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1. Nach Untersuchungen von 52 Mutanten lag die Gesamt-Chlorophyllmenge
im Bereich von 12-107 9, des Vergleichswertes der Ausgangsform. Das gegen-
seitige Mengenverhiltnis von Chlorophyll a : b variierte zwischen 2,8 und 9,8.
Bei vier Mutanten unseres Sortiments konnte kein Chlorophyll b nachgewiesen
werden.

2. Bei zehn Mutanten sind im Hinblick auf den Pigmentgehalt Gradienten
vorhanden. Die gesetzmassigen Schwankungen der Pigmentmengen kénnen
sowohl innerhalb der Fiedern oder beim Vergleich von Fiedern und Neben-
blattern als auch innerhalb der Blattfolge am Stengel in Erscheinung treten.
Bei einigen Mutanten sinkt die Chlorophyllmenge der oberen Blitter auf 30 9
des Vergleichswertes der unteren Blatter ab, bei anderen Genotypen steigt sie
auf 250 9 an.

3. In Ertragsbestimmungen wurde generell festgestellt, dass die Fertilitat
mit fallendem Chlorophyligehalt absinkt. Die Mutante 150 A mit nur 12 % der
normalen Chlorophyllmenge ist noch zur Durchfiihrung einer annihernd nor-
malen Ontogenese bis zur Samenbildung befihigt. Zwischen Chlorophyllgehalt
und Frischgewicht konnte keine klare Korrelation gefunden werden.

1. After experiments in 52 mutants the total quantity of chlorophyll
totalled 12-107 % of the reference value for the starting form. The mutual
ratio for the chlorophyll content a : b varied between 2.8 and 9.8. In four
mutants in our selection no chlorophyll b was detected.

2. In ten mutants gradients were observed with regard to the pigment
content. The legitimate fluctuations in the pigment quantities can manifest
themselves both inside the pinnae or in a comparison of the pinnae and stipules -
and inside the leaf sequence on the stalk. In some mutants the chlorophyll
content in the upper leaves drops to 30 %, of the reference value for the lower
leaves, and in other genotypes rises to 250 9.

3. In the yield determinations it was generally found that the fertility drops
with decreasing chlorophyll contents. The mutant 150A, containing only 12 9,
of the normal chlorophyll content, is still capable of approximately mormal
ontogenesis up to maturation. No clear correlation was found between the

" chlorophyll content and the gross weight.

1. After experiments in 52 mutants the total quantity of chlorophyll
totalled 12-107 % of the reference value for the starting form. The mutual
ratio for the chlorophyll content a : b varied between 2.8 and 9.8. In four
mutants in our selection no chlorophyll b was detected.

2. In ten mutants gradicnts were observed with regard to the pigment
content. The legitimate fluctuations in the pigment quantities can manifest
themselves both inside the pinnae or in a comparison of the pinnae and stipules
and inside the lcaf sequence on the stalk. In some mutants the chlorophyll
content in the upper leaves drops to 80 %, of the reference value for the lower
leaves, and in other genotypes rises to 250 %.

3. In the yield determinations it was generally found that the fertility drops
with decreasing chlorophyll contents. The mutant 1504, containing only 12 9,
of the normal chlorophyll content, is still capable of approximately normal
ontogenesis up to maturation. No clear correlation was found between the
chlorophyll content and the gross weight. |;
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QUANTITATIVE PIGMENTUNTERSUCHUNGEN
AN STRAHLENINDUZIERTEN CHLOROPHYLLMUTANTEN L
VON PISUM SATIVUM R
I1. DIE FERTILEN UND STERILEN CHLOROPHYLLMUTANTEN IR
Von » :
W. GorrscHALK und F. MULLER

Mit 5 Textabbildungen
( Eingegangen am 5. Mdrz 1964)

A. Einleitung

Nach Bearbeitung der gro8en Gruppe strahleninduzierter Chloro- .
phylimutanten der Species Pisum sativwm sind die quantitativen Ver- i
hiiltnisse der assimilatorischen Farbstoffe letaler Mutanten bereits R
publiziert worden (GorrscHALE und MULLER 1964). Im vorliegenden
II. Teil dieser Serie soll iiber die Ergebnisse analoger Untersuchungen _ ‘
an fertilen und sterilen Mutanten berichtet werden. Bei der liberwiegen- _ R
den Mehrzahl der Formen dieser Gruppe ist eine Herabsetzung, ganz 3
vereinzelt auch eine Erhohung des Pigmentgehalts gegeniiber den Ver-
gleichswerten der Ausgangsform zu beobachten, wobei der Chlorophyll-
defekt in allen griinen Pflanzenteilen etwa gleichartig in Erscheinung
tritt. Es handelt sich bei diesem Material folglich um eine graduell
abgestufte Serie von chlorina-Mutanten im Sinne von GUSTAFSSON
(1940). Eine kleine Gruppe von Genotypen laBt im Ausprdgungsgrad
des Chlorophylldefekts gewisse Gradienten erkennen, die teils innerhalb ,
des Blattes, teils beim Vergleich verschiedener Blitter der Blattfolge
am Stengel in Erscheinung treten. Im empirischen Teil der Arbeit werden o
zunichst diese beiden Gruppen von Mutanten behandelt, anschliefend
werden die Beziehungen zwischen Chlorophyligehalt und Fertilitdt
diskutiert. Beziiglich der technischen Einzelheiten der zur Anwendung
gekommenen physiologischen Methoden und des Materials sei auf die
entsprechenden Angaben des Teils I verwiesen. Von Pisum sind bereits
zahlreiche Chlorophyllmutanten bekannt, jhre physiologische Bearbei-
tung steht jedoch noch aus (Literatur bei BurxT 1961).

B. Empirischer Teil
Die fertilen und sterilen Mutanten unseres Sortiments sind noch
merkmalsiarmer als die bereits behandelten letalen Formen. Neben Unter-
schieden im Pigmentgehalt konnen zu ihrer Charakterisierung noch
einige Angaben iiber den SproBaufbau (Internodienzahl und -linge)
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und die Menge der produzierten Griinmasse verwendet werden. Hieraus
koénnen gewisse Riickschliisse auf die physiologischen Potenzen dieser
Mutanten gezogen werden. Dariiber hinaus stehen uns von den fertilen
Formen mehrjihrige Fertilitdtsbestimmungen zur Verfiigung, so dafl
noch einige Aussagen iiber ihren Selektionswert gemacht werden kénnen.
Eine kleine Anzahl von Mutanten ist steril. Bei diesen Formen werden

Tabelle 1. Ubersicht iiber den Pigmentgehalt von 40 fertilen und 4 sterilen Chloro-
phyllmutanten unseres Sortiments von Pisum salivwm.
steigendem Gesamtchlorophyllgehalt geordnet

Die Mutanten sind nach

e Pigmentgehalt |2 &
Pigmentgehalt posamty | Belativer | in’% der Pig- [2,5
(y Pigment/g Frischgewicht) ehalt gtlahalt mente der Z ] 8
Mu- gehe £ Stammform t 2| Fertili-
tante S ) 5| £ 2o titsgrad
T = 2| + |[€88
Chl. o Chl. b Carot. a+hb| = a:b 'j_ a+bl = a le7 2
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
150 A 138 4+ 1,4 {5 + 3,11105 + 1,4 183 2881 3,07 | 1,74 | 12,2| 19,3 14,1| 9,51 ] gering
53 617 + 18,1 372 + 6,2 617 989 1,66 | 41,2| 68,3 | 48,4 14,21 14%
165 A 714 £ 14,8 449 +16,5] 7141163 1,59 ] 47,7 82,4 57,0]11,92 ?
1206 A 733 £ 16,4 337 + 14,1 73311090 2,051 49,0 65,5 53,4}12,53|36—38%
130 A 780 + 6,8 5332+ 3,6} 7801312 1,47 | 32,1 97,6| 64,3}13,15] gering
109 A 553 +£10,56 | 201 + 5,6 | 437 + 22,1 7541191 2,75 | 1,73 | 50,4 80,2| 58,3 111,30} gering
29 693 10,2 79+ 4,0 419 £ 11,7 77411193] 8,80 | 1,85 } 51,7 | 76,9| 58,4 12,00 49 9%

3 697 £ 18,2 94 - 4.6 469 +£15,0] 791 |1260] 7,40 [ 1,69 ] 52,8| 86,1 61,7]12,58]136—55%
137 718 £ 4,1 73+ 6,6{458 + 5,6| 791|1249] 9,84 | 1,73 § 52,8 84,0 61,2]12,25 §48—579%
131 635+ 7,4 1176 + 3,0 386+ 6,0] 8111197 3,61 { 2,10 | 54,2} 70,8| 58,6[13,08 329%

19C 695 1 12,7 190 + 7,2 (459 + 9,0] 8851344 | 3,66} 1,93 | 59,1| 84,2| 65,9]13,69 |gz. gering
211 734 +12,9 (180 + 9,0|391 & 6,91 914}1305] 4,08 [ 2,34 ]| 61,1 71,7| 63,9}12,7214—289,
312 708 + 3,2 206 +15,8] 428 +-19,0| 914 | 1342 3,44} 2,14 | 61,1} 78,5| 65,7 |13,78 2
333 829 + 8,7 91 & 8,7|519 -+ 2,2] 9201439} 9,11 | 1,77 } 61,5] 95,2 70,5]12,22]39—52%
1394 759 + 13,4 [ 210 13,9420 1 17,0| 969 ]1389] 3,61 | 2,31 | 64,7 77,1| 68,0] 9,96] gering
138 769 + 9,1 2204+ 3,3[430+ 6,6| 989|1419] 3,50 | 2,30 ]| 66,1 78,9 69,5]13,16 29 %
169 735 4-13,3 1263 £ 16,9492 + 9,7 998 | 1490} 2,79 | 2,03 | 66,7 90,3| 73,0]10,94|12—189
198 E 760 £22,3 [ 242 +£15,11423 + 4,8]1002|1425] 3,14 | 2,37 | 66,9) 77,61 69,811,021 gering
105 811 +£ 21,6 | 215 %+ 7,4|483 +16,3]1026 {1509 3,77 | 2,12 ] 68,5| 88,6| 73,9112,86|24-—32%
212 A 8926 4 20,1 | 246 + 9,0 414 +10,7§1072] 1486 3,36 | 2,539 ] 71,6 76,0| 72,8]13,62{44—55%
372 869 4 4,0 | 252 &+ 5,4 485+ 3,9]11121 1606 3,45 | 2,31 ] 74,9} 89,0} 78,7]|14,86|51—70%
145 A 930 4+ 11,1 | 270 + 17,3467 + 6,7}1200 1667} 3,44 | 2,567 80,2| 85,7 | 81,6 |11,91 |37—449
168 931 4- 16,9 [ 272 -£ 10,4 | 477 + 10,0 1203 | 1680 | 3,42 | 2,52 | 80,4 87,5| 82,3]12,78|32—46%
52 033+ 1,0 [ 285 + 6,4|451 + 1,0]1218[1669{ 3,27 | 2,70 | 81,4| 82,8 | 81,7]13,39|76—869%
30 971 +15,1 | 262 + 7,2|394 +13,3]123311627] 3,71 | 3,13 | 82,4} 72,3 | 79,7|13,27]192—95%
1206 B 970 - 18,3 | 270 + 8,6| 449 4-13,0]11240]1689] 3,59 | 2,76 1 82,8 82,4| 82,7]13,51 ?
1187 1002 + 13,9 | 282 17,0490 +13,2)1284|1774] 3,55 | 2,62 | 85,8| 89,9| 86,9|13,01 |63—679%
173 1002 +18,8 | 284 + 7,2 549 + 5,011286]1835] 3,52 | 2,34 | 85,9 (100,7 | 89,9]13,53 67 %
191 1031 + 20,2 | 301 17,8} 519 +-10,9]1332 1851} 3,42 | 2,57 | 89,0 95,2| 90,6 |15,03 steril
104 A | 1060 + 3,6 [303 = 3,3|542 +10,1]11363]|1905] 3,50 | 2,51 | 91,1 99,5| 93,3 12,55 steril
38C | 1065 + 15,0 [ 305 + 35,0533 4+ 1,011370 (190010 3,50} 2,57 | 91,5 97,8| 93,1]13,52 48 9%
106 B | 1150 + 15,3 | 312 & 4,7 {556 4+ 8,311462|2018] 3,69 | 2,63 | 97,7102,0| 98,8 |14,16| mittel
486 A | 1170 20,4 | 321 = 8,2 585 4-16,7]11491 | 2076 3,64 | 2,55 | 99,6 1107,3 {101,7 [14,10 }61—T70 9%
20C | 1295 5,0 311+ 0,7|642 = 6,511606|1917{ 4,16 | 2,50 |107,3 |117,8 93,9 14,90 ?
NTF 1150 4-15,6 [ 347 £ 12,3545 10,2 11497 | 2042 3,31 | 2,73 14,17 100%
H5 B H07T + 4,2 1105 &£ 1,41322 &+ 2,01 613 935 4,78 { 1,90 | 39,4| 46,5| 41,6 |16,73 ?
214 582 + 16,4 | 138 = 0,7 365 +13,4] 7201085 4,21 | 1,97 | 46,3 | 52,7 48,3]12,60 |gz. gering
129 685 14,5 1158 + 3,6 481 +£19,0 8431324 4,34 | 1,75 | 54,2} 69,4 58,9,12,99| gering
164 702+ 1,0 | 154+ 6,7|489 3 7.3] 8561345 4,56 | 1,75 ]| 55,1 70,6 59,9]12,60 ?
603 767 - 11,6 [ 259 + 14,9313 +-13,1]1026}1339] 2,96 | 3,28 | 66,0 45,2| 59,6 114,17 2
1106 986 183 179 1069 1 1548 5,39 1 2,23 | 68,8 69,1 | 68,9116,85 99%
23513 850 + 17,4 | 243 £10,6 | 392 +10,3§1093 {1485 3,48 | 2,79 | 70,3 | 56,6 | 66,1]10,10|51—549
227 A 912 244 538 1186 (1724 | 3,86 | 2,20 | 76,3 | 77,6 76,7 14,67 steril
178 947 + 8,6 [ 264 -+14,0|420 & 9,1]1211(1631] 3,58 | 2,88 ] 77,9 60,6 72,6 11,44 steril
HI0E | 1223 + 5,4 | 289 4-11,7 530 =11,3] 1512 | 2042 4,23 | 2,85 | 97,3 | 76,5 90,9 |11,37 ?
NF 1293 4-13,6 | 261 + 9,6 [ 693 + 6,1]1554 | 2247 ] 4,29 | 2,35 17,00 100%
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entweder pleiotrope Gene mit breiten Aktionsspektren wirksam, die
neben vielfiltigen morphologischen Anomalien auch einen Chloro-
phylldefekt verursachen, oder aber es handelt sich um kleinste Dele-
tionen und damit um den Ausfall mehrerer unmittelbar benachbar-
ter Gene.

Die Ergebnisse der Pigmentanalysen von 47 Mutanten sind in Ta-
belle 1 zusammengestellt, wobei als ordnendes Prinzip ‘der Gesamt-
chlorophyllgehalt verwendet wurde (Spalte 5). Die beiden Chlorophyll-
komponenten wurden jeweils einzeln bestimmt; eine zuverldssige
Trennung der Carotinoide war aus methodischen Griinden nicht méglich,
fiir die gelben Pigmente ist folglich nur ein Mittelwert angegeben.
AuBer den Mittelwerten und den mittleren Fehlern enthilt die Tabelle
noch Angaben iiber das Mengenverhiltnis von Chlorophyll a:b sowie das
Verhiltnis der Chlorophylle zu den Carotinoiden; dariiber hinaus sind
die Trockengewichte und — soweit vorhanden — die Fertilitdtsverhdlt-
nisse eingetragen. Bei der Mehrzahl aller Mutanten wurde der Pigment-
gehalt der unteren vier Laubblitter bestimmt und als Mittelwert ange-
geben. Von einigen wenigen Formen dieser Gruppe konnten aus ver-
suchstechnischen Griinden nur héher inserierte Blatter (4.—8. Blatt)
ausgewertet werden. Das gleiche gilt fiir jene Mutanten, deren Chloro-
phylldefekt erst wihrend des Ablaufs der Ontogenese erkennbar wird
(Tabelle 1, unterer Teil). Bei der Beurteilung dieser Analysenergebnisse
ist zu beriicksichtigen, daB das Kontrollmaterial dieser Serie gegeniiber
den zeitiger analysierten Kontrollen einen erhohten Pigmentgehalt und
ein groBeres Trockengewicht aufweist. Die Werte des unteren Teils
der Tabelle 1 sind folglich nur untereinander und nicht unmittelbar
mit den Werten des oberen Teils vergleichbar.

1. Dre chlorina-Gruppe

Die hellgriine Mutante 150 A, eine zierliche, etwas gestauchte Form,
besitzt die geringsten Pigmentmengen aller fertilen Mutanten unseres
Sortiments. Ihre Gesamt-Pigmentmenge erreicht einen Wert von nur
14% des Vergleichswertes der Ausgangsform, der Chlorophyllgehalt
Liegt bei 12%. Wahrend der Quotient von Chlorophyll a:b ungefdhr
dem der Stammform entspricht, ist das Verhéltnis von griinen zu gelben
Pigmenten zugunsten der Carotinoide verschoben. Die Mutante ist
offenbar noch leistungsfihiger als bestimmte Formen von Capsella
(CorrExns 1919) und Hordeum (DEmEREC 1935), die mit Chlorophyll-
mengen von nur 10% des Normalwertes ihre reproduktive Phase er-
reichen, denn sie ist in der Lage, eine vollwertige Ontogenese bis zum
AbschluB der Samenreife zu durchlaufen. Ohne Zweifel handelt es sich
bei unserer Mutante um eine Form, die an der untersten Schwelle der
autotrophen Ernihrungsweise iiberhaupt steht.
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Die Mutanten 53, 130A, 165A und 1206A sind dadurch gekenn-
zeichnet, daB weder mit Hilfe des angewandten spektralphotometri-
schen Verfahrens noch nach Anwendung chromatographischer Metho-
den Chlorophyll b nachgewiesen werden konnte (MULLER 1964). Die
Pigmentwerte konnten daher nur mit der von NyBoMm (1955) angege-
benen graphischen Methode bestimmt werden. Die Chlorophyll a-
Mengen dieser vier Formen lagen zwischen 53 und 68% des Kontroll-
wertes. Verwendet man als Bezugssystem nicht nur das Chlorophyll a,
sondern den Gesamt-Chlorophyllgehalt der Ausgangsform, so reduzieren
sich diese Werte auf 41—52%.

Die Mutanten 3, 29, 137 und 333 nehmen innerhalb der analysierten
Formen ebenfalls eine deutliche Sonderstellung ein. Sie besitzen zwar
Chlorophyll b, aber in so geringen Mengen, daB der Quotient von
a:b stark zugunsten der blaugriinen Komponente verschoben ist.
Wihrend fiir die unteren Blitter der Stammform ein Quotient von 3,3
bestimmt wurde, lagen die Vergleichswerte dieser vier Mutanten zwischen
7,4 und 9,8.

Bei allen iibrigen bearbeiteten Mutanten unterscheiden sich die gegen-
seitigen Mengenverhiltnisse der verschiedenen Pigmentkomponenten
nicht wesentlich von der Ausgangsform, die Unterschiede beziehen sich
vielmehr auf die vorhandenen Gesamtmengen der Farbstoffe. Die Streu-
breite unseres Materials belduft sich hierbei auf Chlorophyllmengen
von 50 (Mutante 109 A) bis knapp 110% (Mutante 20C) des Vergleichs-
wertes der Stammform. Die Einzeldaten der analysierten Formen
— geordnet nach steigenden Gesamtmengen von Chlorophyll a +b —
konnen der Tabelle 1 entnommen werden. Bis auf wenige Ausnahmen,
die im folgenden gesondert behandelt werden sollen, besteht die wesent-
lichste Anomalie dieser Mutanten im Chlorophylldefekt. Daneben sind
bei einigen Formen noch geringfiigige Unterschiede hinsichtlich der
Internodienzahl und -linge sowie der allgemeinen Wiichsigkeit feststell-
bar, die anzeigen, daB den mutierten Genen ein relativ schmales Pleio-
tropiespektrum zuzuordnen ist, das sich aus mehreren physiologischen
Komponenten zusammensetzt.

Die Mutanten 104A, 191A, 241 A und 1206 B weichen in einer
ganzen Reihe spezifischer Anomalien von der Normalform ab, wobei
sich ein hoher Grad von Ubereinstimmung dieser Abweichungen fest-
stellen 1aBt. Thr gemeinsames Kennzeichen liegt neben dem Chlorophyll-
defekt in einer groben Zihnung der Stipeln, einer Verschiebung des
Lingen-Breiten-Index von Fiedern und Nebenblittern sowie einer
abweichenden Gestaltung der Blattspreiten, die diesen Organen ein
merkwiirdig gekriuseltes Aussehen verleiht. Dariiber hinaus unterbleibt
bei den Mutanten 104B und 191 A die Verwachsung der Carpellrinder,
sie sind daher weiblich-steril. Im Gynaeceum der anderen beiden Formen
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tritt zwar prinzipiell die gleiche Anomalie auf, ein Teil der vorhandenen
Fruchtknoten ist jedoch geschlossen. Die Mutanten 241 A und 1206 B
sind daher fertil und konnten fiir Bastardierungen mit den anderen
beiden Formen dieser Gruppe verwendet werden. Die Pigmentanalysen
gestatten eine weitere Spezifizierung der Pleiotropiespektren der vier
mutierten Gene. Die schon in der morphologischen Analyse erkennbare
enge Verwandtschaft der Mutanten 104A und 191 A wird durch die
physiologischen Befunde noch bekriftigt: beide Formen zeigen einen
relativ schwachen, aber iibereinstimmenden Chlorophylldefekt; ihre
Chlorophyllmengen liegen bei 91 bzw. 88% des Vergleichswertes der AF.
Bei den anderen beiden Mutanten dieser Gruppe tritt der Chlorophyll-
defekt deutlicher in Erscheinung, sie erreichen nur Chlorophyllmengen
' von 82 bzw. 61%. Parallel hierzu sind deutliche Unterschiede im Fertili-
titsgrad feststellbar. Die Samenproduktion schwankte bei der stark
witterungsanfilligen Mutante 241 A im Verlauf von 3 Jahren zwischen
14 und 28% des Kontrollwerts der Stammform, wihrend die Vergleichs-
werte der Mutante 1206 B in der Gréfenordnung von knapp 40% lagen.
Testkreuzungen zeigten, daB die auffallend ibereinstimmenden Ano-
malien der beiden Gruppen 104 A/191 A und 241 A/1206 B auf die Wirkung
verschiedener polymerer Gene zuriickzufithren sind, wihrend fiir die
geringfiigigen graduellen Unterschiede zwischen 104 A und 191 A wahr-
scheinlich multiple Allelie verantwortlich ist (Ndheres bei GOTTSCHALK
1964). Die Bastardierungen zwischen den fertilen Mutanten 241 A und
1206 B stehen noch aus. ]

Als fiinfte Form dieser Gruppe kriuselbldttriger Mutanten ist
Nr. 178 zu nennen. Sie zeigt zwar in einigen Anomalien weitgehende
Ubereinstimmung mit den eben behandelten vier Mutanten, nimmt
jedoch wegen ihrer spezifisch abweichenden Blattgestaltung eine deut-
liche Sonderstellung ein. Eine Teilwirkung des mutierten Gens besteht
darin, daB auf der Blattunterseite Emergenzen ausgebildet werden.
Wiahrend der Blattentwicklung kommen in Verbindung mit diesen
Emergenzen lokale Verwachsungserscheinungen der Fiedern iiberein-
anderliegender Joche zustande, die eine rechtwinkelige Abknickung der
Rhachis zur Folge haben. Die Verwachsung der Fruchtknotenrdnder
ist mangelhaft, die Samenanlagen sind héufig nicht turgeszent. Als
Folge dieser Defekte ist die Mutante weiblich-steril. Ihre Chlorophyll-
menge liegt bei knapp 80% der Ausgangsform. Aus Testkreuzungen
mit der krauselblittrigen Mutante 241 A mul} geschlossen werden, dal
die iibereinstimmenden Anomalien der beiden Formen wiederum auf
zwei verschiedenartige pleiotrope Gene mit partiell iibereinstimmenden
Wirkungsspektren zuriickzufiihren sind.

Die Mutante 214 A schlieBlich ist vornehmlich durch die Ausbildung
kleiner fleckenartiger Degenerationszonen auf den Fiederspreiten, in
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geringem MaBe auch auf den Nebenblittern gekennzeichnet. Ihre Blatter
sterben von der Stengelbasis her relativ zeitig ab. Die Mutante bliiht,
bringt jedoch kaum Samenansatz.

2. Mutanten mit ungleichmdfig verteiltem Pigmentgehall

AuBer der eben behandelten groBen Gruppe gleichméBig ausgefarbter
Chlorophyllmutanten ist in unseren Versuchen noch eine kleine Gruppe
von Mutanten aufgetreten, bei denen unterschiedliche Chlorophyll-
defekte innerhalb des Organismus feststellbar sind. Wir miissen in
dieser Beziehung drei Untergruppen unterscheiden:

der Pigmentgehalt kann innerhalb der Fieder bzw. des Nebenblattes
ungleichmiflig verteilt sein; .

es konnen Unterschiede zwischen Fiedern und Nebenblatt des
gleichen Blattes auftreten;

die Pigmentunterschiede konnen inncrhalb der Blattfolge am Stengel
in Erscheinung treten und kommen damit in strenger Abhéngigkeit vom
ontogenetischen Entwicklungsablauf zustande.

Bei allen drei Formen handelt es sich um genetisch und entwicklungs-
physiologisch fixierte, also um gesetzméBig unterschiedliche Vertei-
lungen der Pigmentmengen, die in jedem Organ bzw. in jedem Organis-
mus der betreffenden Mutationstypen regelméBig in Erscheinung treten.
Sie sollen im folgenden in der oben genannten Reihenfolge behandelt
werden.

Die Fiedern und Nebenblitter der schwach vitalen Mutante 424 B
zeigen auf relativ hellgrinem Grunde dunklere Flecken, die Mutante
ist folglich der Gruppe der maculata-Formen zuzuordnen. Die in Ta-
belle 1 fiir diesen Genotypus angegebenen Pigmentmengen sind Mittel-
werte, die fiir das Blatt in seiner Gesamtheit gelten, in denen das eigent-

Tabelle 2. Der Pigmentgehall in den wunterschiedlich gefdrbten Fiederbezirken der
Mutante 424 B (4.—8. Blatt)

Pigmentgehalt in
v Pigment/g Frisch- | Gesamtpigmentgehalt

Materinl gewicht

Relativer
Pigmentgehalt

Chl.a | OBL b | Carot. | B | Onl + Carot. | a:b | (a +b):Carot.

Ausgangsform 1293 | 261 693 | 1554 2247 4,20 2,35
Mutante 424 B,

Mittelwert ge- .

samte Fieder . | 752 172 432 924 1356 4,37 2,14
424 B,

helle Bezirke . 601 150 380 751 1131 4,01 1,98

dunkle Bezirke | 905 195 485 }1100 1585 4,64 2,27

hell in % von

dunkel . . .| 66,4 | 77,2 78,3 | 68,3 71,4 — —_—
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dem soeben dargelegten Gradienten noch eine unterschiedliche, flecken-
artige Pigmentierung innerhalb der Fiedern aufweisen, die im einzelnen
nicht analysiert worden ist. Den gleichen Effekt lernten wir bereits bei
der maculata-Form 424 kennen. Bei den Mutanten 312 und 971 sind
damit als Folge der Wirkung von Einzelgenen spezifische Chlorophyll-
defekte vereinigt, die normalerweise von zwei ganz verschiedenen Gen-
gruppen hervorgerufen werden.

Die virescenten Mutanten 84 A und 144 B sind im Gegensatz zu den
bisher besprochenen Formen dadurch gekennzeichnet, daB sie in den
frithen Stadien der Ontogenese einen sehr starken Chlorophylldefekt
erkennen lassen, wihrend sich der Pigmentgehalt der hoher inserierten
Blitter dem Kontrollwert nihert (Mutante 84 A) oder ihn sogar iiber-
steigt (Mutante 144B). Die Chlorophyllmengen des 4. Blattes dieser
beiden Formen liegen in der GréBenordnung von nur 40% des Vergleichs-
wertes der Ausgangsform. Eine ganz entsprechende Korrelation ist fiir
die Carotinoide feststellbar (Abb.2). Bei der Mutante 402 tritt der
gleiche Gradient in stark abgeschwichter Form in Erscheinung. Die
Bildung unterschiedlicher Pigmentmengen in strenger Abhéngigkeit
vom Ablauf der Ontogenese wird noch deutlicher erkennbar, wenn wir
die Pigmentmengen der hdher inserierten Blitter wiederum auf den Wert
der unteren Blitter beziehen (Abb. 3, links). Beim Vergleich des 4. und
8. Blattes der Mutante 144 B z. B. liegt die Zunahme des Pigmentgehaltes
in der GroBcenordnung von 150%.

3. Die Beziehungen zwischen Chlorophyllgehalt, Substanzproduktion
und Fertilitdt der Mutanten

Bei normalen Pflanzen ist Chlorophyll im Uberschull vorhanden
(SEYBOLD und WEISSWEILER 1942, 1943); ein geringer, genetisch beding-
ter Chlorophyllmangel braucht sich also nicht nachteilig auf die physio-
logische Leistungsfihigkeit einer Mutante auszuwirken. Unterhalb eines
bestimmten Schwellenwertes wird die Assimilationsleistung einer
Chlorophyllmutante jedoch so absinken, dafl gegeniiber der Normalform
eine Vitalititsminderung erkennbar wird, die sich sowohl in einer Herab-
setzung der Stoffproduktion als auch einer Fertilitdtsminderung duBert.
Die Hohe dieses Schwellenwertes 148t sich nicht sicher bestimmen, weil
die direkte Beziehung zwischen Chlorophyllgehalt und physiologischer
Leistungsfihigkeit durch die pleiotrope Wirkung der Mehrzahl aller
mutierten Gene in vielfiltiger Weise iiberlagert und gestort wird. Es ist
daher nicht zu erwarten, daB die eben formulierte Korrelation bei allen
fertilen Chlorophyllmutanten unseres Sortiments in Erscheinung tritt, bei
einem Teil des analysierten Materials sollte sie jedoch erkennbar werden.

Wir haben durch Wigungen zunichst festzustellen versucht, ob
unmittelbare Beziehungen zwischen Chlorophyllgehalt und Stoffproduktion
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ihren Pigmentverhéltnissen analysierten Mutanten dieser Gruppe lag
in der GroBenordnung von 5—15%, ihr Chlorophyllgehalt zwischen
12 und 67% des Vergleichswertes der Stammform. Die in Abb. 5 dar-
gestellte Punktwolke wiirde also im linken unteren Teil im Bereich des
eingezeichneten Rechtecks noch eine betrachtliche Verdichtung erfahren.

Die chlorophyllirmste fertile Form unseres Sortiments ist die zier-
liche, gestauchte Mutante 150A. Diese ganz hellgriine Form ist trotz
einer Chlorophyllmenge von nur 12,2% des Kontrollwerts in der Lage,
die fiir unsere Ausgangsform typische Anzahl von 20—21 Internodien
zu erreichen, hiufig sogar zu iiberschreiten; auBerdem bildet sie einige
wenige Samen aus. Die Ausbildung verkiirzter Internodien ist nicht als
Folge des geringen Pigmentgehalts, sondern als hiervon unabhingige
Teilwirkung der pleiotropen Gesamtwirkung des mutierten Gens auf-
zufassen. Die Mutanten diirften mit einigen Genotypen von Capsella
(CorrENS 1919) und Hordeum (DEMEREC 1936) vergleichbar sein, die
trotz eines Chlorophyllgehalts von nur 10% noch den Ubergang in die
generative Phase erreichten. Es ist anzunehmen, dafl dieser Wert fiir
die Mehrzahl aller Objekte als Minimum anzusehen ist.

Bei den im rechten oberen Teil der Abb. 5 angegebenen Mutanten
handelt es sich um Gene mit einem sehr schmalen Wirkungsspektrum.
Einige dieser Formen weisen bei vollig normalem SproBaufbau einen
so geringen Chlorophylldefekt auf, daf sie in spaltenden Familien kaum
erkannt werden konnen (etwa Nr. 58C); erst bei Aufzucht homozygoter
Bestinde tritt der FEffekt deutlicher in Erscheinung. Bei anderen
Mutanten dieser Gruppe ist der Chlorophyllmangel erst unmittelbar vor
Eintritt in die Blithperiode an den Bléttern der unteren Stengelhilfte
erkennbar, wihrend die oberen Bliatter morphologisch nicht von der
Stammform unterscheidbar sind. Die Mutanten weisen also einen stark
abgeschwichten virescenten Charakter auf (38C, 486A, 1187). Bei
anderen Formen schlieBlich wird eine Uberlagerung der Korrelation
zwischen Chlorophyllgehalt und Fertilititsgrad durch fertilitédtsmin-
dernde Nebenwirkungen des pleiotropen Gens erkennbar. So liegt der
Chlorophyllgehalt der Mutante 1106 bei 73,2% des Kontrollwerts, es
ist folglich eine gute Assimilationsleistung zu erwarten. Die Pflanzen
zeigen jedoch eine sehr geringe Wachstumsgeschwindigkeit und bilden
bis zum Ende ihrer Ontogenese nur 14—16 stark gestauchte Internodien
(Ausgangsform 19—22 Internodien). Als mittlere Internodienlinge
wurden 1,6 cm gegeniiber einem Kontrollwert von 4,5 cm errechnet.
Der Fertilititsgrad lag nach Beriicksichtigung von 52 Pflanzen bei nur
9%. Die geringe Samenproduktion ist bei dieser Mutante weder auf die
eben erwdhnten physiologischen Anomalien noch auf genetisch bedingte
Stérungen der Meiosis zuriickzufithren, sie ist vielmehr im wesentlichen
im Bau der Antheren begriindet: zu einem Zeitpunkt, in dem die Narben
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normaler Bliiten dicht mit Pollen belegt sind, 143t sich bei der Mutante
nur eine &uBlerst unvollkommene Bestiubung feststellen. Offenbar
wird durch eine Teilwirkung des mutierten Gens eine Stérung im Auf-
reiBmechanismus der Theken bewirkt. Eine unmittelbare Beeintrichti-
gung der Pollen- und Eizellenfertilitidt war nicht zu beobachten.

Wie kompliziert die Beziehungen zwischen Gen, Chlorophyllbildung
und Fertilitdt sein kénnen, geht aus dem Verhalten der Mutante 227 A
hervor. Die Pflanzen zeigen bei Freilandaufzucht einen sehr starken
Chlorophylldefekt und sterben regelméBig vor Eintritt in die generative
Phase ab. Sie wurden daher jahrelang als Letalmutanten betrachtet.
Der Grad des Chlorophylldefekts erwies sich spiter jedoch als licht-
abhéingig: Bei diffusem Licht im Gewichshaus wird geniigend Chloro-
phyll fiir die Weiterfithrung der Ontogenese gebildet, und die Pflanzen
blithen reichlich. Es kommt jedoch keine Samenbildung zustande, weil
die Organismen infolge eines Defekts in der Meiosis steril sind. Das
mutierte Gen ist also zunichst fir einen lichtabhéngigen Chlorophyll-
defekt verantwortlich, mit dem normalerweise Letalitat verkniipft ist.
Es greift jedoch aullerdem noch in den Stadienablauf der Meiosis ein und
verursacht Sterilitdt. Die zweite Teilwirkung der pleiotropen Gesamt-
wirkung (bzw. der Defizienz, falls die Anomalien der Mutante auf einen
Chromosomenstiickverlust zuriickzufithren sein sollten) kann aber erst
erfallt werden, wenn die Schidigung der Chlorophyllsynthese durch die
Wahl geeigneter Umweltbedingungen ausgeschaltet worden ist.

4. Die Spaltungen der fertilen und sterilen Chlorophyllmutanten

Die Spaltungen von 39 fertilen bzw. sterilen Chlorophyllmutanten
unseres Sortiments sind in Tabelle 3 zusammengestellt; die restlichen in
der vorliegenden Arbeit behandelten Formen sind bisher nur in homo-
zygoten Reinbestinden angebaut worden. In nur 18 Fillen liegen die
Spaltungszahlen nach Beriicksichtigung des y2-Tests noch im Fehler-
bereich der 3:1-Spaltung; bei den iibrigen 21 Mutanten ist ein unter-
schiedlich hohes Rezessivendefizit nachweisbar. Die Werte der Mutanten
20 C, 168 und 1206 A nahern sich nach Auswertung eines groBen Zahlen-
materials den Erwartungswerten der 15:1-Spaltung; es besteht jedoch
kein Zweifel, dal es sich hierbei um stark gestérte monomere Erbginge
handelt. Die Gesamtspaltung der fertilen und sterilen Chlorophyll-
mutanten betrdgt nach Beriicksichtigung von 679 spaltenden Familien
15853 normal: 3467 mutiert, das entspricht einem Mutantenanteil von
17,9%. Es liegen in dieser Beziehung folglich ganz analoge Verhiltnisse
wie bei den letalen Chlorophyllmutanten unseres Sortiments vor (vgl.
Tabelle 3 des I.Teils der vorliegenden Arbeit). Die schwach fertile
Mutante 169 zeigte eine Spaltung von 75 normal:193 chlorophylldefekt
und erwies sich damit als eine der sehr seltenen dominanten Chloro-
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Tabelle 3. Die Spaltungsverhiltnisse von 39 fertilen und sterilen Chlorophyllmutanten
unseres Sorltments in der X;—X,-Generation

Nr. der . A Anzahl | Mutanten-| Grad der Uber-
Stutonto | Nomel | Mutiert | SRR | der | aniell | einstimpune mit
3 235 36 271 14 13,3 + 4+
TA 165 40 205 11 19,5 —
19C 32 4 36 3 11,1 —
20 C 204 20 224 8 8,9 +++
38C 117 22 139 7 15,8 +
84 A 3752 913 4665 112 19,6 +++
104 A 519 134 653 28 20,5 ++
105 460 104 564 14 18,4 +++
130 A 229 34 263 13 12,9 +++
131 50 13 63 6 20,6 —
137 223 78 301 10 25,9 —
138 101 12 113 7 10,6 +++
139 A 513 128 641 28 20,0 ++
144 B 65 5 70 3 71 +++
145 A 149 26 175 9 14,9 ++
150 A 261 42 303 14 13,9 + 4+
165 A 37 7 44 3 15,9 —
168 731 72 803 32 9,0 +++
178 737 220 957 31 23,0 —
191 706 222 928 38 23,9 —
198 D 54 16 70 6 22,9 —
198 E 299 99 398 14 24,9 (—)
214 A 392 65 457 21 14,2 + ++
227 A 330 74 404 15 18,3 ++
235 B 31 17 48 2 35,4 -
241 A 1378 339 1717 54 19,7 +++
333 145 46 191 13 24,1 —
372 183 44 227 6 19,4 —
402 130 26 156 13 16,7 +
424 B 88 38 126 7 30,2 —
429 35 12 47 4 25,5 —
440 E 158 32 190 8 16,8 ++
445 B 14 4 18 3 22,2 —
449 B 120 42 162 9 25,9 —
486 A 53 12 65 6 18,5 —
971t 434 85 519 6 16,4 +4++
1106 1006 203 1209 40 16,8 +++
1206 A 1717 181 1898 61 9,5 +++
Summe | 15853 3467 19320 679 17,9 +++
169 75 193 268 10 72,0 —

! Aus Kreuzung mit den Linien 78 und 578, die mir Herr Professor Dr. LaM-
PRECHT fiir Genlokalisationsstudien freundlicherweise zur Verfiigung stellte.

2 Bs bedeuten: — Abweichung nicht signifikant; (—) Abweichung signifikant,
0,95< P< 0,99; 4+ Abweichung signifikant, 0,056> P>>0,01; 4 4 Abweichung
signifikant, 0,01> P> 0,001; 444 Abweichung signifikant, P <0,001.

phyllmutanten. Nach Anwendung des Homogenitétstests konnten wir
mit Ausnahme der Mutante 38C fiir alle Formen Homogenitit des
jeweiligen Materials feststellen. Die Ursachen der Inhomogenitéit der
sieben spaltenden Familien der Mutante 38C sind nicht bekannt.



16 : W. GorrscHALK und F. MULLER:

C. Diskussion

1. Die Beziehungen zwischen Chlorophyllgehalt
und physiologischer Leistungsfihigkeit des Organismus

Im empirischen Teil der vorliegenden Arbeit wurde dargelegt, daf
zumindest fiir einen Teil unseres Materials eine unmittelbare Korrelation
zwischen Chlorophyllgehalt und Samenproduktion angenommen werden
kann, dafl die Fertilitit also unterhalb eines bestimmten Chlorophyll-
Schwellenwertes absinkt, ohne daf hierfiir meiotische Stérungen verant.-
wortlich sind. Es ist schwierig, die Hohe dieses Schwellenwertes zu-
verléssig anzugeben, weil die obige Korrelation hiufig durch cytologische
oder sekundire physiologische Stérungen, die gleichfalls genetisch
bedingt sind, iiberlagert wird. Aus der Literatur lassen sich einige
Befunde zitieren, mit deren Hilfe man zunédchst die Mindestmengen
von Chlorophyll angeben kann, die zur Durchfiihrung einer annihernd
normalen Ontogenese benotigt werden. So beschrieb Correxs (1919)
eine Mutante von Capsellz, die mit einem Zehntel der normalen Chloro-
phyllmenge langsames Wachstum erkennen lieB. Einer von DEMEREC
(1935) bearbeiteten Hordewm-Mutante sowie unserer Mutante 150A
miissen wir insofern héhere physiologische Potenzen zuerkennen, als
sie mit einem Chlorophyllgehalt von 10 bzw. 12% des Kontrollwerts
bereits in der Lage sind, ihre Ontogenese bis zur Ausbildung keim-
féhiger Samen durchzufiihren. Ob diese Genotypen nun tatsichlich
an der untersten Schwelle der Autotrophie iiberhaupt stehen, wird sich
erst nach Bearbeitung eines wesentlich umfangreicheren Materials ent-
scheiden lassen. Auf jeden Fall kann der Wert von 10% nicht weit vom
»realen® Schwellenwert entfernt liegen. Fiir Arabidopsis setzt ROBBELEN
(1957a) das Minimum bei 30% Chlorophyll an; eine Revision scheint
uns aber nach Priiffung weiterer Mutanten auch bei diesem Objekt
durchaus méglich.

Schwieriger ist die Frage zu beantworten, mit welcher Mindestmenge
an Chlorophyll eine Ontogenese realisiert werden kann, die sich sowohl
im Hinblick auf die photosynthetische Leistungsfahigkeit als auch die
Samenproduktion nicht nennenswert von normalgriinen Formen unter-
scheidet. Es liegen hieriiber zwar vereinzelt Befunde vor, die Autoren
sind jedoch von ganz unterschiedlichen Bezugssystemen ausgegangen.
Schon Drautz (1935) und FreiscHEr (1935) haben den Standpunkt
vertreten, dafl zwischen Chlorophyllmenge einerseits und Photosynthese
bzw. Wachstumsleistung andererseits gewisse quantitative Beziehungen
bestehen, wenn man auch keine streng lineare Proportionalitit annehmen
kann. Wir haben diese Beziehung an unserem Material zwar nicht nach-
weisen kénnen, zweifeln aber nicht daran, daB sie prinzipiell existiert.
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Offenbar wird sie bei vielen Chlorophyllmutanten durch sekundire
Storungen iiberdeckt, so daf sie bei Beriicksichtigung von nur 20 Geno-
typen nicht klar in Erscheinung tritt. Nach Untersuchungen von
MicuaEL (1954) zeigen chlorophylldefekte aurea-Formen bestimmter
Geholze mit 45% Chlorophyll keinen Abfall ihrer Assimilationsleistung.
Noch aufschluBreicher sind in dieser Beziehung die Befunde von WHrT-
AKER (1952) an einer Mutante von Cucurbita, die bei einem Chlorophyll-
gehalt von nur 40% keinen Abfall der Wachstumsleistung und Samen-
produktion erkennen lieB. Unser Pisum-Sortiment enthdlt Mutanten,
die mit Chlorophyllmengen von 50% des Kontrollwerts Frischgewichte
aufweisen, die weit iiber den Vergleichswerten der Ausgangsform lagen;
anndhernd normale Fertilitdtsverhiltnisse wurden jedoch erst von
Mutanten mit etwa 80% des iiblichen Chlorophyllgehalts erreicht. Es
besteht kein Zweifel, dall der Schwellenwert auch fiir Pisum wesentlich
niedriger angesetzt werden muB, die entsprechenden Mutanten sind
jedoch noch nicht aufgetreten.

Wenn wir also die bisherigen Befunde zusammenfassen, so lassen
sich iiber die Beziehungen zwischen Chlorophyllgehalt und physio-
logischer Leistungsfahigkeit des Organismus folgende begriindete Aus-
sagen machen: mit Chlorophyllmengen von 1,6% des Vergleichswertes
normalgriiner Formen ist der Organismus existenzfihig, es findet jedoch
kein Wachstum statt (ROoBBELEN [1957a], Arabidopsis). Chlorophyll-
mengen von 10% crméglichen bereits dic Durchfithrung ciner voll-
stdndigen Ontogenese bis zur Samenreife; der Fertilitdtsgrad derartiger
Formen ist jedoch sehr gering (DEmEREC [1935], Hordewm; Mutante
150 A von Pisum). Mit 40% Chlorophyll ist nicht nur eine v6llig normale
Stoffproduktion, sondern auch volle Fertilitit moglich (WHITAKER
(19521, Cucurbita); wir mochten jedoch annehmen, daf sich hierfir noch
Mutanten mit geringerem Pigmentgehalt finden werden.

Wir sind bei unseren bisherigen Uberlegungen stets vom Gesamt-
chlorophyll ausgegangen. Es muB in diesem Zusammenhang noch darauf
hingewiesen werden, dall die beiden Chlorophylikomponenten wahr-
scheinlich von unterschiedlicher Bedeutung fiir die photosynthetische
Leistungsfahigkeit des Organismus sind. Kiirzlich hat EcLE (1960) die
bereits von SEYBoOLD (1940, 1941) postulierte Vorstellung iber funktio-
nelle Verschiedenheiten der beiden Komponenten bei der Photosynthese
erneut diskutiert. Die Befunde an bestimmten Mutanten, die entweder
das Chlorophyll b nur stark verzogert (Scawartz 1949) oder gar nicht
bilden kénnen (HicuarIN 1950), sind hierbei von besonderem Interesse.
So ist die dominante Letalmutante 1,10 von Arabidopsis, der dasChloro-
phyll b fehlt, nicht in der Lage, Zucker zu Stérke zu polymerisieren
(ROBBELEN 1957D).
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In unseren Versuchen sind vier fertile Mutanten aufgetreten, bei
denen kein Chlorophyll b nachgewiesen werden konnte. Ihr Fertilitdts-
grad ist mit 10—40% des Kontrollwerts zwar gering, das Frischgewicht
der Mutante 165 A lag jedoch deutlich iiber dem Vergleichswert der Aus-
gangsform, obwohl die Gesamtchlorophyllmenge nur 50% des Kontroll-
wertes betrug. Es besteht also kein Zweifel, daB mit der Hilfte des
normalen Chlorophyllgehaltes auch dann noch eine hohe assimilatorische
Leistungsfihigkeit erreicht werden kann, wenn dem Organismus nur
Chlorophyll a zur Verfiigung steht. Bei bestimmten Mutanten hoéherer
Pflanzen scheint die gelbgriine Komponente folglich zur Durchfithrung
der Photosynthese entbehrlich zu sein. Zu dhnlichen SchluBifolgerungen
gelangt man, wenn man die physiologische Leistungsfihigkeit der-
jenigen Mutanten betrachtet, die zwar Chlorophyll b enthalten, aber
in so geringen Mengen, dal3 der Quotient a:b stark zugunsten von a ver-
schoben ist (Maximalwert 9,84 bei der Mutante 137 unseres Sortiments).
Das Problem der Stérkebildung der chlorophyll b-freien oder -armen
Mutanten ist Gegenstand weiterer Untersuchungen (MULLER 1964).

Im empirischen Teil der vorliegenden Arbeit sowie in der Diskussion wurde
wiederholt darauf hingewiesen, dal3 bei bestimmten Chlorophyllmutanten im Hin-
blick auf den Selektionswert positive und negative Eigenschaften vereinigt sind.
Es wird hier ein Prinzip erkennbar, das fiir die Mehrzahl aller Mutanten unseres
Sortiments charakteristisch und auf das engste mit einem der Kernprobleme der
experimentellen Mutationsforschung verkniipft ist. Wir wissen noch immer nicht,
ob die hiufig recht vielfdltigen Anomalien einer Mutante der Wirkung eines mutier-
ten Kinzelgens oder einer kleinen Defizienz zuzuschreiben sind. STADLER und
Roman (1948) lehnen die Vorstellung, durch ionisierende Strahlen entstiinden
Punktmutationen, grundsitzlich ab; sie vertreten den Standpunkt, daB alle
Mutationsvorgiinge mit kleinsten Verdnderungen der Chromosomenstruktur ver-
* bunden sind. Demgegeniiber wurden nach Bestrahlung von Mutanten vereinzelt
Riickmutationen zum Ausgangszustand beobachtet, die sich kaum mit der Auf-
fassung der eben genannten Autoren vereinbaren lassen (vgl. die Befunde von
MuLLeR und OsTER [1957] an Drosophila). Es wird heute allgemein der Standpunkt
vertreten, daBl als Ursachen von monofaktoriell spaltenden Mutationen sowohl
Punktmutationen als auch kleinste Chromosomenaberrationen anzunehmen sind,
wobei kein prinzipieller Unterschied zwischen ,,Genmutationen® im herkémmlichen
Sinne und ,,Letalfaktoren‘ im Sinne von Hapor~ (1955) besteht. Bei Drosophila
sind die unterschiedlichen Mutationsursachen cytogenetisch gegeneinander abgrenz-
bar (WARD und ALEXANDER 1957 u. a.), bei hoheren Pflanzen hingegen besteht diese
Moglichkeit nicht. Wir kénnen also nicht entscheiden, ob der Chlorophyllmangel
der Mutante 109A und die starke Reduzierung ihrer Fertilitit auf den pleio-
tropen Effekt eines mutierten Einzelgens oder auf den Ausfall zweier benachbarter
Gene infolge eines Chromosomenstiickverlusts zuriickzufithren ist. Entscheidend
fiir die Beurteilung dieser und mancher anderen Mutanten ist jedoch die Tatsache,
daB} eine genetisch bedingte Anomalie auf dem Chlorophyllsektor zwar die physio-
logische Leistungsfihigkeit der Mutante nicht zu beeintrachtigen braucht, da die
betreffende Form aber trotzdem keinen positiven Selektionswert im evolutionisti-
schen Sinne aufweist, weil eine zweite genetisch bedingte Anomalie — etwa die
Beeintrichtigung der TFertilitit — ihren Selektionswert entscheidend herabsetzt.
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2. Die Bezichungen zwischen Genom und Pigmenigehalt

Der grofle Reichtum von Chlorophyllmutanten in den Sortimenten
glinstiger Versuchsobjekte hat zu interessanten Einblicken in die Viel-
gestaltigkeit der Beziehungen gefiihrt, die zwischen der Zusammen-
setzung des Genoms und dem Pigmenthaushalt der Pflanze bestehen.
Zunichst kénnen wir mit Berechtigung annehmen, daf3 ein sehr groBer
Teil der Gene eines jeden Genoms direkt oder indirekt in die Physiologie
der Pigmente eingreift. Die Mehrzahl dieser Gene hat im mutierten
Zustand eine Herabsetzung der Pigmentmengen zur Folge, die sich
entweder gleichartig oder recht unterschiedlich auf die Chlorophylle
und Carotinoide auswirken kann. Es kommt auf diese Weise hiufig
nicht nur eine starke Verschiebung des gegenseitigen Mengenverhilt-
nisses von Chlorophyll a:b zustande, es kann vielmehr die Synthese der
gelbgrinen Komponente véllig unterbleiben. Eine weitere Gengruppe
148t bestimmte Korrelationen zwischen Pigmentgehalt und dem Ablauf
der Ontogenese erkennen, die in Form spezifischer Gradienten im Chloro-
phyllgehalt in Erscheinung treten. Die Wirkung derartiger Gene macht
sich entweder bereits innerhalb der Fieder bzw. des Blattes oder erst
innerhalb der Blattfolge am Stengel bemerkbar. Andere Gene entfalten
ihre fiir den Pigmenthaushalt negative Wirkung nur in Abhéingigkeit
von bestimmten AuBenfaktoren, wobei Licht und Temperatur zwar die
wesentlichsten, nicht aber die allein wirksamen Faktoren darstellen.
Schlieflich ist noch jene groBe Gruppe von Genen zu nennen, dic cinen
Stoffwechselblock verursacht, der zu einem vélligen Zusammenbruch
der Photosynthese und damit zur Letalitdt fithrt.

Die Kompliziertheit der Beziehungen zwischen der Zusammensetzung
des Genoms und der physiologischen, speziell der assimilatorischen
Leistungsfahigkeit des Organismus wird aber erst dann deutlich, wenn
man berticksichtigt, daf} der grofite Teil der Gene der eben genannten
Gruppen eine pleiotrope Wirksamkeit entfaltet, die weit iiber den
Rahmen der Pigmentphysiologie hinausgeht. Ohne auf Einzelheiten
einzugehen, sei erwiahnt, dal diese Gene neben dem Chlorophylldefekt
noch vielfiltige andere physiologische und morphogenetische Anomalien
verursachen, dafl meiotische Stérungen und damit volle Sterilitéit
ebenso in ihrem Wirkungsbereich liegen konnen wie geotropische Um-
stimmungen. Die fiir den Pigmenthaushalt negative Wirkung ist im
allgemeinen an den rezessiven Zustand der eben genannten Gene ge-
bunden, nur in sehr wenigen Féllen wird der Chlorophylldefekt durch
dominante Gene verursacht. Dies bedeutet, dafl eine sehr groe Anzahl
spezifischer Gene des Genoms einer jeden Species in dominanier, einige
wenige Gene jedoch in rezessiver Form vorliegen miissen, wenn die
normale Griinfirbung und damit die volle assimilatorische Leistungs-
fahigkeit des Organismus gewihrleistet sein soll.
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Zusammenfassung

Es wurden die Chloroplasten-Farbstoffe von 48 fertilen und vier

sterilen rontgeninduzierten Mutanten von Pisum sativum analysiert.
Hierbei wurden folgende Ergebnisse erhalten:

' 1. Nach Untersuchungen von 52 Mutanten lag die Gesamt-Chloro-
phyllmenge im Bereich von 12—107% des Vergleichswertes der Aus-
gangsform. Das gegenseitige Mengenverhaltnis von Chlorophyll a:b
variierte zwischen 2,8 und 9,8. Bei vier Mutanten unseres Sortiments
konnte kein Chlorophyll b nachgewiesen werden.

2. Bei zehn Mutanten sind im Hinblick auf den Pigmentgehalt
Gradienten vorhanden. Die gesetzméiBigen Schwankungen der Pigment-
mengen kénnen sowohl innerhalb der Fiedern oder beim Vergleich von
Fiedern und Nebenblattern als auch innerhalb der Blattfolge am Stengel
in Erscheinung treten. Bei einigen Mutanten sinkt die Chlorophyll-
menge der oberen Blatter auf 30% des Vergleichswertes der unteren
Blitter ab, bei anderen Genotypen steigt sie auf 250% an.

3. In Ertragsbestimmungen wurde generell festgestellt, daf} die
Fertilitit mit fallendem Chlorophyllgehalt absinkt. Die Mutante
150 A mit nur 12% der normalen Chlorophyllmenge ist noch zur Durch-
fiihrung einer annihernd normalen Ontogenese bis zur Samenbildung
befiahigt. Zwischen Chlorophyligehalt und Frischgewicht konnte keine
klare Korrelation gefunden werden.

Die Untersuchungen wurden mit Unterstiitzung des ,,Bundeswministeriums fir
wissenschaftliche Forsechung‘® und der ,,Association Euratom-Ttal“ in Wageningen
durchgefithrt. Unser besonderer Dank gilt wiederum dem Direktor des Instituts

fiir landwirtschaftliche Botanik, Herrn Professor Dr. H. UrLricH, fiir die groB3-
ziigige T'orderung unserer Arbeiten.
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