
¡^^^^KB^M^PWflt 
if: EUR 9 4 7 . d « w 

REPRINT 

TEIL I 

ham niiitttOKnil ffilHlïllKnrnriaici 

ASSOZIATI 

Europäische Atomgemeinschaft ­ EURATOM 
Instituut voor Toepassing van Atoomenergie in de Landbouw ­ I.T.A.L. 

lili ' 
iiliiillilllll »κ «iii^ii l lÉSalÉ htm « ΛΜ #»¡# Wn* W $JL1 (ml 

ÌWlmm^ty™ i l l 
1 ­wr s­*­r ­r­r ­w*. ­r ̂ —o ­■—■­». ­r 

w 

QUANTITATIVE PIGMENTUNTERSUCHUNGEN 

AN STRAHLENINDUZIERTEN W p ^ B 

CHLOROPHYLLMUTANTEN VON PISUM SATIVUM 

. β. . :** Ρ«. .' .'jJm J í w Lil:.: r f 

ìli 

lili? L DIE L E T A L M U T A N T E N ' i l iM 
iiii ll^ii

 :
lfôSBii SU 

von 
*W. aiiffifitii-'-íf·—^;--"»tisjiSia^l'lSfcirt«" fiU 

Arbeit erstellt beim Institut für 

I 

¡»Si 

»Sai 
iiiiisæ 



tfilffîsW. mm 

H I N W E I S 

ili 
Das vorliegende Dokument ist im Rahmen des Forschungsprogramms der Kommission 

der Europäischen Atomgemeinschaft (EURATOM) ausgearbeitet worden. 

· .■ ­ . 

Es wird darauf hingewiesen, dass die Euratomkommission, ihre Vertragspartner und alle 

in deren Namen handelnden Personen : 

I o — keine Gewähr dafür übernehmen, dass die in diesem Dokument enthaltenen Informationen 

richtig und vollständig sind oder dass die Verwendung der in diesem Dokument enthaltenen 

Informationen oder der in diesem Dokument beschriebenen technischen Anordnungen, 

Methoden und Verfahren nicht gegen gewerbliche Schutzrechte verstösst; 

2° — keine Haftung für die Schäden übernehmen, die infolge der Verwendung der in diesem 

Dokument enthaltenen Informationen oder der in diesem Dokument beschriebenen tech­

nischen Anordnungen, Methoden oder Verfahren entstehen könnten. 

This reprint is intended for restricted distribution only. It reproduces, 

by kind permission of the publisher, an article from "PLANTA", 

Bd. 61, Heft 3 ­ 1964, 259­282. For further copies please apply to 

Springer­Verlag — 69 Heidelberg 1, Neuenheimer Landstrasse 28­30 

(Deutschland). 

Dieser Sonderdruck ist für eine beschränkte Verteilung bestimmt. Die 

Wiedergabe des vorliegenden in „PLANTA", Bd. 61, Heft 3 ­ 1964, 

259­282 erschienenen Aufsatzes erfolgt mit freundlicher Genehmigung 

des Herausgebers. Bestellungen weiterer Exemplare sind an Springer­

Verlag — 69 Heidelberg 1, Neuenheimer Landstrasse 28­30 (Deutsch­

land), zu richten. 

Ce tiré­à­part est exclusivement destiné à une diffusion restreinte. Il 

reprend, avec l'aimable autorisation de l'éditeur, un article publié dans 

«PLANTA», Bd. 61, Heft 3 ­ 1964, 259­282. Tout autre exemplaire 

de cet article doit être demandé à Springer­Verlag — 69 Heidelberg 1, 

Neuenheimer Landstrasse 28­30 (Deutschland). 

PkBtltiáfiJif 

Questo estratto è destinato esclusivamente ad una diffusione limitata. 

Esso è stato riprodotto, per gentile concessione dell'Editore, da 

« PLANTA », Bd. 61, Heft 3 ­ 1964, 259­282. Ulteriori copie dell'articolo 

debbono essere richieste a Springer­Verlag — 69 Heidelberg 1, Neuen­

heimer Landstrasse 28­30 (Deutschland). 

Deze overdruk is slechts voor beperkte verspreiding bestemd. Het artikel 

is met welwillende toestemming van de uitgever overgenomen uit 

„PLANTA", Bd. 61, Heft 3 ­ 1964, 259­282. Meer exemplaren kunnnc 

besteld worden bij Springer­Verlag — 69 Heidelberg 1, Neuenheimer 

Landstrasse 28­30 (Deutschland). 
•Ψ!!?'· ΛΓΙιΓΛοιΒ fitfliiuï. '.¿Ai "··' 1, \τ\'.\ 't'"> . Λ :ti »i i PI: »ί ι, fitíHÍ •*îJ'hrJ 



EUR 947.d 
REPRINT 
TEIL I. 

QUANTITATIVE PIGMENTUNTERSUCHUNGEN AN STRAHLENINDUZIERTEN 
CHLOROPHYLLMCTANTHN VON PISUM SATIVUM ­ I. DIE LETALMUTANTEN 
von W. GOTTSCHALK und F. MÜLLER (Universi tät Bonn) . 

Assoziation : Europäische Atomgemeinschaft ­ EURATOM, 
Inst i tuut voor Toepassing van Atoomenergie in de Landbouw ­
I.T.A.L. 

Arbeid erstellt beim Inst i tuut für Landwir tschaf t l iche Botanik, der Universi tät 
Homi (Deutschland) . 
Assoziation Nr. 003­U1­5 ΒΙΑΝ. 
Sonderdruck aus „Planta , , ­ Bd. 61, Heft 3 ­ 19G4 ­ Seiten 259­282. 

Es w u r d e n die ass imi la tor isch wi rksamen p'arbstoffe von 26 röntgen­induzier ten 
Letalmutantei i der Species IJisum sativum analys ier t . Hierbei wurden folgende 
Ergebnisse erhalten : 

1. Die genetisch bedingte Variat ionsbrei te des Materials, bezogen auf das Fr isch­
gewicht, umfasst im Hinbl ick auf die Cesaintchlorophyllmenge den Bereich von 
0­141 % des Vergleichswerts der Ausgangsform. Fü r die Carotinoide liegen die 
entsprechenden Werte bei H­141 r/c. Das Verhältnis von Chlorophyll a : b liegt 
zwischen 0,1 (Mutante 154 Al und 5,1 (Mutante 140 A) . 

'1. Bei einigen chlorophyllhal t igen Leta lmutanten wurde im Warburg­Appara t 
eine negative Assimila t ionsbi lanz nachgewiesen. Die vorhandenen Chlorophyll­
mengen können also infolge der Anwesenheit der mutier ten Gene für Ass imi la­
t ionszwecke niieht ausgenutzt werden. 

3. Bei einer Gruppe von Letalmutanten ist in der Blattfolge am Stengel ein 
Gradient im Pigmentgehalt aufeinanderfolgender Blätter feststellbar. So sinkt der 
Chlorophyllgehalt des 5. und 6. Blattes bei der /ii/csce/i.s­Mutantc 11 Λ auf etwa 
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Ana lyses were ca r r i ed o u t on t h e ass imi la t ive ly effective p i g m e n t s of 26 X ­ r a y ­
i n d u c e d l e tha l m u t a n t s of t h e species P i s u m S a t i v u m , t h e following resu l t s 
be ing o b t a i n e d : 

1. T h e gene t ica l ly cond i t i oned v a r i a t i o n in t h e b r e a d t h of t h e m a t e r i a l , 
re fer red t o t h e gross weigh t , covers a r a n g e f rom 0 t o 141 % of t h e reference 
v a l u e of t h e s t a r t i n g form in r e l a t ion t o t h e t o t a l q u a n t i t y of ch lo rophy l l . T h e 
co r r e spond ing va lue s for t h e Carot inoids a re 8­141 % . T h e ch lorophyl l r a t io 
a : b is b e t w e e n 0.1 ( m u t a n t 154 A) a n d 5.1 ( m u t a n t 140 A). 

2. W i t h t h e a id of t h e W a r b u r g a p p a r a t u s a n e g a t i v e ass imi la t ion b a l an ce 
was obse rved in some ch lo rophy l l ­ con ta in ing l e tha l m u t a n t s . Because of t h e 
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10 %des Vergleichswertes des 1. Blattes ab. Andererseits lässt sich bei der vires-ce/itf-Form 200 A beim Vergleich des 1. und 2. Blattpaares ein Anstieg der Chloro-phyllmenge auf das Zehnfache, nachweisen. 
4. Bei einigen Mutanten ist die Chlorophyllbildung liebt- bzw. temperaturab­hängig. So tritt der charakteristische Gradient der Mutante 11 A nur bei normalen Insolationsverhältnissen auf; liei Schattenkultur wird aucli in den höher inserier«· ten Blättern Chlorophyll gebildet. Die teinperaturlabile Mutante 159 bildet ober­halb von 18'> C Chlorophyll und ist fertil, unterhalb dieses Schwellenwertes ist kaum Chlorophyllbildung möglich die Pflanzen sind letal geschädigt.' Bei beiden Mutanten bleibt das gebildete Chlorophyll erhalten, wenn man die Pflanzen Bedingungen aussetzt, unter denen eine Neubildung von Chlorophyll nicht möglich ist. 
5. In der Diskussion werden tlie Beziehungen zwischen Letalität und Chlorophyll­defekt behandelt. Aus dem Vergleich fertiler und letaler Mutanten folgt, dass ein Chlorophyllgehalt von etwa 10 % des Vergleichswerls normal grüner Erbsen prin­zipiell für die Durchführung der Ontogenese his zur Samcnreife ausreicht. Bei der Mehrzahl aller chlorophyllgeschädigten Letalmutanten ist die Letalwirkung folglich nicht allein auf den Chlorophyllmangel zurückzuführen. Die Verbindung von Chlorophylldefekt und Letalwirkung dürfte teils auf Pleiotropie der mutierten Gene, teils auf den Ablauf von Defizienzen zurückzuführen sein. 

presence of the mutated genes, therefore, the available chlorophyll cannot be 
used for assimilation purposes. 

3. In one group of lethal mutants a gradient can be observed in the pigment 
content of successive leaves on the stalk. In the fifth and sixth leaves of the 
lutesceus mutant I I A , for instance, the chlorophyll content drops to about 
10 % of the reference value for the first leaf. Comparison of the first and second 
pair of leaves in the viresceus form 200 A, on the other hand, indicates tha t the 
chlorophyll content increases by a factor of 10. 

4. In some mutants the chlorophyll formation is light- and/or temperature-
dependent. The characteristic gradient in the mutan t I I A , for example, only 
occurs under normal isolation conditions, while in the case of plants cultivated 
in the shade chlorophyll is also formed in the leaves inserted higher up. The 
temperature-labile mutan t 159 forms chlorophyll above 18° C and is fertile, 
but below this threshold value chlorophyll formation is hardly possible, the 
plants are lethally damaged. In both mutants the chlorophyll formed is pre­
served if the plants are exposed to conditions under which a further formation 
of chlorophyll is not possible. 

5. The discussion deals with the correlation between lethality and chloro­
phyll defect. Comparison of fertile and lethal mutants shows t ha t a chlorophyll 
content of about 10 % of the reference value for normal green peas is usually 
sufficient to permit ontogenesis up to maturation. In the majority of all chloro­
phyll-damaged lethal mutants the lethal effect is therefore not due solely to 
the chlorophyll deficiency. The combination of chlorophyll defect and lethal 
effect is probably due part ly to pleiotropy of the muta ted genes and part ly 
to the effects of deficiencies. 
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QUANTITATIVE PIGMENTUNTERSUCHUNGEN 
AN STRAHLENINDUZIERTEN CHLOROPHYLLMUTANTEN 

VON PI SUM SATIVUM 
I. DIE LETALMUTANTEN 

Von 
W. GOTTSCHALK und F . MÜLLER 

Mit 4 Textabbildungen 
(Eingegangen am 5. Februar 1964) 

A. Einleitung 
In Mutationsexperimenten nehmen Chlorophyllmutanten in der 

Regel den zahlenmäßig höchsten Anteil aller erfaßbaren Mutations­
typen ein. Trotz der ungeheuren Ausweitung der experimentellen Mu­
tationsforschung, die bei günstigen Objekten zum Aufbau ausgedehnter 
Sortimente mit Hunderten, z.T. mit Tausenden von Mutanten geführt 
hat, stehen wir noch immer am Anfang der Analyse der Zusammensetzung 
bestimmter Genome. Wir können noch nicht abschätzen, wie groß die 
Anzahl der auf dem Chlorophyllsektor wirksamen Gene ist, müssen jedoch 
annehmen, daß bei jeder höheren Pflanze ein recht beträchtlicher Teil 
aller überhaupt vorhandenen Gene in irgendeiner Weise auf die Bildung 
und Funktion der assimilatorischen Pigmente Einfluß nimmt. So sind 
im Rahmen umfangreicher Mutationsversuche an Hordeum allein von 
EHEENBBKG, GUSTAFSSON und LUNDQUIST (1961) etwa 6400 Chlorophyll­
mutanten erfaßt worden. Selbst wenn wir berücksichtigen, daß im 
Verlauf dieser Versuche viele Gene mehrmals mutiert sein dürften, so 
zeigt dieses Beispiel doch in eindrucksvoller Weise, wie vielgestaltig und 
kompliziert die genphysiologischen Grundlagen des Chlorophyllsektors in 
seiner Gesamtheit sein mögen. 

In morphologischer Beziehung beanspruchen die Chlorophyllmutan­
ten wegen der geringen Spezifität ihrer Anomalien zumeist wenig Inter­
esse. In Verbindung mit Pigmentanalysen eröffnen sie jedoch interes­
sante Einblicke in eine Fülle physiologischer Probleme des Assimila­
tionsgeschehens. Es sind in diesem Zusammenhang zu nennen: 

a) die Beziehungen zwischen Chlorophyllgehalt und Assimilations-
leistung, Vitalität, Fertil i tät; 

b) der Einfluß der Verschiebung des gegenseitigen Mengenverhält­
nisses von Chlorophyll a : b bzw. des völligen Ausfalls einer der beiden 
Komponenten auf die Assimilationsleistung ; 
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c) die Abhängigkeit der Chlorophyllsynthese von bes t immten äuße­
ren und inneren Faktoren ; 

d) die Beziehungen zwischen Chlorophylldefekt und Letal i tä t bei 
letalen Chlorophyllmutanten ; 

e) die vielfältigen Verknüpfungen der Chlorophyllsynthese mi t ande­
ren physiologischen und morphogenetischen Prozessen im Organismus 
infolge der Pleiotropie derart iger Gene. 

Schließlieh besteht bei zunehmender Vervollkommnung der bioche­
mischen Methodik die Möglichkeit, genetisch bedingte Stof f Wechselblocks 
innerhalb des Gesamtablaufs der Photosynthese zu lokalisieren und da­
mi t Beiträge zur Genphysiologie und zum biochemischen Mechanismus 
dieses Prozesses zu liefern. 

Einige der eben aufgeführten Fragestellungen werden in der vor­
liegenden Arbeit behandelt , wobei wir im I . Teil die Letalmutanten be­
sprechen wollen, während der I I . Teil den fertilen und sterilen Formen 
vorbehalten ist. Es wird gezeigt werden, daß bei der überwiegenden 
Mehrzahl aller Chlorophyllmutanten unseres Sortiments im Hinblick 
auf die Pigmentverhältnisse kein prinzipieller Unterschied zwischen fer­
tilen, sterilen und letalen Formen besteht. Wenn wir bei der Publizierung 
unserer Befunde die eben erwähnte Zweiteilung vorgenommen haben, so 
soll damit nicht eine Sonderstellung der letalen Chlorophyllmutanten 
demonstr ier t werden. 

Über die Pigmentverhältnisse bei Chlorophyllmutanten liegt bereits 
eine umfangreiche Li tera tur vor, die bei R Ö B B E L E N (1957) und E G L E (1960) 
eingehend zitiert ist . Das von uns verwendete Objekt Pisum sativum ist in 
den vergangenen Jahrzehn ten mutationsgenetisch intensiv bearbeitet 
worden. Hierbei sind vornehmlich von B L I X T , E H R E N B E R G und G E L I N 
nach Anwendung von Röntgenstrahlen, Neutronen und mutagenen 
Chemikalien Hunder te von Chlorophyllmutanten erhalten worden ( B L I X T , 
E H R E N B E R G und G E L I N 1958,1960, G E L I N , E H R E N B E R G und B L I X T 1961, 
GELEN 1960). I n einer zusammenfassenden Darstellung h a t B L I X T (1961) 
un te r Verwendung des von LAMPRECHT (1960) publizierten nomenklato-
rischen Systems eine Klassifizierung und Beschreibung aller von Pisum 
bekanntgewordenen Chlorophyllmutanten gegeben. Bezüglich der 
Li tera tur sei auf diese Arbeit verwiesen. Trotz des reichlich vorhandenen 
Mutantenmater ials sind bei Pisum bisher noch keine Pigmentanalysen 
durchgeführt worden. I m Rahmen unserer strahlengenetischen Versuche 
haben wir insgesamt 176 Chlorophyllmutanten erhalten, von denen 26 
Le ta lmutan ten im vorliegenden I . Ten unserer Arbeit berücksichtigt 
sind. 

B. Methodischer Teil 

Versuchsmaterial und Versuchsanordnung 
Es wurden lufttrockene Samen der Handelssorte „Dippes gelbe Viktoria" von 

Pisum sativum mit Röntgendosen von 5—15 kr in Intervallen von jeweils 2 kr 
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bestrahlt. Die Bestrahlungen wurden mit einer Appara tur vom Typus MG 150 
der Fi rma Müller, Hamburg, oline Verwendung von Filtern durchgeführt (durch­
schnittliche Dosisausbeute etwa 100 r/min bei 150 kV, 20 mA und einem Focus­
abstand von 50 cm). Die für die Analysen verwendeten Chlorophyllmutanten ent­
s tammen der X4—X e­Generation unserer strahlengenetischen Versuche; die 
Pigmentanalysen wurden in den Jahren 1961—1963 durchgeführt. Das im Freiland 
aufgezogene Material wurde an Maschendrahtzäunen, das Gewächshausmaterial in 
Mitscherlich­ Gefäßen kultiviert. Während die fertilen CMorophyllinutanten über 
homozygotes Saatgut unmittelbar vermehrt werden konnten, sind die sterilen und 
letalen Formen aus heterozygoten Mutterpflanzen alljährlich neu gewonnen worden. 

Erwartungsgemäß konnten weder im Gewächshaus noch im Freiland gleich­
förmige Kulturbedingungen geschaffen werden. Die empirischen Daten der Mu­
tanten wurden daher auf vergleichbares Kontrollmaterial von Individuen unserer 
Ausgangsform bezogen, die am jeweiligen Standort der Mutanten aufgewachsen 
waren. Bei der Zählung der Internodien blieben das Epikotyl sowie das Stengel­
glied zwischen den beiden Niederblättern unberücksichtigt. Von jeder Mutante 
wurden mindestens drei Pigment­Einzelanalysen durchgeführt, hieraus wurden die 
Mittelwerte errechnet. Das Blattmaterial für die Einzelanalysen wurde gut ge­
mischt, um zufällige Unterschiede im Pigmentgehalt zwischen Nebenblät tern und 
Fiedern, zwischen Blättern verschiedener Nodien, u. U. auch Unterschiede in der 
Pigmentverteilung innerhalb eines Blattes auszugleichen. Bei einigen Mutanten 
treten derartige Unterschiede konstant auf und sind als Charakteristika der Gen­
wirkung anzusehen. I n diesen Fällen wurden die unterschiedlich gefärbten Organe 
getrennt analysiert. 

Infolge der geringen Blattflächen und unterschiedlichen Blattgrößen unserer 
Versuchsobjekte war es nicht zweckmäßig, die Blattfläche als Bezugssystem zu 
wählen. Wir verwendeten für unsere Berechnungen vielmehr das Frischgewicht. 
Daneben wurden noch Trockengewichtsbestimmungen durchgeführt, die uns jedoch 
nur einen Überblick über die von den verschiedenen Mutanten produzierte Trocken­
masse vermitteln sollten. Als Bezugsgröße brachten sie gegenüber dem Frisch­
gewicht keine Vorteile. 

Extraktion des Pflanzenmaterials. Frische, voll turgeszente Blät ter wurden un­
mittelbar nach dem Abschneiden gewogen und im Mörser mi t 80%igem wäßrigen 
Aceton (p. A. Merck) und einer kleinen Menge Seesand homogenisiert. Ein Zusatz 
von einer Spatelspitze CaCOs diente zum Neutralisieren der Pflanzensäuren. Der 
Acetonextrakt wurde abfiltriert. Hierauf wurden der Gewebebrei und das ver­
wendete Filter bis zur Farblosigkeit mit 80%igem Aceton gewaschen. Der ver­
einte Acetonextrakt wurde in einem Mischzylinder mi t 80%igem Aceton auf ein 
Volumen von 100 ml aufgefüllt. Fü r diese Arbeiten war eine Abdunkelung des 
Raumes notwendig, da Sonnenlicht oder starkes diffuses Tageslicht in relativ 
kurzer Zeit zu einer sichtbaren Zerstörung der Pigmente führt [vgl. N A G E L (1939) 
und andere Autoren] . 

Quantitative Pigmentbestimmung. I m Spektralphotometer Zeiss M4G2 wurden 
in Glasküvetten (Schichtdicke 1 cm) die Extinktionswerte der frisch bereiteten, 
klaren Acetonextrakte bes t immt; die Chlorophylle wurden bei 662 und 644 μιη 
photometriert . Bei diesen Wellenlängen ist die Absorption der Carotinoide nicht 
störend. Fü r die Carotinoide wurde die Ext inkt ion bei 440 uro. gemessen. Der Be­
rechnung der Pigmentkonzentrationen wurden die spezifischen Extinktions­
koeffizienten für 80%iges Aceton von MACKXNÏTEY (1941) sowie von S M I T H und 
B E N I T E Z (1955) zugrunde gelegt (vgl. auch H O L M 1954). Mittels dieser Koeffizienten 
kann man über Gleichungen, die sich vom Lambert­Beerschen Gesetz ableiten, 
folgende Beziehungen aufstellen, mi t deren Hilfe sich die Konzentrationen von 
Chlorophyll a, Chlorophyll b und der Carotinoide in γ Pigment pro ml Ex t rak t 
berechnen lassen : 
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Cchi.a = 9,78 · Εββ2—0,99 · Ee44, 
Cchi.b = 21,4 · Εβ 4 4­4,65 · Εββ2, 
Ccarot. = 4,69 · E440—C(Chl.a + Chi. b) ' 0,268. 

Die Absorptionsmaxima der einzelnen gelben Pigmente liegen so nahe bei­
einander, daß die Carotinoide und Xanthophylle nur gemeinsam bestimmt werden 
können. Eine Trennung dieser Farbstoffe war daher nur mit chromatographischen 
Methoden möglich (MÜLLER unpübl.). Vor der Durchführung der spektralphoto­
metrischen Untersuchungen in einer mit Wasser mischbaren Flüssigkeit war es 
notwendig, sich durch Papierchromatographie davon zu überzeugen, daß in unse­
rem Versuchsmaterial keine wasserlöslichen Pigmente (Flavone und Anthocyane) 
vorkommen, die die Meßwerte verfälscht hätten. 

C. Experimenteller Teil 

I m R a h m e n unserer strahlengenetischen Versuche an Pisum sativum 

sind bei einer Gesamtzahl von etwa 500 Mutanten insgesamt 176 Formen 

mi t abweichender Grünfärbung aufgetreten. Hiervon wurden 79 im 

Hinblick auf die quant i ta t iven und quali tat iven Verhältnisse ihrer Pig­

mente analysiert, und zwar 26 letale und 53 fertile bzw. sterile Formen. 

Die Farbskala reicht von hellgelben, chlorophyllfreien Mutanten über 

Formen mi t graduell zunehmendem Chlorophyllgehalt bis zu Mutanten, 

die intensiver gefärbt sind als die Ausgangsform. I n der Li te ra tur sind 

für Pisum vereinzelt auch rein weiße Mutanten beschrieben worden, die 

offenbar überhaupt keine Pigmente enthal ten ( F R U W I R T H 1920, R A S ­

MUSSON 1929, L U T K O V 1937, LAMPRECHT 1952, VON R O S E N 1957, B L I X T 

1961). Auch in unseren Versuchen sind in Winteraussaaten im Gewächs­

haus drei Individuen eines derartigen Mutat ionstypus herausgespalten; 

das mutier te Gen ist jedoch verlorengegangen, so daß uns die Mutan ten 

für Analysen nicht zur Verfügung standen. Gemessen an der Zahl gelber, 

gelbgrüner und hellgrüner Mutanten ist die bisher bekannte Zahl weißer 

Formen auffallend gering. Offenbar sind im Genom der Species Pisum 

sativum nur wenige Gene vorhanden, die im recessiven Zus tand eine 

völlige Blockierung der Synthese aller assimilatorischen Farbstoffe ver­

ursachen. 

I n Abb. 1 ist die genetisch bedingte Variationsbreite des Chlorophyll­

gehalts unseres Materials graphisch dargestellt. Fü r die Kurven wurde 

jeweils die Gesamtchlorophyllmenge einer jeden analysierten Mutante 

verwendet, bezogen auf den Vergleichswert der Ausgangsform = 100%. 

Die Mutanten sind in der Reihenfolge steigender Chlorophyllmengen 

geordnet. Bei den Le ta lmutan ten variiert der Chlorophyllgehalt von 

Null (Mutanten 34E , 154 B, 155 A) bis 141,4% des Vergleichswertes 

der Stammform (Mutante 404 B). F ü r die Gruppe der fertilen und 

sterilen Formen liegen die Werte im Bereich von 12,2 (Mutante 150 A) 

bis 107,3% (Mutante 20C). 

Die chlorophyllgeschädigten Leta lmutanten unseres Sortiments sind 

relativ merkmalsarm. Für ihre morphologische Charakterisierung 
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können Anzahl und Länge der Internodien, der Wachstumsrhythmus 
des Stengels, Verzweigungsgrad, Blattgröße, ferner Lebensdauer sowie 
die im Organismus erkennbaren Veränderungen vor dem Absterbeprozeß 
verwendet werden. In Einzelfällen treten darüber hinaus noch spezifische 
Anomalien auf, die zu einer weiteren Charakterisierung der Genwirkung 
beitragen. Eine eingehende Darstellung der morphologischen Verhält­
nisse ist an anderer Stelle erfolgt (GOTTSCHALK 1964). In der vorliegen­
den Arbeit ist jeweils nur eine kurze Beschreibung der analysierten Mu­
tanten gegeben. Das Schwergewicht liegt dabei auf dem Grad des 

no 
130 
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30 
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60 
50 
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10 

Chlorophyll a+bin%der AF 

fer lil e und s f eri/e Mu fanlen 

Abb. 1. 

MulanIen in der Reihenfolge steig'ender Chlorophyllmengen 

Der Vergleich des Chlorophyllgehalts fertüer und letaler Mutanten von Pisum 
sativum 

Chlorophylldefekts und den hieraus resultierenden Folgen für die Ent­
wicklung der betreffenden Organismen. Der Pigmentgehalt der analy­
sierten Letalmutanten ist in Tabelle 1 zusammengestellt. Als ordnendes 
Prinzip wurde wiederum der steigende Gehalt an Chlorophyll a + b ver­
wendet (Spalte 5). Den Mittelwerten für Chlorophyll a, b und den 
Carotinoiden wurden jeweils die mittleren Fehler zugeordnet, die bei 
einigen Mutanten sehr hoch sind (etwa der Nummer 149 A). Die Streuung 
der Einzelwerte, die zum jeweiligen Mittelwert vereinigt worden sind, 
dürfte auf die in manchen Fällen unvermeidbare Inhomogenität des 
Analysenmaterials zurückzuführen seih. So können schon geringe zu­
fällige Schwankungen im Pigmentgehalt zweier Blätter der gleichen 
Pflanze oder von vergleichbaren Blättern verschiedener Individuen des 
gleichen Mutationstypus zu stärker variierenden Werten führen. Für 
die Mutanten 112D, 154 A, 200 A und 440 C sind in der Tabelle keine 
mittleren Fehler angegeben, weil bei diesen Formen bestimmte Gradien­
ten im Pigmentgehalt aufeinanderfolgender Blätter bzw. spezifische 
Degenerationserscheinungen auftreten (Näheres S. 268). 
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1. Die gelben Letalmutanten 
Von den 26 analysier ten L e t a l m u t a n t e n weisen 8 eine hell- bis gold­

gelbe F ä r b u n g auf, sie sind folglich nach der Nomenkla tu r von G U S T A F S ­
SON (1940) der Gruppe der xantha-Typen zuzuordnen. Ih re Aufzucht 
un te r Frei land- und Gewächshausbedingungen rechtfert igt eine Unter­
te i lung dieser morphologisch einheitlichen Gruppe . 

Die Mutan ten 3 4 E , 154B u n d 155A sind sowohl bei Freiland- als 
auch bei Gewächshausanzucht völlig chlorophyllfrei. Auch papier- und 
dünnschichtchromatographisch konnte bei ihnen kein Chorophyll nach­
gewiesen werden ( M Ü L L E R 1964) \. Die Menge der Carotinoide ist 
s tark herabgesetzt u n d Hegt in der Größenordnung von 9—15% der 
Vergleichswerte der Ausgangsform (Tabelle 1). 

Die Mutan ten 128A, 154A u n d 159 besitzen bei Frei landaufzucht 
in den unteren beiden B lä t t e rn etwas Chlorophyll, wobei das Mengen­
verhäl tnis von a : b bei allen 3 Formen s ta rk zugunsten der gelbgrünen 
Komponen te verschoben ist . I n ganz extremer Weise gilt dies für die 
Mutan te 154A (a : b = 0,10). Die gelbe Grundfarbe der Blä t te r dieser 
F o r m s t immt prakt isch mi t dem Fa rb ton der chlorophyllfreien Mutan ten 
überein, es lassen sich jedoch in den Fiederspitzen bereits mi t bloßem 
Auge geringe Chlorophyllmengen erkennen. Die höher inserierten Blä t te r 
der oben genannten Genotypen weisen keine grünen Farbstoffe mehr 
auf. I m Gewächshaus is t ein wesentlich höherer Chorophyllgehalt fest­
stellbar. Assimilationsmessungen mi t der Warburg-Appara tur haben 
gezeigt, daß die Mutan ten 154A und 159 un te r bes t immten Bedingungen 
Sauerstoff mengen produzieren, die in der Größenordnung der Vergleichs­
werte der Ausgangsform liegen (Abb. 2). Die ers tgenannte F o r m ist 
sogar zur Durchführung einer annähernd normalen Ontogenese bis zur 
Samenreife befähigt. Nach Frei landaufzucht hingegen läß t sich bei den 
Individuen der gleichen Muta t ions typen im Warburg-Appara t keine 
Sauerstoffausscheidung nachweisen. Die Abhängigkeit der Chlorophyll­
bi ldung von bes t immten Umwelt faktoren wird in Abschni t t 5 der vor­
liegenden Arbeit näher behandel t . 

2. Die hellgrünen Formen 
Neben der gelben Gruppe ist in unseren Versuchen eine größere 

Anzahl von Le ta lmutan ten aufgetreten, deren Farbskala von einem ganz 
hellen Gelbgrün bis zu einem Ton reicht, der k a u m noch von der Normal­
form zu unterscheiden ist . Die Mutan ten 1A, 62 A, 107 A, 134 A, 140 A 

1 MOTHES und BAUDISCH (1958) haben bei spektralphotometrischen Messungen 
an chlorophyllfreien Formen festgestellt, daß die Anwesenheit von gelben Pig­
menten geringe Extinktionswerte im Bereich der Chlorophylle vortäuscht. Eine 
chromatographische Überprüfung der spektralphotometrischen Befunde ist bei 
derartigen Mutanten daher unbedingt notwendig. 
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und 160 sind außer im Pigmentgehalt noch in der Anzahl und Länge ihrer 
Internodien sowie im Hinblick auf den Zei tpunkt der effektiven Letal­
phase im Sinne von H A D O R N (1955) zu unterscheiden, sie sind im übrigen 
aber relativ merkmalsarm. Ih r Chlorophyllgehalt liegt zwischen 26 und 
6 3 % des Vergleichswertes der Stammform; das Verhältnis von Chloro­
phyll a : b ist bei einigen Formen dieser Gruppe zugunsten von Chloro­

phyll b verschoben. Einzelheiten 
können der Tabelle 1 en tnommen 
werden. Die Mutanten 149A und 
160 entfalten t ro tz eines Chloro­
phyllgehalts von 26 bzw. 36 % und 
eines relat iv normalen Mengen­
verhältnisses von Chlorophyll a : b 
keine größeren Entwicklungs­
potenzen als die oben besproche­
nen chlorophyllfreien Mutan ten ; 
sie bilden nur 4—5 Internodien 
aus. Messungen im Warburg-
Apparat haben für die Mutante 
149 A eine negative Assimilations­
bilanz erbracht (Abb. 2). Wir 
müssen folglich annehmen, daß 
der Chlorophyllmangel nicht in 
unmit te lbarem Zusammenhang 
mi t der Letal i tä t der Mutante 
steht. Der Letalfaktor bewirkt 
vielmehr, daß die Mutante ihre 
verfügbaren Chlorophyll m engen 
nicht zur Assimilation ausnützen 
kann. Es liegen offenbar analoge 
Verhältnisse wie bei einer Letal-

mu tan t e von Vicia f aba vor, bei der die biochemischen Ursachen des 
Defekts aufgekärt werden konnten ( H E B E R und GOTTSCHALK 1963). 
Eine Deutung unserer Befunde wird im theoretischen Teil der Arbeit 
gegeben. I m Gegensatz zu den oben besprochenen Formen zeigen die 
Mutanten 107 A und 140 A eine deutlich größere Vitali tät , die sich 
vornehmlich in einer Verschiebung der effektiven Letalphase u n d 
damit einer Verbesserung der Entwicklungspotenzen äußert . Die 
Pflanzen bilden im Durchschnit t 7—8 Internodien aus und erreichen 
mittlere Internodienlängen von 80—86% gleichalter Kontrollpflanzen. 

Einige hellgrüne Leta lmutanten sind durch eine größere Anzahl ver­
schiedener Anomalien gekennzeichnet und lassen sich nicht zu Gruppen 
vereinigen. Sie seien im folgenden kurz charakterisiert : 

10 20 30 W 50 60 70 80 SO WO HO 120 
1 min 

Ahb. 2. Sauerstoff abgäbe bzw. -verbrauch 
von Blat tern der Ausgangsform und einigen 
Leta lmutanten im Licht/Dunkelversuch im 
Warburg VL (Fa. Braun, Melsungen). Puffer: 
4 ml pro Gefäß m/10 Na sC03 /NaHCO„ 1:9 . 
Menge des Blat tmatet lals pro Gefäß : ca.100 mg 
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Mutante 180B. Kleinblättrig, stark gestaucht. An den ßändern von Fiedern 
und Nebenblättern bräunlich gefärbte, abgestorbene Gewebepartien. Verhältnis 
von Chlorophyll a : b verschoben (Quotient = 4,26). 

Mutante 440 C. Kleinblättrig, gestaucht. Frühzeitige Degenerationserscheinun­
gen an Fiedern und Nebenblättern in Form eines partiellen Chorophyllabbaus, der 
zu unterschiedlich großen, gelblichweißen Flecken führt. Im Warburg-Apparat 
schwächere Sauerstoffbildung gegenüber der Ausgangsform (Abb. 2). 

Mutante 120A. Schwacher Chlorophylldefekt, kleinblättrig. Extrem gestauch­
ter, buschförmig verzweigter Wuchs; am Sproßaufbau reichlich Beiknospen be­
teiligt. Langlebig (8—11 Internodien). Entwicklungsgeschwindigkeit stark ge­
drosselt. Hohes Trockengewicht. Verhältnis von Chlorophyll a : b verschoben 
(Quotient = 4,33). 

Mutante 113. Ganz hellgrün, kleinblättrig, extrem gestaucht. Entwicklungs­
geschwindigkeit stark verlangsamt. Hohes Trockengewicht. Aktive plagiogeotrope 
Krümmung des zweiten Internodiums. Sauerstoffbüanz im Warburg-Apparat 
negativ (Abb. 2). 

Angaben über den Pigmentgehal t dieser Mu tan t en sind ebenfalls in 
Tabelle 1 en tha l ten . 

3. Die dunkelgrünen Letalmutanten 
Die zwergförmigen Mutan ten 6 8 E , 136A, 153 A u n d 4 0 4 B sind durch 

eine auffallend dunkelgrüne Fä rbung gekennzeichnet. I n den spektral­
photometr ischen Untersuchungen haben sich größere Pigmentmengen 
als bei der S tammform nachweisen lassen, ohne daß eine s tärkere Ver­
schiebung der Mengenverhältnisse der einzelnen Komponen ten feststell­
ba r war. Das Trockengewicht dieser Formen ist gegenüber den Kontrol l ­
wer ten s tark erhöht . I m Warburg-Appara t wurde nu r die langlebige 
Mutan te 136A un te r such t ; ihre Sauerstoffbildung war etwas niedriger 
als diejenige der S tammform (Abb. 2). Die geringfügige Drosselung der 
Assimilationsleistung s teh t offenbar n icht mi t der Le ta l i t ä t in Verbin­
dung. Bis je tz t haben wir bei den Mutan ten dieser Gruppe noch keine 
näheren Hinweise auf die physiologischen bzw. biochemischen Ursachen 
der Letalwirkung der mut ie r ten Gene erhal ten. 

Mutan ten mi t e rhöhten Chlorophyllmengen sind bereits von H I G H K I N 
(1950) für Hordeum u n d R Ö B B E L E N (1957) für Arabidopsis nachgewiesen 
worden; die P igmentmengen lagen für beide Fo rmen in der Größen­
ordnung von 130—135% des Kontrol lwerts u n d entsprechen dami t e twa 
den Mutan ten 136 A u n d 404 B unseres Sor t iments . E s m u ß freilich 
dami t gerechnet werden, daß unsere Analysenergebnisse der Ausgangs­
form u n d der kleinblättr igen, dunkelgrünen Mutan ten mi t ihrem erhöhten 
Trockengewicht — möglicherweise wegen eines unterschiedlichen anato­
mischen Auf baus — nicht s treng mite inander vergleichbar sind. 

4. Letalmutanten mit ungleichmäßig verteiltem Pigmentgehalt 
Das Kennzeichen einiger Le ta lmutan ten unseres Sort iments besteht 

darin, daß t ro tz der kurzen Lebensdauer s tarke Unterschiede der 
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Pigmentmengen innerhalb des Blattes oder der Blattfolge am Organismus 
auftreten. So entsprechen die unteren beiden Blätter der Mutante 112D 
in ihrer Färbung nahezu den gleichalten Organen der Stammform, wäh­
rend das 3. Blatt bei hellgrüner Färbung wesentlich weniger Chlorophyll 
besitzt. Die Mutante ist folglich der Gruppe der lutescens-Formen zuzu­
ordnen, wobei der Gradient trotz der geringen Blattzahl sehr deutlich 
in Erscheinung tritt. Ein besonders schönes Beispiel für einen derartigen 
Gradienten stellt die langlebige Letalmutante I I A dar. Ihre unteren 
drei Blätter unterscheiden sich im Pigmentgehalt nur unwesentlich von 
den Vergleichswerten der Ausgangsform. Das 4. Blatt ist hellgrün, das 
5. gelbgrün gefärbt, die noch höher inserierten Blätter sind weißlich gelb. 
Der Chlorophyllgehalt der oberen Blätter sinkt bei normalen Insolations­
bedingungen bis auf etwa 10% des Gehaltes gleichalter Blätter der Aus­
gangsform ab (die Verhältnisse sind in den Abb. 2 und 3 des zweiten 
Teiles der vorliegenden Arbeit in Verbindung mit analogen Gradienten 
fertiler Mutanten graphisch dargestellt). Die Mutante ist mit größter 
Wahrscheinlichkeit mit der von LAMPRECHT (1955, 1959) bearbeiteten 
albina-terminalis-Έοτνα. von Pisum identisch. Die Pflanzen sterben nach 
Ausbildung von 7—10 Blättern ab. 

Der umgekehrte Gradient tritt bei der Letalmutante 200 A in Er­
scheinung. Die unteren Blätter dieser extrem gestauchten Form ent­
halten nur wenig, die höher inserierten wesentlich mehr Pigmente. Wäh­
rend der kurzen Ontogenese erfolgt ein starker Chlorophyllabbau von der 
Basis her. Die Ergebnisse getrennter Pigmentanalysen sind in Tabelle 2 

Tabelle 2. Der unterschiedliche Pigmentgehalt der Letalmutante 200 A in Blättern 
verschiedener Insertionshöhe 

Material 

Ausgangs­
Form 

1.—4. Blatt 

Mut. 200 A 
l . + 2 . B l a t t 
3 . + 4 . Blatt 

Pigmentgehalt 
γ Pigment/g 

Frischgewicht 

Chlor. 
a 

1198 

12 

153 

Chlor, 
b 

314 

8 

58 

Carot. 

577 

49 

148 

Gesamt­
pigmentgehalt 

a + b 

1512 

20 

211 

a + b + Carot. 

2089 

69 
359 

Relativer 
Pigmentgehalfc 

a :b 

3,82 

1,50 
2,64 

(a +b ) : Carot. 

2,62 

0,41 
1,43 

Färbung 
der 

Blätter 

dunkel­
grün 

gelb 
gelb­
grün 

gefleckt 

zusammengestellt. Nach Ausbildung von 4 Blättern (der maximalen 
Entwicklungskapazität dieser Organismen) war gegenüber der Ausgangs­
form zunächst generell ein starker Pigmentmangel feststellbar. Darüber 
hinaus enthielten die unteren beiden Blätter nur etwa ein Zehntel der 
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Chlorophyllmenge des 3. und 4. Blattes. Ähnliche, wenn auch nicht so 
starke Unterschiede sind für die Carotinoide nachweisbar. Als zusätzliche 
Anomalie ist noch eine starke Verschiebung des gegenseitigen Mengen­
verhältnisses der Chlorophylle zu den Carotinoiden zugunsten der gelben 
Komponenten realisiert. In der Warburg-Apparatur zeigte die Mutante 
eine negative Assimilationsbilanz (Abb. 2). 

Als letzte Form dieser Gruppe ist schließlich noch die Mutante 34 A 
zu nennen. Die unteren Blätter dieser Pflanzen besitzen zu Beginn 
der kurzen Ontogenese relativ viel Chlorophyll, das auf gelbem Grunde 
fleckenhaft über die Spreite verteilt ist. Die Marmorierung ist so fein, 
daß eine getrennte analytische Auswertung der unterschiedlich gefärbten 
Partien nicht möglich ist. Die oberen Blätter besitzen mehr Chlorophyll 
und zeigen die Marmorierung in stark abgeschwächter Form. Der Effekt 
ist an den Fiedem wesentlich deutlicher erkennbar als an den Neben­
blättern. Sehr bald setzt von der Basis her—von den Adern ausgehend— 
ein Chlorophyllabbau ein ; die Pflanzen sterben nach Entfaltung von 4 bis 
5 Blättern ab. Die Pigment Verteilung ähnelt in gewisser Beziehung den 
Verhältnissen der eben besprochenen Mutante 200A, ist hier jedoch in 
genphysiologischer Beziehung offenbar noch komplizierter, denn es 
kommt zur Ausbildung von zwei Gradienten : es besteht eine Korrelation 
zwischen Pigmentmenge und Insertionshöhe des Blattes, außerdem 
treten innerhalb des Blattes, nämlich zwischen Fiedern und Nebenblatt, 
noch gesetzmäßige Unterschiede im Pigmentgehalt auf. Darüber hinaus 
kommt durch einen partiellen Chlorophyllabbau noch eine Marmorierung 
in strenger Abhängigkeit vom ontogenetischen Entwicklungsablauf zu­
stande. Sie wirkt sich zwar in sehr charakteristischer Weise morpho­
logisch in Form eines zusätzlichen Chlorophylldefekts aus, kann jedoch 
nicht unbedingt als Folge der Anwesenheit des mutierten Gens gedeutet 
werden. Möglicherweise handelt es sich hierbei um einen prämortalen 
physiologischen Abbauvorgang, der nicht mit dem Chlorophylldefekt in 
Verbindung steht. 

5. Die Abhängigkeit des Pigmentgehaltes letaler Chlorophyllmutanten 
von Umweltfaktoren 

Bei vielen grünen Pflanzen ist eine Lichtabhängigkeit der Chlorophyll­
synthese feststellbar, ohne daß hierbei mutierte Gene wirksam werden. 
Bei den photolabilen Formen im Sinne von MONTFORT (1950; MONTFORT 
und KRESS-RIOHTER 1950, MONTFORT, FELGNER und MÜLLER 1953) wird 
die Chlorophyllbildung oberhalb einer bestimmten Lichtintensität ver­
hindert; die bereits vorhandenen Chlorophyllmoleküle werden durch den 
Einfluß des Lichtes zerstört. Bei einer ganzen Reihe verschiedener 
Species, die als photostabil anzusehen sind, sind jedoch Mutanten bekannt­
geworden, deren Chlorophyllbildung ebenfalls lichtempfindlich ist. 
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Dies gilt für bestimmte Letalmutanten, bei denen die effektive Letalphase 
durch Verwendung niedriger Lichtintensitäten hinausgeschoben oder die Letal­
wirkung des Gens völlig verhindert werden kann. Befunde hierübereil gen vor für 
Mutanten von Avena (AKERMANN 1922), Secale (SIRKS 1929), Zea (DEMEREC 1935, 
KOSKI und SMITH 1951, ANDERSOK und ROBERTSON 1960), Linum (LEVAN 1944), 
Lupinus (TEDIN und HAGBERG 1952) und Helianthus (WALLACE und SCHWARTING 
1954, WALLACE und HABERMANN 1959). Bei nichtletalen Mutanten kann die ent­
sprechende Erscheinung in abgeschwächter Form auftreten [TEDIN und HAGBERG 
(1952) für Lupinus, STUBBE (1957) für Lycopersicon, RÖBBELEN (1957) für Arabi-
dopsis, BERGFELD (1958) für Antirrhinum}. Sinngemäß das gleiche gilt auch für 
heterozygote Individuen der dominanten Letalmutante xanthophyllous von Lyco­
persicon (BUTLER und CHANG 1958). Bei den Carotinoiden Schemen im Hinblick 
auf die Lichtempfindlichkeit ganz entsprechende Verhältnisse vorzuliegen, wenn sie 
auch im allgemeinen etwas resistenter sind als die Chlorophylle (RÖBBELEN 1957, 
FALUDI-DANIEL und KELEMEN 1960). Ganz vereinzelt ist der umgekehrte Effekt, 
nämlich eine Förderung der Chlorophyllbildung mit zunehmender Lichtintensität, 
nachweisbar [BERGFELD (1958) für Antirrhinum]. Untersuchungen an Chlorophyll­
mutanten von Lycopersicon haben darüber hinaus gezeigt, daß der Ausprägungsgrad 
des Chlorophylldefekts auch von der Lichtqualität (BRIX 1955) sowie der Tageslänge 
abhängig sein kann (SAGROMSKY 1954). Für Pisum sativum hat LAMFRECHT (1960) 
bei einigen nichtletalen Mutanten eine Abhängigkeit der Chlorophyllbildung von der 
Lichtintensität feststellen können. Stärkere Wirkungen beschreiben RASMUSSON 
(1938) und BLIXT (1961) für zwei Letalmutanten. 

Gemessen an der großen Zahl der in den verschiedenen Sort imenten 
vorhandenen Chlorophyllmutanten ist die Anzahl lichtempfindlicher 
Formen äußers t gering. Nach eingehender Bearbei tung wird sich jedoch 
zeigen, daß ihr wirklicher Anteil wesentlich höher ist. Von unserem 
Material is t in diesem Zusammenhang vornehmlich die Mutante 11A zu 
nennen. Der im vorigen Abschnit t für diese Mutante bereits beschriebene 
charakteristische Gradient im Chlorophyllgehalt aufeinanderfolgender 
Blä t te r (S. 268) t r i t t nur unter normalen Insolationsbedingungen, nicht 
aber bei Aufzucht der Pflanzen an sehr schatt igen Standor ten in Erschei­
nung. Sie entwickeln sich hier wie die nichtmutier ten Vergleichspflanzen. 
Nach Überführung in normales Licht wird der für die Genwirkung 
spezifische Gradient bei den neu entfalteten Blä t tern rasch erkennbar. 

Wir möchten den Chlorophylldefekt dieser Mutante nicht als , ,Photo-
labi l i tät" bezeichnen, weil dieser Begriff von MONTFORT et al. für ein 
Phänomen geprägt wurde, das nur teilweise mi t der bei unserer Mutante 
realisierten Situation vergleichbar ist. I m Gegensatz zu den photolabilen 
Objekten im Sinne MONTFORT s wird bei den unteren Blä t te rn der Mu­
tan te I I A grundsätzbeh Chlorophyll gebildet, das durch starke Belich­
tung keine Veränderung erfährt. E r s t bei den höher inserierten Organen 
t r i t t ein graduell zunehmender Chlorophyllmangel in Erscheinung, der 
bei Schat tenkul tur verhindert werden kann. I s t in diesen Blä t te rn aber 
Chlorophyll gebildet worden, so kann es durch später einwirkende höhere 
Lichtintensi täten nicht wieder zersetzt werden. Die Mutante verhält 
sich also teils wie eine photostabile, teils wie eine photolabile Form. 
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Auch die Letalmutante 34 A zeigt im Hinblick auf ihre Chlorophyll­
bildung eine deutliche Abhängigkeit von der Belichtung ; sie reagiert auf 
sehr viel geringere Schwankungen der Lichtintensität als die eben be­
handelte Mutante I IA . Bei Verwendung einiger Lagen lichtdämpfender 
Kunststoff­Folie war in den Nachkommenschaften heterozygoter 
Mutterpflanzen keine Spaltung erkennbar, während der mutierte Cha­
rakter der Homozygoten bereits 
3 Tage nach Entfernung der Folien 
in Form des Chlorophylldefekts 
deutlich in Erscheinung trat . Schon 
im diffusen Licht normaler Ge­
wächshäuser wird genügend Chloro­
phyll für eine bescheidene Onto­
genese bis zur Blüten­ und Samen­
bildung synthetisiert. Schließlich 
wurde auch bei den Mutanten 128 A 
und 200 A nach Gewächshaus­
kultur eine deutliche Erhöhung 
der Pigmentmengen gegenüber der 
Freilandkultur festgestellt. Die 
wirksamen Außenfaktoren konnten 
bei diesen beiden Formen noch 
nicht ermittelt werden. 

In Abb. 3 sind die Pigment­
mengen der Mutanten 34A, 128 A 
und 200 A sowie der Ausgangsform 
nach Freiland­ und Gewächshaus­
aufzucht einander gegenüberge­
stellt. Die unterschiedlichen Kul­
turbedingungen machen sich in geringem Maße bereits bei der Stamm­
form bemerkbar: die Gewächshauswerte liegen um 20—70% über den 
Vergleichswerten der Freilandpflanzen. Bei der Mutante 128 A ist zwar 
die Pigmentmenge generell sehr gering (die Chlorophyllmenge liegt bei 
nur 1,6% der Stammform), trotzdem läßt sich der Unterschied nach Frei­
land­ und Gewächshausanzucht in den Analysen deutlich erfassen. Die 
anderen beiden Mutanten bilden bereits im Freiland größere Pigment­
mengen als die Mutante 128A; die Werte für Gewächshausanzucht über­
treffen die Vergleichswerte der Freilandpflanzen um ein Vielfaches. 
Ganz besonders drastisch ist der Unterschied bei der Mutante 200 A : 
die im Gewächshaus produzierten Mengen von Chlorophyll a und b 
liegen um mehr als 1500% über den Freilandwerten. 

Neben dem Licht kann auch die Temperatur in hohem Maße für den 
Ausprägungsgrad des Chlorophylldefekts von Mutanten verantwortlich 

a b Car 

Abb. 3. Der Pigmentgehal t der Letal­
m u t a n t e n 128 A, 200 Α u n d 34 A sowie der 
Ausgangsform bei Anzucht Im Gewächshaus 
(Gesamtlänge der Säulen) u n d im Frelland 
(unterer Teil der Säulen). Ordinate : Pig­
mentgehal t in Gamma je Gramm Frisch­
gewicht. Linke u n d mit t lere Säule jewoils 
Chlorophyll a u n d b , rechte Säule Carotinoide 
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se in . B e i d e r a r t i g e n „ t e m p e r a t u r l a b i l e n " F o r m e n w i r d d i e C h l o r o p h y l l ­
b i l d u n g i . a . b e i n i e d e r e n T e m p e r a t u r e n s t a r k e i n g e s c h r ä n k t o d e r ve r ­
h i n d e r t . B e f u n d e h i e r ü b e r l i egen v o r b e i M u t a n t e n v o n Hordeum ( H A L L -
QTJIST 1923 , C O L L I N S 1927, N Y B O M 1955, H A N S E L 1960, G A U L 1 9 5 7 , 1 9 6 3 ) , 

Avena ( G A S S N E R 1915), Zea ( W E L T E R 1952, P I N N E Y u n d K A Y 1954) u n d 
Tagetes ( L I T T L E , K A N T O R u n d R O B I N S O N 1940) . B e i Arabidopsis i s t i m 
G e g e n s a t z h i e r z u e ine M u t a n t e b e k a n n t , b e i d e r d e r C h l o r o p h y l l m a n g e l 
b e i h ö h e r e n T e m p e r a t u r e n (27°C) i n E r s c h e i n u n g t r i t t , w ä h r e n d be i 
n i e d e r e n T e m p e r a t u r e n n o r m a l e C h l o r o p h y l l b i l d u n g s t a t t f i n d e t ( L A N G -
R I D G E 1955) . 

D i e I n d i v i d u e n d e r M u t a n t e 159 u n s e r e s S o r t i m e n t s s i n d b e i A u f z u c h t 
i m F r e i l a n d ge lbe L e t a l m u t a n t e n ; sie b e s i t z e n z w a r i m P r i m ä r b l a t t ge­
r i n g e C h l o r o p h y l l m e n g e n , d ie h ö h e r i n s e r i e r t e n B l ä t t e r s i n d j e d o c h p r a k ­
t i s c h ch lo rophy l l f r e i (Tabe l le 1). N a c h A u s b i l d u n g v o n 4 — 5 B l ä t t e r n 
s t e r b e n d ie P f l a n z e n infolge N ä h r s t o f f m a n g e l s a b . B e i V e r s u c h e n i n 
K l i m a k a m m e r n 1 u n t e r k o n s t a n t e n L i c h t v e r h ä l t n i s s e n k o n n t e n w i r fest­
s te l l en , d a ß d ie M u t a n t e b e i e ine r K e i m - u n d A n z u c h t t e m p e r a t u r v o n 
25° C k e i n e ge lben , s o n d e r n g r ü n g e f ä r b t e B l ä t t e r m i t n o r m a l e r Ass imi la ­
t i o n s l e i s t u n g b i l d e t . D i e P f l a n z e n e n t w i c k e l n s ich b i s z u r S a m e n r e i f e 
w e i t e r . K u l t i v i e r t m a n d ie i n d e r 2 5 ° - K a m m e r a n g e z o g e n e n g r ü n e n 
P f l a n z e n n a c h E n t f a l t u n g v o n 5 B l ä t t e r n b e i 15° C we i t e r , so t r i t t 
u n t e r d e r E i n w i r k u n g d e r v e r ä n d e r t e n K u l t u r b e d i n g u n g e n b e i m 6. B l a t t 
e in s t a r k e r Abfa l l d e s C h l o r o p h y l l g e h a l t s i n E r s c h e i n u n g . D i e n o c h s p ä t e r 
g e b i l d e t e n B l ä t t e r s i n d n a h e z u ch lo rophy l l f r e i u n d e n t s p r e c h e n d e n Or­
g a n e n d e r F r e i l a n d p f l a n z e n . N a c h A n z u c h t b e i 15° C g le i chen d ie P f l a n ­
z e n i n i h r e r F ä r b u n g d e n I n d i v i d u e n d e s F r e i l a n d v e r s u c h s . Ü b e r f ü h r t 
m a n d ie g e l b e n P f l a n z e n i n e ine 2 5 ° - K a m m e r , so b i l d e t s ich i n d e n n e u 
e n t f a l t e t e n B l ä t t e r n re ich l i ch Ch lo rophy l l . F ü r d ie C a r o t i n o i d b i l d u n g 
s c h e i n t e ine g a n z e n t s p r e c h e n d e T e m p e r a t u r a b h ä n g i g k e i t z u b e s t e h e n . 
E i n z e l h e i t e n k ö n n e n d e r g r a p h i s c h e n D a r s t e l l u n g d e r A b b . 4 e n t n o m m e n 
w e r d e n . D u r c h V e r w e n d u n g v o n T e m p e r a t u r s c h r ä n k e n k o n n t e d e r B e ­
re ich d e r w i r k s a m e n T e m p e r a t u r i n z w i s c h e n w e i t e r e i n g e e n g t w e r d e n : 
b e i 19° C k o m m t C h l o r o p h y l l b i l d u n g z u s t a n d e , b e i 1 7 ° C u n t e r b l e i b t s ie . 
D i e B e f u n d e e n t s p r e c h e n w e i t g e h e n d d e n B e o b a c h t u n g e n , d i e P I N N E Y 
u n d K A Y (1954) für e ine M u t a n t e v o n Zea p u b l i z i e r t h a b e n : d e r T e m p e ­
r a t u r s c h w e l l e n w e r t d e r C h l o r o p h y l l b i l d u n g w i r d für d iese F o r m m i t 
16,5° C a n g e g e b e n . D i e A s s i m i l a t i o n s k u r v e n d e r M u t a n t e 159 n a c h F r e i ­
l a n d - u n d G e w ä c h s h a u s a u f z u c h t s i nd i n A b b . 2 e n t h a l t e n . I m e r s t e r e n 
F a l l i s t d ie A s s i m i l a t i o n s b i l a n z n e g a t i v , i m l e t z t e r e n F a l l e (25° C) e n t ­
s p r i c h t s ie g r ö ß e n o r d n u n g s m ä ß i g d e r A u s g a n g s f o r m . D i e M u t a n t e k a n n 

1 Dem Direktor des Botanischen Inst i tuts der Universität Bonn, Herrn Prof. 
Dr. W. SCHUMACHER, sind wir für sein freundliches Entgegenkommen sehr dank­
bar, die Einrichtungen seines Inst i tuts benutzen zu können. 
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also nur unter Vorbehalt als Letalmutante bezeichnet werden, da es 
ohne Schwierigkeiten möglich ist, die Letalwirkung des mutierten Gens 
durch die Wahl geeigneter Kulturbedingungen zu unterbinden. Bei 
dieser Mutante wird nicht der Chlorophylldefekt als solcher und die 
damit verbundene Letalität vererbt. Vererbt wird vielmehr die Fähig­
keit, oberhalb eines exakt feststellbaren Temperatur­Schwellenwertes 
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Abb. 4. Der Pigmentgehal t der Mutante 159 un te r der Einwirkung verschiedener Tempo­
ra turen bei Aufzucht in Kl imakammern . Linker Teil: Anzucht bei 25°C (2. bis 5. Blat t ) , 
Weiterzucht bei 15°C (6. bis 8. Bla t t ) . Rechter Teil : Aufzucht bei 15°C. I n jeder Säule 
sind links und in der Mitte jeweils die Mittelwerte für Chlorophyll a u n d b , rechts der 
Wort für dio Carotinoide in Gamma Pigment je Gramm Frischgewicht angegeben 

(Erläuterungen im Text) 

die für Pisum normalen Pigmente zu bilden, während die Synthese dieser 
Substanzen unterhalb des Schwellenwertes unterbleibt. 

Eine Deutung dieser Befunde soll erst nach Durchführung weiterer 
Experimente vorgenommen werden. Ein wichtiger Punkt für die Inter­
pretation liegt darin, daß die unter günstigen Temperaturen gebildeten 
Chlorophyllmoleküle auch dann erhalten bleiben, wenn wir die Pflanzen 
ungünstigen Temperaturen aussetzen, bei denen keine Chlorophyll­
bildung möglich ist. Es besteht in dieser Beziehung eine prinzipielle 
Übereinstimmung zwischen der Temperaturabhängigkeit der Chlorophyll­
synthese der Mutante 159 und der Lichtabhängigkeit der Pigment­
bildung der Mutante I IA . 

6. Die Spaltungen in der X3—X7­Generation 

Die Spaltungen der Letalmutanten wurden während der Aufzucht 

der X3—X7­Generation ermittelt; sie sind mit den notwendigen statisti­

schen Angaben in Tabelle 3 zusammengestellt. In nur 12 Fällen liegen 
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die erhaltenen Daten noch im Fehlerbereich der 3:1­Spaltung, bei den 
übrigen 13 Mutanten ist ein unterschiedlich hohes Recessivendefizit 
nachweisbar, das bei einigen Formen ein sehr hohes Ausmaß erreicht. 
So hegt der Recessivenanteil der Mutanten 154 A und 154B, die aus dem 
gleichen bestrahlten Embryo stammen, in der Größenordnung von nur 
10—11%. Es kann als sicher angenommen werden, daß selbst diesen 
stark gestörten Erbgängen noch Vorgänge zugrunde liegen, die in gene­
tischer Beziehung einer monofaktoriell spaltenden Mutation entsprechen, 
wobei im einzelnen nicht entschieden werden kann, ob es sich um Gen­
mutationen oder kleinste Defizienzen handelt. Nach HADORN (1955) ist 
gerade bei den Letalmutanten häufig mit Chromosomenstückverlusten 
zu rechnen. Der wirkliche Anteil signifikant abweichender Mutanten 
unseres Materials dürfte noch höher sein, denn der Umfang des geprüften 
Materials ist bei einigen Formen (etwa den Nummern 112 D und 160) 

Tabelle 3. Die Spaltungen von 25 letalen Chlorophyllmutanten des untersuchten 

Sortiments 

Nr. der 
Mutante 

1 A 
11 

34 A 
62 A 
68 E 

107 A 
112D 
113 

120A 
128A 
134A 
136A 
140A 
144 A 
149A 
153A 
154A 
154 Β 
155A 
159 
160 

180B 
200A 
404 Β 
440 C 

Summe 

Normal 

91 
923 

749 

116 

4 1 

221 

127 

663 
880 

713 

217 

672 

1219 
215 

1547 
156 
841 

532 

182 

1144 
74 

397 

231 

191 
168 

12301 

Mutiert 

31 
237 

193 

31 
14 

71 

29 
152 
262 

131 
62 

195 

213 

57 

308 

53 
107 

61 

29 

348 

16 

98 
49 

46 

38 

2831 

Gesamt­
zahl 

122 

1160 
942 

147 

5 5 
292 

156 

815 

1142 
844 

279 

867 

1432 
272 

1855 
209 
948 
584 

211 

1492 
90 

495 
280 

237 
206 

15132 

Anzahl der 
Familien 

10 

34 

4 8 
11 

4 

10 

10 

46 
47 

48 

18 
34 

73 
12 

84 

10 
4 3 
34 

12 

81 

7 
22 

15 
10 

7 

730 

Mutanten­
anteil 
in % 

25,4 
20,4 
20,5 
21,1 
25,5 
24,3 
18,6 
18,7 
22,9 
15,5 
22,2 
22,5 
14,9 
21,0 
16,6 
25,4 
11,3 
10,4 
13,7 
23,3 
17,8 
19,8 
17,5 
19,4 
18,4 

18,7 

Grad der Über­
einstimmung 

mit der 
Sil­Spaltung1 

_ 

+ + + 
+ + 

— 
— 

— 

— ' 

+ + + 
— 

+ + + 
— 
— 

+ + + 
— 

+ + + 
— 

+ + + 
+ + + 
+ + + 

— 
— 

+ + 
+ + 
+ 
+ 

+ + + 
1 Es bedeuten: —Abweichung nicht signifikant; + Abweichung signifikant, 

0 , 0 5 > P > 0 , 0 1 ; + + A b w e i c h u n g signifikant, 0,01 > Ρ > 0,001 ; + + + Abwei­
chung signifikant, Ρ < 0,001. 
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relativ gering, so daß selbst starke Abweichungen von den Erwartungs­
werten statistisch noch mit der Annahme einer 3 : 1­Spaltung verträg­
lich sind. 

Die Gesamtspaltung aller berücksichtigten Letalmutanten beträgt 
nach Auswertung von 730 spaltenden Familien 12301 normal : 2831 
mutiert, das entspricht einem Recessivenanteil von nur 18,3%. Dieser 
Wert liegt weit außerhalb der Signifikanzgrenzen. Die naheliegende An­
nahme, dieses Defizit sei auf eine frühzeitige Zygoteneliminierung zu 
Beginn der Ontogenese — also auf eine Vorverlegung der effektiven 
Letalphase — zurückzuführen, hat sich nach Prüfung eines umfang­
reichen Materials nicht bestätigt. Außerdem trit t des Recessivendefizit 
nicht nur bei den Letalmutanten, sondern auch bei den übrigen Mutanten­
gruppen unseres Sortiments in Erscheinung. Der Recessivenanteil der 
im I I . Teil der vorliegenden Arbeit behandelten fertilen und sterilen 
Chlorophyllmutanten z.B. liegt mit 17,9% in der gleichen Größen­
ordnung. Diese Befunde deuten darauf hin, daß das Defizit in der Mehr­
zahl aller Fälle offenbar auf eine gleichartige Ursache — wahrscheinlich 
auf Zertationsvorgänge in den heterozygot­mutierten Griffeln — zurück­
zuführen ist. 

Da sich die für jede Mutante angegebene Gesamtspaltung aus einer 
wechselnden Anzahl von Einzelspaltungen zusammensetzt, war es not­
wendig, die Homogenität des bearbeiteten Materials zu prüfen. Nach 
Anwendung des Homogenitätstests ergab sich für alle in der Tabelle 3 
enthaltenen Mutanten Homogenität. 

■ 

D. Diskussion 

Rein gelbe, chlorophyllfreie Mutanten von Pisum sativum bilden 
3—5 Laubblätter aus, dann sind ihre Entwicklungspotenzen erschöpft, 
und sie sterben rasch ab. Die im Minimum vorhandenen Substanzen 
der in den Kotyledonen gespeicherten Reservestoffe sind offenbar bis 
zu diesem Entwicklungsstadium aufgebraucht und können nicht ergänzt 
werden, da die Mutanten nicht zur autotrophen Ernährungsweise be­
fähigt sind. Bei den rein gelben Formen genügt also schon der Chloro­
phyllmangel zur Erklärung der Letalität. Prinzipiell das gleiche gilt für 
Mutanten mit ganz geringem Chlorophyllgehalt. Es ist anzunehmen, 
daß die Chlorophyllmengen der Mutanten 128A, 154A und 159, die in 
der Größenordnung von 2 % des Vergleichswerts der Ausgangsform liegen, 
ernährungsphysiologisch nicht wirksam werden; die Mutanten unter­
scheiden sich in ihren Entwicklungspotenzen nicht von den rein gelben 
Formen. Die unmittelbare Verbindung von Chlorophyllmangel und 
Letalität konnte SPOEHR (1942) an albinotischen Mutanten von Zea nach­
weisen: durch Zugabe von Zucker konnte diesen Pflanzen eine Weiter­
entwicklung bis zur Ausbildung rudimentärer Kolben ermöglicht werden. 
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Mit zunehmendem Chlorophyllgehalt m u ß jedoch ein Schwellenwert 
erreicht werden, nach dessen Überschreitung der Chlorophyllmangel 
nicht mehr als Ursache der Letal i tä t angenommen werden kann . Es fragt 
sich nun, in welcher Höhe dieser Schwellenwert für die Species Pisum 
sativum anzusetzen ist. Die ganz blaßgrünen Mutanten 200 A und 113 
besitzen Chlorophyllmengen von 8 bzw. 12% des Kontrol lwerts und ster­
ben nach Entfal tung von 4—6 Blät tern ab . Man sollte annehmen, daß 
die Assimilationsleistung dieser Formen so gering ist, daß eine Weiter­
führung der Ontogenese nach dem Verbrauch der in den Keimblä t tern 
abgelagerten Reservestoffe nicht möglich ist, daß im Hinblick auf die 
Entwicklungspotenzen also praktisch die gleichen ungünstigen Verhält­
nisse vorliegen wie bei den chlorophyllfreien Le ta lmutan ten . Diese Vor­
stellung ließe sich auch mi t den Befunden R Ö B B E L E N S (1957) an Arabi-
dopsis vereinbaren. Bei seiner lichtempfindlichen Mutante V 18 reichen 
zwar Chlorophyllmengen von 1,6% des Kontrollwerts für die Erha l tung 
des Existenzminimums aus, ein erkennbares Wachs tum ist jedoch erst 
bei einem Wer t von 14% erkennbar. Das zur Durchführung einer voll­
ständigen Ontogenese notwendige ChlorophyUminimum wird von R Ö B ­
B E L E N mi t etwa 30% angegeben. Auf Pisum sativum k a n n der letzt­
genannte Wer t nicht übertragen werden, denn eine unserer ganz hell­
grünen Mutanten mi t einem Chlorophyllgehalt von nur 12% des Ver­
gleichwerts der Stammform ist nicht nur zur Ausbildung der normalen 
Internodienzahl befähigt, sie produziert sogar geringe Samenmengen. 
Die zum Ablauf einer bescheidenen Ontogenese bis zur Ausbildung 
keimfähiger Samen notwendige Chlorophyllmenge ist für das von uns 
verwendete Objekt folglich mi t etwa 10% des Vergleichswerts normal­
grüner Formen anzusetzen. Das bedeutet aber, daß im Hinblick auf die 
Letalwirkung kein prinzipieller Unterschied zwischen normalgrünen und 
ganz hellgrünen Le ta lmutan ten besteht. Diese Schlußfolgerung ergibt 
sich auch aus dem Vergleich des Kurvenverlaufs der lebensfähigen und 
der letalen Chlorophyllmutanten in Abb. 1. N u r bei den unterhalb der 
12 % -Linie liegenden Mutanten kann der Chlorophyllmangel als Ursache 
der Letal i tä t in Erwägung gezogen werden. Alle übrigen in der Abbil­
dung berücksichtigten Formen überschreiten — falls überhaupt ein 
Chlorophylldefekt nachweisbar ist — den eben genannten Schwellenwert, 
ihre Letal i tä t h a t folglich andere Ursachen. 

Die Aufklärung dieser Ursachen dürfte mi t großen methodischen 
Schwierigkeiten verbunden sein. Bei den Mutanten 128A, 159, 113 und 
149 A konnte in der Warburg-Apparatur keine Sauerstoffausscheidung 
nachgewiesen werden, die Assimilation dieser kurzlebigen Formen 
kommt offenbar gar nicht erst in Gang. F ü r die erstgenannten beiden 
Genotypen war dieser Befund zu erwarten, denn sie sind nahezu chloro­
phyllfrei. Die Mutan ten 113 und 149A hingegen besitzen Chlorophyll-
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mengen von 12 bzw. 26% des Vergleichswertes der Ausgangsform. Es 
muß folglich an irgendeiner Stelle des Ablaufs der Photosynthese ein 
genetisch fixierter Stoffwechselblock liegen, der dafür sorgt, daß die 
Mutanten ihre verfügbaren Chlorophyllmengen zur Assimilation nicht 
ausnützen können. Es liegen offenbar analoge Verhältnisse wie bei einer 
Letalmutante von Vicia f aba vor, bei der der Block lokalisiert werden 
konnte (HEBER und GOTTSCHALK 1963). Andere Mutanten unterscheiden 
sich im Warburg-Apparat nicht nennenswert von der Stammform, trotz­
dem bricht der Stoffwechsel nach Ausbildung weniger Blätter infolge 
eines noch nicht bekannten physiologischen Defekts zusammen 

Diese Befunde sind für die Interpretation der Letalwirkung von un­
mittelbarem Interesse. Wir können in Analogie zu den Verhältnissen bei 
Drosophila annehmen, daß ein Teil unserer Letalmutanten auf einfache 
Genmutationen, ein anderer Teil auf kleinste Defizienzen zurück­
zuführen ist, ohne daß es bei unserem Objekt methodisch möglich ist, 
diese beiden Vorgänge gegeneinander abzugrenzen. Wie soeben dar­
gelegt wurde, kann schon ein Chlorophyllgehalt Von nur 10% des 
Kontrollwerts nicht mehr allein für die Letalität eines Organismus ver­
antwortlich gemacht werden. Ist nun eine hellgrüne Letalmutante auf 
die Wirkung einer Genmutation zurückzuführen, so müssen wir dem 
mutierten Gen ein pleiotropes Wirkungsspektrum zuordnen, das neben 
den primären Ursachen der Letalität im Sinne eines biochemischen 
Defekts noch den Chlorophylldefekt, häufig auch noch andere Anomalien 
verursacht. Chlorophyllmangel und primäre Ursache der Letalität sind 
in diesem Falle also zwei getrennte Teilwirkungen des gleichen mutierten 
Gens. Ohne Zweifel ist es berechtigt, die den grünen Letalmutanten zu­
grunde liegende genphysiologische Situation auf einen Teil der chloro­
phyllfreien Mutanten zu übertragen. Wir müssen also damit rechnen, daß 
das Pleiotropiespektrum derartiger Gene sowohl für den Chlorophyll­
mangel als auch für einen spezifischen biochemischen Letaleffekt ver­
antwortlich ist. Bei derartigen Formen würden also — ausgehend vom 
gleichen mutierten Gen — zwei völlig getrennte Letalprinzipien wirksam 
werden, die sich infolge der Überlagerung der beiden biochemischen 
Störungs quellen am Organismus im einzelnen nicht nachweisen lassen. 

Gehen wir hingegen von einer Defizienz aus, so besteht durchaus die 
Möglichkeit, daß vom Stückverlust mehr als ein Gen betroffen ist; die 
morphologischen und physiologischen Anomalien sind in derartigen 
Fällen also auf den Ausfall mehrerer absolut gekoppelter Gene zurück­
zuführen. Bei der großen Anzahl von Genen, die den Chlorophyllgehalt 
eines Organismus beeinflussen, wird im Genom oft ein sehr enges Koppe­
lungsverhältnis zwischen einem derartigen Gen und einem Letalfaktor 
realisiert sein, so daß in Verbindung mit Defizienzen relativ häufig 
Mutanten mit beiden Anomalien zu erwarten sind. 

> 
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Unsere Befunde und Interpretationen dürfen jedoch nicht so auf­
gefaßt werden, daß Letalität und Chlorophylldefekt bei allen chlorophyll-
haltigen Letalmutanten prinzipiell als zwei ± selbständige Teilwirkun­
gen der Gesamtwirkung eines mutierenden Gens bzw. einer Defizienz 
in Erscheinung treten. In Einzelfällen ist vielmehr eine gewisse Korre­
lation zwischen diesen beiden Phänomenen feststellbar. Dies wird am 
ontogenetischen Entwicklungsablauf der Mutante I I A erkennbar. Die 
unteren drei Blätter dieser langlebigen Letalmutante sind normalgrün 
gefärbt, die höher inserierten zeigen einen graduell stark zunehmenden 
Chlorophylldefekt, der wohl als spät auftretende biochemische Mangel­
erscheinung bzw. stoffwechselphysiologische Fehlleistung zu deuten ist, 
die der Organismus nicht ausgleichen kann. Aus unseren Befunden an 
fertilen ChLorophylmiutanten kann geschlossen werden, daß die Assi­
milationsleistung der unteren 5 Blätter der Mutante 11A für den Ablauf 
der Ontogenese bis zur Samenreife prinzipiell ausreichen müßte. Bei der 
von LAMPRECHT (1957 a, b) bearbeiteten aureovirescens-Mxtiante von 
Pisum treten durchaus vergleichbare Erscheinungen auf, die nicht mit 
Letalität verknüpft sind. Die Individuen unserer Mutante hingegen 
sterben regelmäßig nach Ausbildung von 7—10 Blättern ab. Interessan­
terweise ist die Letalwirkung des Gens aber bis zu einem gewissen Grade 
an den Chlorophylldefekt gebunden. So läßt sich die Lebensdauer der 
Pflanzen durch Dekapitierung der chlorophyllgeschädigten Apikai­
region beträchtlich verlängern, wenn es uns auch bisher nicht gelang, die 
Letalwirkung des Gens auf diesem Wege völlig aufzuheben. Verhindern 
wir jedoch den Chlorophylldefekt durch Aufzucht der photolabilen Pflan­
zen unterhalb eines sehr niedrig gelegenen Lichtintensitäts-Schwellen­
werts, so tritt auch die Letalität nicht in Erscheinung. Wir konnten auf 
diese Weise Pflanzen mit neun grünen Blättern erzeugen, die sich weder 
im Chlorophyllgehalt noch in der Vitalität nennenswert von den unter 
gleich ungünstigen Lebensbedingungen kultivierten Kontrollpflanzen 
unterschieden. Eine Weiterführung dieser Versuche war wegen der 
starken Hungerschäden im tiefen Schlagschatten nicht möglich. Nach 
Überführung der Mutanten in normales Licht trat nicht nur der erwartete 
Chlorophylldefekt, sondern auch die Letalwirkung des mutierten Gens 
in Erscheinung. Eine Deutung dieser Befunde soll erst nach Auswertung 
weiterer Versuche gegeben werden. 

Zusammenfassung 
Es wurden die assimilatorisch wirksamen Farbstoffe von 26 röntgen­

induzierten Letalmutanten der Species Pisum sativum analysiert. Hier­
bei wurden folgende Ergebnisse erhalten : 

1. Die genetisch bedingte Variationsbreite des Materials, bezogen 
auf das Frischgewicht, umfaßt im Hinblick auf die Gesamtchlorophyll-
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menge den Bereich von 0—141 % des Vergleichswerts der Ausgangsform. 
F ü r die Carotinoide liegen die entsprechenden Wer te bei 8—141 %. Das 
Verhältnis von Chlorophyll a : b liegt zwischen 0,1 (Mutante 154A) 
u n d 5,1 (Mutante 140 A). 

2. Bei einigen chlorophyllhaltigen Le ta lmutan ten wurde im Warburg-
Appara t eine negative Assimilationsbilanz nachgewiesen. Die vorhan­
denen Chlorophyllmengen können also infolge der Anwesenheit der 
mut ie r ten Gene für Assimilationszwecke nicht ausgenutz t werden. 

3. Bei einer Gruppe von Le ta lmutan ten ist in der Blattfolge am 
Stengel ein Gradient im Pigmentgehal t aufeinanderfolgender Blä t te r 
feststellbar. So sinkt der Chlorophyllgehalt des 5. und 6. Bla t tes bei der 
føifescews-Mutante I I A auf e twa 10% des Vergleichswertes des 1. Bla t tes 
ab . Andererseits läßt sich bei der virescens-Έ'orm 200A beim Vergleich 
des 1. u n d 2. Bla t tpaares ein Anstieg der Chlorophyllmenge auf das 
Zehnfache nachweisen. 

4. Bei einigen Mutan ten ist die Chlorophyllbildung licht- bzw. t empe­
ra turabhängig . So t r i t t der charakterist ische Gradient der Mutan te I I A 
nu r bei normalen Insolationsverhältnissen auf; bei Scha t tenkul tu r wird 
auch in den höher inserierten Blä t te rn Chlorophyll gebildet. Die t empe­
raturlabi le Mutan te 159 bildet oberhalb von 18°C Chlorophyll und ist 
fertil, un terha lb dieses Schwellenwertes ist k a u m Chlorophyllbildung 
möglich, die Pflanzen sind letal geschädigt. Bei beiden Mutan ten bleibt 
das gebildete Chlorophyll erhal ten, wenn m a n die Pflanzen Bedingungen 
aussetzt , un te r denen eine Neubi ldung von Chlorophyll nicht möglich ist. 

5. I n der Diskussion werden die Beziehungen zwischen Leta l i tä t und 
Chlorophylldefekt behandel t . Aus dem Vergleich fertiler u n d letaler 
Mutan ten folgt, daß ein Chlorophyllgehalt von e twa 10% des Vergleichs­
werts normal grüner Erbsen prinzipiell für die Durchführung der Onto­
genese bis zur Samenreife ausreicht. Bei der Mehrzahl aller chlorophyll-
geschädigten Le ta lmutan ten ist die Letalwirkung folglich n icht allein 
auf den Chlorophyllmangel zurückzuführen. Die Verbindung von Chloro­
phylldefekt u n d Letalwirkung dürfte teils auf Pleiotropie der mut ie r t en 
Gene, teils auf den Ablauf von Defizienzen zurückzuführen sein. 

Die Untersuchungen wurden vom „Bundesministerium für wissenschaftliche 
Forschung" sowie von der „Association Euratom-Ital" in Wageningen unterstützt. 
Unser besonderer Dank gilt dem Direktor des Instituts für landwirtschaftliche 
Botanik der Universität Bonn, Herrn Professor Dr. H. ULLRICH, der uns die Ein­
richtungen seines Instituts in großzügiger Weise für unsere Arbeit zur Verfügung 
gestellt hat. 
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