
mutier te  Zellen grfin sind, so muB ein Teil der weigen Zellen hetero- 
plasmonisch sein, und  es mfissen innerhalb tier weigen Areale stets 
wieder griine Inseln auftreten, wi~hrend weil3e Inseln inmit ten grfiner 
Zelldeszendenzen fehlen. 

Wird  die Entseheidung fiber das Ergriinen der Zellen yon einem 
bes t immten  Mengenverhi~ltnis normaler :mut ie r te r  Erbtri/ger gefiillt, so 
ktinnen sowohl griine als aueh weil3e Zellen heteroplasmonisch sein. 
Es miissen sowohl innerhalb weiBer Zellflachen grfine Zellinseln, 
als auch innerhalb griiner Zellfli~chen weil3e Zellinseln auftreten. Aus 
tier tti~ufigkeit grtiner und weil3er Zellinseln miigte sich sogar das ffir 
die Ergrf inung mal3gebliehe Verhi~ltnis normaler:  mutierter  Erbtri~ger 
bes t immen ]assen. 

Abb. 11 soll diese Verh/~ltnisse demonstrieren. Die Abbildung l~l?t deutlich 
erkennen, dag das Auftreten und die I-I/tufigkeit yon abge/~nderten Flachen einer- 
seits yon dem Entmischungsgrad (Vergleich der oberen und unteren Bilder) und 
andererseits yon der Wirkungsweise der Erbtr~ger (Vergleich der Bilder einer 
l~eihe) abhi~ngig sind. Die Abbfldung zeigt weiterhin das Auftreten weii3er Inseln 
inmitten schwarz (a, b) und schwarzer Inseln inmitten yon weig (b, c) in Abhi~ngig- 
keit yon der Wirkungsweise tier Erbtri~ger. Die Abbildung zeigt abet auch, dab 
bei einer solchen Betrachtung leicht Fehler entstehen, wenn man nieht die Lage 
der einzelnen Zelldeszendenzlinien beriicksichtigt. In den z. B. yon den Teilungs- 
ebenen 470' und 5'/3" begrenzten Fli~ehen der Abb. l l a  oben seheinen nicht nur 
weige Inseln inmitten yon schwarz zu liegen, sondern auch einzelne schwarze 
Inseln yon wei$ umgeben zu sein. Es handelt sieh bier jedoch um eine Tauschung. 
Die angeftihrten Regeln gelten nur far eine einheitliehe Zelldeszendenz. Bei den 
geschilderten Abweiehungen yon der Regel grenzen jedoch zwei verschieden stark 
entmisehte Zelldeszendenzen (Deszendenzgrenze 476 und 3') aneinander, wobei 
zufalhg verschiedene Entmischungstypen nebeneinander zu liegen kommen. Urn 
solche Ti~uschungen m6glichst zu vermeiden, empfiehlt es sieh, nur m6gliehst 
kleine Zellinseln yon 1--4 Zellen zu beriieksichtigen, 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 liiBt sich eindeutig feststellen, dab inmitten yon ,,weiB" griine Inseln 
liegen, echte weige Inseha inmitten griiner Deszendenzen abet fehlen. 
Man darf hier also annehmen, dab alle griinen Zellen homoplasmonisch 
mutiert  sind und die heterololasmonischen Zellen in den weiBen Arealen 
zu suchen sind. Die weiteren t)berlegungen sind auf dieser Grundlage 
durchzufiihren. 

u  Die Entmischungsgeschwindigkeit der mutierten Erbtr~iger 

Die Entmischungsgeschwindigkeit der mutierten Erbtrgger I~i~t sich 
bestimmen, wenn es gelingt, die Zahl der abge~nderten Blattflecken 
festzustellen nnd den Zeitpunkt festzulegen, wann die erste abge~nderte, 
d .h .  homoplasmonisch grfine Zelle jedes Fleckes entstanden war. 

Es bereitet nicht ~llzu gro{~e Schwierigkeiten, die Fleckenzahl zu 
bestimmen, wenn die entwicklungsgeschichtlichen Abl~ufe im Blat t  
iibersehbar sind. Es muB nut  berficksichtigt werden, dal~ ein grSi~erer, 
unregelm~l~ig geformter Fleck aus mehreren Entmischungsflecken zu- 
sammengesetzt sein kann, wenn zuf~llig Entmischungen verschiedener 
Zelldeszendenzlinien nebeneinander zu liegen kommen. 

Sehwieriger ist die Bestimmung des Zeitpunktes, zu dem die erste 
abge~nderte Zelle des Fleckes entstand. Ein relatives Ma{~ fiir den 
Zeitpunkt der Fleckenanlage ist die GrSl~e der einzelnen Flecken und 
die Zahl der in jedem Fleck liegenden Zellen. 

Zur Bestimmung wurden in allen griinen Arealen die Zellen in zahlreichen, 
sich iiberschneidenden Bildern photographiert und an den Photographien die 
Zellen gez/~hlt. Diese Ziihlungen wurden dadurch sehr erleiehtert, dab die griinen 
Zellen der Sehecke 1956. 1323.82 sehr groB und einheitlich geformt waren und 
dal~ sie alle in einer Schicht lagen (Abb. 7). 

Um die auf diese Weise erhaltenen Zahlen auswerten zu kSnnen, 
war es notwendig, die Beziehungen zwischen Zellzahl der Einze]flecken 
und Zahl der Zellteilungsfolgen, die zur Bildung der Flecken benStigt 
wurden, zu untersuchen. Es waren die entwicklungsgeschichtlichen Vor- 

Abb. l l a - - c .  Dars t e l lung  eines Modellversuches,  der die E n t s t e h u n g  der  Mus te r  bei ver-  
schiedenen W i r k u n g s w e i s e n  der P l~smagene  er l~utern  soll. I n  d e m  Model lversueh l~gett 
in  einer U l ~ e  10 weil?e Kuge ln ,  yon  denen  1 K u g e l  zu ,,gTtin" m u t i e r t  war .  Es wurde  die 
Zahl  der  weil~en u a d  gr i inen K u g e l n  verdoppe l t ,  die K u g e l n  gemisch t  n n d  zufallsg'emfig 
halbier t .  Mit  den nenen  ]~ ischungsverh~l tn issen  wurde  der Versueh  wiederhol t  u n d  in 
4ieser  Weise  f iber 11 Tei lungsfo lgen  for tgef i ihr t .  Die  e rha l tenen  20,i8 ~r w ~ r d e n  in 
ein der  B l a t t e n t w i e k l u n g  ungef~hr  naehgebi lde tes  Muster  e inge t ragen ,  u n d  dasselbe Mus te r  
wurde  u n t e r  fo lgenden  drei  A n n a h m e n  ausgezeichnet .  Abb.  11 oben:  a 1 - -10  m u t i e r t e  
Erbtr~iger je  ZeHe = g r i ines  P l a s t i d o m  (Zelle schwarz  ausgefii l l t) ,  0 m u t i e r t e  E r b t r ~ g e r  = 
weiBes P l a s t i d o m  (Zelle wei0),  b 5 - -10  m n t i e r t e  Erbtr~.ger = gri ines P l a s t i dom,  0 - - 4  m u -  
t i e r te  E r b t r ~ g e r  = weiBes P las t idom.  e Alle 10 m u t i e r t e n  E r b t r ~ g e r  = grf ines P l a s t i dom,  
0 - - 9  m u t i e r t e  E r b t r ~ g e r  = weiBes P las t idom.  Die Zahten  a m  R a n d e  des Musters  geben  
die Lage  der  einzelnen Tei lungsebenen a n .  - -  I n  Abb. 11 u n t e n  is t  die En tn l i s ehung  
des in  tier oberen Ze ichnung  yon  Ze l l t e ihngs fo lge  0, 6, 5 n n d  1 begrenz ten  E n t m i s e h u n g s -  
abschn i t t e s  (vgl.  c) ~)is zur  17. Tei lungsfolge  fo r tge f t ih r t  u n 4  u a t e r  denselben B e d i n g u n g e n  

ansgeze ichne t  worden  



Untersuehungen zur Plasmavererbung. II  87 

g~nge genauer zu anMysieren, die, in den einzelnen Terti~rsektoren ab- 
laufend, das Flgchenwachstum des B]attes bedingen. 

1. fiber die Zellteilungsrhythmen wiihrend des Fli~chenwachstums 
der Epilobium- Blattlamina 

Teilen sich alle Zellen der jungen Epilobium-Bl~tter gleieh oft, so 
wird mit jeder Zellteilung die Zahl der Zellen verdoppelt. Es mti6ten 
sich in diesem Falle die Zellzahlen der abgegnderten Flecken der I~eihe 
2 n (d. h. 1 - - 2 - - 4 - - 8 - - 1 6 - - 3 2  usw., Tabelle 3, Spalte 2) einordnen lassen. 
Wenn ein bestimmter Anteil der Zellen im Ver]auf der einzelnen Zell- 
teilungsfolgen ungetei]t bleibt, so treten eharakteristisehe Abweiohungen 
yon der Reihe 2 n auf. Besteht keine Ordnung wghrend der Zellteilungs- 
ablgufe, so mfissen be]iebige Zahlen anzutreffen sein. 

Zur Untersuchung dieser Verhgltnisse wurden zuerst die Zellflecken 
ausgewaehsener Blgtter von verschiedenen albomaculatum-Pflanzen her- 
angezogen. Bei ihnen kann keine Verweehslung verschiedener Zell- 
deszendenzen stattfinden. Zur Untersuchung wurden Schecken ver- 
wendet, bei denen die Abgnderung des Plastidoms erst nach AbschluB 
der Tei-tnngen manifest wurde und bei denen duroh die Abgnderung 
der Plastiden der Teilungsrhythmus der Zellen nieht gest6rt wurde. 

Fiir einen solchen normalen Teilungsablauf gibt es mehrere Indizien: Teilungs- 
stSrungen im Gewebe friih ausbleichender Schecken fiihren zu Blattverkriimmungen, 
die Zellzahl ist bei Seheekung in versehieden schnell waehsendem Gewebe je 
Flgcheneinheit verschieden, ebenso die Gr6Be der Zellen und der Intercellularen. 
Kleine Zellgruppen und Einzelzellen, die sich weniger oft teilen, werden dutch 
das Wachstum der umliegenden normalen Zellen in deren Wachstumsriehtung in 
sehr kennzeiehnender Weise verzogen. 

Das grSBte Zahlenmaterial fie] bei einigen Seheeken an, in denen die grSnen 
Zellen heteroplasmoniseh waren und bei denen im Lanfe der Entmisehungen in- 
mitten griinen Gewebes immer wieder weiBe Zellinseln entstanden. Bei solehen 
kleineren Zellinseln lassen sieh die Zahl und Anordnung der Zellteilungsfolgen 
meistens ohne Sehwierigkeiten aus der Lage der Zellen, aus der Anordnung der 
mit Tiipfeln versehenen Beriihrungsfl/~ehen und aus der Form der Intereellularen 
rekonstruieren (Abb. ]2). 

Die Untersuchung dieser im Blatt zuletzt abgelautenen Ze]l~eilungs- 
folgen ergab, dab sich in der Mehrzah] der F/~lle die Zellen gleieh oft 
getei]t hatten. Zellgrulopen mit 1, 2, 4, 8 und ]6 Zellen waren besonders 
h~ulig (Abb. 12a). Es bestehen also im Bla~ bestimmte Gesetzm/~Big- 
keiten, die oIfenbar so zu verstehen sind, dab sich die Mehrzahl der 
Ze]len w/~hrend der BlattentwicMung, wenn auch nicht gleichzeitig, so 
doch gleich oft teilt. Andererseits kamen abet doch Abweichungen yon 
der Zahlenreihe 2 n vor, die zeigen, dab ge]egentlich einze]ne Zellen sieh 
sich nicht dem allgemeinen Teilungsschema eingeffigt hatten und un- 
geteilt liegengeb]ieben waren (Abb. 12b). Dutch ein solehes gelegent- 
liches Liegenbleiben einzelner Zellen entstehen w/ihrend der letzten 

Planta .  ]3d. 50 65 
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Abb. 12~ Abge~nder te  Ze]lgruppen bei gleiaher Teilungsh~ufigkeit  der Zellen. Obey" 
Mit der  zwei t le tz ten Tei luug der Palisadenzellen en t s tand  eine abge~nder te  Zelle, die sich 
in der  le tz ten Zellteilung verdoppel te .  Mitre : Achtzellige Gruppe mi t  ausble ichendem Plasti-  
dora. Die erste abge~nder te  Zelle en t s t and  mi t  tier v ie r t l e tz ten  Teihmgs~olge tier PaN- 
sadenschicht .  Die Teflungsebene der  dr i t t le tz ten  Teilung verlief im  Bild yon links nach  
rechts ,  die Ebenem der beiden le tz ten Teflungen senkreaht  d~zu. Un ten :  Zwei benaahb~r t  

l iegende Zel lgruppen mi t  je v ier  abgehnder ten  Zellen 
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Teilungsfolge zwisehen Zweiergruppen Einzelzellen, durch Liegenbleiben 
einzelner Zellen in der vorletzten Teilung kSnnen start vierzelliger 
Gruppen dreizellige, durch IAegenbleiben in den beiden letzten Teilungen 
ein- bis dreizellige Gruppen entstehen. In der drittletzten Zellteilung 

Abb.  12b.  Abge&nderte Zellgruppen mi t  ungleicher Teilungsfolge. Oben: Gruppe aus v ier  
Zellen, yon denen sich die beiden rech ten  Zellen in tier le tz ten Teilungsfo]ge des Blattes 
allein nochm~ls te i l ten nnd  dami t  eine sechszellige Gruppe bildeten. Un ten :  Zeichnung 
einer 15zelligen Gruppe mi t  ausble ichendem Plas t idom,  die inmi t t en  normale r  Pal isaden- 
zel]en lag'. AIle Zellen tei l ten sich gleich oft  bis auf  die gro~e Zelle links oben, bei tier 
die tetzte  Zellteilung ausfiel. Die Zahl tier ve rb indenden  Querstr iche gibt  die ve rmut l i che  

:geihenfolge tier Zellteilungen wieder  

kSnnen an Stelle yon achtzelligen Gruppen ein- bis siebenzellige ent- 
stehen. Um nun die GrSBe der Abweichungen kennenzulernen und 
in ihrer Bedeutung abschi~tzen zu kSnnen, war es notwendig, zu be- 
rechnen, in welcher Hgufigkeit die einzelnen Zellgruppen zu erwarten 
sind, wenn ein bestimmter Prozentsatz yon Ze]len bei den einzelnen 
Teilungen ungeteilt liegenbleibt. Mit diesen errechneten H//ufigkeiten 
sind dann die beobachteten Its zu vergleichen. 
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Im folgenden sei als Beispiel angenommen, dab yon 100 Zellen sich bei jeder 
Zellteilungsfolge 90 Zellen teilen und 10 ungeteilt bleiben. Es wird noch zu zeigen 
sein, dab solche Verhal~nisse fiir den Teilungsablauf im Blatt der untersuchten 
Epilobium-Sippen ungef~hr zutreffen. Es entstehen unter diesen Bedingungen 
fo]gende II/~ufigkeiten: 

100 
Einzelzellen 

1. Teilungswelle / ~ .  

Einzelzellen zweizellige Gruppen 
10% 90% 

10% 90% 1% 18% 81% 
zweizellige Gruppen dreizellige vierzellige 

Gruppen Gruppen 
= 9,9% = 16,2% = 72,9% 

2. Teilungswelle 

Einzelzellen 

= 1 %  

In Abb. 13 sind diese Berechnungen bis zur vierten Teilungsfolge fortgefiihrt 
und graphisch dargestellt worden. Abb. 14~ und b zeigt die H~ufigkeit der ein- 
zelnen Zellgruppen in Abh~ngigkeit yon der Zahl der ungeteilt bleibenden Zellen 
ftir die zweite und dritte Zellteilungsfol e. 

% 
86 

6"o 

zo 

~. Te i l u  n ~o 

i 
?. ~ilun~ s /o lge  

/i t 

2 

[ I  / J lf " re//'~ 'sf~ 

I I "! ' ,  

. . . . . . .  , 

q 6' # 1o Ig lq  /6" 
Ze/Izdb/ deP Te/7unzsqr~'ppen b~,l" 30% Tei/z/nos,,'c/le 

I 

4. /e / Iv n gs/alge 
~.~.~'~' . 

. . . . .  . I  ~" \ \ 

Abb. 13. I~2urven der in der ersten bis vierten Zellteihmg'sfolge zu erwartenden H~ttfig- 
kelten verschieder~zelHger ~bge~]xdert~r Zellgruppen, were1 die H~uf~gkeit der sich nicht 

teilenden Zellen 10 % betr~gt 

Aus den auf solche Weise errechneten Zahlen lassen sieh lolgende 
allgemeinere Gesetzmi~gigkeiten ablei ten:  I n  den ersten Zellteilungs- 
lolgen t re ten  die einzelnen Ze]lgruppen in Zahlenverh~]tnissen auf, die 
sich in sehr kennzeichnender  Weise unterscheiden,  wenn  verschiedene 
Prozentsi~tze der Zellen ungetei l t  ]iegenbleiben. W e n n  es n icht  m6glioh 
ist, die Zellteilungsvorg~nge im Bla t t  t~nfend zu untersuchen,  so k a n n  
m a n  sie also aus den Zel lgruppierungen ersch]iegen. Die K u r v e n  dieser 
charakter is t isehen Zahlenuntersohiede gleichen sich zw~r mit  zunehmen-  
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den Teilungsfolgen immer mehr aus. Es entstehenZellgruppen mit allen 
mSglichen Zellzahlen. Es bleiben aber doch gewisse Gesetzmi~Bigkeiten 
erhalten. Die fiir die erste Teilungsfolge kennzeichnenden einzelligen 
und zweizelligen Gruppen und die fiir die zweite Teilungsfolge kenn- 
zeichnenden drei- und vierzelligen Gruppen kSnnen auch noch nach 
Ablauf weiterer Teilungsfolgen auftreten, sie werden aber in demselben 
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Abb.  14a u. b. a I tSufigkei t  der  Zahl der ein- bis vierzell igen ZeHgruppen in tier zwei ten 
Zellteilnngsfolge in k b h a n g i g k e i t  won der  Ra te  der  sieh te i lenden Zellen. Pu n k t i e r t  ge- 
zelehnet  ist das Yerht~Itnis der  drei- m id  vierzelligen Gruppen  ohne Beri icksiehtigung der  
ein- u n d  zweizelligen Gruppen.  - -  b t t~uf igkei t  der Zahl tier in der d r i t t en  Zellteflungsfolge 
en t s t andene~  ein- bis aehtzeHigen Zel lgruppen in Abht~ngigkeit yon der  Ht~ufigkeit der  
sieh te i lenden Zellen. Die punk t i e r t en  Li~lien geben die Verhgltniszahlen der  ffinf- his 

~chtzelligen Gruppen  wieder  

Maf~e seltener, wie Zellen yon der Teilung ausgeschlossen werden. Ist  
z. B. das Verh~ltnis von ungeteilt liegenbleibenden Zellen zu sich teilen- 
den Zellen wie l l l0  zu 9/10, so sinkt die ttt~ufigkeit der Einzelzellen 
mit der zweiten Teilungsfolge yon 10% auf 1%, mi~ der dritten und 
vierten Teilungsfolgc auf 0,1%, resp. 0,01%. Die Htiufigkeit 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- 
~ndert sich das in den ersten Teilungen zustande gekommene Ver- 
hi~ltnis der einzelnen Gruppen untereinander nur unwesentlich. Das in 
der zweiten Teilung entstandene Verht~ltnis yon drei- und vierzelligen 
Gruppen yon 18:82 verschiebt sich in den folgenden Teilungen kaum~ 
wenn der Anteil der sich nicht teilcnden Zellen 10% bleibt. Es kann 
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also aus diesem relativen Verhs der Anteil der ungeteilt bleibenden 
Zellen abgesch~tzt werden, ohne dab bekannt zu sein braucht, in welcher 
Zellteilung die einzelnen Ze]lgruppen entstanden sind. Eur  bei einem 
wesentlich hSheren Prozentsatz sich nicht teilender Zellen sind grSBere 
Korrekturen notwendig. 

In T~belle 4 ist eine solche Berechnung durchgefiihrt. Es wurden bei einer 
Schecke die Zahl der drei- und vierzelligen und der fiinf- bis achtzelligen abge- 
~nderten Zellgruppen bestimmt und mit den theoretisch ermittelten Zahlen ver- 
g]ichen. Aus dem Verh~ltnis der dreizelligen zu den vierzelligen Gruppen ist zu 
entnehmen, dal] in der vorletzten Zellteilung des Blattes 8--10% der Zellen un- 
geteilt geblieben waren. V5]lig entsprechende Werte errechnet man, wenn man 
die prozentualen H~ufigkeiten der fiinf- bis achtzelligen Gruppen, also die Werte 
der in der drittletzten Zellteilung neu entstandenen Zellgruppen mit den errech- 
neten Zahlen vergleicht. Die tJbereinstimmung der in verschiedenen Zellteilungs- 
folgen errechneten Werte in diesen und anderen Beisloielen zeigt, dal~ die geschilderte 
Methode zur Bestimmung der Zellteilungsh~ufigkeiten geeignet ist. 

Tabelle 4. HLiu/iglceit der abge~inderten Zellgruppen in Abh~ingigkeit vom Zellteilungs- 
rhythmu8 

iellzahl der Gruppen 

p 4 i 0 7 i 8 
(vorletzte Teilung) (dritt!etzte Teilung) 

Bei Schecken beobachtete tt~ufigkeiten: 
Absolute Werte . . . .  I 5 ; 26 I 1 5 4 i 12 
%-Werte . . . . . . .  16,13% 183,87% 4,54% 22,73% 18,18%154,54% 

Theoretisch ermittelte H~ufigkeiten: 
% der ungeteilt bleibenden 

Ze]len 
8% 3,18% 14,34% 21,28% 61,19% 14,81% 85,19% 
9% 17,51% 83,49% 3,98% 15,86% 22,74% 157,47% 

10% 18,18% 81,82% 4,74% 17,32% 23,98% 153,96% 

Bei den Schecken lassen sich nur die kleineren abge~nderten Flecken 
fiir solche Auszghlungen verwenden. Es kSnnen damit nur die Teilungs- 
verhgltnisse wghrend der letzten im Blatt ablaufenden Zellteilungen 
untersucht werden, und es besteht die Notwendigkeit ,  die Methode 
auch auf normale Blgtter und ihre verschiedenen Entwicklungsstadien 
zu iibertragen. Im griinen Pahsadengewebe ~usgewachsener BlOtter sind 
die entwicklungsgeschichtlichen Zusammenhgnge 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 ffir den Zeitpunkt der Untersuchung zuletzt 
abgelaufenen Teilungsfolge ablesen. An sehr jungen Bl~ttern mit noch 
weitgehend undifferenzierten Zellen ]assen sich sowohl in den zukiinf- 
tigen Palisaden- als auch in den Schwammparenchymschichten sogar die 
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Teilungsabl~ufe der letzten drei bis vier Zellteilungsfolgen mit Hilfe der 
Ausbildung und der Anordnung der Zellw/s rekonstruieren (Abb. 15). 

Mit Hilfe dieser Me~hode wurde 1. aus der relativen H~ufigkeit der 
dreizelligen Gruppen die Teilungsrate der Zellen und 2. aus dem Winkel, 
den die eingezogenen Zellw/inde mit der Mittelrippe bilden, die zu den Tei- 
lungsebenen senkrecht stehende Wachstumsrichtung ermittelt (Abb. 16). 
Es kann hier nich~ die Aufgabe sein, die Bedeutung soleher Untersuchungen 
fiir die Entwicklungsgeschichte des Epilobium-Blattes zu er5rtern. Hier 

........ ! 

/ 

T 

Abb.  15. Reehts :  Ausschni t t  aus de m Zellnetz des Pa l i sadenparenchyms  eines 3 n u n  langerr 
Epilobium-Blattes (obere Blatth~lfte) .  Die Striche ve rb inden  die TochterzelJen der letzterr 
Zellteilungsfolge. Ungete i l t  gebliebene Zellen sind du tch  ein ]Kreuz bezeichnet.  Links:  
Zellnetz aus der  Blat tbasis  t ines  9 m m  langen Blattcs.  Zur  besseren I~ennzeichnung sind 
die ~V~nde der  Ie tz ten  Zellteilungsfolge punkt ier t ,  die der  dri t t -  u n d  v ie r t le tz ten  Teilungs- 
folge dicker  gezeichnet.  Zellen, die in tier le tz ten Teilungsfolge ungetei l t  blieben, en tha l t en  
ein Kreuz .  Zeichnunge~ mi t  de m Zeiehenappara t  ausgefiihrt .  Der  Pfeil giht  die R i e h t u n g  
der  Mittelr ippe an, so dal] eine B e s t i m m u n g  des Winkels mSglich ist, in dcm die einzelneD_ 

Zellw~nde eingezogen w u r d e a  

geniigen folgende Ableitungen, die aber hier nicht weiter ausgebaut und 
untermauert werden kSnnen: Die charakteristische Form der Epilobium- 
BlOtter kommt offenbar nieht dadurch z~stande, daI~ an verschiedenen 
Orten und zu versehiedenen Zeiten untersehiedliche Prozents~tze yon 
teilungsfahigen Zellen vorliegen. Die Blattform entsteht vor ahem durch 
ein verschieden lang andauerndes Waehstum und durch die verschiedene 
Richtung der neu eingezogenen Zellw~nde. Die Zahl der dreizelligen 
Gruppen ist in versehiedenen Altersstadien und an versehiedenen Blatt- 
s~ellen sehr ahnlich und schwankt zwischen 5 und 12% (Mittel 8,4%). 
Die bisher durehgefiihrten Untersuchungen lieSen in den versehiedenen 
Blatteilen keine gesetzm~t$igen Untersehiede in der Zahl der liegen- 
gebliebenen Zellen erkennen; so fiberhaupt charakteristisehe Unter- 
sehiede vorhanden sind, kSnnen sie offenbar nicht sehr gro$ sein. GrSftere 
StSrungen der Teilungsrate treten nur in kausaler Beziehung mit Ver- 
wundungen und Determinationsvorg~ngen auf, z.B. bei Anlage der 
Raphidenzellen und in unmittelbarer N/ihe der Nerven und Spalt- 
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6ffnungen. Obwohl sich die Zellen keineswegs gleichzeitig teilen, scheint 
~nsofern eine Gesetzm~l~igkeit zu bestehen, als die Ze]len sich in sehr 
ahnlichen Zeitabst~nden und daher wghrend der Entwicklung ungefghr 
gleich oft teilen. Geringe Unterschiede im Zeitpunkt der Zellteilungen 
scheinen nut  dadurch zu entstehen, dal~ bei jeder Zellteilungsfolge ein 

/iberall sehr ~hnlicher 
Prozentsatz von Ze]len 

d ~ ,  den allgemeinen Tei- 
lungswellen naohhinkt. 
In der Lage dieser Zelten 
liel3 sich bisher keine 
Gesetzm~l~igkeit erken- 
nen. Die grol]e Wachs- 
tumsperiode scheint da- 
durch zu entstehen, dai~ 
in den einzelnen yon den 
eigentlichen Initialen 
der Meristeme abgege- 
benen Zelldeszendenz- 
]inien die Teilungsge- 
schwindigkeit ganz a l l  
gemein abnimmt. 

Im Rahmen der hier 
dnrchzufiihrenden Un. 

Abb. 16. ~Vachsturnskoordinaten yon  drei verschieden 
a l ten  Blht tern.  Links 14 m m  langes Bia t t  der  Sproll- 
knospe, 1Vlitte 9 m m  ]anges Blair ,  rechts  3,2 iron langes 
Bla t t  aus tier lghhe des Vegeta t ionsptmktes .  Die Lage  
des Koord ina tens te rnes  entspr icht  der  Lage  des unter -  
suchten  Blat tgewebes.  Die zentra le  Zahl  gibt  den Antefl  
der  w~threncl der  zule tz t  abgelaufenen Tei lung liegen- 
gebl iebenen Zellen an. Die L~nge der  St rahlen  gibt  den 
prozentua len  Antei l  tier Zellwiinde an, die senkrecht  
z u m  Strahl  eingezogen wnrden.  An  der  Spitze des 14 m m  
langen  Blat tes  l a n d  fast  ausschlielllich ein Brei tenwachs-  
turn senkrecht  zur  Mitte]rippe s tar t ,  an  tier Basis des 

3,2 m m  langen  Blat tes  neben  e inem schw~cheren 
Bre i t enwachs tum haupts~chl ich  ein L~ngenwachs tum 

tersuchungen sind diese 
allgemeinen Gesetzm~i- 
l~igkeiten insofern yon 
Bedeutung, als man in- 
folge der gleich~rtigen 
Beteiligung der Zellen 
an den Ze]lteilungsvor- 
ggngen mit ausreichen- 
der Genaaigkeit aus der 
Zellz~hl eines abgegn- 

derten Areales den Zeitpunkt seiner Entstehung absch~itzen 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 Ausmal~e 
k6nnen Fehler entstehen, wenn aus der Zahl der Zellen eines Areales 
dessen Alter bestimmt werden soil. In Tabe]le 3 sind die Zellz~hlen 
angegeben, die nach einer bestimmten Anzahl yon Zellteilungsfolgen 
erwartet werden kSnnen, wenn keine Zenen, wenn 10 %, 25 % und 50 % 



Untersuchungen zur Plasmavererbung. I I  95 

der Zellen yon  jeder Zellteilung ausgeschlossen bleiben. Vergleicht 
man  diese Zahlen, so findet man, daf~ der Unterschied der Zellzahlen 
bei verschiedener Teilungsrate im Verh~ltnis zu der Zunahme der 
Zellen mit  jeder Zellteilung nicht  gro$ ist. 

Tabelle 5 zeigt den Ein- 
flul~ verschiedener Zellteilungs- 
r~ten, wenn aus der Zellzahl 
eines Are~les sein Alter in 
Zellgenerationen angegeben 
werden soll. 

Die Fehler, die dureh eine 
versehieden starke Teilungs- 
rate entstehen k6nnen, sind 
also nicht sehr groiL Z~Lhlt 
man diese Fehlerm6glichkeit 
zu den Unsieherheitsfaktoren 
hinzu, die bei der Bestimmung 
des Mutationsortes entstehen 
k6nnen, so k6nnen die SehAt- 
zungsfehler, die bei der Be- 
stimmung der Entmisehungs- 
gesehwindigkeit insgesamt be- 
riicksichtigt werden mtissen, 
drei bis h6ehstens aeht Gene- 
rationenfolgen betragen. 

Tabelle 5. Beziehungen zwischen Arealgr6fie, Zell- 
teilungsrate und Alter des A~'eaIes 

in Zellteilungs/olgen 

Arealgr613e 
in Zellzahl 

Zell tei lungsrate 

100 % 90 % 

75% 
(25 % der  

Zellen bleiben 
in ]eder 

Teilungsfolge 
ungetei l t)  

Zahl der Zellteilungsfolgen, die zur Ausbildung 
des Areales benStigt wurden 

25 
50 

100 
500 

1000 
2000 
5000 

10000 
50000 

4--5 
5--6 
6--7 
8 9 
9--10 

10--11 
12 --13 
13--14 
15--16 

5--6 
6--7 
7--8 
9--10 

lO--11 
11--12 
13--14 
14--15 
16~-17 

5--6 
Ca. 7 
8--9 

11--12 
12--13 
13--14 
15--16 
16--17 
19--20 

2. Die Entmischungsgeschwindigkeit der bei der Schecke 1956.1323.82 
mutierten Erbtrdger 

Wie schon erw~hnt, wurden an der Mutante  der Pflanze 1956.1323.82 
an H a n d  yon  Mikrophotographien die grfinen Zellen ausgez~hlt. Es 
lagen insgesamt 21059 abge~nderte Zellen vor, die sich auf 39 selb- 
st~Lndige Flecken verteilen. Der kleinste Fleck enthielt 12, der grSSte 
Fleck enthielt  5772 Zellen. Nach  den ErSrterungen des vorhergehenden 
Abschnit tes mfissen in dem kleinsten Fleck 4 Zellteilungsfolgen abge- 
l~ufen sein. Die erste homoplasmonisch mutierte Zelle des Fleckes mul~ 
zwischen der ftinft- und viertletzten Ze]lteilungsfolge ents tanden sein. 
I m  grSl3ten Fleck diirften nach seiner Anlage noch ca. 14 Zellteilungs- 
folgen abget~ufen sein (vgl. Tabelle 3 und die oben besprochenen Fehler- 
mSglichkeiten). I n  Abb. 18 sind auf analoge Weise die einzelnen Flecken 
auf die verschiedenen Zel]teilungsfolgen verte, ilt worden. 

Soll nun die Entmischungsgeschwindigkeit  der mutier ten Erbtr~ger  
bes t immt werden, so sind die Zahlen der in den einzelnen F]ecken 
s ta t tgefundenen Zellteilungsfo]gen mit  der Gesamtzahl  der Zellteilungs- 
folgen zu vergleiehen, die in der yon der primi~r mutier ten Zelle ab- 
gehenden Zelldeszendenz abgelaufen sind. Es ist die GrSf~e der griinen 
Flecken mit  der Gr51~e des Blattarea.les zu vergleiehen, das aus der 
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m u t i e r t e n  Zel le  e n t s t a n d .  Die  A b g r e n z u n g  dieses Area les  b e r e i t e t  Sehwie-  

r igke i t en ,  d a  s ich die  , ,weil3en" Zel len,  die  y o n  de r  m u t i e r t e n  Zel le  w i e d e r  

a b g e g e b e n  wurden ,  n i ch t  y o n  den  , ,weiBen"  Zel len  de r  u r sp r t ing l i chen  

Schecke  u n t e r s c h e i d e n  lassen.  U m  diese S e h w i e r i g k e i t e n  zu  u m g e h e n ,  

w u r d e  e inerse i t s  e in  A r e a l  a n g e n o m m e n ,  

das  g e r a d e  alle g r t inen  Zel len  umseh loB 

u n d  in  se iner  F o r m  d e r  M i n d e s t z a h l  

d e r  T e r t i ~ r s e k t o r e n e n t s p r a e h  (Abb.  17). 

A n d e r e r s e i t s  w u r d e  ein M a x i m a ] a r e a l  

a n g e n o m m e n ,  das  y o n  d e n  G r e n z e n  

eines mSg] iehs t  grof ten P r i m ~ r s e k t o r s  

u n d  e iner  M a x i m a ] z a h l  y o n  Terti~ir- 

s e k t o r e n  u m s e h l o s s e n  w u r d e .  

Es war nicht mSglich gewesen, die ,,wei- 
Ben" Zellen des Maximal-, resp. Minimal- 
sektors auszuz~hlen. Zudem lagen die ,,wei- 
Ben" Zellen im Gegensatz zu den grfinen 
Zellen in mehreren Sehichten, was anzeigt, 
dab w~Lhrend der letzten Zellteilungsfolgen 
weiBe und griine Zetlen sich in verschie- 
dener Weise teilten und daher nicht ver- 
gleiehbar waren. Es war zu iiberlegen, auf 
welehe Weise am besten vergleichbare Zahlen- 
werte zu erhalten sind. 

Da die griinen Flecken mit  der grSBten 
und kleinsten Ausdehnung v511ig gleiche ana- 
tomisehe Verh/~ltnisse zeigen, so k6nnen die 
meristematischen ,,weilten" Zellen, aus denen 
griine Areale enstanden, sich w~hrend der 
vierzehnt- und viertletzten Teilung nicht 
wesentlieh anders verhalten haben als die 
meristematischen, sparer griin werdenden 
Zellen. Wenn am fertig ausgebildeten Blatt  

Abb. 17. Blattunterseite dos abge- zwisehen grt~nem und weil3em Gewebe Unter- 
~uderten Blattes der Pflanze 1956. sehiede festzustellen sind, so miissen diese 
I323.82 mit denabge&ndertengrttnen 
Zellfl~chen. Mit dichter Punktierung nach der viertletzten Teilung der spater grtin 
ist d~s Minimalareal llmrissen ultd mig werdenden Zellen entstanden sein. Erst  naeh 
welter Punktierung das Maximalareal diesem Zeitpunkt miissen im weiBen Gewebe 
angegeben, das wahrscheinlich aus 
der Inutierten Zelle entstanden ist und noeh Teilungen parallel der B]attfl~tehe start- 
den Berechnungen zugrunde gelegt gefunden haben, die in den grfinen Zellen 

wurde ausfielen. Diese letzte periklinale Teilungs- 
phase l~L~t sich mit Hilfe der Analyse der 

Scheckungsmuster ganz allgemein feststellen: Abgeanderte kleine Zellflecken aus 
wenig Zellen liegen stets nur in einer der Palisaden-, resp. Schwammparenchymschich- 
tan. Gr61~ere Flecken aus mehr Zellen reiehen durch mehrere Zellsehiehten hindurch 
und weisen in diesen verschiedenen Schiehten eine ghnliehe Begwenzung auf. Da 
naeh dieser periklinalen Teilung keine Entmisehungen mehr stat%fanden, so brau- 
chen die untersehiedliehen Verh~ltnisse w~hrend der letzten Ze]ltei]ungen nieht 
mehr bert~eksiehtigt zu werden. Es sind nieht die Zahlen der verschieden dieht 
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liegenden und der verschieden groJ~en griinen und weil~en Zellen zu vergleichen, 
sondern nur die ArealgrSl3en. Der Vergleich erfolgte durch Ausplanimetrieren, 
resp. dureh W~gungen der griinen und weil~en Areale an stark vergrSBerten Photo- 
gr~phien. Die Fli~chenwerte wurden auf die Zahlen griin werdender Zellen um- 
gerechnet. Auf solche Weise kommt man in der Minimalfl~che ~uf 68 600 Zellen 
in der Maxim~lfl~che auf 103500 Zellen. Vergleicht man die Wer~e mit den Zahlen 
der Tabelle 3, so kommt man trotz der sehr grol~en Unterschiede der Arealgr61~en 
und Zellz~hlen in beiden F~llen auf etwa 18 Zellteilungsfolgen. Durch die mit 

.~ 5Gr 

~ -  n = T o - - i - - l o d ~  =zo 

~, 7:1- ~ I E:b,,-ag~: f ~ l 

"N .~ I 

a 8  ~Tci / ! 
o,e , ~ 7z I 

' "~ I / ! n=:O Zrz-ZOErbtrEEer'~ 

0 5 10 Y5 20 25- ,gO 35" 
Zc[hl der Zell/e//ung.<folgen rlcr~h Pfuf~'lion 

i i i r i i 

Zah/der in den Enlm/bchunEaflec~en abEe- 
/uu~enen Zellleilun~l~wn 

2~bb. 18. Verg le i eh  tier theore~ischen  E n t m i s c h u n g s k u r v e n  m i t  der  E n ~ m i s e h u n g s g e s c h w i n -  
d i g k e i t  de r  ~VIntante au f  Schecke  1956. ] 323 .82 .  Die s e n k r e c h t  s t e h e n d e n  S~ulen  geben  
d i e  t t ~ u f i g k e i t  t ier E n t m i s c h u n g e n  be i  t ier  M n t a ~ t e  de r  P f l a n z e  1956 .1323 .82  an,  ge- 
nxessen a n  t ier  Z a h l  de r  i n  d e n  v e r s c h i e d e ~ e n  :En tmischungs~ lecken  abge ]au fene~  Zell-  
t e i l u n g s f o l g e m  Als  Z a h l  der  i n s g e s a m t  in t ier  m u t i e r t e n  Ze l ldeszendenz  abge lau~ene~ Zell-  
t e i l u n g s f o l g e n  s i n d  19 Ze l l t e i lung ' s fo lgen  a ~ g e n o m m e a .  Die  l ~ u r v e n  g e b e n  die t h e o r e t i s c h  
zu  e r w a r t e n d e  I - I~nf igkei t  der  i n  j e d e r  Z e l l t e i l u n g s f o l g e  n e u  a n f t r e t e n d e n  E n t m i s c h u n g e n  
an ,  w e n n  die  Z a h l  de r  s ich  zns e n t m i s c h e n d e n  Erbt r~ tger  je  Zel le  n = 5, n = 10 
u n d  n = 25 i s t .  Die  p u n k t i e r t e  K u r v e  i s t  u n t e r  de r  A n n a h m e  e r rechne t ,  dal~ ~ a c h  zehn 
Z e l l t e i l u n g s f o l g e n  e ine r  E n t m i s c h u n g  be i  n = 5 die Z a h l  de r  E r b t r ~ g e r  au f  n -  10 u n d  

n a c h  w e i t e r e n  f t in f  Z e l l t e i l u n g s f o l g e n  n o c h m a l s  an f  n = 20 v e r d o p p e l t  w i r d  

jeder Zellteilung-stattfindende Verdoppelung der Zellen entstehen so grol~e Unter- 
schiede, dal~ ihnen gegentiber die bei der Abgrenzung der Areale auftretenden 
FehlermSglichkeiten kaum ins Gewicht fallen. Es kSnnen ungiinstigenfa]ls nur 
Fehlschatzungen yon :J- einer Zellteilungsfolge entstehen. 

Uberb l i ck t  m a n  nun die Zahlen,  so k o m m t  m a n  auf Grund  der  
F leckenausz~hlungen  zu folgender Sch~tzung der  Entmischungsge-  
schwindigkei ten  (Abb. 18): Die erste homoplasmonisch  mut i e r t e  Zelle 
mul3 verhiiltnism~13ig ba ld  (fiinf bis zehn Zellteilungsfolgen) nach der  
Muta t i on  des Erbtr~tgers aufge t re ten  sein. Bis zum H S h e p u n k t  tier 
En tmi schungen  verl iefen dann  ungefi ihr  fiinf weitere  Zellteilungsfolgen, 
nach  denen die Hi~ufigkei t  der  En tmischungen  wieder  abfiel. I n  den  

t ' l an ta .  Bd. 50 7 
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letzten drei Zellteilungsfolgen fanden keine Entmischungen mehr start,  
obwohl die Zahl der sich teilenden Zellen hier besonders grol3 ist und 
damit  die Wahrscheinlichkeit steigt, auch sehr seltene Entmischungen 
zu finden. Ftir die Zelldeszendenz der Zelle mit  dem ersten mutierten 
Erbtri~ger sind ungefs 18 Zellteilungsfolgen anzusetzen. Es ist selbst- 
verstgnd]ich, daB diese Sch~tzungen nur der GrSBenordnung nach be- 
wertbar  sind. Sie lassen aber doch eindeutig erkennen, dal3 die Ent-  
mischungen ungewShn]ich rasch stattfanden. Der ganze Entmischungs- 
vorgang seheint in den Entwicklungsablauf eines einzigen Blattes zu 
fallen, wiihrend in anderen F~Lllen die Entmischungen tiber zahlreiche 
Blattwirtel verteilt  sind und vielfach die zahlreichen Zellteilungsfolgen 
einer ganzen Generation nieht zum AbschluI~ der Entmischungen ge- 
ntigten. 

VII. ~ber  die Natur der mutierten Erbtriiger 

Wenn versucht werden soll, die Natur  der mutierten Erbtri~ger zu 
bestimmen, so ist die an der Pflanze 1956.1323.82 festgestellte Ent-  
misehungsgeschwindigkeit mit  den theoretischen Entmischungskurven 
zu vergleichen. In  Abb. 18 sind neben den beobachteten Entmischungs- 
werten die Kurven  der Entmischungswahrscheinlichkeiten eingezeichnev, 
wie sie ftir verschiedene Zahlen yon Erbkonst i tuenten je Zelle berechnet 
wurden. Der Vergleich zeigt auf den ersten Blick, dab zur Erkl~rung 
der beobachteten Entmischungsgeschwindigkeiten keine gr5Beren Kon- 
stituentenzahlen in Frage kommen k6nnen. Bei einem genaueren Ver- 
gleich k6nnen 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 Tabel]e 6 wiedergegeben. Nach 
dieser Tabelle wiiren die ersten homoplasmonisch mutierten Zellen bei 
n = 5 sechs bis acht Zellteilungsfolgen nach der Mutation zu erwarten. 
Bei n :  l0 sind bis zum Auftreten solcher Zellen zehn bis zw61f, bei 
n =  25 aber schon siebzehn bis zwanzig Zellteilungsfolgen notwendig. 
Bei dem untersuchten Objekt war diese Zeitspanne auf ffinf bis zehn 
Generationen gesch/itzt 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 Entmischungswahrscheinlichkei$ ist in Tabelle 6 
nicht mehr zu erkennen, da die Zellzahl mit  jeder Zellteilungsfolge viel 
starker zunimmt, als die Entmischungswahrscheinlichkeiten abnehmen. 
In  einer Zellpopulation, in der sich wie im Blatt  alle Zellen -4- gleich- 
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mggig teilen, mfiBte die Zahl der neu entstehenden homoplasmonischen 
Zellen dauernd zunehmen. Die Abnahme der Entmischungen wird nut  
dort festzustellen sein, wo das Wachstum zur Hauptsache einer eng 
begrenzten Zahl yon Initialzellen zugeteilt ist und die abgegebenen 
Zellen in d: kurzer Zeit ihre Teilungen einstellen, wie z .B.  in einem 
einzelnen SproBvegetationspunkt. 

Mit diesen Forderungen st immen nun die :Beobachtungen an dora 
untersuchten Epilobium-Blatt keineswegs fiberein. Die Zahl der neu 
angelegten Entmischungsflecken n immt in den l e tz ten  sechs his acht 
Zellteilungsfolgen des Blattes eindeutig wieder ab. Wie konlmt dieser 
Unterschied gegeniiber den theoretischen Erwartungen zutande ? Es 
sind mehrere Erkl~rungsm6glichkeiten gegeben: 1. Eine Abnahme 
kommt,  wie erwghnt, dann zustande, wenn die Zahl der sich teilenden 
Zellen und damit  auch die Zahl der neu entstehenden Zellen rasch ab- 
nimmt. Diese Erkl~rungsm6glichkeit kommt  nicht in Frage, nachdem 
festgestellt wurde, dab das Verh~ltnis yon drei- und vierzelligen Teilungs- 
und Entmischungsgruppen in alien Entwicklungsstadien des Blattes 
ungefghr gleich ist und der Anteil der sich teilenden Zellen bis in die 
letztenZellteilungsfolgen n ich tver~nder twi rd . - -2 .  DieZahl derneu ent- 
stehenden Entmischungsflecken kann abnehmen, wenn in den letzten 
Zellteilungsfolgen die Erbtri~ger nicht mehr zufallsgemi~l~ anf die Tochter- 
zellen verteilt  werden. Ffir ein solches Verhalben ]iegt keinerlei Hinweis 
vor. Die einzelnen Flecken sind zufallsgemgB angeordnet. =- 3. Wenn 
normale und mutierte Erbtrgger nicht mehr im gleichen Rhythmus ver- 
mehrt  werden. Wenn die die Ergriinnng erm6glichenden Erbtrgger lang- 
samer vermehrt  werden, so ist ebenfalls eine Abnahme der griinen Flecken 
zu erwarten. Auch ffir ein solehes Verhalten liegen keine Hinweise vor, 
und es ist nieht gerade wahrseheinlich, dal? sich die Erbtr~ger schneller 
vermehren, die das Ergriinen der Zellen verhindern. - -  4. SchlieBlieh kann 
die Entmischungswahrscheinliehkeit sehr raseh abnehmen, wenn die 
Zahl der sich entmischenden Erb~riiger je Zelle steigt. Diese Erklgrungs- 
m6gliehkeit erscheint am wahrseheinlichsten, da eine Zunahme der 
Plastidenzahlen (FAss~ 1955), der Nikrosomenzahlen usw. im Laufe 
der Entwicklung durchaus bekannt  ist. Wird z. B. die Zahl der Erb- 
tr~ger yon n ~ 5 dadurch auf n = 10 verdoppelt, dag sich die Erbtr~ger 
nicht im selben I%hythmus teilen wie die Zellen, sondern eine zus~tz- 
liche Teilung durchmachen, so sinkt die Zahl der neu entstehenden Ent-  
mischungszellen ann~hernd auf die ffir n = 10 giiltigen Werte ab. Es 
werden nicht ganz genau die ftir die entspreehende Zellgeneration er- 
rechneten Werte erreicht, da die Entmischnng bei n = 5 schneller vor 
sieh ging als bei n = 10 und der Entmisehungsgrad yon der Zahl der 
noch vorhandenen heteroplasmonisehen Zellen abh/~ngt. Die hierdureh 
entstehenden Unterschiede gegenfiber der typischen Kurve ffir n = 10 
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fallen in diesem Zusammenhange aber nieht ins Gewieht und kSnnen 
vernaehl~ssigt werden. 

Welehe Komponenten des extranuele~ren Protoplasmas kommen 
nun in Zahlen yon ungef~hr 10 je Zelle vor und werden w/~hrend der 
letzten Waehstumsstadien des Blattes auf ein Mehrfaehes dieser Zahl 
vermehrt  ? Allein solehe Komponenten k6nnen die bei Pflanze 1956. 
1323.82 mutierten Erbtr~ger enthalten. 

Leider konnten im Verlaufe der bisher bei den versehiedensten Objekten dureh- 
gefiihrten cytologisehen Untersuehungen die bier benStigten Zahlen nur in Aus- 
nahmefitllen bestimmt werden. Es kann nicht angegeben werden, in welchen 
Bereiehen sie bei den einzelnen Objekten und in ihren versehiedenen Entwicklungs- 
stadien schwanken. AuehdiebeiEpilobiumeingeleitetenUntersuehungen(BA~TELS) 
werden noch einiger Zeit bediirfen, um endgiiltige Aussagen fiber die Zahlen- 
verhs der Plasmakonstituenten zu erlauben. Zur Zeit sind nur einige vor- 
l~ufige Z/~hlungen, meistens von ausdifIerenzierten Zellen, verfiigbar, die abet 
doch zur Feststellung der GrSBenordnung ausreichend sein dtirften. 

Bei einigen mfitterlieh vererbten Seheeken ohne Misehzellen wurde 
auf Grund der sehr langsamen Entmisehungsgesehwindigkeiten eine 
Chondriosomen- oder Sphaerosomenvererbung vermute t  (MICHAELIS 
i955). Die Beobaehtung der Sphaerosomen in lebenden ausgewaeh- 
senen Zellen zeigt sehr hohe Zahlen je Zelle, deren genauere Zghlung 
abet wegen der PlasmastrSmung und wegen der Tiefenerstreekung der 
Zellen erhebliehe Sehwierigkeiten bereitet. An fixierten Pr/iparaten, in 
denen allerdings die Sphaerosomen nieht immer sieher gegen die Chon- 
driosomen abzugrenzen waren, wurden kurz vor AbsehluB der Zell- 
teilungen im plasmatisehen Wandbelag einer Zellh~lfte fiber 500 Sphaero- 
somen gezghlt, so dab ffir die gesamte Zelle weit fiber 1000 Sphaero- 
somen angenommen werden mfissen. Wenn aueh die Zahlen in den 
jfingsten Zellen noeh unbekannt  sind, so dfirften die Sphaerosomen 
doch als Trgger der bei Pflanze 1956.1323.82 mutierten Erbeinheiten 
nieht in Frage kommen. Dasselbe gilt wohl auch ffir die Chondriosomen, 
deren Zahl zwar geringer ist, aber ebenfalls zur Erklgrung der beob- 
aehteten Entmisehungsgesehwindigkeiten zu hoeh sein diirfte. 

Anders liegen die Verhg]tnisse bei den Plastiden. Bei Z/~hlungen 
in ausdifferenzierten Zellen wurden in versehiedenen Geweben sehr ver- 
sehiedene Zahlen festgeste]lt. Wie an anderer Stel]e (M~cHAELIS 1957b) 
n/iher zu belegen ist, wurden in der Epilobium-Blattepidermis P]astiden- 
zahlen zwischen 7 und 15 mit  einem ausgesproehenen H/iufigkeits- 
maximum bei 12 Plastiden je Zelle beobaehtet. In  den Palisadenzellen 
kommen Zahlen um 25, ira Schwammparenchym Zahlen zwischen 45 
und 65 und in den besonders grol3en Zellen, die die Nerven begleiten, 
Zahlen yon welt fiber 100 vor. Bei Schecken, in denen die Plastiden- 
degeneration sehon sehr frfih einsetzt, wurden in den Palisadenzellen 
Zahlen zwischen 7 und 20, im Sehwammparenchym tei]s Zahlen nm 25, 
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tells Zahlen um 10 beobachtet. In sehr jungen Zellen kommen in soeben 
geteilten Ze]len Zahlen um 10, in Zellen vor der Tei]ung Zah]en um 20 
vor. Auf Grund solcher Z~hlungen darf man wohl annehmen, dab im 
jungen, noch teilungsfi~higen Gewebe Plastidenzahlen vorliegen, die 
durchaus in die GrS~enordnung fallen, die auf Grund der Entmischungs- 
gesehwindigkeiten erreehnet wurden. In verh~ltnism~l~ig sphten Stadien 
der Blattentwicklung scheinen diese niedrigen Zahlen erhSht zu werden. 
In den PMisadenzellen scheint gegentiber dem im l~eristem alternieren- 
den Rhythmus yon Ze]l- und Plastidenteilung eine zus~tzliche Plastiden- 
teilung zu erfolgen, wodurch die Plastidenzah] ungef~hr verdoppelt wird. 
Im Schwammparenchym scheint sieh dieser Vorgang ein zweites Ma], 
in anderen Zellen eventuell sogar ein drittes und viertes Mal zu wieder- 
holen. 

In den pMisaden~hnlichen griinen Zellen aus der Blattunterseite der Mutante 
an Pflanze 1956. 1323.82 sind Plastidenzahlen um and fiber 50 zu z~hlen. Es 
diirfte damit berechtigt sein, bier ebenfalls eine zweimalige Verdoppelung der 
urspriinglichen Plastidenzahlen anzunehmen, wie sie "auch im normalen Gewebe 
der Blattunterseite iiblich ist. Plastidenz~hlungen in den weiBen Schwamm- 
parenchymzellen der )/[utante waren wegen der starken Degeneration der Plastiden 
nicht mehr durehzufiihren. Ganz allgemein erfolgte bei der Seheekung der Pflanze 
1956.1323.82 die Plastidendegeneration aber erst in einem relativ sp~ten Blatt- 
alter, nachdem die Zellen Lhren vollen Plastidenbestand erhalten hatten und die 
Plastiden schon ergriint waren. 

Da die Zahl der Plastiden durchaus in den GrSi3enbereich f~llt, der 
aus der Entmischungsgeschwindigkeit der mutierten Plasmonkonsti- 
tuenten errechnet worden war und nachdem die Zunahme der Plastiden- 
zahl im Laufe der Blattentwieklung sogar die Abweichung der Fleeken- 
zahl yon der typischen Entmischungskurve zu erkls vermag, so mag 
es trotz mancher Unvollkommenheiten der angewandten Methode be- 
rechtigt sein, die bei Pflanze 1956.1323.82 mutierten Erbtri~ger in den 
Plastiden zu suchen. Auch wenn man al]e Ti~usehungs- und Fehler- 
mSglichkeiten in Betracht zieht, so ist im Gegensatz zu anderen Schecken 
ohne Mischzellen eine Lokalisierung der Scheckungsgene in anderen 
Komponenten des Zellplasmas nicht m6glich. 

Schlu~ und Zusammenfassung 
Dieses hier n~her geschilderte Beispie] einer P]astidenab~nderung ist 

in mehrfacher Weise yon besonderem Interesse. Es wurde hier eine 
Scheckung gefunden, die durch Plastogene bedingt ist, der aber trotz- 
dem die P]astidenmischzellen fehlen, die sonst ffir eine Plastidenver- 
erbung kennzeichnend sind. ])ieser FM1 wi~re sehr fiberraschend gewesen, 
wenn nicht unter den Schecken mit echten Mischzellen schon einzelne 
Beispiele gefunden worden w~ren, in denen in heteroplastomatischen 
Zellen durch Wechselwirkungen zwischen genetisch unterschied]ichen 
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Plastiden einzelnen Plastiden eine Entwick]ung aufgezwungen worden 
w~re, die der genetischen Veranlagung dieser Plastiden nicht entsprach. 
Innerhalb der Zelle entsteht durch Weehselwirkung 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 t~eaktionsablauf ohne die Beriicksiehtigung aller System- 
glieder kaum richtig erkannt werden kann. In dem vorliegenden Fall 
scheinen yon den zu ,,farblos" mutierten Plastogenen Stoffe auszugehen, 
die direkt oder indirekt zu einer Degeneration genetisch normaler 
Plastiden fiihren. Dabei geniigt offenbar die von einem einzigen Plastid 
produzierte Stoffmenge, um das gesamte iibrige Plastidom zu ver/~ndern. 
Dieser Stoff bleibt aber auf die Einzelzelle beschrg~nkt und vermag nieht 
in die Nachbarzellen zu wandern. Ganz /~hnliche 1%eaktionsabl/~ufe 
kSnnen aber auch yon Genen ausgehen, die in den Chromosomen, in 
den Sphaerosomen oder im Cytoplasma lokalisiert sein kSnnen. 

Das untersuchte Beispiel ist weiterhin ffir die Methodik der Plasmon- 
analyse yon Interesse. In einem System mit so komplizierten Wechsel- 
beziehungen der Systemglieder zueinander, wie es die Zelle ist, wird es 
selten mSglieh sein, im Ph/~notypus des 0bjektes Erbreaktionen zu er- 
fassen, die nut  yon einem einzigen Erbtr/~ger abh/~ngig sind. Damit 
entf/~llt die MSgliehkeit, aus dem Oft einer physiologischen Reaktion 
auf die Lokalisation der maSgebliehen Erbtr/~ger zu schlief~en. Es darf 
z. B. aus der miitterlichen Vererbung yon Plastideneigenschaften nicht 
ohne weiteres auf eine Plastidenvererbung geschlossen werden. Zur 
Lokalisierung der Erbtr/~ger miissen genetische Methoden eingesetzt 
werden, die wirklich fiir das Verhalten der zu untersuehenden Plasma- 
anteile spezifisch sind. Es ist erstaunlieh, wie wenig dieser fast selbst- 
verst/indliehen logischen Forderung Folge geleistet wurde. 

Bisher erschien es mSglieh, eine Plastidenvererbung yon einer extra- 
plastidalen Plasmavererbung an Hand des Vorkommens oder des Fehlens 
yon Misehzellen zu trennen. Soweit wir jetzt iibersehen, ist es zwar 
mSglieh, aus dem Vorkommen echter Mischzellen auf das Vorliegen 
einer echten Plastidenvererbung zu schlie6en. Beim Fehlen yon Miseh- 
zellen ist es aber nieht mSglich, eine Plastidenvererbung mit Sicherheit 
auszuschlie$en. Eine Entscheidung ist bier nur auf Grund einer weiteren 
Plasmonanalyse mSglich. 

An Hand des geschilderten Beispieles lassen sieh nun aueh die 
wichtigsten Prinzipien einer Plasmonanalyse demonstrieren. Ausge- 
gangen wurde yon einem Erbuntersehied, der dutch spontane Mutation 
entstanden war. Ebenso h/~tte man yon einer experimentell induzierten 
Mutation oder yon einer Plasmamisehung (z. B. bei Befruehtung) aus- 
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gehen kSnnen. Die analytische Methode wurde aufgebaut auf den unter- 
sehiedliehen Zahlen, in denen die einzelnen Plasmakomponenten je Zelle 
vorkommen und die bei zufallsgem//Ber Umkombination zu versehie- 
denen Entmisehungsgesehwindigkeiten liihren. Ebenso kann eine Plas- 
monanalyse aber aueh auf anderen Untersehieden im Verhalten der 
Erbtr~ger wghrend ihrer Vermehrung und Verteilung ausgehen. Ent- 
seheidend ist die Erkenntnis, dal3 die Untersuehung dieser Vorg/~nge 
sehon intraindividuell erfolgen kann, daB sogar bei gynogamen Orga- 
nismen 1 nut  eine intraindividuelle Plasmonanalyse sinnvoll ist. Die 
Analyse eines dutch intrMndividuelle Umkombination entstandenen 
Musters erforder~ nun abet erheblieh abge//nderte Untersuehungs- 
methoden gegeniiber der Analyse yon Populationen aus Individuen in 
den verschiedenen Folgegenerationen. Ebenso wie eine saubere Trennung 
der Deszendenzlinien und der einzelnen Generationenfolgen unter den 
generativen Naehkommen notwendig ist, ist eine Trennung der einzelnen 
Zelldeszendenzlinien und Zellteitungsfolgen bei der genetisehen Analyse 
intraindividueller Muster nStig. I-Iier beginnen nun die groBen Sehwie- 
rigkeiten, da die bisherigen entwieklungsgesehiehtliehen Kenntnisse als 
Grundlage fiir eine Plasmonanalyse nieht ausreichen. Es wurde ver- 
sucht, diese Kenntnisse weiter auszubauen und die bisherigen Unter- 
suehungsmethoden dureh Methoden zu erg/~nzen, die fiir den genetisehen 
Untersueher besondere Vorteile b~eten. Im Verlauf dieser Untersuehun- 
gen ergab sieh, dag wiihrend der Entwicklung yon Epilobium grSl3ere 
Gesetzm/iBigkeiten bestehen, als das bisher zu erkennen und zu erhoffen 
war. Es bleibt abzuwarten, ob sieh andere Objekte //hnlieh verhalten. 
Diese entwieklungsgesehiehtliehen Untersuchungen k6nnen zur Zeit nur 
als erste Ans//tze gewertet werden, und es wird noeh vieler Arbeit yon 
den versehiedensten Seiten bediirfen, bis alle M5gliehkeiten ausschSpfbar 
sind und bei der Plasmonanalyse alle FehlermSglichkeiten genau be- 
urteilt werden k6nnen. Wenn in dem hier vorliegenden Falle trotz 
dieser Sehwierigkeiten eine relativ sichere Lokalisierung der mutierten 
Erbeinheiten in den Plastiden m6glieh war, so beruht das darauf, dab 
in dem zur Untersuchung ausgew/~hlten Beispiel eine Anzahl besonders 
giinstiger Voraussetzungen zusammentraf und dab die Unterschiede in 
der Zahl der in Betraeht kommenden Plasmakomponenten und die 
dadurch entstehenden Entmischungsunterschiede wesentlich gr6ger sind 
als die noch in der Methode liegenden FehlermSglichkeiten. 

Zur Abseh/~tzung der Entmischungsgesehwindigkeit waren fol- 
gende drei Bestimmungen notwendig: 1. Es muBte der Ort der ersten 
Plastidenmutation bestimmt werden. Er  ist in niichster N~he des 
Punktes zu suchen, in dem a]le sich entmischenden Zelldeszendenz- 

1 Gynogam = das Plasma der Zygote stammt ausschlieBlich yon der Mutter. 
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linien zusammenlaufen, sofern nur jede Zelldeszendenz gentigend Zeit 
zur Entmischung findet (Abschnitt IV). 2. Die Wirkungsweise der mutier- 
ten Erbtr/iger wurde aus dem Muster bestimmt, das kiirzeste hetero- 
plasmonische Zelldeszendenzlinien bilden (Abschnitt V). 3. SehlielMieh 
war es notwendig, die Zahl der Zellteilungsfolgen zu bestimmen, die 
zwischen Mutation und Auftreten abge/~nderter Zellen verstreichen, 
resp. die Zahl der Zellteilungsfolgen festzulegen, die die abge/~nderten 
Zellen bis zur Fertigstellung des Blattes durehlaufen. Als Mal~ hierffir 
diente die Zahl der Zellen in den einzelnen abge/~nderten Flecken (Ab- 
sehnitt VI). 

Die entwicklungsgesehiehtliehen Verh~ltnisse wurden an Hand yon 
Zelldeszendenzlinien gekl/irt, die durch eine genetische Ab/~nderung 
markiert waren. Solche Zelldeszendenzen bildeten stets wiederkehrende, 
eharakteristisehe Muster. Die GrSf~enordnung dieser Muster ist in einem 
gleiehm/i[3ig wachsenden Gewebe mit der Reihenfolge der Zellteilungen 
korreliert, in denen diese Muster angelegt wurden. Aus der Wieder- 
holung einer genetisehen Ab/inderung in den Teilmustern benaehbarter 
Organe und Gewebe 1/~ftt sich eine ZugehSrigkeit der Teilmuster 
zur gleiehen Zelldeszendenz ersehlieften, falls die H/~ufigkeit dieser 
Wiederholungen grSBer ist als das zuf/~llige Zusammentreffen neu ent- 
stehender Ab/inderungen (Absehnitt I I I ,  1 und besonders IV, 3). Mit 
Hilfe dieser Prinzipien lassen sieh die Zellteilungsabl/iufe in den aller- 
jfingsten Blattanlagen bestimmen. W/ihrend des Fl/~chenwaehstums des 
Blattes teilen sieh die Zellen offenbar in relativ regelm/~ftigen Rhythmen. 
Die Blattform wird im wesentlichen dutch die Dauer dieser Zellteilungs- 
t/~tigkeit und dutch die Orientierung der Zellteilungsebenen bestimmt. 
Abweichungen yon einem regelm/~l~igen Zellteilungsrhythmus kSnnen 
durch das Vorkommen yon Zellgruppen erkannt werden, die nicht der 
Reihe 2 n ( 1 - - 2 - - ~  8--16 usw.) angehSren (Abschnitt VI, 1). 
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