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Quantitative Untersuchungen an chlorophylldefekten und normalen
diploiden und tetraploiden Pflanzen

Von KATHE BRIX*

Mit 1 Textabbildung

Einleitung

Chlorophylldefekte treten in der Natur sehr hiufig
und an fast allen Kulturpflanzen auf. Thre genetischen
Ursachen sind weitgehend untersucht und in der Lite-
ratur ausfithrlich diskutiert worden. Neben vélliger
Dominanz kann bei den Chlorophylifaktoren auch ein
intermedidres Verhalten gefunden werden, und BAUR
(rgro) fand folgende Erklirung dafiir: Ein Faktor Z
soll fiir die Grundausbildung verantwortlich sein.
zz-Pflanzen sind rein weil}, Zz ist gelb. Y, ein weiterer
Faktor fiir die Griinausbildung, kann nur bei Anwesen-
heit von mindestens einem Z wirken. Z.Y, firbt die
Blatter schwach griin. FEin Gen N wirkt nur bei An-
wesenheit von YY. Z. YY N. = normal griin. Zwischen
Y und N liegen noch weitere Faktoren fiir die Griinaus-
bildung. Dieses von BAUR aufgestellte Wirkungs-
schema wurde von RASMUSSON. (1920) und anderen
Autoren bestitigt und erweitert.

Die Chlorophyllfaktoren wirken nicht nur auf die
Farbung der Chloroplasten, sondern kénnen auch ihre
Ausbildung beeinflussen, und zwar werden bei chloro-
phylldefekten Pflanzen weniger Plastiden gebildet
(KIESLING 1912), oder bei gleicher Zahl konnen die
Chloroplasten kleiner, unregelméfBiger geformt oder
vollig denaturiert sein (Noack 1931, EULER, BERGMANN,
BURSTROM 1035, GUSTAFSSON 1042). Die Zerstérung
der normalen Chloroplastenkannauch erstim Laufe der
Entwicklung eintreten, wie EUE (1953} an der Mu-
tante ,,defecta’ der Petunie nyctaginiflora gezeigt hat:
Die rezessiven Pflanzen waren hier sogar vollig nor-
mal griin, und erst im Laufe der Entwicklung trat eine
Vergilbung ein durch Chloroplastenzerfall.

In den oben beschriebenen Fallen ist also die hellere
Blattfirbung die Folgeerscheinung einer Chloroplasten-
degeneration, und es ist meist nicht moglich, die letale
oder subletale Wirkung dieser Chlorophylldefektfak-
toren durch giinstige Vegetationsbedingungen zu
andern.

Ein groBer Teil der chlorophylldefekten Formen
148t sich jedoch stark durch Licht und Temperatur be-
einflussen. Je nach Art des Chlorophylldefektes
wirken beide Faktoren gemeinsam, oder einer von
beiden herrscht vor. Reine Temperaturabhéngigkeit
fanden GASSNER (1915) bei Hafer, CoLLINS (1927) bei
Gerste, F1sCHBACH (1933) bei Artbastarden von Linum,
NEATBY (1934) bei Weizenbastarden. Andere Autoren
untersuchten den- Lichteinflu auf die Chlorophyll-
bildung der Pflanzen. MoNTFORT und KRESS-RICHTER
(1950) unterscheiden danach den photostabilen von
dem photolabilen Typ und rechnen die chlorophyll-
defekten Pflanzen zu dem letzteren, bei dem direktes
Sonnenlicht die Chlorophyllbildung hemmt oder so-
gar das schon gebildete Chlorophyll zerstort. Zu diesen
photolabilen Typen gehéren die von AKERMAN (1922)
beschriebene Albinoform einer Hafersorte, bestimmte
chlorophylldefekte Typen beim Roggen (SIRKS 1929)
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und die verschiedensten Aureagehdélze, bei denen durch
die intensive Sonneneinstrahlung im Scmmer nicht
nur das Chlorophyll zerstért wird, sondern sogar die
Chloroplasten zerfallen (MICHAEL 1953).

Andere chlorophylldefekte Formen lassen sich durch
Temperatur und Licht weniger beeinflussen und zeigen
bei mehr oder weniger starker Subletalitdt ihren de-
fekten Charakter die ganze Vegetationszeit hindurch.

Aus diesen wenigen Beispielen geht schon hervor,
daB die Chlorophylldefekte sehr wverschiedene Ur-
sachen haben kénnen und je nach ihrer Art mehr oder
weniger AuBeneinfliissen unterworfen sind. In dieser
Arbeit wurde die Wirkungsweise zweier Chlorophyll-
defektfaktoren, eines an Dactylis und eines an To-
maten, untersucht. Im Falle der Umweltstabilitat
bestand die Hoffnung, bei den tetraploiden Formen
eine quantitative Abstufung von Cy — C, in der Chloro-
phyllausbildung zu finden und in einer Genwirkungs-
kurve festzulegen.

Material und Methode

‘Versuchsmaterial waren Dactylis glomerata chlorina,
eine natiirliche Tetraploide, an der bereits eine tetra-
some Spaltung in bezug auf die Blattfarbe nachge-
wiesen worden war (BRIX u. QUADT 1g53), sowie ein
artificieller tetraploider Tomatenstamm (Nr. 112 L u.
U) und sein diploider Ausgangsstamm (Nr.I112) aus
anderen Versuchen des Institutes.

Nachdem zunichst im Papierchromatogramm fest-
gestellt worden war, daB auch die chlorophylldefekten
Formen alle vier Blattfarbstoffe besaBen, wurden
durch wiederholte Bonituren die Einzelpflanzen ver-
schiedenen Phéinotypenklassen zugeordnet und diese
spiter mit den durch Nachkommenschaftspriifungen
ermittelten Genotypen verglichen.

Mikroskopische Untersuchungen gaben Auskunft
itber Qualitit und Quantitat der Chloroplasten nor-
maler und chlorophylldefekter Pflanzen. Hierzu
wurden Flachenschnitte hergestellt, mit der Epidermis
nach unten auf einen Objekttrager gelegt, und zwar
die Schnitte von griinen Pflanzen bzw. Organen in
einen Tropfen Leitungswasser und die von weillen in
einen Tropfen Rhodamin B (1: 1000).

Durch kolorimetrische Messungen wurde endlich
die prozentuale Absorption der Chlorophylldsungen
der verschiedenen Genotypen bestimmt und als Maf@}
fiir die vorhandene Chlorophyllmenge benutzt. Hier-
zu wurde das Material in siedendem Wasser mit einem
Zusatz von CaCOj gebritht und in einem Morser zer-
rieben. Das Chlorophyll wurde mit 15 ccm Aceton ex-
trahiert. AnschlieBend wurde der Absorptionswert der
Losung mit dem Universal-Kolorimeter der Firma
Lange/Berlin in Verbindung mit einem Multiflex-
Galvanometer der gleichen Firma gemessen. Da Vor-
untersuchungen ergeben hatten, daB das Gewicht als
alleinige BezugsgroBe, wegen der verschieden starken
Mittelrippen der ausgewachsenen Pflanzenblitter, zu
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Datum Nr. 62a Nr. 62b Nr. 63a Nr. 631 Nr. 63¢
14.9. Aussaat Aussaat Aussaat Aussaat Aussaat
Gewachsh. Gewiéchsh, ‘Gewachsh. Gewachsh. Gewichsh.
21.9. Keimung Keimung ‘Keimung Keimung Keimung
Gewachs, Gewichsh. Gewachsh. Gewichsh. Gewachsh.
21.9.— HNG/z800 L HNG/2800L Gewichsh. Gewichsh. © Gewdichsh.
28.9. gelbgr. gelbgr. weil weill weif
28.9.— HNG/z500L Gewichsh. Gewdichsh. Gewachsh, HNG/2500L
5.10. 16 Std. Kurztag Langtag Kurztag 16 Std.
12.10. HNG/z500L Gewichsh. Gewichsh. Gewdchsh, HNG/2500L
vergriint abgest. abgest. abgest. abgest.

ungenauist, wurdedie gleiche Blattfliche ausgestochen,
gewogen und das Ergebnis spiter auf 100 mg Blatt-
gewicht umgerechnet.

Ergebnisse

Wahrend bei Dactylis die rein weillen Phinotypen
bald nach der Keimung abstarben, war es bei den To-
maten moéglich, die albinotischen Pflan-
zen durch Kultur unter HNG-Réhren-
von Osram zum allmihlichen Vergriinen
zu bringen und dadurch am Leben zu
erhalten. Allerdings mullten die Keim-
pflanzen bald nach der Keimung, bevor
die Kotyledonen ausgewachsen waren,
mit Kunstlicht behandelt werden, da
nur die Chloroplasten der wachsenden
Zellen die Fahigkeit hatten zu ergriinen.
Keimlinge mit ausgewachsenen Kotyle-
donen starben, nachtriglich ins Kunst-
licht gebracht, genau so schnell ab wie
unter normalen Lichtbedingungen (Ta-
beile 1).

Ist ein bestimmtes Entwicklungs-
stadium erreicht, dann kénnen auch die
Albinotypen unter normalen Lichtbe-
dingungen weiterwachsen. Der Grad
ihrer Vergriinung hingt jedoch von der
Temperatur ab, der die wachsenden Zellen ausgesetzt
sind (Abb. 1).

Die Bonituren an dem autotetraploiden Gras Dac-
tylis glomerata chlorina zeigten, daB im Friihjahr drei
Typen zu unterscheiden sind. Da die nicht lebens-
fihigen rein weillen Genotypen effensichtlich mit C,

bezeichnet werden kénnen, wurde angenommen, daf -

die gelbgriinen Pflanzen Cy-, die hellgriinen C,- und
die dunkelgriinen C,- und C,-Genotypen waren. Bei
den mit C; und C, bonitierlen Pflanzen entsprachen
die Nachkommenschaftspriifungen im allgemeinen der
Erwartung. Es wurden allerdings stets viel zu wenig
als C, anzusprechende hellgriine Pflanzen gefunden.
Dafiir wurden aber diese fehlenden C,-Typen durch
Nachkommenschaftspriifungen -unter den dunkel-

griinen Pflanzen nebenden Cy- und C,-Genotypen nach-

gewiesen. So befanden sich z. B. unter 16 griinen
F,-Pflanzen aus einer Kreuzung C; X C,laut Nachkom-
menschaftspriiffungen 10 C,-Genotypen, von denen
nur 4 phdnotypisch erkannt worden waren, wihrend
die iibrigen 6 phinotypisch nicht von ihren C,-Ge-
schwisterpflanzen zu unterscheiden waren (Tab. 2).
Auch bei zunichst hellen Pflanzen tritt im Laufe der
Vegetationszeit eine véllige Vergriinung ein, so daB sie
unter fir die Entwicklung der Pflanzen giinstigen

Witterungsbedingungen nicht mehr von den von An-
fang an dunkelgriinen Formen zu unterscheiden sind.
In derselben Weise wie bei den Grisern wurde auch .
bei den Tomaten versucht, durch Bonitur die F;-Nach-
kommenschaft einer heterozygoten Mutterpflanze in
verschiedene Phinotypenklassen einzuteilen. In der
Keimschale fiel eine Pflanze als besonders hell auf und

Abb, 1. Temperaturabhingige Vergriinung von cc-Genotypen des Tomatenstammeas 11z

eine als besonders dunkel. Die iibrigen Keimlinge
konnten nicht voneinander unterschieden werden. Im
Laufe der Vegetationsperiode verwischte sich auch
der Unterschied der beiden extremen Phinotypen.
Nachkommenschaftspriifungen ergaben, daB von 31

Tabelle 2. Bonitur und Nachkommenschafispriifung von
16 Fy-Pflanzen von Dactylis aus einer Kreuzung C, X C,

Ne.F, F;-Nachkommen Bonitur Genotyp

gelbgr, l heligriin { grim F, 5
Ix 7 124 o grin C,
13 16 85 ) griin C,
14 7 125 123 hellgr. C,
16 7 58 175 griin C,
17 7 ir 34 grin C,
I9 I3 185 258 hellgr. C,
2% 7 26 69 hellgr. C,
23 Ir 114 98 griin C,
25 10 146 69 heligr. C,
26 7 37 135 | grin C,
12 o o 6 griin Cqy
15 I 172 237 grin Cq
20 o 8 31 grin Cq
22 o 1 23 grin C,
27 3 62 113 griin C,
28 o 52 79 grin Cy
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F,-Pflanzen 10 C, bzw. C;, 16 C, und 5 C;-Pflanzen vor-
handen waren. Erwartet wurden 7,97 C, bzw. C, 15,94
C; und 7,08 C;. Ein X? von 1,14 bei 2 FG zeigt eine
gute Ubereinstimmung zwischen Befund und Er-
wartung an. Die dunkel bonitierte Keimpflanze ge-
horte, wie die Nachkommenschaftspriifung ergab, dem
C,- oder C4-Typ an, da sie nur griine Nachkommen
hatte, wihrend die hellgriine Pflanze vom C-Typ
war.

Die Bonituren an Grasern und Tomaten zeigen also,
daB es zwar moglich ist, einzelne extrem ausgebildete
Typen von den @ibrigen Pflanzen zu unterscheiden; in
der Mehrzahl der Fille weist die Merkmalsausbildung
der verschiedenen Genotypen jedoch keine fir das
Auge wahrnehmbaren Differenzen auf.

Mikroskopische Untersuchungen an beiden Objek-
ten zeigten, daBl zwar die Zellen der weilen Blatt-
zonen normal ‘ausgebildete Plastiden besitzen, daB
diese jedoch denen der griinen Blattzonen zahlen-
miBig unterlegen sind : Zahlungen bei 15 albinotischen
Tomatenpflanzen ergaben fir die weillen Blatteile
2,32+ 0,30 Plastiden pro Zelle, wihrend in den griinen
Partien dieser Pilanzen 7,12 - 0,25 Plastiden gezdhlt
wurden. Die Differenz konnte mit einem p <o0,10%
gesichert werden (Tab. 3).

Tabelle 3. Vergleichende Plastidenzihiungen weifler und
griiney Zonen albinotischer Tomaten

weiBe Zone griine Zone

Nr. durch- durch- p-Wert

o | owem |EE| wes

denz, denz,
1. 2,52 | 2,32 +0,30 | 7.80 | 7,12 &+ 0,25]0,10%
z. 0,52 6,28
3. 2,60 7,88
4. 1,92 6,24
5. 3,22 7,80
6. 1,28 8,96
7. 3,60 6,64
8. 4,29 8,16
9. 1,56 8,00
I0. 3,25 7,72
II. 1,72 6,12
12, 1,52 6,56
I3. 1,56 6,12
14. 68,1 6,68
5. 4,36 5,96
Wihrend die griingefdrbten Chloroplasten beider

Objekte vollstindig granuliert waren, besaflen die
farblosen Plastiden keine Grana oder doch nur ein
dunkles punktiérmiges Gebilde, das nach der Defini-
tion von STRUGGER (1953I) das Primidrgranum dar-
stellen konnte. In keinem Falle konnte beobachtet
werden, daB eine Zelle neben farblosen auch gefirbte
Plastiden enthielt.

Die Auszéihlung von Chloroplasten aus 100 Zellen bei
Dactylis aus den weiBen, gelben und griinen Zonen
gelbgriiner und normalgriiner Pflanzen ergab, daBl die
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verschiedenen Zonen des gleichen Genotypes gesicherte
Unterschiede in der Chloroplastenzahl aufweisen, die
Differenz zwischen den beiden untersuchten Geno-
typen sich jedoch nur in der weiBlen Zone sichern 148t
(Tab. 4).

Ein Vergleich der Plastidenzahl vergriinter albino-
tischer Tomaten mit normal griinen Pflanzen, von
denen je 20 Pflanzen und pro Pflanze 25 Zellen ausge-
zahlt wurden, ergab eine mit einem p-Wert von 0,109,
gesichert hohere Plastidenzahl der vergriinten albi-
notischen Typen (Tab. 5).

Tabelle 5. Plastidenzahl pro Zelle in griinen Geweben von
normal griinen und albinotischen T omatenpflanzen

1. Albino II. Normal
Nr. d};]t?hi dm-?h.l Siclier. c}.IDiff.
Poi| wem o [P arem

denz., denz.

1.| 7.80 6,93 = 0,21] 6,84 | 5,80 £ 0,18 p = 0,10%
2. | 6,28 6,12
3.] 6,24 6,04
4.1 7,88 6,48
5.1 7,80 7,00
6.| 8,96 5,68
7.1 664 5,32
8.| 8,16 6,04
9.] 8,00 7,16
0.} 7,72 5,04
II.| 6,12 6,56
12.] 6,56 4,96
13.| 6,12 5,60
14.| 6,68 5,96
15.| 5,96 6,08
16.1 5,92 4,80
17.] 6,08 5,24
18.]| 7.16 5,32
19.| 5,60 4,28
20.{ 6,06 6,56

AuBerdem konnte noch festgestellt werden, daB die
Schwankung der Chloroplastenzahl pro Zelle zwischen
den Pflanzen ein und derselben Gruppe ebenfalls grofle

. Unterschiede aufwies.

Kolorimetrische Messungen der homozygoten C,-
und Cy-Typen der Tomatenkeimlinge zeigten, dall das
Chlorophyllmerkmal einer starken umweltbedingten
Variabilitit unterliegt. Die prozentuale Absorption
des C,-Types war 2,01 4 0,13, und der Variabilitats-
koeffizient war 21,98; die prozentuale Absorption des
Cy-Types war 0,21 40,02 mit einem Variabilittsko-
effizienten von 14,29. Da es wegen der starken Varia-
bilitit sehr fraglich erschien, ob die einzelnen Geno-
typen quantitativ voneinander getrennt werden kon-
nen, wurden Kontrolluntersuchungen an diploiden
Pflanzen durchgefithrt. Zundchst wurde die Nach-
kommeénschaft einer heterozygoten Mutterpflanze, be-
stehend aus 100 Individuen, in denen alle drei Geno-
typen vorhanden sein muBten, einzelpflanzenweise
kolorimetriert. Um die Variabilitdt moglichst weit-
gehend einzuschranken, wurden die Samenim Dunkeln

Tabelle 4. Durchschnitiliche Plastidenzahl weifey, gelber und grimer Zonen von Cy- und Cy-Genotypen von Dactylis

Zone Genotyp Sicherung d. Diff.
G | Cs Co—C,
weil 1,0 4 0,15 3,4 +.0,34 P < 0,10%
} p <0,10% - p<010% , )
gelb 4,3 4= 0,13 4,5 4 0,31 \ Co nicht gesichert
} P = 1,60% p < 0,10% ) .
griin 6,8 4 0,26 7.6 + 0,24 nicht gesichert
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Tabelle 6. Kolovimetrische Chiovophylibestimmungen spaltender und homozygoter Nachkommenschaften nach vevschieden
' langer Belichtung

prozentuale Absorption pro 100 mg
- homozygot
Nr. BeIicIfE.?xl:‘:?S Std. - Benghtrf;ngyign Std.
2,5 35 . 15,0 2,5 35 13,0

L 22 7,56 9,67 20,78 La2s 11,81 12,59 16,64
L 28 9,53 12,49 18,41 L33 9,13 12,37 17.69
L 29 8,87 12,21 22,27 U 6 6,32 8,16 20,27
L 30 7,89 6,00 . 17,67 U o 8,24 13,17 20,82
L 3z 11,40 15,76 16,01 U 18 8,41 12,60 21,87
L 32 15,14 10,77 27,17 U 23 21,66 27,50 23,46
L 35 7,05 11,67 19,67 U 27 8,85 10,97 30,63
U x 9,63 9,21 20,15 U 30 9,67 19,14 26,67
U 4 10,4I 10,22 24,22 U 33 9,32 17,35 21,64
U 5 10,11 7,34 25,71 E 15,00 16,07 20,88
U 7 11,50 12,33 24,44 H 13,61 16,15 10,63
U 8 14,88 14,00 18,58 K 14,13 13,91 22,33
U 1o 8,71 13,94 16,86 P 10,26 15,56 20,42
Uirrx 15,79 10,00 24,15 U 8,06 10,73 9,93
U116 14,57 16,06 19,75
Uiy 15,5 15,00 22,07
Ui1g 8,72 II,I0 24,02
U 22 15,00 17,27 20,37
U 26 11,67 17,29 31,09
U 28 9,22 13,29 22,11
Uszt 11,90 23,93 27,76
U 32 9,70 18,68 24,24
U 34 13,27 16,33 23,8

M 11,78 13,53 21,36 11,06 14,73 20,02
+m 40,53 40,69 +0,69 +1,07 40,84 +1,26

P =45% P <01% p=11% P <01%

angekeimt und die Keimpflanzen nach Entfaltung ihrer
Kotyledonen mit griinlichem Licht 15 Stunden lang
beleuchtet. Die aus den Einzelwerten resultierende
Kurve konnte mit Hilfe von Ogivenpapier in drei Ein-
zelkurven zerlegt werden, die sich stark iiberschnitten.
Ein weiterer Versuch, die Genotypen zu trennen, wurde
durch Messungen ganzer Nachkommenschaften unter-
nommen, um auf diese Weise zu Mittelwerten zu kom-
aen. Die prozentuale Absorption von 34 spaltenden,
aus Homo- und Heterozygoten bestehenden Nach-
kommenschaften unter AusschluB der Albinotypen
wurde mit der von 14 einheitlich griinen Nachkommen-
schaften nach verschieden langer Belichtung mit griin-
lichem Licht verglichen (Tab. 6). :

Zwischen den Mittelwerten der spaltenden und der
einheitlichen griinen Nachkommenschaften bestehen
offensichtlich keine signifikanten Unterschiede.

Zwischen den einzelnen Belichtungszeiten waren
jedoch gesicherte Unterschiede vorhanden, und die
Variabilitat der Einzelwerte war recht groB. Die Varia-
bilititskoeffizienten lagen zwischen 18,49 und 36,08,
und zwar zeigten die Homozygoten éine etwas stirkere
Schwankung als die Heterozygoten, wenn die Diffe-
renz auch nicht zu sichern war. '

Kurze Belichtungsdauer: ,
Homozygoten V7, = 36,08, Heterozygoten V= 26,18.
Lange Belichtungsdauer:
Homozygoten V;, = 26,15, Heterozygoten V, — 18,49.
Das oben behandelte Ergebnis konnte durch Einzel-
pflanzenmessungen an 33 Nachkommen einer hetero-
zygoten Mutterpflanze bestitigt werden. Die Mes-
sungen wurden im Laufe der Vegetation 3 mal durch-
gefiihrt (Tab. 7).
Die Pflanzen standen im Gewichshaus in 11 Reihen
zu je 4—5 Pflanzen. Die duBerste Reihe stand direkt
-am Fenster. Innerhalb einer Reihe war die Schwan-

Tabelle 7. Vevgleichende Messungen des Chlorophyil-
gehaltes von Homo- und Helevozygoten

Prozentuale Absorption auf Too mg
Genotyp Nr.
1. Messung I 2. Messung ] 3. Messung | Mittel
150 | 33,33 | 51,00 | 58,00 | 47.44
151 | 30,00 | 31,00 63,00 | 41,33
154 | 84,00 51,00 63,00 | 66,00
159 | 39,62 32,00..4. 53,00 | 41,54
160 | 28,33 | 30,00 63,00 | 40,44
163 | 30,16 31,00 66,00 | 42,38
165 | 33,48 22,00 | 68,00 | 41,16
166 | 33.83 | 42,00 | 59,00 | 44,04
170 | 31,75 32,00 68,00 | 43,92
71| 66,92 32,00 64,00 | 54,31
heterozygot 172 | 56,08 29,00 60,00 | 48,63
177 | 17,95 | 33,00 | 63,00 | 37,98
178 | 22,83 25,00 58,00 | 35,28
181 | 31,02 32,00 | 81,00 | 48,30
182 | 39,47 40,00 76,00 | 51,82"
183 | 50,50 24,00 79,00 | 49,83
185 | 24,76 | 31,00 | 74,00 | 43,25
186°] 34,33 | 30,00 | 78,00 | 47,44
190 | .70,71 22,00 80,00 | 57,57
195 | 35.54 | 24,00 | 79,00 | 46,18
198 | 81,50 26,00 74,00 | 60,50 -
156 | 48,50 28,00 89,29 | 55,26
158 | 39,50 38,00 49,00 | 42,16
161 | 30,96 30,00 63,00 | 41,32
162 | 42,65 30,00 62,00 | 44,88
164 | 45,28 39,00 78,00 | 54,09
| 168 | 37,62 34,00 64,00 | 45,20
homozygot 173 | 30.48 33,00 56,00 | 39,82
I79 | 21,46 29,00 62,00 | 37,49
187 | 36,04 | 30,00 | 66,00 44,31
194 | 28,79 28,00 56,00 | 37,60
197 77,31 36,00 76,00 | 63,16
199 | 61,79 22,00 76,00 | 53,26

kung wihrend einer Messung sehr gering, wihrend von
der inneren zur duBeren Reihe eine allmihliche Ab-
nahme des Chlorophyllgehaltes eintrat; nach Aus-
tauschen dieser beiden Reihen waren wieder -die
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Pflanzen der inneren Reihen dunkler als die der
auBeren. Licht- und Temperaturunterschiede konnten
nicht festgestellt werden; da das Fenster jedoch nicht
ganz schloB, trat ein geringer Zug auf, der offenbar die
Chlorophylibildung beeinflulite.

Es konnte festgestellt werden, dafl die Schwankung
der drei Einzelmessungen sehr grofl war und zwischen
den Homo- und Heterozygoten wiederum keine ge-
sicherten Unterschiede bestanden.

Bei allen drei Messungen zeigten Homo- und Hetero-
zygoten eine starke Variabilitit, die jedoch bei beiden
gleich stark ausgepragt war (Tab. 8).

Tabelle 8. Ergebnisse dev vergleichenden Messungen des
Chlovophyligehaltes von Homo- und Hetevozygolen:

Heterozygote
(n = 21)
£x ‘ Fj ‘ Sy l S¥ ‘ Vi
1. Messung 877,01 | 41,81 | 19,12 | 4,17 | 45,74
2. Messung 675,00 | 12,14 | 7.95 | 1,74 | 24,73
3. Messung 1418,00 | 67,52 8,24 | 1,80 | 12,21
Durchschnitt
1—3 000,24 | 4715 | 7.59 | 1,66 | 16,00
Homozygote
(n = 12)
1. Messung 501,28 | 41,77 | 15,35 | 4.43 | 36,76
2. Messung 377,00 | 31,42 4,81 | 1,39 | 15,32
3. Messung 797,29 | 66,44 | 11,35 | 3,28 | 17,09
Durchschnitt ' 1 ’
I—3 558,55 | 46,55 | 8,08 | 2,33 | 17.35

Diskussion der Ergebnisse

In der Literatur wurden bisher nur vergleichende
kolorimetrische Messungen zwischen chlorophyllde-
fekten Formen einerseits und ihren normalen Ge-
schwisterpflanzen andrerseits beschrieben. CORRENS
(rgo3 und 19o0g) verglich den Chlorophyllgehalt von
defekten und normalen Pflanzen besonders bei den
verschiedenen Mirabilis-Sippen und fand neben erb-
lichen auch durch die Umwelt hervorgerufene Unter-
schiede. AKERMAN (1922) stellte fest, dal3 die Lutes-
cenzform einer Hafersorte nur halb so viel Chlorophyil
besal wie die normale. EULER und Mitarbeiter (1934)
verglichen kolorimetrisch den Chlorophyllgehalt de-
fekter Gersten mit ihren normalen Geschwisterpflan-
zen. In keinem der beschriebenen Fille war es még-
lich, die griinen Homo- und Heterozygoten einwand-
frei voneinander zu trennen. :

Obwohl die MeBgenauigkeit des Kolorimeters in Ver-
bindung mit dem Multiflex-Galvanometer heute schon
sehr genau ist — es konnten Differenzen von 0,05%
Absorption unterschieden werden, und die extremen
Werte lagen wihrend einer Messung bei 0,21 - 0,02
und 2,01 4 0,13 —, gelang es bei den vorliegenden Ver-
suchen auch nur, die makroskopisch unterscheidbaren
Phianotypen einwandfrei voneinander zu trennen.
Die einzelnen Pflanzen unterlagen jedoch so starken
umweltbedingten Schwankungen, daf sich die Kurven
fiir den Chlorophyllgehalt der Genotypen stark iiber-
schnitten. Da deshalb mit Hilfe des Kolorimeters
auch nur die Extreme mit Sicherheit voneinander
unterschieden werden konnten, war es nicht maglich,
die Wirkung der Vermehrung von C; auf C; zu ver-
folgen und in Gestalt einer Genwirkungskurve festzu-
legen. Fiir das Studium der quantitativen Genwir-
kung erwiesen sich die untersuchten Chlorophyllfak-
toren daher als ungeeignet.

Kitae Brix:
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Die Untersuchungen zeigen weiterhin, dafl die hier
beteiligten Chlorophylldefektfaktoren die Entwicklung
der Plastiden selbst nicht beeinflussen. Die griinen
Zonen der C;-Typen von Dactylis enthalten nimlich
die gleiche Plastidenzahl wie die normalen Typen
(Tab. 4), und bei den albinotischen Tomatenpflanzen
wurde in den griinen Gewebepartien im Durchschnitt
sogar ein Chloroplast mehr pro Zelle gezihlt als bei den
normalen Geschwisterpflanzen (Tab. 5), wohingegen
in jedem Gewebe,das unabhingig vom jeweiligen Geno-
typ des Individuums im Verlauf seiner ontogenetischen
Entwicklung zunichst wei} ist, eine Hemmung der
Plastidenteilung eintritt. Die untersuchten Chloro-
phylldefektiaktoren beeinflussen also offenbar die Aus-
bildung der Chlorophyllfarbstoffe in den Grana.

Da die Biosynthese von niedermolekularen Verbin-
dungen bis zum Protochlorophyll anscheinend sehr
schnell vor sich geht, gelang es bisher weder mit chro-
matographischen noch spektroskopischen Methoden ge-
farbte oder fluoreszierende Substanzen als Zwischen-
stufen nachzuweisen. Es war nur mdglich, das Proto-
chlorophyll als direkte Vorstufe des Chlorophylls zu
identifizieren. Der letzte Schritt ist dann eine Oxy-
dation. Da nicht bei allen Pflanzen zu dieser Oxyda-
tion das Licht nétig ist — Coniferenkeimlinge bilden
z. B. im Dunkeln die gleiche Menge Chlorophyll wie im
Licht (EGLE 1953) —, bezeichnet GRANICK (zitiert nach
EGLE 1953) die Chlorophylibildung als einen enzyma-
tischen Vorgang, der jedoch meistens vom Licht aus-
gelost werden muB. SMITH (zitiert nach EGLE 1953)
gelang es an etiolierten Gerstenpflanzen, eine quantita-
tive Umwandlung des Protochlorophylls in Chloro-
phyll nachzuweisen, indem er die Pilanzen niedrigen
Temperaturen aussetzte (0°C) und so eine Neubildung
von Protochlorophyll verhinderte. In normal griinen
Pflanzen 148t sich im Licht kein Protochlorophyll
nachweisen, weil die Umwandlung in Chlorophyll sehr
schnell vor sich geht. Da in chlorophylldefekten
Pflanzen jedoch Protochlorophyll auftritt, wird augen-

‘scheinlich der enzymatische Vorgang der Oxydation

von den Chlorophylldefektfaktoren beeinflufit.
Ubertragen auf die von mir untersuchten Chloro-
phyllfaktoren, wiirde das heiBlen, daB die rezessiven
Typen offenbar so wenig von dem zur Chlorophyll-
bildung nétigen Enzym produzieren, daB diese Geno-
typen unter normalen Bedingungen kein Chlorophyll
bilden kdénnen und als letal angesehen werden miissen.
Durch geeignete KulturmaBnahmen gelingt es jedoch
hiufig, diese Letalitit zu iberwinden. So galt die
Albinoform des Tomatenstammes 112 zunichst als
nicht lebensfahig. Die Keimlinge waren zwar gleich
nach dem Anlaufen kriftiger als ihre normalen Ge-
schwisterpflanzen, da sie jedoch kein Chlorophyll bil-
deten, starben sie spitestens nach 14 Tagen bis drei
Wochen ab. Versuche, siel durch Veranderung der
Lichtintensitat bzw. durch Verkiirzung der Tages-
linge am Leben zu erhalten, mifllangen. Erst durch die
Verwendung von FING Réhren (OSRAM ., Bellalux‘)
gelang es, die Letalitit zu itberwinden. Dabei waren
Lichtintensitit. und Belichtungsdauer véllig gleich-
giiltig, ausschlaggebend allein war die Lichtqualitét.
Da das Gelblicht, das den hauptsichlichen Bestandteil
der HNG-Rohren bildet, besonders das vegetative
Wachstum und damit auch die Chlorophyllbildung
fordert, ist seine giinstige Wirkung durchaus ver-
stindlich. Sind erst einmal die Primarblétter ausge-
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bildet, dann kdénnen die Albinos auch im nattirlichen
Licht Chlorophyll bilden. Bei einemanderen Tomaten-
stamm (2803) gelang es auch durch die Verwendung
von Gelblicht nicht, die Letalitit der rezessiven Geno-
typen zu itberwinden; daB jedoch auch hier die Fihig-
keit, Chlorophyll zu bilden, nicht vollig verloren ge-
gangen war, zeigte eine Behandlung der Keimpflanzen
mit Zucker, bei der eine nach Angaben von WENT und
CARTER (1948) hergestellte Zuckerlosung (109, Zucker,
etwa 0,19%, eines beliebigen Benetzungsmittels und
0,025%, Sulfonamid) tiglich 1—2mal auf die Oberfliche
der Kotyledonen gebracht wurde. Die ersten Blitt-
chen bildeien sich bei dieser Behandlung fast ebenso
schnell wie die der normalen Kontrollen und zeigten
eine grilnliche Farbung! Bald darauf fingen jedoch
die Pflanzen an zu faulen und starben ab.

- GoLpscHMIDT, der schon 19zo die Ansicht vertrat,
dafl die Gene als Enzyme wirken, stellte dariber-
hinaus die Hypothese auf, daB die Geschwindigkeit
der Reaktionen, die zur Merkmalsbildung fiihren, von
der Quantitidt der betreffenden Enzyme und damit
der Erbfaktoren abhingig sei, daB sie jedoch auch bis
zu einem gewissen Grade temperaturabhingig sei.
Diese Hypothese kdnnte auch einige Erscheinungen
bei Dactylis und den albinotischen Tomaten erkliren:
Ein normales Blatt von Dactylis glomerata hat an der
Basis eine kurze weiBe Zone, die sehr schnell und ohne
Ubergang in die griine auslduft. Der C,-Typ dagegen
hat eine lingere weille Zone, die ganz allmahlich iber
gelb und hellgriin in eine griine Spitze iibergeht. Die
Linge der einzelnen Bezirke ist temperaturabhingig.
Bei niedriger Temperatur ist die weie Zone sehr weit
ausgedehnt und wird nur von gelb abgelost, bei héheren
Temperaturen im Sommer dagegen ist der Ubergang
von der weillen in die griine Zone dhnlich wie bei den
normal griinen Genotypen. Auch die Keimung der
C;-Genotypen ist je nach Temperatur verschieden. In
der kalten Jahreszeit keimen sie weill und werden erst
allméihlich gelb und spiter griinlich, wihrend sie im
Sommer schon von Anfang an gelbgriin keimen. Die
Blattfirbung der albinotischen Tomaten (Abb.1—3)
ist ebenfalls temperaturabhingig: bei héheren Tem-
peraturen ist der Blattfarbstoff normal ausgebildet,
bei niedrigen Temperaturen dagegen ist der .Albino-
charakter deutlich zu erkenrien. Die Erkldrung hier-
fiir ware nach der Theorie von GoLpscHMIDT folgender-
maBen: Die normalen Genotypen bilden eine be-
stimmte Menge der zur Chlorophyllbildung notwendi-
gen Substanz, deren Reaktionsgeschwindigkeit so gro8
ist, daB eine sofortige Vergriinung eintritt, die unter
normalen Bedingungen schon ihr Maximum erreicht
hat. Die albinotischen Formen dagegen besitzen sehr
viel weniger von dieser Substanz, deren Reaktions-
geschwindigkeit dementsprechend geringer ist, so da8
unter normalen Bedingungen kein griiner Farbstoff ge-
bildet wird. Eine Temperaturerhdhung beschleunigt
jedoch die zur Chlorophylibildung notwendige Reak-
tion so stark, daB die Vergriinung der Albinos genau
so schnell vor sich geht wie die der normalen Geno-
typen.

Wie im Fall der Chlorophylldefekte konnte viel- -

leicht auch der von IKENO (19r3) beschriebene ,,Domi-
nanzwechsel in der Stellung des Bliiten- bzw. Frucht-
stiels bei Paprika auf einer verschieden schnellen Stoff-
produktion zweier Allele beruhen. Wihrend sich nim-
lich der Bliiten- und damit auch der Fruchtstiel einer
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Sippe A von Capsicum annunmdem positiven Geotropis-
mus folgend senkt, nehmen bei einer zweiten Sippe B
Bliiten- und Fruchtstiel eine aufrechte Stellung ein.
Der Bastard zwischen ihnen zeigt zunéchst eine vollige
Dominanz des aufrechten Blittenstiels. Im Laufe der
Entwicklung verdndert sich jedoch das Verhaltnis, und
in einem gewissen Stadium nimmt der Stiel eine trans-
versale Lage ein. Bei der Fruchtreife dominiert dann
héngend iiber aufrecht. Dieser ,,Dominanzwechsel“
im Laufe der Entwicklucg kénnte so erklart werden,
daB die Sippe A eine bestimmte Menge des den posi-
tiven Geotropismus auslésenden Enzyms bildet, das
Sippe B fehlt, und dessen Reaktionsgeschwindigkeit
in A so stark ist, daB schon bei der Bliitenbildung eine
Senkungdes Bliitenstieles eintritt. Im Bastard zwischen
beiden Sippen ist dieses Enzym in geringerer Menge
vorhanden als in Sippe A und seine Reaktionsge-
schwindigkeit entsprechend geringer, so dafl sich der
Fruchtstiel im Laufe der fortschreitenden Entwick-
Iung nur sehr allmihlich senken kann.

Im Gegensatz zu der Annahme. einer verschieden
schnellen Stoffproduktion zweier Allele ist MICHAEL
der Ansicht (1953), daBl im Falle der Chlorophyli-
faktoren die chlorophylldefekten Pflanzen Hemm-
formen der normalen sind. Das hiele also, daB die
rezessiven Chlorophyllfaktoren nicht nur weniger Chlo-
rophyll produzieren, sondern dafl sie dariiberhinaus
Stoffe bilden, die die Chlorophyllbildung hemmen. Er
kam zu dieser Ansicht durch die Feststellung, daB die
Blatter der aurea-Varietiten einiger Gehélze nicht
nur weniger Chlorophyll enthalten, sondern auch in
ihrer Entwicklung zuriick sind. Da die Entwicklungs-
storungen jedoch sekundir durch den Mangel an Chlo-
rophyll hervorgerufen sein konnen, scheint mir die
erste Hypothese, die einfach eine langsamere Stoff-
produktion des rezessiven Gens annimmt, einleuch-
tender zu sein.

Die starke Umweltabhingigkeit der Chlorophyli-
ausbildung driickt sich in einer hohen Variabilitat der
einzelnen Genotypen aus, und zwar nicht nur bei ver-

‘schiedener, sondern auch bei gleicher Belichtungszeit.

Der Variabilititskoeffizient erreichte stets einen héhe-
ren Wert als 10, dabei schienen die Homozygoten
eine Tendenz fiir eine gréfere Schwankung zu zeigen.
Da diedurch duBere Einfliisse hervorgerufenen Schwan-
kungen in der Chlorophyllausbildung innerhalb eines
Genotypes groBer sein kénnen als die erblich fixierten
Unterschiede zwischen verschiedenen Genotypen, er-
wiesen sich die von mir untersuchten Chlorophyllfak-
toren als ungeeignet fiir quantitative Untersuchungen.

Zusammenfassung

1. Der Genotypus tetraploider Dactylis glomerata
und diploider Tomatenpflanzen, die beide chlorophyll-
defekte Typen abspalteten, wurde durch Beurteilung
nach dem Augenschein und durch anschlieBende
Nachkommenschaftspriifung ermittelt. Nur bei den
hellen Formen gestattete der Phénotyp einen sicheren
SchluB auf den Genotyp.

2. Mikroskopische Untersuchungen fithrten zu fol-
genden Feststellungen:

a) die Chloroplasten der albinotischen Formen sind
véllig normal ausgebildet, :
. b) eine Hemmung der Chloroplastenteilung tritf
in jedem im Verlauf der ontogenetischen Entwicklung
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zunichst weillen Gewebe ein, unabhingig vom Geno-
typ des Individuums, .

c) vergleichende Chloroplastenzihlungen in griinen
Gewebeteilen albinotischer und normal griiner Pflanzen
ergaben die gleiche Anzahl Plastiden pro Zelle bei
Dactylis und eine statistisch gesicherte hdhere Anzahl
pro Zelle bei den albinotischen Tomaten gegeniiber
ihren normalen Geschwisterpflanzen.

3. Die kolorimetrischen Messungen lieBen infolge der
starken Variabilitdt des Chlorophyllgehaltes nur eine
Unterscheidung der erkennbaren Typen zu. Sie
wurden durchgefiihrt

a) antetraploiden Einzelpflanzen und Nachkommen-
schaften bei gleicher Belichtungsdauer,

b) andiploiden Xontrollen einzelpflanzen- und nach-
kommenschaftsweise . nach verschieden langer Be-
lichtung.

4. Bonituren, mikroskopische und kolorimetrische
Untersuchungen fithrten zu folgendem Ergebnis:

a) Die untersuchten Chlorophylldefektfaktoren ha-
ben keinen EinfluB auf die Ausbildung und Teilungs-
fahigkeit der Plastiden, sondern sie beeinflussen die
Chlorophyllbildung in den, Grana.

b) Die Chlorophylidefekte der in den Versuchen be-
obachteten albinotischen Formen wurden durch eine
verringerte Chlorophyllproduktion verursacht und
nicht durch das grundsitzliche Unvermdgen der be-
treffenden Pflanzen, Chlorophyll zu bilden.

c) Die Verringerung der Chlorophyllmenge kann so
stark sein, daB die Wirkung bei den betroffenen Geno-
typen als letal angesehen werden muf. Durch geeignete

Verinderungen der AufBenbedingungen kann diese

.. Letalitit’ jedoch itberwunden werden. 7

d) Die Versuchsergebnisse weisen darauf hin, daB
die untersuchten Chlorophyllfaktoren nicht einen be-
stimmten verschieden hohen Chlorophyllgehalt be-
wirken, sondern daB sie nur die Reaktionsgeschwindig-
keit der chemischen Vorginge beeinflussen, die zur
Chlorophyllbildung fiihren.

Die Untersuchungen wurden durch Mittel der-

DEUTSCHEN FORSCHUNGSGEMEINSCHAFT in
Godesberg ermoglicht.

Herrn Prof. Dr. KappERT danke ich fiir seine Unter-
stiitzung und fiir seine stete Antejlnahme andem Fort-
gang der Untersuchungen.
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Uber die Auswertung von Blockversuchen

Von HANS RUNDFELDT ¥

Mit 1t Textabbildung

Bei Versuchen mit nur wenigen Versuchsgliedern
ist die Blockanlage, wie auch MUDRA (1934) betont,
zwar nicht immer die beste Versuchsmethode, jedoch
keinesfalls eine schlechte. Da sie auBerdem relativ
vorteilhaft beziiglich Anlage und Auswertung ist,

#* Herrn Prof. H. Kapperr zum 65. Geburtstag ge-
widmet

weil gewisse erschwerende Bedingungen anderer Me-
thoden entfallen, wie z. B. die Abhingigkeit der An-
zahl der Versuchsglieder von der Vergleichsteilstiick-
zahl beim lateinischen Quadrat, sollte sie hiufig an-
gewendet werden. Nunsind jedoch die Anforderungen
an die Genauigkeit der Feldversuche sehr verschieden.
Tejlweise werden zur Losung eines Problems zahlreiche



