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Beitr/ige zum Problem der Plastidenab/inderungen 
V. Uber eine weitere isotopen-(35S)-induzierte Kernmutante, 

die Plastidenabfinderungen hervorruft 
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Contributions to the Problem of Plastid Change. 
V, Another 85S-Induced Nuclear Gene 1Viutant Effecting Plastid Changes 

Summary. Seeds of Epilob~um hirsulum were treated with 0.5 mC ~S isotope. One treated~ptant gave rise to varie- 
gated plants when selfed. Crosses revealed that this was caused by a recessive gene mp2 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 mp2 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 ceils. 

A. Einleitung 

Die groBe Seltenheit von Plastiden- und vor allen 
Dingen Plasmaab/inderungen erschwert alle Unter- 
suchungen zur Plastiden- und Plasmavererbung. 
Agenzien, die zur Erh6hung der Kernmutationsrate 
ftihren, haben bei den extrachromosomalen Erb- 
tr/igern nur geringe Wirkungen. Das hat zur Folge, 
dab unsere Kenntnisse tiber die Umkombination der 
Erbtr/iger, tiber die Wechselwirkungen dieser Erb- 
tr/iger untereinander und mit denen des Zellkernes 
und vor alien Dingen unser Wissen tiber ihre Muta- 
bilit/it sehr gering blieb. Nachdem an Hand spontan 
entstandener Ab/inderungen die Umkombination 
plasmatischer Erbtr/iger am Beispiel der Plastiden 
ausftihrlich untersucht worden war, wurde der 
Wunsch, Plastiden- und Plasmaab/inderungen in 
gr6Berer Zahl zu erhalten, besonders dringend, um 
Fragen der Mutabilit/it aufgreifen zu k6nnen. 

Bei verschiedenen Objekten (Literatur bei HAGE- 
5IAIVN t964 und MICIIAELIS 1968) waren Kerngene 
gefunden worden, die in gr613erer Zahl Plastiden- 
ab/inderungen induzieren, ohne dab dieses Material 
zu ausffihrlichen Untersuchungen fiber die Plastiden- 
mutat ion verwendet worden w/ire. Es wurde nun 
versucht, bei Epilobium ebenfalls solche Kerngene zu 
erzeugen. 

{3ber eine Kernmutante,  bei der im Gefolge von 
St6rungen der Teilungsrhythmen Riesen- und Zwerg- 
plastiden auftraten, wurde schon berichtet (MICI~A- 
ELlS t964). Weitere Mitteilungen liegen vor fiber eine 
Kernmutante  rnp~ (MIClIAELIS t965 a, MICI-IAELIS nnd 
FRITZ t966, MlCttAELIS 1968), bei der in ungewShn- 
lieh dichter Folge zahlreiche der verschiedensten 
Plasma- und Plastidenab/inderungen entstehen. An 
diesem Material wurden auch Plastidenrtickmuta- 
tionen ( :  Restitutionen) aufgefunden. Hier son nun 
kurz tiber ein drittes Kerngen raft2 berichtet werden, 
das ebenfalls Plastidenab/inderungen induziert. Da 
hier die Plastidenab/inderungsrate im Vergleich zum 
mpx-Gen nur relativ wenig erh6ht ist, wurden aus- 
ftihrlichere Untersuchungen zu Gunsten yon Ver- 
suchen mit dem mfl~-Gen zurtiekgestellt. Hier sollen 

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

B, Entstehung des mp~-Genes 

t963 wurden Salnen der homozygoten Epilobium- 
hirsutum-Sippe Essen in einer N/ihrl6sung mit dem 
radioaktiven Isotop a5S zur Keimung gebracht. Die 
S/imlinge verblieben 28 Tage in dieser N/ihrl6sung, 
bis sie in normale Erde pikiert wurden. In der Ver- 
suchsreihe mit der subletalen Dosis yon 0,5 mC asS 
wurde eine Selbstungs-Nachkommenschaft (1964. 
3196) einer behandelten Pflanze gefunden, in der 
unter  97 Pflanzen 22 (= 22,7%) gescheckt waren. 
Die Mutterpflanze war selbst in keiner Weise abge- 
/indert. 

Spontan entstandene Plastidenmutationen treten 
in sehr geringer H~iufigkeit (unter 0, 5 %) einzetn nnter  
zahlreichen Pflanzen auf. Nur wenn eine Plastiden- 
mutat ion schon im Gewebe des mfitterllchen Frucht- 
knotens entstand, k6nnen mehrere gleichartige 
Schecken in der Nachkommenschaft dieses Frncht-  
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 3~S 23 selbst = t964. 3t96 stammte aus zwei 
Fruchtknoten,  die beide 23,4~o und 22,0% Schecken 
ergaben. Da beide Fruchtknoten in verschiedenen 
SproBsektoren standen, ist es unwahrscheinlich, dab 
alle Schecken auf eine einzelne spontane Plastiden- 
mutat ion zurtickgeftihrt werden k6nnen. Eine Pla- 
st idenmutation vermag nur eine einzelne Zell- 
deszendenz zu ver/indern. Die Sprogsektoren einer 
Pflanze enthalten vier Zelldeszendenzen, die schon 
w/ihrend der Emloryoentwicklung der Pflanze ge- 
t rennt  werden. Eine Mutation vor diesem Zeitpunkt 
h/itte sich aber auf alle iT/ille schon w/ihrend der 
Entwicklung der Mutterpflanze manifestieren mtissen. 

Nach Auffindung der Nachkommenschaft t964. 
3196 wurden t964 an den fiberwinterten Ausl/iufer- 
trieben der Mutterpflanze Selbstungen und Kreu- 
zungen wiederhoIt. Auf IfinI Ausl/iufertrieben wurden 
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Tabelle 1. F 2- und F3-Kreuzungen mit dem mp2-Gen 

Gene- Aus-  
ra t ion  sehen  

Selbstung rap2 p_ • Ep.  himutum Essen  c~ Ep. hirsutum EssenO • rap2 

gene- spon- Zahl der .zpo_ spon- ZahI der rap2_ spon- tische Zahl der raP2- tane ~ tane tane 
Konsti- gleich- Schek- gleich- Schek- Schek- gIeich- Schek- Schek- 
tution artigen n kung Schek- artigeIa la kung kung artigen n kung kung 

kung ~?-Pfl. in % in % 9-Pfl. in % 9-Pfl. in % in % in ~o 

F2 

ge-  
scheck- 
tePfl ,  mp~/mp2 7 733 81,7 0 7 836 0 0 6 1373 0 0 
grtine 
PI1. mp~/Mp2 4 218 t 9,7 0 . . . . . . . .  
griine 
PI1.  Mp~/Mp2 2 31 0 0 . . . . . . . . . . . .  

F3 

scheck- 
tePfl,  mp2/mp2 . . . .  t 144 0 t,5" 1 74 0 0 
griine 
Pfl. mp2/MP2 25 3753 20,5 0,03* 25 2750 0 0,1" 24 2550 O O 
grtine 
PI1.  Mp2/Mp2 4 883 0 0,1t* 4 60t 0 0 4 474 0 0 

* Es handeFc sich bei  diesen Pf lanzen  --  nach  Scheckungsmus t e r  und  HSmfigkeit  zu schlieBen --  u m  spon tane  P la s t iden -  
m u t a n t e n ,  die n ich t  durch  das mp2-Gen induz i e r t  wurden.  

insgesamt t9 Kreuzungen durchgeftihrt. Unter  den 
12tl  aufgezogenen Pflanzen fehlten Schecken v511ig. 
Die Ab~inderung war also unter  den Ausltiufertrieben 
eliminiert worden. Ein solcher Vorgang ist bei den 
E15ilobium-Nutationsversuchen nicht selten. Die 
Ausl~tufer entstehen in den Achseln der ersten Primgr- 
blotter.  Bei der langen Halbwertszei t  des a~S-Isotops 
ist es wahrscheinlich, dab zahlreiche der induzierten 
Mutanten erst nach der Anlage der Prim/irblfitter 
entstehen und daher den Ausl~iufertrieben fehlen 
mtissen. 

Zur weiteren Prtifung des Falles wurden auf ge- 
scheckten Selbstungspflanzen sowie auf griinen 
Pflanzen reziproke Kreuzungen mit  der normalen 
Ausgangssippe Ep. hirsutum Essen durchgeftihrt, um 
den Erbgang der Seheckung zu prtifen. 

C. Kreuzungsversuche 

t964 und t966 wurden %lgende F 2 u. 1~' 3 Kreu- 
zungen durchgefiihrt und 1965, 1966 und 1967 aus- 
ges~it und im Pikierkasten ausgez~thlt (Tab. t). 

Nach Selbstung gescheckter (raP2 mp~) Pflanzen 
war die Nehrzahl  (81,7~o) der Nachkommen + deut- 
lich gescheckt. Bei einzelnen Pflanzen beschrttnkte 
sich die Scheckung auf nur wenige Flecken, und es 
ist sehr wahrscheinlich, dab sich die Fleckung zum 
Zei tpunkt  der Ausz~ihlung noch nicht an allen Pflan- 
zen manifestierte. Nach der Selbstung 35 grtiner 
(raP2 Mfl2, Mfl~ M262) Pflanzen lieBen sich 29 hetero- 
zygote Pflanzen mit  etwa 20% Scheckung unter  
den Nachkommen und 6 homozygote normale Pflan- 
zen ohne die kennzeichnende Scheckung des mfi~- 
Genes unterscheiden. ])as entspricht in hohem Mal3e 
der Aufspaltung eines rezessiven Kerngenes (m/5~). 

13ei den Selbstungen zeigten die Nachkommen ge- 
scheckter Aste und Tragbl/i t ter gegentiber der nor- 
maler  Aste und Tragbl~itter derselben Pflanze keine 
gesicherten Unterschiede. Bei einer typischen Pta- 
st idenvererbung sind die Nachkommen gesche@ter 
Aste + gescheckt, die Nachkommen grtiner Aste 
abet  rein griin. 

Bei den reziproken Kreuzungen mit  der normalen 
Efi.-hirsutum-Ausgangssippe Essen (Mp2Mp~) t ra ten 
--  abgesehen von einigen seltenen spontanen Schek- 
ken --  keinerlei gescheckte Pflanzen auf. Ein solches 
Ergebnis ist bei Rtickkreuzung eines rezessiven Genes 
mit  dem normalen Allel zu erwarten, nicht aber nach 
Kreuzung aut Pflanzen, die typische Plastiden- 
ab~nderungen enthalten. DaB die Scheckungen auf 
Plast idenmutat ion beruhen, l~il3t sich auf Grund der 
Kreuzungsversuche also nicht belegen. 

D. Mikroskopische Untersuchungen 
Die Erbversuche zeigen deutlich, dab die Schek- 

kung durch ein mendelndes Gen ausgel6st wird. Sie 
geben aber keinen AufschluB tiber die Ursachen der 
Scheckung selbst. Es k/imen Plastiden- resp. Plasma- 
ab~tnderungen in Frage, wenn eine mtitterliche Ver- 
erbung der Scheckung nachweisbar w~ire, oder es 
ist mSglich, dab das mp2-Gen auf dem Umwege tiber 
unbekannte  physiologische Faktoren die Scheckungs- 
muster  bedingt und als Mustergen zu bezeichnen 
w~ire. SchlieBlich w~ire auch an chromosomale StS- 
rungen oder an eine Genlabiliffit zu denken. Zur 
Entscheidung zwischen diesen Alternativen k6nnen 
mikroskopische Untersuchungen sowie Musterana- 
lysen beitragen. 

Bei einer mikroskopischen Untersuchung der F~- 
Schecken wurden trotz der sehr einheitlich erschei- 
nenden Musterung sehr verschiedene Plastiden- 
st6rungen beobachtet .  Als aufffilligste der beobach- 
teten Abiinderungen sind neben den normalen Pla- 
stiden (Abb. t b links oben) a) Plastiden zu nennen, 
die gegentiber normal nut  wenig verkleinert  sind 
(Abb. t a links oben), aber in den Zellen in verringerter 
Zahl vorkommen,  b) Plastiden, die blal3grtin und 
deutlich verkleinert sind (Abb. l b  rechts unten), 
c) Plastiden, die in frtihen Entwicklungsstadien 
sehaumig degenerieren und unter  Bildung yon 
LipoidtrSpfchen und unter  Chlorophyllverlust ver- 
quellen (Abb. I c). In grSBeren Zellarealen mit  sol- 
chen Plastiden kommt  es zu Zellteilungsausf~illen, die 
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a b c 

Abb. t. \:erschiedene Plastidenabgnderungen unter den Nachkommen der 
Pflanze t963. 0,5 mC aaS. 23- -- a) Oben links schwach verkleinerte Pla- 
stiden, die in geringerer Zahl je Zelle vorkommen; b) Oben links normale 
Plastiden, unten rechts stark verkleinerte, blat3griine Plastiden; c) Farb- 

lose verquellende Plastiden 

a b 
Abb. 2. a) Entmischungsmuster der Scheckungen; b) Tei- 
Iungswellen in einem jungen Blatt, in dem links oben 
neben verkleinerten, blal3griinen, mutierten Plastiden 
Geschwisterzellpaare mit normalen Plastiden liegen. Die 
einzelnen Geschwisterzellpaare enthal~:en ~hnliche Zahlen- 

verh51inisse normaler Plastiden 

Abb. 3. l~Iischzellen. - -  a) Zwei normaie Plastiden neben 
sta/rk verkleinerten, blaggriinen Plastiden ; b) Ur/ten zwei ver- 
kleinerte griine Plastiden neben farblosen verquellenden 
Plastiden; c) Griine Plastiden neben verquMlenden Plastiden; 
d) Drei normale Plastiden neben verkleinerten blaBgriinen 
Plasiiden; e) Zwei verkleinerte griine Plastiden neben farb- 

losen verque!lenden Plastiden 

Abb. 4. l~Iischzellen aus jungen BIS~ttern. In Geschwister- 
zellen kommen ~thnliche M/schungsverhSJtnisse zwischen nor- 
malen und abgeS, nderten Plastiden vOr. G'eschwisterzellen 
wurden mit einem Strich durch die Querwand bezeichnet 

bei Unter lagerung weiBer Gewebeschich- 
ten (lurch normale Zellen Gewebeverzer- 
rungen verursachen.  

Die Zahl dieser verschiedenen Plasti- 
den typen  ist bei den geringen Manifesta- 
t ionsm6glichkeiten an den Plast iden als 
grog zu bezeichnen. Die Mehrzahl der 
P las t identypen  k o m m t  bei allen Pf lanzen 
teils in get rennten Arealen, tells in Mi- 
schung mite inander  vor. Zwischen den 
einzelnen P las t identypen  nicht  bei 
allen --  kommen wechselseitige Beein- 
flussungen vor, wenn verschiedene Plasti- 
den in einer Zelle vereinigt sind oder ho- 
moptast idisch verschiedene ZelIen dicht  
aneinandergrenzen.  

Diese Verschiedenart igkeit  der Plast iden 
tiberraschte einigermaBen, nachdem alle Schecken mit  
dem mp~-Gen..sehr ~ihnliche Scheckungsmuster  auf- 
wiesen. Die Ahnlichkei t  der Musterung beruht  also 
nicht  auf gleichen Plastidenab~inderungen. Sie ist 
dadurch  zu erkl~iren, dab die Scheckung auf kleine 
und kleinste Flecken beschr~nkt  bleibt, an denen die 
Eigenar ten  der verschiedenen Plas t identypen  makro-  
skopisch noch nicht  unterschieden werden k6nnen. 
Die Gleichheit der Musterung ist nicht  durch gleiche 
Plastidenab~inderungen, sondern du tch  gleiche En t -  
misehungsstadien bedingt.  

Zur Deu tung  der Scheckungsursachen sind Iolgende 
Beobach tungen  wichtig : 

Die abge~nderten Plast iden kommen in scharf ge- 
t rennten Zelldeszendenzen (Abb. 2a) vor, die der 
Entwicklungsgeschichte  des Blat tes  und den im Bla t t  
ablaufenden Zellteilungsvorg~ngen entsprechen. Das 
ist in dem Sinne zu deuten, dab die Eigenar ten  der 
Plastiden tiber eine l~ingere Zahl von Zellteilungs- 
folgen kons tan t  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 Bla t tnerva tur ,  
dem Bla t t r and  etc. Das ist bei den mp2-Schecken 
auszuschlieBen:  Die Plast idenunterschiede sind nicht  
phtinotypisch bedingt,  sondern erblich fixiert. 

In vielen, wenn auch nicht  allen Flecken lassen 
sich eindeutige ,,Mischzellen" nachweisen, in denen 
die beiden verschiedenen Plas t identypen  in kenn- 
zeichnenden ZahlenverhSJtnissen in einer Zelle neben- 
einander liegen (Abb.  3). Solche Mischzellen sind ein 
Kennzeichen einer Plas t idenvererbung und  schlieBen 
Kernabt inderungen sowie Abfinderur~gen des extra-  
plastidalen Plasmons aus. Es ist nur  nachzuweisen, 
dab sie nicht  als Pseudomischzellen vorget~iuscht 
werden. Ein gutes Unterscheidungsmit te l  zwischen 
echten Mischzellen und  Pseudomischzellen ist das 
Vorkommen ~ihnlicher Mischungsverhiiltnisse in Ge- 
schwisterzellen. Abb. 4 gibt Ausschnit te  aus jungen 
B1/ittern, in denen die Zusammengeh6r igke i t  der 
Geschwisterzellen noch zu erkennen ist. Sie sind in 
Abb. 4 durch Verbindungsstr iche an den Trenn-  
w~inden gekennzeichnet  (vgl. auch Abb. 2b). Die 
Oeschwisterzellen besitzen ~ihnliche Zahlenverti~ilt- 
nisse: sie sind entweder beide farblos, besitzen beide 
wenige abge~inderte, resp. viele normale  Plaistiden 
oder haben beide einen normalen Plast idenbestand.  
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Solche Verh~iltnisse k6nnen kaum dutch physiolo- 
gische Beeinflussung entstehen, sind aber bei einer 
zufallsgem~Ben Plastidenumkombination zu fordern. 

Die mikroskopischen Beobachtungen tiber das Vor- 
kommen echter Misehzellen und die Lage der Pla- 
stidenabanderungen in Zelldeszendenzen liefern In- 
dizien, dab an der mp2-Seheckung Abanderungen des 
Plastoms zum mindesten beteiligt sin& 

Nun besteht zwischen den Ergebnissen der Erh- 
versuche und denen der mikroskopischen Unter- 
suchungen ein offenbarer Widerspruch : Bei Vorliegen 
einer Plastomabanderung ware eine mtitterlictm 
Weitergabe der abgeanderten Plastidenmerkmale zu 
erwarten gewesen. Die Analyse der makroskopischen 
Scheckungsmuster vermag nun zur Erkl/irung dieses 
Widerspruehes beizutragen. 

E. Die Scheckungsmuster 

Ein Kennzeichen aller mp2-Schecken ist die sehr 
feine, manchmal nur schwer zu beobachtende 
Spritzung einzelner Blatter. An den Sehecken ent- 
stehen selbst bei mehrjahriger Kultur  nie v611ig ent- 
mischte Blatthalften oder rein weil3e Sprol3teile. 
Weiterhin ist auffallig, dab die Seheckung in den 
verschiedenen Entwicklungsstadien der Pflanze sehr 
verschieden stark ist. Sie ist am besten im Rosetten- 
stadium zu erkennen, aber nur schwierig in der 
Bltitenregion aufzufinden. Abb. 5 zeigt typisch ge- 
scheckte Blfitter des Folgesprosses, Abb. 6 zwei be- 
sonders stark gescheekte Rosettenpflanzen. 

Wenn nun im folgenden die rup2-Scheckung be- 
schrieben und erkl/irt werden soil, sei sie einer ty- 
pisehen Scheckung gegentiber gestellt, wie sie nach 
spontaner Plastidenmutation durch Umkombination 
entsteht  (MICHAELIS t957, t964, t967, 1969a). Er- 
folgt in einem Sektor einer Pflanze eine Plastiden- 
abanderung, so bleibt die durch UmkombinatJon 
entstehende Scheckung auf diesen einen Sektor be- 
schrankt. Bei den mp~-Schecken beginnt zwar die 
erste Scheckung in e inem einzelnen Sektor der 
Pflanze. Sie greift aber haufig sehr schnell auf die 
tibrigen Sektoren tiber und ist auch spaterhin un- 
regelmaBig auf alle vier Sektoren der Pflanze ver- 
teilt (Abb. 8). Eine solche Scheckung in verschie- 
denen Sektoren ist sonst nur bei St6rungen der Ent-  
wicklungsgeschichte m6glich, 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 unabhangigen Mutationen beruhen. 

Die Umkombination normaler und abge~nderter 
Plastiden ftihrt normalerweise zu einem sehr charak- 
ieristischen 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 abge~inderter Zellen auBert sich die Plastiden- 
abanderung in einer sehr feinen Spritzung. Sie ist 
auf relativ kleine Areale beschritnkt, die yon den 
ZelIdeszendenzen der Zellen mit den ersten mutierten 
Plastiden gebildet werden. Dieser ersten sichtbaren 
Phase nach einer Plastidenabanderung entspricht das 
Bild der meisten mp2-Schecken, c) Bei der normalen 
Ptastidennmkombination geht die Spritzung mit dem 

Abb. 5. Zwei typ i sche  gescheckte  Bl~itter m i t  den kleinen 
Scheckungssp r i t ze rn  

Abb. 6. Zwei besonders  s~ark gescheckte  Rose t t en  aus  der  
Se lbs tung  e iner  mp~mp~-Pflanze 
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Abb. 7. Verh~ltnismgl3ig grol3e Scheckungsareale, die die frti- 
hesten Mutationen yon Plastiden anzeigen (Terti&rsektoren 

und isoIierte Spritzer) 

Wachstum der abge~tnderten Zelldeszendenzen sehr 
schnell in eine gr6bere Scheckung tiber. Zum H6he- 
punkt der Plastidenumkombination finder man 
Flecken der verschiedensten Gr6Be in kennzeich- 
nender Verschachtelung: eine feine Spritzung, Areale 
mit Flecken tier verschiedensten Gr613e, Terti~ir- und 
Prim~rsektoren sowie rein weiBe Zellh~ilften (dritte 
Phase mit versehachtelter Musterung). Hier ist 
wesentlieh, dab die Gr6Be der Scheckungsflecken 
Rfiekschliisse auI den Zeitpunkt zul/igt, zu dem die 
den Fleck bildende Zelldeszendenz homoplasto- 
matisch wurde. Rein weil3e Blatth~ilften entstehen 
z. B., wenn vor der Anlage des Blattes eine Deszen- 
denz homoplastomatisch farblos wurde. Prim~r- 
sektoren entstehen w~hrend der ersten 4--6 Zell- 
teilungsfolgen der Blattanlage im noch ungeglie- 
derten Vegetationspunkt. Terti~irsektoren entstehen 
in den folgenden etwa 6--12 Teilungsfolgen in den 
jfingsten Blatth6ekern des Vegetationspunktes, nach- 
dem die Blattlamina schon mehrschichtig wurde. Die 
Yolge immer kleiner bleibender Flecken und Spritzer 
entsteht in immer sp~iteren Entwicklungsstadien der 
Bl~itter, wobei die Fleckengr6Be und die Zahl der 
einen Fleck bildenden Zeller~ rnit ieder sp~tteren Zell- 
teilungsfolge ungef~ihr um die H~lfte kleiner wird. 
Abge~inderte Einzelzellen entstehen nach der letzten 
im Blatt  abgelaufenen Teilungsfolge. d) Nach dem 
H6hepunkt der Plastidenumkombination nimmt nor- 
malerweise schlieBlich in einer vierten Phase die Zahl 
der kleinsten und kleinen Flecken wieder ab, w~ih- 
rend die rein weiSen und die rein grt~nen Zelldeszen- 
denzen ihre Areale vergr6i3ern, e) SchIiei31ich besteht 
die Pflanze nach vollzogener Entmischung nur mehr 
aus rein grtinen und rein weiBen SproBteilen. Eine 

Fleckung fehlt oder wird nur durch Aufteilung der 
Zelldeszendenzen auI verschiedene Organe wie BlOtter 
vorget~iuscht. 

Bet den mp2-Pflanzen ist nun ganz offensichtlieh 
der phasisehe Ablauf der Umkombination noch vor 
Erreichen des H6hepunktes der Entmischungen ab- 
gebrochen. Es wurden keine v611ig entmischten 
Blatth~ilften und keine abge~inderten Prim~rsektoren 
gebildet. Abb. 7 zeigt Beispiele, in denen die Ent-  
mischungen ausnahmsweise weit fortgeschritten sind : 
es sind gerade noch Terti~trsektoren angedeutet. 
Mikroskopisch liefien sich aber in dem anscheinend 
nach farblos entmischten Gewebe noch grtine Pla- 
stiden nachweisen, ein Zeichen, dal3 auch hier die 
Entmischung noch nieht v611ig vollzogen war. Ty- 
pisch neben solchen Ausnahmeftillen sind aber 
Scheckungen, wie sie die linke Blatthttlfte des in 
Abb. 7 rechts abgebildeten Blattes und die Bl~itter 
der Abb. 5 besitzen, bet denen die Einzelflecken 
gr6Btenteils an der Grenze der makroskopischen Er- 
kennbarkeit und Abbildbarkeit liegen. 

Zur Erkl~trung dieser sehr abweichenden Musterung 
kommen zwei M6gliehkeiten in Frage: a) Der pha- 
sische Ablauf der Plastidenentmischung kann durch 
Modifizierung der zufallsgem~il3en Umkombination 
z. B. durch einseitige Verteilung, mangelhafte Durch- 
mischung der Plastiden (MIctlAELIS 1961, 1965b, 
1965 c), Plastidenkonkurrenz etc. in kennzeichnender 
Weise abgeXndert werden. Es gelang jedoch in keiner 
Weise, irgendwelche Ver~nderungen der zufalls- 
gem~l?en Umkombination aufzufinden, die die ab- 
weichende Scheckung erkl~iren k6nnte. Diese Er- 
kl~rungsm6glichkeit scheidet also aus. b) Wenn der 
phasische Ablauf der Plastidenentmischung schon in 
frtihen Stadien unterbrochen wird, so kann das auch 
dadurch entstehen, daft die Plastidenentmischungen 
erst so sp/Lt w~hrend der Blattentwicklung einsetzen, 
dab die Zahl der noch im Blatt  ablaufenden Zell- 
teilungsfolgen zu gering ist, um den ganzen phasi- 
schen Ablauf zu gew~hrleisten. Mit anderen Worten: 
man mtiBte zur Erkl~rung der abnormen Musterung 
annehmen, dab die Plastidenmutationen erst in sp~i- 
teren Stadien der Blattentwicklung einsetzen. Das 
begrenzte Teilungswachstum des Blattes verhindert 
eine weitere Entmischung der mutierten Plastiden. 
Diese Erkl~rungsm6glichkeit scheint den beobach- 
teten Fakten am besten zu entsprechen. 

Die Musteranalyse maeht es also sehr wahrschein- 
lich, dab das mp2-Kerngen in den zentralen Des- 
zendenzlinien des Seheitelmeristemes keine Plastiden- 
ab~nderungen erzeugen kann, da abge~inderte Sprol3- 
sektoren v611ig fehlen. Die ersten homoplastomatisch 
abge~tllderten Zelldeszendenzen entstehen frt~hestens 
nach Vorw61bung der Blattanlagen am Vegetations- 
punkt. Der H6hepunkt der Plastidenmutationen 
muB abet in relativ sp~iten Stadien der Blattentwick- 
lung liegen. 

Unter solchen Umst~nden muB wetter angenommen 
werden, dab die Scheckungen der mp~-Pflanzen nicht 
auf einige wenige Ab~tnderungsvorg~nge zurt~ckge- 
ftihrt werden k6nnen. Offenbar entstehen in den 
Bl~tttern in verschiedenen Teilen der Pflanzen immer 
wieder neue Ab~inderungen. Auf alle F~tlle mug in 
den einzelnen Bl~tttern die Scheckung stets wieder 
neu entstanden sein. Es ist sogar wahrscheinlich, 
dab die Dichte der Spritzungen wesentlicher durch die 
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Abb.  8. M us t e r  e iner  mp.zmp, z- 
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Abb, 9. ].(ur\'o der durchschnit t l ichen Scheckungsh~nligkeit  
yon 15 mp~p~-Pflalazen.  Au~ der Abszisse ist die Zahl der 
Blattwirtel ,  auf der Ordinate die Zahl der gescheckten Blatt-  
h~lften aufgetragen. Die Kurve  gibt die starke Scheckung 
der auf die Xeimbl~t ter  folgenden Blat twir te!  und alas Ab- 

sinken der Scheckung am Blt~hsproB wieder 

Ab~tnderungsdichte als 
durch die Plastidenentmi- 
schung bestimmt wird. 

Unter diesen Verh~iltnis- 
sen erscheint es notwendig, 
die Scheckung der mp2- 
Pflanzen mit der der ~@l- 
Pflanzen zu vergleichen 
(MICtlAELIS t965 a, MICItA- 
ELIS und FRITZ t966, ~fI- 
CI~AELIS t968). In beiden 
F~llen beruht die Schek- 
kung nicht auf einem ein- 
maligen Plastidenab~inde- 
rungsvorgang wie bei den 

spontan entstehenden 
Scheckungen, sondern auf 
H~iufung • zahlreicher, 
aufeinander folgender Ab- 
~inderungen. Das erste Auf- 
treten der Scheckungen ist 
in beiden Fallen ~ihnlich 
und aul3ert sich in einer 
mehr oder minder dichten 
Spritzung. W~hrend abet 
bei Pflanzen, die das rezes- 
sive mpl-Gen homozygot 
enthalten, schon an den Ro- 
settenpflanzen v611ig farb- 
lose Prim~rsektoren auf- 
treten kSnnen, ist bei den 
mp~-Pflanzen nur die feine 
Spritzung gegeben. Wei- 
terhin entstehen bei den 
~npl-Pflanzen die typischen 
Entmischungsmuster. Es 
treten zahlreiche rein ab- 

geanderte Blatth~tlften und Seitensprosse auf. Die 
grtinen Blattanteile bteiben aber infolge yon Neu- 
mutationen weiterhin stets fein gespritzt. An einer 
Pflanze k6nnen sogar mehrere farblich ganz ver- 
scl fiedene Plastidenabanderungen zur Entmischung 
kommen und sich miteinander kombinieren. 

Beide Gene 16sen also eine Vielzahl verschiedener 
Plastidenabanderungen aus. Das mpl-Gen ist -- wie 
es auch bei der Spontanmutation die Regel ist -- 
schon in den meristematischen Zellen wirksam, w~th- 
rend das mp2-Gen offenbar erst sp~iter wirksam wird. 

F. Der zeitliche Ablauf der Abiinderungsvorgiinge 
wiihrend der verschiedenen Phasen 

der Pflanzenentwicklung 

Eine weitere Eigenart der mp2-Scheckungen ist das 
Nachlassen der Scheckungen yore Stadium der Keim- 
lingsrosette bis zur Blfihperiode. Nachdem aus der 
Analyse der Scheckungsmuster wahrscheinlich ge- 
macht werden konnte, dab die Plastidenabanderun- 
gen erst w~thrend der Entwicklung eines Blattes in- 
duziert werden, gibt die ScheckenMufigkeit der ein- 
zelnen Bl~ttter Hinweise tiber die Variabilit~it der 
Wirkung des mp2-Genes. In Abb. 8 ist das Muster- 
protokoll einer mp2-Schecke schematisch wiederge- 
geben: Zuunterst sind die beiden Keimblatter ge- 
zeichnet, dartiber die dekussiert stehenden B1/itter 
der einzelnen Blattwirtel, wobei die Internodien 
stark zusammengeschoben sin& Die Abbildungen 
zeigen, dab in den ersten 6--10 Blattwirteln der 
Keimlingsrosette die Scheckungen relativ stark sind 
(vgl. auch Abb. 6), die Scheckungen werden dann 
aber verh~tltnismaBig schnell seltener und treten mit 
grogen Unterbrechungen auf oder verschwir~den ganz. 
Abb. 9 gibt die Mittelwerte einer gr6Beren Anzahl 
yon Pflanzen wieder. Die gescheckten Bl~itter sind 
in jungen Rosetten zwei- bis dreimal h~ufiger als 
zur Bliitezeit. Aus diesen Feststellungen ist zu ent- 
nehmen, dab die Aktivit~it des r@s-Genes  in den 
verschiedenen Entwicklungsphasen verschieden ist. 
U'ber die eigentlichen Ursachen dieser Aktivit~its- 
schwankung lassen sich zur Zeit ohne weitere Unter- 
suchungen keine Angaben machen. Es kommen vor 
allem in Frage: Einfltisse der Umwelt, des Entwick- 
lungszustandes der Zellen und schliel31ich die Struk- 
tur und der physiologische Zustand der Plastiden 
selbst w/ihrend ihrer Differenzierung yon den Jung- 
chloroplasten zu den hoch strukturierten Chloro- 
plasten der ausdifferenzierten Zellen. 

G. Zusammenfassung der Diskussion 

Unter den Selbstungsnachkommen der mit ssS be- 
handelten Epi lob iu~s -h i r su tum-P f lanze  1963 .0 ,5  mC 
3~S. 23 traten 22,7% Schecken auf. Die Kreuzungs- 
versuche belegen, dab die Scheckungen durch das 
monohybrid spaltende, rezessive Kerngen m~p 2 in- 
duziert werden. Die mikroskopische Untersuchung 
der Schecken macht es sehr wahrscheinlich, dab an 
der Scheckung verschiedene Abanderungen des Pla- 
stores beteiligt sin& Es treten echte Mischzellen 
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auf, die fiir Plastidenmutationen kennzeichnend sin& 
Es ist aber erstaunlich, dab diese Ab~tnderungen des 
Plastoms nicht durch die Mutter auf die Nachkommen 
tibertragen werden, obwohl sich keine Elimination 
nachweisen l~iBt. 

Die Analyse der Scheckungsmuster macht  es sehr 
wahrscheintich, dab das mp~-Gen in den Scheitel- 
meristemzellen des Vegetationspunktes keine Pla- 
stidenab~nderungen hervorrufen kann und gegen die 
Bltitezeit die Scheckungen abnehmen. Die Plastiden- 
aMinderungen entstehen friihestens in den ersten 
Blattanlagen, zur Mehrzahl aber erst w~ihrend der 
Entwieklung der Bl~itter. Nimmt man zus~itzlieh zu 
diesen Feststellungen an, dab das mp2-Gen nicht nur 
in den Scheitelmeristemzellen unwirksam ist, sondern 
auch in den Zelldeszendenzen, die zu den Eizellen 
fiihren, so w~ire es verst~indlich, dab eine mfitterliche 
lJbertragung der Plastomabfinderungen fehlt. 

Die Annahme, dab das mp2-Gen nut  in bestimmten 
Entwicklungsstadien einzelner Gewebe Plastiden- 
ab~nderungen hervorrufen kann, scheint auf den 
ersten Blick sehr gewagt zu sein. Es ist aber schon 
ausffihrlicher fiber Plastidenrfickmutationen (Resti- 
tutionen) berichtet worden (MIcI~AELIS 1969a), die 
bei spontanen Schecken und bei Pflanzen, die das 
Plastiden- und PlasmaaMinderungen hervorrufende 
m~@Gen besitzen, aufgefunden und untersucht wur- 
den. Bei einzelnen PlastidenaMinderungen fanden 
Plastidenr~stitutionen w~ihrend der ganzen Blatt- 
entwicklung start und wurden hier auch auf die 
Nachkommen in mtitterlichem Erbgang iibertragen. 
Bei anderen Plastidentypen fanden die Restitutionen 
ausschliel31ich w~ihrend der allerletzten Entwick- 
lungsstadien der Blattentwicklung start. Hier konnte 
keine mfitterliche Vererbung der Restitutionsplasti- 
den festgestellt werden. Zwischen den durch das 
mp2-Gen induzierten PlastidenaNinderungen und be- 
stimmten Plastidenrestitutionen besteht also eine 
gewisse Parallele (vgl. auch MICHAELIS t969b). Zur 
Zeit ist noch often, auf welchen molekular- oder 
strukturgenetischen Vorg~ingen diese Plastidenab- 
~inderungen beruhen. 

Wenn hier yon Kerngenen gesprochen wird, die 
PlastidenaMinderungen ausl6sen, so sind hier nur 

zwei besonders gut fal3bare Glieder einer Reaktions- 
kette genannt. Es ist durchaus in Betracht zu 
ziehen -- wenn zur Zeit auch nicht zu beweisen --, 
dag die mp-Gene prim~ir Plasmaab~nderungen indu- 
zieren, die dann erst ihrerseits die Plastidenab~in- 
derungen hervorrufen. Es ist bekannt, dab bei 
Plasmon- und Plastomabitnderungen die Rate der 
Plastidenmutationen erh6ht sein kann (MIcHAELIS 
1962a, 1962b). 
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