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Einleitung 

I)as Auftreten von Sprofigabchmgen nach R6ntgenbestrahlung |st 
schon seit lgngerem be| verschiedenen Pflanzenarten beobachtet und 
beschrieben worden. K/irzlich hat v. KaEYBm (1961) eine tabe]larisehe 
{)bersieht fiber die bisher vorliegenden Untersuchungen an strahlen- 
induzierten Sproggabelungen ver6ffentlicht. Eine eindeutige Bevof  
zugung bestimmtcr Verwandtschaftskreise is| nicht zu erkennen. Auch 
erweisen sich die Gabelungen in Anbetracht der Vie]zahl der Arten, die 
auf morphologische Strahleneffekte hin iiberpriift worden sind, nicht 
gerade als besonders hitufige Erschcinung. Eine ausgesprochene Neigung 
zu strahleninduzierten Gabelsprossen wird nur yon wenigen Arten be- 
richter, so z. B. von Helianthus- und Zinnia-Arten (JoHnsON 1936a u. b), 
yon Nicotiana rust|ca (SANKEWrrSCH 1952) und yon Sinapis alba 
(v. KaEu wo opt|male R6ntgendosen be| 30 und mehr Prozent 
der iiberlebenden Versuchspflanzen in diesem Siilne wirksam waren. 

Bekanntlich verzweigen sich (tie Spermatophyten normalerweise aus- 
schliel~lieh dureh blattaehselbiirtige Seitentriebe. Aueh wenn, wie im 
Fdle der sympodialen Form der seitlichen Verzweigung, die Rolle des 
absterbenden Aehsenendes dutch neue Triebe iibernommen wird, so 
entstammen diese doch stets den Achseln yon Blattorganen und nicht 
dem Achsenende selbst. Eine yon der Beblgtterung unabhSngige Zwei- 
teihmg (ler gugersten St)ro6spitze is| das Merkmal der dichotomen Ver- 
zweigung, die als hgufigste Verzweigungsform der mit Seheitelzellen 
waebsenden Tha,llo- und niederen Kormophyten bekannt |st, aber aueh 
be| vielen Lycopsiden mit aus einer Initialengruppe bestehenden Vegeta- 
tionspunkten vorkommt. 

Das experimentell induzierte oder gelegentlieh aueh spontane Auf- 
treten yon Sproggabelungen be| einzelnen Spermatophyten-Vertretern 
war wegen der Auffglligkeit dieser Anomalie schon friih Anlag zu mehr 

* D77. 
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oder weniger spekulativen Vermutungen fiber deren Entstehungsweise. 
Nachdem es nun bei einigen Dikotylen-Arten mSglich ist, durch richtig 
dosierte Anwendung yon R5ntgenstrahlen regelm~Big einen relativ hohen 
Prozentsatz an gabe]ig verzweigten Sprossen zu erzielen, steht einer 
eingehenden Untersuchung der Entwieklungsgeschichte des PhKnomens 
und damit einer Uberprfifung der bisher entwickelten Hypothesen nichts 
mehr im Wege. 

Theoretisch gibt es zwei MSglichkeiten, wie es zu strahleninduzierten 
SproBgabelungen kommen kSnnte. Sie sind beide in der einschl~gigen 
Literatur diskutiert worden und sollen daher einleitend charakterisiert 
werden. 

1. Durch die Strahlenwirkung werden die besonders empfindliehen 
zentralen Initialzellen des Vegetationskegels abgetStet oder zumindest 
irreversibel gesch~digt, und seine mehr peripheren Bereiche bilden 
regenerativ ein oder mehrere neue Wachstumszentren, die zu neuen 
Trieben (,,Gabel~tsten") auswaehsen. 

2. Durch die Strahlenwirkung wird der Vegetationspunkt zu einer 
exzessiven Zellvermehrung veranlaBt, die zu einer Verbreiterung (Fas- 
ziation) und schlieBliehen Aufteilung des Achsenendes ffihrt. 

Die erste MSgliehkeit ist yon KRESS (1953) angedeutet und yon 
GR/)BER (1959) und yon MICKE (1957 U. 1961) n/~her diskutiert worden. 
Aueh die zweite M6gliehkeit erseheint nicht ganz unwahrscheinlieh, denn 
bekanntlich z/~hlt man die versehiedensten Verb/inderungsanomalien zu 
den typischen morphologischen Strahlensch/~den an hSheren Pflanzen. 
Ein Zusammenhang zwischen Fasziation und teratologischer SproB- 
gabelung bei Spermatophyten ist besonders yon frfiheren Autoren in 
Erw/~gung gezogen worden (JoHNSOn 1926). Von MmKE (1961) wurde 
er allerdings als Erkl/~rung ffir die rSntgeninduzierten Diehotomien bei 
Melilotus albus entschieden abgelehnt. 

Schlie{~lich muB noch erw~hnt werden, dab SANKEWITSCH (1952) 
eine Yon allen anderen Hypothesen abweichende Deutung vorschl/~gt. 
Iqach ihm soll die Bifurkation der Aehse kein unmittelbarer Strahlen- 
effekt, sondern lediglieh eine ,,Folge der chaotisierten Blattstellung" 
sein. 

Da eine exakte entwieklungsgesehichtliche und histologisehe Unter- 
suchung des Gabelungsphanomens, ohne welehe die hier angedeuteten 
Fragen nieht beantwortet werden kSnnen, noeh aussteht, haben wir drei 
Dikotylen-Arten, yon denen eine relativ starke Neigung zu rSntgen- 
induzierten SproBgabelungen aus der Literatur bekannt ist, ausgew/ihlt 
und haben am Behandlungstag beginnend s/~mtliehe Stadien der Gabe- 
lungsgenese pr~parativ und histologiseh genau analysiert, l~ber die 
Ergebnisse dieser Untersuehungen soll im folgenden berichtet werden. 
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Hauptteil 
Material und Methoden. Eine Reihe yon Vorversuchen diente der Ermi t t lung  

geeigneter Pflanzen und Strahlendosen fiir die AuslOsung yon SproBgabelungen. 
Neben dem Bauern tabak  (Nicotiana rustica L.), der yon SA~KEWlTSCl~ (1952) ngher  
untersucht  wurde, wghlten wir die Cruciferen Arabidopsis thaliana (REI~OLZ 
1947) und  Lepidium 8ativum fiir unsere Experimente  aus 1. 

Bei Nicotiana sind die meisten Gabelsprosse nach Applikation einer Strahlen- 
dosis yon 1000 r zu beobachten,  wghrend die beiden Cruciferen-Arten einer wesent- 
lich hOheren Strahleneinwirkung (6000 r) bediirfen, dami t  ein geniigend groger 
Anteil  der Versuchspflanzen Gabelungen aufweist. 

Wie in den Vorversuchen, so wurden auch im t t aup tversuch  die fiir dreimal 
24 Std in Leitungswasser vorgequollenen Samen bestrahlt .  Bei Nicotiana kamen 
neben 1000 r noch Dosen yon 750, 1500 und  2000 r zur Anwendung, bei Arabidopsis 
4000 r und die optimale Dosis 6000 r. 

Die ersten Bestrahlungen wurden von Frau Dr. E. REINHOLZ am Max-Planek- 
[ns t i tu t  fiir Biophysik in Frankfur t  a. M. (Direktor : Prof. Dr. Dr. Dr. B. RAJEWSKu 
durehgefiihrt.  Betr iebsdaten:  50 kV, 15 mA, Focus-Objekt-Abstand 12,7 era, Dosis- 
Leistung 190 r/min. Fiir die spgteren Versuche s tanden uns die Einrichtungen des 
Inst i tutes  ffir Biochemie der Universitgt Mainz (Direktor: Prof. Dr. H. ALBF=RS) 
zur Verfiigung (RSntgengergt MG 301 der Fa. C. C. F. Mfiller). Bestrahlungs- 
bedingungen: 100 kV, 15 mA, Abstand 25 cm, Dosisleistung 125 r/rain. Allen 
Bcteiligten, besonders auch Herrn P. C(im'nus und Frau  Dr. H. HELFF~R (Mainz) 
mSchten wit an dieser Stelle unsercn herzlichsten Dank aussprechen. 

Im Anseh]uB an die Bestrahlung erfolgte die Aussaat. Gleiehzeitig wurden 
unbehandelte  Samen, die lediglieh 3 Tage vorgcquollen w~ren, als Kontrollen aus- 
gesSt. Am Behandlungstag beginnend wurden jcden zweiten Tag pro Versuehsreihe 
5 10 Keimlinge en tnommen und in Formalin-PropionsSure-Alkohol fixiert. Nach 
den iiblichen Methoden wurden Paraff inschnit te  (10 #) hergestellt und mit  H~ima- 
toxylin nach DELAHELn gef~irbt. Die Versuche wurden abgesehlosscn, wenn die 
Keimlinge ein Alter von 8 10 Woehen erreicht hat ten.  

In  den Abbihtungen werden folgende Abkiirzungen verwendet:  

C o -  Cotyledonen, V = Vegetationspunkt,  fi, f2 (bzw. 1, 2, 3 usw.) erste 
mlf die Cotyledonen folgende Bb~ttanlagen, Z -- Zentralzellen, W neugebitdete 
Waehstumszentren,  Sp -- Spoilt. 

Morphologische Untersuchung der (labclsprosse 
a) Nicotiana rustica. U n s e r e  B e o b a c h t u n g e n  f iber  H g u f i g k e i t  u n d  

L o k M i s a t i o n  d e r  S p r o B g a b e l m l g e n  b t i  N. rustica n a c h  v e r s c h i e d e n  dos ie r -  

t e r  R 6 n t g t n b e s t r a M u n g  l a s s t n  s ich w i t  f o lg t  v e r a l l g e m e i n e r n .  Mi t  

s t t i g e n d t r  Dos i s  n a h m  (tie A n z a h l  d t r  i i b t r l e b e n d e n  V e r s u c h s p f l a n z e n  

i n s g e s a m t  a b  (yon  83% be i  7 5 0 r  bis l l %  be i  2 0 0 0 r ) .  D e r  h 6 c h s t e  

P r o z e n t s a t z  a n  m o r p h o l o g i s c h  a b n o r m  a u s g e b i l d e t e n  P f l a n z e n  ( 6 6 % )  

w u r d e  n a c h  A n w e n d u n g  e ine r  R 6 n t g e n d o s i s  y o n  1000 r g e f u n d e n ,  u n d  

i Die Vorversuehe und deren m~kroskopisehe Auswcrtung (1959 ]960) wur- 
den zusammen mit  Herrn Dr. D. MASSFELLEI~ (Berlin) durchgefiihrt, welehcr auch 
einen Tell der Photographien der gegabelten Nicotiana-Pflanzen (Abb. 1 I I l l )  
angefertigt hat.  
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bei etwa der tI/ilfte dieser MiBbildungen handelte es sich um Sprog- 
gabelungen. Bei allen Versuchen /iberwogen die bereits im Bereich 
der basalen Internodien (zwischen dem 2. und 3. oder 4. Laubblatt)  

Abb .  1. N i c o t i a n a  ruslica. I an i so tome ,  I I  u n d  I I I  i so tome,  I V  m e h r f a c h e  Sprol~gabelungen 
n a c h  R S n t g e n b e s t r a h l u n g  der  a n g e k e i m t c n  S a m e n  

einsetzenden Sprol~teilungen (Abb. 1 I).  Bifurkationen oberhalb des 
4. Laubblattes kamen in grSBerer Anzahl (11%) nur bei der niedrigsten 
angewandten Dosis (750 r) vor und fehlten bei der hSchsten ganz. 

Die Gabelungen waren isotom (Abb. 1 / /  u. III) oder anisotom 
(Abb. 1 I)  ausgebildet. Das letztere war besonders h/~ufig bei den im 
Bereich der Spro$basis einsetzenden Bifurkationen der Fall. Auffallend 
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ist die spiegelbildliche Anordnung der beiden Gabeli~ste bei einem Teil 
der isotom gegabelten Pflanzen (Abb. 1 II). Gelegentlich wurden auch 
Pflanzen mit mehrfach aufeinanderfolgenden SproBteilungen gefunden 
(Abb. 1 IV). 

Bei den welter oben oder erst im Inflorescenzbereich auftretenden 
Gabelungen (Abb. 1 I I  u. III)  kann man beiderseits der Gabelstelle 
eine mehr oder weniger welt herablaufende Rinne und (oder) eine 

. \ b h .  ~..ir(Ihir162 / k (Hian .  (1 ) ,  I .rl~i(/ i .m salir162 (11 i lnd  111) .  ~1~1"o(.!~4";11)('11111~'('1] ll;ll']l 
[{~)II(!Z('IlI)('H~I'~INIIIII~L" dl 'l '  ~lll~'('](Oilll[('ll ~iIIIl('lI 

zumci,~i schon an dcr HproI3basis beginnende Abfhwhung der ~proI3a<41~e 
( w k o l l l l O l l ,  

B(;i (hm atl(l(;reth ~deht die ~prol3achse b(dre.ffend(m Am)malien han- 
del te  es sich vor alh:m um die in dec l~iter~d, ur  wiederhol t  bosehrie, benen 
Unregelmggigkci tcm in F o r m  und Stel lung dec Blg t te r  und  in (let' Chloro- 
phylbmsbi ldung .  Typisehe  (~hlorophylhlefekte zeigt z. B. d i o i n A b b .  1 l l l  
wiedergegebene Pflanze.  

b) Arab'idopsis thaliana wnd Lel)idi'~tnt saliv~t'm. B(;i A. lhaliana und  
L. sativum f inder  man auch nach op t imale r  St, r~dflendosis (6000 r) einen 
wcscntlich niedrigercn Prozen tsa tz  an gcgabel tcn  Pflanzcn (25% bzw. 
12~5%) als bei N. rustica. Von A. thaliana wurden zwei Vcrsuehe mi t  
je 100 Pflanzen und  von L. sati~um ein Vcrsuch mi t  40 Pflanzen aus- 
gewertet .  

Es ISllt auf, dal3 im Gegensatz  zu den Befunden mi t  N. rustica die 
Mehrzahl  der  Gabelungen oberhalb der basalen B la t t ro se t t e  auf t ra t .  An  
den Pflanzen der Abb.  2 I - - I I I  erkennt  m a n  deut l ich  die typ i sche  
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Verbreiterung und Abflachung der Achse und die Ausbildung yon ein- 
oder beidseitigen Rinnen unterhalb der Gabelungsstelle. Ebenso Tie bei 
IY. rustica stehen charakteristische Form- und vor allem Stellungs- 
anomalien der Bebl~tterung mit  dem Gabelungsvorgang in engstem 
Zusammenhang. 

Entwicklungsgeschichtliche und histologische Untersuchung 
der Gabelsprosse 

a) Nicotiana rustica. Der Entwicklungszustand der SproBspitze eines 
Nicotiana-S~mlings 3- -4  Tage nach Beginn der Samenquellung ( ~  Be- 
handlungsstadium) ist aus Abb. 3 1 ersichtlich. Zwischen den Prim- 
ordicn der ersten beiden Laubbl/~tter (fl und f2) erkennt man den aus 
relativ wenigen Zellen bestehenden Sprol~vegetationspunkt. Es sind 
zwei Tunica-Schichten vorhanden, und die Zentralzellen (Z) sind durch 
ihre grol3en, schwach chromaffinen Kerne deutlich hervorgehoben. 

2 - -5  Tage nach der Strahlenbehandlung treten die ersten Symptome 
einer Sch/~digung auf. Wi~hrend sich bei den Kontrollen die beiden 
Blattanlagen der Plumula normal fortentwickeln und eine weitere aus- 
gegliedert wird, finder man bei der Mehrzahl der bestrahlten Pflanzen 
zun/ichst keine Anzeichen ftir weitere Zellteilungen mehr. Die zur Be- 
handlungszeit noch vollmeristematischen Zellen zeigen mehr oder weniger 
ausgepr/igte Degenerationserscheinungen, was sich vor allem in einer 
VergrSBerung des Zell-Lumens bei gleichzeitiger Auflockerung des plas- 
matischen Inhalts/~uBert. Einzelne Zellen wachsen zu typischen Gigas- 
Formen aus ( x in Abb. 3 I l i ) .  

Die fortschreitende Differenzierung ergreift auch den Vegetations- 
punkt. Die Tunica-Schichten verlieren durch vereinzelte Periklinal- 
teilungen (4 in Abb. 3 / / )  ihre Individualit&t, was besonders im Bereich 
des Dermatogens sehr auffallend und bemerkenswert ist 1. Die Zentral- 
zellkerne gleichen sich zunehmend in GrSBe und Fi~rbbarkeit ihrer Um- 
gebung an und einzelne dicht darunterliegende Zellelemente verwandeln 
sich in Tracheiden mit  spiraligen Wandverdickungen (T in Abb. 3 / /  
u. III)2.  Die normale Zonierung des Achsenendes geht auf diese Weise 
vollst/~ndig verloren. 

Etwa 6- -8  Tage nach der Behandlung hat  sich das Bild weiter s tark 
ver~ndert. Der Vegetationspunktsbereich als histologisch abgrenzbares 
Gebilde ist fast oder ganz verschwunden. Nach etwa 2 Wochen ist an 

1 Periklinalteilungen im Dermatogen als Folge einer Behandlung mit ionisieren- 
den Strahlen sind bereits von CROCKETT (1957) bei Nicotiana tabacum beobachtet 
und beschrieben worden. 

Strahleninduzierte Differenzierung einzelner Vegetationspunkts-Zellen zu 
Tracheiden ist bereits yon PI~ATT (1959) fiir Vitis beschrieben worden. 
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A b b .  3. N i c o t i a n a  rust ica.  SproBsp i t z en -L i ings schn i t t (~  t i n e s  unb(~ lmnde l t cn  ( I )  ui ld  b c s t r a h l -  
t c r  S~tmlingc (11 I V )  ; V Q u c r s c h n i t t  t i n c t  K c i m p f l a u z c  5 [l?ag('~ n a c h  (lot 1 3 c s t r a h h m g  

seiner Stelle nur  noch ein enger Spa l t  zwischen den Pr imord ien  fl und  f2 
e rkennbar  (Sp in Abb.  4 I I  u. I I I ) .  
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.~-bb. 4. Nicotiana rustica. I Querschni t t  durch die beidcn neue Wachs tmnszen t r en  bi ldenden 
P lumula -Pr imord ien ;  I I - - I V  L~ingsschnitte du tch  alas zerstSrte Achsenende (Sp)  und  die 

jungen  Sprol lspi tzen-Regenerate  ( =  Gabelsprosse) 
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Ffir das Verstgndnis der Entwicklung der Gabeltricbe sind die Ver- 
gnderungen an den beiden ehemaligen Blattanlagen besonders aufschluB- 
reich. Sic weisen ngmlich begrenzte Zonen /fischer Teilungsaktivitiit auf 
und zwar nicht in normaler Vcrteilung, sondern bevorzugt an den basalen 
Ventralseiten in den Bereichen, die sich normalerweise zu den Blatt- 
rgndern weiterentwickelt hgtten. Auf den Abb. 3 I V  u. V und 4 I 
erkennt man die neugebildcten Wachstumszentren (W) vor allem an der 
stgrkeren Fgrbbarkeit des Zellinhalts und an den frisch geteilten Zellen 
und gelcgentlichen Mitose-Figuren. Auf dicse Weise entstehen kleine 
Komplexe proliferierenden Gewebes, die die beiden sich durch Zell- 
streckung vergr6gernden ehemaligen Laubblattprimordien auseinander- 
drgngen. 

Zusammenfassend kann man die etwa 2 Woehen naeh der Bestrahlung 
erkennbaren Vers wie folgt eharakterisieren: Irreversible 
Sehgdigung und Absterben der Zellen des urspr/inglichen SproBvegeta- 
tionspunktes und Stimulation einzelner Bereiehe an der Basis der 
Plumula-Primordien zu proliferierendem Waehstum. 

Ein Vergleich der Entstehungsorte der meristemoiden Neubildungen 
an einer gr6[.~eren Anzahl von Quer- und Lgngssehnitten dureh 1--2 Wo- 
ehen alte bestrahlte Keimpflanzen ergibt folgendes: Bevorzugt ist die 
basale Ventralscite von fl und f2, aber gelegentlieh findet man aueh 
kleincre Knoten teihmgsaktiven Gewebes an tier Dorsalseite, sie maehen 
aber nieht, den Ein(h'uek, als wenn sic sieh weiterent, wiekeln k6nnten. 
Bemerkenswert ist, wie bereits erwghnt, (lie an einem umfangreiehen 
Material zu belegende Feststellung, (lab diese Neubildungen fast immer 
von den R&~,dern der Blattanlagen ausgehen und zwar zumeist einseitig 
(Abb. 3 V u. 4 I). Es handelt, sieh demnaeh nieht um eine korrelative 
Stim u lierung des zukiinftigen Aehsenknospenbereiehes, welehen man in 
der Mitte tier Ventralseite des Primordiums in tier N/ihe des medianen 
Prokambialstranges zu suchen hgtte. 

Verfolgt man nun das welt, ere Sehieksal der neuentstandenen Meri- 
stemkomplexe, dann kann man naeh ungefghr 2--3 Wochen eine 
beginnende 0rganisation festst, ellen (Abb. 4 II) .  Es bilden sieh Vege- 
tationspunkte mit Blattanlagen aus (V 1 u. V2), deren Prokambialstrgnge 
mit den inzwisehen ausdifferenzierten Biindeln des Hypok()t, yls die Ver- 
bindung aufnehmen (Abb. 4 I I l  u. IV) .  

Wgehst nur eine derart entstandene Adventivknospe aus, dann 
kommt es zu einer guBerlieh nieht mehr (aber histologiseh noeh gut) 
erkennbaren Restitution des ursprfingliehen, dureh die Bestrahlung total 
gesehgdigten Achsencndes. Gabelsprosse entstehen, wenn an beiden zur 
Behan(llungszeit, im Plumula-Zustand befindliehen Primordien A(tvent, iv- 
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sprosse gebildet werden. H~ufig ist dann der eine Gabelast gegenfiber 
dem anderen schw~cher entwickelt (Abb. 1 I u. 4 III) .  

In  Abb. 5 ist die geschilderte und am h/iufigsten beobachtete Ent-  
stehungsweise der strahleninduzierten Sprol~gabelungen bei N. rustica 
in schematisierten Querschnitten noch einmM iibersichtlich zusammen- 
gestellt. Von einer echten Dichotomie im Sinne der fibliehen Defini- 
tionen kann man hier nicht sprechen, weil nieht eigentlich eine Zwei- 
teilung des ~ui~ersten Achsenendes vorliegt, sondern eine yon den basalen 

Abb. 5. N i c o t i a n a  rustica.  I - - I I I  Schemat is ier te  Querschnit te  du tch  verschieden alte bo- 
s t rahl te  Ke impf lanzen ,  H e r k u n f t  und  Bildungsweise der  Gabelsprosse (schraffiert) zeigend 

R/indern der Plumula-Anlagen ausgehende ein- oder zweifache regenera- 
tive Wiederherstellung der total  gesch~digten Sprol~spitze. 

Durch Verwachsung (bzw. vereintes Hochwachsen) mehrerer Wuche- 
rungen und durch Konkauleszenz k6nnen die Verh/i]tnisse in der mannig- 
fachsten Weise in teratologischer Richtung abgewandelt sein. Ent-  
sprechend finder man auch an den Adventivtrieben h/~ufig BlattmilL 
bildungen und andere Anomalien. 

Es leuchtet ein, dM~ die hier geschilderte Entstehungsweise der Gabel- 
sprosse nur fiir den bei N. rustica am hiiufigsten gefundenen Typus der 
,,basalen" Gabelungen im Bereich des zur Behandlungszeit bereits aus- 
gebildeten Achsenendes gelten kann, denn bei den selteneren ein- bis 
mehrfachen Gabelungen an h6her gelegenen Internodien oder sogar im 
Inflorescenzbereich mul~ sich das ursprfingliche Achsenende auch nach 
der Bestrahlung noch eine Zeitlang weiterentwickelt haben. Die Bil- 
dungsweise dieses Gabelungstyps wird anhand des im folgenden zu 
schildernden Beispiels verst/~ndlich werden. 

b) Arabidopsis thaliana. Der Vegetationspunkt yon A. thaliana bringt 
in der ersten Woche nach der Keimung eine Blattrosette hervor. W/ihrend 
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dieser Zeit hat er eine abgeflachte Gestalt und besteht aus relativ wenigen 
sehr kleinen Zellen. Den Beginn der Inflorescenzbildung erkennt man an 
einer st/trkeren Aufw61bung des Achsenendes, welches dann verl/~ngerte 
Internodien ausbildet. 

])as Behandlungsstadium unserer Versuche ist in Abb. 6 I in einem 
L/ingsschnitt wiedergegeben. Die ersten mikroskopischen Anzeichen 
einer Strahlensch/s bemerkt man etwa 1 Woche nach der Bc- 
strahlung. Bei einem Tell der Pflanzen stirbt der Vegetationspunkt ab, 
ohne da6 es zu (mit denjenigen bei N. rustica vergleichbaren) Resti- 
tutionsprozessen gekommen w/tre. In einigen F/tllen beobachtet man 
abet anstelle des Absterbens eine zunehmende Verbreiterung und seit- 
liche Abflachung des Vegetationskegels. W/thrend sich die Zone der 
ehemaligen ZentrMzellen mehr und mehr differenziert und gelcgentlich 
auch bis zum Absterben einzclner Zellen gehende Sch/tdigungsanzeichen 
aufweist, verlagert sich das Maximum der meristematischen Aktivit/tt 
(st/trkere F/trbbarkeit) nacb den beiden Seiten bin (Abb. 6 l I ) .  Auf diese 
Weisc entstehcn zwei neue vollmeristematische und sehr aktive Wachs- 
tumszentren (V 1 und V2), (lie sich zu (Blattanlagen ausbildendcn) Sprol3- 
vegetationspunkten weitercntwickeln (Abb. 6 I i I ) .  Hier hat also im 
Gegensatz zu der bci N. rustica geschilderten Regeneration des Achsen- 
cndes eine echte Zweitcilung dcr /tuf~erstcn Sprol3spitzc stattgefunden, 
so dab man von einer Dichotomie im Sinne dcr /iblichen Definition 
sprcchen kann. 

l)a sich der' Vcgetationskegel nut allm~hlich verbrcitert und w/thrcnd 
dieses Dissoziationsprozesses weiter Blattanlagen auszugliedern vcrnmg, 
tritt <tie cndgiiltige Spro/Jtci/ung zumeist crst im Bereich <ler verl/tn- 
get'ten Internodicn odor' innerhalb der Inflorcszcnz tmf (Abb. 2 I - - - I l l ) .  

Die Qucrschnitte Abb. 6 1V und 7 I 1 V lasscn (lie mit dcr Gabe- 
lung in er/gstcm Zusammenhang stchcnde Anomalisierung der Blatt- 
stellung erkcnnen. Die nornmle Blattanordnung an einer jungcn Rosette 
ist aus Abb. 7 I ersichtlich. Die beiden crsten Laubbl/tttcr (1 und 2) 
stehen ann/thernd dekussiert zu den beidcn Kotyledonen. Dem /tltere~l 
dcr beiden (1) gen/thert entwickeln sich Blatt 3 und 4. Blatt 5 entsteht 
in der grSl3ten L/icke zwischen 3 und 4 und zwar in gr6[~ercr N/the zu 
dcr /tlteren Anlagc (3). Der Divergenzwinkel zwischcn Blatt 4 und 5 
bctr/tgt etwa 137 ~ womit die fiir diese aus tier Dekussation heczuleitende 
Form der dispergierten Blattstellung charakteristische Limitdivergenz 
nach HIRMI,m (1934) crreicht ist (HAcclUS 1950). 

In Abb. 7 I I  und I I i  sind zwei auf verschiedener H6he gcffihrte 
Querschnitte dutch einc 15 Tage nach der Bestrahlung fixierte Rosette 
yon A. thaliana wiedergegeben. Bei dem mchr basalen Schnitt erkennt 
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man, dab die Verbreiterung des Vegetationspunktes unmittelbar ober- 
halb der beiden zur Behandlungszeit bereits angelegten Primordien 1 
und 2 eingesetzt haben mug, denn die Stellung aller tolgenden Blatt- 

Abb .  6, Arabidopsis thaliana. I SproBsp i t zen -Lfmgsschn i t t  des u n b e h a n d e l t e n  S~mlings ;  
I I  u n d  I I I  L~tngsschni t te  y o n  b e s t r a h l t e n  P f l anzen ,  die V e r b r e i t e r u n g  ( I I )  u n d  Auf te f lung  
( I I I )  des Vege ta t ionskege l s  ze igend;  I V  Q u e r s c h n i t t  d u t c h  eine ausgewa~ehsene gegabe l t e  

Pfl~.nze 

organe ist typisch ver/~ndert. Anstelle der Anlagen 3 und 4 findet man 
je zwei nieht wesentlich altersversehiedene B1/~ttehen :in den Lfieken 
zwisehen 1 und 2 an den beiden Sehmalseiten des sieh verbreiternden 
Vegetationskegels. Die beiden das Blat t  3 ersetzenden Anlagen (3 und 3') 
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haben einen gr6Beren Abstand als das gegeniiberliegende Paar  (4 und 4') 
und entsprechend finder man die drei folgenden B1/ittchen (a, b und c) 
an den beiden Breitseiten der SproBspitze und an der einen SchmMseite 
zwischen 3 und 3'. 

DaB hier keine zufallsm/il~ige ,,Chaotisierung" (SANKEWlTSC]:[ 1952) 
der Blattstellung vorliegt, geht daraus hervor, dab die Verh/il~nisse, wie 
die Abb. 6 I V  und 7 I I  I V  beweisen, bei allen gegabelten Pflanzen 

Abb.  7. Arabidopsis  thaliana. Querschnit te  durch  einc normale  ( I )  u n 4  durch  gcgabel tc  
Pf lanzen nach  ROntgenbes t rahlung ( I I - - I V )  n 

auffallend/ibereinstimmen. Dabei spielt die H6he des endgfiltigen Aus- 
einanderweiehens der beiden Gabelgste nut  eine untergeordnete Rolle. 
Wghrend die Gabelung bei dem Beispiel in Abb. 7 1 V bereits vor dem 
Sehossen abgesehlossen war, beweist die im Quersehnitt bandfSrmige 
Sprogspitze in Abb. 7 I I I ,  dab hier die verlgngerte Aehse zwar rinnig 
verbreitert  ist, aber noeh nieht zweigeteilg sein kann. 

Die Genese der r6ntgeninduzierten Diehotomien bei Lepiclium sati- 
rum haben wir nieht so eingehend untersueht wie bei A. thaliana. Stieh- 
proben ergaben jedoeh aueh hier bei den strahlengesehgdigten Pflanzen 
entweder ein Absterben oder ein /ibermggiges Waehstum der Sprog- 
spitzen, das zu Verbgnderung mit  oder ohne naehfolgender Gabelung 
f/ihrt. In  keinem Fall beobaehteten wit, wie bei N. rustica, eine Restitu- 
tion des Aehsenendes mit  Hilfe yon Adventivsprossen. 

Planta, Bd. 60 20 
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Obwohl bei den untersuchten Cruciferen die eigentliche Achsen- 
bifurkation zumeist erst im Inflorescenzbereich sichtbar wird, handelt 
es sich auch hier, ebenso wie bei N. rustica, um die Folge einer unmittel- 
baren Sch~digung des Vegetationspunktes des Behandlungsstadiums. 
Von einer , ,Latenzzeit" (MICKE 1957) oder ,,delayed expression" des 
Strahlensehadens (BxsHor u. AALDnRS 1955) kann man hier nur im 
weitesten Sinn des Wortes sprechen. 

Wahrscheinlich werden bei Arabidopsis und Lepidium die Zellen des 
bestrahlten Achsenendes entweder total  gesch/~digt, oder sie werden in 
ihrem DffferenzierungsvermSgen und damit  in ihrer morphogenetischen 
Dominanz so geschw/ieht, dab die weniger betroffenen peripheren Be- 
reiche allm/ihlich das Ubergewicht bekommen und neue Wachstums- 
zentren bilden. 

Obwohl wir, speziell naeh Anwendung yon 8000 r, zahlreiche Arabi- 
dopsis-LKngsschnitte mit  abgestorbenem Vegetationspunkt registriert 
haben, waren in keinem Fall Anzeichen fiir dessen Regeneration durch 
Adventivbildungen, wie bei N. rustica, zu beobachten. Aber es sprieht 
vieles daffir, dab bei Nicotiana durch niedrigere Strahlendosen auch das 
ffir die untersuchten Cruciferen typische Verhalten induziert werden 
kann. Wahrscheinlieh sind die mit  fallender Dosis h/~ufigeren Gabe- 
lungen im Bereieh der verl/~ngerten Achse oder in der Infloreseenz (vgl. 
Tabelle 1 und Abb. 1 I I I )  auf diese Weise entstanden. Entsprechende 
Schnittpr/iparate, die eine Dichotomie des /iul3ersten Achsenendes 
h/~tten beweisen kSnnen, wurden allerdings in unserem 1Vicotiana- 
Material nicht gefunden, so dab hierzu, sowie zu der Frage, ob es l~ber- 
g/~nge zwisehen den beiden typischen Reaktionsweisen gibt, zur Zeit 
noch keine Entseheidung getroffen werden kann. 

Wir wiirden es fiir riehtig halten, die beiden im vorangegangenen 
beschriebenen verschiedenen Restitutionsformen des strahlengesch/~dig- 
ten Achsenendes auch nomenklatorisch zu unterscheiden und schlagen 
vor, den am Beispiel yon/V, rustica geschflderten Typus als regenerative 
und das Cruciferen-Verhalten als hyperplastische 1 Form der strahlen- 
induzierten Sprol~gabelungen zu bezeichnen. 

Diskussion 

Unsere Untersuehungen haben ergeben, dal3 es zwei MSglichkeiten 
der Genese strahleninduzierter SproBgabelungen gibt und dab die Aus- 

1 ,,ttyperplasie" wird in SCHN~.IDERS HandwSrterbuch der Botanik (hrsg. von 
K. LINSBAVER, 2. Aufl., S. 329 Leipzig 1917,) wie folgt definiert: ,,Als Hyperplasie 
bezeichnet Vmc~ow (Zellularpathologie, S. 58 1858,) alle abnormen Massen- 
zunahmen der Gewebe und Organe, die durch Zellteilung zustande kommen." 
KiiSTER (Pathologische Pflanzenanatomie, S. 254 Jena, 1925,) verwendet den Aus- 
druck im gleichen Sinne. 
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bildung des einen oder anderen Gabelungs-Typs offenbar yon der behan- 
delten Pflanzenart und der angewandten RSntgendosis abh~ngig ist. 
Wir kSnnen unsere Ergebnisse zu folgender Arbeitshypothese verall- 
gemeinern. 

1. Nicotiana rustica. Bestrahlungen mit einer ffir die betreffende 
Pflanzenart nahe der Letalit~tsgrenze liegenden RSntgendosis tSten in 
erster Linie die Zentralzellen der Sprol~spitze ab. Diese kann bei Pflan- 
zen mit allgemein guter Regenerationsl~higkeit (Solanaceen!) durch 
ein- oder mehrfache Adventivsprosse aus mehr peripher entstandenen 
Meristemkomplexen ersetzt werden ( =  regenerative Form der Restitu- 
tion). Warum die Regenerate bei Nicotiana besonders h/~ufig von den 
jfingsten Primordien und da speziell yon den zukfinftigen Randbereichen 
ausgehen, bleibt dabei noch eine offene Frage 1. 

2. Lepidium sativum und Arabidopsis thaliana. Bewegt sich die 
Bestrahlungsdosis einigermal~en unterhalb der Letalit~tsgrenze, dann 
werden die Zentralzellen nieht in ihrer Gesamtheit abgetftet ,  aber in 
ihren Funktionen und vor allem in ihren gegenseitigen Beziehungen derart 
geschadigt, dab sie ihre Differenzierungspotenz und Apikaldominanz 
verlieren, ohne dab das Teilungswachstum vfllig aufhfrt .  Es ist bekannt, 
dab gerade die Differenzierungsprozesse zu den strahlenempfindlichsten 
Lebensvorgi~ngen gehfren (ERR]~RA 1957, S. 181). Es kommt zu einer 
anomalen Verbreiterung und schlieglichen Aufteilung der Spro[~spitze 
(Restitution naeh hyperplastisehem Wachstum). 

VoN KREY]~IG (1961), der die bis heute vorliegenden Untersuchungen 
fiber strahleninduzierte Gabelsprosse zusammenfassend besprochen hat, 
stellt feat, dab gerade die besonders strahlenresistenten Arten bestimmter 
Verwandtschaftskreise (z. B. die Cruciferen oder Melilotus albus und 
Lupinus luteus unter dem Leguminosen) zu ausgepr~gten und fiber die 
ganze Wachstumsperiode hin sich erstreekenden Gabelungseffekten 
neigen. Wir mfchten das damit erkl/iren, dab nut  bei hoher Strahlen- 
toleranz der Abstand zwischen den zum Differenzierungsblock ffihren- 
den Dosen und der Letalits grog genug ist, damit es zu aus- 
gedehnterem hyperplastisehem Wachstum kommen kann. 

Uber die Frage des Zusammenhangs zwischen strahleninduzierten 
Gabelungen und Verbi~nderungserscheinungen gehen, wie eingangs bereits 
erwi~hnt, die Meinungen der Autoren noch erheblich auseinander. Wir 
kfnnen aufgrund unserer Beobachtungen, wenigstens was unsere 
Objekte betrifft, die Ablehnung eines solchen Zusammenhangs durch 

1 Kfirzlich haben MEISELMAN, GUNCKEL U. SPARROW (1961) fiber ~hnliche yon 
den Blattprimordien ausgehende, aber nicht blattachselbiirtige Adventivsprosse 
bei auf dem ~-Feld kultivierten Nicotiana-Hybriden berichtet. 

20* 
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MICKE (1961) nicht best~tigen. Es ist bekannt, dal~ Fasziationen und 
Zwangsdrehungen zu den relativ h/~ufigen somatischen Strahlensch/iden 
gehSren (Gu•cKEL 1957, S. 51). Wir konnten bei L. sativum alle l~ber- 
g/~nge zwischen verb/s und gegabelten Pflanzen beobachten (vgl. 
Abb. 2 II),  w/~hrend wir allerdings bei als S&mlinge bestrahlten Caryo- 
phyllaceen-Arten die schSnsten Verb/~nderungen und Zwangsdrehungen, 
aber niemals Gabelungen fanden. Wir mSchten vermuten, dab die 
Entscheidung darfiber, ob und wie bald es bei einer anomal verbrei- 
terten Achse zu einer Aufteilung kommt, davon abh/~ngt, ob und wie 
rasch die Einebnung der morphogenetischen Gradienten infolge dos 
Differenzierungsblocks durch die sich herausbildenden neuen Wachstums- 
zentren wieder rfickg~ngig gemacht werden kann. Sicher sind hierbei 
artspezifische Dispositionen entscheidend beteiligt. 

Im allgemeinen handelt es sich bei den strahleninduzierten Sprol~- 
gabelungen um rein somatische Alterationen, die sich lediglich in der 
bestrah!ten Generation manifestieren. Die Nachkommenschaft geselb- 
steter Gabelpflanzen zeigt, nach den fibereinstimmenden Angaben der 
oben genannten Autoren, keine fiber das Normalverhalten hinaus- 
gehenden Gabelungstendenzen. Das Vorkommen yon RSntgen-Mutanten 
mit erblich fixierter tt/~ufung yon Gabelsprossen, wie sie z .B.  GOTT- 
SCHALK (1963) bei Pisum sativum erzielen konnte, widerspricht dieser 
Feststellung nicht, aber die Aussichten, Gabel-Mutanten unter den 
Selbstungsnachkommen gegabelter Xi-Pflanzen zu linden, sind sicher 
nicht grSl~er als unter denjenigen nichtgegabelter bestrahlter Pflanzen. 
Offenbar kann die Tendenz zu hyperplastischem und zu Dissoziationen 
neigendem Wachstum der Sprol~achse sowohl als genetisch fibertrag- 
bare Defekt-Eigenschaft als auch als somatisch induzierbare anomale 
Reaktionsweise der betroffenen Pflanze selbst (Ph/~nokopie) auftreten. 

Zusammeniassung 
Durch geeignet dosierte RSntgen-Bestrahlung der angekeimten 

Samen yon drei (aufgrund der Literatur ausgew/~hlten) Dikotylen- 
Arten werden modifikative Sprof~gabelungen induziert, deren Bildungs- 
weise entwicklungsgeschichtlich und histologisch genau verfolgt wird. 

Bei den relativ strahlensensiblen Nicotiana rustica-S/imlingen kommt 
es nach Anwendung subletaler R6ntgen-Dosen (1000--15000 r) zu einer 
Totalschi~digung der Zentralzellen des Sprol~vegetationspunktes und 
zu dessen ein-, zwei- oder mehrfachen regenerativen Restitution aus 
neugebildeten Meristera-Komplexen im Bereich der beiden Plumula- 
Primordien. 

Im Falle der (wesentlich hShere Strahlenintensitiiten tolerierenden) 
Keimpflanzen yon Arabidopsis thaliana und Lepidium sativum ist 
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dagegen die Gabelungsreakt ion kein eigentliches l%egenerationsph/inomen, 
sondern die Folge eines durch die S t rahlung (6000r) verursachten  
vor/ ibergehenden DiHerenzierungsblocks und  gleichzeitigen hyperplasti- 
schen Wachstums des Vegetationskegels, das zu dessen Verbrei terung 
und  schlieglichen Restitution durch Au/teilung ffihrt. 

W/thrend bei den un te rsuch ten  Cruciferen-Arten kein Fall  einer 
regenerat iven Achsenwiederherstel lung zu beobachten  war, kommen  bei 
Nicotiana vermut l ich  auch Vegetat ionskegel-Teilungen nach vorherigem 
hyperplast ischem Wachs tum vor, speziell nach Anwendung  niedrigerer 
Strahlcndosen (750 r). 

Vermutete  Zusammenh~nge zwischen Verb/ inderungserscheinungen 
und  Gabelungen und  zwischen Gabelungs-Typus  und  artspezifischer 
Stmhlen-Resis tenz werden diskutiert .  

Wir danken der Deutschen Forschungsgemeinschaft fiir die wirksame Unter- 
st/i~zung unsel~r Untersucbungen durch Sachbeihilfen. 
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