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Beitrige zum Problem der Plastidenabinderungen

V. Uber eine weitere isotopen-(*S)-induzierte Kernmutante,
die Plastidenabianderungen hervorruit

P. MICHAELIS

Max-Planck-Institut fiir Zichtungsforschung, Kéln-Vogelsang, Abteilung fiir Plasmavererbung

Contributions to the Problem of Plastid Change.
V. Another 33S-Induced Nuclear Gene Mutant Effecting Plastid Changes

Summary. Seeds of Epilobium hivsutum were treated with 0.5 mC 35S isofope. One treated’plant gave rise to varie-
gated plants when seifed. Crosses revealed that this was caused by a recessive gene mp, which induces plastid muta-

tions,

That the observed variegation was due to mutations of the plastids could be derived from the evidence of the
characteristic patterns of the leaves and from the occurrence of actual mixed cells. Maternal inheritance of the
mutated plastids could not be demonstrated as the mp, gene induces most of the plastid mutations too late in the
development of the leaves to exert an effect on the shoots and cell lines giving rise to egg cells.

A. Einleitung

Die groBe Seltenheit von Plastiden- und vor allen
Dingen Plasmaabidnderungen erschwert alle Unter-
suchungen zur Plastiden- und Plasmavererbung.
Agenzien, die zur Erhohung der Kernmutationsrate
fithren, haben bei den extrachromosomalen Erb-
trigern nur geringe Wirkungen. Das hat zur Folge,
daf unsere Kenntnisse tiber die Umkombination der
Erbtriger, iiber die Wechselwirkungen dieser Erb-
triger untereinander und mit denen des Zellkernes
und vor allen Dingen unser Wissen iiber ihre Muta-
bilitit sehr gering blieb. Nachdem an Hand spontan
entstandener Abidnderungen die Umkombination
plasmatischer Erbtriger am Beispiel der Plastiden
ausfithrlich untersucht worden war, wurde der
Wunsch, Plastiden- und Plasmaabinderungen in
groferer Zahl zu erhalten, besonders dringend, um
Fragen der Mutabilitit aufgreifen zu kénnen.

Bei verschiedenen Objekten (Literatur bei HaGk-
MANN 1964 und MICHAELIS 1968) waren Kerngene
gefunden worden, die in gréferer Zahl Plastiden-
abinderungen induzieren, ohne daf} dieses Material
zu ausfithrlichen Untersuchungen iiber die Plastiden-
mutation verwendet worden wire, Es wurde nun
versucht, bei Epilobium ebenfalls solche Kerngene zu
erzeugen.

Uber eine Kernmutante, bei der im Gefolge von
Stérungen der Teilungsrhythmen Riesen- und Zwerg-
plastiden auftraten, wurde schon berichtet (Micua-
ELIS 1064). Weitere Mitteilungen liegen vor itber eine
Kernmutante mp, (MICHAELIS 1965a, MIcHAELIS und
Fritz 1966, MICHAELIS 1968), bei der in ungewshn-
lich dichter Folge zablreiche der verschiedensten
Plasma- und Plastidenabidnderungen entstehen. An
diesem Material wurden auch Plastidenrtickmuta-
tionen (= Restitutionen) aufgefunden. Hier soll nun
kurz iiber ein drittes Kerngen mgp, berichtet werden,
das ebenfalls Plastidenabdnderungen induziert. Da
hier die Plastidenabinderungsrate im Vergleich zum
mp,-Gen nur relativ wenig erhéht ist, wurden aus-
fithrlichere Untersuchungen zu Gunsten von Ver-
suchen mit dem mp,-Gen zuriickgestellt. Hier sollen

nur die wichtigsten Ergebnisse in bezug auf Erbgang
und Mutationsmuster geschildert werden.

B. Entstehung des mp,-Genes

1963 wurden Samen der homozygoten Epilobinm-
hirsulum-Sippe Essen in einer Nihrlosung mit dem
radioaktiven Isotop %S zur Keimung gebracht. Die
Simlinge verblieben 28 Tage in dieser Néahrl6sung,
bis sie in normale Erde pikiert wurden. In der Ver-
suchsreihe mit der subletalen Dosis von 0,5 mC 35
wurde eine Selbstungs-Nachkommenschaft (1964.
3196) einer behandelten Pflanze gefunden, in der
unter 97 Pflanzen 22 (= 22,79%,) gescheckt waren.
Die Mutterpflanze war selbst in keiner Weise abge-
andert.

Spontan entstandene Plastidenmutationen treten
in sehr geringer Haufigkeit (unter 0,5%,) einzeln unter
zahlreichen Pflanzen auf. Nur wenn eine Plastiden-
mutation schon im Gewebe des miitterlichen Frucht-
knotens entstand, konnmen mehrere gleichartige
Schecken in der Nachkommenschaft dieses Frucht-
knotens auftreten. Ein solcher Fall wurde in
den zahlreichen Mutationsversuchen bisher nur ein-
mal gefunden. Die hier zu besprechende Nach-
kommenschaft der isotopenbehandelten Pflanze
0,5 mC 35S 23 selbst = 1964. 3196 stammte aus zwei
Fruchtknoten, die beide 23,49, und 22,0%, Schecken
ergaben. Da beide Fruchtknoten in verschiedenen
Sprofsektoren standen, ist es unwahrscheinlich, daf3
alle Schecken auf eine einzelne spontane Plastiden-
mutation zuriickgefithrt werden koénnen. Eine Pla-
stidenmutation vermag nur eine einzelne Zell-
deszendenz zu verdndern. Die SproBsektoren einer
Pflanze enthalten vier Zelldeszendenzen, die schon
wihrend der Embryoentwicklung der Pflanze ge-
trennt werden. Eine Mutation vor diesem Zeitpunkt
hitte sich aber auf alle Fille schon wihrend der
Entwickiung der Mutterpflanze manifestieren miissen.

Nach Auffindung der Nachkommenschaft 1964.
3196 wurden 1964 an den iiberwinterten Ausldufer-
trieben der Mutterpflanze Selbstungen und Kreu-
zungen wiederholt. Auf fiinf Ausldufertrieben wurden
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Tabelle 1. Fy- und Fy-Kreuzungen mit dem mpy-Gen
Selbstung mp,@ X Ep. hivsutum Essen & Ep. hirsutum EssenQ@ X mp, 3
gene- - - -
Gene- Aus- ;;’ische Zahl der Py igﬁg Zahl der wPy- ggz Zahl der mpy- iggg
ration sehen Konsti- gleich- Schek- Schek- gleich- Schek- Schek- gleich- Schek- Schek-
tation artigen kung kung artigen kung kung artigen kung kung
Q-Pfl. in 9%, in ‘72 Q-Pil. in% o Q-Pil. in% o o
ge-
scheck-
te PIL. mp,/mp, 7 733 84,7 0 7 836 0 0 6 1373 0 0
F, griine
Pl omp,/Mp, 4 218 19,7 O — - = - - - = —
griine
PAl. Mp,/Mp, 2 31 0 0 - — - - - - — -
ge-
scheck-
te Pil. mp,/mp, — — — — 1 144 0 1,5% 1 74 0 0
Iy griine
Pl mpfMp, 25 3753 20,5 0,03* 23 2750 0O 0,1% 24 2550 © 0
griine
PAl. Mp,/Mp, 4 883 O 0,41% 4 601 0 0 4 474 0 0
* Es handelt sich bei diesen Pflanzen — nach Scheckungsmuster und Hiufigkeit zu schlieBen — um spontane Plastiden-

mutanten, die nicht durch das mp,-Gen induziert wurden.

insgesamt 19 Kreuzungen durchgefithrt. Unter den
1211 aufgezogenen Pflanzen fehlten Schecken vollig.
Die Abdnderung war also unter den Ausldufertrieben
eliminiert worden. Ein solcher Vorgang ist bei den
Epilobium-Mutationsversuchen nicht selten, Die
Ausldufer entstehen in den Achseln der ersten Primér-
blitter. Bei der langen Halbwertszeit des 355-Isotops
ist es wahrscheinlich, dafl zahlreiche der induzierten
Mutanten erst nach der Anlage der Primirblatter
entstehen und daher den Ausldufertrieben fehlen
miissen.

Zur weiteren Prifung des Falles wurden auf ge-
scheckten Selbstungspflanzen sowie auf griinen
Pflanzen reziproke Kreuzungen mit der normalen
Ausgangssippe Ep. hivsutum Essen durchgefithrt, um
den Erbgang der Scheckung zu priifen.

C. Kreuzungsversuche

1964 und 1966 wurden folgende F, u. F; Kreu-
zungen durchgefithrt und 1965, 1966 und 1967 aus-
gesit und im Pikierkasten ausgezdhit (Tab. 1).

Nach Selbstung gescheckter (mp, mp,) Pflanzen
war die Mehrzahl (81,79,) der Nachkommen + deut-
lich gescheckt. Bei einzelnen Pflanzen beschrankte
sich die Scheckung auf nur wenige Flecken, und es
ist sehr wahrscheinlich, dafi sich die Fleckung zum
Zeitpunkt der Auszihlung noch nicht an allen Pflan-
zen manifestierte. Nach der Selbstung 35 griiner
(mpy Mpy, Mpy Mpy) Pflanzen liefen sich 29 hetero-
zygote Pflanzen mit etwa 209, Scheckung unter
den Nachkommen und 6 homozygote normale Pflan-
zen ohne die kennzeichnende Scheckung des mp,-
Genes unterscheiden. Das entspricht in hohem MafBe
der Aufspaltung eines rezessiven Kerngenes (mp,).

Bei den Selbstungen zeigten die Nachkommen ge-
scheckter Aste und Tragblitter gegeniiber der nor-
maler Aste und Tragblitter derselben Pflanze keine
gesicherten Unterschiede. Bei einer typischen Pla-
stidenvererbung sind die Nachkommen gescheckter
Aste + gescheckt, die Nachkommen griiner Aste
aber rein griin.

Bei den reziproken Kreuzungen mit der normalen
Ep.-hirsutum-Ausgangssippe Essen (Mp,Mp,) traten
— abgesehen von einigen seltenen spontanen Schek-
ken — keinerlei gescheckte Pflanzen auf. Ein solches
Ergebnis ist bei Riickkreuzung eines rezessiven Genes
mit dem normalen Allel zu erwarten, nicht aber nach
Kreuzung auf Pflanzen, die typische Plastiden-
abanderungen enthalten. Dal3 die Scheckungen auf
Plastidenmutation beruhen, 148t sich auf Grund der
Kreuzungsversuche also nicht belegen.

D. Mikroskopische Untersuchungen

Die Erbversuche zeigen deutlich, daB die Schek-
kung durch ein mendelndes Gen ausgelost wird. Sie
geben aber keinen Aufschluf iiber die Ursachen der
Scheckung selbst. Es kdmen Plastiden- resp. Plasma-
abinderungen in Frage, wenn eine miitterliche Ver-
erbung der Scheckung nachweisbar wire, oder es
ist moglich, daBl das mp,-Gen auf dem Umwege liber
unbekannte physiologische Faktoren die Scheckungs-
muster bedingt und als Mustergen zu bezeichnen
wiare. SchlieBlich wire auch an chromosomale Sto-
rungen oder an eine Genlabilitit zu denken. Zur
Entscheidung zwischen diesen Alternativen konnen
mikroskopische Untersuchungen sowie Musterana-
lysen beitragen.

Bei einer mikroskopischen Untersuchung der Fj-
Schecken wurden trotz der sehr einheitlich erschei-
nenden Musterung sehr verschiedene Plastiden-
stérungen beobachtet. Als auffilligste der beobach-
teten Abdnderungen sind neben den normalen Pla-
stiden (Abb. 1b links oben) a} Plastiden zu nennen,
die gegeniiber normal nur wenig verkleinert sind
(Abb. 1alinks oben), aber in den Zellen in verringerter
Zahl vorkommen, b) Plastiden, die blaBgriin und
deutlich verkleinert sind (Abb. 1b rechts unten),
¢) Plastiden, die in frithen Entwicklungsstadien
schaumig degenerieren und unter Bildung wvon
Lipoidtrépichen und unter Chlorophyllverlust ver-
quellen (Abb. 1¢). In groBeren Zellarealen mit sol-
chen Plastiden kommt es zu Zellteilungsausfillen, die



Abb. 1.
Pflanze 1963. 0,5 mC %3S, 23. —

lose verquellende Plastiden

Abb. 2. a) Entmischungsmuster der Scheckungen; b) Tei-
lungswellen in einem jungen Blatt, in dem links oben
neben verkleinerten, blaBgriinen, mutierten Plastiden
Geschwisterzellpaare mit normalen Plastiden liegen. Die
einzelnen Geschwisterzellpaare enthalten dhnliche Zahlen-
verhéltnisse normaler Plastiden

y

Abb. 3. Mischzellen. — a) Zwei normale Plastiden neben

stark verkleinerten, blaBgrinen Plastiden; b) Unten zwei ver-

kleinerte grime Plastiden neben farblosen verquellenden

Plastiden; ¢) Griine Plastiden neben verquéllenden Plastiden;

d) Drei normale Plastiden neben verkleiterten blaBgrivnen

Plastiden; e) Zwei verkleinerte griine Plastiden neben farb-
losen verquellenden Plastiden

Abb. 4. Mischzellen aus jungen Blittern.

In Geschwister-
zellen kommen adhnliche Mischungsverhiltnisse zwischen nor-

malen und abgednderten Plastiden vor. Geschwisterzellen
wurden mit cinem Strich durch die Querwand bezeichnet

P. MicHAELIS:

Verschiedene Plastidenabanderungen unter den Nachkommen der
a) Oben links schwach verkleinerte Pla-
stiden, die in geringerer Zahl je Zelle vorkommen; b} Oben links normale
Plastiden, unten rechts stark verkleinerte, blafgrine Plastiden;
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bei Unterlagerung weiller Gewebeschich-
ten durch normale Zellen Gewebeverzer-
rungen verursachen.

Die Zahl dieser verschiedenen Plasti-
dentypen ist bei den geringen Manifesta-
tionsmoglichkeiten an den Plastiden als
groB zu bezeichnen. Die Mehrzahl der
Plastidentypen kommt bei allen Pflanzen
teils in getrennten Arealen, teils in Mij-
schung miteinander vor. Zwischen den
einzelnen Plastidentypen — nicht bei
allen — kommen wechselseitige Beein-
flussungen vor, wenn verschiedene Plasti-
den in einer Zelle vereinigt sind oder ho-
moplastidisch verschiedene Zellen dicht
aneinandergrenzen.

Diese Verschiedenartigkeit der Plastiden
iiberraschte einigermalen, nachdem alle Schecken mit
dem mp,-Gen sehr dhnliche Scheckungsmuster auf-
wiesen. Die Ahnlichkeit der Musterung beruht also
nicht auf gleichen Plastidenabidnderungen. Sie ist
dadurch zu erkldren, daB die Scheckung auf kleine
und kleinste Flecken beschrinkt bleibt, an denen die
Eigenarten der verschiedenen Plastidentypen makro-
skopisch noch nicht unterschieden werden kénnen.
Die Gleichheit der Musterung ist nicht durch gleiche
Plastidenabdnderungen, sondern durch glemhe Ent-
mischungsstadien bedingt.

¢) Farb-

Zur Deutung der Scheckungsursachen sind folgende
Beobachtungen wichtig:

Die abgednderten Plastiden kommen in scharf ge-
trennten Zelldeszendenzen (Abb. 2a) vor, die der
Entwicklungsgeschichte des Blattes und den im Blatt
ablaufenden Zellteilungsvorgidngen entsprechen. Das
ist in dem Sinne zu deuten, daB die Eigenarten der
Plastiden tiber eine lingere Zahl von Zellteilungs-
folgen konstant beibehalten werden. Physiologisch
bedingte Muster sehen ganz anders aus. Sie schneiden
meistens die Zelldeszendenzen und stehen in Be-
ziehung zu den physiologischen Unterschieden im
Blatt, sie laufen z. B. parallel der Blattnervatur,
dem Blattrand etc. Das ist bei den mp,-Schecken
auszuschlieBen: Die Plastidenunterschiede sind nicht
phdnotypisch bedingt, sondern erblich fixiert.

In vielen, wenn auch nicht allen Flecken lassen
sich eindeutige ,,Mischzellen nachweisen, in denen
die beiden verschiedenen Plastidentypen in kenn-
zeichnenden Zahlenverhéltnissen in einer Zelle neben-
einander liegen (Abb. 3). Solche Mischzellen sind ein
Kennzeichen einer Plastidenvererbung und schlieBen
Kernabdnderungen sowie Abdnderungen des extra-
plastidalen Plasmons aus. Es ist nur nachzuweisen,
dafl sie nicht als Pseudomischzellen vorgetduscht
werden. Ein gutes Unterscheidungsmittel zwischen
echten Mischzellen und Pseudomischzellen ist das
Vorkommen dhnlicher Mischungsverhiltnisse in Ge-
schwisterzellen. Abb. 4 gibt Ausschnitte aus jungen
Bldttern, in denen die Zusammengehorigkeit der
Geschwisterzellen noch zu erkennen ist. Sie sind in
Abb. 4 durch Verbindungsstriche an den Trenn-
winden gekennzeichnet (vgl. auch Abb. 2b). Die
Geschwisterzellen besitzen. dhnliche Zahlenverhilt-
nisse: sie sind entweder beide farblos, besitzen beide
wenige abgednderte, resp. viele normale Plastiden
oder haben beide einen normalen Plastidenbestand.
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Solche Verhidltnisse kdénnen kaum durch physiolo-
gische Beeinflussung entstehen, sind aber bei einer
zufallsgemiBen Plastidenumkombination zu fordern.

Die mikroskopischen Beobachtungen iiber das Vor-
kommen echter Mischzellen und die Lage der Pla-
stidenabinderungen in Zelldeszendenzen liefern In-
dizien, daB an der mp,-Scheckung Abianderungen des
Plastoms zum mindesten beteiligt sind.

Nun besteht zwischen den Ergebnissen der Erb-
versuche und denen der mikroskopischen Unter-
suchungen ein offenbarer Widerspruch: Bei Vorliegen
einer Plastomabinderung wire eine miitterliche
Weitergabe der abgeidnderten Plastidenmerkmale zu
erwarten gewesen. Die Analyse der makroskopischen
Scheckungsmuster vermag nun zur Erkldrung dieses
Widerspruches beizutragen.

E. Die Scheckungsmuster

Ein Kennzeichen aller mp,-Schecken ist die sehr
feine, manchmal nur schwer zu beobachtende
Spritzung einzelner Bldtter. An den Schecken ent-
stehen selbst bei mehrjahriger Kultur nie vollig ent-
mischte Blatthdlften oder rein weille SproBteile.
Weiterhin ist auffillig, daBl die Scheckung in den
verschiedenen Entwicklungsstadien der Pflanze sehr
verschieden stark ist. Sie ist am besten im Rosetten-
stadium zu erkennen, aber nur schwierig in der
Blittenregion aufzufinden. Abb. 5 zeigt typisch ge-
'scheckte Blitter des Folgesprosses, Abb. 6 zwei be-
sonders stark gescheckte Rosettenpflanzen.

Wenn nun im folgenden die mp,-Scheckung be-
schrieben und erkldrt werden soll, sei sie einer ty-
pischen Scheckung gegeniiber gestellt, wie sie nach
spontaner Plastidenmutation durch Umkombination
entsteht (MICHAELIS 1957, 1904, 1967, 1969a). Er-
folgt in einem Sektor einer Pflanze eine Plastiden-
abdnderung, so bleibt die durch Umkombination
entstehende Scheckung auf diesen einen Sektor be-
schrankt. Bei den mp,-Schecken beginnt zwar die
erste Scheckung in .einem einzelnen Sektor der
Pflanze. Sie greift aber hdufig sehr schnell anf die
ibrigen Sektoren iiber und ist auch spéterhin un-
regelmdBig auf alle vier Sektoren der Pilanze ver-
teilt (Abb. 8). Eine solche Scheckung in verschie-
denen Sektoren ist sonst nur bei Stérungen der Ent-
wicklungsgeschichte moglich, fiir die hier keine wei-
teren Anzeichen vorliegen. Ein solches Verhalten ist
aber vor allen Dingen bei Neuentstehungen von
Scheckungen zu erwarten, vor allem durch Neu-
mutationen, bei denen die gescheckten Sektoren auf
mehreren unabhidngigen Mutationen beruhen.

Die Umkombination normaler und abgednderter
Plastiden fithrt normalerweise zu einem sehr charak-
teristischen phasischen Ablauf der Scheckung: a) So-
lange die Zahl der mutierten Plastiden noch klein ist,
ist die Scheckung nur mikroskopisch zu erkennen
(latente Phase). b) Mit Zunahme der mutierten
Plastiden und mit dem Vorkommen homoplasto-
matisch abgednderter Zellen duBert sich die Plastiden-
abianderung in einer sehr feinen Spritzung. Sie ist
auf relativ kleine Areale beschrinkt, die von den
Zelldeszendenzen der Zellen mit den ersten mutierten
Plastiden gebildet werden. Dieser ersten sichtbaren
Phase nach einer Plastidenabdnderung entspricht das
Bild der meisten mp,-Schecken. c¢) Bei der normalen
Plastidenumkombination geht die Spritzung mit dem
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Abb. 5. Zwei typische gescheckte Bldtter mit den kleinen

Scheckungsspritzern

Abb. 6. Zwel besonders stark gescheckte Rosetten aus der
Selbstung einer mpymp,-Pllanze
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Abb. 7. VerhaltnismidBig groBe Scheckungsareale, die die frii-
hesten Mutationen von Plastiden anzeigen (Tertifirsektoren
und isolierte Spritzer)

Wachstum der abgednderten Zelldeszendenzen sehr
schnell in eine grobere Scheckung iiber. Zum Hohe-
punkt der Plastidenumkombination findet man
Flecken der verschiedensten Gréfe in kennzeich-
nender Verschachtelung: eine feine Spritzung, Areale
mit Flecken der verschiedensten Grofle, Tertidr- und
Primirsektoren sowie rein weille Zellhdlften (dritte
Phase mit wverschachtelter Musterung). Hier ist
wesentlich, dafl die Gro6Be der Scheckungsflecken
Riickschliisse anf den Zeitpunkt zulaBt, zu dem die
den Fleck bildende Zelldeszendenz homoplasto-
matisch wurde. Rein weifle Blatthilften entstehen
z. B., wenn vor der Anlage des Blattes eine Deszen-
denz homoplastomatisch farblos wurde. Priméir-
sektoren entstehen wihrend der ersten 4—6 Zell-
teilungsfolgen der Blattanlage im noch ungeglie-
derten Vegetationspunkt. Tertifirsektoren entstehen
in den folgenden etwa 6—12 Teilungsfolgen in den
jiingsten Blatthdckern des Vegetationspunktes, nach-
dem die Blattlamina schon mehrschichtig wurde. Die
Folge immer kleiner bleibender Flecken und Spritzer
entsteht in immer spidteren Entwicklungsstadien der
Blitter, wobei die FleckengréBe und die Zahl der
einen Fleck bildenden Zellen mit jeder spéteren Zell-
teilungsfolge ungefdhr um die Hélfte kleiner wird.
Abgeinderte Einzelzellen entstehen nach der letzten
im Blatt abgelaufenen Teilungsfolge. d) Nach dem
Hohepunkt der Plastidenumkombination nimmt nor-
malerweise schlieilich in einer vierten Phase die Zahl
der kleinsten und kleinen Flecken wieder ab, wih-
rend die rein weillen und die rein griinen Zelldeszen-
denzen ihre Areale vergréfiern. e) Schlieflich besteht
die Pflanze nach vollzogener Entmischung nur mehr
aus rein griinen und rein weien SproBteilen. Eine
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Fleckung feblt oder wird nur durch Aufteilung der
Zelldeszendenzen auf verschiedene Organe wie Bldtter
vorgetduscht.

Bei den mp,-Pflanzen ist nun ganz offensichtlich
der phasische Ablauf der Umkombination noch vor
Erreichen des Hohepunktes der Entmischungen ab-
gebrochen. Es wurden keine vollig entmischten
Blatthilften und keine abgednderten Primédrsektoren
gebildet. Abb. 7 zeigt Beispiele, in denen die Ent-
mischungen ausnahmsweise weit fortgeschritten sind:
es sind gerade noch Tertidrsektoren angedeutet.
Mikroskopisch lieBen sich aber in dem anscheinend
nach farblos entmischten Gewebe noch griine Pla-
stiden nachweisen, ein Zeichen, daB auch hier die
Entmischung noch nicht véllig vollzogen war. Ty-
pisch neben solchen Awusnahmefillen sind aber
Scheckungen, wie sie die linke Blatthidlfte des in
Abb. 7 rechts abgebildeten Blattes und die Blitter
der Abb. 5 besitzen, bei denen die Einzelflecken
grofBitenteils an der Grenze der makroskopischen Er-
kennbarkeit und Abbildbarkeit liegen.

Zur Erklarung dieser sehr abweichenden Musterung
kommen zwei Moglichkeiten in Frage: a) Der pha-
sische Ablauf der Plastidenentmischung kann durch
Modifizierung der zufallsgemidBen Umkombination
z. B. durch einseitige Verteilung, mangelhafte Durch-
mischung der Plastiden (MICHAELIS 1961, 1965D,
1965 ¢}, Plastidenkonkurrenz etc. in kennzeichnender
Weise abgedndert werden. Es gelang jedoch in keiner
Weise, irgendwelche Verdnderungen der zufalls-
geméiBen Umkombination aufzufinden, die die ab-
weichende Scheckung erkldren kdénnte. Diese Er-
klirungsmoglichkeit scheidet also aus. b) Wenn der
phasische Ablauf der Plastidenentmischung schon in
frithen Stadien unterbrochen wird, so kann das auch
dadurch entstehen, dafi die Plastidenentmischungen
erst so spit wihrend der Blattentwicklung einsetzen,
dall die Zahl der noch im Blatt ablaufenden Zell-
teilungsfolgen zu gering ist, um den ganzen phasi-
schen Ablauf zu gewihrleisten. Mit anderen Worten:
man miilte zur Erklirung der abnormen Musterung
annehmen, daB die Plastidenmutationen erst in spi-
teren Stadien der Blattentwicklung einsetzen. Das
begrenzte Teilungswachstum des Blattes verhindert
eine weitere Entmischung der mutierten Plastiden.
Diese Erklirungsméglichkeit scheint den beobach-
teten Fakten am besten zu entsprechen.

Die Musteranalyse macht es also sehr wahrschein-
lich, daBl das mp,-Kerngen in den zentralen Des-
zendenzlinien des Scheitelmeristemes keine Plastiden-
abinderungen erzengen kann, da abgednderte Sprol-
sektoren vollig fehlen. Die ersten homoplastomatisch
abgeinderten Zelldeszendenzen entstehen frithestens
nach Vorw6lbung der Blattanlagen am Vegetations-
punkt. Der Héhepunkt der Plastidenmutationen
muB aber in relativ spiaten Stadien der Blattentwick-
lung liegen.

Unter solchen Umstdnden muB weiter angenommen
werden, dafl die Scheckungen der mp,-Pflanzen nicht
auf einige wenige Abinderungsvorgidnge zuriickge-
fiihrt werden koénnen. Offenbar entstehen in den
Blittern in verschiedenen Teilen der Pflanzen immer
wieder neue Abdnderungen. Auf alle Falle mul in
den einzelnen Blittern die Scheckung stets wieder
neu entstanden sein. Es ist sogar wahrscheinlich,
daB die Dichte der Spritzungen wesentlicher durch die
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4 Abb. 8. Muster einer mpymp,-
Pflanze, das die starke Schek-
kung der Rosettenblitter und
die seltene Scheckung im Blih-
sprof3 anzeigt. Die Blitter der
cinzelnen Wirtel sind stark zu-
sammengeschoben gezeichnet

Abidnderungsdichte als
durch die Plastidenentmi-
schung bestimmt wird.

Unter diesen Verhiltnis-
sen erscheint es notwendig,
die Scheckung der mp,-
Pflanzen mit der der mp;-
Pflanzen zu vergleichen
(M1cHAELIS 19652, MICHA-
LIS und Fritz 1966, MI1-
CHAELIS 1968). In beiden
Fillen beruht die Schek-
kung nicht auf einem ein-
maligen Plastidenabdnde-
rangsvorgang wie bei den

spontan entstehenden
Scheckungen, sondern auf
Hiufung - zahlreicher,
aufeinander folgender Ab-
anderungen. Das erste Auf-
treten der Scheckungen ist
in beiden TFallen #hnlich
und #uBert sich in einer
mehr oder minder dichten
Spritzung. Wéhrend aber
bei Pflanzen, die das rezes-
sive mp;-Gen homozygot
enthalten, schon anden Ro-
settenpflanzen vollig farb-
lose Primirsektoren auf-
treten kénnen, ist bei den
mpo-Pilanzen nur die feine
Spritzung gegeben. Wei-
terhin entstehen bei den
mp,-Pilanzen die typischen
Entmischungsmuster. Es
treten zahlreiche rein ab-
geiinderte Blatthélften und Seitensprosse auf. Die
griinen Blattanteile bleiben aber infolge von Neu-
mutationen weiterhin stets fein gespritzt. An einer
Pflanze konnen sogar mehrere farblich ganz ver-
schiedene Plastidenabdnderungen zur Entmischung
kommen und sich miteinander kombinieren.

Beide Gene l6sen also eine Vielzahl verschiedener
Plastidenabidnderungen aus. Das mp;-Gen ist — wie
es auch bei der Spontanmutation die Regel ist —
schon in den meristematischen Zellen wirksam, wih-
rend das mp,-Gen offenbar erst spater wirksam wird.

Wirtelzah!
Abb. 9. Kurve der durchschnittlichen Scheckungshiufigkeit
von 15 mpyinpy-Pllanzen. Auf der Abszisse ist die Zahl der
Blattwirtel, auf der Ordinate die Zahl der gescheckten Blatt-
hilften aufgetragen. Die Kurve gibt die starke Scheckung
der auf die Keimblétter folgenden Blattwirtel und das Ab-
sinken der Scheckung am BlithsproB3 wieder

F. Der zeitliche Ablauf der Abidnderungsvorginge
wiihrend der verschiedenen Phasen
der Pflanzenentwicklung

Eine weitere Eigenart der mp,-Scheckungen ist das
Nachlassen der Scheckungen vom Stadium der Keim-
lingsrosette bis zur Blithperiode. Nachdem aus der
Analyse der Scheckungsmuster wahrscheinlich ge-
macht werden konnte, daf3 die Plastidenabinderun-
gen erst wihrend der Entwicklung eines Blattes in-
duziert werden, gibt die Scheckenhdufigkeit der ein-
zelnen Blitter Hinweise iiber die Variabilitdt der
Wirkung des mp,-Genes. In Abb. 8 ist das Muster-
protokoll einer mp,-Schecke schematisch wiederge-
geben: Zuunterst sind die beiden Keimbldtter ge-
zeichnet, dariiber die dekussiert stehenden Bldtter
der einzelnen Blattwirtel, wobei die Internodien
stark zusammengeschoben sind. Die Abbildungen
zeigen, dafBl in den ersten 6--10 Blattwirteln der
Keimlingsrosette die Scheckungen relativ stark sind
(vgl. auch Abb. 6), die Scheckungen werden dann
aber verhiltnismiBig schnell seltener und treten mit
groBen Unterbrechungen auf oder verschwinden ganz.
Abb. 9 gibt die Mittelwerte einer groferen Anzahl
von Pilanzen wieder. Die gescheckten Blitter sind
in jungen Rosetten zwei- bis dreimal haufiger als
zur Bliitezeit. Aus diesen Feststellungen ist zu ent-
nehmen, dafB die Aktivitit des mp,-Genes in den
verschiedenen Entwicklungsphasen verschieden ist.
Uber die eigentlichen Ursachen dieser Aktivitdts-
schwankung lassen sich zur Zeit ohne weitere Unter-
suchungen keine Angaben machen. Es kommen vor
allem in Frage: Einfliisse der Umwelt, des Entwick-
lungszustandes der Zellen und schlieBlich die Struk-
tur und der physiologische Zustand der Plastiden
selbst wihrend ihrer Differenzierung von den Jung-
chloroplasten zu den hoch strukturierten Chloro-
plasten der ausdifferenzierten Zellen.

G. Zusammenfassung der Diskussion

Unter den Selbstungsnachkommen der mit 25 be-
handelten Epilobium-hirsutum-Pflanze 1963. 0,5 mC
35S, 23 traten 22,79 Schecken auf. Die Kreuzungs-
versuche belegen, dafi die Scheckungen durch das
monohybrid spaltende, rezessive Kerngen wmp, in-
duziert werden. Die mikroskopische Untersuchung
der Schecken macht es sehr wahrscheinlich, dafl an
der Scheckung verschiedene Abédnderungen des Pla-
stoms beteiligt sind. Es treten echte Mischzellen
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auf, die fiir Plastidenmutationen kennzeichnend sind.
Es ist aber erstaunlich, daB diese Abdnderungen des
Plastoms nicht durch die Mutter auf die Nachkommen
tibertragen werden, obwohl sich keine Elimination
nachweisen 1a8t.

Die Analyse der Scheckungsmuster macht es sehr
wahrscheinlich, dall das mp,-Gen in den Scheitel-
meristemzellen des Vegetationspunktes keine Pla-
stidenabidnderungen hervorrufen kann und gegen die
Bliitezeit die Scheckungen abnehmen. Die Plastiden-
abinderungen entstehen frithestens in den ersten
Blattanlagen, zur Mehrzahl aber erst wihrend der
Entwicklung der Blatter. Nimmt man zusétzlich zu
diesen Feststellungen an, dafl das mp,-Gen nicht nur
in den Scheitelmeristemzellen unwirksam ist, sondern
auch in den Zelldeszendenzen, die zu den Eizellen
fithren, so wire es verstindlich, dafl eine miitterliche
Ubertragung der Plastomabidnderungen fehlt.

Die Annahme, daf das mp,-Gen nur in bestimmten
Entwicklungsstadien einzelner Gewebe Plastiden-
abianderungen hervorrufen kann, scheint auf den
ersten Blick sehr gewagt zu sein. Es ist aber schon
ausfihrlicher tiber Plastidenriickmutationen (Resti-
tutionen) berichtet worden (MICHAELIS 1969a), die
bei spontanen Schecken und bei Pflanzen, die das
Plastiden- und Plasmaabinderungen hervorrufende
mp,-Gen besitzen, aufgefunden und untersucht wur-
den. Bei einzelnen Plastidenabénderungen fanden
Plastidenrestitutionen wihrend der ganzen Blatt-
entwicklung statt und wurden hier auch auf die
Nachkommen in miitterlichem Erbgang iibertragen.
Bei anderen Plastidentypen fanden die Restitutionen
ausschlieBlich wihrend der allerletzten Entwick-
lungsstadien der Blattentwicklung statt. Hier konnte
keine miitterliche Vererbung der Restitutionsplasti-
den festgestellt werden. Zwischen den durch das
mp,-Gen induzierten Plastidenabidnderungen und be-
stimmten Plastidenrestitutionen besteht also eine
gewisse Parallele (vgl. auch MICHAELIS 1969b). Zur
Zeit ist noch offen, auf welchen molekular- oder
strukturgenetischen Vorgingen diese Plastidenab-
dnderungen beruhen.

Wenn hier von Kerngenen gesprochen wird, die
Plastidenabidnderungen auslésen, so sind hier nur
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zwei besonders gut faBbare Glieder einer Reaktions-
kette genannt. F¥s ist durchaus in Betracht zu
ziehen — wenn zur Zeit auch nicht zu beweisen —,
daB die mp-Gene primir Plasmaabidnderungen indu-
zieren, die dann erst ihrerseits die Plastidenabdn-
derungen hervorrufen. Es ist bekannt, daf bei
Plasmon- und Plastomabidnderungen die Rate der
Plastidenmutationen erhoht sein kann (MICHAELIS
1962a, 1962b).
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